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RESUMO

Cranios de cinodontes do Triassico da América do Sul, de distintas
posicdes filogenéticas, foram submetidos a tomografias computadorizadas para
um estudo comparativo das respectivas cavidades nasais e caixas cerebrais,
visando discutir suas implicagdes fisiologicas e evolutivas, especialmente no que
tange a origem da endotermia em sindpsidos. Foram analisados espécimes de
Massetognathus pascuali (PV0968T), Exaeretodon riograndesis (PV0715T),
Prozostrodon brasiliensis (PV0248T), Riograndia guaibensis (PV0596T e
PV0601T), Brasilodon quadrangularis (PV0628T) e Brasilitherium
riograndensis (PV0760T)); além de um exemplar de Didelphis, usado como
pardmetro, representando um mamifero atual com um cranio de morfologia
primitiva. Uma revisdo critica acerca das diversas hipdteses para a evolugdo da
endotermia ¢ também apresentada. As imagens das tomografias
computadorizadas foram digitalmente processadas para gerar reconstituigoes 3D
dos cranios e seus moldes internos, bem como para realizar medi¢des superficiais
e volumétricas. Os resultados obtidos revelaram que a morfologia da cavidade
nasal, nos cinodontes estudados, € bastante similar a dos mamiferos, indicando
ando altas taxas respiratorias, o que confirma o provavel status metabolico
endotérmico para eucinodontes ja proposto em trabalhos anteriores. Por
conseqiiéncicia, todas as demais adaptacdes anatdmicas e fisiologicas
relacionadas com a endotermia poderiam também estar presentes nos Cinodontes
do Triassico. Por outro lado, uma significativa encefalizacdo foi observada

somente em Riograndia e nos brasilodontideos, indicando uma desvinculagao



entre esta caracteristica € o processo de incremento da atividade respiratoria,

sendo este anterior aquela.

Palavras-chave: evolugdo da endotermia; cinodontes ndo-mamalianos; fisiologia

de sinapsidos; tomografia em fosseis; encefaliza¢do em sindpsidos; Triassico.



ABSTRACT

Skulls of South American Triassic cynodonts of distinctive phylogenetic
positions were analyzed by C.T. Scanning for a comparative study of the
respective nasal cavities and braincases, aiming to discuss their physiological and
evolutionary roles specially regarding to the arising of the endothermy in
synapsids. Specimens of Massetognathus pascuali (PV0968T), Exaeretodon
riograndesis (PV0715T), Prozostrodon brasiliensis (PV0248T), Riograndia
guaibensis (PV0596T and PV0601T), Brasilodon quadrangularis (PV0628T)
and Brasilitherium riograndensis (PV0760T) were scanned, as well as a skull of
Didelphis, an extant mammal with a primitive cranial morphology, used for
comparisons. A discussion about the current hypotheses on the origin of
endothermy is presented too. The C.T. scan images were digitally processed to
generate 3D reconstitutions of the skulls and their endocasts, from which some
areal and volumetric measurements were obtained. The morphological aspects of
the nasal cavity of the studied cynodonts, very close to the mammalian condition
and indicating high respiratory rates, confirm the endothermic metabolic status
attributed to eucynodonts by some authors. Thus, all the anatomical and
physiological adaptations related to endothermy could also be already present in
Triassic cynodonts. On the other hand, a significant encefalization was observed
only in Riograndia and the brasilodontids, suggesting a negative correlation
between this physiological feature and the enhancement of the respiratory rates
and indicating that the later evolved earlier than the former.

Key words: evolution of endothermy; physiology of synapsids; computed

tomography on fossils; encephalization in synapsids, Triassic.
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1. INTRODUCAO

A endotermia de aves e mamiferos esta entre as mais importantes adaptagoes da
historia evolutiva dos vertebrados (Ruben e Jones, 2000) e envolve complexas
modificagdes fisiologicas, morfoldgicas e comportamentais (Radolph, 1994), as quais
chegaram, inclusive, a embasar a proposi¢do de um clado “Haemothermia” separando
aves e mamiferos dos demais Amniota (Gauthier et al., 1988). At¢ o momento, ainda
nao sdo bem entendidas as possiveis causas que levaram a evolugdo dessa dispendiosa
fisiologia, de forma independente, nessas duas linhagens (Ruben, 1995; Hayes e
Garland, 1995; Farmer, 2000; Korteja, 2004; Hillenius € Ruben, 2004a). O entendimento
da evolugao da endotermia também depende do conhecimento do status metabolico de
vertebrados extintos e, nesse sentido, diversos autores, com base em diferentes
caracteres osteologicos, t€ém procurado inferir o padrdo fisiologico de vertebrados
extintos, especialmente dinossauros ndo-avianos e terapsidos ndo-mamalianos (Brink,
1956; Bakker, 1971, 1972, 1974; Ricqlés, 1975, 1976; Benton, 1978; Bennet e Ruben,
1986; Carrier, 1987; Hillenius, 1994; Ruben et al., 2003; Hillenius e Ruben, 2004a;
Seymour et al., 2004).

Dentre as diversas proposicdes de evidéncias paleontoldgicas de endotermia, a
presenca de turbinais respiratorios, verificada pela presenca de cristas na superficie
medial do osso maxilar (Hillenius, 1994) (FIG. 1), ou inferida a partir da area da secgao
transversal da porc¢do respiratoria da cavidade nasal (Ruben et al., 1996), tem sido

proposta como unica evidéncia direta de endotermia, devido a fungdo termorregulatéria
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dessas estruturas (Hillenius, 1992, 1994; Ruben et al., 1996; 2003; Hillenius e Ruben,
2004a, b).

A presenga das cristas para maxiloturbinais em Thrinaxodon e Massetognathus
foi considerada uma forte evidéncia para algum grau de endotermia em cinodontes
tridssicos (Hillenius, 1994). Por outro lado, a é4rea transversal da cavidade nasal de
diferentes dinossauros nao-avianos, medida a partir de tomografias computadorizadas,
foi considerada muito estreita para alojar turbinais respiratorios, servindo entdo como
evidéncia da ectotermia destes animais (Ruben et al., 1996).

Também com base na morfologia interna da cavidade nasal, foi sugerida a
evolucdo da endotermia, de forma independente, na linhagem Therocephalia (Hillenius,
1994). Para o mesmo autor, no entanto, apesar do desenvolvimento de um palato
secundario também ter ocorrido em Anomodontia, a hipotese de endotermia em
dicinodontes ¢ rejeitada, devido a auséncia de cristas para maxiloturbinais e pelo curto
comprimento do palato desses animais, o que impossibilitaria a existéncia de turbinais
respiratorios.

A provavel auséncia de turbinais respiratérios, em razao da estreita passagem de
ar, relacionada a presenga de grandes seios paranasais (Ruben et al., 1996; Hillenius e
Ruben, 2004a; Hillenius et al., 2005), também tem sido o principal argumento contrario
a sugestao de endotermia para crocodilomorfos extintos, que teria sido posteriormente

perdida (Carrier, 1987; Seymour et al., 2004; Seymour, 2004).
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Figura 01 — Representacdo de cranios de Didelphis (A e B) e Massetognathus (C)
seccionados em plano sagital evidenciando os maxiloturbinais, de fungdo respiratoria,
e os olfativos naso e etmoturbinais (A) bem como as cristas onde os mesmos se
inserem na superficie medial dos ossos da cavidade nasal (B e C). Modificado de
Hillenius (1994).

Legendas: 1. nasoturninal, 2. maxiloturbinais, 3. etmoturbinais, 4. placa cribiforme,
5. lamina transversa, 6. cristas para maxiloturbinais, 7. cristas para nasoturbinais, 8.
ducto nasolacriamal, 9. cristas para etmoturbinais, 10. abertura do ducto nasolacrimal,
11. palato secundario, 12. coana, 13. palato primario.
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O conhecimento do padrdo termorregulatorio de vertebrados extintos, além de
propiciar a reconstituicdo dos modos de vida e da relagdo destes com os fatores
ambientais da época em que os animais viveram, ¢ importante para o estudo da evolucao
de outras caracteristicas morfoldgicas associadas a fisiologia, e essencial para o
entendimento das possiveis pressdes seletivas relacionadas a evolucdo da endotermia.
Nesse sentido, o estudo das cavidades cranianas de cinodontes ndo-mamalianos, de
diferentes posicdes filogenéticas, encontrados na América do Sul, pode contribuir para o
entendimento da evolugdo da fisiologia mamaliana, bem como de outras caracteristicas
da biologia dos mamiferos, como o desenvolvimento do cérebro e adaptagdes relativas a
capacidade olfativa.

As linhagens Synapsida e Sauropsida (que inclui todos os amniotas atuais nao
mamiferos) divergiram ja no Neocarbonifero (FIG. 2) e, desde entdo até o final do
Tridssico, os sindpsidos foram dominantes e os mais diversificados entre os vertebrados
terrestres (Ruben, 1980). Ao final do Permiano, os taxons de sinapsidos agrupados de
forma parafilética como “pelicossauros”, foram substituidos pelos Therapsida (FIG. 3),
um grupo monofilético que se diversificou em diversos linhagens: Biarmosuchia,
Dinocephalia, Anomodontia (que inclui Dicynodontia), Gorgonopsia, Therocephalia e
Cynodontia (Rubidge e Sidor, 2001) (FIG. 4). O grupo Cynodontia ¢ definido, com base
estematica, como o clado mais inclusivo abrangendo os mamiferos e excluindo Bauria

(Therocephalia) (Hopson e Kitching, 2001), e tem seus primeiros morfotipos
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encontrados em rochas do Neopermiano da Russia (Dvinia) e da Africa do Sul
(Procynosuchus e Cynosaurus) (Rubidge e Sidor, 2001).

O registro fossil mostra uma grande diversificacdo de cinodontes durante o
Triassico, mas, apesar de propiciar o conhecimento detalhado de modificagdes
osteologicas e de seus estdgios transicionais ao longo historia evolutiva dos mamiferos
(Rubidge e Sidor, 2001), as relagdes filogenéticas entre cinodontes ndo-mamalianos,
especialmente dentro do clado Eucynodontia (FIG. 4), sdao ainda controversas e
diferentes taxons tém sido propostos como grupo-irmao de Mammaliaformes (sensu
Rowe, 1988) - clado menos inclusivo que abrange morganucodontideos e o grupo
coronal Mammalia (Rowe, 1988, 1993; Hopson ¢ Kitching, 2001; Bonaparte et al.,
2003; Soares, 2004) (FIG. 5).

De qualquer modo, o estudo comparativo da anatomia dssea de cinodontes revela
uma crescente aquisicdo de caracteristicas mamalianas, ao longo do Triassico, que
abrangem modifica¢des de pds-cranio, relacionadas a postura dos membros € locomogao
(Crompton e Jenkins, 1979), complexas mudancas no padrdo de oclusdo dentaria
(Crompton, 1995), bem como vérias alteracdes morfologicas no cranio, dentre as quais
destacaremos aquelas de maior significancia para os objetivos do presente trabalho.

A evolucdo do neocortex mamaliano foi sugerida como inicialmente relacionada
ao controle do sistema muscular esquelético para mastigacdo e locomogao (Ulinski,
1986), bem como ao incremento da capacidade sensorial, especialmente olfagdo e
audi¢do, devido ao desenvolvimento do habito noturno (Jerison, 1973).

O estudo da morfologia cerebral de cinodontes ndo-mamalianos pode ser

realizado a partir de moldes internos da caixa cerebral, os quais também podem servir
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para calcular-se Quocientes de Encefalizagdo (EQ)'. Em geral, os EQs de cinodontes
ndo-mamalianos tém cerca da metade do valor medido para os primeiros mamiferos
(Kielan-Jaworowoska et al., 2004). Entretanto, poucos estudos existem a respeito do
cérebro de cinodontes ndo-mamalianos e os valores de EQs recorrentemente citados para
0s mesmos sdao sempre aqueles obtidos por Quiroga (1979, 1980a, b). O incremento do
cérebro, na historia evolutiva dos mamiferos, também pode ser verificado pelo aumento
da largura da caixa cerebral em relagdo a largura do cranio. Para esta razdo, cinodontes
ndo-mamalianos tém usualmente valores maiores que lepidossauros, mas somente no
grupo Mammaliaformes os valores se aproximam dos encontrados para o grupo coronal
Mammalia (a exce¢do do Hadrocodium, que chega a superar mamiferos atuais na
largura relativa do cérebro (Luo et al., 2001)).

Ainda em relagdo a evolugdo do cérebro, Kielan-Jaworowoska et al., (2004) lista
algumas modificagdes, de origem heterocronica, entre marsupiais € eutérios, que se
refletem na morfologia craniana e sd3o observaveis principalmente em Tritylodontidae e
Mammaliaformes, como por exemplo: deslocamento posterior da caixa cerebral em
relagdo a junta craniomandibular; aumento na profundidade da regido frontal da caixa
cerebral (FIG. 6) associada ao aumento do bulbo olfativo, alargamento da regido
parietal, em correlacdo com o desenvolvimento do neocortex nos hemisférios cerebrais e

alargamento da regido occipital, relacionado ao desenvolvimento do cerebelo.

" Quociente de Encefalizagdo ¢ a razdo entre o tamanho real do cérebro e o tamanho de cérebro esperado
para um mamifero (grupo taxondmico utilizado como referéncia) de mesma massa corpdrea. A relacdo
alométrica entre o tamanho do cérebro e massa corporea ¢ definida pela equagdo que melhor representa a
relagdo, entre essas duas variaveis, observada empiricamente para diferentes espécies de mamiferos.
(Jerison, 1973, Harvey e Krebs 1990).
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A regido orbito-esfenoidal (sensu Kielan-Jaworowoska et al., 2004), que limita a
caixa cerebral e a cavidade nasal, também apresenta significativas modificagdes ao
longo da historia evolutiva dos cinodontes. Em mamiferos, o complexo esfenoidal se
desenvolve a partir de diferentes ossos — basi-esfenoide, orbito-esfendide, pré-esfendide
e alisfenoide - os quais sdo fusionados nos individuos adultos. O orbitosfendide forma a
parede medial da orbita, a parte posterior da cavidade nasal e o assoalho da regido
frontal da caixa cerebral. Para Kielan-Jaworowoska et al. (2004), o orbitosfendide é
ausente em Thrinaxodon, parcialmente ossificado em Massetognahus, Probelesodon
(FIG. 6) e Exaeretodon. Somente os tritilodontideos, dentre os cinodontes ndo-
mamaliaformes, possuem um orbito-esfenoide totalmente ossificado, ndo havendo,
assim, a vacuidade orbital que ocorre em outros cinodontes (FIG. 6). Todavia, um
orbito-esfenoide ossificado ja fora descrito para Diartrogathus (Crompton, 1958)
Prozostrodon (Bonaparte ¢ Barberena, 2001) e Riograndia (Soares, 2004).

Além do orbito-esfenodide, a parede posterior da cavidade nasal de mamiferos ¢é
formada pelo maxilar, processo orbital (ascendente) do palatino e placa cribiforme do
etmoide. Thrinaxodon e Probainognathus apresentam uma condigdo primitiva, tendo em
vista o pouco desenvolvido processo orbital do palatino (FIG. 6). A lamina transversa do
etmoide, que isola a porcdo olfativa da cavidade nasal e a passagem de ar para a
nasofaringe (FIG. 1), é descrita para Morganucodon (Kermack et al., 1981), mas ndo é
confirmada em tritilodontideos (Kielan-Jaworowoska et al., 2004). Acima da lamina
transversa, situam-se os etmoturbinais, alojados entdo no recesso etmoidal, cuja parede
posterior ¢ formada pela placa cribiforme do etmodide. A separagdo completa entre a

caixa cerebral e a cavidade nasal, pela placa cribiforme, bem como a presenca de
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etmoturbinais ossificados, ¢ considerada uma condi¢do sinapomorfica para o grupo
coronal Mammalia. Na por¢do respiratoria da cavidade nasal, cristas indicativas de
maxiloturbinais sdo descritas ja para Thrinaxodon (Fourie, 1974), embora sejam bem

menos pronunciadas em mamiferos atuais (Kielan-Jaworowoska et al., 2004).

Probelesodon Morganucodon Chulsanbaatar

Didelphis

Figura 6 — Comparacao da seccao transversal da regiao orbito-temporal em
diferentes cinodontes evidenciando diferentes estagios evolutivos: orbito-
esfendide completamente ossificado com a formacédo da parede orbital, A;
expansao lateral do assoalho da caixa cerebral formado pelo O6rbito-
esfendide, B; alargamento da caixa cerebral, C; aprofundamento da caixa
cerebral e desenvolvimento da placa cribiforme, D (modificado de Kielan-
Jaworowoska et al., 2004).

Legenda: 1, pés-orbital; 2, frontal; 3, orbito-esfendide; 4, basi-esfendide; 5,
palatino; 6, pterigoide; 7, etmoturbinais.
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O palato secundario ossificado, formado pelos ossos maxilares e palatinos, ¢ uma
condi¢do basal para Cynodontia. Porém, o limite posterior do palato secundario,
estendendo-se através do alongamento do palatino, até o final da fileira de dentes pos-
caninos, ¢ uma condi¢do derivada, observada em Prozostrodon, Riograndia, Brasilodon,
Sinoconodon, Morganucodon e Haldanodon (Soares, 2004; Kielan-Jaworowoska et al.,
2004). Esta modificagdo ocasiona um posicionamento mais posterior da coana interna, o
que ja poderia ocorrer de alguma forma em Thrinaxodon, com um palato secundario
funcionalmente alongado, formado por tecidos moles em sua parte mais posterior (Maier
et al., 1996). O mesmo autor propos ainda que esta regido poderia abrigar um velum
muscular, relacionado as fungdes de engolir ¢ mamar, cuja presenca seria indicada pela
redugdo do processo transverso do pterigdide, observavel em Pachygenelus e
Morganucodon (Kielan-Jaworowska, et al., 2004).

Como se pode observar, a partir das observagdes acima, todas estas
caracteristicas morfologicas tipicamente mamalianas ja aparecem entre os cinodontes
ndo-mamalianos, embora ndo seja possivel, até o momento, estabelecer claramente a
seqiiéncia evolutiva das mesmas dentro daquele grupo. Nesse contexto, como
mostraremos a seguir, a coleta de dados mediante o uso de tomografias
computadorizadas mostrou-se uma ferramenta poderosa na busca por mais subsidios,
tanto para a discussdo acerca da origem da endotermia nos sinapsidos quanto de um
eventual padrao evolutivo que possa ser evidenciado dentro dos cinodontes nao-

mamalianos.
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2. OBJETIVOS

No presente trabalho, procuramos estudar comparativamente a morfologia
interna das cavidades nasais de cinodontes sul-americanos do Tridssico, principalmente
no que tange a possivel presenca e grau de desenvolvimento de turbinais respiratorios, a
partir de tomografias computadorizadas. Foram utilizados, neste estudo, exemplares de
Massetognathus pascuali Romer, 1967, Prozostrodon brasiliensis (Barberena,
Bonaparte ¢ Teixeira, 1987) e Exaeretodon riograndesis Abdala et al., 2002, bem como
Riograndia guaibensis Bonaparte, Ferigolo e Ribeiro., 2001, Brasilodon quadrangularis
Bonaparte, Martinelli, Schultz e Rubert, 2003 e Brasilitherium riograndensis Bonaparte,
Martinelli, Schultz e Rubert, 2003, sendo que os dois ultimos sdo agrupados em um
clado que ¢é grupo-irmao de mamaliformes (Bonaparte et al., 2005).

A partir do estudo das cavidades nasais, foi inferida a capacidade respiratodria e,
conseqiientemente, o possivel status metabolico dos taxons estudados, abordando os
resultados obtidos em um contexto evolutivo e discutindo suas implicagdes em relacdo a
outros estudos que tratam da evolu¢do da endotermia. Pretendemos avaliar, também, o
potencial olfativo, bem como caracteristicas morfoldgicas do cérebro e o grau de
encefalizacdo dos exemplares de cinodontes, uma vez que, nesses animais, o volume
interno da caixa craniana pode ser considerado praticamente um molde do cérebro
(Quiroga, 1979, 1980a,b). Desta forma, visamos contribuir para o conhecimento da
evolu¢do de aspectos da biologia dos mamiferos na transi¢ao entre cinodontes nao-

mamalianos e Mammalia, especialmente no que tange a endotermia e encefalizagao.
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3. RELACOES FILOGENETICAS

Apesar das controvérsias existentes em relacdo a filogenia de cinodontes nao-
mamalianos, as relagdes filogenéticas entre os taxons utilizados neste trabalho, bem
como a distdncia dos mesmos em relagdo aos mamiferos atuais, sdo, em geral, bem
estabelecidas. Todos os exemplares utilizados neste estudo sao classificados dentro do
clado Eucynodontia, grupo que inclui todos os cinodontes mais derivados que
Thrinaxodon (Rubidge e Sidor, 2001), definido por Hopson e Kitching (2001) como o
clado menos inclusivo abrangendo Mammalia e Exaeretodon.

Massetognathus e Exaeretodon s3o tradicionalmente chamados de
traversodontideos, devido a morfologia dos dentes pos-caninos, sendo os superiores
alargados transversalmente e os inferiores de forma retangular, com duas cuspides
alinhadas transversalmente em frente a uma depressao posterior (Hopson, 1984; Rubidge
e Sidor, 2001). No entanto, a relagdo filogenética entre esses taxons e os mamiferos
pode variar de acordo com a hipdtese filogenética utilizada. Hopson e Kitching (2001),
por exemplo, dividem Eucynodontia em dois sub-clados, estando Massetognathus e
Exaeretodon incluidos em Cynognathia ¢ Mammalia em Probainognathia (FIG. 7).
Sendo assim, a posi¢do mais basal de Massetognathus, em relagdo a Exaeretodon, faz
deste ultimo o taxon filogeneticamente mais distante dos mamiferos, entre todos os
utilizados no presente estudo. Por outro lado, Rowe (1988, 1993) nao faz divisdo dentro
de Eucynodontia e posiciona Tritylodontidae - tdxon que, para Hopson e Kitching,
(2001) estd em Cynognathia - como grupo-irmdo de mamaliaformes. Deste modo,

Exaeretodon coloca-se mais proximo dos mamiferos do que Massetognathus (FIG. 7).
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Figura 7 - Cladogramas mostrando a relagdo filogenética entre
Exaeretodon ¢ Morganucodon: A, segundo Rowe (1988); e B, segundo
Hopson e Kitching (2001).

Prozostrodon foi inicialmente descrito como Thrinaxodon brasiliensis,
(Barberena et al., 1987) com base em caracteristicas mais primitivas na dentigdo e
morfologia do cranio. Numa revisdo posterior, Bonaparte et al. (2001) identificaram
uma série de caracteres que diferiam de Thrinaxodon lioliorhinus, como o palato
secundario com o palatino estendendo-se até o nivel do tltimo pds-canino, contato entre

processo ventral do frontal e processo dorsal do palatino e presenga do orbito-esfenoide
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contatando o frontal e o palatino. Segundo as hipdteses filogenéticas de Bonaparte et al.
(2001) e Soares (2004), Prozostodon ocuparia uma posicdo filogenética intermediaria
entre os taxons estudados, sendo mais derivado apenas que Massetognathus e
Exaeretodon (FIG. 8). Entretanto, seguindo outra hipotese filogenética, recentemente
proposta por Bonaparte et al. (2005), este taxon aparece mais proximo a Brasilodon,
Brasilitherium e Morganucodon do que Riograndia (FIG. 9).

Riograndia guaibensis, por sua vez, ¢ um cinodonte ndo-mamaliano com muitas
caracteristicas derivadas relativas a parede orbital, caixa cerebral, basicranio, palato e
articulagdo cranio-mandibular (Soares, 2004). Riograndia foi classificado como
Tritheledontidae (Soares, 2004), tixon que ¢ considerado grupo-irmdo de
Mammaliaformes segundo diferentes hipoteses filogenéticas (Hopson e Kitching, 2001;
Luo e Crompton, 1994).

Ja Brasilodon e Brasilitherium possuem muitas caracteristicas derivadas na
denticdo e morfologia craniana. Nestes cinodontes, assim como em
morganucodontideos, observam-se ossos pods-dentdrios bastante reduzidos e uma
expansdo da caixa cerebral na regido parietal Bonaparte et al. (2003). Pela proposta
filogenética inicial daqueles autores, Brasilodon seria grupo-irmao de um clado formado
por Brasilitherium ¢ morganucodontideos mais o grupo corononal Mammalia
(Bonaparte et al., 2003) (FIG. 8). Posteriormente, Bonaparte et al. (2005) agruparam
Brasilodon e Brasilitherium no taxon monofilético Brasilodontidae, propondo entdo este

clado como grupo-irmao de Mammaliaformes (FIG. 9).
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Figura 8 - Cladograma mostrando a posi¢@o filogenética de Prozostrodon,
Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium (retirado de soares, 2004).
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Figura 9 - Cladograma mostrando posi¢do filogenética de Prozostrodon,
Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium (retirado de Bonaparte et al., 2005).
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4. CONTEXTO ESTRATIGRAFICO

A area de ocorréncia dos fosseis esta localizada na regido central do estado do Rio
Grande do Sul, conhecida como Depressao Periférica, onde afloram as rochas do
Triassico da Bacia do Parana (FIG. 10), a qual foi um local de extensiva sedimentagdo
cratonica durante o Paleozdico e maior parte do Mesozodico (Schultz et al., 2000). Em
termos litoestratigraficos, os fosseis dos cinodontes estudados sdo oriundos de
afloramentos do Membro Alemoa da Formagdo Santa Maria - de onde provém
Prozoostrodon e Exaeretodon - ¢ da Formagdo Caturrita (Sensu Andreis et al., 1980),
onde foram encontrados os exemplares de Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium.
(Andreis et al., 1980; Scherer et al., 2000). O espécime de Massetognathus provém da
Formacdo Los Chafares (Argentina), e foi escolhido, ao invés de outros do mesmo
género existentes no Brasil (também na Formagdo Santa Maria), em virtude da melhor
qualidade de sua preservagao.

A Formagao Caturrita corresponde ao conjunto de camadas predominantemente
arenosas que ocorrem acima dos depodsitos de pelitos vermelhos de planicies de
inundacdo do Membro Alemoa da Formacao Santa Maria (FIG. 11). O contato entre o
Membro Alemoa e a Formacdo Caturrita ¢ gradacional, havendo um aumento na
proporg¢do de arenito em detrimento dos depositos finos (Scherer et al., 2000; Rubert,

2003; Faccini, 2000).
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Devido a auséncia de hiatos deposicionais significativos entre a Formagao Santa
Maria e a Formagao Caturrita, Faccini (1989) agrupou essas unidades litoestratigraficas
em uma mesma seqiiéncia deposicional, denominada Sequéncia II, sendo esta a
seqiiéncia de mais alta freqiiéncia do Neotridssico (Faccini, 2000). Posteriormente, este
mesmo pacote foi denominado Seqiiéncia Santa Maria/Caturrita (Faccini, 2000), sendo o
mesmo iniciado pela incisdo de canais fluviais de baixa sinuosidade e multilaterais
(Membro Passo das Tropas da Formagao Santa Maria), passando superiormente para
depositos de planicie de inundagdo e canais isolados (Membro Alemoa da Formagao
Santa Maria e base da Formacao Caturrita) e culminando com arenitos fluviais de canais
meandrantes (topo da Formagdo Caturrita) (Faccini, 2000; Rubert, 2003). Toda a
Seqiiéncia Santa Maria/Caturrita (sensu Faccini, 2000) foi depositada durante o intervalo
Ladiniano-Eonoriano e compreende diferentes unidades bioestratigraficas, definidas
com base em afinidades faunisticas com as forma¢des Los Chanares, Los Rastros,
Ischigualasto ¢ Los Colorados da Argentina (Schultz et al., 2000).

O exemplar de Massetognathus aqui estudado provém da formagdo Los
Chanares, da Argentina, de idade Ladiniano, que ¢ correlacionada, no Rio Grande do
Sul, a Cenozona de Therapsida, incluida na por¢do inferior do Membro Alemoa da
Formagdo Santa Maria (Schultz et al., 2000 ¢ Rubert, 2003). Ja os espécimes de
Prozostrodon e Exaeretodon estdo incluidos na Cenozona de Rhynchosauria, que ocorre
nos niveis superiores do Membro Alemoa, do Carniano. Finalmente, Riograndia,
Brasilodon e Brasilitherium foram encontrados em afloramentos da base da Formacao
Caturrita, onde foi definida a Cenozona de Ictidosauria (sensu Rubert, 2003) de idade

Neocarniano-Eonoriano. A denominagdo desta ultima unidade bioestratigrafica faz
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alusdo exatamente a presenca desses pequenos cinodontes; Ictidosauria é um taxon, ndo

mais utilizado, cujos membros sdo atualmente incluidos em Tritheledontidae (Soares,

2004). A FIG.

bioestratigraficas entre as rochas do Tridssico do Brasil e da Argentina.

12 mostra as correlagdes geocronoldgicas, litoestratigraficas e
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Figura 12 - Gecronologia, bioestratigrafia e litoestratigrafia comparadas entre Brasil

e Argentina (retirado de Rubert, 2003).



36

5. CONTEXTUALIZACAO DO CAMPO DE
ESTUDO: A EVOLUCAO DA

ENDOTERMIA



37

5. CONTEXTUALIZACAO DO TEMA DE ESTUDO: A EVOLUCAO DA
ENDOTERMIA

Ainda que sejam conhecidos mecanismos de termogénese por processos
metabodlicos em outros vertebrados como pitons (Morelia) (Van Mierop e Barnard,
1978) e atuns (Scombridae) (Dizon e Brill, 1979; Block et al., 1993; Dickson e Graham,
2004), insetos (Heinrich, 1970, 1975) e mesmo plantas (Knutson, 1974; Seymour e
Schultze-Motel, 1996), a fisiologia de aves e mamiferos ¢ unica, devido ao gasto de
energia, associado as altas taxas de metabolismo de repouso, usualmente de 5 a 15 vezes
maior que outros vertebrados de mesma massa corpérea (Bennett, 1991; Bennett. et al.,
2000). Este padrao termorregulatorio esta relacionado a complexas adaptagdes
anatomicas, morfoldgicas, fisiologicas e comportamentais, o que torna dificil o
entendimento de como - e motivada por quais pressdes seletivas - a endotermia evoluiu
convergentemente nas duas linhagens.

Além disso, as caracteristicas mais diretamente relacionadas a endotermia de
aves ¢ mamiferos atuais, como maiores taxas ventilatorias e pulmdes mais
especializados (Hillenius e Ruben, 2004a), separagdo total dos sistemas circulatorios,
pulmonar e sist€émico, maior capacidade de transporte de oxigénio no sangue (Bennett,
1991; Hillenius e Ruben, 2004a), maior densidade de mitocondrias nas células (Else e
Hulbert, 1985; Hulbert ¢ Else, 1989; Ruben, 1995; Else et al., 2004), etc, ndao sido
identificaveis nos fosseis, de modo que a fisiologia de vertebrados extintos s6 pode ser
acessada por inferéncias indiretas, a partir de caracteres osteologicos.

O possivel status metabolico de sindpsidos ndo-mamalianos e dinossauros nao-

avianos tem sido, entdo, objeto de inumeros estudos e debates, pois, além da importancia
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de se conhecer a fisiologia dos terapsidos nao-mamalianos, que predominaram na fauna
do final do Paleozodico e inicio do Mesozoico (Bennett & Ruben, 1986), ¢ dos
dinossauros ndo-avianos, dominantes entre os vertebrados terrestres ao longo do
Mesozoico; a compreensdao de quando, € em quais animais, a endotermia evoluiu em
Therapsida e Archosauria, ¢ fator essencial para o entendimento da evolug¢do da

endotermia de aves € mamiferos.

5.1 POSSIVEIS CAUSAS PARA A EVOLUCAO DA ENDOTERMIA

Diferentes modelos procurando explicar as causas da evolucao da endotermia ja
foram propostos por varios autores, sem que se tenha chegado a um consenso a respeito
do assunto. Hayes e Garland (1995) elencaram seis diferentes modelos para a evolugdo
da endotermia: homeotermia ¢ aumento da eficiéncia metabdlica (Heinrich, 1977);
expansdo de nicho térmico (Crompton et. al., 1978); mudangas na postura e aumento na
performance de exercicio (Heath, 1968 apud Hayes e¢ Garland, 1995) homeotermia
seguida de diminui¢do de tamanho corpéreo (McNab, 1978); aumento do tamanho do
cérebro (Martin, 1980, 1981); e aumento da capacidade aerdbica durante exercicio
(Bennet e Ruben, 1979). Além desses, foram propostos, mais recentemente, dois
modelos relacionando a evolu¢do da endotermia ao cuidado parental (Farmer, 2000,
2003; Korteja, 2000, 2004; Angilletta & Sears, 2003).

As teorias de evolugdo da endotermia relacionadas aos beneficios das altas e
estaveis temperaturas corporais para o maquindrio enzimatico dos animais, de Heinrich
(1977), ou por propiciarem a expansdo de nichos ecoldgicos, de Crompton et. al. (1978)

mostraram-se insatisfatorias principalmente porque, para as formas intermediarias, um
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gradual aumento no metabolismo ndo traria vantagens termorregulatdrias, mas ja
aumentaria sensivelmente a demanda energética dos animais (Bennett, 1991; Bennett et
al., 2000; Bennett e Ruben, 1979). Além disso, animais com grandes volumes corporais
poderiam, simplesmente pelo seu tamanho, ter sido homeotérmicos inerciais, sem o alto
custo metabolico da endotermia (Ruben, 1995; Hillenius e Ruben, 2004a). Neste caso
poderiam estar incluidos os Therocephalia do Neopermiano, tidos como os animais mais
antigos cujo metabolismo foi considerado ja endotérmico devido a presenca de turbinais
respiratorios (Hillenius, 1994). Face deste contexto, os demais modelos procuram, entdo,
explicar a evolugdo da endotermia como um sub-produto de pressdes seletivas para
outras adaptagdes e ndo para a homeotermia endotérmica per se.

Partindo do principio de que a postura ereta dos membros de terapsidos ndo-
mamalianos requereria um maior tonus muscular e, conseqlientemente, maiores taxas
metabolicas, Heath (1968 apud Hayes e Garland, 1995) sugeriu que a sele¢do para uma
melhor locomogao teria levado a endotermia dos mamiferos. Entretanto, posturas eretas
e semi-eretas ndo requerem mais energia que uma postura sprawling (Bennett e Dalzell,
1973; Hayes e Garland, 1995).

A evolugdo da endotermia como uma conseqiiéncia da sele¢do para o aumento
do tamanho do cérebro foi proposta por Martin (1980, 1981). A possivel relagdo entre o
metabolismo basal e a atividade cerebral teria como evidéncia o escalonamento
alométrico do tamanho do cérebro em relacdo a massa corpérea em mamiferos com
expoente de 0,75, similar, portanto, a0 expoente para a propor¢do da taxa metabdlica
basal em relagdo a massa corpdrea. Entretanto, Harvey e Krebs (1990) mencionam um

expoente de 0,69 para a relagdo entre tamanho do cérebro e massa corporea em
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mamiferos e Hulbert (1980) demonstrou uma modesta contribuicdo do cérebro para o
metabolismo basal de endotermos atuais. Portanto, na auséncia de qualquer evidéncia de
uma relacdo funcional entre metabolismo basal e tamanho do cérebro, esse modelo ¢é
considerado pouco plausivel (Hayes e Garland, 1995).

Um modelo especifico para a endotermia mamaliana foi proposto por McNab
(1978) com base em evidéncias paleontologicas que indicam a reducdo de tamanho
corporeo observada entre cinodontes do Permo-Triassico, concomitantemente com o
fechamento do palato secundario ossificado. O modelo propde uma selegdo para reducao
de tamanho e exploragdo de nichos noturnos devido a competi¢do com outros
predadores, de modo que a endotermia acabou evoluindo como forma de manter a
homeotermia, que era inercial nos ancestrais terapsidos de grande porte. O maquinario
molecular teria entdo evoluido para operar sob altas e constantes temperaturas antes da
evolugdo da endotermia. Este modelo foi criticado por Korteja (2004) relatando indicios
de que terapsidos com massa corporea suficiente para a homeotermia inercial seriam
endotérmicos ja no Permiano (Ruben, 1995), devido a presenga de turbinais respiratorios
indicada por Hillenius (1994). Todavia, a distancia filogenética entre os cinodontes
triassicos € o Therocephalia Glanosuchus do Permiano ¢ a provavel ectotermia dos
euteriodontes basais, sugere que a endotermia teria evoluido independentemente nas
duas linhagens de Eutheriodontia (Hillenius, 1994; Hillenius e Ruben, 2004a). Deste
modo, especificamente no que diz respeito a endotermia em Cynodontia, o modelo de
McNab (1978) nao seria falseado pela presenca de turbinais respiratdrios em
Therocephalia, mas, torna-se pouco provavel diante da possivel endotermia de

cinodontes de grande porte do Triassico, como Exaeretodon. Outro problema deste
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modelo ¢ o fato de estar restrito a endotermia mamaliana e, dada a quantidade de
convergéncias associadas a endotermia de aves e mamiferos, tem-se dado mais atengdo a
modelos que expliquem da mesma forma a evolugdo da endotermia nas duas (ou em
outras além destas) linhagens (Hayes e Garland, 1995; Korteja, 2004).

O modelo da capacidade aerdbica de Bennett e Ruben (1979) sugere uma sele¢ao
direcional para maiores niveis de atividade, implicando em um aumento da taxa
metabodlica maxima para periodos maiores de atividade aerobicamente sustentada, uma
vez que a atividade muscular utilizando metabolismo anaerdbico ndo pode ser sustentada
durante muito tempo. Animais com maior resisténcia aerdbica podem ser mais ativos e,
conseqiientemente, podem ter vantagens na captura de presas ou fuga de predadores,
defesa do territorio, competicao por recursos, forrageio, etc. (Hayes e Garland, 1995).

A validade desse modelo depende de uma relagdo entre a taxa metabolica,
quando o animal estd em atividade, € o metabolismo basal, de repouso, ja que este é o
responsavel pela endotermia e aquele seria o fator sobre o qual a sele¢do atuaria. De
fato, o metabolismo para atividade aerdbica ndo ¢ componente da endotermia Sensu
stricto (Hillenius e Ruben, 2004a) e ainda ndo ha uma demonstragdo clara da relagdo
fisiologica entre o metabolismo basal para termogénese, associado a Orgdos internos
(figado, rins, intestinos, coragdo) e cérebro, e o metabolismo de atividade, propiciado
principalmente pela atividade da musculatura esquelética (Konarzewski e Diamond,
1995; Ruben, 1995; Korteja, 2004).

Contudo, as taxas de metabolismo, durante o exercicio, de aves e mamiferos,
excedem as de outros Amniota entre 20 e 30 vezes (Hillenius e Ruben, 2004a) de modo

que, entre os vertebrados atuais, os endotermos tém maior capacidade aerdbica que os
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ectotermos e em qualquer vertebrado, endo ou ectotermo, a taxa metabolica maxima ¢ de
5 a 10 vezes superior a taxa de metabolismo basal, o que sugere que o aumento da
primeira pode ter levado ao aumento da segunda ao longo da evolugdo das linhagens de
aves ¢ mamiferos (Bennett e Ruben, 1979, Ruben, 1995, Hayes e Garland, 1995,
Hillenius e Ruben, 2004a). Além disso, assim como os Orgdos internos sao
proporcionalmente mais massivos em aves € mamiferos atuais, a massa de musculos
esqueléticos e a capacidade metabolica maxima em aerobiose nesses tecidos, também ¢
relativamente superior em endotermos (Ruben, 1995). Nos ultimos anos, diversos
trabalhos t€ém sido realizados no intuito de testar o modelo da capacidade aerobica
(Bozinovic, 1992; Dutenhoffer e Swanson, 199; Hayes e Garland, 1995) e demonstrar a
necessaria ligacao fisioldgica entre o metabolismo maximo e o basal (Else e Hulbert,
1985, 1987; Hulbert e Else, 1989, 1990, 1999; Hulbert et al., 1991). Esses trabalhos tém
seu foco principal no nivel subcelular, no qual diferengas significativas sdo encontradas
entre endo e ectotermos atuais.

Mitocondrias individuais das células viscerais de ecto e endotermos tém taxas
metabodlicas similares, mas animais endotermos apresentam maior densidade de
mitocondrias e, conseqiientemente, uma maior area superficial das membranas
mitocondriais e atividade enzimatica massa-especifica (Hulbert, et al., 1991; Ruben,
1995). A evolugdo da endotermia pode ter envolvido inicialmente entdo o simples
aumento na concentragdo de mitocondrias ndo modificadas nas células viscerais
(Bennett e Dawson, 1976; Ruben, 1995), de modo similar ao observado na ontogenia do
Wallaby de Tammar (Macropus), na qual ocorre um aumento nas taxas metabolicas de

repouso, de niveis ectotérmicos para endotérmicos, € na area superficial das membranas
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mitocondrias nas visceras (Hulbert, et al., 1991). No que tange as taxas metabolicas
maximas, a massa muscular esquelética e cardiaca também ¢ maior nos endotermos,
mas, o aumento da densidade mitocondrial no tecido muscular esquelético, na
comparagdo com ectotermos, ¢ menos pronunciado que a diferenca observada nos
tecidos viscerais. Entretanto, as mitocondrias isoladas dos musculos esqueléticos dos
endotermos apresentam maior atividade enzimatica em relacdo a ectotermos. Essa
mudanga qualitativa na capacidade aerobica de mitocondrias de células musculares
esqueléticas isoladas pode ter se originado em razao de limitagcdes ao simples aumento
na densidade mitocondrial para manutencdo de distancias 6timas de difusdo de gases e
nutrientes e funcionamento de proteinas contrateis devido a arquitetura miofibrilar das
fibras musculares (Ruben, 1995). A evolugao dos mecanismos para uma maior producao
de energia nas células de endotermos pode entdo ser sugerida pelas mudancas
quantitativas e qualitativas associadas as mitocondrias, mas a razao para esse aumento
da demanda energética a partir de pressdes seletivas atuando em células musculares
esqueléticas baseia-se em outras evidéncias empiricas citadas por Ruben (1995) e
Hillenius e Ruben (2004a).

Mudangas qualitativas também ocorreram nas membranas plasmaticas das
células de aves e mamiferos, as quais possuem uma maior concentracao de fosfolipidios
e proteinas bem como uma maior propor¢do de acidos graxos polinsaturados na
composi¢do dos fosfolipidios (Hulbert e Else, 1989; Ruben, 1995; Hillenius e Ruben,
2004a). Essas diferengas podem estar relacionadas a maior permeabilidade a ions de Na"
e K observadas nas membranas plasmaticas de endotermos atuais (Hulbert e Else,

1990), o que demanda uma maior quantidade de energia para manutencao dos gradientes
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desses ions através das bombas Na-K'-ATPase (Else e Hulbert, 1987). Além disso, as
membranas mitocondriais internas de aves e mamiferos atuais apresentam maior
permeabilidade ao fon H', e, de fato, h4 um aumento na produgdo de calor associada ao
aumento na concentragdo mitocondrial do proton H™ (Brand et al., 1991). As taxas de
permeabilidade para H' nas membranas mitocondriais internas diminuem com o
aumento corporal em mamiferos assim como ocorre com o metabolismo basal massa-
especifico (Porter e Brand, 1993).

Entretanto, Ruben (1995) e Hillenius e Ruben (2004a) se opdem a finalidade de
termogénese como explicacdo para a maior demanda energética associada aos gradientes
i0nicos, através membranas mitocondriais e plasmaticas das células de aves e
mamiferos, argumentando que uma maior propor¢do do metabolismo celular total
deveria ser dedicada a homeostase i6nica em animais endotermos, o que de fato pode ser
observado em células especializadas para termogénese como as do tecido adiposo
marrom dos mamiferos (Himms-Hagen, 1990), mas ndo se comprova quando fatias de
tecidos viscerais de endo e ectotermos atuais sdo incubadas in vitro (Hulbert ¢ Else,
1990; Brand et. al.,1991). Em nimeros absolutos, as taxas do metabolismo relacionadas
aos gradientes i6nicos sdo maiores em endotermos que em ectotermos atuais, mas, 0O
mesmo ocorre em relagcdo a todas as fungdes celulares (Ruben, 1995; Hillenius e Ruben,
2004a). As proprias bombas Na'-K'-ATPase sio importantes para diversas fungdes
celulares como geragdo de potencial de acdo e obtencdo ativa de moléculas organicas
(aminodcidos, agucares, etc.) para nutricdo celular e sintese proteica (Ruben, 1995;
Hillenius e Ruben, 2004a). A sustentacdo do modelo da capacidade aerdbica ¢ entdo

baseada na necessidade de aumento das fungdes metabolicas em geral associadas a
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demanda por uma maior resisténcia aerdbica para a manutencdo de maiores niveis de
exercicio (Ruben, 1995).

Todavia, apesar de ser considerado plausivel (Hayes e Garland, 1995; Angilleta e
Sears, 2003), o modelo da capacidade aerobica ainda precisa de uma demonstracao
inequivoca da ligagdo entre o metabolismo de atividade e de repouso, € também
contrariado por alguns trabalhos experimentais que nao confirmam a necessaria
correlagdo. Nesse sentido, Farmer (2003) menciona o fato de que insetos voadores,
mesmo apresentando baixas taxas metabdlicas basais, t€ém as mais altas taxas
metabolicas aerdbicas para atividade entre os metazoarios (Suarez et al., 2000), como
exemplo de que a selegdo natural pode favorecer a evolugdo de uma maior capacidade
para o exercicio aerdbico sem provocar aumento do metabolismo de repouso. Farmer
(2003) cita também dados empiricamente obtidos para diferentes vertebrados que nao
confirmam a correlagdo entre as taxas metabolicas de atividade e de repouso como, por
exemplo: em Gallus gallus, machos tém maior capacidade aerdbica maxima, mas as
fémeas tém maior taxa metabolica basal (Hammond et al., 2000); espécies de
marsupiais, os quais possuem baixos niveis de metabolismo basal entre mamiferos
Theria, podem superar muitos eutérios nos niveis aerdbicos maximos (Hinds et al.,
1993); e o aumento dos niveis de atividade em gansos Branta leucopsis, devido a
atividade migratoria (Butler e Woakes, 2001), ou em pardais Zonotrichia leucophrys,
pela injecao de testosterona (Wikelski et al., 1999), ndo é acompanhado pelo aumento da
taxa metabolica basal. Portanto, é possivel considerar resultados de pesquisas com
diferentes espécies como evidéncias em contrario da correlagdao das taxas metabolicas, a

qual, mostra-se verdadeira quando compara-se, de forma geral, endo e ectotermos atuais,
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e os primeiros mostram ter maior capacidade aerdbica. Korteja (2004) ainda menciona
os trabalhos de Ruben et al. (1999) ¢ Ruben e Jones (2003), sobre a capacidade
respiratoria de Scipionyx samniticus, como possivel evidéncia em contrario do modelo
de Bennett e Ruben (1979); ainda que a sugestao de que terépodos nao-avianos, embora
ectotermos, poderiam alcancar niveis de atividade similares a endotermos atuais, tenha
se baseado em um inferido padrdo respiratério com musculatura diafragmatica, bastante
especifico, diferente de qualquer Tetrapoda atual Ruben et al. (1999).

Alternativamente ao modelo da capacidade aerdbica, o modelo do cuidado
parental para evolucdo da endotermia foi proposto por Farmer (2000) sugerindo a
evolucdo das altas taxas metabolicas basais dos endotermos como conseqiiéncia de uma
selegdo para o aumento da temperatura do embrido durante o desenvolvimento, ¢ do
aumento da capacidade aerébica como produto da selegdo para o cuidado parental e sua
grande demanda energética. A autora argumenta que a o aumento da temperatura
durante o desenvolvimento do embrido reduz o tempo de incubagdo e o risco de
anormalidades no desenvolvimento, aumentando assim as chances de sobrevivéncia da
prole. Como vertebrados ectotermos atuais tipicamente apresentam taxas de mortalidade
de individuos juvenis bem superiores as de adultos, ¢ plausivel assumir que a selegao
natural poderia favorecer o decréscimo da mortalidade de individuos em estagios iniciais
de desenvolvimento e o cuidado parental, convergéncia de aves e mamiferos, ¢ uma
obvia adaptacdo nesse sentido (Korteja, 2004). Para Farmer (2000), a maior
permeabilidade das membranas celulares de endotermos evoluiu como mecanismo de
producdo de calor para incubacdo. O modelo unifica entdo explicagdes para diversas

caracteristicas comportamentais, morfologicas e moleculares comuns a aves e
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mamiferos atuais (Korteja, 2004), relacionadas a endotermia, capacidade aerdbica e
cuidado parental.

A explicagdo mecanica para a relagdo entre endotermia e reproducdo baseia-se
em fungdes do eixo hipotdlamo-hipofise, relacionadas tanto ao metabolismo basal e
termorregulagdo, quanto a taxas de crescimento, reproducao e cuidado parental (Farmer,
2003). O hipotalamo, além de servir como termostato, controlando a taxa metabdlica
basal e estimulando mecanismos adicionais de termogénese por tremor ou, em
mamiferos, através do tecido adiposo marrom; também integra informacdes externas
como fotoperiodo e temperatura ambiente, os locais mais adequados para acasalamento
e construcdo de ninhos bem como, promove, através da hipdéfise o controle tanto
condutancia térmica (erecao dos pélos e penas, por exemplo), quanto de aspectos da
fisiologia reprodutiva (Farmer, 2003).

Dentre os hormdnios ligados as atividades do eixo hipotdlamo-hipofise, Farmer
(2003) destaca o papel da leptina e hormonios da tiredide (eixo hipotalamo-pituitaria-
tire6ide). Em mamiferos, a leptina ¢ sintetizada em adipocitos, ovarios, placenta e
glandulas mamarias. Este hormonio tem fungdo termogénica pela estimulagdo de lipolise
e estd relacionado ao aumento do metabolismo basal por induzir a expressao de
proteinas que aumentam a permeabilidade das membranas plasmaticas (Farmer, 2003).
A injecdo de leptina em marsupiais inibe o torpor € pode aumentar temperatura corporea
e o consumo didrio de oxigénio (Géiser, 1998), assim como aumenta em 2,5 vezes a taxa
metabdlica basal das fémeas do lagarto Sceloporus undulatus (Angilleta e Sears, 1999).
Os hormonios da tiredide, por sua vez, também estdo relacionados tanto a fungdes

reprodutivas quanto ao metabolismo basal, e tendem a estar em maior concentragdo no



48

plasma de animais com maiores taxas metabodlicas de repouso (Farmer, 2003), como ¢
observado em musaranhos (Soricidae), os quais t€ém os niveis mais altos entre os
mamiferos, tanto em relagdo ao metabolismo basal massa-especifico, quanto para os
hormonios da tiredide (Tomasi, 1984).

Contudo, o modelo do cuidado parental de Farmer (2000) foi criticado por
Angilleta e Sears (2003), os quais enfatizaram o alto custo energético da endotermia e o
maior risco de predagdo pelo maior tempo de forrageio, em comparagdo aos ganhos
deste padrdo fisiologico, se entendido primordialmente para a reprodu¢do. Segundo os
autores, a endotermia devido ao cuidado parental poderia ser facultativa e presente
somente durante o periodo reprodutivo, e ainda somente em fémeas, como ¢ observado
em pitons (Morelia spilota) que utilizam termogénese por tremor. Angilleta ¢ Sears
(2003), também mencionam a dificuldade de se estabelecer relagdes de causa e efeito
entre as temperaturas de incubacao e a endotermia. Ou seja, embrides de aves poderiam
tolerar pouca variacao térmica simplesmente porque as maes que os incubam t€ém pouca
varia¢ao na temperatura corporal.

Além disso, os resultados empiricos citados por Farmer (2000) como evidéncias
em prol do modelo, sdo questionados por Angilleta e Sears (2003) pelo fato de que, o
estreito limite de tolerancia térmica de embrides de répteis, foi observado em incubagdes
em laboratorio sob temperaturas constantes (Sexton e Marion, 1974), mas, temperaturas
que sdo letais se mantidas constante, sdo toleradas por embrides da mesma espécie
(Sceloporus undulatus), em experimentos em que, como ocorre muitas vezes no
ambiente, ha variagdo térmica diaria na incuba¢ao. Ademais, os diferentes experimentos

de campo e em laboratorio realizados por diferentes autores também nao indicam de
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forma inequivoca, segundo Angilleta e Sears (2003), alguma vantagem adaptativa em
termos de tamanho ou performance locomotora pela maior temperatura de incubagao.
Angilleta e Sears (2003) admitem a diminui¢ao do tempo de incubagdo como vantagem
do controle das temperaturas de incubacdo, porém apontam o modelo do cuidado
parental, como mais provavel explicagdo para a evolucao da endotermia.

Contra essas criticas, Farmer (2003) argumenta que aumento da demanda diaria
de energia, o maior risco de predagdo e esfor¢o adicional de forrageio nao foram
preponderantes sobre os beneficios do cuidado parental para alimentagdo dos filhotes na
evolugdo de aves e mamiferos. A autora também atenua a relevancia do custo energético
da endotermia mencionando a relagdo existente entre o metabolismo e a massa corporea,
haja vista que, conforme Nagy (2001), se um endotermo de 30g precisa consumir 16
vezes mais alimento que um ectotermo de mesma massa, o requerimento energético
adicional de um endotermo pode cair para até 4 vezes quando sdo comparados animais
de 30kg. Farmer (2003) baseia-se entdo em diferentes dados paleontoldgicos
(proporgdes predador/presa, histologia dssea e turbinais respiratorios) ja sugeridos como
indicativos de endotermia (ver iten 5.2) para afirmar que a endotermia deve ter evoluido
primeiramente em animais com tamanho suficiente para que o metabolismo endotérmico
ndo ocasionasse um gasto adicional muito grande de energia.

Como evidéncia da plausibilidade de seu modelo, Farmer (2003) cita a evolugdo
convergente do controle da temperatura de incubacdo em muitas linhagens, a exemplo
de adaptagdes comportamentais, morfologicas ou fisioldgicas em diferentes linhagens de
insetos e tubardes, bem como em pitons e crocodilianos (animais cujo calor dos ninhos ¢

produzido por uma bactéria decompositora), assim como a retencdo do embrido no utero
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(viviparidade e ovoviviparidade), que evoluiu em varias linhagens de amniotas. A
consideragdo de uma estreita amplitude térmica tolerada por embrides como padrao ¢
justificada por Farmer (2003) pela filogenia, pois, se a caracteristica ¢ manifestada nos
ectotermos crocodilianos, esta pode ser entendida como basal para Archosauria.

Com relacdao aos dados de experimentos com incubacdo de ectotermos, Farmer
(2003) cita que embora a exposicao didria ao frio durante 5 dias ndo tenha sido letal para
o lagarto Sceloporus, isso ocorreu sob varia¢do diaria de temperatura que tinha os picos
entre 29° e 30°C, e a mortalidade aumentou em até 41% quando as temperaturas diarias
maximas foram entre 4° ¢ 5° menores (Andrews et. al., 2000) ¢ 50% quando o tempo de
exposicao ao frio ¢ estendido para 9 dias (Cristian et al, 1986). Farmer (2003) ainda
comenta que, embora ndo haja necessariamente mortalidade devido a exposi¢ao didria a
uma baixa temperatura que seria € letal se mantida constante; também ¢ verdade que
ocorre aceleracdo no desenvolvimento devido a exposicdo a temperaturas altas, ainda
que letais sob exposi¢ao cronicas.

O fato de que aves dois sexos podem se envolver no cuidado parental e a heranca
aleatoria dos genes de cromossomos autossomicos, independente do sexo do embrido,
sao referidos por Farmer (2003), em contraposicdo a sugestdo de que a endotermia
poderia ser exclusiva de fémeas se tivesse evoluido em decorréncia da selecdao para o
controle das temperaturas de incubacdo. A alusdo a adaptag@o reprodutiva das pitons,
citada por Angilleta e Sears (2003) como exemplo de que a termogénese para incubagdo
poderia ter evoluido sem incorrer em endotermia permanente, também ¢ refutada por
Farmer (2003) em razao da morfologia do corpo das serpentes (com uma grande relagao

area/volume), a qual torna a endotermia improvavel devido ao altissimo custo energético
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em que implicaria. Mesmo assim, isso ndo significa que alguma forma de heterotermia
ndo fosse mais vantajosa se a selecdo estivesse atuando primordialmente para favorecer
mecanismos de termogénese para incubagdo. Nesse sentido, Korteja (2004) cita ainda o
primitivo mecanismo de tremor e o especializado tecido adiposo marrom dos mamiferos,
como sugestdo de que nao seria necessaria a evolucao de algo “incontrolavel” como a
permeabilidade de membranas.

Um outro modelo relacionando a endotermia ao cuidado parental foi proposto
por Korteja (2000). Este modelo se diferencia da proposi¢do de Farmer (2000) por
enfatizar o cuidado parental para alimentagdo da prole e ndo para o controle da
temperatura de incubacdo. Desta forma, esse modelo se sustenta no modelo da
capacidade aerobica (Korteja, 2004), no que diz respeito a0 mecanismo que originou as
altas taxas metabolicas basais (ou seja, o metabolismo aerdbico de atividade), embora
sugira que uma outra causa, a procura de alimento para a prole, como fator que levou a
expansdo da capacidade aerobica, ao invés ser esta a propria pressao seletiva. Dado o
carater hibrido dessa hipdtese, as vantagens adaptativas propostas sdo praticamente a
soma das mencionadas pelos modelos de Bennett € Ruben (1979) e Farmer (2000) com
o aumento da capacidade aerdbica dos pais € o aumento nas taxas de crescimento e
redu¢do da mortalidade da prole. Uma diferenca deste modelo em relagdo ao proposto
por Bennett ¢ Ruben (1979) residiria no fato de que a manutencdo de altos niveis de
atividade durante varios dias, ou até meses, ao invés de minutos, poderia requerer nao so6
de uma maior capacidade aerdbica, mas também uma maior provisdo de energia,
implicando em uma maior capacidade dos oOrgdos viscerais responsaveis pelo

metabolismo basal (Korteja, 2004). De qualquer modo, assim como nao ¢ claramente
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demonstrada a ligacdo entre as taxas metabodlicas de repouso e de atividade, a relagdo
entre o metabolismo basal e aspectos do desenvolvimento também ndo tem se
confirmado empiricamente (Harvey et al, 1991; Hayes et al. 1992; White ¢ Seymour,
2004; Korteja, 2004).

Korteja (2004) relaciona os diferentes modelos propostos para evolugdo da
endotermia com o desenvolvimento de paradigmas na fisiologia evolutiva, a partir da
concep¢do do organismo isolado do ambiente, ao enfatizar-se a homeotermia para
eficiéncia metabolica, passando pela interacdo com o ambiente fisico (expansdo de
nicho) e com outras espécies (aumento da capacidade aerobica ou a redu¢do do tamanho
corporeo pela competicao interespecifica), e, por fim, incorporando-se a biologia do
desenvolvimento ao levar-se em conta a histéria de vida dos organismos. Todavia, até o
momento nenhum dos modelos confirmou-se plenamente e as pressdes seletivas e
mecanismos fisioldgicos que levaram a evolucdo da endotermia ainda constituem uma
questdo em aberto.

5.2 INFERENCIAS FISIOLOGICAS A PARTIR DE DADOS
PALEONTOLOGICOS

Diversas caracteristicas do ambito do estudo paleontologico ja foram propostas
como formas indiretas de acessar a fisiologia de vertebrados extintos. Entre estas estdo
as inferéncias paleoclimatologicas, a propor¢do de isotopos de oxigénio nos 0ssos
fosseis, as proporgdes predador/presa nas assembléias fosseis, além das correlagdes com
caracteres de aves ¢ mamiferos atuais, tais como postura, tamanho relativo do cérebro,
histologia dssea, presenca de turbinais respiratorios, etc (Brink, 1956; Benton, 1978;

Bennett & Ruben, 1986; Padian, 1997; Ruben, 1995). Conforme sera discutido a seguir,
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poucas dessas caracteristicas ainda sdo consideradas sugestivas de metabolismo e ainda
existem varias questoes em aberto a respeito do assunto.

Baseando-se no fato de que, em geral, animais ectotermos concentram-se nas
menores latitudes, a dominancia de terapsidos no Neopermiano da Africa do Sul, assim
como a presenca de dinossauros em rochas do Circulo Artico do Cretaceo, foram
interpretadas por Bakker (1975) como evidéncias da endotermia desses animais. Porém,
informagdes paleoclimatologicas ndo confirmam a afirmag@o de que, no Neopermiano e
durante 0 Mesozoico, havia clima frio - como atualmente - nas maiores latitudes
(Charig, 1976, Benton, 1978; Parrish, Parrish e Ziegler, 1986). Além disso, nas mesmas
assembléias fosseis do Neopermiano da Africa do Sul encontram-se exemplares de
vertebrados terrestres que foram indubitavelmente ectotérmicos (Bennett e Ruben,
1986). Desta forma, a distribuicdo paleobiogeografica nao ¢ um indicio consistente da
endotermia para tetrapodes do Mesozobico.

As inferéncias de endotermia para animais extintos baseadas em proporgdes
predador/presa partem da premissa de que comunidades com predadores endotérmicos
tém uma propor¢ao muito pequena destes em relagdo a quantidade de herbivoros, devido
ao alto custo energético da manutengdo de suas altas taxas metabolicas, de modo que
uma comunidade de tetrapodes suporta poucos macro-predadores endotérmicos.

Segundo Gooley (1968), animais endotérmicos investem somente de 1% a 3% da
energia que assimilam em produgdo secundaria, enquanto ectotermos podem utilizar até
mais de 20% da energia que assimilam em crescimento e reproducdo. Desta forma,
comunidades em que predadores representam até 5% da biomassa total indicam que

estes sao endotérmicos. Bakker (1972, 1975) sugeriu que a diminui¢ao na propor¢ao dos
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predadores entre o Eopermiano - onde os pelicossauros esfenacodontideos compdem
entre 35% e 60% da fauna - e o final do Permiano — onde os predadores (cinodontes
chiniquodontideos) diminuem para cerca de 10% - indicaria uma mudanga na fisiologia
dos sinapsidos em dire¢do a endotermia mamaliana.

Todavia, as densidades populacionais em tafocenoses ndo necessariamente
correspondem as proporcdes reais das biocenoses. Bennett e Ruben (1986)
demonstraram que a adi¢gdo de um unico exemplar carnivoro bastaria para a mudar a
propor¢ao de predadores calculada por Bakker (1975) de 10% para 24%, dada a
reduzida amostragem de muitas assembléias de tetrapodes fosseis. Além disso, mesmo
que se assuma que uma determinada assembléia fossil efetivamente representa as
densidades populacionais da comunidade extinta, seria possivel concluir apenas que os
predadores eram endotérmicos, mas nao serviria para inferir o status metabolico das
presas (Padian, 1997). Charig (1976) e Tracy (1976) também apontaram problemas na
definicdo de predadores e presas, ja que herbivoros de grande porte podem ndo ter
predadores, embora possam servir de alimento para necréfagos, bem como na propria
estimativa da biomassa.

O comportamento gregario e migratorio de alguns dinossauros ndo-avianos,
indicado por assembléias fosseis de centenas de individuos e milhares de pegadas ao
longo de grandes distancias, ja foi sugerido como indicio de alto metabolismo, porém
Padian (1997) cita a presenca do mesmo fendmeno em insetos sociais e diversos
teledsteos atuais como evidéncias de que ndo ha uma necessaria relagdo entre essa
caracteristica e metabolismo. Caracteristicas comportamentais inferidas a partir de

dimorfismos sexuais e ornamentagdo, como comportamento de corte e rivalidade intra-
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especifica, também sdo refutadas por Padian (1997) como indicativas de endotermia
devido a observagao de tais tragcos em ciclideos e insetos atuais. Padian (1997) também
desconsidera o cuidado parental - necessario para recém nascidos imaturos e inferido a
partir da predominancia de cartilagem nos ossos de certos embrides de dinossauros nao-
avianos - como evidéncia de endotermia para dinossauros, argumentando que este tipo
de comportamento ocorre também em ciclideos. Ainda assim, conforme ja abordamos
anteriormente, o cuidado parental ¢ proposto por outros autores como principal causa
para a evolugdo da endotermia entre amniotas, o que torna a caracteristica ainda passivel
de ser considerada como indicio de altas taxas metabolicas.

Dentre as inferéncias de endotermia com base em dados que ndo estdo
relacionados a caracteristicas morfologicas ou histologicas dos fosseis, a mais
recentemente proposta € o estudo das proporgdes de isdétopos de oxigénio no fosfato dos
ossos de animais extintos. Barrick e Showers (1994) inferiram um status metabodlico
endotermo para Tyrannosaurus rex baseando-se na pouca variagdo encontrada na
composi¢io isotopica de oxigénio ('°0/'°0) no fosfato dos ossos (6p) nos diferentes
elementos do esqueleto de um exemplar de T. rex da formagdo Hell Creek, do
Maastrictiano dos E.U.A. Os valores de 6, dependem da temperatura corpérea e da
propor¢io *0/'°0 da 4gua corporal durante a deposi¢io do osso. Porém, a influéncia
deste Gltimo fator, que por sua vez ¢ dependente da proporgdo '*0/'°O da 4gua que o
animal ingere, foi descartada pelos autores que, baseando-se em trabalhos que indicam a
auséncia de variagdo de 8'°0 da 4gua de diferentes partes do corpo em mamiferos,
partiram do principio de que toda a variagdo de o, refletiria diferengas na temperatura

corporal. A possibilidade de alteragao por processos diagenéticos também foi descartada
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pelos autores, ja& que encontraram forte covaridncia entre os valores da composicao
isotopica do carbonato estrutural do osso (d.) € dos cimentos diagenéticos de calcita
(8cc), mas ndo entre O € .

Devido a pouca variagdo encontrada nos valores de o, de diferentes elementos
osseos do exemplar do T. rex, foi inferida a homeotermia do animal. Esta caracteristica,
por sua vez, seria produto de altas taxas metabdlicas devido a modelos fisioldgicos que
mostraram ser improvavel a homeotermia inercial para ectotermos de cerca de 5.000kg,
diante da amplitude térmica e forte sazonalidade que os autores, com base em dados
paleoclimatologicos, consideraram haver no ambiente que o T. rex viveu. Contudo, a
confiabilidade do método utilizado por Barrick e Showers (1994) tem sido posta em
duvida, pela possibilidade do mesmo ndo retratar a composi¢ao isotdpica original
(Padian, 1997) e pelo fato de que, mesmo entre endotermos, podem ocorrer
significativas variagdes entre as temperaturas das visceras e das extremidades do corpo
(Ruben e Jones, 2000). Além disso, também ¢é questionavel a afirmacao peremptoria de
que a provavel homeotermia do Tyrannosaurus nao poderia ser meramente
conseqiiéncia de seu grande tamanho.

Com base no fato de que aves e mamiferos atuais tém o cérebro
aproximadamente dez vezes maior que outros Tetrapoda, em relagdo a massa corporea
(Jerison, 1973), Feduccia (1973) sugeriu uma possivel correlagdo do tamanho do cérebro
com o metabolismo, argumentando que os maiores niveis de atividade, associados as
altas taxas metabolicas tipicas dos endotermos, requereriam uma maior capacidade
cerebral (Bennett e Ruben, 1986) e, em contrapartida, cérebros grandes precisariam de

altas taxas respiratorias para suprimento de sua demanda de oxigénio (Padian, 1997).
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Chegou a ser inferida, entdo, a endotermia de dinossauros ornitomimideos com base nos
cérebros relativamente grandes desses animais (Benton, 1978), mas esta interpretagdo
poderia ser contestada, uma vez que, mesmo os dinossauros com maiores cérebros,
como os Coelurosauria, tém Quocientes de Encefalizacdo mais baixos que aves e
mamiferos (Padian, 1997). Seguindo-se esse mesmo critério para indicar o metabolismo
de sinapsidos, a endotermia em Therapsida estaria restrita apenas a mamiferos, ja que os
quocientes de encefalizagdo medidos para cinodontes ndo-mamalianos (Jerison, 1973;
Quiroga, 1979, 1980a, b) sdo similares aos valores de lagartos monitores e teideos
(Bennett e Ruben, 1986). Contudo, ndo ha indicios de uma necessaria ligagao entre o
tamanho do cérebro e o metabolismo (McNab e Eisenberg, 1989). Além disso, a massa
de tecido neural requerida para a termorregulacdo endotérmica pode ser, inclusive,
menor do que o necessario para a termorregulacdo comportamental de ectotermos
(Jerison, 1973; Benton, 1978).

O olho parietal ¢ uma estrutura fotorreceptora, provida de retina e lentes
transparentes (Quay, 1979; Roth et al., 1986), que estd ligada ao corpo pineal
(glandular), formando o complexo parietal-pineal (ou epifisial). Esta estrutura atua, de
forma ainda nao totalmente explicada, na termorregulacio e em outras fungdes
fisiologicas controladas por ritmos circadianos (Bennett e Ruben, 1986). O complexo
parietal-pineal situa-se na linha média da regido dorsal do cranio e tem, como indicio de
sua presenga em animais extintos, o fordmen parietal, localizado entre os 0ssos parietais.
O foramen parietal esta presente em todos os tetrapodos primitivos (Bennett e Ruben,
1986) e o seu desaparecimento, ao longo da evolugdo das linhagens de aves e

mamiferos, foi relacionado com a independéncia do meio externo propiciada pela
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termorregulagdo endotérmica, em substituicdo ao controle termorregulatorio
comportamental (Benton, 1978; Bennett e Ruben, 1986).

Entretanto, observa-se a auséncia desta caracteristica em muitas outras linhagens,
de modo que, entre os animais atuais, somente lampreias (Petromyzontia), Sphenodon, e
alguns grupos de lagartos apresentam todo o complexo epifisial. Mesmo que todos os
animais atuais com o complexo parietal-pineal sejam ectotermos, a maior parte dos
vertebrados viventes, endo ou ectotermos, ndo apresenta o olho parietal (ndo possui o
foramen parietal), mas mantém o corpo pineal com fung¢do secretora. Por fim, dentre os
animais viventes que nao apresentam nenhum elemento do complexo parietal-pineal,
existem também tanto ectotermos (crocodilianos) quanto endotermos (sirénios e
edentados) (Roth et al., 1986).

Gundy et al. (1975) observaram que, entre os lagartos viventes, o olho parietal é
mantido, majoritariamente, nas espécies que habitam altas latitudes, e sugeriram que
essa estrutura seria de fundamental importdncia ndo s6 para termorregulagdo, mas
também para a reprodugdo, devido a influéncia da sazonalidade, percebida pela
monitoragdo de fotoperiodo e incidéncia de radiagdo. Roth et al. (1986) consideram,
entdo, uma vantagem seletiva a presenca do complexo parietal-pineal em ambientes
sazonais. Os mesmos autores citam também, em concordancia com a teoria de Gundy et
al. (1975), os Therapsida do Permiano, encontrados em altas paleolatitudes, ¢ os
sinapsidos nao-Therapsida (“pelicossauros”), os quais, embora tivessem habitado
regides de latitudes baixas, teriam vivido em ambientes de forte sazonalidade,
relacionada a periodos de estiagem e umidade. Ainda segundo Roth et al. (1986), esta

caracteristica poderia ter sido seletivamente neutra em ambientes mais estaveis e ter
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desaparecido simplesmente pela aceleragdo das taxas de ossificacio ao longo do
desenvolvimento. De qualquer forma, a perda do complexo parietal-pineal, apesar de sua
fungdo termorregulatoria, ndo pode ser considerada como evidéncia de endotermia em
animais extintos, ja que nao existe essa correlagao entre os atuais.

Devido a reducao da condutividade térmica proporcionada por penas e pélos,
respectivamente em aves € mamiferos atuais, a presenca dessas caracteristicas em
dinossauros e terapsidos extintos também poderia indicar a endotermia dos mesmos.
Entretanto, além da dificil preservagcdo dessas estruturas, nao ha uma necessaria
correlagdo de sua ocorréncia com a evolugao do metabolismo endotérmico.

Entre dinossauros, foi sugerida a ocorréncia de estruturas similares a penas para
diferentes terépodos do Creticeo encontrados em Liaoning, China, como o
Dromaeosauridae Sinornithosaurus (Ji et al., 1998a) — cujas “penas” foram
posteriormente reinterpretadas como fibras de colageno (Ruben e Jones, 2000) - bem
como Protarchaeopterix e Caudipterix (Ji et al., 1998b), sendo que, nestes ultimos, a
presenga de penas ¢ bem evidente. A presenga de penas em Sinornithosaurus,
Caudipterix e Confuciusornis, também foi sugerida, por Jones et al. (2005), com base na
presenca, verificada através de eletromicrospia, de glicocélices litificados, indicativos da
ocorréncia de bactérias associadas a decomposicao das penas.

Entretanto, ainda que, conforme discutiremos posteriormente, interpretacdes para
a capacidade respiratoria de alguns dinossauros, com base na anatomia toracica, sejam
controversas, a presenca de penas per se ndo implica em endotermia. Ruben e Jones
(2000) citam o exemplo do aquecimento ectotermo observado em (Geococcyx

californianus (o “papa-léguas”) ao amanhecer, apds a redugdo de sua temperatura
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corporea em até 4°C durante a noite, para argumentar que a presenca de penas nao
impediria a incidéncia de radiagdo solar necessaria para animais ectotermos. Ao
contrario da idéia de que as penas desempenhariam um papel termorregulatdrio antes de
se tornarem grandes o suficiente para ter efeitos aerodinamicos (Ostrom, 1974), Ruben e
Jones (2000) sugerem que o voo, auxiliado pela presenga de penas, teria aparecido antes
da endotermia entre os dinossauros.

Entre sindpsidos, os primeiros registros confirmados de pélos datam do
Cenozoico (Hillenius, 2000) embora a presenga dos mesmos tenha sido sugerida bem
antes disso, com base em foramens encontrados na por¢do facial do cranio de
Gorgonopsia, Therocephalia e Cynodontia (Bennett e Ruben, 1986). Esses foramens
serviriam para passagem de vasos e nervos, associados a vibrissas, € a ocorréncia destas,
consideradas por Brink (1956) como pélos especializados, indicaria a presenga de
pelagem de cobertura. Além disso, a inferida presenca de pélos em Therapsida poderia
indicar também a presenca de glandulas mamarias, como especializagdes de glandulas
sebaceas associadas a pélos (Brink, 1956).

Todavia, a ocorréncia desses foramens nao necessariamente indica a presenga de
vibrissas, haja vista, por exemplo, a presen¢a de foramens similares aos encontrados em
Thrinaxodon no lagarto Tupinambis (Bennett ¢ Ruben, 1986; Ruben e Jones, 2000).
Além disso, Ruben e Jones (2000), ao contrario de Brink (1956), entendem que ¢ mais
provavel que pélos sensoriais reflitam uma condi¢do primitiva, em relacdo a pelagem de
cobertura. Nesse sentido, o desenvolvimento de pélos inicialmente deveria estar restrito
a algumas regides do corpo, sendo entdo insuficiente para o isolamento térmico, e

servindo para informagdes sensorias ou protegao contra abrasdo (Hillenius, comunicagao
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pessoal). Essa hipdtese € corroborada pela atribui¢do de uma pele fina e ténue aos
sinapsidos do Mesozdico, sendo as “escamas” coOrneas, presentes em alguns mamiferos
atuais, aquisi¢Oes secundarias (Maier et al., 1996; Maier, 1999).

Hillenius (2000) sugeriu que a presenga de uma pelagem de cobertura poderia ser
indicada pelas mudangas na septomaxila e ducto nasolacrimal, observadas na evolucao
dos mamiferos. Com base no padrao apresentado por lepidossauros e Lissamphibia
atuais, Hillenius (2000) inferiu que a relagdo entre o ducto nasolacrimal, o canal da
septomaxila e 6rgdo vomeronasal ¢ primitiva para tetrapodes, de modo que arcossauros,
testudines e mamiferos desenvolveram modificacdes independentemente. O autor
relaciona a perda do processo intranarial e canal da septomaxila, nos primeiros
mamiferos, ¢ a completa eliminagdo da septomaxila em mamiferos existentes, com a
dissociagdo do orgdo vomeronasal e ducto nasolacriamal no grupo e a mudanga
funcional da glandula harderiana (localizada na orbita), a qual secreta ceras € mucos nos
demais grupos de Tetrapoda, mas, especificamente em mamiferos, passou a secretar
produtos lipdides relacionados a reducdo da perda da agua pela pele, bem como
revestimento e alteragdo da refletividade da pelagem (Hillenius, 2000). Para Ruben e
Jones (2000), a pelagem de cobertura pode ter surgido somente quando taxa da linhagem
mamaliana se tornaram excessivamente pequenos (com cerca de S0mm) e noturnos.

Obviamente, o papel termorregulatério da glandula harderiana pode ter evoluido
como adaptagdo a uma pelagem ja previamente existente. Mesmo assim, o aparecimento
tardio da pelagem de cobertura em relacdo a aquisicao da endotermia ndo ¢ improvavel,
uma vez que animais de médio e grande porte, vivendo em ambientes quentes, nao

precisariam de pélos como isolante térmico. Enfim, se pelagem de cobertura ¢ evidéncia
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de endotermia, sua auséncia nao ¢ uma evidéncia em contrario. Ademais, pélos
sensoriais, ou para prote¢cdo, em algumas regides do corpo, nao sdo indicios de pelagem
de cobertura, podendo, inclusive, ter precedido a endotermia.

A Histologia 6ssea tem relagdo direta com a atividade metabodlica (Padian, 1997)
e foi objeto de diversos estudos da fisiologia de animais extintos (Ricqlés, 1969a, b,
1972, 1974a, b, 1975, 1976, 1980, 2000; Bakker, 1975; Chinsamy et al., 1994).
Basicamente, foram definidos dois tipos histoldgicos de osso compacto em vertebrados
(Ricqlés, 1975, 1976). O tipo lamelar-zonal ¢ formado principalmente por deposi¢cdo
periosteal, possui poucos osteons primarios, ¢ pobremente vascularizado, e usualmente
apresenta linhas concéntricas, indicando periodos em que a deposi¢do tornou-se mais
lenta ou foi interrompida (Bennett e Ruben, 1986; Ruben e Jones , 2000). Este padrao ¢
encontrado na maioria dos Tetrapoda ectotermos atuais.

O outro tipo ¢ chamado fibro-lamelar, no qual a maior parte da matriz ¢
depositada por numerosos osteons primarios (Ruben e Jones, 2000). O osso fibro-
lamelar ¢é bastante vascularizado, constantemente retrabalhado por sistemas haversianos
(osteons secundarios) e ¢ caracteristico dos endotermos atuais, sendo encontrado
também em terapsidos nao-mamalianos e dinossauros nao-avianos (Bennett ¢ Ruben,
1986; Ruben e Jones, 2000; Padian, 1997).

Os tipos histologicos sdo funcionalmente ligados a maiores taxas de crescimento
(Farlow, et al., 1995) e sua relagdo com a endotermia sustenta-se na idéia de que altas
taxas de crescimento dependem de altas taxas metabolicas. E geralmente aceito que as
taxas de crescimento em endotermos superam as de ectotermos em cerca de uma ordem

de magnitude (Ruben e Jones, 2000), entretanto, ndo se sabe ao certo o quao rapido um
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osso deve crescer para passar a exibir o padrao fibro-lamelar, nem a melhor forma de
calibragdo dos dados para estudos comparativos (Farlow, et al., 1995). Por exemplo, se
as taxas de crescimento (em g/dia) de mamiferos e crocodilianos forem analisadas até o
periodo de maturidade sexual, um Alligator mississippiensis, que chega a 160kg, mas
pode se reproduzir ja com cerca de 30kg, pode apresentar valores superiores aos de um
marsupial (Ruben e Jones, 2000).

De qualquer modo, as diferengas qualitativas no padrdo histologico dos ossos
também podem ndo confirmar a correlagdo com o metabolismo previamente assumida,
haja vista que testudineos, crocodilianos e lagartos podem apresentar o padrdo fibro-
lamelar (Ruben e Jones, 2000), enquanto que aqueles vertebrados com as maiores taxas
metabodlicas (aves e mamiferos com massa inferior a 1kg) exibem o padrao lamelar-
zonal (Bennett e Ruben, 1986). Os dois tipos histologicos também podem ser
encontrados em diferentes ossos longos de um mesmo individuo, como ¢ o caso de
muitos dinossauros nao-avianos (Reid, 1997), ou em um mesmo osso, devido as maiores
taxas de crescimento em estagios juvenis (Padian, 1997).

De fato, o tipo histologico varia com o habitat (aquatico ou terrestre), idade do
individuo, massa corporea e area do osso examinado (Ricqlés, 1976, Bennett e Ruben,
1986). Porém, mesmo levando-se em conta todas as descontinuidades e padrdes
intermedidrios encontrados, a histologia 6ssea pode fornecer importantes informacdes
sobre a biologia de animais extintos, especialmente no que tange as taxas de crescimento
e influéncias sazonais (quando ocorrem linhas de parada de crescimento), as quais
também podem propiciar estimativas de idade, quando representam ciclos anuais. Nesse

sentido, a influéncia sazonal, indicada pelos anéis de parada de crescimento encontrados
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em Patagopterix e Enantiornithes do Cretaceo, foi sugerida por Chinsamy et al. (1994)
como evidéncia contraria a homeotermia endotérmica destas aves. Por outro lado, o tipo
fibro-lamelar ndo necessariamente indica endotermia. As altas e constantes taxas de
crescimento podem, entdo, ser relacionadas a homeotermia (McNab, 1978), o que pode
tanto refletir endotermia quanto algum padrdo metabdlico intermediario, com
temperaturas corporais estaveis em razao do tamanho, ou ainda simplesmente a auséncia
de grandes variagdes sazonais nas temperaturas ambientais.

A postura ereta dos membros ¢ uma caracteristica exclusiva de aves e mamiferos
entre os vertebrados atuais e tem sido sugerida como indicio da endotermia de
vertebrados extintos, principalmente dinossauros ndo-avianos. Além da simples
correlagdo com o status metabolico dos endotermos atuais, a postura parassagital foi
proposta como causalmente ligada a endotermia, por implicar em maior gasto energético
pelo aumento do tonus muscular e assim produzir mais calor (Heath, 1968 apud Bennet
e Ruben, 1986) Posteriormente, levando em conta que a termogénese propiciada pelas
altas taxas metabolicas basais dos endotermos ndo depende da atividade da musculatura
esquelética, Bakker (1971) propds que a ligagdo entre postura dos membros e
endotermia deve-se as adaptagdes locomotoras associadas aos maiores niveis de
atividade dos endotermos. Pegadas de dinossauros ndo-avianos, as quais indicariam
trajetorias percorridas durante longo tempo ou em alta velocidade, foram citadas como
evidéncias em favor da relagdo entre postura, locomocdo e altas taxas metabolicas
(Bakker, 1971, 1974).

Entretanto, além de controversas quanto ao calculo das velocidades inferidas a

partir das trilhas de dinossauros nao-avianos (Alexander, 1976), estas podem ter sido
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deixadas por animais ectotermos durante rapidos percursos anaerobicamente sustentados
(Padian, 1997). Bennett e Dalzell (1973) sugeriram também que a postura parassagital
poderia estar relacionada a sustentagdo de grandes massas corporeas € ndo com a
performance locomotora. A capacidade para locomogao em alta velocidade também foi
questionada por razdes biomecanicas, alegando-se uma limitagdo da protragdo do imero
que, em dinossauros, ¢ mais ortogonal em relacdo a escdpula, em comparacdo com
mamiferos cursoriais (Bennett e Dalzell, 1973). Por outro lado, Bakker (1974)
argumenta que, em dinossauros, a glendide ¢ maior que a cabeca do timero, o que
possibilitaria uma maior amplitude na protragdo, e sustenta que a postura € o
comprimento dos membros e extremidades distais possibilitam corridas em altas
velocidades. De qualquer modo, mamiferos e lagartos atuais do mesmo tamanho podem
apresentar velocidades méaximas similares durante a corrida (Garland, 1982).

A relagdo entre postura e metabolismo também foi questionada pelo fato de que
alguns endotermos atuais, como ¢équidnas (Tachyglossus), ndo tém uma postura
totalmente ereta (Feduccia, 1973), sendo esta similar a postura de animais tipicamente
ectotermos, como camaledes (Chamaeleonidae) e crocodilianos atuais (Bennett e
Dalzell, 1973). Ostrom (1974) ratificou esta ligagdo, argumentando que, embora existam
endotermos menos eretos, a ectotermia seria incompativel com uma postura totalmente
ereta. Entretanto, posturas eretas e semi-eretas ndo requerem mais energia que uma
postura sprawling (Bennett e Dalzell, 1973; Carrier, 1987; Hayes e Garland, 1995).
Além disso, a postura semi-ereta, em monotremos, pode ndo representar um padrdo

intermediario, haja vista que as taxas metabolicas de Tachyglossus se equivalem as de



66

eutérios quando a sua temperatura corpérea ¢ igualada a temperatura de placentéarios
(Bennett e Dalzell, 1973).

A idéia de que a postura ereta ¢ uma evidéncia de endotermia foi retomada por
Carrier (1987). O autor partiu do principio de que a locomog¢ao com ondulacao lateral do
corpo impossibilita a respiracdo simultaneamente a corrida, por requisitar agdes do
sistema musculo-esqueletal que sdo discordantes com os movimentos para respirar,
limitando a expansao dos pulmdes esquerdo e direito a0 mesmo tempo. Carrier (1987)
faz mencao a adaptagdes que aumentam a performance locomotora em lagartos, como a
possibilidade de desvio do sangue do circuito pulmonar (possibilitado pelo coragao com
trés camaras) e a maior tolerancia a acumulagdo de acido lactico, mas enfatiza que a
evolucdo da postura ereta estd associada as pressoes seletivas para maiores niveis de
atividade aerobicamente sustentada sugeridas por Bennett € Ruben (1979).

Carrier (1987) considera, entdo, um metabolismo intermediario para os
terapsidos ndo-mamalianos do Mesozoico, para os quais credita uma postura semi-ereta
e propde a endotermia para dinossauros, pterossauros e talvez Pseudosuchia. No que
tange aos Crocodylomorpha, Carrier (1987) sugere que as formas atuais representam
uma possivel reversao ao metabolismo ectotérmico, relacionada a ocupagao do ambiente
aquatico, onde a condutividade térmica ¢ bem superior, mencionando como indicios
caracteristicas de crocodilianos atuais tais como musculatura diafragmatica, coragado
com quatro camaras, histologia 6ssea do tipo fibro-lamelar e a possibilidade de adotar
uma postura mais ereta. Os exemplos de animais que ndo perderam a endotermia por se

tornarem aquaticos podem enfraquecer a hipdtese de Carrier (1987), embora a
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possibilidade de endotermia na linhagem dos crocodilianos ainda seja controversa
(Seymour et al., 2004; Hillenius e Ruben, 2004b; Seymour, 2004).

A presenga de um diafragma, em cinodontes, foi sugerida por Brink (1956)
devido a reducdo em numero e tamanho das costelas lombares observada em
Thrinaxodon e outros cinodontes ndo-mamalianos, por analogia ao padrao dos
mamiferos atuais. A presenca de diafragma poderia ser indicativa de endotermia, tendo
em vista o importante papel desta estrutura na ventilagdo pulmonar dos mamiferos e as
altas taxas respiratorias dos endotermos. Entretanto, animais ectotermos, como
crocodilianos e alguns lagartos teideos, possuem estruturas diafragmaticas, as quais,
embora ndo homologas ao diafragma mamaliano, possuem também fun¢ao respiratoria
(Bennett e Ruben, 1986). Além disso, Ruben (1995) argumenta que o diafragma ¢
essencial para suprir as taxas de aerobiose requeridas durante o exercicio, mas ¢
supérfluo para manter o metabolismo basal. Para Bennett ¢ Ruben (1986), a redugdo das
costelas lombares parece estar mais associada com a mudanga no modo de locomogao e
flexdo da coluna vertebral do que com a presenca de um diafragma.

Em Dinosauria, as taxas respiratorias, € conseqiientemente metabodlicas, também
tém sido inferidas a partir de caracteristicas anatdmicas da caixa toracica. A auséncia de
juntas intercostais e esternocostais, as quais proporcionam a rotacao sagital do esterno e
da cintura escapular, bem como a falta da expansao transversal da extremidade distal das
costelas esternais, tém sido referidas como evidéncia de ectotermia para dinossauros
ndo-Ornithurine, (Ruben et al., 2003; Hillenius ¢ Rubem, 2004; Hillenius et al., 2005).
Nesse sentido, a despeito da presenca de penas e capacidade de voo de Archaeopterix,

por exemplo, a idéia de que este animal teria sido endotérmico foi questionada por
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Ruben (1991) devido a auséncia de caracteristicas anatdmicas associadas as altas taxas
ventilatorias das aves. Foi proposta, entdo, a possibilidade de voos batidos curtos para
Archaeopterix, mesmo considerando-o ectotermo, devido a maior poténcia muscular (em
Watts/kg) presente nos ectotermos, ainda que estes possuam, em geral, uma menor
resisténcia aerobica (Ruben, 1991; Speakman, 1992).

A pneumatizagdo de vértebras e costelas ¢ descrita para diferentes dinossauros
ndo-avianos e relacionada, por diferentes autores, a capacidade respiratoria das aves
atuais por (Christiansen e Bonde, 2000; Wedel, 2003; O’Connor e Claessens, 2005), nas
quais os diverticulos que invadem os elementos pds-cranianos sdo, ontogeneticamente,
expansoes dos sacos aéreos. Hillenius e Ruben (2004a) relacionam a existéncia de 0ssos
pneumaticos a atributos estruturais relacionados a reducdo de peso e resisténcia
mecanica € comparam a pneumatizacdo de ossos do pos-cranio aos seios paranasais,
também caracteristicos de Archosauria, argumentando que a associagdo da
pneumatizagdo com elementos do sistema respiratorio ndo reflete um determinado tipo
de respiracdo. Por outro lado, O’Connor e Claessens (2005) mostram grande
similaridade nas regides do esqueleto em que ocorrem os foramens pneumadticos em
teropodos ndo-avianos e aves atuais, sugerindo a presenga do mesmo padrao de sacos
aéreos e, conseqiientemente, similares taxas ventilatorias. Mesmo assim, a referida
anatomia da caixa toracica e a auséncia de turbinais respiratorios (que sera abordada
posteriormente) mantém duvidosa a inferéncia de endotermia a partir da pneumatizagao
de vértebras e costelas.

O palato secundario ossificado, encontrado entre terapsidos, poderia ser um

indicativo de endotermia, por estar funcionalmente relacionado as altas taxas
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respiratorias dos endotermos (Brink, 1956; McNab, 1978) Entretanto, esta correlagdo foi
questionada por Bennett ¢ Ruben (1986) pelo de fato desta caracteristica estar presente
também nos ectotermos teideos e crocodilianos e ausente em aves. A funcao original do
palato secundario poderia ser, entdo, relacionada a alimentagdo, servindo como
plataforma para manipulacao do alimento pela lingua (Bennett e Ruben, 1986).

Todavia, como o palato secundario evoluiu de forma independente em diferentes
linhagens de Amniota, as pressoes seletivas que levaram ao desenvolvimento do mesmo
nos diferentes grupos podem ndo ter sido as mesmas. O cranio achatado
dorsoventralmente, bem como o tipo de mordida dos crocodilianos atuais, pode estar
relacionado ao fechamento do palato nesses animais. Dentre as trés linhagens de
Therapsida nas quais esta caracteristica evoluiu, o palato em Dycinodontia tem posi¢ao
mais anterior, sendo formado somente pelos premaxilares, e tem fun¢do associada ao
refor¢o estrutural do “bico” desses animais (McNab, 1978). Ja em Therocephalia e
Cynodontia, a morfologia do focinho e do palato ¢ similar, ainda que o palato, em
terocefalios, tenha se fechado no sentido antero-posterior, enquanto em cinodontes a
fusdo, inicialmente, tenha se dado em uma zona intermediaria, para posteriormente se
estender rostral e caudalmente (Maier,1999). A evolug¢ao do palato secundario nessas
duas linhagens ¢ sugerida como resposta a uma pressao seletiva para separacao de uma
parte mais dorsal (para passagem do ar respirado) da cavidade bucal (McNab, 1978;
Maier et al., 1996).

Maier (1999) propde ainda que, em Eutheriodontia, a evolugdo do palato
secundario, juntamente com modificagdes no aparato hiobranquial, musculatura facial e

lingua, estdo relacionadas com o desenvolvimento de mecanismos de suc¢do e a
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capacidade de mamar. Maier et al. (1996) também relacionam a lactagdo com a presenca
de pélos (associados as glandulas apdcrinas da pele que teriam precedido as glandulas
mamadrias) e altas taxas metabolicas. Ainda que mais pesquisas sejam necessarias para
corroborar a hipdtese que relaciona o fechamento do palato com a lactagdo, a
consideragdo do palato secundario como indicador de endotermia em euteriodontes
também ¢ valida se for assumida a interpretacdo de que sua fun¢do original seria
possibilitar a respiragdo continua, simultanea a alimentagdo, ou mesmo se for levada em
conta a presenca de turbinais respiratorios (ver discussao a seguir).

Brink (1956) citou os etmoturbinais, cuja presenga fora inferida em Thrinaxodon
e Diademodon, como indicadores de altas taxas respiratorias em cinodontes nao-
mamalianos, levando-se em consideracdo qualquer uma das fungdes por ele sugeridas:
melhora da capacidade olfativa, retengdo de impurezas do ar inalado, retengdao de
umidade do ar exalado e aquecimento do ar inspirado. No entanto, apenas a primeira das
fungdes elencadas ¢ propria dos etmoturbinais (de fungdo meramente olfativa), sendo as
demais caracteristicas dos maxiloturbinais, de posicdo mais rostral aos etmoturbinais e a
coana interna. Por sua vez, os maxiloturbinais, ou turbinais respiratorios, foram
considerados muito sugestivos de endotermia por Ruben (1981) e Bennett & Ruben
(1986) ja que, dada a sua funcdo de evitar a perda de calor e umidade para o meio,
constituem-se na unica caracteristica osteologica diretamente relacionada as altas taxas
respiratorias dos endotermos. De fato, turbinais respiratdrios estdo presentes em quase
todas as espécies atuais de endotermos - 99% segundo Ruben e Jones (2000) - e ausentes
nos ectotermos (Bennett & Ruben, 1986; Hillenius, 1992 e 1994; Ruben et al., 1996) e

sdo considerados por Hillenius (1992) imprescindiveis para animais com altas taxas
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metabolicas. Além disso, ligacdes vasculares entre turbinais respiratérios € o cérebro
sugerem a presenca de um mecanismo de resfriamento deste ultimo, fator importante
durante atividade intensa sob elevadas temperaturas (Ruben e Jones, 2000).

Hillenius (1994) encontrou cristas na superficie medial do maxilar, que deveriam
sustentar maxiloturbinais, no Therocephalia Glanosuchus do Neopermiano e nos
cinodontes ndo-mamalianos Massetognathus, Trirachodon e Thrinaxodon do Triassico,
e sugeriu, entdo, uma convergéncia evolutiva para a evolucdo da endotermia em
Therocephalia e Cynodontia no final do Permiano, uma vez que outros grupos de
Therapsida, como Gorgonopsia e Dicynodontia, ndo apresentavam tais marcas
indicativas de maxiloturbinais.

A despeito da dificil preservacao dessas frageis estruturas, as quais sao inclusive
cartilaginosas e geralmente ndo deixam impressdes nas cavidades nasais de aves
(Hillenius, 1994), Ruben et al. (1996) encontraram, para tetrapodes atuais, duas
diferentes retas de regressao, representando a propor¢do da area da secgdo transversal
(em cm®) da porgdo respiratéria da cavidade nasal, em relagio 4 massa corporea (em
Kg). A diferenca entre as retas, para endotermos (=0,57M*% SE=0,358) e ectotermos
(=0,11M%7%, SE=0,239) (FIG. 13), indica que a estreita area para passagem de ar
existente nas cavidades nasais de animais ectotermos impossibilita a presenca de
turbinais respiratérios. Baseados, entdo, nas medidas de area transversal das cavidades
nasais de alguns dinossauros nao-avianos, como Nanotyrannus, Hypacrosaurus e
Ornithomimus, obtidas com a utilizacdo de tomografias computadorizadas, Ruben et. al.

(1996) inferiram um metabolismo ectotermo para todos os dinossauros analisados. A
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mesma metodologia indicaria um possivel metabolismo endotérmico para Thrinaxodon,

(Hilllenius e Ruben, 2004a).
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Figura 13 - Grafico (log/log) mostrando as regressdes da area da seccdo
transversal da porcao respiratoria da cavidade nasal (y) versus a massa corporea
(x), para endotermos (y=0,57x%%8, linha vermelha) e ectotermos (y=0,11x%76,
linha verde) atuais, obtidas por Ruben et al. (1996).

Considerando-se o0s turbinais respiratorios como principal evidéncia de
endotermia, esta caracteristica teria se estabelecido tardiamente na historia evolutiva da
linhagem aviana enquanto que, dada a posi¢do filogenética de Thrinaxodon, a
endotermia mamaliana ja poderia ser caracteristica de todos os Eucynodontia do
Tridssico. Um metabolismo transicional, em Cynodontia, poderia ser inferido para
Procynosuchus, em razdo da ossificagdo do palato secundario ndo estar completa neste

animal (Hillenius, comunica¢ao pessoal). Desta forma, a partir do fechamento do palato
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secundario, a morfologia da cavidade nasal de cindontes nao-mamalianos passaria a ser
bastante similar a dos mamiferos atuais, embora as marcas na face medial do maxilar,
onde inserem-se os turbinais respiratorios, sejam bem menos pronunciadas em
Thrinaxodon do que nos mamiferos atuais (Kielan-Jaworowoska et al., 2004).

Nesse contexto, o palato secundario ossificado torna-se uma evidéncia para
endotermia em Eutheriodontia, mas ndo serviria como indicio da endotermia de
arcossauros nao-avianos, devido a presenga de seios paranasais nos ossos da cavidade
nasal, os quais a tornam estreita para passagem do ar. A outra linhagem de terapsidos em
que espécies desenvolveram palato secundario ossificado ¢ Anomodontia, mas, para
dicinodontes, como ja foi referido, Hillenius (1994) defende um metabolismo ectotermo
por considerar o palato secundario destes animais estritamente relacionado ao seu
peculiar mecanismo de alimentacdo, sendo ainda muito curto para que houvesse um
mecanismo de troca de calor e absor¢do de umidade antes do ar passar pela narina
interna. Além disso, ndo foram observadas marcas para turbinais respiratorios em
Lystrosaurus (Hillenius, 1994).

Apesar da relagdo direta entre turbinais respiratdrios e as altas taxas metabolicas
dos endotermos, a consideragdo dos mesmos como Unica evidéncia de endotermia ainda
¢ controversa, ja que a auséncia de determinadas estruturas, relacionadas a uma
adaptacdo, ndo significa que a mesma nao pudesse ter existido antes dessas estruturas ¢
também porque a fisiologia endotérmica envolve vérias outras adaptagdes Padian
(1997). Além disso, os exemplos de endotermos atuais nos quais ndo existem turbinais
respiratorios (cetadceos e pelicaniformes) mostram que ¢ possivel a endotermia sem

turbinais (Seymour et al., 2004). Mesmo assim, ¢ consenso que a presenca de turbinais ¢
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uma evidéncia de endotermia. Por outro lado, para Hillenius e Ruben (2004b), a
auséncia de turbinais respiratorios ¢ vista como evidéncia de ectotermia, por
considerarem estas estruturas ndo s6 funcionalmente ligadas a endotermia, mas
obrigatoriamente necessarias para a sustentacdo de altas taxas metabolicas.

Nesse sentido, os autores mencionam o fato de que a auséncia de turbinais
respiratorios em endotermos ocorre em animais bastante derivados, com outras
especializagdes fisioldgicas, como a adaptagdo para prolongados periodos de apnéia, em
cetdceos (enquanto os turbinais estdo relacionados a taxas continuas de ventilagdao) ou
para a excrecdo de sal através do figado, além de hipertrofiadas glandulas de sal,
observada em pelicaniformes, como forma de compensar a excessiva perda de agua
durante a respiragdo desses animais (nos quais uma cavidade nasal larga o suficiente
para alojar turbinais poderia provocar a entrada excessiva de agua durante o mergulho).
Considerando a fisiologia dos endotermos como um padrao derivado, que envolve
complexas modificagdes, até o nivel celular, Hillenius e Ruben (2004b) atribuem o
“Onus da prova” a proposicdo de endotermia, e assim rejeitam sugestdes de endotermia
para animais extintos baseadas em um somatorio de caracteristicas anatdmicas existentes
em endotermos atuais, mas que, per Se, ndo estdo necessariamente associadas ao

metabolismo endotérmico.
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6. MATERIAL E METODOS

6.1 MATERIAL DE ESTUDO

Neste trabalho, foram estudados cranios de Massetognathus pascuali (PV0968T),
Exaeretodon riograndesis (PV0715T), Prozostrodon brasiliensis (PV0248T),
Riograndia guaibensis (PV0596T ¢ PV0601T), Brasilodon quadrangularis (PV0628T) e
Brasilitherium riograndensis (PV0760T)); além de um cranio de Didelphis, utilizado
para comparacdo com algum mamifero atual com uma morfologia da cavidade nasal ndo
muito especializada. Os espécimes (FIG. 14-18) pertencem a Colegdo de
Paleovertebrados do Departamento de Paleontologia e Estratigrafia do Instituto de

Geociéncias, UFRGS.

Figura 14 — Prozostrodon brasiliensis PV0248T em vista palatal (A) e
lateral (B).



Figura 15— Massetognathus pascuali PV0968T em vista dorsal (A) e lateral
(B).
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Figura 15 — Exaeretodon riograndesis PV0715T em vista dorsal (A) e
lateral (B).
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Figura 17 — Exemplares de Riorandia guaibensis,
PV0596T, em vista dorsal (A) e lateral (B), e
PVO0601T, em vista lateral (C).
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Figura 18 — Cranios de Brasilitherium riograndensis PV0760T (a esquerda)
e Brasilodon quadrangularis PV0628T (a direita).

6.2 TOMOGRAFIA COMPUTADORIZADA

O uso de tomografias computadorizadas tem sido uma importante ferramenta em
pesquisas paleontologicas desde a década de 1980, propiciando o estudo da morfologia
interna de espécimes através de um método ndo destrutivo, assim como a visualizagdo
de estruturas muito pequenas com alta resolucao (Ketcham e Carlson, 2001; Azevedo et
al., 2004). Basicamente, a aquisi¢do da imagem da-se através de detectores que
registram as diferengas na atenuacdo dos raios-X, que ocorrem devido as diferentes
densidades peculiares a cada material. Os raios-X atravessam o objeto de interesse em
seccdes seqlienciais, gerando uma série de imagens bidimensionais em planos ortogonais
(coronal. sagital ou horizontal) que podem ser trabalhadas em softwares especificos para

segmentacdao da imagem do objeto conforme as diferengas de densidade, medigdes de
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regides de interesse e ainda para a geracdo de imagens tridimensionais do material
estudado (Ketcham e Carlson, 2001).

Esta técnica tem sido utilizada em diferentes estudos paleontoldgicos, incluindo
ovos fossilizados (Balanoff e Rowe, 2002; Azevedo et al., 1994, 2000), tunicados
(Dominguez, et al., 2002), dentes (Kohno e Uno, 2002), ouvido interno (Joeckel et al.,
2002; Clack et al., 2003) e ossos pds-cranianos (Wilhite, 2002). No estudo de cavidades
cranianas de vertebrados fosseis, moldes internos virtuais podem ser gerados e utilizados
em estudos paleoneurologicos (Rowe, 1996; Rogers, 1998; Larsson et. al., 2000;
Brochu, 2000; Witmer et. al., 2003). Além disso, devido a importancia fisiologica dos
turbinais respiratorios, tomografias computadorizadas também foram utilizadas para
inferéncia do possivel status metabdlico de alguns dinossauros ndo-avianos, em um
estudo comparativo da morfologia das cavidades nasais desses animais e diversos
Amniota atuais, realizado por Ruben et. al. (1996).

No presente trabalho, o cranio de Massetognathus foi analisado a partir de
imagens adquiridas em slices de Imm, sem espagamento interslice, 512x512 pixels,
pixel (16bits) de 0,049mm?, radiacdo de 140kV e corrente de 146mAs, nos planos
transversal, sagital e coronal, utilizando o tomografo Siemens/Somatom Plus 4 do
Servigo de Radiologia do Hospital de Clinicas de Porto Alegre, RS. Para os demais
espécimes, foi utilizado o tomdgrafo Siemens/Somarom Sensation Cardiac, do Centro de
Imagem do Hospital Moinhos de Vento, Porto Alegre, RS. Com este equipamento a
aquisicdo da imagem foi feita com slices de 0,75Smm e a reconstituicdo com 1mm, sem
espagamento interslice, 512x512 pixels, pixel (16bits) de 0,035mm?, radiagdo de 120kV

e corrente de 50 a 113 mAs.
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As imagens bidimensionais (formato Dicom) das tomografias computadorizadas
foram trabalhadas inicialmente com o programa Osiris 4.19, desenvolvido pelo Service
de Informatique Medicale of the Hopitaux Universitaires de Genéve, para segmentagao e
medigdes superficiais. Com este programa, foram medidas as dreas da secc¢ao transversal
das regides respiratorias e olfativas da cavidade nasal nos slices em plano coronal. A
por¢ao respiratoria da cavidade nasal foi medida no ponto em que apresenta a maior
area, em posicao imediatamente anterior a coana interna e nasofaringe, correspondendo
aproximadamente, a metade da maxila (FIG. 19 e 20).

As imagens bidimensionais também foram visualizadas e digitalmente
processadas com a utilizacdo do programa Mimcs 8.13 (Materialise N.V.), para separar
os elementos oOsseos da matriz rochosa que preenche as cavidades cranianas dos
exemplares e gerar reconstitui¢des tridimencionais dos cranios e seus moldes internos
(em formato STL). As reconstitui¢oes tridimensionais dos cranios também foram
seccionadas em diversos planos, para observagdo da morfologia interna da cavidade
nasal. Com o uso deste software, também foram realizadas medi¢des volumétricas do
molde interno da caixa cerebral, para calculo dos Quocientes de Encefalizacdo, e
medidas lineares tanto do comprimento do cranio (medido da regido occipital ao final do
focinho) para célculo de estimativas de massa, quanto da largura da caixa cerebral e da

largura do cranio (medida a partir da junta craniomandibular).
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Figura 19 — Imagens bidimensionais de tomografias computadorizadas em
plano sagital (a esquerda) e coronal (no centro), e vista lateral da reconstitui¢dao
3D (a direita) do cranio de Didelphis. A linha laranja mostra a posigdo em vista
sagital do plano de corte mostrado ao centro, o qual corresponde a secc¢ao
transversal da porcdo respiratoria da cavidade nasal. Em vista sagital podem
ser observados os turbinais olfativos, na regido mais posterior da cavidade
nasal, e respiratdrios (maxiloturbinais), a frente da abertura da nasofaringe. A
vista coronal mostra os maxiloturbinais e o septo internasal. Na reconstitui¢ao
3D observa-se pontos em que o cranio estd quebrado, estando bem evidente
inclusive a falta do lacrimal.

56.50]}-539.00

Figura 20 — Imagens bidimensionais de tomografias computadorizadas em
plano sagital (a esquerda) e coronal (no centro), e vista lateral da reconstitui¢ao
3D (a direita) do cranio de Massetognathus (PV0968T). A linha laranja mostra
a posicdo em vista sagital do plano de corte mostrado ao centro, o qual
corresponde a seccdo transversal da porgdo respiratoria da cavidade nasal. O
material rochoso que preenche as cavidades cranianas aparece em cinza. Este
exemplar estd quebrado na metade do focinho.
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6.3 ANALISE QUANTITATIVA

As massas corporeas de Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium foram
estimadas utilizando—se a equag¢do alométrica Y= 3,68X — 3,83, aplicada para
mamaliformes e insetivoros por Luo et al. (2001), na qual Y ¢é o log da massa corpérea
em gramas (g) e X ¢ o log do comprimento do cranio, em milimetros (mm). Para
Massetognathus e Exaeretodon, foi empregada a equagio P=2,7S°, ja utilizada para o
mesmo taxon por Quiroga (1980a, b), onde P ¢ a massa em gramas (g) e S ¢ o
comprimento do cranio, em centimetros (cm).

A capacidade respiratoria dos animais estudados foi estimada com base na area
da seccdo transversal das cavidades nasais. Os valores da razdo entre a area da seccao
transversal da cavidade nasal e a massa corpdrea foram plotados num grafico, com as
linhas de tendéncia dos valores desta razdo para endotermos (=0,57M0’68, SE=0,358) e
ectotermos (=0,11M*’®, SE=0,239) obtidos por Ruben et al. (1996).

As estimativas de massa corpérea (m) também foram usadas no calculo dos
Quocientes de Encefalizagdo (EQ), juntamente com as medidas de volume cercebral (C),
considerado como equivalente ao volume do molde interno da caixa cerebral (Jerison,
1973). Os EQs foram calculados com a férmula EQ= C/0,55.m>* | utilizada para
mamiferos atuais e jurassicos (Eisenberg e Wilson, 1981; Kielan-Jaworowoska, 1983;
Kielan-Jaworowoska e Lancaster, 2004), e também com a equacdo EQ = C/0,12m*?
para comparacdo com os valores que haviam sido obtidos por Quiroga (1980b) para

cinodontes ndo-mamalianos.
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7.1 ESTIMATIVAS DE MASSA
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A tabela 1 mostra os valores de comprimentos de cranio e as respectivas massas,

estimadas com base nesta medida.

Dentre os exemplares utilizados nesse estudo,

somente a massa de Prozostrodon nao pdde ser estimada, devido ao fato do cranio estar

muito incompleto, estando preservada apenas a regido rostral.

Tabela 1 — Massa estimada, em kg, para diferentes espécimes, a partir do

comprimento do cranio, em cm.

Espécimes Comprimento Massa estimada
do créanio (cm) (kg)
Massetognathus PV0968T 11,90 4,5499
Exaeretodon PVO715T 28,80 64,5308
Riograndia PV0596T 2,95 0,0378
Riograndia PV0601T 2,60 0,0239
Brasilodon PV0628T 4,10 0,1273
Brasilitherium PV0760T 22,94 0,0150

7.2 REGIAO RESPIRATORIA DA CAVIDADE NASAL

Em todos os espécimes estudados observou-se uma morfologia interna da regido

da cavidade nasal bastante similar a de mamiferos atuais (FIG. 23), ndo havendo seios

paranasais ou espessamentos 0sseos que tornassem a passagem de ar mais estreita.
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Além disso, todos os cinodontes estudados apresentam, para a razdo entre a area
da secgdo transversal da regido respiratoria da cavidade nasal e a massa corpdrea
estimada, valores similares ou mesmo superiores aos esperados para endotermos atuais
de mesmo tamanho (FIG. 24).

Cristas para maxiloturbinais puderam ser claramente observadas somente em
Massetognathus e Riograndia PV0596T (FIG. 21 e 23), entre os quais ndo foi observada
nenhuma diferenga significativa com relacdo a esta caracteristica. Ambos apresentam
padrdo semelhante a Thrinaxodon, de modo que ndo foram observados os possiveis
estagios transicionais entre as pouco pronunciadas cristas deste ultimo (Fourie, 1974;
Kielan-Jaworowoska et al., 2004) e o padrdo observado em mamiferos atuais (FIG. 22).

No espécime de Exaeretodon, esperava-se uma melhor preservagdo das cristas na
superficie medial da maxila, devido ao grande tamanho do cranio. Porém, a presenca de
concregOes carbonaticas no interior da cavidade nasal, com densidade similar a dos
elementos 6sseos fossilizados, impossibilitou a observacdo de qualquer estrutura deste
tipo.

As medidas da area da cavidade nasal foram de 2,115 cm” para Massetognathus
PV0968T; 16,89 para Exaeretodon PV0715T; 0,188 cm’ para Riograndia PV0596T;
0,115 ¢cm? para Riograndia PV0601T; 0,215 cm’ para Brasilodon PV0628T ¢ 0,0727

cm” para Brasilitherium PV0760T.



88

Figura2l - Reconstituigdes tridimensionais dos crinios de Massetognathus
PV0968T (A), Riograndia PV0596T (B), Brasilodon PV0628T (C) e Didelphis (D)
seccionados em plano sagital. Sem escala.

Legenda: 1, cristas para maxiloturbinais; 2 -, cristas para nasoturbinais; 3,
nasoturbinal; 4, parte dos etmoturbinais; 5, placa transversa.

Figura 22 — Representacao de cranios de Thrinaxodon (A) e Didelphis (B)
seccionados em plano sagital, mostrando diferentes padroes de cristas para
maxiloturbinais (modificado de Kielan-Jaworowoska, et al., 2004). Sem escala.

Legenda: 1, cristas para maxiloturbinais; 2 -, nasoturbinal; 3, etmoturbinaisl; 4,
orbito-esfendide; 5, vacuidade orbital; 6, cavidade cerebral.
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Figura 23 — Comparagdo da sec¢do tranversal da regido respiratoria da
cavidade nasal de diferentes cinodontes. A, Be C sdo imagens de
tomografias da regido respiratoria de trés dosespéciemes utilizados neste
trabalho, respectivamente: Massetognathus PV(0968T, Riograndia
PVO0596T e Didelphis , sendo que, neste ultimo, 0s maxiloturbinais e o septo
internasal estdo preservados. Uma representagdo da cavidade nasal de
Morganucodon com sugestdo do arranjo de maxiloturbinais ¢ mostrada
em D ( modificado de Kermack etal ., 1981). Ec F, sdo ilustragdes
mostrando a posi¢do dos maxiloturbinais em outros dois mamiferos atuais,
Canis lupus e Panthera tigris (modificado de Joeckel et al., 2002). Sem
escala.
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Figura 24 - Grafico (log/log) mostrando as regressdes da area da secgdo
transversal da porcao respiratoria da cavidade nasal (y) versus a massa
corporea (x), para endotermos (y=0,57x%%, linha vermelha) e ectotermos
(y=0,11x%76%, linha verde) atuais, obtidas por Ruben et al. (1996). Os
numeros em azul representam os valores para esta razdo obtidos dos
cinodontes estudados:

1, Brasilitherium PV0760T; 2a, Riograndia PV0601T; 2b, Riograndia
PVO0596T; 3, Brasilodon PV0628T; 4, Massetognathus PVO0968T; 5,
Exaeretodon PVO715T.

7.3. REGIAO OLFATIVA DA CAVIDADE NASAL
Ainda que cinodontes ndo-mamalianos ndo apresentem a lamina transversa do
etmoide separando a parte olfativa (recesso etmoidal) do fluxo de ar para a nasofaringe,

¢ possivel distinguir claramente as regides respiratdria e olfativa pela posi¢ao da coana e
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da placa transversal do vomer. Como mamiferos atuais apresentam padrdes diferentes no
nimero de etmoturbinais e extensdo do recesso etmoidal, conforme a importancia da
olfacdo (Moore, 1981; Novacek, 1993), o tamanho relativo da regido olfativa, vista em
plano coronal, pode indicar possiveis diferencas na capacidade olfativa dos cinodontes
estudados. Nesse sentido, s6 ndo foi possivel avaliar o espécime de Exaeretodon, devido
as concregdes que preenchem a cavidade nasal. A FIG. 25 mostra, para os demais tdxons
estudados, a area transversal da regido olfativa da cavidade nasal, vista a partir do slice,
em plano coronal, em que a area desta regido ¢ mais ampla em cada exemplar.

A regido olfativa parece ser mais ampla, em Prozostrodon, em relacdo aos dois
exemplares de Riograndia. Ja entre Prozostrodon e Brasilodon ¢ dificil perceber uma
significativa diferenca na area relativa, até porque o cranio de Brasilodon esta quebrado
e deformado, de modo que a morfologia interna pode ser, inclusive, bem similar, se as
deformagdes fossem corrigidas. De qualquer forma, tanto em Riograndia quanto em
Prozostrodon, o ponto de maior area da secgdo transversal da regido olfativa da cavidade
nasal ¢ mais anterior que em Brasilodon, ja que, nos primeiros, o palato secundario
ainda aparece abaixo da regido olfativa. Em Brasilitherium, o ponto de maior area da
seccdo transversal da regido olfativa também ¢ mais posterior, de modo que, nos dois
brasilodontideos, a regido olfativa ¢ mais extensa longitudinalmente. Além disso, a
area desta regido, em plano coronal, também parece ser mais ampla em Brasilitherium,
se a largura da cavidade nasal for padronizada em relagdo aos demais cinodontes

estudados. Mesmo assim, a area olfativa de Didelphis parece ser sensivelmente mais

ampla em relag¢do aos cinodontes nao-mamalianos estudados.



Massetognathus PV0968T

Prozostrodon PV0248T

Brasilitherium PVO0O760T Didelphis

Figura 25 — Secgdes da regido olfativa da cavidade nasal de diferentes espécimes
utilizados neste trabalho em vista coronal. Os elementos 0sseos sdo mostrados em
branco e, em tons de cinza, aparecem o material rochoso que preenche as
cavidades dos exeplares fosseis e os etmoturbinais e de Didelphis. A regido é
limitada ventralmente pelo vomer e dorsal e lateralmente pelo frontal e Orbito-
esfendide (somente em Didelphis). Parte da maxila também pode participar na
parede lateral nos cindontes ndo-mamalianos. Parte da mandibula de Brasilodon e
Brasilitherium, bem como do pterigbide em Brasilodon, Brasilitherium e
Didelphis, também sdo mostrados. No exemplar de Massetognathus observa-se
uma nitida pneumatiza¢do na maxila.
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Dentre os cinodontes analisados, Massetoganathus apresenta a menor area
olfativa, a qual tem altura similar a passagem de ar para a nasofaringe. Considerando a
morfologia da superficie interna dos nasais, os nasoturbinais poderiam ocupar boa parte
desse espaco. Outra caracteristica que chama atencdo, na por¢do mais posterior da
cavidade nasal do exemplar de Massetognathus, ¢ a pneumatizagdo da maxila (FIG. 25 e
26), em um padrdo similar ao encontrado em alguns eutérios atuais (FIG. 27).

A presenga de um sinus maxillaris em alguns cinodontes ndo-mamalianos ja fora
sugerida por Kemp (1979), mas, de modo geral, esta estrutura, de fun¢ao ainda ndo bem
entendida (Novacek, 1993), ¢ usualmente presente em Eutheria. Por outro lado, ndo ha
nenhuma pneumatiza¢ao nos ossos faciais de monotremados e marsupiais didelfideos e
macropodideos (Moore, 1981), bem como ndo sdo descritos seios paranasais para a

maioria dos cinodontes ndo-mamalianos.

7.4 REGIAO ORBITO-TEMPORAL

O grau de ossificacdo na regido Orbito-temporal dos espécimes estudos aumenta
de acordo com a proximidade evolutiva com o grupo coronal Mammalia, concordando
com a proposta filogenética de Bonaparte et al. (2005) (FIG. 28). Entretanto, em
nenhum dos exemplares estudados observa-se uma condicdo semelhante a dos
mamiferos atuais ou tritilodontideos, com o orbito-esfendide ossificado sendo o assoalho

da porgdo anterior da caixa cerebral (Kielan-Jaworowoska et al, 2004) (FIG. 28).
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Figura 26 - Imagens de sec¢oes do cranio de Massetognathus (PV0968T)
em plano coronal (A e C) e axial (B) mostrando a cavidade nasal com seios
paranasais na maxila. Em C, o slice corresponde a uma parte mais anterior
do cranio, onde hd uma comunicacdo entre a cavidade nasal propriamente
dita e os seios da maxila.

sinus frontalis

sinus maxillaris
Figura 27 - Representagdo dos seios paranasais em Equus (modificado de
Novacek, 1993)

Legenda: PMX, pré-maxila, MX, maxila; NA, nasal, PA, parietal, SQ,
squamosal
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Figura 28 — Comparagdo da secgdo transversal da regido orbito-temporal em
diferentes cinodontes evidenciando diferentes estdgios evolutivos principalmente
com respeito ao grau de ossificagdo do orbito-esfenodide: A, modificado de kielan-
Jaworowoska et al. (2004); e B, imagens de tomografias de espécimes utilizados
neste estudo. As relagdes filogenéticas mostradas no cladograma B baseiam-se na
proposta de Bonaparte et al. (2005).

Legenda: 1, pods-orbital; 2, frontal; 3, orbito-esfendide; 4, basi-esfenoide; 5,
palatino; 6, pterigdide; 7, etmoturbinais.
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7.5 CAIXA CEREBRAL

Devido a presenga de concreg¢des no cranio de Exaeretodon, ao pequeno tamanho
de Riograndia, Brasdilodon e Brasilitherium e ao fato do cranio de Prozostrodon estar
incompleto, somente o exemplar de Massetognathus possibilitou uma reconstitui¢do 3D
com resolucgdo suficiente para identificagdo de aspectos neuro-morfoldgicos (FIGs. 29 e
30). Nos exemplares de Riograndia e Brasilitherium (FIG. 30) foi possivel somente
identificar os hemisférios cerebrais e os bulbos olfativos. Em nenhum exemplar
observou-se, com nitidez, impressdes de vasos e nervos intracranianos.

Os bulbos olfativos de Massetognathus sdo pequenos, se comparados aos
descritos para Probelesodon (Quiroga, 1979, 1980a,b), tritilodontideos (Kielan-
Jaworowoska et al., 2004), e aos obsservados em Riograndia e Brasilitherium. Assim
como descrito para outro espécime do mesmo taxon por Quiroga (1980c), os dois bulbos
olfativos de Massetognathus sao separados por uma depressdo medial que ndo ¢ descrita
para nenhum outro cinodonte. Tal como descrito para Exaeretodon (Bonaparte, 1966),
os bulbos olfativos de Massetognathus estao separados dos hemisférios cerebrais por um
pedunculo olfativo. Este, no exemplar PV0968T, parece ainda mais longo do que no
exemplar descrito por Quiroga (1980c) e também em Exaeretodon (Bonaparte, 1966).

O limite entre o final posterior do pedinculo olfativo e os hemisférios cerebrais €
evidenciado por um alargamento do molde. Mesmo assim, os hemisférios cerebrais, em
Massetognathus, sdo lateralmente estreitos, se comparados a Riograndia, Brasilitherium
e mamiferos atuais (FIG. 31). O preenchimento com material rochoso da proeminente
crista parietal de Massetognathus impossibilita a observa¢do da divisdo dos dois

hemisférios, mas, a julgar pela condigdo primitiva para cinodontes e as descri¢des ja
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realizadas para Massetognathus (1980c) e Exaeretodon (Bonaparte, 1966), esta

morfologia deve estar presente.

Figura 29 - Reconstitui¢do tridimensional a partir das tomografias do crinio  de
Massetognathus PV0968T sem o arco zigomatico do lado direito (A), e sem os

elementos dsseos (representados na cor prata), mostrando um molde interno virtual
equivalente a da matriz rochosa (em azul ) que preenche as cavidades cranianas (B).

Legenda: 1, preenchimento do sinus maxillaris; 2, bulbo olfatorio; 3, pedinculo
olfatério; 4, hemisférios cerebrais ; 5, regido mesencefalica (colliculi); 6,
preenchimento da  fossa subarcuata (flocculus cerebelar); 7, parte ventral da
medulla oblongata.



Thrinaxodon Morganucodon Didelphis
Probainognathus

Massetognathus
PV0968T
Exaeretodon

Brasilitherium
PV0760T

Figura 30 — Comparagao entre moldes cerebrais de diferentes cinodontes: A,
modificado de KielanJaworowoska et al. (2004) ; B, modificado de Bonaparte
(1966); e C, reconstitui¢do 3D a partir de imagens das tomografi as realizadas.
Sem escala. Os diferentes estagios evolutivos representados no  cladograma
mostrado em A sdo: I (Eucynodontia), perda do complexo parietal-pineal; II
(Mammaliaformes), incipiente expansdo do cérebro; III (grupo coronal
Mammalia), bulbos olfatérios aproximadamente esféricos, nitida divisao
mediana do cérebro por uma fissura longitudinal, ¢ expansdo lateral dos
hemisférios cerebrais.

Legenda: 1, corpo pineal; 2, bulbo olfatério; 3, hemisférios cerebrais; 4,
vermis; 5, exposi¢do do mesencéfalo; 6, hemisfério  cerebelar; 7, pedinculo
olfatério; 8, floculus cerebelar; 9, preenchimento da crista parietal.
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No espécime de Brasilitherium ndo aparece o sulco dividindo medialmente os
dois hemisférios cerebrais e também nao foi possivel delimitar as’ estruturas cerebelares.
Todavia, a forma geral do molde, em vista dorsal (FIG. 30) indica que os hemisférios do
telencéfalo eram bem divididos. A forma e tamanho dos bulbos olfativos de
Brasilitherium sao bastante semelhantes aos observados em Morganucodon (FIG. 30).

Além do desenvolvimento dos bulbos olfativos, Brasilitherium mostra uma
significativa expansdo lateral da caixa cerebral na regido parietal, fazendo com que o
valor da razdo entre a largura da caixa cerebral e largura do cranio (distancia entre as
juntas craniomandibulares) se aproxime da reta de regressdo para insetivoros atuais
(Kielan-Jaworowoska et al., 2004). O valor da razdo entre largura da caixa cerebral e
largura do cranio, para Riograndia, também esta mais préximo dos mamiferos atuais do
que de Massetognathus e Exaeretodon (FIG. 31).

Embora a resolugdo superficial das reconstitui¢des tridimensionais dos moldes
intracranianos nao tenha possibilitado a observagdo precisa de certas caracteristicas
morfoldogicas, foram realizadas medi¢cdes do volume dos moldes de Massetognathus,
Riograndia e Brasilitherium para o calculo dos respectivos Quocientes de Encefalizacdo
(EQ), ja que praticamente todo o volume interno da caixa cerebral de mamiferos e
cinodontes ndo-mamalianos ¢ ocupado pelo cérebro (Jerison, 1973; Quiroga, 1980a,b).
Essa premissa, de que n3o ha quase espago para as meninges em cinodontes, foi
corroborada pelo aspecto geral dos moldes digitalmente obtidos, os quais, com nitidos
limites entre bulbos olfativos e hemisférios cerebrais, assumem uma forma similar a
esperada para o cérebro desses animais. A tabela 2 mostra os valores de EQs obtidos

neste trabalho em comparagdo com outros ja publicados para cinodontes nao-
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mamalianos e mamiferos. Devido ao achatamento lateral no espécime de Riograndia

PV0596T, foi utilizado, para calculo do EQ, somente o exemplar PV0601T deste taxon.
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Largura do cranio medida a partir da junta craniomandibular em mm (In)

Figura 31 - Gréafico (In/In) da largura da caixa cerebral (eixo Y), medida no
ponto em que ¢ mais extensa, Versus a largura do crinio medida como a
distdncia entre as juntas craniomandibulares (eixo X). A linha vermelha
representa a reta de regressdo (y = 0,98x — 0,31; r>= 0,715) para esta razio em
diferentes espécies de mamiferos atuais (de morfologia craniana mais
primitiva) e extintos segundo Luo et al. (2004).

Legenda: 1, Brasilitherium; 2, Riograndia; 3, Massetognathus; 4, Exaeretodon
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Tabela 2 — Quocientes de Encefalizacdo (EQ) para alguns mamiferos e cinodontes ndo-
mamalianos, incluindo trés espécimes do presente estudo (em destaque), calculados com
as equacdes EQ = C/0,12.m*” (a) e EQ = C./0,055.m>* (b).

Taxon EQ Fonte

Exaeretodon 0,125 (a) Quiroga (1980b)
Probainognathus 0,16 (a) Quiroga (1980b)
Massetognathus 0,15 (a) Quiroga (1980b)
Massetognathus 0,139 (a)

Volume do cérebro = 4,603 ml | 0,151 (b)

Riograndia 0,275 (a)

Volume do cérebro = 0,274 ml | 0,460 (b)

Brasilitherium 0,226 (a)

Volume do cérebro = 0,166 ml | 0,394 (b)

Triconodon 0,49 (b) Kielan-Jaworowoska (1983)
Kryptobaatar 0,71 (b) Kielan-Jaworowoska e Lancaster (2004)
Didelphidae 0,5 -1,09 (b) | Eisenberg ¢ Wilson (1981)
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8. DISCUSSAO E CONCLUSOES

Apesar das equagdes utilizadas para estimativas de massa terem sido utilizadas
em diferentes trabalhos (Quiroga, 1980a, b; Luo et al., 2001) ¢ os resultados de
Quocientes de Encefalizacdo, obtidos a partir das mesmas, serem citados em estudos
comparativos (Kielan-Jaworowska, et al., 2004), a possibilidade de erro nas estimativas
deve ser levada em conta. De fato, existe uma grande variagdo entre estimativas de
massa realizadas a partir do cranio, dentes ou de elementos pods-cranianos para
mamiferos. Para cinodontes nao-mamalianos, esse problema ainda pode ser agravado
pela distancia filogenética em relagao aos mamiferos atuais, de modo que ¢ provavel
haver diferencas nas proporgdes entre a massa corpdrea e os caracteres utilizados para as
estimativas, em comparagdo com a relagdo alométrica observada nos taxons de
referéncia, o que torna menos confidveis as equacdes baseadas em proporgdes
mamalianas.

Devido a falta de elementos de pos-cranio dos espécimes analisados, foi
necessario estimar a massa a partir de algum parametro craniano. A equagao utilizada
para estimar a massa de Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium foi proposta por Luo et
al. (2001) e aplicada pelos autores para estimar a massa de Hadrocodium. A precisido
dessa equacgdo depende, entretanto, da similaridade - arbitrariamente assumida - entre
insetivoros atuais e os pequenos tritelodontitideos e brasilodontideos, na relagao entre o
comprimento do crdnio e o tamanho corpoéreo. Entre os resultados obtidos para estes

taxons, talvez haja um erro maior na estimativa de Riograndia, uma vez que os valores
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da relacdo area nasal/massa estdo acima da reta de regressao de endotermos atuais, € 0s
valores de EQs sdo superiores aos de Brasilitherium, embora a observagdo dos moldes
intracranianos sugira que o ultimo teria um cérebro mais desenvolvido. Como a equagao
baseia-se no comprimento cranio, o possivel erro talvez se deva ao fato de Riograndia
ter um focinho ligeiramente mais curto e alto em relagao aos brasilodontideos, de modo
que sua massa pode ter sido, entdo, subestimada.

Para animais de maior tamanho, como Massetoganathus e Exaeretodon, um
eventual erro na estimativa de massa so iria alterar significativamente os resultados
obtidos se fosse muito grande. Entretanto, a distancia filogenética desses cinodontes em
relagdo a qualquer animal atual impede que a relagdo alométrica prevista na equagao
possa ser testada ou que a propria equacdo seja obtida a partir de uma relagdo
empiricamente observada em animais viventes. Quiroga (1980b) deduziu a equagdo da
relacdo entre comprimento do cranio € massa corpdrea a partir de equacdes utilizadas
por Jerison (1973) para estimar a massa de terapsidos com base no comprimento do
corpo. Quiroga (1980b) observou uma relagcdo aproximada entre os comprimentos do
cranio e do corpo em cinodontes e entdo obteve a relagdo entre comprimento do cranio e
massa corpdrea. O mesmo autor calculou uma massa semelhante a obtida aqui para
Exaeretodon, sem tecer, porém, quaisquer comentarios sobre algum possivel erro, mas é
provavel que esses animais tenham sido mais massivos que o sugerido pela equacao de
Quiroga (1980b). Sob esta dtica, o exemplar de Exaeretodon analisado deveria ter tido
uma massa significativamente superior aos 64Kg calculados. Como existe abundante
material pds-craniano de cinodontes nao-mamalianos, a equagdo de Quiroga (1980b)

poderia ser comparada com resultados obtidos a partir de parametros de pos-cranio para
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testar sua confiabilidade. O valor obtido para Exaeretodon, na relagdo area nasal versus
massa corporea, quando plotado no grafico de Ruben et al. (1996), também aparece
acima da reta para endotermos, o que também pode se dever a uma subestimacdo da
massa do animal.

Outro possivel fator de erro, incidente sobre a parte metodoldgica, deve-se a
deformagdo apresentada pela maioria dos fosseis. Por isso mesmo, devido a
apresentarem distor¢des significativas, foram descartadas as analises da parte cerebral de
Exaeretodon ¢ do exemplar de Riograndia PV0596T. Entretanto, mesmo em exemplares
menos alterados, alguma deformagdo do fossil pode modificar medidas de superficies
transversais de segmentos do cranio e também medidas volumétricas. Obviamente, este
problema ¢ intrinseco a pesquisa paleontoldgica e pode levar inclusive a erros
taxonomicos. Uma forma de corrigir o problema, em trabalhos futuros, seria a utilizagao
de metodologias de calculos de retrodeformagdo, para que os cranios pudessem ser
digitalmente reconstruidos sem deformacdo ou, pelo menos, para que as medidas
realizadas pudessem ser ajustadas conforme as alteragdes superficiais e volumétricas
constadas.

Ainda com relagdo a metodologia, cabe ressaltar a diferenca de resolugdo obtida
para cada exemplar, devido as diferengas no tamanho dos respectivos cranios. Para
cranios muito pequenos, slices de Imm podem ocasionar uma sensivel perda de
informagdo. Para Riograndia e Brasilitherium, por exemplo, os moldes internos da caixa
cerebral foram tteis para o calculo dos EQs a partir dos volumes medidos, porém, nestes
espécimes, ndo foi possivel uma visualizagdo mais detalhada da morfologia cerebral, ao

contrario do que ocorreu em Massetognathus. O equipamento utilizado para este
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trabalho ¢ o melhor disponivel no Rio Grande do Sul, mas o uso de tomografos que
possam realizar sec¢des mais finas, ocasionando uma resolucdo melhor, poderia
propiciar também uma descricdo osteologica detalhada do interior das cavidades
cranianas, identificando-se as suturas entre os 0ssos, bem como forames vasculares e
nervosos, pelo menos nos exemplares maiores.

Entretanto, mesmo levando-se em conta a hipdtese de que tenham sido, no
presente trabalho, obtidas algumas estimativas equivocadas, devido as possibilidades de
erros mencionadas, os resultados confirmam, com uma boa margem de seguranga, a
provavel endotermia de todos os cinodontes utilizados neste estudo. Utilizando a
equagdo de Ruben et al. (1996) para ectotermos de modo inverso, ou seja, para estimar a
massa que um animal ectotermo deveria ter, a partir da medida da area transversal da
porcdo respiratoria da cavidade nasal observada para os cinodontes aqui analisados,
conclui-se que as estimativas de massa precisariam ter valores menores do que 50% da
massa aqui calculada para que um status metabolico ectotermo pudesse ser inferido para
os animais estudados.

Os resultados obtidos demonstram também ndo haver diferencas quanto a
espessura ou a pneumatizagdo dos 0ssos, na por¢ao respiratoria da cavidade nasal dos
cinodontes estudados. A morfologia da cavidade nasal, semelhante ao padrdo
mamaliano, e a presenca de cristas para turbinais respiratdrios, em traversodontideos,
indicam que, independentemente da hipotese filogenética seguida, as altas taxas
respiratorias e a endotermia sdo caracteristicas basais para o grupo Eucynodontia,
estando presente nos dois sub-clados, Probainognathia e Cynoganthia, propostos por

Hopson e Kitching (2001).
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Entretanto, se a morfologia geral da porcdo respiratoria da cavidade nasal ¢
tipicamente mamaliana em todos os Eucynodontia, as cristas para inser¢do de
maxiloturbinais ndo parecem ser muito desenvolvidas em nenhum dos cinodontes
estudados. A auséncia de um padrao transitorio para esta caracteristica entre ciodontes
nao-mamaliaformes pode indicar que, embora presentes, os turbinais respiratorios
tenham permanecido cartilaginosos e ossificado posteriormente, talvez juntamente com
a ossificacdo de outros elementos do condrocranio e a formacao da placa cribiforme, as
quais sao tidas como sinapomorfias para o grupo coronal Mammalia (Kielan-
Jaworowoska, et al., 2004).

O espaco para turbinais respiratdrios na cavidade nasal s6 pode ser definido na
presenca do palato secundario ossificado e pode estar causalmente relacionado ao
desenvolvimento do mesmo. Correntemente, sdo citadas diferentes fungdes para o palato
secundario dos mamiferos, relacionadas a olfacdo, alimentagdo, lactagdo e respiragao,
sendo que as trés ultimas também sdo vinculadas a endotermia. Todavia, para a
compreensao da evolu¢dao da endotermia e suas pressoes seletivas, esses fatores, direta
ou indiretamente associados ao metabolismo endotérmico, precisam ser descriminados.

Se o palato secundario, em sinapsidos, inicialmente evoluiu como plataforma
para manipulagdo de alimentos, mesmo que o melhor processamento do alimento possa
ser importante para um animal com altas taxas metabolicas, a endotermia poderia ter se
estabelecido depois do palato secundario ja estar formado. Neste caso, assim como no
caso da evolucdo do palato relacionada a olfagdo, as cavidades nasais tenderiam a
manter um espago estreito para a passagem de ar, tal como € observado em arcossauros

nao-avianos que possuem palato secundario.
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Por outro lado, se a formacdo do palato, em cinodontes e terocefalios, estd
associada a capacidade de mamar (sucgdo), como proposto por Maier (1999), entdo a
evolugao da endotermia poderia ter antecedido o desenvolvimento do palato secundario,
ja que a lactacdo ¢ geralmente assumida como dependente das altas taxas metabolicas
basais dos endotermos. Neste caso, um status metabolico intermediario deveria ser
esperado para teriodontes mais primitivos que Cynodontia e, seguindo a idéia de
Hillenius e Ruben (2004b) de que nao ha como ter evoluido a endotermia sem turbinais
respiratorios, o problema seria entender como funcionariam essas estruturas sem o
palato formado.

Por outro lado, assumindo-se que a formagdo do palato secundario, em
sinapsidos, esta causalmente relacionada ao aumento nas taxas ventilatorias, a lactagao
teria evoluido em um momento posterior. A transi¢do entre um metabolismo tipicamente
ectotermo e a endotermia mamaliana poderia, entdo, estar retratada no grau de
desenvolvimento do palato secundario ossificado. Nesse sentido, qualquer aumento no
caminho percorrido pelo ar durante a respiragdo ja seria importante para diminuir a
perda de agua e calor, com o gradual aumento das taxas ventilatorias. Este cenario
também favorece o modelo da capacidade aerdbica para a evolugdo da endotermia, pois
a demanda respiratoria seria aumentada durante o exercicio e demandaria o
desenvolvimento inicial das adaptacdes para altas taxas respiratorias durante a atividade
aerobica.

Estudos mais aprofundados a respeito do palato secundario, conforme proposto
por Maier (1999), poderiam contribuir para o entendimento das causas para o seu

desenvolvimento. Como o alongamento posterior do palato secundario, com o
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crescimento do palatino, ndo deve ter provocado alteragdo significativa nas ja
estabelecidas altas taxas respiratérias, a relacdo causal entre o desenvolvimento do
palato e a adaptacdo para mamar pode ser verdadeira para a parte posterior do mesmo,
atrds da coana, enquanto que a prévia evolucdo da endotermia teria ocasionado o
fechamento da porgao anterior do palato.

Na por¢ao olfativa da cavidade nasal, as diferencas encontradas entre os
diferentes cinodontes estudados podem indicar uma tendéncia ao aumento da acuidade
olfativa, uma vez que hd uma correlagdo entre o tamanho relativo da regido e a
proximidade filogenética com mamiferos. No entanto, uma maior area na secgdo
transversal da cavidade nasal ndo necessariamente significa uma maior superficie
olfativa, pois esta pode ser aumentada com um aumento na complexidade estrutural dos
turbinais olfativos. Isso poderia oocorrer com um incremento no padrao de ramificagdes
de etmoturbinais, sem ocasionar um aumento no volume da cavidade nasal. Mesmo
assim, ainda que os moldes intracranianos ndo tenham sido analisados em todos os
cinodontes utilizados neste trabalho, parece haver uma correlagdo positiva entre o
tamanho da regido olfatoria da cavidade nasal e o tamanho dos bulbos olfativos na caixa
cerebral. De qualquer modo, deve ser considerada a possibilidade de que a provavel
capacidade olfatoria superior em Riograndia e Brasilitherium, em relagio a
Massetognathus e Exaeretodon, ndo reflita alguma tendéncia evolutiva, estando
relacionada apenas a diferencas de habito ecologico, uma vez que os traversodontideos
foram herbivoros e Riograndia e Brasilitherium sao referidos como insetivoros de habito

noturno.
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Ainda com respeito a porcdo respiratoria da cavidade nasal, cabe ressaltar a
possivel pneumatiza¢do do maxilar de Massetognathus, que parece bastante evidente no
exemplar estudado, mas que deve ainda ser confirmada com a analise de outros
espécimes. Em geral, seios paranasais ndo sdo descritos para cinodontes nao-
mamalianos e, entre mamiferos atuais, o sinus maxillaris parece ser um carater
sinapomoérfico para placentarios, ja4 que ¢ ausente em monotremos € marsupiais
(Novacek, 1993). O significado funcional ou adaptativo desta estrutura ainda € incerto,
sendo relacionado a redugdo de peso, a expansdo de etmoturbinais para incremento da
olfagdo (o que poderia ocorrer em Massetognathus, em razdo da existéncia de uma
comunicacao entre esta regido e a cavidade nasal propriamente dita), ou simplesmente a
arquitetura do cranio incidentalmente formada.

Na regido orbito-temporal, também parece haver uma correlagdo positiva entre o
grau de ossificagdo e a proximidade filogenética com mamiferos. Provavelmente
acompanhando a expansdao do cérebro, a parte orbital do frontal estendeu-se
ventralmente, enquanto o Orbito-esfendide também se torna mais desenvolvido, ao longo
da historia evolutiva dos mamiferos. A ossificagdo do orbito-esfenodide, formando o
assoalho da parte mais anterior da caixa cerebral, estd presente apenas em
tritilodontideos e mamiferos (Kielan-Jaworowoska et al., 2004). De fato, este padrdo ndo
foi encontrado entre os cinodontes estudados. Entretanto, as imagens de cortes
transversais nessa por¢do do cranio sugerem um Orbito-esfendide ossificado em
Riograndia, Prozostrodon e Brasilitherium, fechando a parede medial da orbita, de
modo que ndo aparece, ali, uma vacuidade orbital, como ocorre em Massetognathus. A

identificagdo do orbito-esfendide tem importancia filogética, pois a presenga desta
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caracteristica somente em tritilodontideos e mamiferos contraria as hipdteses de
triteledontideos ou brasilodontideos como grupo-irmao de morganucodontideos.

Na regido da cavidade cerebral, a maior encefalizagio de Riograndia e
Brasilitherium também ¢é concordante com a posigdo filogenética destes tixons em
relacdo a Mammalia. Além do cérebro mais estreito ¢ dos bulbos olfativos menores, o
exemplar de Massetognathus apresenta um pedinculo olfativo ainda mais longo que o
descrito por Quiroga (1980b) para outro espécime do mesmo taxon ou por Bonaparte
(1966) para um exemplar de Exaeretodon. Esta caracteristica ¢ conhecida em Sauropsida
e, entre cinodontes, tem sido descrita somente para traversodontideos.

Em relagdo as pressoes seletivas relacionadas a encefalizagdo, em cinodontes,
tém sido propostas tanto a demanda por uma maior acuidade motora (Ulinski, 1986),
quanto a necessidade de melhora na capacidade sensorial, em virtude do hébito noturno
inferido para os pequenos cinodontes do Neotridssico e primeiros mamiferos (Jerison,
1973). Qualquer uma das hipdteses tem uma relacdo indireta com a evolucdo da
endotermia, embora esteja comprovado que o metabolismo endotérmico evoluiu antes de
ocorrer um significativo incremento cerebral. A endotermia pode estar relacionada as
adaptagdes locomotoras pelo fato de que estas devem estar associadas a maiores niveis
de atividade aerobica, e também pode ser relacionada a capacidade de atividade noturna.

Ao longo do triassico, parece haver uma correlagao positiva entre a expansao do
cérebro e a redugdo de tamanho, de modo que a proposi¢ao de evolucdo do neocortex
mamaliano relacionado ao aperfeicoamento sensorial ¢ bem plausivel. Por outro lado,
Ulinski (1986) baseia-se em dados neurofisiologicos para sua teoria de desenvolvimento

cerebral associado a acuidade motora e cita, como evidéncia paleontologica, as
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adaptagdes locomotoras dos cinodontes. Todavia, a evolu¢do da postura ereta dos
membros em cinodontes ndo ¢ bem entendida e estudos biomecanicos poderiam
contribuir para a verificagdo de uma conexdo entre a encefalizagdo e as adaptagdes
locomotoras. Fei¢des anatomicas do esqueleto axial e apendicular de cinodontes nao-
mamalianos também podem ter importancia fisioldgica, tendo em vista a integracao
entre a locomog¢ao com flexao dorso-ventral da coluna vertebral e o padrao respiratorio

(fluxo tidal) dos mamiferos.
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