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As FIGURAS 31 até 37 sdo acompanhadas por uma versdao onde o objeto 3D pode ser
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Acrobat®. Nesta nova janela (FIGURA 1 desta secdo explicativa), selecione a ferramenta “méao” (1) e
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FIGURA 1. Manipulando os objetos 3D.
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FIGURA 2. Acessando arquivos de filme.

Os links buscam por arquivos na unidade de CD nomeada “D”. Caso a unidade de CD do
computador onde o CD com a tese for acessado seja nomeada com outra letra, os links nao
encontrardo o arquivo correspondente. Neste caso, 0s arquivos podem ser acessados diretamente do
CD, no diretorio “FIGURAS versao 3D”.

Boa leitura!
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RESUMO

A presente tese trata da evolucdo da postura e da locomocdo entre os cinodontes nao-
mamaliaformes do Tridssico da América do Sul, usando como pardmetro um taxon
proveniente do Tridssico Superior do Rio Grande do Sul (Formacdo Santa Maria),
Trucidocynodon riograndensis. Este cinodonte teve seu esqueleto pds-craniano escaneado em
trés dimensdes, tomografado e modelado em um ambiente virtual. Esta abordagem digital,
associada a andlise osteoldgica tradicional, permitiu a inferir a anatomia muscular provavel
deste animal e o funcionamento das principais articulagcbes de seus membros peitorais e
pélvicos, bem como a integracdo entre seus movimentos durante a locomocéo. A reconstrucédo
muscular assim produzida sugeriu que Trucidocynodon tenha tido uma musculatura muito
similar a dos mamiferos no que tange a um maior desenvolvimento dos musculos que
promovem a protracédo e a retracdo ativas dos membros em um plano parassagital, importantes
em animais com 0s membros mais aduzidos (semi-eretos), sendo que esta condigdo postural
foi — com base nisto — proposta para este cinodonte. Entretanto, este desenvolvimento
muscular, no sentido de uma posi¢cdo mais aduzida, esta mais evidente, em Trucidocynodon,
no membro pélvico do que no membro peitoral. Com membros pélvicos bastante eretos e
membros peitorais distantes do padrdo mais primitivo, foram modelados para este animal dois
tipos de deslocamentos, tipicamente presentes em mamiferos cursoriais, a “caminhada” e o
“galope”, cada um deles com um padrdo de movimento dos membros diferenciado ao longo
do tempo (duragdo do ciclo locomotor). Também foi aplicado um modelo biomecénico
matematico que calculou os estresses aos quais o fémur estaria sujeito durante o momento
mais estressante da locomocdo, quando todo peso do animal era sustentado por somente um
de seus membros. Os resultados obtidos foram confrontados com aqueles existentes na
bibliografia para uma série de terapsidos ndo-mamaliaformes, com Trucidocynodon
mostrando resultados similares aos observados para outros cinodontes ndo-mamaliaformes
onde a postura dos membros foi proposta como sendo semi-aduzida e os estresses sobre 0
fémur eram menores quando o membro era mantido em posturas mais aduzidas. As sec¢oes
transversais do fémur e da tibia de Trucidocynodon foram comparadas aquelas de outros
terapsidos, para que uma inferéncia sobre os regimes de carga vigentes no membro fosse
efetuada. Nesse aspecto, a presenca da secdo transversal do fémur praticamente circular e a da
tibia comprimida lateromedialmente indicaram que o mais provavel era que este cinodonte
mantivesse seus membros pélvicos em uma postura mais aduzida, em um padrdo persistente

ao longo da evolucdo dos cinodontes mais avangados. Outra contribuicdo importante



oferecida pelo hol6tipo de Trucidocynodon foi o fato de seu esqueleto pos-craniano estar
praticamente completo, 0 que permitiu que as analises funcional e mecanica mencionadas
fossem baseadas em muitos dados. As complexas modelagens assim obtidas puderam entdo
ser extrapoladas para outros taxons do Triassico brasileiro e argentino, como Exaeretodon
frenguellii e E. riograndensis, Pascualgnathus polanskii, Massetognathus pascuali,
Chiniquodon theotonicus, Prozostrodon brasiliensis, Cynognathus minor e Irajatherium
hernandezi, alguns dos quais com escassos elementos pos-cranianos conhecidos. As
comparacOes efetuadas entre Trucidocynodon e estes outros taxons permitiram inferir a
postura mais provavel para os membros destes cinodontes, sendo atribuidas aos membros
peitorais de Exaeretodon frenguellii, Chiniquodon theotonicus, Prozostrodon brasiliensis e
Irajatherium hernandezi, posturas mais abduzidas e aos de Pascualgnathus polanskii,
Massetognathus pascuali e Cynognathus minor, posturas mais aduzidas, em um grau similar
ao de Trucidocynodon. Este panorama nao se repetiu nos membros pélvicos, uma vez que as
posturas mais aduzidas, como as propostas para Trucidocynodon, foram inferidas para todos
os taxons citados (exceto Cynognathus minor, cuja cintura e membro pélvico ndo sdo
conhecidos), inclusive Exaeretodon riograndensis (ndo considerado na andlise do membro
peitoral devido & escassez de conhecimentos sobre esta regido de seu esqueleto). De forma
geral, as informacGes providas por Trucidocynodon e sua comparagao com varios tetrapodos,
incluindo desde répteis, sinapsidos ndo-cinodontes e cinodontes (inclusive os mamiferos),
forneceram mais uma peca para o intrincado quebra-cabeca que representa a complexa
evolucdo dos cinodontes e o completo desenvolvimento das caracteristicas comumente
tratadas por “mamalianas”, mostrando que nao houve nenhuma linearidade na evolucdo da

postura dos membros e da locomocao nestes animais.



ABSTRACT

The current thesis deals with the postural and locomotory evolution among the South
American Triassic non-mammaliaform cynodonts based on the skeleton of Trucidocynodon
riograndensis, from the Santa Maria Formation, Upper Triassic of Southern Brazil. The
postcranial bones of this cynodont were modeled in a virtual environment on basis in CT
Scans and 3D Scanning images. Such digital approaching, parallel to a traditional osteologic
analysis, allowed to propose the probable muscular anatomy and the acting mode of the
pectoral and pelvic limbs main articulations, besides the limb movements’ co-ordination
during this cynodont locomotion. The muscular reconstruction suggested that Trucidocynodon
had a muscular pattern similar to that observed in most mammals, specially regarding to the
greater development of the muscles that promote the active protraction and retraction of the
limbs in a parasagittal plane, which are essencial to animals with more adducted limbs (semi-
upright gait), so that this same posture is here proposed for this cynodont. Nevertheless, these
muscles must probably were more developed in the pelvic limb, once the proposed posture for
this limb is more adducted than in the pectoral one. Taking into account these different
postures of the limbs, two locomotory patterns traditionally present in cursorial mammals, the
“walking” and the “gallop”, were used to create a virtual model for the skeleton of this
cynodont, each one with a differentiated limb movements pattern through the time (the
duration of the locomotory cycle). A mathematic biomechanical model was applied also to
calculate the femoral stresses during the more stressing moment of locomotion, when the
whole body weight was sustained by only one limb. The obtained results were then
confronted with those existing in the bibliography for a variety of non-mammaliaform
therapsids. Trucidocynodon showed similar results to those observed in other
non-mammaliaform cynodonts, where the proposed limb posture was semi-adducted and the
femoral stresses were lesser when the limb was in a more adducted posture. Besides, the
femur and tibia cross-sections of Trucidocynodon were compared with those of other
therapsids to evaluate the loading regime acting over the limb bones and the results indicated
that probably this cynodont, with the femur cross-section being almost circular and the tibial
one lateromedially compressed, kept its pelvic limbs in an adducted posture, a persistent
pattern observed through the more advanced cynodont lineages. One of the greatest
contributions of Trucidocynodon’s holotype was given by its completeness, which had
generated a solid basis for the functional and mechanical analyses mentioned. This strongly

supported modeling allowed that the features based in this cynodont were extrapolated for
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other Brazilian and Argentinean Triassic taxa, such as Exaeretodon frenguellii and E.
riograndensis, Pascualgnathus polanskii, Massetognathus pascuali, Chiniquodon
theotonicus, Prozostrodon brasiliensis, Cynognathus minor, and Irajatherium hernandezi,
some of them with just few known postcranial remains. The comparison between
Trucidocynodon and these other taxa allowed inferring the more probable limb posture for
each one of these cynodonts. In this way, a more abducted posture for the pectoral limbs is
here proposed to Exaeretodon frenguellii, Chiniquodon theotonicus, Prozostrodon
brasiliensis, and Irajatherium hernandezi, and a more adducted condition, similar to that in
Trucidocynodon, to Pascualgnathus polanskii, Massetognathus pascuali, and Cynognathus
minor. Regarding to the pelvic limb, the more adducted posture proposed for Trucidocynodon
is also inferred here for all the cited taxa (except Cynognathus minor, whose the pelvic girdle
and limb are unknown), including Exaeretodon riograndensis (not mentioned in the pectoral
limb analysis due to the fact that this part of its skeleton is unknown). In a general way, the
information provided by Trucidocynodon, as well as from its comparison with a variety of
tetrapods, including reptiles, non-cynodont synapsids, and cynodonts (including mammals),
brought one more piece for the intricate puzzle that represents the complex evolution of the
cynodonts and the total development of the features commonly claimed as “mammalian”,
showing that any kind of linearity in the patterns of limb posture and locomotion evolution

can be seen for these animals.
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1. INTRODUCAO

A compreensdo das relacGes entre a morfologia das diferentes partes do esqueleto e a
sua funcionalidade permite atribuir a determinado animal, com um grau de confianga
relativamente alto, a capacidade ou ndo de realizar dadas atividades. Obviamente, 0s
resultados mais consistentes sao aqueles obtidos através da observacao direta das atividades
desempenhadas por este animal, seguida de um minucioso estudo anatdmico, visando
relacionar determinadas feicdes morfolégicas aquelas funces previamente observadas. O
mais importante, talvez, seja ter sempre em mente a idéia de que a forma e a funcdo sdo
aspectos intimamente relacionados e que, geralmente, a harmonia entre estes dois fatores é de
extrema importancia ao sucesso evolutivo de cada espécie animal (Carter & Beaupré, 2001;
Hildebrand, 1995; Lauder, 1991).

A obtencdo direta de dados morfofuncionais (i.e. relacionados a relagdo entre forma e
funcdo) e biomecanicos (i.e. referentes as cargas, tensdes etc. experimentadas pelos 0sso0s),
entretanto, esta restrita a taxons viventes. Nas espécies extintas, a observacdo direta dos
comportamentos desenvolvidos pelos animais € inatingivel e a comparacgao entre tais espécies
e animais viventes é a Unica ferramenta disponivel ao paleont6logo para erigir alguma
hipbtese sobre as capacidades (ou incapacidades) funcionais de dada espécie.

Nestes casos, imple-se a necessidade de comparar 0 organismo extinto com taxons
viventes, formulando hipoteses sobre a funcionalidade das partes de seu corpo. Isto,
entretanto, traz a tona algumas questdes fundamentais. Por exemplo, quais tdxons viventes
podem ser Uteis? Como diferenciar estes tdxons daqueles que séo apenas aparentemente Uteis
(do ponto de vista da analogia funcional), mas podem distorcer os resultados, uma vez que sua
similaridade funcional com o tdxon extinto foi desenvolvida de maneira independente? Nem
sempre as respostas a estas perguntas sdo de facil obtencdo e muitas vezes se mostram
realmente inacessiveis. Assim, de maneira bastante dbvia, a situacao ideal seria aquela em que
0 taxon extinto e o tdxon vivente (ou taxons) que sera utilizado como pardmetro a comparacgao
fossem intimamente aparentados e morfologicamente muito similares, o que, a partir do
conhecimento consideravelmente mais completo dos aspectos funcionais da espécie atual,
permitiria atribuir ao taxon fossil comportamentos semelhantes. Entretanto, ndo é raro o fato
de estas duas condicdes ndo serem atendidas, seja pela falta de “parentes” proximos viventes,
seja pela presenca de fei¢cdes morfoldgicas particulares a uma espécie e ausentes na outra.
Neste caso, pode-se lancar mao do uso de espécies filogeneticamente mais distanciadas (a

definicdo de o quédo distantes podem ser, para que a analise ainda seja confiavel, € outra



questdo a ser considerada para cada caso particular) ou de espécies com morfologias apenas
parcialmente compartilhadas, o que ndo impede a formulacéo de hipdteses ou a aplicacdo de
modelos mecanicos, embora reduza a precisao dos resultados.

Por vezes, a similaridade morfoldgica entre taxons atuais e fosseis é tdo evidente que,
embora eles possuam histérias evolutivas notadamente independentes ao longo do tempo,
parece inevitavel ndo compara-los funcionalmente. Entretanto, como a evolucdo de cada
espécie faz com que o conjunto de feicdes de um organismo (morfoldgicas, comportamentais,
moleculares etc.) determine sua adaptabilidade e, conseqlientemente, sua sobrevivéncia ao
longo do tempo e, freqlientemente, parte desta evolugdo se encontra inacessivel, é provavel
que a presenca de estruturas similares em animais longinquamente aparentados tenha surgido
para suprir necessidades funcionais diversas, 0 que pode levar a tendenciamentos quando sdo
tratadas da mesma maneira [ver Hall (2003) para uma discussao sobre evolugéo convergente].

Uma condicdo ainda mais complexa € atingida quando se tem por objetivo avaliar as
capacidades funcionais e 0 comportamento biomecénico do esqueleto de taxons extintos que
ndo deixaram descendéncia direta ou cujos aspectos de interesse mostram uma condicao
nitidamente transicional aquelas observadas entre dois ou mais taxons viventes. Um bom
exemplo disto reside na avaliacdo das propriedades posturais e da capacidade locomotora dos
vérios grupos de cinodontes ndo-mamaliaformes® (sensu Abdala, 2007), uma vez que alguns

destes animais mostram nitidos “avancos™

morfoldgicos e funcionais em relacdo aos seus
“parentes” mais primitivos, no que diz respeito a postura e & locomogdo. Uma breve historia

sobre o surgimento destes animais € apresentada a seguir.

1.1. OS CYNODONTIA OWEN, 1861 E SUAS RELACOES COM 0OS DEMAIS
SINAPSIDOS

De certo modo, € consensual que a evolucdo dos sinapsidos (Synapsida) (FIGURA 1),

”3

gue mostra a transicdo desde ancestrais “reptilianos™ até os mamiferos, € um dos eventos

! Os cinodontes (Cynodontia) incluem, além de formas permianas e mesozbicas, todos 0s mamiferos
(Mammalia), extintos ou viventes, e seu Ultimo ancestral comum. Assim, o termo “cinodonte ndo-
mamaliaforme” faz referéncia a todos cinodontes excetuando-se os Mammaliaformes, os quais incluem formas
“quase mamalianas”, como Morganucodon, e os proprios mamiferos.

2 “Avanco” faz referéncia as modificacdes em direcdo a uma anatomia diferente do padrdo ancestral, sem
denotar nenhum valor depreciativo ou de desvantagem ao tipo plesiomorfico.

* Durante muito tempo, os sinapsidos (exceto mamiferos) foram chamados de “répteis mamaliformes”, devido a
presenca de feigdes intermediarias aquelas observadas nos verdadeiros répteis viventes (quel6nios, escamados e
crocodilianos) e nos mamiferos. Neste trabalho, quando o termo “réptil” e suas derivacoes se referirem a algum
aspecto dos sindpsidos, serdo escritos entre aspas, ja que estes ndo pertencem a linhagem que inclui os
verdadeiros répteis.



mais bem documentados no registro fossil de vertebrados (Aulie, 1975; Crompton & Jenkins,
1973; Desui, 1991; Hopson, 1969, 1987, 1991; Hopson & Crompton, 1969; Hotton, 1991,
Kemp, 1982, 2005; Kielan-Jaworowska et al., 2004; Rubidge & Sidor, 2001; Sidor &
Hopson, 1998; van Valkenburgh & Jenkins, 2002).
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FIGURA 1. Filogenia dos Synapsida (com Reptilia como seu grupo-irmado), baseada em Abdala
(2007), Kemp (2005), Oliveira et al. (2010), Reisz et al. (2009) e Rubidge & Sidor (2001).

A historia destes animais teve inicio com os “pelicossauros”, um grupo parafilético
composto por vérias linhagens de animais tipicamente “reptilianos”, distribuidos
temporalmente desde o Carbonifero até o Permiano, principalmente no Hemisfério Norte
(Baur & Case, 1899; Carroll, 1988; Case, 1903; Kemp, 2005; Paton, 1974; Reisz, 1986, 2005;

Reisz et al., 2009; Rubidge & Sidor, 2001), mas com alguns registros esparsos no Hemisfério



Sul (Botha-Brink & Modesto, 2007; Dilkes & Reisz, 1996), com um provavel registro
relictual no ?Permiano Superior-?Tridssico Inferior da América do Sul (Pifieiro et al., 2003)
(FIGURAS 1-2). A principal distincdo entre os sinapsidos e os demais amniotas é a presenca
unicamente da abertura temporal inferior (delimitada primitivamente por esquamosal, jugal e
pos-orbital, e com a participacdo de outros 0ssos em taxons mais avancados), embora uma
série de modificacdes menos diagndsticas também esteja presente nestes animais (placa
occipital mais ampla e inclinada para frente, fenestra pds-temporal reduzida, entre outros)
(Carroll, 1988; Kemp, 2005; Rubidge & Sidor, 2001) (FIGURA 3).

Carbonifero (cerca de 302Ma)

g
e ;-fr"-‘\

Eurasia ‘H\C
hina

—
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FIGURA 2. Registros de “pelicossauros” no Carbonifero e no Permiano [a disposicdo dos continentes
¢ a proposta por Golonka & Ford (2000)]. Os registros se referem a toda amplitude temporal do
periodo e ndo estritamente a idade da reconstrucdo dos continentes. e = Caseasauria.
e = Ophiacodontidae. e = Varanopseidae. e = Edaphosauridae. = = Sphenacodontidae. Os registros
se baseiam nas referéncias citadas no texto.



FIGURA 3. O cranio sinapsido comparado a outros amniotas. A, 0 amniota primitivo Paleothyris
(Carroll, 1988). B, o diapsido primitivo Petrolacosaurus (Carroll, 1988). C, o sindpsido caseassaurio
Eothyris (Reisz et al., 2009). Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1); as aberturas
cranianas numeradas sdo a Orbita (1) e as fenestras temporais inferior (2) e superior (3). Os cranios

aparecem em norma lateral direita e ndo estdo em escala.

Como mencionado acima, os “pelicossauros” formam um grupo parafilético e,
normalmente, se atribui a uma de suas linhagens, os Sphenacodontidae, uma maior
proximidade filogenética com os sindpsidos mais avangados, os terdpsidos (Therapsida)
(Carroll, 1988; Kemp, 2005; Liu et al., 2009; Rubidge & Sidor, 2001) (FIGURA 1). Estes
grupos compartilnam varias fei¢cbes que reforcam a possibilidade de estarem intimamente
relacionados, tais como a diferenciacdo dos dentes em incisiviformes e pds-caninos,
respectivamente a frente e atrds de um canino bastante aumentado, o desenvolvimento
incipiente da lamina reflexa do angular, processos paroccipital e supra-occipital bem
desenvolvidos, além de outros caracteres cranianos e pos-cranianos (Kemp, 2005)
(FIGURA 4).

O primeiro terapsido talvez seja Tetraceratops, do Eopermiano da América do Norte
(Laurin & Reisz, 1990, 1996; Matthew, 1908), embora sua natureza ainda seja alvo de alguma
controvérsia. De qualquer modo, terapsidos realmente reconheciveis passam a ser registrados
no Mesopermiano, onde a diversidade do grupo torna-se bastante grande, representada pelos
primitivos Biarmosuchia do Mesopermiano ao Neopermiano (Abdala, F. et al., 2008; Kemp,
2005; Rubidge & Kitching, 2003; Rubidge & Sidor, 2002; Sidor et al., 2004), pelos
Dinocephalia do Mesopermiano ao Neopermiano (Boonstra, 1936; Broom, 1915; Byrne,
1940; Kemp, 2005; Langer, 2000; Sun, 1980), pelos Anomodontia do Mesopermiano até o
Neotriassico (Broom, 1915; Frobisch, 2008; Modesto et al., 1999; Rybczynski, 2000), com



um suposto registro relictual no Cretaceo (Thulborn & Turner, 2003), pelos Gorgonopsia do
Mesopermiano (Abdala, F. et al., 2008; Broom, 1915, 1930; Kemp, 2005) e pelos
Therocephalia do Mesopermiano ao Eotriassico (Abdala, F. et al., 2008; Broom, 1915, 1936;
Kemp, 1972, 1986, 2005; Sun, 1980) (FIGURAS 5-6); este ultimo grupo, provavelmente, é o
grupo-irmédo dos Cynodontia (FIGURA 1), os quais se distribuem desde o Neopermiano até
os dias hoje, sob a forma de seus Unicos representantes viventes, os mamiferos (Mammalia)
(Kemp, 2005, 2006a).

7

FIGURA 4. Caracteres compartilhados entre um “pelicossauro” Sphenacodontidae e um Therapsida.
A, Dimetrodon (Carroll, 1988). B, Tetraceratops (Laurin & Reisz, 1996). Abreviaturas na LISTA DE
ABREVIATURAS (ANEXO 1). O dente “canino” (colorido em cinza) permite a distingdo dos
incisiviformes (a frente) e dos pds-caninos (atrds); a numeracao das aberturas cranianas e as cores dos
0ss0s sdo as mesmas da FIGURA 3. A seta aponta a lamina reflexa do angular. As imagens aparecem

em norma lateral direita e ndo estdo em escala.

Terocefalios e cinodontes compartilham fei¢cbes como a expansdo em sentido medial
da fenestra temporal, estreitando o teto craniano e levando ao desenvolvimento de uma crista
sagital, o aumento do epipterigdide, a gracilizacdo do pré-frontal e do pds-orbital e 0 aumento
do tamanho do dentario, dentre outras caracteristicas (FIGURA 7). N&o obstante, os
cinodontes desenvolvem varias novas feicbes (ou evidenciam algumas ja presentes
primitivamente), como a redugdo da lamina reflexa do angular, a redugdo do quadrado e do
articular, uma diferenciacdo ainda mais notavel da denticdo (inclusive com o desenvolvimento
de pods-caninos mais complexos), um palato secundario mais desenvolvido, dois condilos
occipitais, entre outros (FIGURA 7D-F) (Kemp, 2005). Interessantemente, alguns
terocefélios (vide os Bauriamorpha, como Bauria, na FIGURA 7A-C) ja mostram algumas



feicbes mais avancadas do que aquelas observadas em alguns cinodontes mais primitivos,

como um palato secundario totalmente fechado e uma notavel diferenciacdo dentaria.
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FIGURA 5. Registros de terdpsidos ndo-Cynodontia no Permiano e no Triassico [a disposicdo dos
continentes é a proposta por Golonka & Ford (2000)]. Os registros se referem a toda amplitude
temporal do periodo e ndo estritamente & idade da reconstrugdo dos continentes. ® = Tetraceratops.
e = Biarmosuchia. e = Dinocephalia. © = Anomodontia. e = Gorgonopsia. ® = Therocephalia. Os
registros se baseiam nas referéncias citadas no texto [ndo é mostrado o possivel registro cretaceo de
Anomodontia (Thulborn & Turner, 2003)].



FIGURA 6. Cranio e mandibula das linhagens de terapsidos ndo-Cynodontia. A, o biarmosstquio
Proburnetia (Rubidge & Sidor, 2002). B, o dinocefalio Titanophoneus (Kemp, 2005).
C, o anomodonte primitivo Suminia (Rybczynski, 2000). D, o anomodonte dicinodonte
Dinodontosaurus (Morato, 2006). E, o gorgondpsio Arctognathus (Kemp, 1982). F, o terocefalio
Lycosuchus (Kemp, 2005). Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). A numeragéo
das aberturas cranianas e as cores dos 0ss0s sdo as mesmas que na FIGURA 3. Em D, a fenestra
temporal é mais bem observada dorsalmente. As imagens aparecem em norma lateral direita e ndo

estdo em escala.



FIGURA 7. Caracteres compartilnados entre Therocephalia e Cynodontia. A-C, o terocefalio
avancado Bauria (Brink, 1963b). D-F, o cinodonte primitivo Procynosuchus (Kemp, 1979).
Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). A numeragdo das aberturas cranianas e
as cores dos 0ssos sdo as mesmas que na FIGURA 3. Os condilos occipitais sdo coloridos em verde e
as setas apontam a lamina reflexa do angular. As imagens aparecem em norma lateral direita (A e D),

dorsal (B e E) e palatal (C e F) e ndo estdo em escala.

Os cinodontes mais antigos datam do inicio do Neopermiano (Lopingiano, Zona de
Associagio de Tropidostoma) da Africa do Sul (FIGURA 8) (Botha et al., 2007; Botha-Brink
& Abdala, 2008). A partir dai, o grupo experimentou eventos de diversificacdo bastante
marcantes e passou a se distribuir mais amplamente. Ainda no Neopermiano, foram
reconhecidas as formas sul-africanas e eurasiaticas (principalmente da RuUssia),
Procynosuchus (FIGURA 9A) e Dvinia (Amalitzky, 1922; Battail, 2007; Brink, 1960, 1963a;
Brink & Kitching, 1953; Kemp, 1979, 1980b; Mendrez, 1972; Sues & Boy, 1988; Sun, 1980;
Tatarinov, 1968), embora apenas no Triassico o grupo atinja uma diversidade significante.

A Africa do Sul é muito representativa, quando se trata de cinodontes do Eotriassico
(FIGURA 8), estando presentes tdxons muito peculiares e com material bastante
representativo, como Thrinaxodon (FIGURA 9B), Galesaurus, Cynognathus (FIGURA 9C) e
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Diademodon (FIGURA 9D) (Abdala, 2003; Abdala et al., 2005; Boonstra, 1935; Brink, 1955,
1958; Broili & Schrdder, 1936; Estes, 1961; Fourie, 1974; Gow & Grine, 1979; Jenkins,
1971b; Osborn, 1898; Parrington, 1934; Seeley, 1894, 1895) e outros taxons menos
abundantes (Abdala, 2007; Abdala, F. et al., 2005, 2006; Broili & Schroder, 1934; Hopson &
Kitching, 2001; Osborn, 1898; Sidor & Smith, 2004). Contribuicdes mais esparsas séo
oferecidas por depésitos da China (Sun, 1980; Young, 1959), india (Bandyopadhyay, 1999),
Antartica (Colbert & Kitching, 1977; Hammer, 1995; Hammer et al., 1990; Kitching et al.,
1972) e da América do Sul (FIGURA 9E) (Abdala et al., 2002b; Bonaparte, 1966b, 1969a,
1969c, 1970, 1972; Martinelli et al., 2009).

O grupo se torna ainda mais representativo e amplamente distribuido geograficamente
durante o Mesotriassico, na Africa (FIGURA 8) (Abdala & Smith, 2009; Brink, 1963c;
Jenkins, 1971b; Kemp, 1980a) e, principalmente, na América do Sul (Abdala & Giannini,
2000; Abdala & Ribeiro, 2003; Abdala & S&-Teixeira, 2004; Barberena, 1981a, 1981b;
Bonaparte et al., 2006; von Huene, 1935-1942; Melo et al., 2009; Oliveira et al., 2009b;
Reichel et al., 2009; Romer, 1967, 1969a; Silva & Cabreira, 2009; Teixeira, 1987), inclusive
com o aparecimento dos carnivoros chiniquodontideos (FIGURA 9F) (Abdala & Giannini,
2002; von Huene, 1935-1942; Romer, 1969b, 1969c, 1973; Teixeira, 1982).

No Neotriassico, os cinodontes continuam bastante diversos e sempre constituindo
uma parcela muito significativa das paleofaunas em quase todos os continentes (FIGURA 8);
na Africa continental eles ainda persistem com sua habitual diversidade (Abdala et al., 2007;
Crompton & Ellenberger, 1957; Gow & Hancox, 1993; Hopson, 1984) e sdo conhecidos
também em Madagascar (Flynn et al., 1999, 2000; Kammerer et al., 2008). Também ha
registros mais esparsos na Gra-Bretanha (Crompton, 1964; Kiihne, 1956) e alguns outros
pontos da Europa (Godefroit, 1999; Godefroit & Battail, 1997; Sigogneau-Russell & Hahn,
1994), na india (Chatterjee, 1982; Datta et al., 2004) e na América do Norte (Hopson, 1984;
Kaye & Padian, 1994; Sues & Olsen, 1990; Sues et al., 1992, 1994, 1999). E na América do
Sul, entretanto, que o grupo é mais diverso, estando presentes traversodontideos (Abdala et
al.,, 2002a; Bonaparte, 1962; Cabrera, 1943; Hopson, 1985; von Huene, 1935-1942),
chiniquodontideos (Bonaparte, 1966a; Martinez & Forster, 1996) e outras formas carnivoras
(Abdala & Ribeiro, 2000; Barberena et al., 1987; Bonaparte & Barberena, 1975, 2001,
Martinez et al., 1996; Oliveira et al., 2007b, 2010).
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Permiano (cerca de 255Ma)

Peninsufa\—-)
Arébica
Madagascar

Peninsula

S Madagascar

Austrélia

FIGURA 8. Registros de cinodontes no Permiano, Triassico e Jurassico [a disposi¢do dos continentes
é a proposta por Golonka & Ford (2000)]. Os registros se referem a toda amplitude temporal do

periodo e ndo estritamente a idade da reconstrucdo dos continentes. @ = Dvinia, Procynosuchus e
Cynognathidae.

outros cinodontes primitivos. e = Galesauridae e Thrinaxodontidae. e

= Diademodontidae. e = Traversodontidae. e = Chiniquodontidae. e = Tritylodontidae.

o = Tritheledontidae. « = Mammaliaformes. Os registros se baseiam nas referéncias citadas no texto.
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FIGURA 9. Cranio e mandibula de diversas linhagens de cinodontes. A, 0 procinossuquideo
Procynosuchus (Kemp, 1979). B, o trinaxodontideo Thrinaxodon (Hopson & Kitching, 2001). C, o
cinognatideo Cynognathus (Hopson & Kitching, 2001). D, o diademodontideo Diademodon (Hopson
& Kitching, 2001). E, o traversodontideo Pascualgnathus (Bonaparte, 1966b). F, o chiniquodontideo
Chiniquodon (Romer, 1969c¢). G, o tritilodontideo Kayentatherium (Sues, 1986b). H, o triteledontideo
Pachygenelus (Bonaparte et al., 2003). |, Brasilitherium, o provavel grupo-irmdao dos
Mammaliaformes (Bonaparte et al., 2005). J, 0 mamaliaforme Morganucodon (Kermack et al., 1981).

Todas as imagens em norma lateral direita e ndo em escala.
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Nesta mesma época, aparecem dois grupos de cinodontes bastante avancados, 0s
Tritheledontidae e os Tritylodontidae, ambos com uma vinculagdo mais ou menos intima em
relacdo a origem dos mamiferos, dependendo das hipdteses adotadas (e.g. Luo, 1994, e Rowe,
1993, respectivamente). Os triteledontideos (FIGURA 9H) sdo cinodontes
carnivoros/insetivoros com registro durante a parte final do Neotriassico e inicio do Jurassico,
na Africa (Crompton, 1958; Gow, 2001; Sidor & Hancox, 2006), América do Norte
(Chatterjee, 1983; Shubin et al., 1991) e América do Sul (Bonaparte, 1980; Bonaparte et al.,
2001; Martinelli & Rougier, 2007; Martinelli et al., 2005). Os tritilodontideos (FIGURA 9G)
sdo, por sua vez, cinodontes herbivoros, presentes no registro fossilifero desde o fim do
Neotriassico e se estendendo até o Eocretaceo, no Japdo (Kamiya et al., 2006), na Rdssia
(Tatarinov & Matchenko, 1999), na China (Hopson, 1964; Luo & Sun, 1993; Luo & Wu,
1994; Maisch et al., 2004; Sun, 1984; Sun & Cui, 1989; Sun & Li, 1985), na Mongdlia
(Watabe et al., 2007), na Inglaterra (Crompton, 1964; Evans & Kermack, 1994; Kiihne,
1956), na Africa do Sul (Ginsburg, 1962; Owen, 1884), na Antartica (Hammer & Smith,
2008), na América do Norte (Clark & Hopson, 1985; Clark et al., 1994; Lewis, 1986; Sues,
1985, 1986b; Sues & Jenkins, 2006) e na America do Sul (Bonaparte, 1997) (FIGURA 8).
Além destas duas familias, Bonaparte et al. (2005) erigiram a Familia Brasilodontidae para
agrupar duas formas de cinodontes carnivoros/insetivoros do Triassico Superior do Sul do
Brasil, associando-as intimamente aos primeiros mamiferos (Bonaparte et al., 2003, 2005).
Em alguns trabalhos posteriores (e.g. Abdala, 2007), porém, a natureza monofilética da
familia ndo foi mantida e somente um dos tdxons nela inclusos (Brasilitherium riograndensis
Bonaparte et al., 2003; FIGURA 91) aparece como grupo-irmao dos Mammaliaformes.

Estes ultimos cinodontes ndo-mamaliaformes foram contemporaneos dos primeiros
mamaliaformes (FIGURA 9J), surgidos entre o fim do Triassico e o inicio do Jurassico; estes
animais sdo registrados em rochas da Africa do Sul (Jenkins & Parrington, 1976; Parrington,
1971), da Gré-Bretanha (Clemens, 1970; Evans & Kermack, 1994; Jenkins & Parrington,
1976; Parrington, 1971) e de outras partes da Europa (Jenkins et al., 1997; Lucas et al., 2001,
Sigogneau-Russell & Hahn, 1994), da Russia (Gambaryan & Averianov, 2001), da China
(Kermack et al., 1973, 1981; Luo & Wu, 1994; Young, 1982; Zhang, 1984), da América do
Norte (Jenkins et al., 1983; Lucas & Luo, 1993), incluindo Groenlandia (Jenkins et al., 1997),
e da India (Bandyopadhyay, 1999; Datta, 2005; Datta & Das, 2001) (FIGURA 8).

Como apontado acima, a diversidade de cinodontes ndao-mamaliaformes é bastante
grande e, por algum tempo, as relagcBes entre os mamiferos atuais (e algumas linhagens

extintas) e o restante dos cinodontes, bem como aquelas entre os cinodontes e outros
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terapsidos, foram alvo de muitos questionamentos. A controvérsia estabelecida pode ser
ilustrada pelos trabalhos de Simpson (1928, 1929), Olson (1944), Bohlin (1945) e Kihne
(1949), onde foi proposta uma origem polifilética (de trés a cinco linhagens derivadas
independentemente de distintos grupos de terapsidos), de van Valen (1960), que tratava os
terapsidos ndo-mamiferos como um subgrupo de Mammalia, de Maclintyre (1967), que ndo
atribuia aos monotremados uma natureza completamente mamaliana, ou de Simpson (1935),
no qual os tritilodontideos chegaram a ser considerados mamiferos.

Kihne (1956) foi um dos primeiros a adotar a idéia da monofilia mamaliana e de sua
evolucéo a partir de um grupo de cinodontes ndo-mamaliaformes, um paradigma que persiste
até hoje de maneira bastante consensual (e.g. Kemp, 2005; Kielan-Jaworowska et al., 2004;
Luo, 1994; Luo et al., 2002; Rowe, 1988, 1993; Szalay et al., 1993; Wilkinson, 1999). Desde

"4 vem sendo discutida

entdo, a origem dos mamiferos e das caracteristicas ditas “mamalianas
sob diversas abordagens, desde aquelas puramente morfo-osteoldgicas (e.g. Colbert, 1986;
Jenkins, 1970b; Lessertisseur & Sigogneau, 1965; Olson, 1959; Rowe, 1988), passando por
questdes fisiologicas (e.g. Carrier, 1987; Hillenius, 1992, 1994; Kemp, 2006b; Macrini, 2006;
McNab, 1978; Rodrigues, 2005; Rodrigues et al., 2006, 2007) e envolvendo aspectos
funcionais (e.g. Blob, 2001; Carrier, 1987; Gregory & Camp, 1918; Jenkins, 1970c, 1971a,
1971b; Kemp, 1978; Oliveira & Schultz, 2005, 2006; Oliveira et al., 2006a; Romer, 1922).
Mesmo antes do estabelecimento do taxon Mammalia, por Linnaeus (1758), a natureza
bastante peculiar destes animais em relagdo aos demais grupos viventes de vertebrados era
bastante nitida. Entretanto, mesmo passados cerca de dois séculos e meio desde sua
proposic¢do formal, o grupo ainda nao foi definido ou diagnosticado de maneira totalmente
satisfatoria. Um dos maiores problemas é o fato de nenhuma das definicBes ou diagnoses
propostas para agrupar os mamiferos viventes conseguir englobar as formas fdsseis mais
primitivas, em especial aquelas onde as caracteristicas “mamalianas” ainda ndo séo
completamente desenvolvidas ou reconheciveis. Kemp (2005) demonstra isto com a
afirmacdo de que “por definicdo um réptil mamaliforme possui algumas, mas ndo todas, das

caracteristicas que definem um mamifero vivente”, principalmente se (em traducéo livre):

“a definicdo for baseada rigorosamente na possessdo de todos os caracteres dos
mamiferos viventes, onde muitas formas fosseis que sdo extremamente mamalianas na

anatomia e, por inferéncia, em sua biologia geral, sdo excluidas. Se, por outro lado, um

* Neste caso, 0 termo “mamalianas” aparece entre aspas, pois, uma vez que as feicdes referidas ocorrem em
alguns taxons externos a Mammalia, elas ndo podem ser tratadas como estritamente mamalianas.
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mamifero é definido como um animal que possui qualquer um dos caracteres dos
mamiferos modernos, entdo algumas formas extremamente ndo mamalianas, primitivas,
com membros abduzidos, sem duvida escamosas, ectotérmicas, devem ser incluidas. Se
um compromisso é tomado para se usar certos caracteres selecionados dos mamiferos
modernos como a base da defini¢do, entdo isto se torna uma decisdo arbitraria sobre

quais caracteres podem dar o status definidor™.

As diferencas entre os mamiferos e os demais vertebrados viventes variam desde a
presencga de pelos e glandulas mamérias (uma feigdo totalmente exclusiva), a ocorréncia da
endotermia (uma condicdo atingida de maneira independente aquela das aves), aspectos
particulares da anatomia craniana e mandibular (reducdo do nimero de o0ssos, perda de
cinetismo craniano, ouvido médio com trés ossiculos etc.), feicGes do esqueleto pos-craniano
(grande diferenciacdo vertebral, costelas moveis em uma porgdo restrita da coluna etc.) e
aspectos comportamentais (como um cuidado parental bastante desenvolvido, também
presente em alguns dinossauros ndo-avianos e nas aves €, em menor grau, em alguns répteis
viventes, como os crocodilianos) (Kemp, 2005; Luo, 1994; Rowe, 1988).

Um destes aspectos € de interesse particular a este trabalho: as alteracdes na anatomia
do esqueleto pds-craniano. Este interesse ndo se restringe somente as mudancas anatémicas
per se, mas a todas as implicacbes decorrentes de tais mudancas, como as alteracfes na
postura e nos padrdes de movimento e deslocamento. O caminho percorrido pelos sinapsidos,
em especial pelos cinodontes, desde uma anatomia mais “reptiliana” até a condi¢do observada
atualmente nos mamiferos, pode ser vislumbrado através da observacdo das diversas
linhagens de sindpsidos progressivamente mais avancados, ja que a maioria dos caracteres
pos-cranianos observados nos mamiferos mais basais é primitiva para eles, estando distribuida
entre esses animais mais primitivos (Crompton & Jenkins, 1973; Kemp, 2005; Kielan-
Jaworowska et al., 2004; Kiihne, 1956; Rubidge & Sidor, 2001).

Estas mudancas na morfologia do esqueleto pos-craniano e, conseqlientemente, em seu
funcionamento, sdo as responsaveis por uma das caracteristicas que torna a maioria dos
mamiferos (grande parte dos térios, ou seja, marsupiais e placentarios) distinta em relacdo aos
outros tetrapodos viventes: sua maior capacidade de desenvolver exercicio aerobio por mais
tempo (e.g. Carrier, 1987, 1996). Grande parte desta maior “eficiéncia” deriva, sob muitos
aspectos, da postura adotada pelos mamiferos durante seus deslocamentos. Nestes animais, 0s
membros sdo posicionados quase que perpendicularmente ao substrato, um arranjo que é

conhecido como parassagital, ortogrado, aduzido ou ereto (Jenkins, 1971a, 1971b; Blob,
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2001). Este padrdo difere grandemente do observado em outros tetrapodos, como as
salamandras (Ashley-Ross & Bechtel, 2004) e varios lagartos (Blob, 2001; Farley & Ko,
1997; Reilly & Delancey, 1997), onde o elemento mais proximal dos membros (Umero ou
fémur) é disposto quase que paralelamente ao substrato, caracterizando a postura conhecida
como planigrada ou abduzida.

A transicdo entre estes dois tipos de postura dos membros deve ser tratada do ponto de
vista funcional, buscando relacionar as mudancas da forma as mudancas mecanicas
decorrentes. Assim, antes de avaliar a anatomia do esqueleto dos sinapsidos e relaciona-la as
possiveis fungdes que desempenhavam, sdo apresentados alguns preceitos basicos sobre este

tipo de abordagem morfo-funcional, bastante freqliente nas pesquisas em biologia.

1.2. AS RELACOES FORMA-FUNCAO E A ABORDAGEM BIOMECANICA

Bock & von Wahlert (1965) apresentaram um apanhado tedrico sobre o
desenvolvimento cientifico durante os ultimos séculos (até aquele momento), abordando,
particularmente, as pesquisas sobre a morfologia e a fungdo dos organismos vivos. Segundo
estes autores, muitas das idéias fundamentais sobre a adaptacdo dos organismos datavam de
trabalhos realizados entre 1859 (ndo por coincidéncia a data da publicacdo da primeira edicéo
da principal obra de Charles Darwin, “A Origem das Espécies”) e 1920, periodo onde a
evolucdo bioldgica comecou a ser um item frequente na pesquisa cientifica. Embora algumas
das proposigdes entdo apresentadas tenham sobrevivido por muito tempo, um dos paradigmas
basicos aceitos pelos anatomistas do século XIX e inicio do século XX teve de ser alterado,
para que aspectos importantes da biologia dos seres vivos ndo fossem relegados.
Anteriormente, postulava-se que a morfologia poderia ser um estudo puro da forma,
independente da funcdo, onde as feicbes anatdmicas eram tratadas como unidades
geométricas que sofriam alteracBes durante a ontogenia e a filogenia de acordo com leis
matematicas rigidas e, quase sempre, mais ou menos “biologicamente abstratas” (sem uma
explicacdo baseada nos demais aspectos da biologia do organismo). Assim, como uma
decorréncia deste pensamento, as estruturas ndo eram tratadas como aspectos bioldgicos
integrantes do organismo como um todo e que devem funcionar de maneira integrativa e as
mudancas nestas estruturas, durante a ontogenia e a filogenia, nunca chegaram a ser
consideradas como respostas a mudancgas nas relagdes entre o complexo forma-funcdo e o

ambiente.
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O aspecto mais importante deste avanco cientifico, em grande parte derivado do
melhor entendimento sobre o funcionamento do processo evolutivo, é a compreenséo de que a
forma e a funcdo das caracteristicas fenotipicas de qualquer organismo (salvo algumas
escassas excegdes) constituem dois elementos inseparaveis e devem sempre ser tratadas em
conjunto (Bock & von Wahlert, 1965). Assim, em adicdo aos amplos estudos de anatomia
comparada realizados até aquele momento, se desenvolveu a disciplina da morfologia
funcional, que tenta avaliar a interferéncia mutua entre estes dois aspectos, descrevendo e
quantificando suas rela¢fes (Ashley-Ross & Gillis, 2002; Carter & Beaupré, 2001; Ferry-
Graham et al., 2002; Gans, 1969, 1988; Glase et al., 1981; Goldstein, 1989; Hildebrand,
1988, 1995; Kemp et al., 2005; Lauder, 1990, 1991; Plotnick & Baumiller, 2000).

A avaliacdo destas relacdes €, entretanto, bastante complexa, uma vez que animais
diferentes podem desempenhar fungdes similares de maneiras distintas e também pelo fato de
que nenhum animal apresenta todas as modificacGes estruturais associadas a algum habito
particular (Hildebrand, 1995). Além disso, 0s 0ss0s podem variar sua estrutura e propriedades
mecanicas em resposta a mudancas nos parametros desenvolvimentais e demandas funcionais,
mesmo durante o tempo de vida de um organismo (Kemp et al., 2005).

A aplicacdo crescente desta abordagem funcional a morfologia dos seres vivos fez
surgir um outro ramo da biologia, em especial quando o objeto de estudo consistia em
organismos onde ha algum tipo de esqueleto articulavel (seja externo, como nos artrépodos,
ou interno, como nos vertebrados), a biomecanica. Nesta area, a interferéncia de outras
disciplinas (como a fisica e a matematica, por exemplo) é ainda mais acentuada, uma vez que
o0s sistemas esqueléticos e seus componentes individuais podem ser tratados como unidades
mecanicas regidas pelas leis que controlam o funcionamento de uma maquina qualquer
(Alexander, 2003; Alfaro et al., 2004; Bock, 1968; Farifia, 2001; Glase et al., 1981; Kemp et
al., 2005; Lauder, 1991).

A premissa basica da biomecanica aplicada aos animais é que qualquer sistema
esquelético articulado representa, em Ultima instancia, os “melhores esforcos” da selecdo
natural em produzir um arranjo de alavancas responsaveis pela capacidade de suportar 0s
estresses fisicos impostos pelo ambiente e permitir o desenvolvimento completo do
comportamento requerido daquela espécie (leia-se *atividades necessarias a0 SUCeSSO
bioldgico dos individuos™) (Glase et al., 1981). Obviamente, é nitidamente prejudicial a
sobrevivéncia de um vertebrado, por exemplo, a posse de um esqueleto que colapse quando
sujeito a sua propria massa, que nao suporte 0 peso dos musculos adjacentes ou que nao

resista as forcas externas aplicadas ao sistema (pelo menos as forcas mais costumeiras), tao
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prejudicial que tal situacédo reside apenas no campo hipotético, ou seja, todo esqueleto deve (e
de fato o faz), obrigatoriamente, resistir a forcas e estresses de determinada magnitude.

Cada esqueleto esta, porém, inserido em um universo particular, onde as variantes
mecanicas a serem consideradas podem variar grandemente em relagdo a outros individuos.
Desta maneira, a situacdo ideal seria aquela onde, para cada caso, fosse desenvolvido um
mecanismo especifico para encontrar estas variaveis e postular a interferéncia de cada uma
delas sobre o esqueleto. Ndo é necessario ressaltar que a formulacdo de modelos
biomecénicos, na razdo de 1:1 em relacdo as situacfes em que sdo necessarios, € uma tarefa
praticamente inatingivel. Assim, € possivel adotar alguma generalizacdo, permitindo a
elaboracdo de modelos biomecénicos que possam ser aplicados a um conjunto um pouco mais
amplo de situacBes nas quais as condi¢cdes sejam mais ou menos parecidas. Estes modelos
podem ser de trés tipos: matematicos, fisicos ou conceituais, cada um deles essencialmente
distintos um do outro e com aplicacdes especificas (Alexander, 2003; Koehl, 2003).

Modelos matematicos sdo aqueles de natureza quantitativa e certamente 0s mais
numerosos em biomecanica. Segundo Alexander (2003), eles podem ser divididos em
algumas categorias: (1) modelos simples, bastante basicos e usando apenas alguns calculos e
equacdes fundamentais que servem para estabelecer principios gerais; (2) modelos
complexos, mais elaborados e aplicados quando os modelos simples ja ndo séo suficientes,
que tentam representar e interpretar as regides de interesse com uma maior fidelidade,
permitindo avaliar, por exemplo, 0s estresses aos quais 0S 0ss0s estdo submetidos; (3)
modelos de otimizagédo, quase sempre utilizados para encontrar a estrutura ou o padréo de
movimento mais eficiente, segundo alguma teoria pré-estabelecida; (4) modelos de
otimizacdo inversa: ao invés de procurar a melhor solucéo possivel para um problema (como
fazem os modelos de otimizagdo), consideram a estrutura ou o padréo de movimento existente
como o mais eficiente e tentam descobrir qual € o problema.

Modelos fisicos servem para mostrar o funcionamento de algum mecanismo,
geralmente, incluindo elementos graficos (bi ou tri-dimensionais) ou modelos reais que
permitam reproduzir o sistema de interesse, em especial aqueles cujas observagdes podem ser
dificeis de fazer em animais e plantas reais (uma situacdo comum quando se trata de fosseis).
Normalmente, mas ndo necessariamente, os modelos fisicos podem ser utilizados para
confrontar os resultados de uma modelagem matematica prévia. O terceiro tipo de modelo
biomecénico — e o mais raramente aplicado — sdo 0s conceituais, onde ndo ha a necessidade de

uma analise matematica ou da construcdo de um modelo fisico. Normalmente, o maior poder
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de um modelo conceitual é auxiliar na compreensdo sobre o funcionamento de dado
mecanismo, mesmo que sua construcao seja impraticavel (Alexander, 2003).

De maneira logica, a busca por um modelo aplicavel a situacdo de interesse sempre
tenta encontrar aquele que produza os resultados mais satisfatorios. Porém, Niklas (1992)
argumentou que os Unicos modelos bons séo justamente aqueles que falham. Segundo o autor,
qguando um modelo conduz a resultados conflitantes com a realidade, se ganha a informacéo
util de que a maneira presumida sobre como a realidade funciona foi inadequada ou incorreta.
Por outro lado, se 0 modelo leva a resultados concordantes com a realidade, havera sempre a
incerteza se entendemos a realidade corretamente ou se a concordancia obtida foi apenas
casual.

Assim, 0 processo que comeca com a simples descricdo e analise morfoldgica de um
esqueleto, passando pela comparagcdo com estruturas similares para descobrir padrdes
funcionais comuns, culmina com uma analise biomecanica, com a eventual construcdo de um
modelo ou com a aplicagdo de um modelo ja existente. Ndo € uma tarefa simples, o que pode
ser exemplificado pelas palavras de Erickson (2001) de que “a compreensdo da biomecanica
dos 6rgdos no corpo requer uma grande diversidade de informacdes. Vocé tem que conhecer
as propriedades materiais da estrutura (...), seu tamanho e forma e suas relacOes
biomecénicas com outras estruturas”.

Deste ponto em diante, o esqueleto pos-craniano dos cinodontes ndo-mamaliaformes,
particularmente de um taxon encontrado no Sul do Brasil, Trucidocynodon riograndensis
Oliveira, Soares & Schultz, 2010, serd objeto de uma analise morfo-funcional e de uma
modelagem biomecanica, visando estabelecer qual a postura dos membros e 0 comportamento
locomotor mais provaveis para este animal e situa-lo no espectro de variacdo possivel para 0s

cinodontes.

1.3. ALOCOMOGCAO DOS TETRAPODOS TERRESTRES

A locomocgdo € um dos processos mais intrincados desenvolvidos por um animal ao
longo de sua existéncia. Nela, estd envolvida uma série de eventos fisioldgicos, mecénicos e
energéticos, cuja interacdo harmonica e perfeito funcionamento Sdo cruciais ao Sucesso
bioldgico do individuo (é usada, por exemplo, para encontrar alimento, achar um parceiro e
escapar de predadores) e, em longo prazo, de sua espécie (De Vita et al., 2007; Herbin et al.,
2004; Hildebrand, 1989b; Ijspeert, 1998; King et al., 2004). Afortunadamente, principalmente

para o paleont6logo, muitas informacGes referentes a locomogdo podem ser recuperadas a
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partir dos fdsseis, uma vez que, como bem apontaram Dickinson et al. (2000), a “locomocéo,
movimento através do ambiente, é o comportamento que mais dita a morfologia e fisiologia
dos animais”.

Os tetrapodos terrestres viventes, isto é, anfibios (urodelos e anuros), répteis
(quelbnios, o rincocefalio Sphenodon, lacertilios e crocodilianos), aves e mamiferos,
desenvolvem uma série bastante diversa de padrbes locomotores (Hildebrand, 1995;
Rewcastle, 1983). Para compreender esta diversidade, obrigatoriamente, deve-se efetuar uma
andlise da postura dos membros destes animais. De maneira bastante simplificada, esta anélise
leva a conclusdo de que qualquer tdxon atual pode ser situado em um espectro postural cujos
extremos “inicial” (leia-se mais primitivo, que foi desenvolvido temporalmente antes) e
“final” (leia-se mais avancado, desenvolvido mais tardiamente, a partir do padrdo primitivo)
sdo representados pela postura abduzida ou planigrada e aduzida ou ortdgrada,
respectivamente (Berman & Henrici, 2003; Blob, 2001; Blob & Biewener, 1999, 2001,
Brinkman, 1981; Day & Jane, 2007; Reilly & Blob, 2003; Rewcastle, 1983; Russell & Bels,
2001; Sumida & Modesto, 2001; Walker, 1971; Williams, 1981) (FIGURA 10).

A denominacdo destes dois tipos de posturas extremas, abduzida e aduzida, remetem a
dois movimentos articulares, abducédo e aducdo. Como a abducéo € definida pelo aumento do
angulo entre uma estrutura (por exemplo, um membro) e um plano de referéncia (por
exemplo, um plano parassagital), a postura abduzida é aquela onde o angulo entre 0 membro
ou, mais precisamente, entre o elemento proximal do membro (Umero ou fémur) e o plano
parassagital que passa pela cintura (peitoral ou pélvica) é acentuado e, por conseqiiéncia, 0
0sso proximal € disposto quase que horizontalmente (paralelo ao substrato) e o membro €
posicionado bastante lateralmente ao corpo (FIGURA 10). Em contraposic¢do a este tipo de
postura, o padrdo aduzido faz referéncia ao movimento de aducdo, onde o angulo citado é
reduzido e o elemento mais proximal do membro é verticalizado, mais perpendicular ao
substrato (e quase paralelo ao plano parassagital) e posicionado principalmente sob o tronco
(FIGURA 10) (Berman & Henrici, 2003; Blob, 2001).

Salamandras, o rincocefalio Sphenodon e os “lagartos™

sdo exemplos classicos de
tetrapodos atuais que utilizam uma postura de membros abduzida durante sua locomogéo
(FIGURA 10) (Ashley-Ross, 1994a, 1994b; Ashley-Ross & Bechtel, 2004; Ashley-Ross &
Lauder, 1997; Barclay, 1946; Bennett et al., 2001; Blob, 2001; Blob & Biewener, 1999, 2001;
Brinkman, 1981; Darevsky & Salomatina, 1989; Deban & Schilling, 2009; Fieler & Jayne,

> Neste contexto, o termo “lagartos” exclui os grupos mais avancados de lacertilios, como 0s mosassauros e as
serpentes, e, por isto, aparece entre aspas.
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FIGURA 10. O “espectro postural” observado nos membros dos tetrapodos [0s extremos abduzido e aduzido foram modificados de Jenkins (1971b) e embora

mostrem o membro pélvico podem ser aplicados ao membro peitoral]. As imagens ndo estdo em escala.
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1998; Hildebrand, 1995; O’Reilly et al., 2000; Reilly & Delancey, 1997; Reilly et al., 2006;
Russell & Bels, 2001; Walker, 1987). Entre os tetrdpodos viventes mais basais, 0s anuros nao
constituem um bom exemplo do padrdo locomotor primitivo, uma vez que sdo muito
especializados (FIGURA 10) (Ahn et al., 2004; Barclay, 1946; Gray & Lissmann, 1946;
Walker, 1987; Zug, 1972). A postura abduzida observada, em alguns momentos, nos
crocodilianos também ndo € um bom referencial, uma vez que parece ser um aspecto
avancado da biologia destes animais, adquirido independentemente a partir de ancestrais com
postura semi-aduzida (intermediaria) a aduzida (FIGURA 10) (Farmer & Carrier, 2000;
Gatesy, 1991; Hecht, 1991; Osmdlska et al., 1987; Parrish, 1987; Reilly & Blob, 2003; Reilly
& Elias, 1998; Renous et al., 2002; Zug, 1974), bem como acontece com os mamiferos
monotremados, cuja postura abduzida deve ser um aspecto derivado (FIGURA 10) (Carrier,
1987; Jenkins, 1970c, 1971a).

Membros com uma postura aduzida sdo observados nas aves (e nos seus “parentes”
dinossaurianos mais intimos e extintos, todos bipedes e ndo abordados neste trabalho)
(FIGURA 10) (Hutchinson, 2006; Muir et al., 1996; Russell & Bels, 2001; Walker, 1987), na
grande maioria dos mamiferos eutérios (placentarios) e em alguns metatérios (marsupiais)
(FIGURA 10) (Blob, 2001; Hildebrand, 1995; Walker, 1987) e ainda, em ocasides mais
especiais, em crocodilianos (FIGURA 10) (Blob, 2001; Reilly & Blob, 2003; Reilly & Elias,
1998) e lagartos altamente especializados, como os camaledes (FIGURA 10) (Fischer et al.,
no prelo; Higham & Jane, 2004; Peterson, 1984).

Como relatado acima, a natureza destes dois padrfes posturais como extremos de um
espectro de variagdo pressupde a existéncia de tipos intermediarios. De fato, atualmente sédo
observados alguns exemplos de animais que desenvolvem uma postura que ndo pode ser
rotulada totalmente como aduzida ou abduzida, como em alguns mamiferos, principalmente
metatérios (marsupiais) (FIGURA 10) (Jenkins, 1971a; Parchman et al., 2003; Reilly &
White, 2003) e talvez alguns eutérios (placentarios) (van de Graaff et al., 1982), crocodilianos
(FIGURA 10) (Blob, 2001) e mesmo alguns “lagartos”, como o iguana (Blob, 2001). E
altamente provavel, entdo, que o registro fossil também mostre ndo s6 os tipos extremos de
postura como os padrdes intermediarios.

Na realidade, a linhagem dos sinapsidos representa, por si sO, 0 proprio espectro
postural (FIGURA 11). Nela sdo observadas desde a postura abduzida, nos seus
representantes mais primitivos, os “pelicossauros”, passando por diversas condigOes
intermediarias, como em dicinodontes, gorgonodpsios, terocefalios e varios cinodontes

ndo-mamaliaformes, e atingindo a disposicdo aduzida dos membros, provavelmente, em
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cinodontes ndo-mamaliaformes mais avancados e mamiferos (Blob, 2001; Carrier, 1987,
Crompton & Jenkins, 1973; Fischer et al., 2002; Jenkins, 1971b; Kemp, 2005; Lessertisseur

& Sigogneau, 1965; Oliveira et al., 2006a; Ritzmann et al., 2004; Sues, 1986a).
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FIGURA 11. Variagdo na postura dos membros entre os sinapsidos. De Casea a Sphenacodon séo
“pelicossauros”, Titanophoneus e Moschops sdo dinocefalios, Robertia e Kannemeyeria sdo

anomodontes (dicinodontes), Lycaenops é um gorgonopsio, Theriognathus e o regissaurideo sdo
terocefalios e, a partir de Procynosuchus, os demais sdo cinodontes [Theriognathus retirado de Brink
(1957), Thrinaxodon de Jenkins (1971b), Cynognathus de Gregory & Camp (1918), Diademodon de
Brink (1955) e Chiniquodon de Romer & Lewis (1973), o restante das imagens é de Kemp (2005)]. As

imagens ndo estdo em escala.
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A evolucdo da postura aduzida, a partir de ancestrais onde 0s membros eram
abduzidos, envolveu uma série de modificagcbes anatdmicas que visaram atender as novas
demandas mecanicas advindas do modo de locomoc¢do agora empregado. A exata nocao de
quais modificagOes sdo estas e da magnitude da sua relevancia no comportamento mecanico
do esqueleto passa, necessariamente, pela compara¢do com os tdxons atuais, uma vez que,
exceto pelos mamiferos, os demais sinapsidos estdo totalmente extintos. Um breve panorama
sobre os grados posturais observados nos diversos grupos de sindpsidos e paralelos com
grupos atuais € apresentado a seguir, com énfase especial nos cinodontes ndo-mamalianos e

em sua importancia a evolucdo postural e locomotora dos mamiferos.

1.3.1. OTIPO PRIMITIVO “ORIGINAL”: “PELICOSSAURQOS”

E consensual que sinapsidos mais basais, tradicionalmente agrupados sob o nome de
“pelicossauros”, deveriam desenvolver uma postura obrigatoriamente abduzida em seus
membros (Blob, 2001). Vérios aspectos anatémicos observados em taxons atuais cujos
membros se portam desta maneira (FIGURA 12) estdo presentes nestes sinapsidos: a
interclavicula e as claviculas formam um robusto arco, completado pelos escapulocoracdides,
ao redor da “caixa toracica”, a lamina escapular € muito desenvolvida e ampla e a placa
coracoidal é muito grande, a cavidade glendide do escapulocoracoide é anteroposteriormente
alongada, o imero é robusto, largo e curto, sua cabega é alinhada com o eixo longo do 0sso e
as duas facetas distais sdo distintas, os epicondilos sdo grandemente expandidos, a lamina
iliaca é pobremente desenvolvida, principalmente em sentido anterior, enquanto que o pubis e
0 isquio sdo consideravelmente grandes, o acetabulo é bastante raso, a cabeca do fémur é
localizada proximalmente e alinhada com o eixo longo do 0sso e os condilos articulares
distais sdo voltados totalmente para o plano ventral, ha um grande quarto trocanter, associado
a insercdo uma robusta musculatura caudofemoral (FIGURA 13) (Baur & Case, 1899; Eaton,
1962; Kemp, 1982, 2005; Laurin, 1993; Romer, 1956; Sues, 1986a; Watson, 1917).

Funcionalmente, algumas interpretacfes podem ser retiradas desta morfologia
observada nos “pelicossauros”. A forte compleicdo da cintura peitoral, provavelmente,
impedia movimentos significativos entre ela e o tronco. A forma da cavidade glendide
peitoral sugere que o Umero tinha um plano preferencial de movimento, horizontal e com
direcdo anteroposterior. A presenca de duas superficies articulares distais separadas no umero
indica, obviamente, que radio e a ulna se articulavam separadamente com este 0sso €, assim,

seus movimentos ndo estavam restritos a um unico plano. Um grande entepicondilo umeral
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proporciona uma grande area de origem para a musculatura ventral do antebraco e da méo,
bem como o faz o ectepicondilo em relacdo aos musculos elevadores do antebraco e
extensores dos digitos; estas duas massas musculares produzem movimentos essencialmente
no plano vertical, enquanto que a verdadeira extensdo lateral do antebrago é promovida pelo
musculus triceps e a flexdo medial pelos musculi biceps e brachialis (Eaton, 1962; Kemp,
2005; Sues, 1986a; Watson, 1917).

lédmina escapular

l&dmina fliaca
néo desenvolvida
anteriormente \

coracoides muito cab fe.
desenvolvidos

cab.um. cab.um.
/ /

FIGURA 12. Anatomia p6s-craniana de taxons atuais com membros abduzidos. Todos os elementos
esquerdos. A, cintura peitoral de Iguana (as areas preenchidas sdo cartilaginosas) (Romer, 1956).
B, escapulocorac6ide de Sphenodon. C, escapulocoracéide de Tupinambis. D-E, Umero de Sphenodon.
F, escapulocoracéide e membro peitoral de Sphenodon. G, cintura pélvica de Sphenodon. H-I, fémur
de Tupinambis. J, cintura e membro pélvico de Sphenodon. A, B, C, e G, em norma lateral; D e I, em
norma ventral; E, F e J, em norma anterior; H, em norma dorsal. Abreviaturas na LISTA DE
ABREVIATURAS (ANEXO 1). Escala =5 cm (exceto para A, ndo em escala).
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lédmina fliaca sem
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FIGURA 13. Anatomia pés-craniana de “pelicossauros”. Todos os elementos esquerdos. A, cintura
peitoral de Ophiacodon. B, escapulocoracéide de Dimetrodon. C, Umero de Dimetrodon. D, radio e
ulna de Dimetrodon, aproximadamente em posicdo articular. E, membro peitoral de Ophiacodon.
F, cintura pélvica de Ophiacodon. G-H, fémur de Dimetrodon. I, membro pélvico de Ophiacodon.
A, B, D e F, norma lateral; C e H, norma ventral; G, norma dorsal; E e I, norma anterior. A e F de
Romer (1956), E e | de Eaton (1962) e as demais de Baur & Case (1899). Abreviaturas na LISTA DE
ABREVIATURAS (ANEXO 1). As imagens nédo estdo em escala.
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O quarto trocanter do fémur, grandemente desenvolvido, sugere que a cauda era
robusta (como mostra sua estrutura 6ssea) e tinha um papel significativo durante a locomogéo,
principalmente na ondulacdo lateral do eixo corporal, & qual estdo sujeitos os animais com
postura abduzida. A maior importancia desta ondulacdo corporal reside no fato de ela
provocar a retragdo (0 movimento em sentido posterior) e a protragdo (0 movimento em
sentido anterior) passivas dos membros, em relacdo a coluna, o que contribui
significativamente com o aumento no comprimento do passo (embora nos esfenacodontes esta
ondulacdo deva ter sido menos acentuada que nos tdxons mais primitivos de “pelicossauros”)
(Eaton, 1962; Kemp, 2005; O’Reilly et al., 2000; Ritter, 1992; Sues, 1986a).

A ocorréncia desta estrutura adaptada a postura e a locomocao do tipo abduzido nos
“pelicossauros” é, muito provavelmente, resultado de sua heranca filogenética, uma vez que
tetrapodos ndo-amniotas, amniotas mais primitivos e varios Sauropsida (o clado que inclui os
répteis) mostram este mesmo padrdo (Hildebrand, 1995; Sumida & Modesto, 2001; Walker,
1987). Por isto, esta é considerada a condicdo “original” para os tetrapodos e deve ser tratada
de maneira distinta daquela atingida secundariamente em taxons mais avancados, como

alguns crocodilianos e mamiferos monotremados.

1.3.2. OS PRIMEIROS INDICIOS DE “ESPECIALIZACAO”: TERAPSIDOS

Como assinalado anteriormente, os sinapsidos mais avancados que os “pelicossauros”
sdo agrupados no clado Therapsida. Estes animais sdo 0s primeiros sindpsidos nos quais
especializacdes morfologicas voltadas a uma postura menos abduzida dos membros podem
ser observadas com clareza, embora ainda mantenham muitos dos aspectos primitivos (Blob,
2001; Brink, 1957; Eaton, 1962; Hotton, 1991; Kemp, 1978, 2005; Sues, 1986a). Para fins
descritivos, todas as posturas intermedidrias aos padr@es abduzido e aduzido podem ser
chamadas de “semi-abduzidas” ou “semi-aduzidas”, independentemente de se aproximarem
mais de um tipo ou de outro. Embora ocorram em quase todos 0s grupos mais basais de
terapsidos, as alteragdes mais evidentes aparecem especialmente entre os gorgondpsios e
terocefalios, onde algumas formas carnivoras, possivelmente, foram eficientemente cursoriais.

Nestes animais, o0 arco formado pela interclavicula e claviculas € menos robusto e a
articulacdo com os escapulocoracoéides ¢ mais frouxa, a ldmina escapular é mais delgada e a
placa coracoidal é progressivamente reduzida, a cavidade glendide peitoral se torna menos
complexa, adquirindo um formato semi-lunar mais curto anteroposteriormente e sendo

deslocada para tras, 0 Umero se torna mais alongado e gracil e ha menos torgcdo entre suas
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extremidades proximal e distal, a cabeca umeral perde a forma complexa (“de parafuso”) dos
“pelicossauros” e se torna mais arredondada, os epicondilos umerais sd8o menos
desenvolvidos, a lamina iliaca é consideravelmente mais expandida que nos “pelicossauros”
com o crescimento do processo pré-acetabular do ilio em detrimento da area pos-acetabular, o
isquio e 0 pubis sdo reduzidos e o acetdbulo € mais profundo e mais circular que nos
“pelicossauros”, o fémur é consideravelmente mais gracil e com um formato sigmdide, os
condilos femorais distais sdo voltados menos ventral e mais distalmente, o astragalo e o
calcaneo iniciam um processo de sobreposicdo, juntamente com a aquisi¢do de uma provavel
postura verdadeiramente plantigrada do pé (nos “pelicossauros” estes dois 0ssos ndo tocavam
0 substrato) e com o desenvolvimento incipiente de um tubérculo calcaneal (tuber calcis), a
cauda se tornou menos robusta (especialmente nos terocefalios) (FIGURA 14). Assim, de
uma maneira geral, os membros sdo mais alongados e verticalizados do que nos
“pelicossauros” (Cys, 1967; Eaton, 1962; Fourie & Rubidge, 2007; Hopson, 1991, 1995;
Isidro & Vazquez, 2006; Kemp, 1978, 1986, 2005; Sues, 1986a).

Em termos funcionais, uma cintura peitoral mais gracil e movel permite que o
comprimento do passo seja incrementado devido aos movimentos mais significativos entre a
cintura e o tronco. A cabe¢a umeral mais simples e arredondada permite que o Umero seja
mais aduzido e deslocado mais para baixo do plano horizontal. Com o Umero nesta posicéo, a
importancia dos movimentos de flexdo e extensao do cotovelo é aumentada, dai a reducdo dos
epicondilos umerais. A reorientacdo dos condilos femorais para uma posicdo mais distal
indica que os movimentos de extensdo e flexdo no joelho eram mais amplos em relacdo a
condigdo dos “pelicossauros”. Além disso, a propria arquitetura verticalizada dos membros
(particularmente, no membro pélvico), elevando o tronco, desempenha um papel de
sustentag@o importante, uma vez que os membros (ou seja, 0s pontos de sustentacdo corporal)
sdo aproximados do centro de gravidade do corpo, eximindo parcialmente a musculatura dos
membros desta funcdo. Outro aspecto importante, tanto na mdo como no pé, é o fato de os
metapodiais mostrarem uma relacdo mais consolidada entre si, adquirindo a capacidade de
atuar como uma alavanca em um membro onde flexdo e extensdo sdo mais importantes
durante o deslocamento. Esta “compactacdo” da méo e do pé é acompanhada por um aumento
em sua simetria (FIGURA 14) (comparar com a condic¢do dos “pelicossauros”, na FIGURA
13), também relacionada ao desenvolvimento de uma postura mais aduzida (Eaton, 1962;
Hopson, 1995; Isidro & Vazquez, 2006; Kemp, 1978, 2005; Oliveira et al., 2006a; Sues,
1986a).
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FIGURA 14. Anatomia pos-craniana de gorgonopsios e terocefalios. Todos os elementos do lado
esquerdo (exceto H, com elementos de ambos os lados do corpo). A-F, gorgondpsio indeterminado.
A, escapulocoracoide. B-C, Umero. D, cintura pélvica. E, fémur. F, mdo. G, pé de Lycaenops.
H, cintura peitoral de um terocefalio Regisauridae. I, escapulocoracéide de um Regisauridae.
J, membro peitoral de Cynariognathus. K, cintura pélvica de um Regisauridae. L, membro pélvico de
Cynariognathus. A, D e I-L, norma lateral; B, E e H, norma anterior; C, norma posterior. A-E de
Kemp (1982), F de Hopson (1995), G de Broom (1930), H-I e K de Kemp (1986) e J e L de Cys
(1967). Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). As imagens ndo estdo em escala.

Entretanto, mais do que representar a ado¢do de um novo modo locomotor, mais
avancado em relacéo ao padréo abduzido, a presenca de vérias destas modifica¢Oes estruturais
é altamente sugestiva da capacidade que estes animais poderiam ter de desenvolver mais de

um tipo de postura. Ou seja, durante os estagios iniciais da evolucéo postural dos sindpsidos, é
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bastante provavel que os terapsidos alternassem o posicionamento de seus membros entre
uma postura abduzida e uma postura semi-aduzida. Kemp (1978, 2005) chama esta
alternancia postural de locomocdo ‘multigait’ ou, em traducdo livre, ‘multi-passo’, como
fazem crocodilianos e varanideos de grande porte (Kemp, 2005) e, talvez, como podem ter
feito alguns cinodontes (Damiani et al., 2003). O exemplo utilizado por Kemp (1978) € o do
terocefalio Regisaurus (FIGURA 15), mas pode ser extrapolado para outros terapsidos com

morfologia similar.

cabeca femoral
medialmente
deslocada

cabecga femoral
dorsalmente
deslocada

formato

sigméide _ ;
x

FIGURA 15. Cintura e membro pélvico de Regisaurus e Caiman. Todos os elementos esquerdos.
A-E, Regisaurus (Kemp, 1978). A, ilio. B-C, fémur. D, fémur articulado em posi¢do abduzida.
E, fémur articulado em posicdo aduzida. F-J, Caiman (0S mesmos 0ss0s, nas mesmas normas que
Regisaurus). A e F, norma lateral; B, D-E, G e I-J, norma anterior; C e H, norma medial.
Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). Escala = 5 cm, para F-H; demais

imagens ndo estdo em escala.
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Este animal tem um fémur mais gracil, parecido com o dos crocodilianos atuais, com
uma conformacdo levemente sigmdide e com a cabeca deslocada dorsal e medialmente
(FIGURA 15) (Hopson, 1991; Kemp, 1978; Sues, 1986a). A idéia central do pensamento de
Kemp (1978) é a de que a similaridade morfolégica, mesmo que superficial, com os
crocodilianos permitiria que Regisaurus desenvolvesse a mesma variagdo postural e
locomotora observada nestes animais, isto €, usando uma locomocdo abduzida em alguns
momentos e um caminhar mais ereto (“caminhada alta”, segundo Reilly & Elias, 1998), com
0os membros semi-aduzidos, em outros. Novamente, é bom ressaltar que capacidade de
alternar entre as posturas aduzida e semi-aduzida, na comparacdo com crocodilianos atuais, é
original dos terapsidos (abduzido ancestral < semi-aduzido derivado), ja que, nos
crocodilianos, a postura abduzida €é secundaria (semi-aduzido ancestral < abduzido
derivado).

Além de gorgondpsios e terocefélios, os dicinodontes (Dicynodontia) representam
uma outra linhagem de terapsidos onde avangos posturais podem ser vistos em comparacao
aos “pelicossauros”. N&o obstante uma postura, provavelmente, ainda bastante abduzida em
seus membros peitorais, os dicinodontes mostram, em seus membros pélvicos a maioria das
modificacbes acima relatadas (exceto pelas alteragdes na morfologia do pé), algumas em
maior grau até que nestes outros terapsidos, como uma cabeca femoral hemisférica e bastante
deslocada medialmente (Frobisch, 2003, 2006; Hotton, 1986; Morato, 2006; Morato et al.,
2008; Ray, 2006; Ray & Chinsamy, 2003, 2004) (FIGURA 16). Entretanto, por estarem
filogeneticamente mais afastados dos cinodontes e formarem um grupo bastante

especializado, os dicinodontes nao serdo detalhadamente abordados neste trabalho.

1.3.3. ALOCOMOCAO “MAMALIANA” E SUA ORIGEM PRE-MAMALIANA

Conforme assinalado acima, as alteracbes morfoldgicas que permitem o
desenvolvimento da postura e, conseqiientemente, do comportamento locomotor generalizado
observado nos mamiferos tém uma origem pré-mamaliana, externa inclusive ao grupo dos
cinodontes. Entretanto, isto somente quer dizer que este processo teve inicio em algum grupo
de terdpsidos ndo-cinodontes (ou alguns, de maneira independente) e ndo que as fei¢des ditas
“mamalianas” aparecem em sua plenitude nesses animais. A busca pelas caracteristicas
“mamalianas” tem, entdo, que ser restrita aos seus parentes extintos mais proximos, 0s

cinodontes ndo-mamaliaformes (Kielan-Jaworowska et al., 2004; Kemp, 2005).
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Embora Kemp (1982, 2005) tenha apontado que o pos-cranio dos cinodontes mais
primitivos, como os procinossuquideos (mesmo com algumas especializacdes peculiares),
mostre poucas diferencas importantes em relacdo aos gorgonopsios e terocefalios, 0s
cinodontes mais avangados incrementaram ainda mais as modificagdes que apareceram nestes
grupos. Assim, de forma geral, a placa coracoidal é consideravelmente reduzida, a lamina
escapular € alta e delgada, com a margem anterior, normalmente, inflectada em direcédo
lateral, o acrémio atinge um grande desenvolvimento nas formas mais avancadas, 0 Umero
tende a se tornar mais gracil, a cabeca umeral tende a se tornar mais hemisférica e a deslocar-
se dorsalmente, a por¢do pré-acetabular do ilio tende a se desenvolver cada vez mais e a p6s-
acetabular tende a ser reduzida, o isquio sofre uma rotacéo, alinhando-se bastante com o plano
horizontal e o pubis é bastante reduzido e deslocado posteriormente, a cabeca do fémur é mais
arredondada, voltada medial e dorsalmente, os condilos femorais distais tém suas superficies
articulares invadindo a &rea mais distal do 0sso e o trocanter maior € mais desenvolvido, a
sobreposicdo astragalo-calcaneo é aumentada (especialmente em taxons mais avancados)
(FIGURA 17) (Abdala, 1999; Blob, 2001; Broom, 1937; Hopson, 1991; Horovitz, 2000;
Isidro & Vazquez, 2006; Jenkins, 1970b, 1971b; Kemp, 1980b, 1982, 2005; Oliveira et al.,
2006a, 2006b; Sanchez-Villagra & Maier, 2002; Schaeffer, 1941; Sues, 1986a; Szalay, 1993).

cabeca femoral

deslocada cabega femoral
medialmente deslocada
dorsalmente

ilio muito
desenvolvido
anteriormente

acetabulo
profundo

superficie articular
mais ampla

FIGURA 16. Cintura pélvica e fémur de dicinodontes. Todos do lado direito do corpo. A, cintura
pélvica de Jachaleria (UFRGS PV-0152-T), em norma lateral. B-C, fémur de Dinodontosaurus
(UFRGS PV-0129-T), em normas anterior e lateral, respectivamente. Escala = 10 cm.
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FIGURA 17. Anatomia p6s-craniana de cinodontes ndo-mamaliaformes. Todos do lado esquerdo do
corpo. A, escapulocoracoide de Cynognathus. B, escapulocoractide de Oligokyphus. C-D, umero de
Luangwa. E, cintura pélvica de Luangwa. F, cintura pélvica de Oligokyphus. G-H, fémur de Luangwa.
I, reconstrucdo do pé de Trucidocynodon, com detalhe de astragalo e calcaneo (J-K). A e D-F, norma
lateral; B, norma lateroposterior; C, norma posterior; G, norma anterior; H, norma medial; I-J, norma
dorsal; K, norma plantar. A de Jenkins (1971b), B e F de Kihne (1956), C-E e G-H de Kemp
(1980a), I-K de Oliveira et al. (2010). Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).

As imagens nédo estdo em escala.
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As interpretagdes funcionais destas modificacdes (incluindo alteracdes nas vertebras e
costelas, ndo citadas acima) podem estar relacionadas ao fato de a ondulacéo lateral do corpo
ja ndo ser significante a locomocdo, sendo parcialmente substituida pela ondulacdo dorso-
ventral da coluna. Além disso, o alongamento do acrdmio permite a maior mobilidade entre o
escapulocoracéide e a clavicula e toda cintura escapular € muito mais mével em relagdo ao
tronco. O Umero e o fémur podem ser mantidos em uma posi¢cdo mais ereta e 0S membros séo

retraidos e protraidos mais ativamente (Kemp, 1982, 2005).

1.3.4. 0S MAMIFEROS E ALGUMAS POUCAS INOVACOES

Ao se observar a diversidade atual dos tetrapodos, salta aos olhos a grande diferenca
anatdmica dos mamiferos em relacdo aos demais representantes do grupo, sendo boa parte dos
aspectos ditos “mamalianos” relativos ao seu comportamento locomotor diferenciado. O
panorama muda um pouco quando os fosseis de sinapsidos ndo-mamiferos sdo incluidos nesta
analise, ja que muitas destas feicBes “mamalianas”, como discutido acima, podem estar
presentes em txons de diferentes estagios evolutivos. Ndo obstante, muitas das caracteristicas
que sdo evidenciadas nos mamiferos estiveram inicialmente presentes em sinapsidos nédo-
mamiferos, particularmente em alguns cinodontes, e, assim, apenas algumas poucas feicoes
anatdbmicas podem ser tratadas como exclusiva e realmente mamalianas.

A cintura e o membro peitoral apresentam algumas caracteristicas que sugerem o
desenvolvimento mais acentuado de uma locomocao baseada em uma postura mais aduzida
nesta regido (Jenkins, 1971b; Kemp, 1982, 2005). Exceto nos monotremados, onde 0s
coracéides estdo presentes (ver Howell, 1937a), nos mamiferos térios (metatérios ou
marsupiais e eutérios ou placentarios) o coracéide [0 elemento posterior, ja que 0 pré-
coracOide é perdido (Howell, 1937b)] esta restrito a um pequeno processo na margem anterior
da cavidade glendide, a qual agora é totalmente voltada ventralmente, permitindo que o
membro seja posicionado sob o tronco. Em adi¢do a isto, a lamina escapular é dividida em,
geralmente, duas areas mais ou menos profundas, as fossas supra-espinhosa (dorsoanterior) e
infra-espinhosa (posteroventral), separadas pela espinha escapular [Sanchez-Villagra &
Mayer (2002) abordaram o carater inovador desta estrutura nos mamiferos, embora a mesma
condicdo ocorra, a0 menos, no tritilodontideo Kayentatherium (Sues & Jenkins, 2006)], na
extremidade da qual se encontra o grande acromio (FIGURA 18A-B).

No membro peitoral propriamente dito, a cabeca do Umero é ainda mais hemisférica e

deslocada em sentido dorsal e posterior, adaptando-se a condicéo diferenciada da cavidade
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glendide da escapula, os epicondilos sdo reduzidos e a crista deltopeitoral € menos

proeminente [exceto naqueles casos em que algumas feicbes sdo revertidas devido a

atividades especificas, como o habito escavador (Rose, 1999)]. Radio e ulna associam-se

intimamente na regido proximal e sdo eficientemente adaptados aos movimentos de extenséo

e flexdo em relacdo ao Umero, muito significativo a locomocao dos mamiferos, o que pode ser

atestado, por exemplo, pelo notavel desenvolvimento do processo olécrano da ulna (FIGURA

18C-F).

ilio sem desenvolvimento
pdés-acetabular

_——esp.e.

=~ acrémio

cavidade glendide [ muito evidente

ventralmente direcionada  coracoide reduzido
a um pequeno Processo

ol.
b 4
ab.um.
cr.dp.—
c E
cab.fe.
D \
|
trum. cap.um. superficie condilar invadindo
| a porgdo posterior do osso

FIGURA 18. Anatomia pés-craniana do mamifero metatério Didelphis. G-I do lado direito do corpo,

o restante do lado esquerdo. A-B, escapula, em normas lateral e cranial. C-D, Umero, em normas

cranial e lateral. E, radio, em norma lateral. F, ulna, em norma lateral. G, cintura pélvica, em norma

lateral. H-I, fémur, em normas cranial e lateral. J, tibia e fibula, em norma cranial. Abreviaturas na

LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). Escala =5 cm.
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A cintura pélvica dos mamiferos mais generalizados apresenta poucas inovagdes em
relacdo ao padrdo observado em alguns cinodontes ndo-mamiferos mais avancados (compare
a cintura pélvica do tritilodontideo Oligokyphus, na FIGURA 17F, com a do metatério
Didelphis, na FIGURA 18G). Este padrao consiste em um ilio muito desenvolvido em direcdo
anterior, sem uma regido pds-acetabular, um isquio horizontalizado que delimita, com a ajuda
de um pubis quase totalmente posterior ao acetdbulo, uma fenestra obturadora muito ampla;
além disso, o acetdbulo é uma estrutura quase que perfeitamente circular, profunda e
delimitada por uma borda muito saliente, prevenindo o “descarrilamento” da cabeca femoral.
Uma diferenca fundamental da cintura pélvica de alguns mamiferos em relagdo aos
cinodontes ndo-mamiferos € a presenca de um 0sso extra em cada lado da cintura, o epipubis
(FIGURA 18G) [embora Kilhne (1956) presuma sua ocorréncia em Oligokyphus]. Ossos
epipubicos estdo presentes, atualmente, somente nos monotremados e em varios (mas ndo
todos) metatérios (Grant, 1984; Hu, 2006; Novacek et al., 1997; Reilly & White, 2003), mas,
dentre as formas fosseis, eles figuram também entre os multituberculados, outros mamiferos
ndo-eutérios e alguns eutérios (Hu, 2006; Hu et al., 1997; Novacek et al., 1997). Muito
provavelmente, estes 0ssos podem ter um papel mais ou menos importante na locomocéo,
como proposto por Reilly & White (2003), embora uma funcdo reprodutiva (Hu, 2006;
Vazquez-Molinero et al., 2001) e, até mesmo, uma participacdo na ventilagdo pulmonar
(Reilly & White, 2009) possam estar presentes.

As adaptacdes da cintura pélvica para um deslocamento mais ereto sdo acompanhadas
por alteracbes na morfologia femoral, como a presenga de uma cabeca totalmente esférica e
muito deslocada medialmente, bem como uma invasao significante das superficies articulares
dos condilos distais a superficie posterior do osso (FIGURA 18H-I). A tibia e a fibula
(FIGURA 18)) retém a forma alongada e mais ou menos delicada ja atingida nos grupos mais
avancados de cinodontes ndo-mamiferos, como tritilodontideos (Kihne, 1956) e no
mamaliaforme Morganucodon (Jenkins & Parrington, 1976). E no pé, entretanto, que aparece
a maior parte das feicdes que podem ser consideradas realmente mamalianas [Horovitz (2000)
e Hu (2006) apresentaram discussfes detalhadas sobre estas caracteristicas, as quais ndo serdo
aqui abordadas], embora aquelas que parecem ser funcionalmente mais significantes tenham
tido, novamente, origem em cinodontes ndo-mamaliaformes (ou mesmo em alguns grupos,
mesmo que independentemente, de terocefalios) (Isidro & Vazquez, 2006). Estas
caracteristicas, que permitem que a articulagdo do tornozelo atue como uma “dobradica”
simples, realizando movimentos de extensdo e flexdo mais vigorosos, representam,

resumidamente, o incremento do processo de sobreposi¢do astragalo-calcaneo (considerado
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“completo” nos eutérios) e o desenvolvimento evidente de uma grande tuberosidade
calcaneal, um eficiente braco de alavanca para os musculos extensores do pé (Isidro &
Vazquez, 2006).

1.3.5. ABDUZIDO VERSUS ADUZIDO, HA UMA ESTRATEGIA MELHOR?

A exposicdo acima apresentada, onde foram mostradas as principais feicbes pés-
cranianas relacionadas aos habitos locomotores baseados em membros abduzidos e aduzidos,
com énfase especial na linhagem dos sinapsidos, permite que alguns aspectos funcionais
importantes e distintos entre estes dois tipos de comportamento locomotor sejam
evidenciados.

Em primeiro lugar, um aspecto muito importante em animais com uma postura mais
ereta, como o0s cinodontes (mamiferos ou ndo), e bastante distinto do observado nos
“pelicossauros” e nos terapsidos mais basais é o fato de que os membros peitoral e pélvico
passam a desempenhar tarefas algo distintas um em relacdo ao outro. Enguanto que nos
animais mais primitivos, ambos os membros eram igualmente encarregados de prover a
sustentagdo corporal e de gerar o impulso locomotor, enquanto que, nos cinodontes, 0
membro peitoral é responsavel principalmente por manter o tronco elevado do substrato e por
parte da manobrabilidade, sem produzir impulso locomotor significante (embora isto possa
ocorrer durante tipos particulares de locomog¢éo), sendo o0 membro pélvico aquele que produz
a forga capaz de impulsionar o animal para frente (Kemp, 2005). A importancia locomotora
do membro pélvico fica ainda mais evidenciada pelo aumento da tuberosidade calcaneal, o
braco de alavanca para os musculos posteriores da perna, principais geradores do impulso
locomotor em um membro ereto. Além disso, com o aumento da sobreposi¢do astragalo-
calcaneo, estes dois 0ssos passam e se portar como uma unidade (com poucos movimentos
entre si) restringindo a extensdo e a flexdo do pé a somente um plano (parassagital), cujo
centro de rotacdo é a articulacdo do tornozelo, como mencionado acima (Horovitz, 2000;
Kemp, 2005).

Outra alteracdo mecénica importante é observada na equivaléncia entre as diferentes
regibes dos membros peitoral e pélvico. Um membro do tipo abduzido é formado por dois
segmentos funcionais: o primeiro é proximal e consiste no umero ou no fémur e o segundo,
distal, é formado por radio-ulna ou tibia-fibula (FIGURA 19A). Quando uma postura mais
aduzida é atingida, o membro “original” € acrescido de mais um segmento: no membro

peitoral a escapula (ou o escapulocoracdide) adquire mobilidade e € incorporado como 0 novo
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segmento proximal, enquanto que, no membro pélvico, a nova funcdo da articulacdo do
tornozelo faz com que o pé seja mais importante funcionalmente e possa ser considerado o
novo segmento distal. Assim, a correspondéncia entre os segmentos ativos durante a
locomogdo ndo é mais fémur/Gmero e radio-ulna/tibia-fibula, mas escapula/fémur,
Umero/tibia-fibula e rédio-ulna/pé (FIGURA 19B) (Fischer et al., 2002; Gasc, 2001,
Schilling; 2005; Schilling & Petrovitch, 2006).

Obviamente, a presenca de diferencas significativas entre os dois padrdes de postura e
locomogdo conduz a questdo que d titulo a esta secdo. Em principio, tal questionamento
parece até mesmo despropositado, ja que a sobrevivéncia conjunta, nos dias atuais, de animais
que se locomovem utilizando membros abduzidos e outros cujos membros sdo aduzidos
indica que ambas as estratégias locomotoras devem ser biologicamente eficientes. Mesmo
assim, uma vez que o panorama observado hoje em dia é fruto da sele¢do natural, em algum
momento da histdria evolutiva dos sindpsidos a parassagitalizagdo dos membros (ou seja, sua

aducdo) deve ter sido vantajosa em relacdo ao padréo primitivo dos “pelicossauros”.

escapula

cintura
peitoral

cintura pélvica

Segmento 1

Segmento 1

Segmento 2

umero
Segmento 2 —tibia/fibula

radio/ulna

Segmento 3

FIGURA 19. Correspondéncia funcional entre os segmentos dos membros. A, membros em postura
abduzida, com dois segmentos funcionalmente importantes. B, membros em postura aduzida, com trés

segmentos funcionais. Todos do lado esquerdo e em norma lateral e levemente anterior.

Agilidade e resisténcia. E provavel que estas duas palavras carreguem boa parte das
respostas inerentes a evolucdo da locomoc¢do mamaliana. Sem muita dificuldade, é possivel se
observar a importancia destas duas caracteristicas & sobrevivéncia dos animais; predadores
precisam ser resistentes e ageis para perseguir e capturar suas presas, principalmente se estas

forem ageis e resistentes para se distanciar e se desviar deles. Sempre que uma corrida
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evolutiva (ou “armamentista”, segundo a definicdo de alguns autores) nestes moldes se
estabelece, a especializacdo é inevitavel (na realidade, hd& um outro caminho ndo muito
vantajoso para as espécies, a provavel extincao) e o resultado é a maximizacdo de fei¢ces que,
até entdo pouco modificadas em relacdo a um padrdo pré-existente, se tornam bastante
evidentes.

Isto ndo quer dizer, absolutamente, que 0s animais que nao se especializarem a ponto
de aproximar sua anatomia deste padrdo teoricamente mais vantajoso ndo terdo éxito
evolutivo, uma vez que sempre havera a possibilidade de compensar este “ndo-avanco” de
outras maneiras. A maior prova disto é, novamente, a ocorréncia atual de animais morfoldgica
e funcionalmente tdo diversos.

Para os sinapsidos, porém, este panorama evolutivo parece ser bastante coerente, ja
gue o desenvolvimento de uma maior agilidade locomotora e de uma maior resisténcia
durante o exercicio prolongado sdo, ndo por coincidéncia, dois dos principais aspectos
observados nas linhagens progressivamente mais avancadas durante a evolugdo do grupo.
Estas duas habilidades sdo consequéncias diretamente relacionadas a parassagitalizacdo dos
membros e a ondulagdo dorso-ventral da coluna em detrimento da primitiva ondulag&o lateral.

O ganho em agilidade passa por uma questdo de equilibrio dindmico: quanto mais
instavel for um animal durante sua locomocdo, maior serda sua manobrabilidade e quanto
maior for sua manobrabilidade, mais ageis serdo seus movimentos. Em termos mecanicos, 0s
membros de um animal séo seus pontos de apoio contra o substrato; quanto mais afastados da
projecédo vertical do centro de massa (‘CM’, ou centro de gravidade) os membros forem
postados, mais estavel serda a postura, como acontece, por exemplo, com a maioria dos
“lagartos” (FIGURA 20A). A medida que os membros adquirem uma disposicio parassagital,
0s pontos de apoio do animal se aproximam do ‘CM’ e a instabilidade aumenta, como na
maioria dos mamiferos (FIGURA 20B). Assim, por conseqiiéncia, a maioria dos mamiferos é
mais capaz de promover rapidas alteracdes na sua velocidade de marcha e de realizar
mudancas de direcdo mais habilmente (Alexander, 2002a; Kemp, 2005).

A outra parte do problema é um pouco mais complexa. Por “resisténcia”, aqui, se
entende a capacidade dos animais se deslocarem por mais tempo em velocidades mais
elevadas, ou seja, em exercicio aerébio. Embora animais atuais com membros abduzidos, e.g.
lagartos ndo-Serpentes, e membros aduzidos, e.g. mamiferos ndo-cursoriais, de mesmo
tamanho consigam desenvolver velocidades maximas similares, estes Gltimos podem manter

estas velocidades por muito mais tempo, uma vez que, neles, a interferéncia da atividade
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locomotora sobre a respiracdo ndo € tdo grande (Bramble, 1989; Bramble & Jenkins, 1993;
Carrier, 1987; Kemp, 2005).

P

PxR>Fxh
maior estabilidade

PxR<Fxh
menor estabilidade

FIGURA 20. Postura dos membros e estabilidade locomotora. A, em animais com membros
abduzidos, a estabilidade é atingida mais facilmente, pois 0 momento de rotacdo gerado pelo peso
corporal (P), “P x R”, € maior que aquele gerado por alguma forga externa (F), “F x h”. B, em animais
com os membros aduzidos, esta relacéo é inversa, tornando o conjunto menos estavel. ‘R’ é a distancia
entre a projecdo vertical do centro de massa (CM) e a projecéo vertical do ponto de sustentagdo do
membro; ‘h’ é a distancia do centro de massa até o substrato (baseado em Hildebrand, 1995).

A locomocéo e a ventilacdo pulmonar dos amniotas, de maneira geral, compartilham
elementos 6sseos e musculares do tronco em maior ou menor grau. Se 0 uso simultaneo destes
elementos for exigido por um tempo prolongado, alguma interferéncia entre as duas
atividades pode surgir (Boggs, 2002; Brainerd & Owerkowicz, 2006; Bramble, 1989;
Bramble & Jenkins, 1993; Carrier, 1987, 1996; Carrier & Farmer, 2000a, 2000b; Deban &
Carrier, 2002). Alguns problemas fundamentais sdo enfrentados pelos amniotas mais
primitivos (aqueles onde a postura abduzida é mais freqiiente) durante sua locomogéo: (1) a
ondulacéo lateral do tronco e a aspiracdo parecem ser dependentes de acdes diferentes do
sistema musculo-esquelético, ja que a curvatura lateral do tronco é provocada pela atividade
assimétrica (anacronico, unilateral) da musculatura e a aspiracdo, por outro lado, requer o
movimento simétrico (sincrdnico, bilateral) das costelas dos dois lados do tronco; (2) a
ondulagdo lateral do tronco ndo contribui com a entrada de ar nos pulmdes ou com sua
expulsdo, ou seja, grosseiramente, enquanto o pulmao de um lado é esvaziado, seu contetdo
infla 0 pulmédo do outro lado e vice-versa, sem alteracdo substancial no volume total de ar

contido neles (FIGURA 21A); (3) membros abduzidos, postados longe do ‘CM’, produzem
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uma forte componente lateral da forca propulsora, cuja reacdo em sentido medial pressiona o
tronco que deve ter sua rigidez aumentada através da contracdo dos musculos costais (de um

lado do corpo de cada vez), o que, novamente, prejudica a aspiracao.

A

FIGURA 21. Interagdo entre a ventilagdo e os movimentos locomotores. A, animal com os membros

abduzidos, onde o ar é impelido de um pulméao para o outro (setas). B, animal com os membros
abduzidos, onde a ventilagho e a locomogdo interagem de modo vantajoso.
Os sinais “+” e “=” indicam pressdo pulmonar positiva e negativa (quando o pulméo é inflado),
respectivamente (Carrier, 1987).

Se a ondulagéo lateral do tronco tem uma interferéncia negativa significante na
respiracdo, a restricdo desta ondulagéo deve ser, pelo menos levemente, mais vantajosa. Na
realidade, em animais onde a capacidade de desenvolver atividades aerobias por mais tempo é
aumentada, como nos mamiferos, a coluna tende a ter seus movimentos restritos ao plano
dorso-ventral, pelo menos em deslocamentos mais vigorosos (Carrier, 1987). A postura
aduzida prové duas vantagens imediatas a respiracdo: (1) a producdo de torques laterais é
reduzida, o que minimiza as contragcdes unilaterais da musculatura do tronco, as quais séo
prejudiciais a ventilacdo pulmonar; (2) os movimentos dorsoventrais da coluna aumentam o
comprimento do passo e a magnitude do impulso locomotor, além de provocar uma alteracdo
no volume do tronco, inflando e, logo em seguida, esvaziando os pulmdes (Carrier, 1987)
[podendo haver também a interferéncia do movimento das visceras, tanto na inspiragdo como
na expiracao (Boggs, 2002)] (FIGURA 21B).

Nas secOes anteriores, mais atencdo foi dispensada as alteragdes morfoldgicas das
cinturas e membros dos sindpsidos, com pouca énfase as modificacdes vertebrais e costais.
Entretanto, como visto acima, estas ultimas sdo bastante significativas a mudanca do modo
ondulatério da coluna na transicdo abduzido-aduzido. Primeiramente, ocorrem algumas
mudancas estruturais, como o desenvolvimento de um gradiente morfolégico entre as
vértebras de diversas regides da coluna (em contraposicdo as vértebras essencialmente

similares dos lagartos, por exemplo), com a distingdo das regides toracica e lombar, as areas
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articulares das zigapofises se tornam menos horizontais (favorecendo movimentos
dorsoventrais), os espinhos neurais tém morfologia variavel ao longo da coluna (respondendo
as variacOes das forcas aplicadas a regides distintas), 0s processos transversos sdo mais
desenvolvidos (0 que reflete a maior associacdo da musculatura epiaxial as vértebras e ndo
tanto as costelas) (Brainerd & Owerkowicz, 2006; Carrier, 1987; Hopson, 1991; Jenkins,
1971b; Kemp, 1982, 2005).

Finalmente, apesar de todas as alteracdes osteoldgicas observadas nos sinapsidos,
talvez um dos maiores responsaveis pela eficiéncia deste novo modo de locomocgédo seja 0
desenvolvimento de um musculo bastante peculiar. Nos “lagartos” e nas aves, mesmo que
parcialmente, a respiracdo em repouso € provida basicamente pelos musculos costais, que
provocam 0s movimentos que permitem a expansao e contracao da cavidade toracoabdominal
e, conseqlentes, inspiracdo e expiracdo (Carrier, 1987, 1996). Nos mamiferos, por sua vez,
estd presente um mdasculo transversal, cuja fixacdo ocupa toda margem posterior do arco
formado pelas costelas e vértebras, que assume grande parte da responsabilidade pela
capacidade ventilatéria, o diafragma [ver Getty (1986) e Schaller (1992) para a exata
anatomia do musculo]. Este masculo infla e desinfla os pulmdes, através de seu relaxamento e
contracdo, respectivamente, e por ndo ser diretamente relacionado a composicao da parede
corporal é capaz de isolar a respiracdo das interferéncias locomotoras (FIGURA 22A)
(Carrier, 1987).

A presenca de um diafragma, mesmo que em estagio incipiente de desenvolvimento,
deve ter sido caracteristica de alguns cinodontes ndo-mamaliaformes. Embora ndo haja
evidéncia dssea direta (o diafragma deixa pouca ou nenhuma marca de sua presenca nos
0ss0s) de que este musculo de fato estava presente, a evidéncia indireta é bastante sugestiva
disto (Carrier, 1987). Apesar de terem costelas presentes em toda sua série vertebral pré-
sacral, alguns cinodontes mostram modificacdes na regido mais posterior de sua coluna, com
0 aumento das dimensdes dos centros vertebrais e, principalmente, alteracbes na morfologia
das costelas. Estas alteracBes incluem o encurtamento das costelas, sua horizontalizacdo e
inclinacéo para frente e uma unido muito mais firme entre a vértebra e a costela, de modo que
as costelas sdo, virtualmente, imdveis, um conjunto de caracteristicas que lembram muito a
morfologia lombar dos mamiferos (FIGURA 22C-D) (Brink, 1955; Jenkins, 1971b; Kemp,
1982, 2005; Oliveira et al., 2006b). Adicionalmente, em alguns cinodontes, as costelas
apresentavam placas que se sobrepunham e poderiam oferecer um enrijecimento extra a
coluna (FIGURA 22E), talvez auxiliando um diafragma ainda pouco desenvolvido em sua

funcdo ventilatéria (Brink, 1955; Carrier, 1987), embora a funcionalidade destas placas
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costais ndo esteja totalmente esclarecida [costelas expandidas, também de funcdo ndo

totalmente esclarecida, ocorrem em alguns mamiferos xenartros e primatas (Jenkins, 1970a)].

musculo
diafragmético

processos transversos
(= costelas fusionadas)

costelas
suturadas as
vértebras

FIGURA 22. AdaptacOes a ventilacdo diafragmatica. Esqueleto axial (parte) e cintura pélvica de
mamifero (A) (Carrier, 1987) e de crocodiliano (B) (Farmer & Carrier, 2000b), com o principal
musculo respiratério apontado. C, vértebras lombares de cdo. D, Ultimas vértebras pré-sacrais de
Trucidocynodon (Oliveira et al., 2010). E, ultimas vértebras pré-sacrais de Cynognathus (Seeley,
1895). A-B, norma lateral esquerda; C—E, norma dorsal. As imagens ndo estdo em escala.

Embora um diafragma stricto sensu seja exclusivo dos mamiferos, outros animais
desenvolveram estruturas ou mecanismos similares ao longo da evolucdo, prescindindo
parcialmente da aspiracdo costal durante a respiracdo. Os crocodilianos tém sua cavidade
toracoabdominal dividida em uma porcdo anterior (cavidade toracica) e outra posterior
(cavidade abdominal) pelo figado. No tecido conjuntivo que reveste este 6rgao se insere um
musculo cuja origem se encontra na cintura pélvica e na parte posterior da gastralia, o
musculo diafragmatico (musculus diaphragmaticus) (FIGURA 22B). Esta bainha de tecido
conjuntivo é fixa também a pleura (que reveste os pulmdes), de modo que, quando o masculo
é contraido, os pulmdes sdo inflados. Todo mecanismo é chamado de “bombeamento por
pistdo hepatico” e é auxiliado pela rotagdo das costelas e dos pubis, que, para tanto, ndo sdo
fusionados aos demais o0ssos da cintura pélvica e ndo participam do acetdbulo. Um
mecanismo similar ocorre nos quelénios, mas os musculos e 0ssos envolvidos sdo outros
(Brainerd & Owerkowicz, 2006; Carrier, 1987; Carrier & Farmer, 2000a).
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2. OBJETIVOS

Os objetivos centrais desta tese podem ser resumidos como se segue:

— com base na anatomia 6ssea, propor a postura mais provavel para 0 membro peitoral
e para 0 membro pélvico de Trucidocynodon riograndensis;

— promover a reconstrucdo da musculatura apendicular deste cinodonte;

— com base na anatomia 0ssea e na reconstru¢do muscular, efetuar uma analise morfo-
funcional e determinar os tipos de movimentos possiveis nos membros deste cinodonte,
inferindo sua amplitude, durante a locomocéo;

— aplicar um modelo biomecanico para avaliar as forcas e estresses atuantes sobre 0s
0ssos do membro pélvico deste cinodonte durante a locomocao;

— avaliar a consisténcia da analise morfo-funcional quando confrontada com os
resultados obtidos na modelagem matematica;

— construir, para este cinodonte, os ciclos locomotores durante deslocamentos do tipo
“caminhada” e do tipo “corrida”;

— rastrear, em outros cinodontes do Triéssico sul-americano, morfologias similares que

possam refletir comportamento biomecéanico semelhante.
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3. MATERIAL E METODOS

3.1. LITO, CRONO E BIOESTRATIGRAFIA

As Bacias do Parana (Brito, 1979; Zerfass et al., 2003, 2004), del Bermejo (Stipanicic
& Marsicano, 2002) e Cuyana (Stipanicic & Marsicano, 2002) sdo trés das bacias
sedimentares mais significativas quanto a presenca de vertebrados fdsseis paleozdicos e
mesozoicos na América do Sul (FIGURA 23).

Guiana
Suriname

Guiana Francesa

Venezuela

Colémbia

Equador

1 - Bacia do Parana:
Bolivia
1a - Bacia do Parana (porgédo brasileira)

1b - Bacia do Chaco (porgdo paraguaia)

1c - Bacia Mesopotamica (porgéo argentina)
1d - Bacia Norte (porgdo uruguaia)

Paraguai

Argentina )
2 - Bacia Cuyana
4_ 3 - Formacgéo Puesto Viejo

Chile 4 - Bacia del Bermejo (ou de Ischigualasto)

FIGURA 23. Bacias sedimentares sul-americanas com registros de cinodontes triassicos. Baseado em
Artabe et al. (2001), Brito (1979), Milani (2000) e Stipanicic & Marsicano (2002).

Dentre estas unidades, a Bacia do Parana é a mais ampla, com uma area de cerca de
1,5 milhdes de km? distribuida principalmente no Brasil e no Paraguai e com menos

representacdo no Uruguai e na Argentina (Brito, 1979; Milani, 2000; Stipanicic & Marsicano,
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2002) (FIGURA 23). No Brasil, estratos do Permiano Médio e do Triassico contendo
tetrapodos afloram no Rio Grande do Sul, nas Formacbes Rio do Rasto (Mesopermiano,
Guadalupiano) (Aradjo, 1985; Barberena, 1998; Dias & Barberena, 2001; Langer, 2000),
Sanga do Cabral (Eotridssico, Scythiano) (Dias-da-Silva et al., 2006; Lavina, 1983), Santa
Maria (Meso-Neotridssico, Ladiniano a Carniano) (von Huene, 1935-1942; Langer et al.,
2007) e “Caturrita” (Neotriassico, Noriano) (Dias-da-Silva et al., 2009; Langer et al., 2007),
além de registros permianos (Fm. Rio do Rasto) esparsos no Parana (Barberena et al., 1985)
(FIGURA 24).

A porgdo uruguaia da Bacia do Parana é conhecida localmente como Bacia Norte
(Santa Ana et al., 2006) (FIGURA 23), onde aflora, entre outras, a Formacdo Buena Vista
(?Neopermiano-?Eotriassico, ?Lopingiano-?Scythiano), da qual vem sendo recuperada uma
grande variedade de tetrapodos (Pifieiro & Ubilla, 2004; Pifieiro et al., 2004, 2007; Ubilla et
al., 2004) (FIGURA 24). Da porcdo argentina da Bacia do Parand, conhecida localmente
como Bacia Mesopotamica, ainda ndo foram recuperados fosseis tridssicos (Stipanicic &
Marsicano, 2002), bem como da porcao paraguaia (Bacia do Chaco) (FIGURA 23).

A Bacia Cuyana, no noroeste da Argentina, fornece varios tetrapodos fosseis do Eo-
Mesotriassico (Stipanicic & Marsicano, 2002) (FIGURA 23). Na Formacdo Cerro de Las
Cabras (Mesotriassico, Ladiniano) (ver Zavattieri & Arcucci, 2007) foram coletados alguns
tetrapodos (antes atribuidos a Formacdo Rio Mendoza, ?Eotridssico-?Mesotriassico,
?Scythiano-Ladiniano) (Bonaparte, 1969c, 1970, 1972; Zavattieri & Arcucci, 2007), enquanto
que na Formacdo Potrerillos (Meso-Neotriassico, Ladiniano-Carniano) os fosseis mais
comuns sao elementos floristicos, com muito poucos tetrapodos (Minoprio, 1954) (FIGURA
24). Proximo as localidades onde afloram as formacdes da Bacia Cuyana, aflora a Formacao
Puesto Viejo (Eotridssico-?Mesotriassico, Scythiano-?Anisiano) (Artabe et al., 2001;
Stipanicic & Marsicano, 2002), outra localidade fossilifera importante no territorio argentino,
de onde procedem alguns tetrapodos terrestres (Bonaparte, 1966b, 1969a) (FIGURAS 23-24).

Na Bacia del Bermejo (ou Bacia de Ischigualasto) (FIGURA 23), também no noroeste
da Argentina, afloram as rochas da Formac&o Tarjados (Eotridssico, Scythiano), com registros
esparsos de dicinodontes (Bonaparte, 1969b, 1969c; Cox, 1968; Stipanicic & Marsicano,
2002). Ja na Formacdo Chafares (Mesotridssico, Ladiniano) o conteudo fossilifero de
tetrapodos € imensamente diversificado (e.g. Bonaparte, 1969b; Cox, 1968; Romer, 1967,
1969a, 1969c, 1973). Da Formacdo Ischigualasto (Neotriassico, Carniano-?Noriano) é
proveniente uma série de tetrapodos dos mais diversos grupos (Bonaparte, 1969b; Cabrera,
1943; Martinez & Forster, 1996; Martinez et al., 1996; Reig, 1963). A Formacdo Los
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Colorados (Neotriassico, Noriano-?Rético) também é bastante prolifica no que diz respeito a
presenca de tetrdpodos (Bonaparte, 1969b, 1970, 1980) (FIGURA 24).
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FIGURA 24. Estratigrafia (parcial) de formag6es permianas e triassicas sul-americanas. Compilado de
Currie et al. (2009), Jenchen & Rosenfeld (2002), Rubert & Schultz (2004), Santa Ana et al. (2006),
Stipanicic & Marsicano (2002), Zavattieri & Arcucci (2007) e Zerfass et al. (2003). Nem todas as
formacdes triassicas sao mostradas. A Formacao Puesto Viejo ndo pertence a Bacia Cuyana. “Ma” sdo
milhdes de anos; 227,8 Ma ¢ a datacdo de Rogers et al. (1993) para a base da Formagéo Ischigualasto
[bastante concordante com a base do Carniano, cerca de 228,7 Ma (International Commission on
Stratigraphy, 2009)].
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Exceto pelo Uruguai, onde nenhuma proposicdo formal foi apresentada, varias
tentativas de se estabelecer unidades bioestratigraficas com base nos tetrdpodos triassicos
dentro das bacias acima citadas foram realizadas. No Brasil, a primeira tentativa deste tipo de
zoneamento foi apresentada por Barberena (1977), propondo a existéncia de duas zonas de
associacao (ZA) envolvendo os estratos de onde eram recolhidos os tetrdpodos fosseis: ZA de
Therapsida e ZA de Rhynchocephalia, embora na primeira ainda houvesse alguma confuséo
devido a mistura de taxons do Triassico Médio e Superior [com a inclusdo na ZA de
Therapsida de elementos paleofaunisticos do Mesotriassico (Ladiniano) e do Neotrissico
(Noriano)]. Posteriormente, uma série de refinamentos (Abdala et al., 2001; Rubert &
Schultz, 2004; Schultz, 1995; Schultz & Soares, 2006; Schultz et al., 1994, 2000) reavaliou as
ZA de Barberena (1977) e levou a configuracdo bioestratigrafica mais aceita atualmente, onde
sdo consideradas validas quatro zonas (da base para o topo): Cenozona de Therapsida,
Biozona de Traversodontideos, Cenozona de Rhynchosauria e Cenozona de
Mammaliamorpha (FIGURA 24). Em cada uma destas zonas esta presente uma associacdo
particular de tetrdpodos, com um conjunto especifico diverso e, normalmente, abundante de
cinodontes ndo-mamaliaformes. Trucidocynodon riograndensis, o objeto central deste
trabalho, ocorre na Cenozona de Rhynchosauria.

Algumas proposicdes tambem foram apresentadas na tentativa de criar unidades
bioestratigraficas para o Triassico argentino, como a de Bonaparte (1973) (ver também
Stipanicic & Marsicano, 2002). Neste trabalho, Bonaparte trata cada um de seus quatro
intervalos bioestratigraficos como uma “idade-réptil” (Edad/Réptil) (da base para o topo):
Puestoviejense (incluindo as faunas das Formacgdes Puesto Viejo e Cerro de Las Cabras,
embora os fosseis desta Ultima fossem atribuidos, naquele momento, a Formacdo Rio
Mendoza), Chafarense (fauna da Formacdo Chafiares, originalmente atribuida & Formagéo
Ischichuca, e Formagdo Los Rastros), Ischigualastense (fauna da Formacéo Ischigualasto) e
Coloradense (fauna da Formacdo Los Colorados) (FIGURA 24).

Com base nestas divisdes e, principalmente, nos elementos paleofaunisticos
compartilhados entre os estratos aflorantes no Brasil, na Argentina e no Uruguai, é possivel
correlaciond-los com alguma seguranca [ver Lucas (1998), para uma tentativa de uma
correlacédo global entre as faunas triassicas continentais].

Para a porcdo mais final do Permiano e inicio do Tridssico Inferior, hd algumas
semelhangas paleofaunisticas entre as Formac6es Buena Vista (Uruguai) e Sanga do Cabral
(Brasil), com a recuperacdo de temnospondilos (Dias-da-Silva et al., 2006; Pifieiro et al.,

2007) e de procolofondides (Lavina, 1983; Pifieiro et al., 2004). Na Argentina, entretanto, ndo
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h& um nivel que possa ser bioestratigraficamente correlacionado as formacdes citadas, embora
a Formacdo Tarjados (?Triassico Inferior) seja a candidata mais provavel a este posto
(Schultz, com. pess., 2009). As faunas das Formacbes Cerro de Las Cabras e Puesto Viejo
(Argentina), as quais caracterizam a “idade-réptil” Puestoviejense, ndo possuem
correspondentes no Brasil, mas podem ser associadas aos estratos africanos onde ocorrem
Cynognathus e Diademodon, de idade Scythiano final a Anisiano (Abdala, 2007; Bonaparte,
1969a; Catuneanu et al., 2005; Martinelli et al., 2009) (FIGURA 24).

A “idade-réptil” Chafarense (Argentina, Formacdo Chafares) € nitidamente
correlaciondvel com a Cenozona de Therapsida (Brasil, Formacdo Santa Maria); as faunas
destes dois intervalos sdo caracterizadas pela presenca de arcossauros similares, do
dicinodonte Dinodontosaurus e do cinodonte Massetognathus (Bonaparte, 1973, 1997,
Schultz et al., 2000). No Brasil, ha ainda a Biozona de Traversodontideos, marcada por uma
predominancia muito acentuada de cinodontes (Abdala & Ribeiro, 2003; Abdala et al., 2001)
e registros escassos de arcossauriformes (Machado & Kischlat, 2003; Raugust, 2009). Embora
haja a possibilidade de alguma afinidade entre algumas formas ndo formalmente descritas de
cinodontes traversodontideos desta biozona (Abdala et al., 2001; Melo et al., 2009) com
alguns encontrados em Madagascar (Flynn et al., 2000), as incertezas sobre a estratigrafia do
“Grupo” Isalo (Triassico ?Médio-?Superior), naquele pais, ndo permitem um maior
esclarecimento das relacdes entre estes depositos (FIGURA 24).

No Neotriassico, em especial no Carniano, as relagbes entre a “idade-réptil”
Ischigualastense (Argentina, Formacéo Ischigualasto) e a Cenozona de Rhynchosauria (Brasil,
Formacdo Santa Maria) sdo bastante claras. Nos dois paises ocorrem, em abundancia,
rincossauros hiperodapedontideos (fésseis-guias do Carniano) e o cinodonte traversodontideo
Exaeretodon e, em menor quantidade, aetossauros, proterocampsios, dinossauros basais e
outros cinodontes, incluindo a forma argentina Ecteninion lunensis Martinez et al., 1996 e a
especie brasileira muito aparentada, Trucidocynodon riograndensis (Bonaparte, 1973;
Colbert, 1970; Langer, 2005a, 2005b; Oliveira et al., 2007b, 2010; Raugust, 2009; Reig,
1963; Schultz et al., 2000) (FIGURA 24). Para o intervalo espago-temporal representado por
estas faunas existe, inclusive, a possibilidade operacional de estabelecer uma subdiviséo do
mesmo, uma vez que, nos dois pacotes citados, ocorre uma abundancia notavel de
rincossauros na por¢do mais inferior e, em direcdo ao topo, uma gradual diminuicdo na
abundancia destes animais, em detrimento do aumento populacional (inferido pelo nimero de
espécimes coletados) de Exaeretodon (Langer, 2005a; Oliveira & Schultz, 2007; Rogers et
al., 1993).
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A Cenozona de Mammaliamorpha (Brasil, “Formacdo Caturrita”) € correlacionavel
com a “idade-réptil” Coloradense (Argentina, Formacdo Los Colorados), devido a presenca
do dicinodonte Jachaleria (Bonaparte, 1997; Schultz et al.,, 2000) e cinodontes
triteledontideos (Bonaparte, 1980; Martinelli et al., 2005), embora, nas duas formacdes,
ocorram muitos elementos exclusivos a cada uma delas (Bonaparte, 1997; Langer et al., 2007)
(FIGURA 24).

3.2. MATERIAL

Uma variedade bastante grande de cinodontes ndo-mamalianos ocorre nos depdsitos
tridssicos da América do Sul, mas, infelizmente, apenas algumas poucas espécies tém material
pos-craniano suficientemente conhecido para permitir a avaliacdo das suas propriedades
posturais e capacidades locomotoras. N&o obstante, mesmo aqueles taxons com uma
representacdo mais pobre quanto a esta parte do esqueleto foram avaliados, pois € possivel,
com base em um modelo presumido a partir de tdxons cujo esqueleto é mais completo, inferir
ao menos alguns aspectos funcionais. A seguir, sdo listados os espécimes observados durante
o desenvolvimento desta pesquisa, cada um designado pelo nimero de tombo na respectiva
instituicdo depositaria, o tdxon ao qual € atribuido, a idade, a procedéncia estratigrafica, a

procedéncia geogréafica e os elementos preservados.

PULR-0101: Universidad Nacional de La Rioja, Museo de Ciencias Naturales, La Rioja,
Argentina; Chiniquodon theotonicus von Huene, 1936; Tridssico Médio, Formacao
Chanares; Provincia de La Rioja, Argentina; cranio e placa coracoidal direita.

PVL-2467: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina;
Exaeretodon frenguellii Cabrera, 1943; Tridssico Superior, Formacdo Ischigualasto;
Provincia de San Juan, Argentina; interclavicula, clavicula esquerda, Umero esquerdo,
radio direito e ulna direita (apresentado parcialmente em Bonaparte, 1963).

PVL-2554: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina;
Exaeretodon frenguellii; Triassico Superior, Formacdo Ischigualasto; Provincia de San
Juan, Argentina; esqueleto quase completo (apresentado parcialmente em Bonaparte,
1963).

PVL-3820: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina;

Chiniquodon theotonicus; Triassico Médio, Formacdo Chafares; Provincia de La Rioja,
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Argentina; vértebras e costelas, interclavicula, claviculas, tmero direito, radio direito, ulna
direita, metapodiais e falanges.

PVL-3849: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina;
provavel Tritylodon; Triassico Superior, Formacdo Los Colorados; Provincia de La Rioja,
Argentina; vértebras, porcdo distal do Uumero esquerdo, por¢des proximais do fémur
esquerdo, da fibula (provavelmente esquerda) e da tibia esquerda.

PVL-3859: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina,;
Cynognathus minor Bonaparte, 1969a; Tridssico Inferior, Formacdo Puesto Viejo;
Provincia de Mendoza, Argentina; cranio e mandibula, vértebra e umero direito.

PVL-3890: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina,;
Traversodontidae indeterminado; Triassico Inferior, Formacdo Puesto Viejo; Provincia de
Mendoza, Argentina; cranio e mandibula, vértebras e costelas, Umero direito, ulna
esquerda, ilio esquerdo e fémur esquerdo.

PVL-3903: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina,;
Massetognathus sp.; Triassico Médio, Formacdo Chafares; Provincia de La Rioja,
Argentina; ilio, isquio e pubis esquerdos articulados.

PVL-4441: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina;
Massetognathus sp.; Triassico Médio, Formacdo Chafares; Provincia de La Rioja,
Argentina; vértebras, isquio esquerdo e fémur esquerdo.

PVL-4442: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina;
Massetognathus sp.; Triassico Médio, Formacdo Chafiares; Provincia de La Rioja,
Argentina; vértebras e costelas, ilio, isquio e pubis esquerdos articulados e tibia esquerda.

PVL-4613: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina,;
Massetognathus sp.; Triassico Médio, Formacdo Chafiares; Provincia de La Rioja,
Argentina; vértebras e costelas, escapulocoracéide esquerdo, interclavicula, claviculas,
umero direito e cintura pélvica.

PVL-5440: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina;
Probainognathus jenseni Romer, 1970; Tridssico Médio, Formacdo Chafiares; Provincia
de La Rioja, Argentina; vértebras e costelas, fémur e tibia direitos.

PVL-5443: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina,;
Massetognathus sp.; Triassico Médio, Formacdo Chafares; Provincia de La Rioja,

Argentina; vértebras e costelas, escapulocoracoide, itmero, radio e ulna direitos.
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PVL-5444: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina,;
Massetognathus sp.; Triassico Médio, Formacdo Chafares; Provincia de La Rioja,
Argentina; escapulocoracdide direito, radios direito e esquerdo e ulna direita.

PVL-5689: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina;
Massetognathus sp.; Triassico Médio, Formacdo Chafiares; Provincia de La Rioja,
Argentina; bloco com, ao menos, dois individuos, véarios elementos poOs-cranianos
dissociados, como vértebras e costelas, Umeros, radios, ulnas, escapulocoracdides, ilios e
falanges (provavelmente haja um outro traversodontideo preservado nesta peca).

PVL-s/n°: Universidad Nacional de Tucuman, Instituto Miguel Lillo, Tucuman, Argentina;
Pascualgnathus polanskii Bonaparte, 1966b; Triassico Inferior, Formacdo Puesto Viejo;
Provincia de Mendoza, Argentina; esqueleto bastante completo.

PVSJ-422: Universidad Nacional de San Juan, Museo de Ciencias Naturales, San Juan,
Argentina; holétipo de Ecteninion lunensis; Tridssico Superior, Formagao Ischigualasto;
Provincia de San Juan, Argentina; cranio e mandibula, vertebras e costelas, escapula
?esquerda, umero direito, ilio direito e isquio esquerdo (nenhum elemento pos-craniano
descrito formalmente).

PVSJ-565: Universidad Nacional de San Juan, Museo de Ciencias Naturales, San Juan,
Argentina; Exaeretodon frenguellii; Triassico Superior, Formacdo Ischigualasto;
Provincia de San Juan, Argentina; esqueleto quase completo.

PVSJ-676: Universidad Nacional de San Juan, Museo de Ciencias Naturales, San Juan,
Argentina; Exaeretodon frenguellii; Tridssico Superior, Formagdo Ischigualasto;
Provincia de San Juan, Argentina; fémur direito.

PVSJ-702: Universidad Nacional de San Juan, Museo de Ciencias Naturales, San Juan,
Argentina; Exaeretodon frenguellii; Tridssico Superior, Formagdo Ischigualasto;
Provincia de San Juan, Argentina; vértebras, costelas, umeros esquerdo e direito, fémures
direito e esquerdo, tibia esquerda, porcdo proximal da tibia direita, vértebras, costelas e
outros elementos.

UFRGS PV-0146-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil,
Chiniquodon cf. theotonicus; Triassico Médio, Formagdo Santa Maria; Rio Grande do Sul,
Brasil; créanio e mandibula, vértebras e costelas, ilio, isquio e pubis esquerdos articulados,
fémur esquerdo e outros elementos (apresentado em Oliveira, 2006, e Oliveira et al.,
2009a).

UFRGS PV-0248-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil;

holdtipo de Prozostrodon brasiliensis (Barberena et al., 1987); Triassico Superior,
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Formacdo Santa Maria; Rio Grande do Sul, Brasil; cranio e mandibula, vertebras e
costelas, interclavicula, clavicula direita, manudbrio esternal, Umero direito, porcao
proximal do umero esquerdo, ilio direito, isquios, pubis esquerdo e membros pélvicos
guase completos (parcialmente apresentado em Bonaparte & Barberena, 2001).

UFRGS PV-0599-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil;
holdtipo de Irajatherium hernandezi Martinelli et al., 2005; Tridssico Superior,
“Formacdo Caturrita”; Rio Grande do Sul, Brasil; maxilar esquerdo, fragmentos do
dentario esquerdo, umero esquerdo e fémur esquerdo (apresentado em Martinelli et al.,
2005).

UFRGS PV-0715-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil,
Exaeretodon riograndensis Abdala et al., 2002a; Tridssico Superior, Formacdo Santa
Maria; Rio Grande do Sul, Brasil; cranio e mandibula, vértebras e costelas, radio direito,
ulna direita, ilios, isquios e ilio direito de um individuo juvenil (numerado junto com o
restante do material) (apresentado em Oliveira, 2006, e Oliveira et al., 2007a).

UFRGS PV-0726-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil,
Massetognathus ochagaviae Barberena, 1981b; Tridssico Médio, Formacdo Santa Maria;
Rio Grande do Sul, Brasil; vértebras, parte distal do fémur direito, parte proximal da tibia
e da fibula direitas e pé direito parcial (apresentado em Oliveira & Schultz, 2008).

UFRGS PV-1051-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil,
hol6tipo de Trucidocynodon riograndensis; Triassico Superior, Formacgdo Santa Maria;
Rio Grande do Sul, Brasil; esqueleto quase completo (apresentado em Oliveira et al.,
2007b, 2010).

UFRGS PV-1053-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil,
paratipo de Trucidocynodon riograndensis; Tridssico Superior, Formacdo Santa Maria;
Rio Grande do Sul, Brasil; costelas, escapula, tmero, radio e ulna direitos.

UFRGS PV-1068-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil,
Irajatherium hernandezi; Tridssico Superior, “Formacdo Caturrita”; Rio Grande do Sul,
Brasil; prootico e opistotico esquerdos, maxilar esquerdo, nasal direito, fragmento do
dentério esquerdo e umero direito (apresentado em Oliveira et al., 2008).

UFRGS PV-1070-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil,
paratipo de Trucidocynodon riograndensis; Tridssico Superior, Formacdo Santa Maria;

Rio Grande do Sul, Brasil; por¢do proximal da tibia direita.
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UFRGS PV-1071-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil,
paratipo de Trucidocynodon riograndensis; Tridssico Superior, Formacdo Santa Maria;
Rio Grande do Sul, Brasil; ulna direita.

UFRGS PV-1166-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil,
Exaeretodon riograndensis; Triassico Superior; Formacdo Santa Maria; Rio Grande do
Sul, Brasil; porcdo distal do fémur direito e tibia direita.

UFRGS PV-1074-T: Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil,
Exaeretodon riograndensis; Triassico Superior; Formagcdo Santa Maria; Rio Grande do
Sul, Brasil; fémur, tibia, astragalo e calcaneo esquerdos.

3.3. TERMINOLOGIA ANATOMICA

Buscando eliminar inconvenientes causados por eventuais erros interpretativos, foi
criada uma série de normas, visando a padronizacdo da linguagem anatémica a ser utilizada
nas comunicacdes cientificas (Wilson, 2006). Esta linguagem padronizada determina quais
termos anatdmicos e de orientacdo espacial devem ser aplicados. Formalmente, apenas a
anatomia humana, a anatomia dos animais domésticos e a anatomia das aves sdo regidas por
leis deste tipo, sob a forma da Terminologia Anatomica (Federative Committee on
Anatomical Terminology, 1998), da Nomina Anatomica Veterinaria (International Committee
on Veterinary Gross Anatomical Nomenclature, 2005; ver também Schaller, 1992) e da
Nomina Anatomica Avium (Baumel et al., 1993), respectivamente, enquanto que o restante
dos vertebrados nédo apresenta tal tipo de normatizacao.

Wilson (2006), ao tratar das vantagens e desvantagens do uso de nomenclaturas
padronizadas ou de uma linguagem informal (‘lingua franca’, segundo este autor) seguindo as
necessidades que podem surgir em cada situacdo especifica, abordou também as dificuldades
inerentes aos organismos fosseis, em especial aqueles onde as semelhancas com 0s grupos
acima citados ndo sdo tdo aparentes. Obviamente, embora este caso particular ndo tenha sido
citado por Wilson (2006), os cinodontes ndo-mamaliaformes constituem um problema
nomenclatural relevante, uma vez que sua anatomia e, conseqlientemente, a terminologia
anatdmica correspondente ndao podem ser completamente tratadas como mamalianas. Por
outro lado, estes cinodontes também mostram um distanciamento consideravel em relacéo a
anatomia dos répteis atuais, 0s quais, sem uma némina anatdbmica especifica, sdo descritos

usualmente utilizando-se uma linguagem consagrada, chamada por Wilson (2006) de
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Nomenclatura “Romeriana” (ndo padronizada), mas que igualmente ndo pode ser aplicada aos
cinodontes ndo-mamaliaformes em sua totalidade.

Assim, durante o presente trabalho, sempre que possivel, sera aplicada a nomenclatura
utilizada para os mamiferos domesticados [tomada, principalmente, de Schaller (1992)],
embora, em alguns casos, certas estruturas possam ser tratadas por nomes reptilianos
(especialmente se a homologia réptil-mamifero ndo estiver bem estabelecida) ou por termos
especificos usados classicamente e que sejam amplamente aceitos nos textos sobre cinodontes
ndo-mamaliaformes. Em todo caso, todos 0s 0ssos e suas feicdes anatdmicas especificas e 0s
musculos reconstituidos serdo apontados quando aparecerem pela primeira vez, evitando-se

maiores transtornos.

3.4. ORIENTACAO ESPACIAL

A FIGURA 25 mostra uma representacdo do esqueleto de um animal com membros
aduzidos, apresentando os planos de delimitacéo e de corte que, eventualmente, aparecerdo no
texto deste trabalho (o0s quais serdo aplicados, de agora em diante, também para animais com
a postura abduzida). Para animais quadrdpedes, os planos de delimitacdo sdo basicamente 0s
apresentados por Schaller (1992), embora haja a adi¢do de alguns ndo considerados por este
autor: (1) plano dorsal (PD; paralelo ao solo, tangenciando o dorso ou o topo da cabeca do
animal), (2) plano ventral (PV; paralelo ao solo, tangenciando a face plantar das méos e dos
pés do animal), (3 e 4) planos laterais direito e esquerdo (PLD e PLE; perpendiculares ao
solo, tangenciando as faces laterais direita e esquerda do animal, respectivamente), (5) plano
cranial, anterior ou frontal (PCR; perpendicular ao solo, tangenciando o rostro do animal) e
(6) plano caudal ou posterior (PC; perpendicular ao solo, tangenciando o ponto mais posterior
do tronco ou da cauda do animal) (FIGURA 25A).

Cada plano de delimitacdo gera uma norma (vista) correspondente: (1) norma dorsal
(ND; vista a partir do PD), (2) norma ventral (NV; vista a partir do PV), (3 e 4) normas lateral
direita e esquerda (NLD e NLE, vistas dos PLD e PLE, respectivamente), (5) norma cranial,
anterior ou frontal (NCR; vista a partir do PCR) e (6) norma caudal ou posterior (NC; vista a
partir do PC). Em casos de estruturas pareadas, como 0s membros, ndo € costume usar 0S
termos “norma lateral esquerda” e “norma lateral direita”, mas (7) norma lateral (NL; vista do
PLD, para um membro direito, por exemplo, ou do PLE, para 0 membro esquerdo) e (8)
norma medial (NM; vista pelo lado voltado para a linha mediana do corpo). Muitos 0ssos,

porém, sdo orientados de maneira que cada uma de suas faces ndo seja totalmente voltada
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para um Unico plano de delimitacdo e, assim, as normas decorrentes podem ser uma
combinacdo de duas ou mais vistas (dorso-anterior, dorso-lateral etc.), embora possa ser
adotada a orientagdo predominante, isto é, se uma face do 0sso é voltada mais posterior do
que dorsalmente, a norma correspondente pode ser tratada como posterior (ou caudal)
(FIGURA 25A-B).

PD (ND) PC (NC)

&

PLE (NLE)

Y

PLD (NLD)

N

PT

%

PT
‘PM D

FIGURA 25. Planos de delimitacdo ou planos de corte (ou de secdo). A, planos de delimitacdo e
normas correspondentes. B, normas especificas para elementos pareados (sdo figurados ilio e membro
esquerdos). C-D, principais planos de se¢do utilizados neste trabalho. As abreviaturas sdo as mesmas

ap resentadas no texto.

Além dos planos de delimitacdo, é possivel definir alguns planos de secdo (corte)
(Schaller, 1992): (1) plano mediano ou sagital (PM; perpendicular ao solo, dividindo o corpo
em duas metades virtualmente simétricas) (FIGURA 25C), (2) planos parassagitais (PPS;
perpendiculares ao solo e paralelos ao PM), (3) planos transversais (PT; orientacdo variavel

em relacdo ao solo, mas sempre perpendiculares ao eixo longitudinal da estrutura
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considerada) (FIGURA 25D), (4) planos longitudinais (PLG; orientacdo variavel em relacéo
ao solo, ao longo do eixo longitudinal da estrutura considerada e, normalmente, orientado
anteroposteriormente) e (5) planos coronais (PCO; orientacdo variavel em relacdo ao solo, ao
longo do eixo longitudinal da estrutura considerada e, normalmente, orientado
laterolateralmente). Estes dois Gltimos tipos ndo foram mencionados neste texto e, por isto,

néo sdo figurados.

3.5. MOVIMENTOS ARTICULARES

Outro aspecto a ser considerado em trabalhos onde a anatomia funcional e a
biomecanica tém papel central é o reconhecimento da natureza dos movimentos realizados
pelos 0ssos. Inicialmente € possivel separar estes movimentos em dois tipos bésicos: (1)
movimentos lineares e (2) movimentos angulares. Os primeiros ocorrem quando dois 0Ss0S
tendem a se afastar ou se aproximar um do outro através de um movimento com uma
trajetéria aproximadamente retilinea, como quando a mandibula de um roedor é deslocada
anteroposteriormente ao longo da cavidade glendide esquamosal (temporal) (FIGURA
26A-B). Normalmente, movimentos lineares sdo menos freqiientes e, mesmo que ocorram em
pequeno grau associados a alguns movimentos angulares, podem ser desconsiderados na
analise mecanica do esqueleto, sem perda significativa de resolucao (Bock, 1968).

Os movimentos angulares, por sua vez, sdo aqueles onde h4 um centro de rotagdo
(piv6 ou fulcro) ao redor do qual um dos 0ssos gira sobre o outro, descrevendo uma trajetoria
mais ou menos circular (ou, mais especificamente, na forma de um arco de circunferéncia),
como ocorre, por exemplo, na articulacdo do cotovelo (Bock, 1968; Dangelo e Fattini, 1998).
Estes movimentos sdo os mais significativos na anélise funcional e mecénica de um esqueleto,
uma vez que sdo 0s mais envolvidos em atividades como a locomogéo. Por definigdo, estes
movimentos ocorrem em um dado plano e o eixo que passa pelo centro de rotacéo (eixo de
rotacdo) é perpendicular a este plano, ou seja, se 0 movimento ocorre em um plano lateral
(com direcdo dorso-ventral) seu eixo de rotacdo sera paralelo ao plano cranial (ou caudal; com
direcéo laterolateral).

Déngelo & Fattini (1998) tratam como movimentos angulares somente a “flexdo” e a
“extensdo”, onde ha uma diminuicdo ou um aumento, respectivamente, no angulo entre os
0ssos envolvidos (FIGURA 26C-D). Com base nisto, esta categoria incluird, no presente
trabalho, também os movimentos de “abducdo” (o angulo entre o0 membro e o plano

parassagital que passa pela cavidade articular da respectiva cintura aumenta) e “aducdo” (este
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mesmo angulo diminui) (FIGURA 26E-F), dos quais derivam as denominacgdes “abduzida” e
“aduzida”, extensamente referidas (para as posturas dos membros) ao longo do corpo desta

tese.

FIGURA 26. Principais movimentos articulares. A-B, sincranio de Myocastor, em norma lateral
esquerda; a seta indica o movimento linear da mandibula em sentido posterior e dorsal, de A para B.
C, flexdo. D, extensdo (para C-D o centro de rotacdo é a intersecgdo das duas linhas tracejadas; o
plano de movimento € paralelo a folha e o eixo de rotacdo é perpendicular a ela; de Dangelo & Fattini,
1998). E, aducdo. F, abducdo (para E-F, a linha tracejada é o plano sagital e o centro de rotacdo é a

articulacdo do quadril; o plano e o eixo de movimento sdo 0s mesmos que em A; de Kemp, 1978).

Além dos movimentos supracitados, existe ainda, segundo Dangelo & Fattini (1998), a
rotagdo propriamente dita, onde um osso gira ao redor de seu eixo longitudinal, como a
“pronacdo” e a “supinacdo” (como quando giramos nosso antebraco para “dentro” e para
“fora”). Estes movimentos serdo pouco considerados neste trabalho, pois sua importancia, em
animais com uma postura mais ereta, é reduzida em relagdo aos demais movimentos acima

apresentados.
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Também podem ser tratados como dois movimentos distintos a protracdo e a retracao
dos membros, bastante significativas em animais com a postura aduzida. Por protracdo se
entende a translacdo do membro (peitoral ou pélvico) em sentido anterior, enquanto que a
retracdo consiste no movimento contrdrio, em sentido posterior, ambos ocorrendo em um
plano aproximadamente parassagital. E importante perceber que estes dois ultimos
movimentos se referem exclusivamente ao sentido em que sdo realizados, mas sao
essencialmente diferentes no membro peitoral e no pélvico. No membro peitoral, a protracdo
envolve a extensdo da articulagdo do ombro e a retragdo sua flexdo, enquanto que, no membro

pélvico, ocorre o contrario.

3.6. METODOLOGIAS DE MANIPULACAO DIGITAL

A maior parte do esqueleto de Trucidocynodon riograndensis foi escaneada em trés
dimens@es ou tomografada, para a obtencdo de versdes digitais dos elementos de interesse.
Cranio, mandibula, a maioria das vértebras, o imero e a ulna esquerdos e o fémur e a tibia
direitos foram tomografados no Servico de Radiologia do Hospital de Clinicas de Porto
Alegre, RS, através do tomdgrafo Siemens/Somation Plus 4, com as imagens sendo
adquiridas na forma de cortes (slices) de 1Imm, sem espacamento interslice, 512x512 pixels,
pixel (16bits) de 0,049mm?, radiacdo de 140kV e corrente de 146mAs, nos planos transversal,
sagital e coronal. As imagens tomografadas foram posteriormente processadas no software
Mimics® versdo 10.01 (Materialise n.v., 1992—-2006).

Os demais ossos foram digitalizados através do Scanner Tridimensional a Laser de
Ponto Digimill 3D® com uma resolucdo de 0,05mm. A malha de pontos obtida no
escaneamento foi trabalhada no software Rhinoceros® (McNeel & Associates, 2006) que
permitiu a elaboracdo de um modelo tridimensional em formato “STL” (estereolitografia ou,
em inglés, “stereolithography”). Estes modelos STL sdo as unidades que permitem a
manipulacdo dos 0ssos no ambiente digital, aqui procedida através do software Autodesk®
Maya® verséo 8.5 (Autodesk, 1997—2007).

Uma ferramenta muito utilizada no decorrer desta tese, obtida através do software
Autodesk® Maya®, foi a “renderizacdo” dos modelos digitais em trés dimensdes [um manual
com os procedimentos basicos do software, inclusive sobre a “renderiza¢do” é encontrado em
Autodesk (2007)]. O processo de “renderizagéo” consiste em captar a imagem apresentada no
monitor do computador, gerando uma “fotografia” do objeto tridimensional na posi¢do em

que ¢ exibido naquele momento.
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3.7. ESTIMATIVAS DE MASSA

Para varios autores, a massa de um animal € um fator determinante [segundo Biewener
(1989a), ficando atras somente do meio em que vive o animal] as suas capacidades mecanicas
e fisiologicas e, conseqlientemente, ao seu comportamento (e.g. Biewener, 1990, 2005; Blob,
2001; Egi, 2001; Hu, 2006; Smith, 2002; Wroe et al., 2003). Além disso, a maioria dos
modelos biomecanicos matematicos requer, em algum momento, o conhecimento da massa do
organismo (mesmo que aproximada) para sua resolugéo.

Smith (2002) abordou, particularmente, as dificuldades praticas a determinagdo da
massa de organismos fosseis e 0s cuidados necessarios durante a aplicacdo das estimativas
obtidas. Egi (2001) e Borths (2008) assinalaram que, apesar de as medidas cranianas e
dentarias serem as mais utilizadas nestes casos, sdo aquelas estimativas obtidas a partir dos
0ssos dos membros as mais confiaveis, uma vez que sua funcdo de sustentacdo e sua maior
participacdo nos processos locomotores fazem com que a relagdo entre sua estrutura e o
tamanho corporal tornem-se variaveis mais relacionadas entre si. Assim, neste trabalho serdo
aplicados alguns célculos que utilizam medidas de o0ssos dos membros e, em apenas um caso,
da cintura escapular, na tentativa de obter a massa do espécime mais completo de cinodonte
ndo-mamaliaforme analisado (o hol6tipo UFRGS PV-1051-T), embora também tenham sido
testadas equacBes que utilizavam dados cranianos e de comprimento corporal total. Todas as
medidas utilizadas para o célculo da massa estimada para 0s espécimes correspondentes
foram tomadas com Paquimetros Mitutoyo® de precisdo de 0,02mm (de 15 cm e 60 cm).

Alexander et al. (1979 apud Hu, 2006) apresentaram a equacdo C = a . M® para a
estimativa de massa corporal baseada nas dimensbes dos ossos longos (onde ‘C’ é o
comprimento do 0sso do membro ou seu diametro, em mm, ‘M’ é a massa (em kg) e ‘a’ e ‘b’
sdo coeficientes especificos). Esta equacdo pode ser escrita em sua forma logaritmica e

calibrada para 0ssos especificos:

Equacdo (1): log M = (log Ct. — log 63) / 0,36
Equacéo (2): log M = (log Cym — log 51) / 0,36
Equacao (3): log M = (log Ds. — log 5,2) / 0,36
Equacdo (4): log M = (log Dym — log 4,9) / 0,38,

onde ‘Cs’ € 0 comprimento do fémur (em mm), ‘Cyn’ 0 comprimento do Umero (em mm),

‘Dye” 0 diametro do fémur (em mm) e *‘Dyn’ 0 didmetro do imero (em mm).



61

Outra equacdo utilizada foi retirada de Blob (2001) e faz uma estimativa de massa a
partir da area da cavidade glenoide peitoral, tendo sido aplicada pelo autor para o calculo da

massa corporal de diversos terapsidos ndo-mamalianos:

Equacéo (5): logM =1,171 + 1,180 . log AGP,

onde ‘M’ é a massa (em g, devendo ser multiplicada por mil, para ser obtida em kg) e ‘AGP’
é a 4rea da cavidade glendide peitoral (do escapulocoracéide) (em mm?), calculada através da

seguinte equacao:

Equacdo (6): AGP = (. GAPmax . GDVinax) / 4,

onde, ‘GAPmax’ € 0 comprimento anteroposterior maximo da glendide peitoral (em mm) e
‘GDVnmax” € 0 comprimento dorso-ventral maximo da glendide peitoral (em mm), assumindo-
se um formato aproximadamente eliptico para a glenoide.

Alternativamente, embora tenha sido dito acima que os dados pos-cranianos
proporcionam estimativas mais precisas, sdo apresentadas algumas equacgdes que usam
medidas cranianas e corporais. Dentre estas, se destaca a apresentada por van Valkenburgh
(1990 apud Hu, 2006), log M =a . log C + b, onde ‘C’ é uma variavel dependente e ‘a’ e ‘b’

sdo coeficientes. Esta equacao pode ser calibrada para variaveis especificas, por exemplo:

Equacdo (7): log M = 3,13 . log C — 5,59
Equacdo (8): logM =2,88 . log Cic — 7,24,

onde ‘C,” € o comprimento do cranio (em mm) e ‘Cy.’ € 0 comprimento total do corpo (sem a
cauda) (em mm). “M’, a massa corporal, € expressa em Kg.

Também ja foram desenvolvidas algumas metodologias com uma natureza mais
“grafica”, como aquelas onde sdo calculadas as areas e volumes de se¢es parassagitais e
frontais de uma reconstrucao corporal do animal de interesse (ver Henderson, 1999, e Motani,
2001). Estas técnicas, entretanto, sé podem ser utilizadas se estiver disponivel uma
reconstrucdo fidedigna da anatomia corporal do fdssil, em especial quanto ao volume das
partes moles, o que, muito frequentemente, ndo acontece. Assim, estas técnicas ndo serao

aplicadas neste trabalho.
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3.8. MODELO BIOMECANICO

3.8.1. ESTRESSES OSSEOQOS

Um modelo biomecénico matematico desenvolvido por Blob (2001) sera aplicado a
Trucidocynodon riograndensis, visando avaliar alguns aspectos envolvidos na locomogéo
deste animal. Como os modelos prescindem de conhecimento sobre o ciclo locomotor e os
tipos de progressdes empregados (ver adiante), utilizando apenas a postura presumida dos
membros, eles serdo apresentados antes destes dois aspectos da locomocao.

De acordo com Blob (2001), os “modelos biomecanicos ndo sdo uma alternativa a
morfologia funcional, mas, ao invés disso, uma abordagem complementar”. Isto quer dizer
que, de alguma maneira, cada uma destas metodologias deve ter a capacidade de corroborar
ou refutar as hipdteses erigidas pela outra. Este sera o objetivo da aplicacdo do modelo neste
caso em particular, avaliar se a postura inferida anteriormente, especificamente para o
membro pélvico, é biomecanicamente plausivel para Trucidocynodon.

Blob (2001) utilizou seu modelo para avaliar alguns aspectos envolvidos na
locomogdo dos terapsidos ndo-mamalianos [enquanto Kubo & Benton (2007) aplicaram o
mesmo modelo, com algumas modificacdes, para arcossauros e obtiveram resultados
semelhantes], como as cargas atuantes sobre os 0ssos longos dos membros, 0s estresses por
elas provocados e a influéncia destes estresses na possibilidade ou impossibilidade de os
membros adotarem determinadas posturas. Os calculos avaliam quando as mudancas nos
estresses sobre 0s 0ssos dos membros podem ter restringido a ado¢do de determinada postura
locomotora, isto é, se dada postura sugerir a producao de estresses muito altos, ela pode ser
tratada como “biomecanicamente improvavel”, descartando seu uso regular (embora
improvavel ndo seja 0 mesmo que impossivel, ou seja, que tal postura possa ter sido adotada
de uma maneira “ndo regular”, em ocasifes menos usuais).

A premissa do modelo é a de que o0s 0ssos devem ser suficientemente fortes para atuar
na locomocéo ou irdo falhar, embora haja um fator de seguranga inerente as caracteristicas do
0sso e as condigcOes circundantes (Biewener, 1989b, 1990; Blob & Biewener, 1999, 2001,
Kokshenev, 2007). Ja foi referido anteriormente o fato de que ha diferencas entre as forcas
atuantes em um membro mais abduzido em relacdo a um mais aduzido e também quanto a
manutencdo de um membro mais flexionado em oposi¢do a um membro mais estendido. Isto
decorre, principalmente, do fato de, em posturas mais aduzidas e com menos flexdo nas

articulacGes, os 0ssos ficarem mais alinhados em relacdo a componente vertical da “forca de
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reacdo do solo” (‘FRS’), que o substrato exerce sobre 0 membro quando este estd apoiado
(FIGURA 27A-B). Isto reduz os momentos de rotacdo sobre as articulaces, bem como as
forcas musculares que devem contrabalanca-los e, conseqlientemente, 0s estresses 0Sseos.

Na realidade, isto é apenas parcialmente verdade, uma vez que é perfeitamente
aplicavel para aqueles animais onde a locomogdo é baseada principalmente em uma postura
aduzida dos membros. Para animais onde a postura abduzida contribui mais
significativamente em alguns momentos da locomog¢éo, como a maioria dos “lagartos” e os
crocodilianos, o estresse sobre 0s 0ssos dos membros aumenta se uma postura mais aduzida é
adotada (Blob, 2001) (FIGURA 27C-D).

FRS FRS
ao
FRS
Fextt 17
Fext‘t
F
B

extt

A c D

FIGURA 27. Posturas do membro pélvico e Forca de Reacdo do Solo (FRS). Todos do lado direito,
em norma lateral (de Blob, 2001). A, esquilo, com postura aduzida e articulagdes bastante flexionadas.
B, cavalo, com postura aduzida e articulagcGes menos flexionadas. C, iguana, com postura abduzida e
articulagdes mais flexionadas (principalmente o tornozelo). D, iguana, com postura semi-aduzida e
articulagdes menos flexionadas. ‘Fex’ € ‘Fexj” S0 as forgas produzidas pelos musculos extensores do
tornozelo e do joelho, respectivamente; ‘a’ é o angulo entre a ‘FRS’ e o eixo longitudinal do fémur
(linha sobre o0 0ss0). Os vetores de forca muscular espessados em A e D mostram que as for¢as sdo

proporcionalmente maiores que em B e C, respectivamente. As imagens ndo estdo em escala.

O modelo de Blob (2001) foi projetado justamente para avaliar se a magnitude dos
estresses aos quais 0s 0ssos longos do membro pélvico estdo submetidos € um parametro
suficiente para aceitar ou rejeitar determinadas posturas do membro. Para isto, sdo calculados
0s picos de estresse na metade da diafise femoral, onde os momentos de curvatura sdo

maiores. Como 0s estresses sdo causados, principalmente, pela ‘FRS’ e pelas forcas
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musculares atuantes no membro, suas magnitudes e orientagdo devem ser estimadas (0s tipos
de estresse aos quais 0s 0ssos estdo submetidos sdo apresentados na FIGURA 28).

A ‘FRS’ induz, principalmente, dois tipos de estresse: de compressdo e de curvatura
(FIGURAS 28A e 28C, respectivamente). A proporcao entre estas duas formas de estresse é
determinada pela orientacdo da forca em relagdo ao 0sso, enquanto que sua magnitude
depende da magnitude da prépria forca. Como 0 modelo assume que, em dado momento do
ciclo locomotor (aquele onde os estresses atingem seu pico), o animal estard apoiado em
somente um de seus membros, é possivel atribuir a ‘FRS’ (expressa em Newtons, N) o

mesmo valor do peso do animal, ou seja:

Equacdo (9): FRS=M . g,

onde ‘M’ é a massa corporal estimada (em kg) e ‘g’ € a aceleracdo da gravidade (igual a 9,8
m.s?). A massa estimada utilizada foi uma média dos resultados mais coerentes obtidos
através das Equacbes (1-8) (estes dados sdo apresentados na TABELA 1, na secdo
RESULTADOS E DISCUSSAO).

FIGURA 28. Tipos de estresses que podem afetar os 0ssos. As setas indicam o sentido do efeito da
forca sobre 0 0sso0. A, compressivo, que tende a encurtar 0 0sso. B, ténsil (ou de tracdo), que tende a
alongar o 0sso. C, de curvatura, que tende a “entortar” o 0sso. D, de torcdo, que tende a girar uma

porc¢do do 0sso em relagdo a outra.
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Acima foi referido que a orientacdo da ‘FRS’ em relacdo aos 0ssos dos membros
determina a relacdo entre os estresses de compressao e de curvatura sofridos por eles. Como
cada um destes tipos de estresse depende, em Ultima instancia, das componentes da ‘FRS’,

estas devem ser calculadas como se segue:

Equacéo (10): FRS.x = FRS . cos a
Equacéo (11): FRSy = FRS . sen a,

onde, ‘FRS,’ € a componente paralela ao eixo logo do osso (axial) (em N), ‘FRSy a
componente perpendicular ao eixo longo do osso (transversal) (em N) e ‘o’ 0 angulo entre a
‘FRS’ e 0 eixo longitudinal do osso (ndo necessariamente o eixo de aducdo femoral) (em
graus) (ver FIGURA 27).

Blob (2001) aponta que, durante a locomogédo nédo-parassagital (abduzida) do iguana e
do aligator, a ‘FRS’ € quase vertical no momento do pico de estresse, sendo que uma
orientacdo semelhante foi observada durante a locomocéo parassagital de cavalos. Estes dados
sugerem que a orientacdo da ‘FRS’ em relacdo ao membro depende mais da postura do
membro do que da orientacdo absoluta da propria forca. De uma maneira geral, quanto mais
aduzida for a postura menor sera ‘o’ € mais abaixo da horizontal o fémur sera postado, e vice-
versa. No modelo de Blob (2001), as componentes da ‘FRS’ foram calculadas com ‘o’
variando de 10° a 70°, com incremento de 5° a cada estimativa, sendo a mesma metodologia
aqui adotada (a TABELA 2, apresentada na se¢io RESULTADOS E DISCUSSAO, mostra 0s
resultados obtidos).

Outra assuncdo adotada no modelo aqui reproduzido € a de que as articulagfes estdo
em equilibrio rotacional estatico, isto €, que os momentos de rotagdo provocados pela ‘FRS’
ou por suas componentes, em dada articulacdo, sdo anulados por um momento em sentido
oposto, causado pela musculatura do animal. Este equilibrio é representado pela equacéo
genérica Fp = (FRS . Rggrs) / rm, Onde “Fp,” é a forca muscular necessaria para manter a junta
em equilibrio, ‘Rers’ € 0 braco de momento da ‘FRS’ em relacdo a articulagcdo e ‘rn’” é 0
braco de momento da forga muscular que equilibra a ‘FRS’.

Os principais musculos que contribuem para este equilibrio — e que tendem a provocar
um estresse de curvatura sobre o fémur — sdo os musculos extensores do joelho
(principalmente o musculo quadriceps da coxa, que se insere majoritariamente na parte

proximal da tibia). Em varios animais, incluindo os mamiferos, entretanto, a ‘FRS’ nédo s



66

tende a flexionar o joelho, mas também o tornozelo. Este ultimo movimento €, assim,
contrabalancado pelos musculos extensores do tornozelo; uma vez que a maioria destes se
origina na porcdo posterior do fémur, acima do joelho, eles contribuem com a ‘FRS’ em sua
tendéncia a flex&o do joelho. Assim, o balanco das forgas que podem provocar rotagdo (flex&o

ou extensao) no joelho é:

Equat;éo (12): I:extj = [FRS . I:QFRS(joeIho) + I:extt . rextt(joelho)] / Fextj(joelho),

onde, ‘Fex;’ € a forca dos musculos extensores do joelho (em N), ‘Rers(oeino)’ € 0 brago de
momento da ‘FRS’ no joelho (0 método estipula, a partir de dados obtidos em plataforma de
forca para animais recentes, que este braco de momento € de 0,012m, para animais menores, e
de 0,024m, para animais maiores; assim, as forcas e os estresses sao calculados com as duas
medidas), ‘Fext’ € a forca dos musculos extensores do tornozelo, ‘rexioeio)’ € 0 brago de
momento dos extensores do tornozelo no joelho e ‘rexjgoelno)” € O brago de momento dos
extensores do joelho no joelho. Tanto ‘rexjgjoelno)” QUANIO  “Fexttjoelno)” SO estimados como
metade da espessura dos condilos femorais, em dire¢do anteroposterior (FIGURA 29B). A
estimativa da forca exercida pelos extensores do tornozelo é obtida assim:

Equagéo (13): Fext = [FRS . Rrrsttorn)] / Fextt(torn),

onde, ‘rexttom)’ € 0 brago de momento dos extensores do tornozelo no tornozelo, estimado
como a soma da metade do comprimento da superficie articular da tibia (no plano de
extenséo-flexdo do tornozelo) e do comprimento do tubérculo calcaneal (em m) e ‘Rers(tom)’ €
0 braco de momento da ‘FRS’ no tornozelo (ou a distancia do “centro de pressdo do pé” até a
articulacdo do tornozelo) (em m), dependente do comprimento do pé e de ‘a’ (e, por isso,

calculado para cada ‘o’ testado), obtido por:
Equacéo (14): Rers(om) = Cpes . {sen [40,361 — (0,242 . 0]},

onde ‘Cps” € 0 comprimento do pé (do tornozelo a extremidade do digito I, para cinodontes)
(emm).

Os dados necessarios a resolucdo das Equacgdes (12-14) e as estimativas das forcas
musculares assim obtidas sdo apresentados na se¢cio RESULTADOS E DISCUSSAO, na
TABELA 2.
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FIGURA 29. Dados femorais necessarios a resolucdo do modelo biomecanico. A, anterior. B, medial
(modificados de Blob, 2001). As setas sdo vetores de forca; as abreviaturas aparecem no texto. O
angulo sombreado é “6x,’. O eixo longitudinal passa pelo meio das superficies articulares. O centroide

é o centro geométrico em figuras ndo exatamente circulares (como a secéo transversal do fémur).

Tendo em méos as forcas musculares atuantes sobre o fémur, é possivel estimar os
estresses aos quais 0 0sso estaria sujeito. Os estresses sa0 expressos em megapascais (MPa =
10° N/m?) e, por convencao, estresses ténseis (ver FIGURA 28B) sdo positivos e estresses
compressivos (ver FIGURA 28A) sdo negativos. Os estresses compressivos axiais (ao longo

do eixo longitudinal do 0sso) no meio da diafise femoral (cc0ax) SA0 Obtidos por:

Equacdo (15): 6coax = — (Fextj - COS Oax + FRSay) / Are,

onde ‘O, € 0 angulo entre a forca dos musculos extensores do joelho e o eixo longo do fémur
(em graus), ‘FRS,’ é a componente da ‘FRS’ atuando ao longo do eixo do fémur (em N) e
‘Ar’ é a &rea da secdo transversal do 0sso na metade de seu comprimento (somente da parte
6ssea, excluindo-se a cavidade medular) (em m?). Assume-se que a musculatura extensora do
joelho exerca uma forca paralela ao eixo longo do fémur, logo 6.« = 0° (com cosseno igual a

1, permitindo que o termo seja omitido na equacdo). Como o fémur de Trucidocynodon tem
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uma secdo ndo totalmente circular no meio de sua diafise, ‘As’ foi calculada através da

seguinte equacao (que € o calculo da area de secOes elipticas ou elipsoides):
Equagdo (16): Ate = (. Drepp . Dretm — 70 . Oteap . Grerm) / 4,

onde ‘Dreap: € 0 didmetro anteroposterior do fémur medido externamente no meio da diéfise,
‘Drem’ € 0 didmetro lateromedial do fémur medido externamente no meio da diafise, ‘dreap’ €
o diametro anteroposterior do canal medular do fémur medido no meio da diafise (através do
corte observado em tomografia) e ‘dre.v’ € 0 didmetro lateromedial do canal medular do
fémur medido no meio da diéfise (através do corte observado em tomografia) (todos em m)
(FIGURA 30A e TABELA 1). Os valores de ‘ccax’ €ntdo obtidos (para cada ‘a’) sdo
apresentados na secdo RESULTADOS E DISCUSSAO, na TABELA 3.

DreLm (D2) D4

/<

?SA)F' dreap : D,
1
YAP = Dreap / 2
Yim = Dretm/ 2
Rieap = Dreap / 2
Retm = DgeLm / 2 \
B

leap = drepp / 2
A e Metm = dretm/ 2

FIGURA 30. SecGes transversais do fémur e da tibia na metade da diafise. A, fémur direito (os
circulos concéntricos representam o centrdide). B, tibia direita (ambas as imagens provém de
tomografias do hol6tipo de Trucidocynodon). O cortex ésseo esta colorido em cinza. Abreviaturas

como no texto. Anterior para cima e lateral para a esquerda. As imagens néo estdo em escala.

Para o calculo dos estresses de curvatura no meio da diafise do fémur é necessario
conhecer os momentos de curvatura induzidos pela forga dos musculos extensores do joelho
no meio da diafise femoral e em diregdo dorso-ventral (Mcy) (em Nm), que pode ser obtido

por:

Equacéo (17): Mcm = Fexgj . (fem - Sen Ocm),
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onde ‘rcm’ € 0 braco de momento da forca produzida pelos musculos extensores (a distancia
entre o centroide, i.e. 0 centro geométrico em formas ndo exatamente circulares, na metade da
diafise do 0sso e o ponto de aplicacdo da forca muscular sobre sua superficie) (em m) e “O¢m’
é 0 angulo entre ‘rey’ € a linha de acdo do musculo (assumida como sendo paralela ao eixo
longo do osso, como acima mencionado) (Blob, 2001). Medidas de ‘O’ € “rem’ séo feitas
com base no contorno dos 0ssos tracados a partir de imagens do fémur em norma medial
(FIGURA 29B). ‘Mcn’ € calculado para cada ‘o’ e para cada ‘Rers(oeino)’ (0,012m e 0,024m).
Os resultados sio apresentados na TABELA 2, na secdo RESULTADOS E DISCUSSAO.
Também devido a curvatura do 0sso, a ‘FRSz’ induz um momento de curvatura (Mcax)

(em Nm), calculado como se segue:

Equacdo (18): Mcax = FRSu . Icax,

onde ‘reax’ € 0 braco de momento da ‘FRS,’ devido a curvatura do 0sso (em m). ‘Mcax’ €
calculado nas dire¢Oes anteroposterior (Mcaxap) € lateromedial (Mcaxm). Medidas de “rea’ séo
feitas com contornos de fotografias nas normas anterior e medial do fémur (“reaxim’ € “reaxap’
respectivamente) (FIGURA 29). Os resultados sdo mostrados na TABELA 2, na secdo
RESULTADOS E DISCUSSAO.

A componente ‘FRS;” também produz um momento de curvatura na metade da diafise

femoral (Mc) (em Nm), calculado como:

Equa(;é.o (19) Mctr = FRStr . Cfe / 2,

onde ‘Cy’ é 0 comprimento do fémur (em m) (fornecido na TABELA 1, na secdo
RESULTADOS E DISCUSSAOQ). Cada um destes momentos de curvatura provoca um
estresse de curvatura (oc) na direcdo correspondente (‘ccm’, ‘OGcaxap’s ‘Ccaxtm’ € ‘Ocr’) (EM

MPa), calculado como:
Equacdo (20): oc =M.y /I,
onde ‘M.’ é o momento de curvatura correspondente (isto €, ‘M¢m’, ‘Mcaxapr’s ‘Mcaxtm’ OU

‘Mcer’), ‘y’ € a distancia do eixo neutral de curvatura (onde ndo ocorre curvatura, assumido

aqui como passando pelo centroide do fémur) ao cortex 6sseo no plano considerado (‘yap’
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para ‘Men’ € ‘Meaxar” € “Yim® para ‘Meaan’)® (em m) (FIGURA 30) e ‘I’ é 0 momento de
inércia da secdo do fémur para curvatura sobre o eixo neutral (*lap’ para ‘Mcm’ € ‘Mcaxap’ €
‘Ium’ para ‘Meaam’) (em m?). ‘I’ e “y” sdo calculados em ambas as diregdes. ‘I’ é calculado da

maneira que se segue:

Equacdo (21): | = 7. (Re" — rre”) / 4,

onde ‘Re’ € 0 raio do fémur (do centroide a superficie externa do cortex, na direcdo
correspondente, anteroposterior ou lateromedial, ou seja, cerca de metade do diametro nesta
direcdo) (em m) e ‘rr’ € 0 raio da cavidade medular do fémur (do centréide a superficie
interna do cortex, na direcdo correspondente, anteroposterior ou lateromedial, ou seja, cerca
de metade do diametro da cavidade medular nesta dire¢cdo) (FIGURA 30). Os resultados
assim obtidos para as estimativas de estresse sdo apresentados na TABELA 3, na secdo
RESULTADOS E DISCUSSAO.

Um aspecto peculiar se deve ao fato de que, uma vez que a orientacdo da curvatura é
definida pela anatomia do animal, a orientacdo especifica do ‘M’ depende do
comportamento cinematico do membro e, logo, ndo pode ser diretamente obtida ou totalmente
conhecida nos fosseis. Para atribuir uma maior confiabilidade ao seu modelo, Blob (2001)
calculou, entdo, a estimativa minima e a maxima do pico de estresse femoral, aplicando os
extremos da orientacdo esperada para 0 ‘Mc’. Assim, se a ‘FRS’ € orientada verticalmente e
o fémur for impedido de sofrer rotacdo ao longo de seu eixo longitudinal, 0 ‘M’ ird induzir
uma curvatura na mesma dire¢cdo que a musculatura extensora do joelho (produzindo uma
compressdo na por¢cdo dorso-anterior do coértex). Neste caso, utiliza-se ‘yap’ € ‘lap’ Na
Equacdo (20), obtendo-se ‘ocrap’. Nesta situagdo obtém-se o estresse de curvatura liquido

maximo (ocmax), calculado da maneira como se segue:

Equa(;éo (22): ocmax = [(ocm + Ocrap + GcaxAP)2 + GcaxLMz]o’5

Por outro lado, se a ‘FRS’ for vertical e o fémur sofrer uma rotacdo anteromedial de

90° sobre seu eixo longitudinal, 0 ‘M’ ira induzir uma curvatura na direcdo lateromedial. A

® y” pode ser considerado como metade do didmetro externo do fémur no plano considerado (ver FIGURA 30)
nos ossos perfeitamente circulares e com o centroide passando exatamente pelo centro geométrico da secdo
considerada. Como ndo é o caso do cinodonte analisado, os valores exatos de ‘y’ em ambas as direcGes
consideradas s&o fornecidos na TABELA 1, na secdo RESULTADOS E DISCUSSAO. O mesmo ocorre com
‘rre’, Usado na Equacdo (21).
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equacdo (20) € resolvida entdo com a aplicacdo de “‘y.m’ € ‘Iuw’, obtendo-se ‘oerim’, Utilizado

no calculo do estresse de curvatura liquido minimo (oemin):

Equacdo (23): oemin = [(ocm + GcaxAP)z + (ocuLm + GcaxLM)z]o'5

O estresse liquido ao qual esta submetido o cortex 6sseo pode ser expresso de duas
formas, como estresse compressivo ou como estresse ténsil. No primeiro caso, 0s estresses de
curvatura (‘ocmax’ € ‘ocmin’) recebem um sinal negativo (por convencdo) e sdo somados ao
estresse compressivo axial (‘ocoax’, também negativo), resultando em estresses compressivos
MAXimo (Gcomax) € MINIMO (Gcomin), Para ambos *Regrs(joeiho)” (0,012m e 0,24m). No caso de o0s
estresses serem apresentados na forma ténsil, ‘ccax” tem o sinal negativo mantido e €
diminuido dos estresses de curvatura maximo e minimo (positivos, por convencao), de onde
sdo obtidos o0s estresses ténseis Maximo (Gimax) € MINIMO (Gimin), Para ambos ‘Rers(oelho) -
Todas as estimativas de estresses sdo apresentadas na TABELA 3, se¢cdo RESULTADOS E
DISCUSSAO.

3.8.2. INDICE DE SIMETRIA NOS 0OSSOS DO MEMBRO

Além de estimar as forcas atuantes no membro pélvico de varios terapsidos néo-
mamalianos, Blob (2001) ainda avaliou a mudanca na forma da secdo transversal do fémur e
da tibia destes animais. O mesmo foi realizado neste trabalho sob a forma do que se tratou por
“indice de simetria” do fémur (ISg) e da tibia (I1S;). Este indice é calculado da seguinte

maneira:

Equacdo (24): IS = D1/ Dy,

onde ‘D;’ é o didmetro anteroposterior do fémur e lateromedial da tibia na metade da diéfise e
‘D,” € o didmetro perpendicular a ‘D;” na metade da diafise do 0sso correspondente
(lateromedial no fémur e anteroposterior na tibia) (FIGURA 30). As medidas podem ser
tomadas em qualquer unidade, desde que igual para os dois diametros de um mesmo 0sso (as
medidas sdo apresentadas na TABELA 1, na se¢do RESULTADOS E DISCUSSAO).
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4. RESULTADOS E DISCUSSAO

Na secdo INTRODUCAO deste trabalho, as mudancas anatdmicas ocorridas ao longo
da linhagem dos sinapsidos e que poderiam estar relacionadas ao desenvolvimento de uma
postura do tipo aduzido ou, pelo menos, semi-aduzido, e de um mecanismo locomotor
compativel com este tipo de postura foram apresentadas. Teoricamente, é possivel rastrear
essas feices no esqueleto de qualquer sinapsido e atribuir a este animal um grado funcional
correspondente.

Trucidocynodon riograndensis oferece uma boa oportunidade para que este processo
seja efetuado com uma resolucdo bastante boa, uma vez que seu esqueleto esta bastante

completo e ndo foi significativamente afetado pelos processos diagenéticos.

4.1. ANATOMIA OSSEA

A breve descricdo 0ssea que se segue € um requisito fundamental para a anélise
mecanica a qual Trucidocynodon serd submetido. Nesta descri¢do, serdo apresentados,
essencialmente, o0s aspectos anatdmicos funcionalmente mais relevantes e aqueles
relacionados a musculatura associada. Os 0ssos das cinturas e dos membros peitoral e pélvico
serdo os elementos principais da descri¢do, com atencdo secundaria dispensada ao esqueleto
axial. Nas FIGURAS 31-37 sdo apresentadas renderizagOes dos elementos digitalizados;
fotografias do fossil original sdo fornecidas no ANEXO 2 (PRANCHAS I-I1I).

4.1.1. VERTEBRAS E COSTELAS

A coluna vertebral de Trucidocynodon riograndensis mostra uma diferenciacao
regional mais nitida do que a observada em cinodontes menos avancados (ver ANEXO 2-
PRANCHA [:C-Q). Podem ser observadas entre as veértebras pré-sacrais mais anteriores
(“cervicais”), médias (“torécicas”) e posteriores (“lombares”) diferencas quanto ao tamanho
do centro vertebral e quanto a orientacdo e forma do espinho neural, dos processos transversos
e das zigapofises, além das Obvias especializacbes das vértebras sacrais e caudais. As
zigapdfises sugerem que os movimentos de oscilacdo laterolateral da coluna eram restritos e a
mudanca morfoldgica do espinho neural sugere que as necessidades funcionais eram distintas
ao longo da coluna. Isto é condizente com uma locomogdo baseada em membros aduzidos

(ver Walker, 1987). As costelas mais posteriores mostram uma condi¢édo similar a observada
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na regido lombar da coluna dos mamiferos, isto €, sdo encurtadas, horizontalizadas, orientadas
anteriormente e firmemente presas as veértebras (ver FIGURA 22C-D e ANEXO 2-
PRANCHA I:L).

4.1.2. CINTURA E MEMBRO PEITORAL

A cintura peitoral é composta por todos os elementos primitivos para 0s cinodontes:
escapulocoracdide, clavicula e interclavicula. A interclavicula (FIGURA 31A-B e ANEXO
2-PRANCHA Il:E-F) é um osso anteroposteriormente encurtado, com um tubérculo mediano
e ventral, que separa as duas areas onde se fixam as claviculas e pode ter separado,
parcialmente, as massas musculares direita e esquerda da regido. As superficies para as
claviculas sdo amplas e totalmente abertas, sem nenhuma parede Ossea (exceto a
protuberéncia mediana ja citada) que impedisse algum movimento clavicular. A clavicula
(FIGURA 31C-F e ANEXO 2-PRANCHA 1I:C-D), apesar de bem desenvolvida, ndo é
muito robusta. Este osso tem uma placa medial, que se associa com a interclavicula, e uma
extremidade lateral, que recebe o acrdmio do escapulocoracdide. As extremidades da
clavicula sdo unidas por um corpo alongado e delgado.

extremidade lateral

extremidade

estrias para unido

ligamentar com

a interclavicula
processo fi Ubé-":CUfO
posten'or drea para mediano

contato clavicular

FIGURA 31. Interclavicula e clavicula direita de Trucidocynodon riograndensis. As imagens sdo
renderizacdes do modelo digital em 3D. A-B, interclavicula, em normas dorsal e ventral. C-F,

clavicula direita, em normas dorsal, ventral, anterior e lateral, respectivamente. Escala = 5cm. &
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O escapulocoracoide (FIGURA 32 e ANEXO 2-PRANCHA 11:A-B) mostra uma
escapula com uma fossa infra-espinhosa bem marcada, delimitada anteriormente pela eversédo
da margem cranial do 0sso em sentido lateral. O acrémio é consideravelmente mais alongado
que na maioria dos cinodontes ndo-mamaliaformes. Na margem caudal da escépula,
dorsalmente a cavidade glendide, hd um tubérculo bem definido para a origem de uma das
cabecas do musculus triceps brachii (musculo triceps do brago). A placa coracoidal €
reduzida, embora esteja longe de ser vestigial, sendo importante a origem de parte da
musculatura da regido. A cavidade glenoide € rasa e sua orientacdo é mais lateroventral do
que posteroventral, embora movimentos do escapulocoracéide em relagdo ao tronco possam
ter alterado sua orientacdo relativa em alguns momentos do deslocamento. Nao é provavel
gue os escapulocoracodides direito e esquerdo tenham se encontrado na linha sagital, uma vez
que as longas claviculas parecem ter mantido-os afastados.

O umero (FIGURA 33 e ANEXO 2-PRANCHA 11:G-H) é relativamente esbelto, sem
uma grande expansdo nas extremidades proximal e distal. A cabeca umeral é levemente
arredondada e deslocada dorso-posteriormente. A crista deltopeitoral é bastante extensa, se
estendendo até a metade do comprimento do osso e formando um angulo de cerca de 90° em
relacdo ao eixo que passa pela cabeca e pela tuberosidade menor (embora este &ngulo possa
ter sido maior). Na face lateral da crista deltopeitoral ha uma crista proeminente para a
inser¢do do m. teres minor (musculo redondo menor); perto da cabeca, na superficie caudal,
h& outra crista para a origem de uma das cabecas do m. triceps brachii e, medialmente a esta
ultima, mais uma crista para a inser¢do do m. teres major (musculo redondo maior). A area de
insercdo do m. latissimus dorsi (mdsculo grande dorsal) é delimitada por estas duas cristas.
Distalmente, a crista ectepicondilar € bem desenvolvida, 0 que sugere uma musculatura
extensora do carpo e dos digitos bem desenvolvida. A crista entepicondilar € menor que a
ectepicondilar. A tréclea e o capitulo, onde se articulam a ulna e o radio, respectivamente,
estdo bastante proximos e séo arredondados.

O rédio e a ulna (FIGURA 34 e ANEXO 2-PRANCHA 11:1-J) sdo bastante delgados a
alongados. A ulna tem uma crista ulnar bastante pronunciada, a qual deve ter sobreposto
parcialmente o radio na regido mais distal destes 0ssos. O processo olécrano da ulna é
bastante grande.

O aspecto funcionalmente mais relevante na mao de Trucidocynodon é o fato de as
superficies articulares para a ulna e o radio nos 0ssos carpais ulnar e radial, respectivamente,
serem um pouco deslocadas caudalmente, o que poderia sugerir um leve grau de digitigradia

na mao deste animal.
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FIGURA 32. Escapulocoracéide direito de Trucidocynodon riograndensis. As imagens sdo
renderizacdes do modelo digital em 3D. A1-A8, rotagdo em torno de um eixo vertical em sentido
horério, partindo de uma norma lateral (Al). B1-B3, rotacdo em torno de um eixo horizontal,
aproximadamente anteroposterior, partindo de uma norma dorsal (B1) até uma norma ventral (B3).
Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). A altura total em Al é de cerca de

12 cm.&
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FIGURA 33. Umero esquerdo de Trucidocynodon riograndensis. As imagens so renderizagées do
modelo digital em 3D. A1-A10, rotacdo em torno de um eixo vertical em sentido horario, partindo de
uma norma anterior (Al). B, norma proximal. C, norma distal. Abreviaturas na LISTA DE
ABREVIATURAS (ANEXO 1). O comprimento total em Al é de cerca de 13,5 cm. &



FIGURA 34. Rédio e ulna direitos de Trucidocynodon riograndensis. As imagens sdo renderizacdes do modelo digital em 3D. A1-A8, ulna; rotacdo
em torno de um eixo vertical em sentido horéario, partindo de uma norma lateral (Al). B1-B8, radio; mesma rotacdo que A. Abreviaturas na LISTA DE
ABREVIATURAS (ANEXO 1). O comprimento total em Al é de cerca de 14 cm. %

Ll
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4.1.3. CINTURA E MEMBRO PELVICO

A cintura pélvica (FIGURA 35 e ANEXO 2-PRANCHA 11I:A-B) mostra alguns
aspectos funcionais importantes, como o alongamento em sentido anterior da regido pre-
acetabular do ilio em relacdo a regido pos-acetabular e a orientacdo posterior e horizontal do
isquio, bastante similar ao dos mamiferos mais generalizados. O reforco supra-acetabular do
ilio é bastante conspicuo e a fenestra obturadora € ampla. Embora ndo muito bem preservado,

0 pubis se mostra anteroposteriormente curto.

pl.isq.

FIGURA 35. ilio e isquio de Trucidocynodon riograndensis. As imagens sdo renderizagdes do
modelo digital em 3D. A-C, ilio esquerdo, em normas lateral, medial e lateroventral, respectivamente.
D-E, isquio direito, em normas lateral e medial. Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS
(ANEXO 1). O comprimento total em A é de 8 cm. B9

O fémur (FIGURA 36 e ANEXO 2-PRANCHA I11:C-D) é alongado e delgado. A

cabeca femoral é arredondada e deslocada medial e dorsalmente. O trocanter maior € uma
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ampla plataforma com a margem lateral evertida dorsalmente. O trocanter menor também é
bem desenvolvido e situado medioventralmente. Distalmente, os condilos s&o bem definidos e
com a superficie articular invadindo a parte mais distal do osso. A fossa popliteal é bastante
ampla, avancando pela face posterior do fémur em direcdo & metade da diafise. Tibia e fibula
(FIGURA 37 e ANEXO 2-PRANCHA III:E-F) também sdo alongadas e delgadas, sem
feicdes morfoldgicas muito notaveis. No pé, as feices funcionalmente mais significativas sdo
o tubérculo calcaneal bem desenvolvido e a sobreposicdo parcial entre astragalo e calcaneo
(ver ANEXO 2-PRANCHA I11:G-H).

cab.fe.

tr‘me. B tr’ma‘

FIGURA 36. Fémur direito de Trucidocynodon riograndensis. As imagens sdo renderizacoes do
modelo digital em 3D. A1-A8, rotacdo em torno de um eixo vertical em sentido horario, partindo de
uma norma anterior (Al). B, norma proximal. C, norma distal. Abreviaturas na LISTA DE
ABREVIATURAS (ANEXO 1). O comprimento total em Al é de cerca de 12,5 cm. %
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FIGURA 37. Tibia e fibula direitas de Trucidocynodon riograndensis. As imagens sdo renderizagdes do modelo digital em 3D. Al-
A8, tibia; rotacdo em torno de um eixo vertical em sentido anti-horério, partindo de uma norma anterior (Al). B1-B6, fibula; mesma
rotacdo que A. Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). O comprimento total em Al é de cerca de 12 cm. &

08
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4.2. ANATOMIA MUSCULAR INFERIDA

Segundo Elftman (1929), a morfologia dos musculos é definida por trés fatores
primérios. O primeiro deles reside na localizacdo de seus sitios de origem e insercao, 0s quais,
de maneira geral, estdo dispostos visando a maior vantagem mecanica possivel. O segundo
fator, menos importante aqui e de dificil (ou inalcangavel) avaliacdo em taxons extintos, é a
premissa de que o comprimento e 0 numero das fibras musculares devem ser compativeis com
0 encurtamento que o musculo contraido sofrera e com a forca que deverd produzir,
respectivamente. Por fim, um terceiro aspecto determinante a forma muscular sdo as relacoes
entre muasculos adjacentes, 0 que impede que cada musculo tenha a morfologia teoricamente
ideal se estivesse isolado, devido a interferéncia dos musculos vizinhos.

Os masculos listados a seguir sdo apenas aqueles que desempenham alguma funcgéo de
sustentacdo corporal ou locomotora, geralmente associados as cinturas e aos membros peitoral
e pélvico e, mais raramente, ao esqueleto axial. Nos momentos oportunos, alguns musculos
adicionais serdo apresentados, juntamente com suas respectivas areas de origem e insercéo. A
listagem destes musculos, especialmente no que se refere a condicéo presente nos cinodontes
ndo-mamaliaformes, é baseada principalmente no trabalho de Gregory & Camp (1918), onde
foi detalhada a musculatura inferida para Cynognathus. Aqui, optou-se pela nomenclatura
adotada para os mamiferos [seguindo, sempre que possivel, a Nomina Anatomica Veterinaria;
ver Getty (1986) e Schaller (1992)]. Os musculos serdo referidos ao longo do texto através de
seus nomes em latim, nos quais se baseiam as abreviaturas que aparecem nas legendas das
figuras. No primeiro momento em que os musculos forem apresentados, serdo fornecidos
também seus nomes vernaculares, em portugués. Uma lista com as abreviaturas dos nomes
dos masculos é apresentada na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).

Junto com o nome do musculo, sdo apresentados seus sitios de origem (ponto mais
proximal; ver discussdo abaixo) (“OR”) e insercdo (ponto mais distal; ver discussdo abaixo)
(“IN”). Dangelo & Fattini (1998) optaram por chamar de origem a por¢do do musculo fixa ao
0ss0 que néo sofre deslocamento e de insercdo a porgéo que se prende ao 0sso que se desloca;
como decorréncia desta defini¢cdo, o ponto que é a origem em um movimento podera ser
considerado a inser¢cdo em movimentos onde o0 0sso movel seja outro. A adocéo de tal critério
poderia levar a ambigiidades e a erros de interpretacdo durante a leitura do texto, alem de
tornar necessaria, a todo 0 momento, a apresentacdo de explicacdes adicionais. Assim, segue-
se aqui a definicdo de Elftman (1929), onde o ponto (ou pontos) de fixacdo proximal é

considerado a origem do musculo e o ponto (ou pontos) de fixacdo distal, sua insercéo.
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Serdo apresentados somente os musculos cuja principal funcéo é locomotora, ou seja,
aqueles com origem ou insercao nas cinturas peitoral e pélvica e/ou nos respectivos membros.
A funcdo primaria do musculo ¢é apresentada ao final de sua descri¢do. Devido ao fato de a
cauda de Trucidocynodon ter sido longa e delgada e, assim, provavelmente, ndo ter
contribuido significativamente a locomocdo, diferentemente do que acontece em animais com
cauda mais robusta e locomoc¢do baseada em ondulagdo lateral do corpo, a musculatura

associada a esta parte do corpo ndo sera apresentada.

4.2.1. MUSCULOS ASSOCIADOS A CINTURA E AO MEMBRO PEITORAL

As areas de origem e insercdo da musculatura associada a cintura e ao membro
peitoral sdo apresentadas nas FIGURAS 38-40. As informacg0es abaixo apresentadas foram
compiladas de Abdala, V. et al. (2006), Carrier et al. (2006), Getty (1986), Gregory & Camp
(1918), Haines (1939, 1950), Howell (1937a, 1937b), Jenkins (1971b), Jenkins & Weijs
(1979), Landsmeer (1979), McEvoy (1982), Morato (2006), Reed (1951), Romer (1922,
1956), Schaller (1992), Sun & Li (1985), Taylor (1978) e Williams et al. (2007).

M. trapezius, m. trapézio (mtr). OR: parietal, ligamento nucal, espinho neural das
vertebras do tronco e superficie dorsal das costelas mais anteriores. IN: margem anterior da
escapula, perto do acrdmio, no acrémio e na clavicula. Eleva e avanca o ombro (FIGURA 38).

M. omotransversarius (ou m. omotrachelius), m. omotransversal (motr). OR: processo
transverso do atlas. IN: por¢do dorsal da margem cranial da escépula. Quando 0 pescogo esta
fixo, puxa o ombro cranialmente (FIGURA 38).

M. latissimus dorsi, m. grande dorsal (mld). OR: fascia toracolombar e duas ou trés
ultimas costelas toracicas. IN: tuberosidade maior do Umero perto do m. teres major. Flexiona
a articulagédo do ombro (FIGURA 39).

M. rhomboideus, m. romboide (mrh). OR: ligamento sobre o espinho neural das
vértebras cervicais. IN: angulo dorsal (vertebral) anterior da escapula. Eleva o ombro e o leva
cranialmente em direcdo ao tronco (FIGURA 38).

M. pectoralis superficialis, m. peitoral superficial (mps). OR: linha mediana da
interclavicula (estendendo-se até o esterno). IN: na porcdo mais distal da crista deltopeitoral
do Umero. Aduz o membro peitoral (FIGURA 39).

M. pectoralis profundus, m. peitoral profundo (mpp). OR: linha mediana do esterno.
IN: tuberosidade menor do Umero, com uma por¢do passando sobre o m. biceps brachii (ver

adiante) até a tuberosidade maior e algumas fibras caudais mais distalmente no umero. Aduz o
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membro peitoral, puxando o tronco cranialmente quando o membro esta avancado e tocando o
substrato ou estendendo o ombro quando o membro esta livre (FIGURA 39).

misd
msea+msev
mtM
msus
mtr,
~ mtrl
1 .-\‘
-~ S-mtfa
mda TED
msspi S
- mcbb
s i
misd

mbbc+
mcehl+mebm

N

FIGURA 38. Areas de origem e insercdo muscular no escapulocoracoide de Trucidocynodon
riograndensis. Escapulocoracéide direito em normas lateral (A), medial (B), anterior (C), posterior
(D) e ventral (E). Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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FIGURA 39. Areas de origem e insercdo muscular no tmero de Trucidocynodon riograndensis.
Umero esquerdo em normas anterior (A), posterior (B), lateral (C), medial (D) e proximal (E).
Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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M. serratus ventralis, m. serratil ventral (msev). OR: processo transverso das cinco
ultimas vertebras cervicais e por¢cdo média das primeiras costelas do tronco. IN: face serratil
da escapula (quinto dorsal da superficie medial da escapula), abaixo da insercdo do m. levator
scapulae dorsalis e dorsal ao m. subscapularis. Age como um tirante para o corpo quando o
membro esta fixo no substrato [participa do mecanismo de “tipdia muscular” (e.g. Carrier et
al., 2006; English, 1978)] (FIGURA 38).

M. serratus anterior, m. serratil anterior (msea). OR: ultima costela cervical até mais
ou menos a décima costela truncal. IN: face serratil da escapula, junto com o m. serratus
ventralis, abaixo da insercdo do m. levator scapulae dorsalis e dorsal ao m. subscapularis.
Age no suporte do membro peitoral (na “tipdia muscular”) e também na funcao respiratoria
(movendo as costelas) (FIGURA 38).

M. levator scapulae dorsalis, m. elevador dorsal da escapula (mlsd). OR: processo
transverso das vértebras cervicais. IN: margem dorsal da superficie interna da escapula e parte
de sua margem anterior. Mesma funcdo dos mm. serratus ventralis e anterior (FIGURA 38).

M. deltoideus, m. deltéide (md). OR: dois quintos anteriores da margem externa da
borda vertebral da escadpula, passando para a superficie externa (pars scapularis, mds),
margem posteroventral do acrémio (pars acromialis, mda) e clavicula (pars clavicularis,
mdc). IN: crista deltopeitoral do imero. Flexiona a articulagdo do ombro (FIGURAS 38-39).

M. teres minor, m. redondo menor (mtm). OR: possivelmente de uma depressdo na
superficie posterior da escdpula, perto da tuberosidade para o tenddo da cabega longa do m.
triceps brachii. IN: crista na face lateral da crista deltopeitoral, lateralmente a insercdo do m.
brachialis e da cabeca lateral do m. triceps brachii. Flexiona a articulacdo do ombro
(FIGURAS 38-39).

M. teres major, m. redondo maior (mtM). OR: quarto dorsal da parte interna da borda
axilar da escapula. IN: superficie dorso-posterior do Umero, sobre uma crista medial a
insercdo do m. latissimus dorsi e da cabeca medial do m. triceps brachii. Flexiona a
articulacdo do ombro (FIGURAS 38-39).

M. subscapularis, m. subescapular (msus). OR: grande parte da superficie medial da
escapula, abaixo da inser¢cdo dos mm. serrati anterior e ventralis. IN: tuberosidade menor.
Age essencialmente como um ligamento colateral da articulacdo do ombro (FIGURAS
38-39).

M. coracobrachialis, m. coracobraquial (mcb). OR: extremidade distal (caudal) da
placa coracoidal (mm. coracobrachiales longus, mcbl, e medius, mcbm) e superficie interna

dorsal do coracdide e superficie adjacente da escapula (m. coracobrachialis brevis, mchb).
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IN: face posterior do Umero, medialmente a cabeca umeral (mcbl e mcbm) e na tuberosidade
menor (mcbb). Aduz o membro e atua na fase final de extensdo do ombro (FIGURAS 38-39).

M. infraspinatus, m. infra-espinhal (misp). OR: fossa infraespinhosa da escapula. IN:
tuberosidade maior do Umero. Age essencialmente como um ligamento colateral da
articulacdo do ombro (FIGURAS 38-39).

M. supraspinatus, m. supra-espinhal (msspi). OR: fossa rugosa, medioventralmente ao
acromio. IN: tuberosidade maior do Umero. Estende a articulacdo do ombro (FIGURAS
38-39).

M. epicoracohumeralis, m. epicoracoumeral (mech)’: superficie ventral do coracéide e
pré-coracoide, ao redor do forame pré-coracdide. IN: tuberosidade maior do Umero. Estende a
articulacdo do ombro (FIGURAS 38-39).

M. biceps brachii, m. biceps braquial (mbb). OR: por¢do posteromedial da superficie
ventral da placa coracoidal (parcialmente no pré-coracoide) (caput epicoracoidalis, cabeca
epicoracoidal, mbbe) e margem externa da extremidade distal do coracdide (caput
coracoidalis, cabeca coracoidal, mbbc). IN: dois tenddes nas tuberosidades ulnar e radial.
Estende a articulagcdo do ombro e flexiona o cotovelo (FIGURAS 38 e 40).

M. brachialis, m. braquial (mbr). OR: face caudal do Umero, distal a cabeca umeral.
IN: junto com o m. biceps brachii na tuberosidade do radio, ocupando o sulco do masculo
braquial (canal bicipital). Flexiona o cotovelo (FIGURAS 39-40).

M. triceps brachii, m. triceps do braco (mtri). OR: tuberosidade na borda caudal da
escapula, logo acima da cavidade glendide (caput longum, cabega longa, mtrl), crista na face
caudal do Umero, laterodistalmente a inser¢do do m. latissimus dorsi (caput mediale, cabeca
medial, mtrm), face laterocaudal do umero, entre a insercdo do m. teres minor e a origem da
cabeca medial do m. triceps brachii (caput laterale, cabeca lateral, mtrla) e distalmente a
cabeca do Umero (caput accessorium, cabeca acessoria, mtra). IN: processo olécrano da ulna.
Estende a articulacdo do cotovelo e, em menor extensdo, flexiona o ombro (FIGURAS
38-40).

M. anconeus, m. ancéneo (man). OR: crista ectepicondilar e ectepicondilo umeral. IN:
ao longo da superficie lateral da extremidade proximal da ulna. Estende o cotovelo
(FIGURAS 39-40).

" 0 nome deste musculo e de parte do misculo seguinte que contém o prefixo “epicoraco” fazem referéncia ao
0sso nomeado “epicoracéide”. A homologia deste elemento em tetrdpodos mais primitivos com os elementos
coracoidais dos sindpsidos é confusa (ver Vickaryous & Hall, 2006) e aqui, embora o prefixo seja mantido, as
areas que se referiam ao “epicoracoide” sédo transferidas para o pré-coracdide do cinodonte analisado.



87

msu

FIGURA 40. Areas de origem e insercdo muscular no radio e na ulna de Trucidocynodon
riograndensis. Radio e ulna direitos em normas lateral (A), medial (B), anterior (C) e posterior (D).
Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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M. tensor fasciae antebrachii, m. tensor da fascia do antebraco (mtfa). OR: ao longo
da superficie médio-caudal da cabeca longa do m. triceps brachii, na escapula. IN: processo
olécrano da ulna e fascia antebraquial. Estende o cotovelo (FIGURAS 38 e 40).

M. pronator teres, m. pronador redondo (mpt). OR: entepicdndilo do Umero. IN: borda
medial do radio, proximalmente a sua parte média. Promove a pronacdo do antebraco (gira o
radio em relacéo a ulna) (FIGURAS 39-40).

M. flexor carpi radialis, m. flexor radial do carpo (mfcr). OR: no Umero, caudal a
insercdo do m. pronator teres. IN: através de um tenddo que se divide e se insere no lado
palmar das porcGes proximais dos metacarpais I1-111. Flexiona o carpo e os digitos. (FIGURA
39).

M. flexor digitorum superficialis, m. flexor superficial dos digitos (mfds). OR: caudal
a insercdo do m. flexor carpi radialis, como um forte tenddo na porcdo mais caudal do
entepicondilo. IN: o tendédo se divide em quatro partes, proximo ao carpo, para os digitos I1-V
que se inserem nas extremidades proximais da superficie palmar das falanges médias.
Flexiona os digitos (FIGURA 39).

M. flexor carpi ulnaris, m. flexor ulnar do carpo (mfcu). OR: entepicondilo umeral
(caput humerale, cabegca umeral, mfcuh) e extremidade proximal da ulna (caput ulnare,
cabeca ulnar, mfcuu). IN: pisiforme. Flexiona o carpo (FIGURAS 39-40).

M. flexor digitorum profundus, m. flexor profundo dos dedos (mfdp). OR:
entepicondilo umeral (caput humerale, cabe¢a umeral, mfdph), por¢cdo médio-caudal do radio
(caput radiale, cabeca radial, mfdpr) e margem caudal da ulna (caput ulnare, cabeca ulnar,
mfdpu). IN: através de tenddes que se unem e chegam a articulacdo metacarpofalangeal, a
porcdo mais distal da falange proximal e a falange média. Flexiona os digitos (FIGURAS
39-40).

M. pronator quadratus, m. pronador quadrado (mpq). OR: superficie anterolateral da
ulna, voltada para o radio. IN: fibras correm distal e medialmente, da ulna em direcdo ao
radio, ocupando o espaco entre estes 0ss0s. Promove a pronac¢do do antebraco (FIGURA 40).

M. supinator, m. supinador (msu). OR: por¢do distal da crista ectepicondilar do
umero. IN: superficie dorsal do quarto proximal do radio. Promove a supinacéo do antebrago
(desfaz 0 movimento de pronagédo) (FIGURAS 39-40).

M. brachioradialis, m. braquiorradial (mbra). OR: crista ectepicondilar do umero. IN:
sobre o radio. Promove a supinacdo do antebraco e flexiona a articulagdo do cotovelo
(FIGURA 39).
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M. extensor carpi radialis, m. extensor radial do carpo (mecr). OR: crista
ectepicondilar do umero. IN: bifurca-se em dois tendGes que se inserem dorsalmente nos
metacarpais I1-I11. Estende o carpo (FIGURA 39).

M. extensor digitorum communis, m. extensor comum dos dedos (medc). OR: porgéo
distal da crista ectepicondilar do imero e do ectepicéndilo. IN: distalmente ao carpo, o tendao
do musculo se divide em quatro partes, que se inserem no processo extensor da falange distal
dos digitos 11-V. Estende os digitos (FIGURA 39).

M. extensor digitorum lateralis, m. extensor lateral dos dedos (medla). OR: no
ectepicondilo umeral e na tuberosidade lateral do radio. IN: dois tendBGes que se unem aos
tenddes do m. extensor digitorum communis, nos metacarpais, falanges proximais e falanges
médias dos digitos 111-V. Estende os digitos (FIGURA 39).

M. extensor carpi ulnaris, m. extensor ulnar do carpo (mecu). OR: ectepicondilo
umeral. IN: no pisiforme e na porgdo proximal do metacarpal V. Estende o carpo (FIGURA
39).

As linhas de acdo dos musculos acima referidos aparecem nas FIGURAS 41-43. As
FIGURAS 44 e 45 trazem reconstru¢des musculares da regido cérvico-toracica e do membro

peitoral, baseadas em uma condicdo préxima a observada em um mamifero generalizado.
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FIGURA 41. Linhas de acdo muscular na cintura e no membro peitoral de Trucidocynodon
riograndensis (parte 1). Membro esquerdo em norma lateral. Linhas tracejadas indicam que o
musculo é encoberto pelo 0sso naquele trecho; as setas indicam que a outra extremidade do musculo
se fixa a um elemento ndo figurado (outro osso ou uma fascia muscular). As abreviaturas marcadas
com asterisco sdo partes de um masculo (explicagdo na propria figura). Abreviaturas na LISTA DE
ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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FIGURA 42. Linhas de acdo muscular na cintura e no membro peitoral de Trucidocynodon
riograndensis (parte 2). Membro esquerdo em norma posteromedial. Linhas tracejadas indicam que o
musculo é encoberto pelo 0sso naquele trecho; as setas indicam que a outra extremidade do musculo
se fixa a um elemento ndo figurado (outro 0sso ou uma fascia muscular). As abreviaturas marcadas
com asterisco ou sustenido sdo partes de um musculo (explicagdo na prdpria figura). Abreviaturas na
LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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FIGURA 43. Linhas de acdo muscular no antebrago e na méo de Trucidocynodon riograndensis.
Membro esquerdo em norma lateral e levemente posterior (A) e medial e palmar (B). Linhas
tracejadas indicam que o musculo é encoberto pelo 0sso naquele trecho; as setas indicam que a outra
extremidade do musculo se fixa a um elemento ndo figurado (outro 0sso ou uma fascia muscular). As
abreviaturas marcadas com asterisco sdo partes de um musculo (explicacdo na propria figura).
Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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FIGURA 44. Reconstrugdo muscular do membro peitoral e areas adjacentes de Trucidocynodon
riograndensis (parte 1). Observado a partir do lado esquerdo. A maior parte da musculatura cutanea
superficial, os musculos da regido ventral do pescoco e do membro direito ndo foram representados.

Mdsculos ndo referidos no texto ndo tém fungdo locomotora significativa. Abreviaturas na LISTA DE

ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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FIGURA 45. Reconstrugdo muscular do membro peitoral e areas adjacentes de Trucidocynodon
riograndensis (parte 2). Observado ventral (tronco) e medialmente (membro). A maior parte da
musculatura cutinea superficial e dos musculos do lado direito do corpo ndo foram representados.
Musculos ndo referidos no texto ndo tém funcdo locomotora significativa. Abreviaturas na LISTA DE

ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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4.2.2. MUSCULOS ASSOCIADOS A CINTURA E AO MEMBRO PELVICO

As FIGURAS 46-48 apresentam as areas de origem e de insercdo da musculatura
associada a cintura e ao membro pélvico. As informacGes abaixo apresentadas foram tomadas,
principalmente, de Gambaryan & Averianov (2001), Getty (1986), Gregory & Camp (1918),
Jenkins (1971b), Kemp (1980a), Landsmeer (1979), Lewis (1963), McEvoy (1982), Morato
(2006), Oliveira & Schultz (2006), Payne et al. (2005), Reed (1951), Romer (1922, 1956) e
Schaller (1992).

M. iliopsoas, m. iliopsoas (mip). OR: margem anterior do ilio, acima do acetbulo,
invadindo medialmente o pubis, e algumas vértebras da regido. IN: trocanter menor do fémur.

Flexiona a articulacdo do quadril e gira 0 membro lateralmente (FIGURAS 46-47).

FIGURA 46 Areas de origem e insercdo muscular na cintura pélvica de Trucidocynodon
riograndensis. Ramo direito da cintura, com o pubis e parte do isquio reconstruidos (area sombreada
em cinza), em normas lateral (A) e medial (B). Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS
(ANEXO 1).



96

mmg+moi

mac

A

\
by
N

]
B
§
d

W

0
3
3

FIGURA 47. Areas de origem e insercdo muscular no fémur de Trucidocynodon riograndensis.
Fémur direito em normas anterior (A), posterior (B), lateral (C) e medial (D). Abreviaturas na LISTA
DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).

M. pectineus, m. pectineo (mpe). OR: tubérculo pubico. IN: face caudal do fémur,
distalmente ao trocanter menor. Aduz a coxa e gira o0 membro lateralmente (FIGURAS
46-47).

M. quadriceps femoris, m. quadriceps da coxa (mgfe). OR: quatro porg¢des, do
tubérculo pubico (m. rectus femoris, m. reto do fémur, mrf) e das superficies medial (vastus
medialis, vasto medial, mvm), anterior (vastus intermedius, vasto intermédio, mvi) e lateral
do fémur (vastus lateralis, vasto lateral, mvl). IN: um 0nico tenddo (que pode envolver a
patela) na tuberosidade cranial da tibia. Estende o joelho e flexiona o quadril (FIGURAS
46-48).

M. articularis coxae, m. articular do quadril (mac). OR: na margem cranial do ilio,
acima do acetébulo. IN: superficie cranial do fémur, distalmente a cabeca femoral. Flexiona a
articulacdo do quadril (FIGURAS 46-47).

M. sartorius, m. sartério (ms). OR: margem anteroventral da porcéo pré-acetabular do
ilio. IN: lado medial da cabeca da tibia, principalmente na fascia crural. Flexiona a articulacao

do quadril, estende o joelho e aduz o membro (FIGURA 46).
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FIGURA 48. Areas de origem e insercdo muscular na tibia e na fibula de Trucidocynodon
riograndensis. Tibia (com a por¢do medial da extremidade proximal reconstruida e sombreada em

cinza) e fibula direitas em normas anterior (A), posterior (B), lateral (C) e medial (D). Abreviaturas na
LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).

M. biceps femoris, m. biceps femoral (mbf). OR: tuberosidade isquiatica. IN: fascia

sobre a fibula e a tibia (fascia crural), podendo alcancar o tenddo calcaneal comum. Estende o
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quadril e flexiona o joelho quando o membro esta livre e estende o quadril, o joelho e o
tornozelo quando o membro sustenta peso (FIGURA 46).

M. semitendinosus, m. semitendinoso (mst). OR: superficie externa do isquio, perto da
tuberosidade isquiatica. IN: superficie lateral da extremidade proximal da tibia. Estende o
quadril e flexiona o joelho quando o membro esta livre e estende o quadril, o joelho e o
tornozelo quando o membro sustenta peso (FIGURAS 46 e 48).

M. semimembranosus, m. semimembranoso (msme). OR: tuberosidade isquiatica. IN:
lado medial da cabeca da tibia, podendo se estender até o m. gastrocnemius. Estende o quadril
e aduz o membro (FIGURAS 46 e 48).

M. gracilis, m. gracil (mgr). OR: todo comprimento da face ventral da sinfise
isquiopubica. IN: na fascia crural, no lado medial da tibia perto da cabeca tibial, podendo
enviar uma faixa tendinosa para o tenddo calcanear comum. Aduz o membro e pode estender
a articulagdo do quadril e do tornozelo. (FIGURA 46).

M. adductor, m. adutor (mad). OR: porcdo posteroventral da superficie lateral da placa
isquiatica. IN: superficie medial (m. adductor longus, m. adutor longo, madl, e m. adductor
magnus, m. grande adutor, madm) e médio-ventral do fémur, perto do céndilo medial (m.
adductor brevis, m. adutor curto, madb). Aduz o membro e flexiona o quadril (FIGURAS
46-47).

M. obturatorius externus, m. obturador externo (moe). OR: face ventral da placa
puboisquiatica, cobrindo ventralmente a fenestra obturadora. IN: fossa intertrocantérica do
fémur. Atua como girador lateral do membro (FIGURAS 46-47).

M. quadratus femoris, m. quadrado femoral (mgf). OR: borda dorsal do isquio,
invadindo a superficie lateral, desde perto do acetabulo até a tuberosidade isquiatica. IN: fossa
intertrocantérica do fémur. Gira o fémur lateroposteriormente (promove a supinacdo do
membro) e abduz 0 membro e estende a articulagéo do quadril (FIGURAS 46-47).

Mm. gemelli, mm. gémeos (mmg). OR: margem dorsal do isquio. IN: fossa
intertrocantérica do fémur, proximal a insercdo do m. obturatorius externus. Estende a
articulacdo do quadril (FIGURAS 46-47).

M. obturatorius internus, m. obturador interno (moi). OR: internamente ao acetabulo,
perto da sutura puboisquiatica. IN: na fossa intertrocantérica do fémur, junto com os mm.
gemelli. Promove a supinacdo do membro (FIGURAS 46-47).

M. tensor fasciae latae, m. tensor da féascia lata (mtfl). OR: porcdo anteroventral da
superficie lateral da regido pré-acetabular do ilio. IN: 1d&mina muscular em forma de leque que
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se fixa na fascia lata, usualmente na metade da coxa. Tensiona a féscia lata e, assim, flexiona
a articulacdo do quadril e pode estender o joelho (por sua insercéo na patela) (FIGURA 46).

M. gluteus superficialis, m. glateo superficial (mgs). OR: espinhos das vértebras
sacrais posteriores e caudais anteriores e porcdo mais dorsal da superficie lateral da regido
pos-acetabular do ilio. IN: na porcéo distal da margem lateral do trocanter maior, na face
dorsal do fémur e invadindo a face ventral. Estende a articulacdo do quadril e abduz o
membro (FIGURAS 46-47).

M. gluteus medius, m. gliteo médio (mgm). OR: face lateral da por¢do pré-acetabular
do ilio. IN: na face dorsal do fémur, na porcdo mais lateral do trocanter maior. Estende a
articulacdo do quadril e abduz o membro (FIGURAS 46-47).

M. gluteus profundus, m. gluteo profundo (mgp). OR: superficie lateral da regido pds-
acetabular do ilio. IN: na face dorsal do fémur, sobre o trocanter maior e medialmente a
insercdo do m. gluteus medius. Estende a articulagdo do quadril e abduz o membro
(FIGURAS 46-47).

M. piriformis, m. piriforme (mpi). OR: processo transverso das vértebras sacrais mais
posteriores e caudais mais anteriores e ligamento sacrotuberal. IN: face ventral do trocanter
maior, proximalmente as insercdes dos mm. gluteus superficialis e quadratus femoris. Estende
a articulagédo do quadril e abduz 0 membro (FIGURA 47).

M. tibialis cranialis, m. tibial cranial (mtcr). OR: ao longo da superficie lateral
proximal da tibia. IN: através de um tenddo na face dorsal do metatarsal I. Flexiona o
tornozelo (FIGURA 48).

M. extensor digitorum longus, m. extensor longo dos dedos (medl). OR: fossa
extensora do fémur (depressdo na face lateral do condilo lateral). IN: por meio de quatro
tenddes, terminando nas falanges distais dos digitos I1-V. Estende o joelho e os digitos e
flexiona o tornozelo (FIGURA 47).

M. fibularis longus, m. fibular longo (mfl). OR: céndilo lateral da tibia e cabeca da
fibula. IN: passa lateralmente pelo tarso e se insere na superficie plantar das extremidades
proximais dos metatarsais. Flexiona o tornozelo e pode promover pronagdo da perna
(FIGURA 48).

M. extensor digitorum lateralis, m. extensor lateral dos dedos (medla). OR: terco
proximal da face lateral da fibula. IN: através de um tenddo que se une distalmente ao tendéo
do m. extensor digitorum longus do digito V. Flexiona o tornozelo e estende e abduz o digito
V (FIGURA 48).
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M. fibularis brevis, m. fibular curto (mfb). OR: distal a parte média da face lateral da
fibula. IN: extremidade proximal do metatarsal V. Flexiona a articulagdo do tornozelo
(FIGURA 48).

M. gastrocnemius, m. gastrocnémio (mgas). OR: dividida em duas por¢Oes, na face
posterior do fémur, acima dos condilos medial (caput mediale, cabe¢ca medial, mgasm) e
lateral (caput laterale, cabeca lateral, mgasl). IN: as duas porcBes se unem, distalmente, e
formam a porcdo principal do tenddo calcaneal comum, que se insere na tuberosidade
calcaneal. Flexiona o joelho e estende o tornozelo (FIGURA 47).

M. flexor digitorum superficialis, m. flexor superficial dos dedos (mfds). OR:
profundamente a cabeca lateral do gastrocnémio, na fossa popliteal do fémur. IN: na
tuberosidade calcaneal, através do tenddo calcaneal comum, dividindo-se distalmente em
tendGes para os digitos I1-V. Flexiona o joelho, estende o tornozelo e flexiona os digitos
(FIGURA 47).

M. popliteus, m. popliteo (mpo). OR: fossa popliteal do fémur. IN: metade medial do
terco proximal da tibia. Basicamente, flexiona o joelho (FIGURAS 47-48).

Mm. flexores digitorum profundi, mm. flexores profundos dos digitos (mmfdp). OR:
regido média da tibia e da fibula (m. flexor digitorum lateralis, m. flexor lateral dos digitos,
mfdl) e da tibia (m. flexor digitorum medialis, m. flexor medial dos digitos, mfdm). IN: na
face plantar das falanges médias dos digitos, por tenddes separados. Estendem o tornozelo e
flexionam os digitos (FIGURA 48).

M. tibialis caudalis, m. tibial caudal (mtc). OR: face caudal da extremidade proximal
da fibula e face caudal da porcdo media da tibia. IN: tenddo terminando nos ligamentos
mediais do tarso. Estende o tornozelo (FIGURA 48).

Tendo calcaneus communis, tenddo calcaneal comum (tcc). Consiste na confluéncia
dos tenddes dos mm. gastrocnemius e flexor digitorum superficialis €, em menor extenséo,
dos mm. semitendinosus, gracilis e biceps femoris.

As linhas de acdo dos musculos desta regido aparecem nas FIGURAS 49-51. A
FIGURA 52 traz uma reconstru¢cdo muscular da regido “lombar” (parte posterior do tronco),

do membro pélvico e da base da cauda, baseada na anatomia de um mamifero generalizado.
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FIGURA 49. Linhas de agdo muscular na cintura e no membro pélvico de Trucidocynodon
riograndensis (parte 1). Membro esquerdo em norma lateral. Linhas tracejadas indicam que o
musculo é encoberto pelo 0sso naquele trecho; as setas indicam que a outra extremidade do misculo
se fixa a um elemento nédo figurado (outro osso ou uma fascia muscular). As abreviaturas marcadas
com asterisco sdo partes de um masculo (explicagdo na propria figura). Abreviaturas na LISTA DE
ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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FIGURA 50. Linhas de agdo muscular na cintura e no membro pélvico de Trucidocynodon
riograndensis (parte 2). Membro esquerdo em norma médio-ventral (A) e detalhe da regido do joelho
em norma posteromedial (B). Linhas tracejadas indicam que o musculo é encoberto pelo 0sso naquele
trecho; as setas indicam que a outra extremidade do musculo se fixa a um elemento ndo figurado
(outro 0sso ou uma fascia muscular). As abreviaturas marcadas com asterisco sdo partes de um
musculo (explicagdo na propria figura). Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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FIGURA 51. Linhas de acdo muscular na perna e no pé de Trucidocynodon riograndensis. Membro
esquerdo em normas lateroposterior (A) e anteromedial (B). Linhas tracejadas indicam que o musculo
é encoberto pelo 0sso naquele trecho; as setas indicam que a outra extremidade do musculo se fixa a
um elemento ndo figurado (outro 0sso ou uma féascia muscular). Abreviaturas na LISTA DE
ABREVIATURAS (ANEXO 1).

Além dos trabalhos acima citados, baseados na musculatura dos mamiferos e em
alguns aspectos especificos para os cinodontes ndo-mamaliaformes, referéncias as homologias
entre a musculatura mamaliana e dos demais tetrapodos, para as cinturas e 0os membros
peitoral e pélvico, podem ser encontradas em Abdala, V. et al. (2008), Ashley-Ross (1992),
Carrano & Hutchinson (2002), Cracraft (1971), Darevsky & Salomatina (1989), Goslow et al.
(1989), Gregory & Camp (1918), Haines (1939, 1950), Holmes (1977), Hutchinson & Gatesy
(2000), Hutchinson et al. (2005), Jenkins (1993), Jenkins & Goslow (1983), Kischlat (2003),
McKitrick (1991), Romer (1922, 1923a, 1923b, 1956), Smith et al. (2006), Walthall &
Ashley-Ross (2006) e Zaaf et al. (1999), dentre outras.
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FIGURA 52. Reconstru¢cdo muscular do membro pélvico e areas adjacentes de Trucidocynodon
riograndensis. Observado a partir do lado esquerdo do corpo. A maior parte da musculatura cuténea
superficial e os masculos do lado direito do corpo ndo foram representados. Musculos ndo referidos no
texto ndo tém funcdo locomotora significativa. Os musculos mbf e mtfl estdo seccionados.
Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).
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4.3. MECANICA POSTURAL E LOCOMOTORA

4.3.1. FUNCIONAMENTO DAS ARTICULACOES DAS CINTURAS E MEMBROS:
LIBERDADE DE MOVIMENTO E RESTRICOES MUSCULARES

Segundo Blob (2001) e Kemp (1978), um dos maiores problemas em relacdo ao
exame da postura dos tetrapodos extintos € o fato de ele quase sempre requerer a analise
funcional das articulagcGes. Isto, na realidade, ndo seria um problema t&do grande se, quase
sempre, as superficies articulares ou outras estruturas que refinam os movimentos articulares
ndo estivessem mal preservadas. Este problema recorrente no registro fossil gera a
necessidade de reconstruir estes detalhes para que a amplitude de movimento das juntas seja
avaliada com certa precisao.

Outro fator de interferéncia ao comportamento postural e locomotor é o padrdo de
distribuicdo muscular, normalmente, particular a cada animal. Segundo Elftman (1929), a
disposicdo dos pontos de origem e insercdo é fortemente influenciada pela eficiéncia
mecanica requerida do sistema musculo-esquelético. Assim, os musculos sdo dispostos de
maneira a promover movimentos entre as pecas 6sseas do modo mais eficaz possivel; para
avaliar isto, é necessario reconhecer, mesmo que superficialmente, algumas propriedades dos
musculos, como sua capacidade de contracio. Como o enfoque neste trabalho é
essencialmente mecénico e passa pela interacdo entre os sistemas esquelético e muscular, o
aspecto mais relevante da contracdo muscular € a alteracdo no comprimento dos musculos, 0
que promove, efetivamente, os movimentos durante a locomocdo. Assim, antes de se
estabelecer a amplitude de movimento de cada articulacdo em particular, algumas breves
consideragdes sobre o funcionamento muscular serdo apresentadas.

Schmidt-Nielsen (2002) dividiu as contragbes musculares em dois tipos basicos:
contragdes isométricas e contracGes isotbnicas (embora tenha reconhecido que em um
organismo vivo seja dificil observar as “formas puras” de ambos 0s tipos). O primeiro caso se
refere aquelas contracbes onde o comprimento do muasculo ndo varia, logo, ndo s&o
produzidos momentos de rotacdo nas articulagGes, enquanto que o segundo tipo, as contragdes
isotdnicas, € caracterizado por alteragdes no comprimento do musculo e, conseqglientemente, a
producdo de movimentos entre 0s 0ssos. Durante uma contracao isoténica, assume-se que 0
comprimento do masculo pode ser reduzido até cerca de um ter¢o de seu comprimento em

estado de relaxamento, segundo Dangelo & Fattini (1998) e Schmidt-Nielsen (2002), embora
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alguns autores (e.g. Elftman, 1929) tenham dito que o comprimento do musculo contraido
pode chegar a até um sexto daquele do musculo relaxado.

Aqui, assume-se que o limite de contracdo do musculo seja de um terco de seu
comprimento quando em estado relaxado; este € um parametro importante, pois define quando
um musculo deixa de ser eficiente, ou seja, quando atingir sua contracdo maxima. Neste
momento, 0 movimento cessa a nao ser que seja assumido por um musculo diferente, cuja
posicdo permita uma atuacado efetiva sobre a articulacao.

Outra consideracdo importante a ser feita € uma distingdo mecénica basica entre os
masculos quanto a “qualidade” do movimento produzido durante sua contracdo; de maneira
muito simplificada, os masculos podem estar adaptados a produzir “movimentos potentes” ou
“movimentos rapidos”. Quanto maior for a relacdo entre o braco de alavanca (ou braco de
momento) onde a for¢a muscular ¢é aplicada e o braco de alavanca oposto (como no caso de o
primeiro ser maior que o segundo, por exemplo) mais potente e lento ser& o movimento
produzido; se a situacao for a inversa, com uma razdo baixa entre estes bracos de alavanca (o
primeiro sendo muito curto em relacdo ao segundo, por exemplo), 0 movimento serd menos
potente, mas a velocidade desenvolvida serd maior (por exemplo, se o olécrano da ulna é
longo em relacdo ao restante do 0sso, 0 musculo triceps, que ali se insere, produzird um
movimento potente e lento, mas se o olécrano for curto em relagdo ao restante da ulna, o
movimento produzido por esse musculo sera mais veloz e menos potente) (Elftman, 1929;
Hildebrand, 1995). Assim, ao reconstruir a musculatura de um taxon extinto, a propor¢do
entre os bragos de alavanca onde a forga muscular € aplicada e o bragco de alavanca oposto
permite inferir se 0 musculo estava mais adaptado a produzir movimentos potentes ou
movimentos velozes, um aspecto que determinaria parte da ecologia do organismo (no caso,
aquela que lida com alguns aspectos da interacdo entre 0 organismo e 0 meio onde vive).

Como apresentado nestes poucos paragrafos, varios fatores (a morfologia das
superficies articulares, a interferéncia dos musculos uns sobre os outros, os limites de
contracdo caracteristicos do tecido muscular e as relacbes entre os bracos de alavanca do
sistema analisado) influenciam o grau de liberdade de movimentos em uma articulagédo
qualquer. Isto quer dizer que as restricdes impostas pela anatomia 6ssea e muscular devem ser
levadas em consideracdo quando o objetivo da analise exigir o conhecimento da mecanica
articular, ja que o ideal tedrico pode ser impraticavel devido a algum destes fatores

apresentados.
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4.3.1.1. CINTURA E MEMBRO PEITORAL: INTERCLAVICULA-CLAVICULA,
CLAVICULA-ESCAPULOCORACOIDE, OMBRO E COTOVELO

O contato entre a interclavicula e a clavicula nos cinodontes é feito através de um
recesso na face ventral da primeira, por meio de uma unido, provavelmente, ligamentosa
(tecido fibroso), tendo em vista as estrias presentes na face dorsal da porcéo clavicular que
contataria a interclavicula. Em alguns cinodontes, como Procynosuchus (Broom, 1948;
Kemp, 1980b) e Exaeretodon (Bonaparte, 1963), a concavidade interclavicular que recebe a
clavicula é consideravelmente profunda, uma provavel heranca dos terapsidos mais ancestrais,
como terocefalios e gorgonopsios (Broom, 1930; Romer, 1956), e a articulacéo interclavicula-
clavicula deve ter sido, possivelmente, praticamente imével (FIGURA 13A). Por outro lado,
em outros cinodontes, como Chiniquodon (Abdala, 1996; Romer & Lewis, 1973),
Thrinaxodon (Jenkins, 1971b) e o préprio Trucidocynodon, a superficie interclavicular para a
clavicula é mais rasa e a articulacdo entre estes 0ssos deve ter sido um pouco mais movel,
devido a elasticidade do material interarticular. Assim, se Trucidocynodon apresentasse
alguma mobilidade nesta articulacdo, ela deve ter ocorrido, principalmente, em um plano
horizontal, em direcdo antero-posterior (cranio-caudal; com os movimentos podendo ser
chamados, de certa forma, de protracdo, para frente, e retracdo, para tras), permitindo que o
conjunto escapulocoracéide-membro peitoral oscilasse para frente e para tras, aumentando

levemente o comprimento do passo no membro peitoral (FIGURA 53).

FIGURA 53. Movimentos na articulacdo clavicula-interclavicula de Trucidocynodon riograndensis.
Norma ventral, mostrando somente a clavicula direita. Movimento em sentido posterior, aqui chamado
“retracdo”, da posi¢do de A (“protraida™) até a posicdo em C (“retraida”), com uma fase intermediaria

(B). O movimento de C para A, logo, é a “protracdo”. A amplitude de movimento, em C, é apenas

aproximada. yyll®
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A maior parte do movimento entre a clavicula e a interclavicula deve ter sido
promovida de maneira passiva, ou seja, ter sido um resultado dos movimentos do conjunto
formado pelo escapulocoracdéide e pelo membro peitoral, estes sim, gerados pela atividade dos
masculos com insercao na cintura e no membro e com origem no tronco e, em menor grau, no
pescoco e na cabega, como o trapézio, 0 omotransversal, o0 rombdide, os peitorais e o0 grande
dorsal, entre outros.

Nos cinodontes ndo-mamaliaformes a articulacdo entre a clavicula e o
escapulocoracdide se da através de um canal raso na face latero-caudal da extremidade distal
da clavicula que recebe o processo acrdmio da escapula. Os sinapsidos mais primitivos,
entretanto, ndo possuiam um acrémio bem desenvolvido e a clavicula se articulava de maneira
bem mais firme ao escapulocoracdide, ao longo de grande parte da metade inferior de sua
margem cranial, como observado nos “pelicossauros”, terocefalios e gorgonopsios
(FIGURAS 13A, 14A e 14H) (Broom, 1930; Romer, 1956). Este padrdo foi mantido nos
cinodontes mais primitivos, como Procynosuchus, com a adi¢do de algumas modificacdes que
aumentaram um pouco a mobilidade da articulacdo, permitindo que o escapulocoracéide
sofresse uma leve rotagdo sobre a clavicula (Kemp, 1980b). Cinodontes progressivamente
mais avancados, incluindo Trucidocynodon, mostram reducdo e gracilizagdo em suas
claviculas, aléem de um alongamento do acrémio, indicando uma mobilidade ainda mais
significativa nesta articulacdo (FIGURA 17B) (e.g. Jenkins, 1971b, 1974; Jenkins &
Parrington, 1976; Romer & Lewis, 1973; Sues & Jenkins, 2006). A condi¢do mais acentuada
deste processo se da em alguns mamiferos onde a clavicula é dramaticamente reduzida ou
perdida e a escapula pode oscilar livre e amplamente, contribuindo de maneira importante ao
comprimento do passo (e.g. English, 1978).

Em de Trucidocynodon riograndensis, os movimentos desta regido devem ter sido
mais complexos do que na articulagdo anterior, entre a interclavicula e as claviculas, além de
promovidos mais ativamente pela musculatura associada, mesmo que nao muito
significativamente. Devem ter ocorrido movimentos no plano horizontal em direcdo antero-
posterior (ao redor de um eixo vertical), fazendo com que a face lateral da escapula fosse
orientada ora mais lateralmente, ora mais latero-posteriormente (chamados aqui, de “aducao
horizontal” e *“abducdo horizontal”, devido ao plano em que ocorrem) (FIGURA 54A).
Possivelmente, ocorreram, também, movimentos em um plano parassagital com direcdo
antero-posterior (em um eixo horizontal), deslocando o0 eixo longitudinal do
escapulocoracéide para frente e para trds (aqui chamados de “protracdo” e “retracdo”,

respectivamente) (FIGURA 54B). Por fim, deve ter havido um terceiro par de movimentos,
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em um plano frontal e com direcdo lateromedial (também ao redor de um eixo horizontal),
fazendo com que o escapulocoracoide adquirisse uma orientacdo ora totalmente vertical, ora
mais inclinada em sentido lateral (aqui tratados por “aducdo vertical” e “abducdo vertical”)
(FIGURA 54C). O primeiro e o terceiro pares de movimentos devem ter permitido ajustes
finos na postura do membro durante o ciclo locomotor, enquanto que o segundo deve ter
contribuido mais significativamente com o aumento do comprimento do passo no membro
peitoral, projetando-o para frente.

A articulacdo do ombro, entre escapulocoractide e umero, é, certamente, mais
complexa nos cinodontes ndo-mamaliaformes do que as juntas até entdo comentadas. Além de
a natureza (sinovial) da articulacdo presumir uma grande mobilidade, a forma das superficies
articulares dos 0ssos envolvidos também é um indicio disto. Enquanto que nos sinapsidos
mais primitivos a cavidade glendide e a cabeca do Umero sdo complexas, com uma
morfologia que deve ter restringido os movimentos umerais ao plano horizontal (FIGURA
13A-C) (e.g. Haines, 1952), nos terapsidos, inclusive nos cinodontes, elas se tornam mais
simples, com a cavidade glendide se tornando um amplo entalhe que recebe a cabeca umeral,
agora mais arredondada (FIGURAS 13A-C e I-J e 14A-D).

Em Trucidocynodon riograndensis, a articulagdo do ombro mostra estas feicdes que
caracterizam esta mobilidade aumentada. O funcionamento mais provavel e aqui apresentado
¢ baseado em um Umero posicionado de maneira semi-aduzida, ja que a condicdo da
tuberosidade menor impede que ele seja mais aduzido. A mobilidade desta articulagcdo deve
ter envolvido simultaneamente a translacdo antero-posterior [isto é, flexdo (ou a retragdo do
membro) e extensdo (ou protracdo)], movimentos de aducdo e abducdo e a rotacdo
propriamente dita do Umero ao redor de seu eixo longitudinal.

De maneira resumida, 0 movimento comecaria com a extensdo do ombro, a partir de
uma condicdo totalmente flexionada (ou retraida, quando a extremidade distal do Umero
aponta para trds), com o Umero tracando um arco em sentido cranial e ventral de modo que
seu eixo longitudinal, por fim, ficasse alinhado com o eixo do escapulocoracéide (extensdo
maxima ou protracdo maxima). Simultaneamente a esta trajetoria em arco, 0 Umero seria
abduzido até cerca da metade do movimento e aduzido na parte final do ciclo, além de ocorrer

a ja mencionada rotacdo do Umero, embora menos significativa (FIGURA 55).
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FIGURA 54. Movimentos na articulagdo escapulocoracoide-clavicula de Trucidocynodon
riograndensis. Mostradas a interclavicula e a clavicula e o escapulocoracéide direitos. A1-A3, norma
dorsal, movimento de “abducéo horizontal” (a placa coracoidal se afasta da linha mediana do corpo).
B1-B3, norma lateral, movimento de “retracdo” do escapulocoracéide. C1-C3, norma anterior,
movimento de “aducdo vertical” (a escapula se aproxima da linha mediana do corpo). Os movimentos
inversos aparecem no texto. A amplitude dos movimentos é apenas aproximada.
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FIGURA 55. Movimentos na articulagdo Umero-escapulocorac6ide (ombro) de Trucidocynodon
riograndensis. Mostrados o escapulocoracoide e o Umero esquerdos. A1-A4, visto a partir do plano
cranial. B1-B4, vistos a partir do plano lateral esquerdo. C1-C4, vistos a partir do plano dorsal. Os
angulos em C representam o minimo (C1) e 0 maximo (C3) de abducdo umeral propostos aqui (a linha
vertical é o plano sagital). O movimento geral é a protracdo umeral (a partir da posicéo totalmente
retraida em Al, Bl e C1). Os dngulos em C e a amplitude dos movimentos sdo apenas aproximados.

Ty
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A articulacdo do cotovelo, entre imero e radio-ulna, é mais simples do que o ombro e,
juntamente com seu funcionamento, serdo discutidos 0s movimentos entre o radio e a ulna,
uma vez que, funcionalmente, toda esta area esta conectada. Nos “pelicossauros” e terapsidos
ndo-cinodontes as facetas articulares umerais para o radio e a ulna (capitulo e troclea,
respectivamente) ainda eram nitidamente separadas (FIGURAS 13C e 14B), o que sugere
maior mobilidade entre o radio e a ulna. Assim, enquanto o membro peitoral tocava o solo e 0
corpo era impulsionado para frente, o cotovelo se comportava de maneira complexa, com uma
grande participacdo dos movimentos entre o radio e a ulna (pronacdo e supinagdo). Os
movimentos de extensdo e flexdo do conjunto radio-ulna sobre o Umero, por sua vez, devem
ter contribuido de maneira mais modesta, como acontece em animais atuais que usam uma
postura abduzida (Haines, 1946; Landsmeer, 1981, 1983).

Nos cinodontes ndo-mamaliaformes, um processo de confluéncia entre o capitulo e a
troclea umerais comecga a se desenvolver, culminando com a presenca de uma superficie
articular Unica nos mamiferos e em alguns cinodontes ndao-mamaliaformes avancados.
Trucidocynodon ndo é tdo avancado quanto estes Ultimos animais referidos, mas seu Umero
tem troclea e capitulo bastante proximos um do outro. Além disto, o radio e a ulna se mantém
préximos um do outro ao longo de todo seu comprimento e se cruzam em sua extremidade
distal. Esta relagdo entre radio e ulna sugere que os movimentos de pronacao e supinagao
entre eles eram mais restritos e deveriam servir para ajustes finos durante a locomocéao (ou
outra atividade), e que o principal papel locomotor nesta regido deve ter sido desempenhado
pelos movimentos de flex&o e extensdo do cotovelo (FIGURA 56).

A possibilidade de que flexdo e extensdo fossem muito pronunciadas no cotovelo é
reforcada pela extensdo das superficies articulares do capitulo e, mais nitidamente, da troclea
desde a face antero-ventral do Umero até sua face dorso-posterior, de tal maneira que o eixo
longitudinal do radio-ulna poderia praticamente se alinhar com o do Umero. De fato, a
presenca de uma incipiente fossa do olécrano dorsalmente a troclea, na face posterior do
Umero, mostra que a extensdo da articulacdo poderia ser tdo acentuada de modo que o
olécrano se encaixasse nesta area. Além da flexdo e extensdo e da pronacdo e supinagdo acima
mencionadas, é provavel que o eixo longitudinal do conjunto radio-ulna sofresse, a medida
que o cotovelo fosse flexionado, um leve deslocamento em sentido lateral (ver FIGURA
56A).

Como jéa citado anteriormente, o0 membro peitoral desempenha, principalmente, uma
funcéo de sustentacédo, ficando a responsibilidade de gerar o impulso locomotor a cargo do

membro pélvico. Assim, a articulacdo do pulso ndo tem uma importancia funcional tdo grande
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a do tornozelo, e serd apenas brevemente abordada. Um aspecto importante é a presenca de
um pisiforme bastante grande, que fornece um braco de alavanca significativo para a
musculatura flexora do carpo (e dos digitos, em parte), cuja contracdo poderia gerar um pouco
de impulso para frente pouco antes do momento em que o membro fosse retirado do substrato

(embora ndo tanto quanto no membro pélvico).

FIGURA 56. Movimentos na articulagdo ulna-Umero (cotovelo) de Trucidocynodon riograndensis.
Mostrados o Umero e a ulna esquerdos (o radio foi omitido). A1-A4, vistos a partir do plano anterior.
B1-B4, vistos a partir do plano lateral esquerdo. O movimento mostrado é o de flexdo, a partir de uma
posicao totalmente estendida (Al e B1) até a posicdo totalmente flexionada (A4 e B4). A amplitude do

movimento € apenas aproximada.
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Outra feicdo que pode ter algum significado funcional importante é o fato de a
superficie articular proximal do radial (o osso carpal que contata o radio) ter uma orientacdo
levemente posterior e ndo totalmente dorsal como em outros cinodontes (e.g. Jenkins, 1971b).
Assim, ha alguma possibilidade de a médo deste animal ndo ter sido totalmente plantigrada,
mas ter atingido pelo menos um grau incipiente de digitigradia [ou semi-plantigradia; ver
Carrano (1997) para uma discussdo sobre o continuum postural nos pes, mas aplicavel as
méos, dos mamiferos e dificuldades semanticas com condi¢fes intermediarias as categorias

‘plantigrado’, ‘digitigrado’ e ‘unguligrado’ stricto sensu].

4.3.1.2. CINTURA E MEMBRO PELVICO: QUADRIL, JOELHO E TORNOZELO

Obviamente, ndo ha movimentos significativos a locomocéo entre a cintura pélvica e o
sacro. Da mesma maneira, a prépria cintura é, funcionalmente, uma unidade rigida, com o
ilio, isquio e pubis fortemente associados ou fusionados entre si e com o ramo esquerdo da
cintura fixo a sua contraparte direita através de uma sinfise puboisquiatica bastante firme, as
vezes ossificada, o que representa a condi¢do em Trucidocynodon.

A articulagdo do quadril, entre a cintura pélvica e o fémur, por outro lado, é de
importancia fundamental ao comportamento locomotor. Nela se desenvolve grande parte dos
movimentos que determinam a amplitude do passo e o padrdo primario de deslocamento do
animal. Muitos terapsidos mais primitivos, como ja mencionado anteriormente em varias
ocasides, apresentam seu fémur disposto de uma maneira proxima ao observado nos
“pelicossauros”, ou seja, praticamente paralelo em relacdo ao substrato e quase perpendicular
ao eixo longitudinal do corpo (Blob, 2001; Jenkins, 1971b) (FIGURAS 12J] e 13l). Nos
terapsidos mais avancados, incluindo cinodontes como Trucidocynodon, o fémur é mais
aduzido (i.e. o angulo entre os eixos longitudinais do fémur e do tronco diminui) e deprimido
(i.e. sua extremidade distal € deslocada para baixo do plano horizontal que passa pelo
acetabulo) (Blob, 2001; Jenkins, 1971b), caracterizando a postura aduzida definida
anteriormente.

A mudanca na postura femoral envolve modificagdes fundamentais no acetabulo e no
fémur. Como j& mencionado, o deslocamento com membros do tipo abduzido produz uma
forte componente lateral das forcas produzidas pelos musculos e pela ondulacdo lateral do
tronco. Esta componente lateral sofre uma reacgao por parte do substrato que, de acordo com a
Terceira Lei de Newton (Bonjorno et al., 1985), é de igual magnitude, mesma direcdo e

sentido oposto (medial) a forca original. A reacéo do solo sobre o fémur e, por conseqiiéncia,
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sobre o tronco, € resistida pela condicdo fixa da cintura pélvica em relacdo a coluna e serve
como um impulso inicial ao deslocamento do membro do outro lado do corpo, juntamente
com a propagacdo do ciclo ondulatério ao longo da coluna vertebral (FIGURA 57A).

Em animais onde a postura dos membros é mais aduzida e 0 membro se aproxima
cada vez mais de uma condicdo ereta, a componente lateral ndo é tdo grande, dando lugar a
componentes dirigidas primariamente para tras e para baixo. A componente posterior é
balanceada com uma reacdo em sentido anterior, que € a responsavel efetiva pela locomocéo,
enquanto que a componente ventral provoca uma reagio vertical para cima (FIGURA 57B). E
justamente esta reacdo em sentido dorsal a principal responsavel por algumas modificacfes
importantes no acetabulo. Enquanto animais com membros abduzidos tém acetabulos rasos e
sem uma margem muito pronunciada, naqueles onde a postura é mais aduzida, o acetabulo €
mais profundo e sua margem é mais elevada lateralmente, com o surgimento do chamado
reforco supra-acetabular, dorsalmente, e, em alguns casos, de um reforco pré-acetabular,
anteriormente. Aparentemente, tanto o aprofundamento do acetadbulo quanto o surgimento dos
“reforcos peri-acetabulares” sdo artificios mecanicos que visam impedir o “descarrilamento”
da cabeca femoral. Em Trucidocynodon, pelo menos o reforco supra-acetabular é bem
desenvolvido.

Além destas modificacbes acetabulares, a lamina iliaca também fornece algumas
informacBes sobre o comportamento locomotor mais provavel, em especial no
desenvolvimento de sua regido pré-acetabular. Em animais com uma locomogéo baseada em
membros abduzidos (observe o ilio do “pelicossauro”, na FIGURA 13F), esta regido
praticamente ndo mostra nenhum grau de desenvolvimento, o que remete a presenca de uma
musculatura capaz de promover a translacdo do fémur em dire¢do antero-posterior no plano
horizontal. Por outro lado, quando a locomogdo € fundamentada em membros aduzidos, a
musculatura da regido pelvico-femoral ¢ modificada, com o desenvolvimento acentuado de
uma organizacdo muscular “tipicamente mamaliana”, em especial com a diferenciacdo dos
gluteos (ver Kemp, 1980a). Osteologicamente, a presenca destes musculos gluteos €
evidenciada pela reducdo progressiva da porcao pos-acetabular da 1amina iliaca (alongada nos
“pelicossauros”; FIGURA 13F) e pelo alongamento de sua regido pré-acetabular, que, como
ja mencionado, ocorre incipientemente em gorgonopsios e terocefalios (FIGURAS 14D e
14K), mais acentuadamente em alguns cinodontes ndo-mamaliaformes (FIGURA 17E) e
completamente (isto €, com a perda ou redugdo muito acentuada da area pds-acetabular da
lamina iliaca) em cinodontes mais avancados [e.g. tritilodontideos (FIGURA 17F) e
mamaliaformes (FIGURA 18G)] e dicinodontes (FIGURA 16A).
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FIGURA 57. ReacOes da forca propulsora sobre o0 membro pélvico. A1-A3, retragdo do membro de
um lagarto, em norma dorsal (Brinkman, 1981; Rewcastle, 1983). B1-B2, retra¢cdo do membro de um
mamifero, em norma lateral (van de Graaf et al., 1982). ‘FP’, ‘FPi.’, ‘FPpost’ € ‘FPyen’ sdo a forca
propulsora e suas componentes lateral, posterior e ventral, respectivamente, € ‘Rmes’, ‘Rant’€ ‘Rgor’ S80
as respectivas reacdes a estas componentes (obviamente, em sentido oposto). Em A, a linha medial a

pelve é a linha mediana do corpo e a seta ao seu lado indica a direcéo da rota¢do provocada.

Trucidocynodon tem a area pré-acetabular do ilio consideravelmente mais ampla que a

porcao pds-acetabular (FIGURA 35A), uma morfologia concordante com o desenvolvimento
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ao menos parcial de uma musculatura glutea diferenciada. De maneira complementar, o fémur
deste cinodonte tem as fei¢Ges sugestivas de uma postura mais aduzida em seu membro
pélvico, como o deslocamento medial e dorsal da cabeca femoral, o alongamento e
gracilizacdo da diafise e condilos com a superficie articular distal e posteriormente orientada
(FIGURA 36).

Assim, 0s movimentos descritos a seguir serdo aqueles possibilitados por uma postura
semi-aduzida a aduzida. Os principais movimentos na articulacdo do quadril seriam, sem
duvida, a flexdo (ou protracdo, isto €, o0 movimento do fémur em sentido anterior) e extensdo
(ou retracdo, 0 movimento contrario, em sentido posterior). Estes movimentos devem ter
ocorrido simultaneamente a movimentos de abducdo e aducdo, em um plano frontal e com
direcdo latero-medial, embora bem mais discretos que os primeiros (FIGURA 58).

A regido do joelho dos sinapsidos mais primitivos deve ter sido sitio de movimentos
de flexdo e extensdo, entre o fémur e o conjunto tibia-fibula, além de pronacdo e supinacao
entre a tibia e a fibula, aproximadamente da mesma maneira que o mencionado para o radio e
a ulna no padrdo mais primitivo [Rewcastle (1980) aponta a importancia destes ultimos
movimentos em lagartos atuais]. Todos estes movimentos devem ter sido responsaveis por
pequenos ajustes posturais durante a fase em que o membro tocava o substrato e na
preparacdo para 0 proximo contato, deixando a maior parte da importancia locomotora, em
especial na determinacdo do comprimento do passo, para 0s movimentos do fémur sobre a
cintura. Em animais com a postura mais aduzida, como Trucidocynodon, o joelho contribui
mais ao deslocamento, sendo bastante efetivo no aumento do comprimento da passada. Os
condilos lateral e medial do fémur tém suas superficies articulares estendidas desde a regido
postero-ventral até a area mais antero-ventral da extremidade distal do osso, permitindo que
haja consideravel flexdo e extensdo no plano parassagital, em direcdo antero-posterior. Pouco
ou nenhum movimento adicional deve ter ocorrido na articulagdo do joelho e movimentos

entre a tibia e a fibula também devem ter sido insignificantes (FIGURA 59).
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FIGURA 58. Movimentos na articulagdo fémur-cintura pélvica (quadril) de Trucidocynodon
riograndensis. Mostrados parte do sacro, a cintura pélvica e o fémur esquerdo. A1-A5, norma lateral.
B1-B5, vistos a partir do plano anterior. C1-C5, vistos a partir do plano dorsal. Os &ngulos em B4 e
C1 representam o maximo e o minimo de adugdo femoral, respectivamente, propostos aqui (a linha
vertical é o plano parassagital que passa pelo acetabulo). O movimento geral é o de retracdo femoral (a
partir da posi¢do totalmente protraida em Al, B1 e C1). Os angulos em B4 e C1 e a amplitude dos

movimentos séo apenas aproximados.‘
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A regido do joelho dos sinapsidos mais primitivos deve ter sido sitio de movimentos
de flexd@o e extensdo, entre o fémur e o conjunto tibia-fibula, além de pronagéo e supinacgéo
entre a tibia e a fibula, aproximadamente da mesma maneira que o mencionado para o radio e
a ulna no padrdo mais primitivo [Rewcastle (1980) aponta a importancia destes Gltimos
movimentos em lagartos atuais]. Todos estes movimentos devem ter sido responsaveis por
pequenos ajustes posturais durante a fase em que o membro tocava o substrato e na
preparacdo para 0 proximo contato, deixando a maior parte da importancia locomotora, em
especial na determinacdo do comprimento do passo, para 0s movimentos do fémur sobre a
cintura. Em animais com a postura mais aduzida, como em Trucidocynodon, o joelho
contribui mais ao deslocamento, sendo bastante efetivo no aumento do comprimento da
passada. Os condilos lateral e medial do fémur tém suas superficies articulares estendidas
desde a regido postero-ventral até a area mais antero-ventral da extremidade distal do 0sso,
permitindo que haja consideravel flexdo e extensdo no plano parassagital, em direcdo antero-
posterior. Pouco ou nenhum movimento adicional deve ter ocorrido na articulacdo do joelho e

movimentos entre a tibia e a fibula também devem ter sido insignificantes (FIGURA 59).

FIGURA 59. Movimentos na articulacdo tibia-fémur (joelho) de Trucidocynodon riograndensis.
Mostrados fémur e tibia esquerdos (a fibula é omitida), em norma lateral. O movimento inicia em uma
posicdo totalmente estendida (Al) e acaba no maximo de flexdo proposto aqui (A4). A amplitude do

movimento é apenas aproximada. ‘
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Outra articulacdo bastante importante durante a locomogéo € o tornozelo, entre tibia-
fibula e o tarso. Esta regido é importante ndo sé ao funcionamento do pé em si, mas interfere
também nas interacGes entre tibia e fibula. Nos sinapsidos menos avangados, o tornozelo foi
uma regido com mobilidade acentuada; além da presenca ébvia dos movimentos entre as
extremidades distais da tibia com o astrdgalo e da fibula com o calcéneo, estes dois 0ssos
tarsais se moviam entre si. Esta complexidade articular era necessaria uma vez que 0 pé
deveria sofrer uma rotacdo enquanto estava fixo no solo a medida que o restante do membro
era avancado (Isidro & Vazquez, 2006).

Nas linhagens mais avancadas de sindpsidos o calcéaneo inicia um processo de
sobreposicdo em relacdo ao astrdgalo, migrando para a superficie dorsal deste ultimo (veja a
condicdo dos “pelicossauros”, na FIGURA 13I, e nos cinodontes, na FIGURA 171-K).
Embora este processo sO seja “concluido” nos mamiferos, duas implicagfes funcionais ja
podem ser extrapoladas para animais onde a sobreposicdo € apenas parcial, como
Trucidocynodon: (1) o contato entre astragalo e calcadneo € menos movel e (2) o pé pode
funcionar como uma alavanca, sofrendo flexdo e extensdo, com um centro de rotacdo situado
no contato entre os conjuntos tibia-fibula e astrdgalo-calcaneo (Isidro & Vazquez, 2006). A
diminuigdo da complexidade de movimentos no tornozelo funciona bem em membros com
postura aduzida, onde a flexdo e a extensdo acima citadas ocorrem basicamente no plano
parassagital e em direcdo dorso-ventral, como parece ter sido o caso de Trucidocynodon
(FIGURA 60).

FIGURA 60. Movimentos na articulacéo tibia e fibula-tarso (tornozelo) de Trucidocynodon riograndensis.
Mostrados tibia e fibula e astragalo e calcaneo esquerdos em norma lateral (o eixo do restante do pé é
representado pela barra negra). O movimento comeca na condicdo totalmente flexionada (Al) e acaba
na posicao de maxima extensdo (A5). A amplitude do movimento é apenas aproximada.
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4.3.2. POSTURA

Como discutido acima, as articulagbes do membro pélvico de Trucidocynodon
indicam que ele deve ter atuado de maneira bastante aduzida. Assim, as inferéncias sobre sua
postura e seu comportamento locomotor seréo, de agora em diante, baseadas nesta condigéo e
uma modelagem do tipo abduzido ndo sera considerada [embora posturas deste tipo sejam
testadas quando o modelo biomecanico de Blob (2001) for aplicado]. No membro peitoral,
entretanto, a articulagdo do ombro ndo deve ter permitido uma postura tdo aduzida, mesmo
com alguns possiveis ajustes realizados por movimentos entre 0s 0ssos da cintura peitoral. Por
outro lado, uma postura totalmente abduzida também é descartada e, assim, esta regido do
corpo seréa tratada como semi-aduzida.

Segundo Jenkins (1971a), a presenca de uma abducdo, mesmo que leve, no membro
peitoral sugere que o animal ndo seja totalmente cursorial, isto é, ndo adaptado a
deslocamentos muito extensos, ao menos entre os mamiferos. Nesse trabalho, o autor
manciona que a variacdo na abducdo do Uumero vai de 10°, no musaranho arboricola (um
Scandentia), até cerca de 90°, na équidna (um Prototheria, ou monotremado) (em relagdo ao
plano sagital), mas que o mais corriqueiro € uma variagdo entre 10° e 30° em relacdo a um
plano parassagital. Pela conformacéo sugerida neste trabalho, Trucidocynodon riograndensis
deve ter mantido o seu Umero a cerca de 40° em relacdo ao plano parassagital durante o
repouso (FIGURA 55C1), embora a abducdo possa ter sido maior em alguns momentos
durante o deslocamento (como na FIGURA 55C3). Na FIGURA 61 os membros peitorais séo
apresentados em uma postura de repouso (com o animal parado e em pé sobre as quatro
patas), onde sdo mostrados os angulos de abducdo umeral e em cada articulacdo abordada
anteriormente (exceto naquelas entre os 0ssos da cintura peitoral).

Jenkins (1971a) fala também da disposicdo do fémur nestes mamiferos ndo-cursoriais,
atribuindo a eles uma variacdo entre 20° e 50° na aducdo femoral (em relacdo ao plano
sagital). Esta variacdo se sobrepfe aquela experimentada pelos crocodilianos quando variam
sua postura durante a “caminhada alta” (do inglés “high walk), com aducdo de cerca de 35°,
e a “caminhada baixa” (em inglés “belly walk”; mais corretamente “caminhada de barriga”,
em alusdo ao contato do ventre com o solo), com uma aducéo de cerca de 70° (Reilly & Blob,
2003; Reilly & Elias, 1998). Como citado anteriormente, Trucidocynodon tem anatomia 6ssea
que indica uma postura bastante aduzida no membro pélvico e a reconstrucdo da postura mais
provavel do membro é feita com o fémur disposto cerca de 25° em relagdo ao plano

parassagital, se aproximando dos valores mais baixos acima referidos (FIGURA 62). Na
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FIGURA 63 sdo apresentadas reconstrucdes do esqueleto pos-craniano de Trucidocynodon

riograndensis.

FIGURA 61. Reconstrucdo da cintura e dos membros peitorais de Trucidocynodon riograndensis.
Posicdo de repouso. A, em norma dorsal (anterior para cima). B, em norma anterior. C, em norma
lateral esquerda (em todas foram omitidos metacarpais e falanges). Em A aparece o angulo de abducéo
umeral; em B aparecem o0s angulos de depressdo umeral (em relacdo ao plano horizontal que passa
pela glendide peitoral) e entre o eixo de radio-ulna e o plano parassagital que passa pelo cotovelo; em
C aparecem os angulos de depressdo umeral, de flexdo no cotovelo e entre o eixo de radio-ulna e o

plano frontal que passa pelo cotovelo. Os angulos sdo aproximados.‘
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~100-105°

FIGURA 62. Reconstru¢do da cintura e dos membros pélvicos de Trucidocynodon riograndensis.
Posicdo de repouso. A, norma dorsal (anterior para cima). B, norma anterior. C, norma lateral
esquerda (em todas foram omitidas as falanges). Em B aparece o angulo de aducdo femoral; em C
aparecem os angulos de depresséo femoral (em relacdo ao plano horizontal), de flexdo no joelho e de

flexdo no tornozelo. Os &ngulos séo aproximados. ‘
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FIGURA 63. Reconstrugdo do esqueleto pds-craniano de Trucidocynodon riograndensis.
A-B, posic¢do de repouso, com 0os membros como nas FIGURAS 61-62, em normas lateral esquerda e
anterolateral esquerda, respectivamente. C-D, as mesmas normas que em A-B, mas em uma posicao
de repouso “sentado”, com o membro peitoral mais estendido e o pélvico mais flexionado. Algumas
vértebras foram replicadas e em todas as imagens sdo omitidos os metacarpais, falanges, a maior parte
das costelas e as vértebras caudais. ‘
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4.3.3. LOCOMOCAO

O item anterior, tratando da postura mais provavel para o cinodonte em questdo, é
apenas uma etapa preparatéria para o entendimento das capacidades locomotoras deste
animal. Segundo varios autores (e.g. Biewener, 1989a, 1989b; Blob, 2001; Blob & Biewener,
1999, 2001; Day & Jayne, 2007), a postura dos membros € um dos fatores que mais influencia
os padrdes de movimento, a atividade muscular que contribui com a propulsdo e a maneira
como as cargas sao distribuidas sobre os o0ssos dos membros. Quando o membro é aduzido,
com suas articulacdes sendo deslocadas para perto do plano parassagital que passa pela
respectiva cintura, os esforgos musculares que evitam o colapso do membro séo reduzidos e o
mesmo acontece com as forcas que tendem a curvar 0s 0ssos ao longo de seu eixo
longitudinal, uma vez que as cargas atuando sobre eles tendem a adquirir uma natureza mais
compressiva. Além disso, a adugdo dos membros praticamente elimina a presenca de qualquer
estresse decorrente de cargas que causam tor¢do nos 0ssos (Blob & Biewener, 1999, 2001)
(estes tipos de estresse foram mostrados na FIGURA 28).

A estimativa da magnitude dos diferentes tipos de estresse (compressivo, torsionais e
de curvatura) (ver FIGURA 28) permite, assim, que se atribua a determinado animal a postura
mais provavel para seus membros. Aqui, foi aplicado o modelo biomecanico proposto por
Blob (2001), para avaliar os estresses atuantes sobre o fémur de terapsidos ndo-mamiferos
durante 0 momento onde o estresse deve ter atingido seu pico. As estimativas de estresse
obtidas podem, entdo, ser confrontadas com os dados anatdmicos e suas prévias interpretacdes
funcionais. Além disso, o comportamento da distribuicdo das forcas (e estresses por elas
gerados) durante a locomocédo tem influéncia na forma do esqueleto, especialmente na dos
0ssos longos. Assim, também foi avaliada a morfologia das se¢des transversais do fémur e da
tibia, comparando os resultados com aqueles obtidos por Blob (2001), a partir de uma série de

terapsidos nao-mamiferos.

4.3.3.1. MODELO BIOMECANICO: ESTRESSES OSSEOS

Como mencionado anteriormente, na se¢io MATERIAL E METODOS, a TABELA 1
apresenta a maioria dos dados necessarios a resolu¢do do modelo biomecéanico desenvolvido
por Blob (2001) e aplicado aqui a Trucidocynodon riograndensis, inclusive os dados
requeridos as estimativas de massa corporal (a maior parte das medidas aparece nas
FIGURAS 29-30).
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TABELA 1. Medidas necessarias a resolu¢do do modelo biomecénico de Blob (2001). Todas séo
referentes ao espécime UFRGS PV-1051-T. Como as medidas s&o apresentadas em diversas unidades,
estas sdo apresentadas ao lado dos respestivos valores. As abreviaturas sdo aquelas apresentadas na
secdo MATERIAL E METODOS. As estimativas de massa marcadas com asterisco (*) foram

descartadas e ndo utilizadas no céalculo da massa média.

Medida Equacdo Massa(kg)
Cre 127,7mm (1) 7,11*
Cum 134,9mm (2) 14,91

DreLm® 14,7mm (3) 17,10

Dreap 14,2mm (4) 15,25
Dse médio 14,45mm (5)E 11,75
Dumim’ 13,8mm (5) D 12,77
reL” 6,0mm (5) M 12,26
dfeAp 4.5mm (7) 33,45*
Rreap (= Yap) 0,0071m (8) 14,33
RreLm (= Yim) 0,00735m Média 14,05
lfepAP 0,0034m
IfeLM 0,00Z2m Peso (=FRS) 137,69N

Di® (LM) 10,4mm

Dii (AP) 16,6mm
Cer 187,5mm
Ce’ 823mm
Cos 0,098m

rextj(joelho) 0,02m

lextt(joelho) 0,02m

rextt(torn) 0,02m
Fem 0,0495m

lcaxAP 0,006m
lcaxLM 0,0017m
GAPmax 17,2mm? (E)’  21,5mm? (D)’ 19,35mm? (M)’
GDV/nax 21,2mm? (E)  18,2mm*(D)  19,7mm? (M)
AGP 286,38mm?* (E) 307,32mm? (D) 299,39mm? (M)
Ave 1,427 x 10* m?
lap 1,8908 x 10° m*
ILm 2,2795 x 10° m*
Ocm 20°

T_oawme significa “em direcdo latero-medial”.

2_‘AP’ significa “em direcdo antero-posterior”.

3 _ O diametro antero-posterior do Umero é aumentado pela porcdo mais distal da crista deltopeitoral
e, por isso, ndo fois utilizado, bem como a estimativa de massa correspondente.

* _ “dee’ 6 0 diametro da cavidade medular do fémur, na direcdo correspondente, aplicado na Equacao
(16).

> _ Dy’ é o didmetro da tibia, utilizado na Equacdo (24).

® _ Embora ndo especificado no trabalho de Hu (2006), € provavel que ‘C’ ndo leve em consideracao
0 comprimento da cauda, 0 que parece ser coerente com a estimativa de massa muito alta (aqui
descartada) obtida quando esta foi considerada.

" _*E’, do lado esquerdo do corpo; ‘D’, do lado direito; “M’, valor médio.
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Os dados da TABELA 1 sdo suficientes para que sejam calculadas as componentes
transversal e axial da forca de reacdo do solo, apresentadas na TABELA 2. De posse dos
momentos de curvatura obtidos e apresentados na TABELA 2, foi possivel estimar os
estresses aos quais o fémur de Trucidocynodon estaria submetido durante a locomogéo,
mostrados na TABELA 3. Na TABELA 4 estes resultados sdo comparados aqueles obtidos
por Blob (2001) para varios terapsidos ndo-mamaliaformes.

Como pode ser observado na TABELA 4, as estimativas dos estresses compressivo e
ténsil experimentados pelo fémur de Trucidocynodon mostram uma tendéncia geral de
aumentar a medida que ‘o’ se aproxima de 70°, isto é, quando 0 membro adota uma postura
mais abduzida [para ambos ‘Rers(eeino)’ aplicados]. Esta tendéncia pode ser mais bem
observada nos graficos apresentados na FIGURA 64 e, embora ndo signifique de maneira
definitiva que o animal adotasse posturas mais aduzidas durante seus deslocamentos, sua
associacao com as fei¢cGes anatdmicas citadas anteriormente e atribuidas a um comportamento
postural e locomotor mais aduzidos sugere que isto fosse 0 mais provavel.

Blob (2001) ressaltou que o valor de o ndo esta perfeitamente relacionado ao angulo
de aducdo femoral (r* = 0,551), mas que de uma maneira aproximada podem ser relacionados

através de:
Equacdo (25): y = 77,064 — 1,086 . X,

onde ‘y’ representa o (em graus) e ‘x’ € o angulo do eixo femoral em relacéo a horizontal (em
graus).

A maioria dos estresses ténseis e compressivos, para ambos ‘Rersjoelho)’, MOStrou seus
menores valores quando ‘a’ ficou entre 10-20°. Desta maneira o angulo de depressdo do
fémur em relacdo a horizontal ficou perto de 50-60°, o que equivale a dizer que deveria ser
postado entre 30—40° do plano parassagital. Levando-se em consideracdo que a relagdo entre
estes dois angulos ndo é exata, pode-se atribuir uma postura ainda mais aduzida, como

postulado pela analise morfo-funcional apresentada anteriormente.



TABELA 2. Componentes da ‘FRS’, forgas musculares e momentos de curvatura. Os valores foram calculados para cada ‘a’. O valor do brago de momento da
forca de reagdo do solo no joelho [Rers)joeing)] fOI estabelecido em 0,012m e 0,024m e aparece ao lado de alguns parametros avaliados, entre parénteses; os

demais bracos de momento (R) também sdo medidos em metros. As forcas (F) sdo fornecidas em N e os momentos (M) em N x m.

o 10° 15° 20° 25° 30° 35° 40° 45° 50° 55° 60° 65° 70°
FRSax 135,60 133,00 129,38 124,79 119,24 112,79 10547 97,36 8850 7897 68,84 58,19 47,09
FRSy 23,91 3564 47,09 58,19 6884 7897 8850 97,36 10547 112,79 119,24 124,79 129,38
RFrs(tor) 0,037 0,035 0033 0,031 0,029 0,027 0025 0,024 0,022 0,020 0,018 0,017 0,015
Fextt 254,73 240,96 227,19 213,42 199,65 18588 172,11 165,23 151,46 137,69 123,92 117,03 103,26
Fexj (0,012) 337,34 323,57 309,80 296,03 282,26 268,49 254,72 247,84 234,07 220,30 206,53 199,64 185,87
Fexij (0,024) 419,96 406,19 392,42 378,65 364,88 351,11 337,34 330,46 316,69 302,92 289,15 282,26 268,49
Mcm (0,012) 5,71 5,48 5,24 5,01 4,78 4,54 4,31 4,19 3,96 3,73 3,49 3,38 3,14
Mcm (0,024) 7,11 6,87 6,64 6,41 6,18 5,94 571 5,59 5,36 5,13 4,89 4,78 4,54
Meaxap 0,8136 0,7980 0,7763 0,7487 0,7154 0,6767 0,6328 0,5841 0,5310 0,4738 0,4130 0,3491 0,2825
Meaxtm 0,2305 0,2261 0,2199 0,2121 0,2027 0,1917 10,1793 0,1655 0,1504 0,1342 0,1170 0,0989 0,0800
Mt 1,53 2,27 3,01 3,71 4,39 5,04 5,65 6,22 6,73 7,20 7,61 7,97 8,26

8¢T



TABELA 3. Estimativas dos estresses atuando sobre o fémur de Trucidocynodon riograndensis. Os valores foram calculados para cada ‘o’ e, quando
necessario, para os dois valores do bragco de momento da forga de reacdo do solo no joelho [Rers)joeine)] (0,012m e 0,024m). Os estresses (c) Sd0 expressos em
MPa (N/m?). Por convencio, estresses ténseis recebem sinal positivo e estresses compressivos sinal negativo (o sinal dos estresses de curvatura varia

conforme s&o utilizados para calcular estresses compressivos ou ténseis, quando recebem os mesmos sinais convencionais).

o  10° 15° 20° 25° 30° 35° 40° 45° 50° 55° 60° 65° 70°

Geonx (0,012) 331  -320 -308 -295 -28L -267 -252 242 -226 -209 -193 -180 -163
Geonx (0,024) 389 -378 -365 -353 -339 -325 -310 -2,99 -284 -267 -2551 -238 -221
Gem (0,012) 21,44 2058 1967 1881 17,95 17,03 16,18 1573 14,87 1401 1310 12,69 11,79
Gem (0,024) 26,70 2579 2493 2407 2320 22,30 21,44 20,99 20,12 19,26 1836 17,95 17,05
Geaxap 3,05 299 291 281 2,68 2,54 237 219 199 1,78 155 131 1,06

GeaxLM 0,74 073 071 068 0,65 0,62 058 053 048 043 038 032 0,26
Gerap 5,74 852 11,30 1393 1648 18,92 2121 2336 2527 27,04 2857 2993 31,02
Gerim 4,93 732 970 11,96 1415 1625 1822 20,05 21,70 2321 2454 2570 26,63
Gemax (0,012) 30,24 32,10 3389 3556 37,11 3849 3976 4128 42,13 42,83 4322 4393 43,87
Gemax (0,024) 3550 37,31 39,15 40,81 42,36 43,76 4502 4654 47,38 48,08 4848 49,19 49,13
Gemin (0,012) 2514 2491 2486 2504 2539 2584 2641 2729 27,86 2843 2891 2955 29,80
Gemin (0,024) 30,28 29,88 2972 29,70 29,81 30,03 30,34 31,00 31,32 31,65 31,90 32,37 32,42
Geomax (0,012) -3355 -3530 -36,97 -38,51 -39,92 -41,16 -4228 -4370 -44,39 -4492 -4515 -4573 -4550
Geomax (0,024) -39,39 -41,09 -42,80 -44,34 4575 -4701 -4812 -4953 -50,22 -50,75 -50,99 -51,57 -51,34
Geomin (0,012) 2845 -28,11 -27,94 -27,99 -2820 -2851 -2893 -2971 -30,12 -3052 -30,84 -31,35 -31,43
Geomin (0,024) -3417 -33,66 -3337 -3323 -3320 -3328 -3344 -3399 -34,16 -34,32 -3441 -34,75 -34,66
Gunax (0,012) +26,93  +28,9 +30,81 +32,41 +3430 +3582 +37,24 +38,86 +39,87 +40,74 +4129 +42,13 +42,24
Gunax (0,024) +31,61 +33,53 +3550 +37,28 +38,97 +40,51 +4192 +4355 +4454 +4541 +4597 +46,81 +46,92
Gumin (0,012) +21,83  +21,71 421,78 +22,09 +2258 +23,17 +23,80 +24,87 +2560 +26,34 +26,98 +27,75 +28,17
Gumin (0,024) +26,39  +26,10 +26,07 +26,17 +26,42 +26,78 +27.24 +28,01 +28,48 +28,98 +29,39 +29,99 +30,21

6¢1



TABELA 4. Estresses femorais calculados para Trucidocynodon riograndensis e outros terapsidos. Exceto em relagdo a Trucidocynodon, os outros dados s&o
de Blob (2001). Sdo mostrados apenas os estresses para o = 10° e o = 70°, para ambos valores de braco de momento da forca de reagdo do solo no joelho
[Rers)joeinoy]. TOdOs 0s valores sdo expressos em MPa (N/m?). Por convengao, estresses ténseis recebem sinal positivo e estresses compressivos sinal negativo.
‘Amin” € ‘Amax’ S80 as variagdes entre 0s estresses minimo e maximo, respectivamente, para os extremos de postura (0 valor menor em médulo diminuido do
valor maior em modulo, independentemente de qual extremo represente). As setas para cima e para baixo, ao lado de ‘A’, representam a tendéncia global de os

estresses aumentarem ou diminuirem, respectivamente, com a adogdo de posturas mais abduzidas (‘o se aproximando de 70°).

RFRs(joelho) = 0,012m RERs(joetho) = 0,024m
Taxon a=10° a=70° a=10° a=70°
min. max. min. max. Amin  Amax  min. max. min. max. Amin  Ama
Lycaenops 6o —7194 923 -729 -1120 65¢ 1977 -943 -107,0 -825 -127,0 11,8} 20,07

oi +554 +68,3 +60,9 +100,0 55T 31,77 +66,3 +79,3 +66,7 +111,0 04T 31,77
Gorgonopsio indet. .o -470 -56,8 40,7 -77,2 6,3y 20417 545 -64,3 -455 -84,6 9,00 2031
or +351 +449 +350 +715 0,1y 26,67 +410 4508 +383 +774 271 26,67

Regisaurus jacobi 6o 456 523 -415 -636 41} 113t -639 -705 560 -794 79 89t
o +36,0 +428 +357 +57,8 0,3} 15017 +509 +57,6 +468 +72,7 41l 1517
Regisaurus sp. 6 -251 278 247 350 04 72 413 441 -390 512 23/ 711
o +16,3 +191 +181 +28,3 18T 92T +273 4301 +271 +39.3 02¢ 82T
Procynosuchus 6o 412 437 -292 -384 120y 53} 541 566 406 51,3 135/ 53!
o +336 +36,1 +248 +341 88l 20 +444  +46,9 +341 +448 10,3l 21l
Galesaurus (1kg) oo -46,1 -486 -310 -414 151y 72! -608 634 446 562 162l 7,2
o +39,9 +425 +274 +37,9 125! 46y +528 4554 4392 +50,8 13,6y 4,6)
Luangwa 6, 569 -636 603 -788 34T 152t -780 988 776 -825 04y 163}
o +46,2 +529 +538 +72,3 7,67 1941 +658 +728 4669 +922 11T 1947
?Scalenodon 6, 546 592 511 -650 35/ 58 -776 -85 694 883 82 58"
o +449 +495 +450 +58,8 0,17 93T +641 4689 +594 +783 47{ 9471
Trucidocynodon 6 —284 335 -314 -455 30t 120T -342 -394 347 -513 05T 1191

or +21,8 4269 +282 +422 64T 15317 +26/4 +31,6 +30,2 +469 38T 153"

0€T
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FIGURA 64. Estresses estimados sobre o fémur de vérios terdpsidos. Exceto em relacdo a
Trucidocynodon, os demais dados sé&o de Blob (2001). Sdo assinalados apenas 0s estresses em ‘o’
multiplos de 10. Estresses compressivos estdo abaixo do eixo horizontal (negativos) e ténseis acima

(positivos). @ = estimativas minimas; ¥ = estimativas maximas.

Blob (2001) calculou as mudangas absolutas na magnitude das estimativas dos
estresses compressivos e ténseis, isto é, a diferenca (A) entre os valores obtidos para 0s

valores extremos de ‘o’ (10° e 70°), tanto para as estimativas minimas (Amin) quanto para as
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maximas (Amax) (TABELA 4). Estes valores também expressam a tendéncia geral de os
estresses diminuirem ou aumentarem com a adoc¢do de uma postura mais abduzida (‘o’ se
aproximando de 70°). Com algumas exce¢des, como para as estimativas minimas de estresse
obtidas para gorgondpsios, terocefélios e cinodontes como Procynosuchus e Galesaurus e
para as estimativas maximas destes cinodontes, 0s taxons restantes, ou seja, 0os demais
cinodontes (incluindo Trucidocynodon), mostraram uma tendéncia a diminuicéo dos estresses
gerados sobre o fémur em posturas mais aduzidas. Gorgondpsios e terocefalios mostraram
esta mesma tendéncia somente para as estimativas maximas (FIGURA 64).

Estes resultados e a atribuicdo de uma natureza “biomecanicamente implausivel” a
algumas magnitudes de estresse devem ser tomados com muito cuidado, uma vez que varios
experimentos com espécies viventes mostram que os 0ssos dos tetrapodos, particularmente
das aves e dos mamiferos, tém fatores de seguranca que variam de dois a quatro, ou seja, sao
capazes de suportar de duas a quatro vezes 0s estresses a que usualmente estdo sujeitos
(Biewener, 1989b; Blob & Biewener, 1999, 2001; Kokshenev, 2007). Embora o momento em
gue se baseia a analise de Blob (2001), isto &, aguele em que um dos membros suporta toda
massa corporal, seja aquele em que 0s picos de estresse sobre 0s 0ssos deste membro sejam
atingidos, deve-se levar em conta que mesmo este pico de estresse € normal a locomocéo.
Assim, atividades menos usuais € mais “estressantes” aos 0ssos podem ocorrer, uma vez que
os fatores de seguranga acima mencionados garantirdo a integridade mecanica do 0sso. Desta
maneira, como nenhum dos taxons avaliados por Blob (2001) gerou resultados absurdos
(segundo o autor, os maiores estresses calculados foram similares aos observados em
mamiferos durante atividades mais extenuantes), é possivel que tenham desenvolvido uma
locomocdo baseada nas posturas onde os estresses estimados fossem mais elevados.

Novamente, fica evidente a necessidade de que os resultados obtidos através dos
modelos biomecanicos sejam confrontados com aquelas inferéncias realizadas a partir de uma
analise morfo-funcional “pura” (sem necessidade de interpretacdo matematica), para que as
observacdes obtidas a partir de uma abordagem sejam capazes de fudamentar (ou refutar) a
outra. Nesta tese, os resultados calculados a partir do modelo biomecanico de Blob (2001)
foram concordantes com o que foi inferido a partir da anatomia do esqueleto de
Trucidocynodon riograndensis, isto €, a manutencdo dos membros pélvicos em uma posicdo

mais aduzida.
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4.3.3.2. MODELO BIOMECANICO: INDICE DE SIMETRIA DOS 0OSSOS DOS
MEMBROS

Como mencionado anteriormente, Blob (2001) avaliou também as mudangas no
formato da secgdo transversal do fémur e da tibia ao longo da evolugdo das diversas linhagens
de terapsidos, ja que, segundo este autor, este € um dos fatores mais determinantes a
capacidade de um o0sso resistir as forcas aplicadas sobre ele. Seu objetivo principal era avaliar
a possibilidade de associar possiveis alteracbes na secdo transversal destes 0ssos com 0S
padrdes de distribuicdo das forcas experimentados por eles.

Nesta tese, o formato da se¢éo transversal destes 0ssos € expresso sob a forma de um
indice de Simetria (1S). Para o fémur e para a tibia de Trucidocynodon riograndensis, o ‘IS’
foi 0,96 e 0,62, respectivamente (TABELA 1; FIGURA 65). De maneira simplificada, isto
equivale a dizer que o fémur tem uma secdo transversal quase circular na metade do
comprimento de sua diafise, enquanto que a tibia € bem mais comprimida latero-medialmente
(j& que 1S; = diametro latero-medial / didmetro antero-posterior), na mesma regido (ver
também a FIGURA 29). Obviamente, as se¢des perfeitamente simétricas sdo aqueles onde IS
=1, isto é, os dois didametros medidos sdo iguais. Os resultados obtidos por Blob (2001) e sua
avaliacdo perante uma das hipoteses filogenéticas proposta para 0s sinapsidos sdo
apresentados na FIGURA 65.

Os calculos de Blob (2001) mostraram que os formatos da secdo transversal do fémur
e da tibia dos “pelicossauros” ndo-Sphenacodontidae sdo bastante simétricos, embora a tibia
dos esfenecodontideos seja mais comprimida em um de seus planos (IS = 1,14). A maioria
das linhagens de terapsidos ndo-mamaliaformes avaliados por Blob (2001) mostrou secdes
mais assimétricas do que nos “pelicossauros” em geral. Exceto por Procynosuchus (ISg =
1,18), o fémur dos cinodontes analisados por este autor mostraram secGes quase simétricas (1S
entre 0,99 e 1,02). Trucidocynodon tem um IS = 0,96, o qual pode ser considerado
condizente com o observado para os demais cinodontes. A tibia dos cinodontes néo-
mamaliaformes, por sua vez, é marcadamente mais assimétrica que o fémur (‘1S;” entre 0,61 e
0,80) e, novamente, o valor de 0,62 calculado para Trucidocynodon é concordante com o
obtido por Blob (2001) para os taxons por ele avaliados.

De acordo com Blob (2001), o fémur dos terapsidos ndo-mamaliaformes mais
primitivos, como 0s gorgondpsios, era mais deprimido antero-posteriormente do que o dos

“pelicossauros” e, logo, a secao simétrica observada em terapsidos mais avancados teria sido
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adquirida secundariamente (ou que a aquisi¢cdo secundaria, alternativamente, tenha sido a
secdo transversal assimétrica nos gorgondpsios).

Embora haja uma nitida mudanca na postura e no regime de cargas experimentado
pelo fémur dos “pelicossauros” e dos terapsidos, os muasculos relacionados ao fémur se fixam
ao redor da maior parte de sua circunferéncia (diferentemente da tibia, onde as fixacGes
musculares sdo mais restritas as superficies flexora e extensora), o que favorece a manutencao
de uma secdo quase circular tanto naqueles sinapsidos mais primitivos (auxiliando ainda a
resisténcia aos estresses de tor¢do) quanto nos mais avancados, ja que as forcas musculares
atuam em varias direcGes. Isto torna o fémur menos suscetivel do que a tibia a mudangas mais
drésticas no formato de sua se¢édo transversal (Blob, 2001), como pode ser observado (com

algumas excecdes) na FIGURA 65.

Postura inferida

para o

1S¢e ISy membro pélvico
Caseasauria® 1,02 0,99 abduzida
Ophiacodontid 0,98 0,94 abduzida
Edaphosauridae 1,01 1,01 abduzida
Sphenacodontidae— 0 91 —— 1,14 abduzida
Biarmosuchia 0,86 _ ? semi-aduzida/aduzida
Dinocephalia 0,43 0,86 aduzida em alguns grupos
Anomodontia 0,64 0,76 aduzida em alguns grupos
Gorgonopsia 0,72 0,59 semi-aduzida/aduzida
Therocephalia 0,90 0,64 semi-aduzida/aduzida
Procynosuchus 1,18 —— 0,61 abduzida/semi-aduzida
Galesaurus 1.01 0,77 semi-aduzida/aduzida
Thrinaxodon 0,99 0,76 semi-aduzida/aduzida
Cynognathia** 0,99 0,64 ndo-abduzida
Trucidocynodon — 0,96 —— 0,62  n&o-abduzida/aduzida
Chiniquodontidae — 1,02 —— 0,80  n&o-abduzida/aduzida
Probainognathus 1,02 —0,73 nao-abduzida
Tritheledontidae 1,00 —— -- nao-abduzida/aduzida

Mammaliaformes 1,00 —— 0,74 nao-abduzida/aduzida

FIGURA 65. indices de simetria de fémur e tibia em varias linhagens de terapsidos. Exceto pelos
dados referentes a Trucidocynodon, pelo triteledontideo (lrajatherium) e pelo mamaliaforme
(Didelphis), os demais indices sdo de Blob (2001), onde Caseasauria (*) foi tratado conjuntamente
com os Varanopseidae e os Cynognathia (**) ndo foram desmembrados (o grupo inclui cinognatideos,

diademodontideos e traversodontideos, entre outros).

De acordo com Blob (2001), a compressao da tibia no plano de flexdo-extensdo do
joelho (compressdo anteroposterior em animais com membros abduzidos e lateromedial
naqueles com membros aduzidos) deve ter evoluido cedo na historia dos terapsidos. Se for

considerado que o primeiro animal a ter desenvolvido tal compresséo ainda mantinha seus
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membros em modo abduzido, esta secdo assimétrica deve ter sido mais efetiva em resistir a
tendéncia de curvatura do osso em sentido medial (em direcdo a linha mediana do corpo). Ao
longo da linhagem dos cinodontes, a manutencao deste tipo de secao transversal na tibia deve
ter se devido ao fato de que, a medida que o membro pélvico se tornou mais aduzido, a
tendéncia a curvatura da tibia passou a ser maior em sentido posterior. Conseqlientemente,
uma secao tibial latero-medialmente comprimida (a mudanca se deve somente a re-orientacdo
do membro) seria 0 modo mais eficaz do 0sso resistir a esta curvatura. Chama a atencéo o fato
apresentado por Blob (2001) de os “pelicossauros” manterem uma sec¢éo transversal quase
simétrica em sua tibia, mesmo com uma postura tipicamente abduzida. O autor explica isto
devido ao fato de a anatomia do fémur destes animais sugerir a presenca de estresses de
torcdo significativos no membro, os quais sdo mais bem resistidos por 0ssos (inclusive a tibia)
com secao mais simétrica.

Obviamente, a despeito da premissa tedrica de que 0ss0s com se¢do mais simétrica
resistem melhor a torcéo, enquanto que aqueles cuja secdo € mais assimétrica ou eliptica tém
uma maior resisténcia a curvatura no sentido do raio maior desta elipse, esta relagdo ndo é
perfeita e a distribuicdo destes dois padrdes ao longo das linhagens de tetrdpodos, por vezes,
ndo obedece totalmente a légica. Um exemplo, oferecido por Blob (2001), é o que acontece
nos 0ssos dos membros posteriores de lagartos, os quais experimentam principalmente torgéo,
e de alguns mamiferos carnivoros, que basicamente sofrem estresses de curvatura, onde nédo
se observam diferencas significativas no formato da secdo transversal. Assim, antes de se
atribuir a determinado animal um comportamento interpretado a partir desta feicdo, deve-se
procurar, em dada linhagem, uma constancia na mudanca do formato da secdo transversal dos
0ssos dos membros que seja consistente com diferencas na habilidade de resistir as forcas
presentes durante a locomocao, para que, s6 assim, seja possivel estabalecer uma relacdo mais

clara entre estes dois aspectos.

4.3.3.3. CICLO LOCOMOTOR E PROGRESSOES

Independentemente dos padrbes de distribuicdo de forcas e estresses sobre 0s 0SS0S
dos membros, € possivel desenvolver discussdes sobre a cinematica dos membros e sobre seu
comportamento durante o ciclo locomotor. Por “ciclo locomotor” se entende o processo
formado pela integragdo dos movimentos dos membros, capaz de prover ao animal o
equilibrio e o impulso necesséarios a locomogdo (Elftman, 1929; Hildebrand, 1995). Aqui,

inicialmente, serd avaliado o comportamento dos membros peitoral e pélvico isoladamente e,
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somente depois disto, a integracdo entre 0s movimentos dos quatro membros durante a
locomocdo sera abordada, sob a forma daquilo que Hildebrand (e.g. 1995) chamou de
“progressao”. A cinematica dos membros durante o ciclo locomotor, ou seja, a maneira como
cada articulagdo se comporta, sera baseada nas inferéncias realizadas anteriormente sobre as
possibilidades de movimento e a amplitude destes movimentos para cada articulagdo. Os
movimentos do esqueleto axial durante o ciclo locomotor ndo serdo apresentados, embora
possam contribuir em alguns aspectos da locomocao, como no comprimento do passo e na
sincronia das passadas.

Elftman (1929) analisou os movimentos do membro pélvico durante a locomocéo de
alguns marsupiais. Suas observacdes, entretanto, podem ser extrapoladas para outros animais,
como cinodontes ndo-mamaliaformes, e também ser aplicadas ao membro peitoral, com
algumas adaptacdes. Segundo este autor, o ciclo de cada membro pode ser considerado como
formado por duas partes ou “golpes” e cada um destes “golpes” pode ser subdividido em
outras duas fases. Assim, o ciclo comeca (0 termo “comecar” é arbitrario, uma vez que a
analise do ciclo locomotor pode ter inicio em qualquer instante dele) com a (1) fase de apoio
(“golpe propulsor”; do inglés “stance phase” ou “propulsive stroke”), que pode ser dividida
em duas partes: (1a) o intervalo desde o instante em que a mdo ou o pé toca o substrato
(“touchdown”) até o0 momento em que o ponto de suporte esteja verticalmente alinhado com a
glendide peitoral ou com o acetadbulo e (1b) todo tempo restante até a mdo ou pé perder o
contato com o solo (“lift-off”). Com o fim da fase de apoio, tem inicio a (2) fase de balanco
(ou “golpe de recuperacdo”; do inglés “swing phase” ou “recovery stroke”), também dividida
em duas partes: (2a) desde 0 momento final da fase de apoio (i.e. do lift-off) até que o centro
de gravidade do membro se posicione verticalmente sob o acetabulo ou até que o membro
peitoral inicie seu movimento em sentido anterior e (2b) o movimento de projecédo anterior do
membro para que a mao ou o pé atinja o substrato novamente (i.e. o préximo touchdown)
(Elftman, 1929; Grillo, 2007; Schmidt, 2005) (FIGURA 66A). Como fica 6bvio, o golpe de
recuperacdo é nada mais do que a preparacdo para 0 proximo golpe propulsor, o qual &,
efetivamente, incumbido de gerar o impulso locomotor (especialmente no membro pélvico).
Quando cada um dos quatro membros do animal tiver passado pelo menos uma vez pelas
fases de apoio e de balanco, o ciclo locomotor tera sido completado.

Durante o ciclo locomotor, a posi¢do do centro de massa do membro € alterada, o que
faz com que ocorra certa oscilagdo na energia mecénica envolvida na locomogdo. Em
deslocamentos a velocidades mais baixas (normalmente tratados como “caminhada™) (como

aquele mostrado na FIGURA 66A) o centro de massa (CM) sai de uma posi¢do mais elevada,
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no final da fase (1a), até uma posi¢do mais baixa, em sentido anterior, no final da fase (1b)
(FIGURA 66B) e a energia mecanica se comporta segundo um mecanismo referido
classicamente como um “péndulo invertido” (Adamczyk & Kuo, 2009; Ahn et al., 2004;
Dickinson et al., 2000; Farley & Ko, 2007; Parchman et al., 2003; Reilly et al., 2006).

59958
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FIGURA 66. Fases do ciclo locomotor. A, divisdo do ciclo locomotor, conforme descrito no texto
(membro pélvico direito em norma lateral). B-C, comportamento do centro de massa (CM) e da
energia mecanica em deslocamentos lentos. D-E, comportamento do centro de massa (CM) e da
energia mecéanica em deslocamentos mais velozes. A-B e D, modificados de Frobisch (2003); C e E,
modificados de Dickinson et al. (2000). E., energia cinética; E,, energia potencial elastica; E,, energia

potencial gravitacional; h, altura do CM em relacdo ao substrato; V, velocidade.

Neste modelo, assume-se que o ‘CM’ descreva uma trajetéria em arco sobre o
membro, fazendo com que a energia cinética (dependente da velocidade) atinja seu valor

minimo no momento em que o ‘CM’ esta em seu ponto mais alto, onde a energia potencial
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gravitacional (dependente da distancia vertical em relacio ao solo) é maxima. A medida que o
‘CM’ cai, a velocidade aumenta e a energia cinética cresce, com 0 consequente decréscimo na
energia potencial gravitacional. Assim, as energias cinética e potencial gravitacional estdo
“fora-de-fase” (traducdo livre para o termo em inglés “out-of-phase”) (Ahn et al., 2004,
Parchman et al., 2003) (FIGURA 66C).

Quando o animal desenvolve velocidades maiores (comportamento tratado usualmente
como “corrida”) o comportamento energético é essencialmente diferente e seus membros
agem como “molas” (ou como um “pula-pula”) (Ahn et al., 2004; Biewener & Daley, 2007,
Dickinson et al., 2000; Farley & Ko, 1997; Parchman et al., 2003). Neste segundo modelo ha
mais flexdo dos membros e o ‘CM’ atinge sua altura minima durante a primeira metade da
fase em que o membro toca o solo, a medida que o animal desacelera (FIGURA 66D). Aqui ja
h& uma diferenca fundamental entre 0 modelo anterior, ja que tanto a energia cinética quanto
a energia potencial gravitacional atingem seu minimo ao mesmo momento (devido a
desaceleracédo e ao deslocamento vertical para baixo do ‘CM’, respectivamente), estando “em-
fase” (ou, do inglés, “in-phase”) (Ahn et al., 2004; Parchman et al., 2003). Além disso, hd um
terceiro tipo de energia mecénica envolvido, a energia potencial elastica. A inclusdo desta
variavel no balanco energético acontece a medida que o membro é flexionado e os musculos e
tenddes armazenam energia elastica, que sera liberada em seguida, na segunda metade da fase
de apoio, estendendo o membro e elevando o ‘CM’ (Ahn et al., 2004; Alexander, 2002b;
Dickinson et al., 2000) (FIGURA 66E).

O ciclo locomotor do membro peitoral de Trucidocynodon é apresentado na FIGURA
67, enquanto que na FIGURA 68 aparece o ciclo locomotor para o0 membro pélvico. Os ciclos
peitoral e pélvico apresentados representam um deslocamento mais lento, do tipo caminhada,
sendo que a principal diferenca em relacdo a um deslocamento mais acelerado (ndo mostrado
neste momento) reside na maior flexdo dos membros durante a fase de apoio (ver adiante,
quando for apresentado aquilo que se trata por “progressao”).

Hildebrand (1962, 1977, 1989a, 1995) apresentou o termo “progressao” para definir
um comportamento particular, onde uma sequéncia bem definida de movimentos dos
membros é aplicada regularmente durante o deslocamento de um animal. Normalmente, a
analise se restringe ao momento relativo em que cada membro toca o solo, a duracdo do
contato de cada membro com o substrato (em relacdo ao tempo total de um ciclo locomotor) e
a sequéncia destes contatos, sendo comumente desconsideradas as contribui¢fes do esqueleto
axial, embora estas possam ter um papel importante (ver e.g. Dunbar et al., 2004, 2008;
Schilling & Hackert, 2006).
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IFASE 0- ELEVAGAO DO TRONCO

*FASE 1 - FASE DE APOIO = SUBFASES 1a+ 1b
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FIGURA 67. Ciclo locomotor do membro peitoral de Trucidocynodon riograndensis. Sao representados a interclavicula, a clavicula e o escapulocoracoide esquerdos e 0 membro esquerdo (os metacarpais e as falanges nido
sdo mostrados), em normas lateral (A) e cranial (B). Os “quadros” se sucedem no tempo da esquerda para a direita. Os algarismos romanos sobre cada imagem representam posig¢des sucessivas no ciclo (uma pequena amostra das
posigdes possiveis) € sdo os mesmos para A e B. A “Fase 0 representa o intervalo decorrido desde o abandono de uma posigdo de repouso (em 1) até que o membro seja verticalizado (inicio da “Subfase 1b”, em IV), quando o ciclo

propriamente dito “comeg¢a”. O movimento seguinte ao XXIII é o IV, pois a fase de repouso ndo ocorre entre dois ciclos sucessivos de um mesmo membro. O “tamanho™ das fases nio se refere a sua duracido temporal exata.
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SUBFASE 1b* SUBFASE 2a SUBFASE 2b SUBFASE 1a*
FASE 0 - ELEVAGAO DA PELVE FASE 2 - FASE DE BALANGO
*FASE 1 - FASE DE APOIO = SUBFASES 1a + 1b
XI XII X111 X1V XV XVI XVII XVIII XIX XXI XXII
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FASE 0 FASE 2 - FASE DE BALANGCO

FIGURA 68. Ciclo locomotor do membro pélvico de Trucidocynodon riograndensis. Sao representados a cintura pélvica e os ossos do membro esquerdo (as falanges e alguns metatarsais ndo sdo mostrados), em normas lateral (A)
e cranial (B). Os “quadros” se sucedem no tempo da esquerda para a direita. Os algarismos romanos sobre cada imagem representam posig¢oes sucessivas no ciclo (uma pequena amostra das posi¢oes possiveis) e sd0 0s mesmos
para A e B. A “Fase 0 representa o intervalo decorrido desde o abandono de uma posi¢do de repouso (emI) até que o membro seja verticalizado (inicio da “Subfase 1b”, em IV), quando o ciclo propriamente dito “comecga”.

O movimento seguinte ao XXII ¢ o 1V, pois a fase de repouso ndo ocorre entre dois ciclos sucessivos de um mesmo membro. O “tamanho” das fases ndo se refere a sua dura¢do temporal exata.
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As progressdes sdo tradicionalmente divididas em dois grupos principais: simétricas e
assimétricas (Abourachid, 2003; Abourachid et al., 2007; Hildebrand, 1989a, 1995; Schilling
& Hackert, 2006). Progressbes simétricas sdo aquelas onde o contato dos dois membros de
um mesmo par (peitoral ou pélvico) sdo igualmente espacados no tempo e sdo exemplificadas
pela caminhada, pela andadura (a progressao empregada, normalmente, pelos camelideos) e
pelo trote. Nas progressdes assimétricas, 0s membros de pelo menos um dos pares nao
contatam o solo de maneira igualmente espacada no tempo, como acontece no galope e nos
saltos (FIGURA 69).

Escala temporal
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FIGURA 69. Progressdes simétricas e assimétricas. As barras negras indicam o intervalo de tempo em
gue cada membro contata o substrato. AD, membro anterior (peitoral) direito; AE, membro anterior
esquerdo; PD, membro posterior (pélvico) direito; PE, membro posterior esquerdo. Nas progressdes
simétricas as pisadas de um mesmo par de membros sdo igualmente espacadas no tempo [por
exemplo, na caminhada, ‘PE’ pisa em tempo (t) = 0 e passam-se oito unidades de tempo até que a
pisada de ‘PD’ ocorra (t=8), passam-se entdo mais oito unidades de tempo até que ‘PE’ toque o
substrato novamente (t=0) e assim por diante]. Nas progressdes assimétricas ndo ha esta igualdade
temporal [no galope apresentado, ‘PE’ toca o solo em t=0 e passam-se trés unidades de tempo até a
pisada de ‘PD’ (t=3), mas para que ‘PE’ toque o solo novamente sdo necessarias treze unidades de
tempo]. Modificado de Hildebrand (1995).



142

Um outro parametro pratico importante na diferenciacdo das progressdes é o chamado
“fator de carga” (em inglés, “duty factor”), que representa a porcdo do ciclo na qual um dos
membros, usado como referéncia, fica em contato com o solo (Ahn et al., 2004; Alexander,
2002a). Por definicdo, progressodes lentas, como a caminhada, sdo caracterizadas por fatores
de carga maiores que 0,5 (ou 50% do ciclo), enquanto que fatores menores que 0,5
caracterizam deslocamentos mais velozes, como o trote e o galope (FIGURA 69). Os fatores
de carga ndo sdo exatamente dependentes do tipo de progressdo, isto €, fatores de carga mais
baixos (caracteristicos de deslocamentos mais velozes) podem aparecer em progressoes
simétricas ou assimétricas (veja os fatores de carga do trote e do galope apresentados na
FIGURA 69). O contrario, entretanto, ndo é usual, ou seja, fatores de carga mais altos (tipicos
de deslocamentos lentos) parecem estar restritos a progressdes simétricas.

Outro aspecto a ser avaliado durante a analise das progressdes € a existéncia ou nao de
uma fase aérea, isto €, um intervalo de tempo onde o animal ndo esteja apoiado em nenhum de
seus membros (Abourachid et al., 2007; Hildebrand, 1995). Normalmente os deslocamentos
mais velozes permitem o desenvolvimento de uma fase aérea, como aparece no trote (t =4 a 8
et=12a16) e no galope (t = 14 a 16) mostrados na FIGURA 69.

Para contemplar a maior parte destas situacdes, dois ciclos locomotores integrando os
movimentos dos quatro membros foram reconstruidos para Trucidocynodon. O primeiro
caracteriza um movimento mais lento e com progressdo simétrica do tipo caminhada (logo,
com fator de carga maior que 0,5) e é mostrado na FIGURA 70. O segundo ciclo, apresentado
na FIGURA 71, representa um deslocamento mais rapido e com progressao assimétrica do
tipo galope (com fator de carga menor que 0,5).

Como comentado até aqui, 0s membros peitorais e pélvicos de Trucidocynodon séo
diferentes quanto a postura, sendo os primeiros mais abduzidos do que os Ultimos. Esta
condicdo ndo deve ter interferido no desenvolvimento de uma “caminhada”, como a mostrada
na FIGURA 70, uma vez que os membros pélvicos devem ter trabalhado livremente para
gerar a maior parte do impulso locomotor e 0s membros peitorais terem sido 0s responsaveis
por manter o tronco erguido e prover a manobrabilidade necessaria, no que pode, inclusive,
ter ajudado o fato de serem levemente mais abduzidos. A possibilidade de um “galope”, como
0 da FIGURA 71, entretanto, deve passar também por um estudo fisiologico que avaliasse as
capacidades aerdbias deste animal, importantes em animais atuais que desenvolvem este tipo
de deslocamento, embora as feices estruturais até agora avaliadas ndo tenham a capacidade
de refutar tal hipotese.
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FIGURA 70. Progressdo simétrica do tipo caminhada em Trucidocynodon riograndensis. Os quatro membros sdo mostrados a partir do lado esquerdo do corpo ¢ a barra entre eles representa a coluna vertebral. A progressao mostrada

no topo daimagem ¢ a mesma da FIGURA 69 (caminhada) (com a escala temporal em sentido inverso), bem como as abreviaturas dos membros. A unidade de tempo ¢ arbitraria. ‘



144

Escala temporal (t)

I 1 1 | 1 I | ] || || | ] | ] | 1 1 ] 1
16 14 12 10 8 6 4 2 0
PD —_—-)
AD Eee—

t=16

FIGURA 71. Progressdo assimétrica do tipo galope em Trucidocynodon riograndensis. Os quatro membros sdo mostrados a partir do lado esquerdo do corpo e a barra entre eles representa a coluna vertebral. A progressdo mostrada

no topo da imagem ¢ a mesma da FIGURA 69 (galope) (com a escala temporal em sentido inverso), bem como as abreviaturas dos membros. A unidade de tempo ¢ arbitraria. ‘
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4.4, POSTURA E LOCOMOCAO EM OUTROS CINODONTES DO TRIASSICO
SUL-AMERICANO

Outros cinodontes triassicos da América do Sul tém material pos-craniano
suficientemente bem conhecido para que as observagdes feitas a partir de Trucidocynodon
riograndensis, bastante completo, e sobre a evolucdo da postura e da locomocgdo dos

cinodontes em geral possam ser transferidas para eles.

4.4.1. EXAERETODON FRENGUELLII E EXAERETODON RIOGRANDENSIS

O grande traversodontideo Exaeretodon frenguellii (Formacao Ischigualasto, Triassico
Superior da Argentina) é, muito provavelmente, o cinodonte triassico cujo esqueleto é
conhecido de forma mais completa. O material pds-craniano referente a este animal foi
extensamente descrito por Bonaparte (1963) e é apresentado nas FIGURAS 72-73. A espécie
brasileira, E. riograndensis (Formacdo Santa Maria, Tridssico Superior), por sua vez, tem uma
parcela menor de seu esqueleto conhecida, incluindo algumas vértebras, o radio, a ulna e parte
da cintura pélvica, descrita por Oliveira et al. (2007a) e com fémur e tibia ainda ndo
publicados. Embora mostre algumas diferencas em relacdo a anatomia de E. frenguellii, o
esqueleto pds-craniano da espécie brasileira deve ter funcionado de maneira similar. Assim, a
maior parte das inferéncias realizadas a partir de agora sera destinada ao tdxon argentino, com
base na observacdo de espécimes depositados no Museo Argentino de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia” (MACN), no Instituto Miguel Lillo de Tucuman (PVL) e no Museo
de Ciencias Naturales de San Juan (PVSJ), bem como nos dados apresentados na publicacédo
de Bonaparte (1963).

A cintura e 0 membro peitoral de Exaeretodon mostram fei¢es anatdmicas que o
distingliem muito nitidamente do padrdo assinalado para Trucidocynodon, o que € sugestivo
de um comportamento postural e locomotor também distintos. A interclavicula e as claviculas
de E. frenguellii (preservadas na posicdo articular em pelo menos um espécime) (FIGURA
72A-B) parecem ter se articulado de uma maneira mais firme do que em Trucidocynodon (ver
FIGURA 31 e ANEXO 2-PRANCHA 1I:C-F), de modo que a possibilidade de movimentos
mais evidentes entre estes 0ssos pode ser descartada. Também deve ter sido menos mével a
articulacdo entre a clavicula e o escapulocoracdide, o que é evidenciado pelo profundo sulco
na extremidade lateral da clavicula, que deveria envolver o acromio (FIGURA 72A e C). Este,

por sua vez, embora longo, ndo atinge o desenvolvimento observado em Trucidocynodon (ver
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FIGURA 32 e ANEXO 2-PRANCHA II:A-B). Como assinalado anteriormente, um acrémio
mais alongado ¢ indicativo de uma maior liberdade de movimentos nesta area (Kemp, 1980b,
1982).

O funcionamento da articulagdo do ombro também ¢é diferente em relacdo ao proposto
para Trucidocynodon. No escapulocoracéide, observa-se uma grande placa coracoidal
(FIGURA 72D), sugerindo a fixagdo de uma musculatura “menos mamaliana” e adaptada a
um membro menos aduzido, o que €, em parte, reforcado pela posicdo mais lateral da
cavidade glendide (FIGURA 72C-D), ao invés de levemente lateroposterior, como em
Trucidocynodon, ver FIGURA 32).

A possibilidade de o membro peitoral ter atuado de maneira mais abduzida, com o0s
principais movimentos do Umero ocorrendo em um plano mais horizontalizado, é reforcada
pela anatomia deste 0sso (FIGURA 72E-F). Segundo Abdala (1999), o imero dos cinodontes
pode se apresentar sob a forma de dois padr6es morfoldgicos. Um é caracterizado por um
0SS0 proporcionalmente curto, com as extremidades muito expandidas e com a crista
deltopeitoral formando um angulo muito grande em relacdo ao eixo longitudinal do umero
(por vezes maior que 100°). A segunda categoria compreende Umeros proporcionalmente
mais alongados, com as extremidades menos expandidas e uma crista deltopeitoral mais
“fechada”, ou seja, com um angulo menor em relacdo ao eixo longitudinal do o0sso.
Nitidamente, o Umero de Trucidocynodon pode ser alocado na segunda categoria (ver
FIGURA 33 e ANEXO 2-PRANCHA I1:G-H), enquanto que o de Exaeretodon pertence a
primeira. Ainda segundo Abdala (1999), tmeros como o de Exaeretodon seriam mais efetivos
a sustentacdo ativa do corpo em animais onde os membros peitorais ndo fossem totalmente
aduzidos. Além disso, a cabeca umeral de Exaeretodon ndo é tdo saliente dorso-
posteriormente quanto em cinodontes onde a postura deve ter sido menos abduzida, como o
proprio Trucidocynodon. Além disso, ambas as cristas epicondilares s&o muito desenvolvidas,
sugerindo também uma postura mais abduzida.

O rédio e a ulna de Exaeretodon (FIGURA 72G) séo 0ssos bastante robustos, sem a
sobreposicdo das extremidades distais, como a que aparece em cinodontes como
Trucidocynodon, sugerindo que 0s movimentos entre estes 0ssos fossem mais significativos.
Além disso, 0 osso pisiforme (um dos ossos do carpo), que serve de alavanca a musculatura
flexora da mdo, é pouco desenvolvido. Estes dois aspectos sugerem que 0s movimentos de
flexdo e extensdo do antebraco eram menos importantes no deslocamento do que oS
movimentos de pronacdo e supinacdo, um fato reforcado pela presenga de grandes cristas

epicondilares, como mencionado acima.
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FIGURA 72. Cintura e membro peitoral de Exaeretodon frenguellii. A-B, interclavicula e clavicula

esquerda (PVL-2467), em normas dorsal e cranial. C-D, escapulocoracéide esquerdo (PVL-2554), em
normas lateral e ventral. E, Gmero direito (PVSJ-702), em norma anterior. F, imero esquerdo (PVL-
2554), em norma proximal. G, radio, ulna e mao esquerdos (PVL-2554), em norma latero-anterior (a
linha azul mostra o limite antebragco-mao) Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO

1). Escala = 10 cm.
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Elementos da cintura peitoral ndo sdo conhecidos para E. riograndensis, bem como
seu umero, mas o radio e a ulna deste taxon ndo mostram nenhuma diferenca significativa em
relacdo a E. frenguellii (Oliveira et al., 2007a).

Na cintura e no membro pélvico de Exaeretodon, porém, o panorama é um pouco
diferente em relagdo ao que ocorre nos elementos peitorais, com uma anatomia sugerindo a
participacdo mais ativa do membro e sua atuacdo de maneira mais aduzida durante a
locomocdo. Toda a cintura pélvica de Exaeretodon mostra aspectos bastante derivados, como
0 grande alongamento da regido pré-acetabular do ilio, em detrimento da regido pos-
acetabular, um acetabulo profundo, arredondado e com margens bastante salientes e uma
placa pubo-isquiatica deslocada posteriormente (FIGURA 73A). Esta morfologia é sugestiva
de uma musculatura tipicamente “mamaliana”, com a provavel diferenciacdo dos gluteos,
efetivos em um deslocamento baseado na postura aduzida dos membros. Estas mesmas
caracteristicas, com leves modificacfes, sdo observadas em Trucidocynodon (ver FIGURA 35
e ANEXO 2-PRANCHA I1II:A-B), o qual teve seu membro pélvico modelado de modo
aduzido. Embora a cintura pélvica de E. riograndensis ndo seja completamente conhecida, ilio
e isquio tém a mesma anatomia do taxon argentino (Oliveira et al., 2007a).

O fémur de Exaeretodon € relativamente alongado, com uma cabeca bastante
arredondada e muito deslocada medial e, mais suavemente, dorsalmente, o trocanter maior é
muito amplo e a superficie articular dos condilos lateral e distal ocupa as areas distal e
postero-ventral do osso (FIGURA 73B-C). Esta morfologia femoral € grandemente sugestiva
de um comportamento aduzido para 0 membro pélvico (como proposto por Bonaparte, 1963)
e, embora o fémur de Exaeretodon seja mais robusto, ndo se afasta muito do observado em
Trucidocynodon (ver FIGURA 36 e ANEXO 2-PRANCHA 111:C-D). A tibia e a fibula,
robustas, ndo mostram nenhuma feicdo que contrarie estas interpretacées (FIGURA 73D). O
conhecimento sobre 0 membro pélvico de E. riograndensis se restringe ao fémur e a tibia

(FIGURA 73E-F), os quais ndo diferem muito dos de E. frenguellii.
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FIGURA 73. Cintura e membro pélvico de Exaeretodon spp. A-D, E. frenguellii (PVL-2554). E-F, E.
riograndensis. A, ilio esquerdo, em norma lateral e levemente dorsal. B-C, fémur esquerdo, em norma
anterior e medial. D, tibia e fibula esquerdas, em norma medial. E, fémur direito (provavelmente
juvenil) (UFRGS PV-1174-T), em norma anterior. F, tibia direita (UFRGS PV-1166-T), em norma
lateral. Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). Escala = 10 cm.



150

4.4.2. PASCUALGNATHUS POLANSKII

Outro traversodontideo com o esqueleto pdés-craniano bastante conhecido é
Pascualgnathus polanskii (Formacdo Puesto Viejo, Tridssico Inferior da Argentina),
conforme apresentado por Bonaparte (1966b)®.

A cintura peitoral deste animal mostra algumas feicGes diferentes daquelas de
Exaeretodon e de Trucidocynodon. Os aspectos mais importantes sdo a gracilizacdo da
clavicula, a reducdo dos coracoides e a orientacdo mais latero-posterior da cavidade glendide
peitoral (FIGURA 74B-C). O umero de Pascualgnathus é alongado e delgado, se
aproximando do segundo padrdo morfologico acima referido, embora a extremidade distal
seja consideravelmente expandida. A crista deltopeitoral, apesar de bastante grande, €
orientada quase que perpendicularmente em relagcdo ao eixo longitudinal do 0sso. Um aspecto
notavel é o grande deslocamento da cabeca umeral em sentido dorso-posterior (FIGURA
74D-E), mas, da mesma maneira que em Trucidocynodon, a tuberosidade menor do umero
impede que ele seja articulado de uma maneira mais aduzida. A ulna e o radio séo levemente
sigmoides, mas a ulna é marcada por uma crista que, provavelmente, deve ter restringido a
pronacdo e a supinacdo do antebragco (FIGURA 74F), mas ndo tanto quanto em
Trucidocynodon (ver FIGURA 34A e ANEXO 2-PRANCHA 11:1-J). Assim, de uma maneira
geral, 0 membro peitoral de Pascualgnathus deve ter atuado de maneira mais aduzida que em
Exaeretodon, em um grau semelhante ao de Trucidocynodon, com uma participacdo mais
efetiva dos movimentos de flex&o e extenséo do cotovelo.

A cintura pélvica ndo é tdo avancada quanto a de Exaeretodon, em especial na
anatomia do ilio, o qual tem suas areas pré e pos-acetabular com comprimento similar
(FIGURA 74G), diferente da condicdo observada em Trucidocynodon (FIGURA 35 e
ANEXO 2-PRANCHA 11I:A). A placa pubo-isquiatica tem um desenvolvimento similar a
Exaeretodon. No longo e delgado fémur, sdo evidentes a orientacdo dorso-medial da cabeca
femoral e a extensdo das superficies articulares dos condilos sobre as areas distal e postero-
ventral do osso (FIGURA 74H-I). Esta morfologia da cintura e do membro pélvico sugere
que o membro tenha desenvolvido algum grau de adugdo, embora, muito provavelmente, ndo

tanto como em Exaeretodon e em Trucidocynodon.

® Infelizmente, a maior parte do material referente a Pascualgnathus ndo foi encontrada na colecéo da instituicio
depositaria (Instituto Miguel Lillo, Argentina), tendo sido analisado apenas um espécime ndo tombado (PVL-
s/n°) e pobremente preservado (FIGURA 74A). Assim, a maioria das informacdes apresentadas, bem como as
ilustracOes, provém do trabalho de Bonaparte (1966b).
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FIGURA 74. Esqueleto poés-craniano de Pascualgnathus polanskii. A, bloco contendo um esqueleto

parcial (PVL-s/n°). B, escapulocoracoide esquerdo, em norma lateral. C, clavicula esquerda, em norma
dorsal. D-E, imero direito, em normas anterior e medial. F, radio e ulna direitos, em norma lateral (a
area tracejada representa o suposto processo olecrano da ulna). G, ramo esquerdo da cintura pélvica,
em norma lateral. H-I, fémur direito, em normas anterior e medial. Todos, exceto A, modificados de
Bonaparte (1966b). Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). Escala = 10 cm,

somente para A, 0s demais ndo estdo em escala.
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4.4.3. MASSETOGNATHUS PASCUALI E MASSETOGNATHUS OCHAGAVIAE

Outro cinodonte cujo pods-cranio € consideravelmente bem conhecido é o
traversodontideo Massetognathus pascuali® Romer, 1967 (Formacdo Chafiares, Tridssico
Médio da Argentina), devido, em grande parte, ao trabalho de Jenkins (1970d).

Na cintura peitoral, é possivel se observar uma placa coracoidal bastante desenvolvida,
um acrdmio escapular apenas moderadamente desenvolvido e uma cavidade glendide
levemente orientada posteriormente (FIGURA 75A), diferindo bastante do observado em
Trucidocynodon (ver FIGURA 32 e ANEXO 2-PRANCHA I1I:A-B). As claviculas sdo
bastante delgadas e longas e devem ter sido capazes de desenvolver alguma mobilidade em
relacdo a interclavicula, embora restrita (FIGURA 75B). O Umero de Massetognathus tem
uma morfologia que se aproxima mais do segundo padréo acima citado, com uma constituigéo
mais leve e extremidades apenas moderadamente expandidas (FIGURA 75C-D), comparavel
a de Trucidocynodon (ver FIGURA 32 e ANEXO 2-PRANCHA 11:G-H). O radio e a ulna
sdo levemente sigmoides e devem ter sido capazes de pronacdo e supinacdo moderadas
(FIGURA 75E-F). Assim, apesar da morfologia levemente menos avangada do
escapulocoracéide, M. pascuali deve ter postado seu membro peitoral em uma condicao
similar a observada em Trucidocynodon.

A cintura pélvica de Massetognathus (FIGURA 75G) mostra um ilio com a regiao pré-
acetabular bem desenvolvida, com comprimento maior que a por¢do pods-acetabular, embora
esta Ultima ainda seja bastante grande, diferentemente de Trucidocynodon, cuja area pos-
acetabular € marcadamente menor do que a area anterior da lamina iliaca (ver FIGURA 35 e
ANEXO 2-PRANCHA I1II:A). O isquio e o pubis formam uma ampla placa ventral, com
algumas feicOes avangadas, como o desenvolvimento de uma fenestra obturadora grande, a
horizontalizacdo do isquio e o encurtamento antero-posterior do pubis. Alem disto, o
acetabulo e profundo e o reforgo supra-acetabular é bastante saliente. Exceto pelo
desenvolvimento da regido pos-acetabular da lamina iliaca, todas estas feicdes sdo sugestivas
de uma musculatura bastante préxima ao padrdo mamaliano e da ado¢do de uma postura
baseada em membros posteriores mais aduzidos, como em Trucidocynodon. A possibilidade

de um comportamento locomotor baseado em membros pélvicos bastante aduzidos é

% Embora a maioria do material pos-craniano atribuido ao género Massetognathus depositada no Instituto Miguel
Lillo (PVL) nao carregue uma determinacdo especifica, muito provavelmente, 0 mesmo pode ser tratado como
pertencente a M. pascuali (inclusive pela provavel validade somente desta espécie, na Argentina), 0 que sera
seguido na analise aqui apresentada.
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corroborada pela morfologia do fémur, cuja cabeca é bastante hemisférica e deslocada medial
e dorsalmente (FIGURA 75H-1) (ver Jenkins, 1970d) *.

M. ochagaviae (Formagdo Santa Maria, Tridssico Médio do Brasil) tem conhecidos
apenas pouco restos pos-cranianos tentativamente atribuidos a ele, como algumas vértebras,

partes de fémur, tibia e fibula e um pé direito parcial (Oliveira & Schultz, 2008).

FIGURA 75. Esqueleto pds-craniano de Massetognathus pascuali. A, escapulocoracdide esquerdo
(PVL-4613), em norma lateral. B, interclavicula e claviculas (PVL-4623), em norma dorsal.
C-D, Umero direito, em normas anterior (PVL-4613) e medial (PVL-5443). E, ulna direita
(PVL-5444), em norma medial. F, radio esquerdo (PVL-5444), em norma lateral. G, ramo esquerdo da
cintura pélvica (PVL-4442), em norma lateral. H, fémur esquerdo, em norma anterior. I, fémur, tibia e
fibula direitas, em norma lateral (H-I, modificados de Jenkins, 1970d). Abreviaturas na LISTA DE
ABREVIATURAS (ANEXO 1). Escala=5cm (A, G, EeF),6 cm (B)e8cm (D e G); H e | ndo
estdo em escala.

1% Infelizmente, nenhum fémur de M. pascuali foi observado diretamente nas colecBes visitadas. Assim, as
informacdes referentes a este 0sso sdo aquelas observadas na publicacéo de Jenkins (1970d).
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4.4.4. CHINIQUODON THEOTONICUS

O chiniquodontideo Chiniquodon theotonicus (Formacdo Santa Maria, Tridssico
Médio do Brasil, e Formacao Chafares, Triassico Médio da Argentina) é outro cinodonte que
tem grande parte de seu esqueleto pés-craniano conhecido. Parte das informaces relativas ao
taxon advém dos trabalhos de von Huene (1935-1942) e de Romer & Lewis (1973), com uma
revisdo mais recente tendo sido apresentada por Abdala (1996) e com alguma contribuicdo
por parte de Oliveira et al. (2009a).

A interclavicula de Chiniquodon tem as areas para articulacdo das claviculas muito
abertas, 0 que deve ter permitido algum movimento entre estes 0ssos, embora as claviculas
ainda sejam bastante amplas (FIGURA 76A). A placa coracoidal é grande em relacdo ao
tamanho total do escapulocoracdide (FIGURA 76B-C). Embora haja alguma variagdo
intraespecifica (ver Abdala, 1999), o umero de Chiniquodon € robusto, com extremidades
muito expandidas e com a crista deltopeitoral muito angulosa, representando muito bem o
primeiro padrdo morfoldgico ja referido (FIGURA 76D-E). O radio e a ulna sdo menos
sigmoides que em Massetognathus, por exemplo, e devem ter sido capazes de realizar
movimentos de pronacdo e supinagdo mais significativos, embora restritos parcialmente pela
sobreposicdo distal entre estes 0ssos, um aspecto evidenciado pelo desenvolvimento
moderado de uma crista ulnar (FIGURA 76F-G). Assim, de uma maneira geral, todo o
membro peitoral deve ter atuado de um modo menos aduzido.

O ilio de alguns espécimes tem a regido pds-acetabular mais alongada do que a area
pré-acetabular, em um padrdo menos avancado do que aquele observado na maioria dos
cinodontes acima referidos, em especial Exaeretodon e Trucidocynodon. O acetabulo nédo €
muito profundo e os reforgos peri-acetabulares ndo sdo muito conspicuos (FIGURA 76H). O
fémur é consideravelmente delgado, com a cabeca deslocada dorsal e medialmente. Esta
orientacdo medial da cabeca femoral é bastante notavel em um espécime brasileiro (UFRGS
PV-0146-T; Oliveira, 2006; Oliveira et al., 2009a) (FIGURA 761-J). Assim como no membro
peitoral, Chiniquodon deve ter postado seus membros pélvicos de maneira pouco aduzida,
principalmente devido a morfologia da cintura pélvica, ou ainda, ter sido capaz de se deslocar
ora com os membros mais aduzidos, ora mais abduzidos, como proposto por Kemp (1978)

para varios terapsidos avancgados.
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FIGURA 76. Esqueleto pds-craniano de Chiniquodon theotonicus. A, interclavicula e claviculas
(PVL-3820), em norma ventral. B, placa coracoidal direita (PULR-0101), em norma lateral (com a
porcdo mais anterior do pré-coracdide fraturada). C, escapulocoracéide direito, em norma lateral
(Romer & Lewis, 1973). D-E, umero direito (PVL-3820), em normas anterior e lateral. F, ulna direita
(PVL-3820), em norma lateral. G, réadio direito (PVL-3820), em norma lateral. H, ramo direito da
cintura pélvica (UFRGS PV-0146-T), em norma lateral (as por¢Bes ventrais do isquio e do pubis ndo
estdo presrevadas). I1-J, fémur esquerdo (UFRGS PV-0146-T), em normas anterior e medial.
Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). Escala = 5 cm (A-G, exceto C, que ndo

estd em escala) e 8 cm (H-J).
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4.4.5. PROZOSTRODON BRASILIENSIS

Prozostrodon brasiliensis (Formacdo Santa Maria, Triassico Superior do Brasil) € um
cinodonte carnivoro cujo pds-cranio € parcialmente conhecido, tendo sido apresentado por
Bonaparte & Barberena (2001).

A clavicula deste cinodonte é muito parecida com aquela dos mamaliaformes mais
primitivos, como Morganucodon (Jenkins & Parrington, 1976), isto é, alongada, delgada e
curva (FIGURA 77A). A interclavicula é bastante alongada antero-posteriormente, com
longos ramos laterais e com as areas para o contato clavicular amplas e abertas, o0 que deve ter
permitido movimentos mais amplos entre estes ossos (FIGURA 77B). Ja& o Umero de
Prozostrodon se aproxima mais do primeiro padrdo morfologico ja referido, robusto e com
extremidades expandidas (FIGURA 77C-D), o que é sugestivo de uma postura ndo muito
aduzida no membro peitoral.

Uma das fei¢cGes mais avancgadas do pds-cranio de Prozostrodon é a morfologia de seu
ilio (FIGURA 77E), que atinge uma condi¢do muito similar aguela observada nos primeiros
mamaliaformes, onde a lamina iliaca é formada quase que exclusivamente pela regido pré-
acetabular. Também a placa puboisquiatica é bastante avancada, dando espaco a uma grande
fenestra obturadora (FIGURA 77F). O fémur de Prozostrodon (FIGURA 77G-H) tem a
cabeca bastante deslocada dorsal e, em menor grau, medialmente, sugerindo uma postura mais
aduzida no membro pélvico. Os condilos femorais ndo sdo perfeitamente ossificados, o que
impede avaliar a extensdo de suas superficies articulares. A tibia e a fibula sdo alongadas e
bastante esbeltas (FIGURA 771). De maneira diferente do que deve ter ocorrido no membro
peitoral, € provavel que o membro pélvico de Prozostrodon atuasse de modo mais aduzido.

Outro cinodonte conhecido para o Triassico brasileiro e com parte de seu esqueleto
poés-craniano preservada é Therioherpeton cargnini Bonaparte & Barberena, 1975 (Formacao
Santa Maria, Triassico Superior), apresentado por Bonaparte & Barberena (2001). O material
referente a este cinodonte se encontra depositado na colecdo do Museu Vicente Pallotti do
Patronato Agricola Anténio Alves Ramos (Santa Maria, RS, Brasil) e ndo foi alvo de uma
preparacdo mais detalhada, que permitisse a observacdo de caracteristicas adicionais em
relacdo aquelas apresentadas pelos supracitados autores. Além disto, os 0ssos melhor
preservados, ilio e fémur, apresentam uma morfologia similar a seus correspondente em

Prozostrodon e, por isto, Therioherpeton ndo sera aqui apresentado.
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FIGURA 77. Esqueleto pos-craniano de Prozostrodon brasiliensis. Todos do espécime UFRGS
PV-0248-T. A, clavicula, provavelmente direita, em norma cranial. B, interclavicula, em norma
ventral. C-D, Umero direito, em normas cranial e lateral. E, ilio direito, em norma lateral. F, isquios e
pubis esquerdo, em norma ventral. G-H, fémur esquerdo, em normas cranial e medial. I, tibia e fibula
esquerdas, em norma cranial. Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1).

Escala =5 cm.
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4.4.6. OUTROS CINODONTES

Obviamente, nem todos cinodontes do Triasico sul-americano foram contemplados na
discussdo acima apresentada. Muitos destes animais ndo tém restos pds-cranianos
suficientemente conhecidos, em bom estado de preservacdo ou mesmo seguramente
atribuiveis a eles, como acontece com os avancgados Brasilodon quadrangularis Bonaparte et
al., 2003 e Brasilitherium riograndensis Bonaparte et al., 2003 (ambos da “Formacéo
Caturrita”, Triassico Superior do Brasil) e com vérios cinodontes coletados no territorio
argentino (e.g. Rusconiodon e Ecteninion, entre outros).

Outros taxons, entretanto, tém em seus poucos restos pds-cranianos algumas feicoes
interessantes e serdo tratados em conjunto a partir de agora, ja que podem ser feitas somente
algumas poucas inferéncias funcionais a partir destes escassos elementos.

Um destes animais é Cynognathus minor (Formacao Puesto Viejo, Triassico ?Inferior-
?Medio da Argentina), cujo conhecimento acerca do pos-cranio € restrito a uma vértebra e a
um umero (FIGURA 78A-B) apresentados por Abdala (1999). Este osso mostra algumas
diferencas em relagdo aos espécimes coletados na Africa, alguns dos quais apresentados por
Jenkins (1971b) (FIGURA 78C-D), como a constituicdo mais delgada e as extremidades
proximal e distal menos expandidas, 0 que sugere uma postura mais aduzida no membro
peitoral, embora o ndo conhecimento da cintura peitoral e dos outros 0ssos do membro do
tdxon argentino ndo permita afirmar isto com total seguranca.

Irajatherium hernandezi é um triteledontideo (“Formacgdo Caturrita”, Triassico
Superior) cujo umero e o fémur foram apresentados por Martinelli et al. (2005) (também em
Oliveira et al., 2008). O umero tem uma morfologia muito peculiar, com a extremidade distal
notadamente mais expandida que a proximal, com as cristas epicondilares muito
desenvolvidas e uma crista deltopeitoral bastante grande (FIGURA 78E-F), o que levou
Martinelli et al. (2005) a atribuirem a este td&xon um provavel habito escavador [de fato, estas
feicOes sdo as adaptacbes genéricas dos animais escavadores-fossoriais, conforme apontado
por Rose (1999)]. De qualquer modo, esta morfologia umeral sugere uma condi¢do mais
abduzida no membro peitoral.

O fémur de Irajatherium (FIGURA 78G), por seu turno, é bastante delgado, com a
cabeca deslocada dorsal, mas ndo medialmente, 0 que sugere um membro pélvico ndo
totalmente aduzido. Novamente, a auséncia de conhecimento sobre a anatomia das cinturas e
do restante dos elementos dos membros ndo permite que hipdteses mais consistentes sejam

erigidas.
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FIGURA 78. Elementos pos-cranianos de Cynognathus spp. e de lIrajatherium hernandezi. A-B,
Umero direito de C. minor, em normas cranial e medial (PVL-3859). C-D, Umero esquerdo de um
espécime africano de Cynognathus, em normas cranial (levemente lateral) e medial (levemente caudal)
(cortesia do Dr. F. Abdala). E-F, imero direito de I. hernandezi (UFRGS PV-1068-T), em normas
cranial e medial. G, fémur esquerdo de I. hernandezi (UFRGS PV-0599-T), em norma cranial
levemente lateral. Abreviaturas na LISTA DE ABREVIATURAS (ANEXO 1). Escala=1cm (E-G) e
5cm (A-D).
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5. CONCLUSOES

A andlise morfo-funcional e biomecéanica apresentada neste trabalho, cujo objeto
central foi Trucidocynodon riograndensis, produziu algumas informagdes relevantes sobre o
funcionamento detalhado dos membros deste tdxon e algumas inferéncias sobre a mecanica
postural e locomotora de outros cinodontes do Triassico da América do Sul.

A literatura citada ao longo desta tese forneceu varios exemplos pontuais sobre
algumas adaptacGes osteoldgicas observadas em tetrapodos ndo-sindpsidos, sinapsidos ndo-
cinodontes e cinodontes e suas implica¢fes funcionais. Parte das modificacbes que sugerem
uma postura mais aduzida dos membros e um comportamento locomotor baseado em
membros postados desta maneira foram observadas na breve analise osteologica apresentada
em relagdo a Trucidocynodon. A primeira caracteristica que permitiu afastar a possibilidade
da adocdo de uma locomogéo baseada em membros abduzidos e oscilagédo lateral da coluna
por parte deste cinodonte ndo se encontrava nos membros, mas em seu esqueleto axial, em
particular, nas alteracGes vertebrais e costais que indicam a presenca de uma ondulacdo
dorsoventral da coluna mais acentuada que em sinapsidos basais.

Quando avaliados os membros deste cinodonte, foi possivel observar que os apéndices
peitorais e pelvicos (e as correspondentes cinturas) eram funcionalmente distintos entre si. Na
cintura escapular, os aspectos mais relevantes foram a maior liberdade de movimentos entre o
escapulocoracdide e a clavicula — atingida primariamente pelo alongamento do acrémio —, o
grande desenvolvimento da lamina escapular e a reducdo do tamanho da placa coracoidal. No
umero, foram notaveis o arredondamento da cabeca umeral, a gracilizacdo da diafise e a
grande amplitude de suas superficies articulares distais, que, associados a provavel restrita
capacidade de pronacgdo-supinacdo entre radio e ulna e ao grande processo olécrano desta
ultima, sugerem a importancia dos movimentos de flexdo e extensdo na articulagdo do
cotovelo, consideravelmente mais importantes em membros ndo totalmente abduzidos. N&o
obstante, estes indicadores anatdmicos ndo foram suficientes para atribuir ao membro peitoral
de Trucidocynodon uma postura tdo aduzida como inicialmente sugeriam. O maior impeditivo
a isto foi a tuberosidade menor do Umero, cuja morfologia e posi¢cdo impedem que o Umero
seja posicionado em uma condicdo mais aduzida do que a apresentada nesta tese.

A morfologia da cintura e do membro pélvico, entretanto, sugeriu que Trucidocynodon
poderia ter mantido seus membros posteriores em uma condi¢cdo mais aduzida, em um grau
semelhante ao observado em alguns mamiferos. Os principais indicativos anatdbmicos desta

inferéncia funcional foram o grande desenvolvimento da regido pré-acetabular do ilio, em
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detrimento da regido pos-acetabular, a rotacdo em sentido posterior da placa puboisquiatica, o
deslocamento dorsomedial da cabeca femoral, a extensédo das superficies articulares distais do
fémur e a sobreposicdo astragalocalcaneal. As informacgdes anatémicas provindas da cintura
pélvica indicaram, principalmente, a ocorréncia de uma musculatura mais proxima a condicao
observada nos mamiferos, com o rearranjo dos musculos, tornando os movimentos de
protracao (e.g. mm. tensor da fascia lata e quadriceps da coxa) e de retracéo (e.g. mm. gluteos,
semitendinoso e semimembranoso) do membro mais eficientes quando este é postado em uma
condi¢do mais aduzida. No membro propriamente dito, a condi¢do das superficies articulares
femorais e a relacdo mais firme entre astragalo e calcaneo sugeriram que as articulacbes do
quadril, joelho e tornozelo funcionariam majoritariamente em um plano parassagital,
condizente com a postura mais aduzida no membro pélvico.

Com bastante seguranca, foi possivel afirmar que os membros de Trucidocynodon
riograndensis funcionavam de maneira essencialmente diferente daquela como devem ter
atuado os membros de sinapsidos mais primitivos (“pelicossauros”) e, em decorréncia disto, a
musculatura a eles associada também deve ter sido bastante diferente. Somando-se a isso, a
semelhanca observada entre os padrdes de Trucidocynodon e dos mamiferos justifica o fato de
a reconstrucdo muscular proposta nesta tese ter seguido, principalmente, a anatomia muscular
mamaliana.

Com base na analise das principais feicGes osteoldgicas funcionalmente relevantes e
na reconstrucdo muscular, as articulagdes do esqueleto apendicular de Trucidocynodon foram
testadas, avaliando-se os tipos de movimentos que provavelmente ocorreram em cada uma
delas e a amplitude dos mesmos. Na cintura e no membro peitoral, foram analisadas as
articulacGes do ombro e do cotovelo, além das articulacdes entre a interclavicula e a clavicula
e entre a clavicula e o escapulocoracoide, com participacdo secundaria no processo
locomotor. A possibilidade de movimento entre a interclavicula e a clavicula ficou restrita a
oscilacdo anteroposterior desta Ultima, em um movimento articular que deve ter sido
responsavel por promover pequenos ajustes no posicionamento do membro durante o
deslocamento. O mesmo foi proposto para a articulagdo entre a clavicula e o
escapulocoracéide, embora os movimentos nesta junta tenham mostrado uma maior
complexidade em relagéo a articulacdo anterior.

O ombro e o cotovelo, por outro lado, foram as articulagbes que mostraram uma
contribuicdo mais significante na locomogédo proposta para Trucidocynodon. Na articulagdo
entre o escapulocorac6ide e 0 Umero, 0s movimentos de protracdo e retragdo do Umero se

mostraram 0s que mais contribuiram no comprimento do passo, enquanto que 0s movimentos
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de rotacdo do umero e de adugdo/abducdo umeral foram mais modestos. Quanto a adugéo
umeral, embora a estrutura do Umero sugerisse, como mencionado anteriormente, que este
0ss0 pudesse ser postado de forma mais aduzida, a morfologia e a posicdo da tuberosidade
menor do Umero impediram esta possibilidade, restringindo a adugdo umeral maxima a cerca
de 35° em relagéo ao plano sagital. Mesmo com um membro peitoral ndo totalmente aduzido,
a importancia dos movimentos na articulagdo do cotovelo ficou evidenciada pela grande
amplitude observada na flex@o e na extensdo desta articulacdo, além da auséncia de qualquer
outro movimento mais significante.

Na cintura e no membro pélvico, as articulagbes avaliadas foram o quadril, o joelho e
o0 tornozelo. Como ja mencionado, a anatomia do membro e da cintura pélvica permitiram
inferir que a postura preferencial do membro era bastante aduzida (cerca de 10° em relacédo ao
plano sagital, em determinados momentos do deslocamento) e, conseqlientemente, que 0S
principais movimentos nestas trés articulagdes seriam consideravelmente restritos a um plano
vertical, em direcdo anteroposterior. O desenvolvimento da area pré-acetabular do ilio sugeriu
gue a musculatura retratora do fémur poderia ter atingido um grau de diferenciacdo préximo a
condicdo mamaliana, em especial em relagdo aos musculos gliteos, o que seria esperado na
locomogéo baseada em membros aduzidos. De maneira semelhante, os condilos femorais,
hemisféricos e com a superficie articular partindo da area anterior do 0sso e atingindo a face
posterior, sugeriram que a tibia deveria ter sido capaz de transladar sobre o fémur com uma
amplitude bastante grande, essencialmente em dire¢cdo anteroposterior, sem a ocorréncia
significativa de outros movimentos articulares. A articulagdo do tornozelo também foi
atribuida uma importancia funcional relevante na locomog¢do com membros aduzidos,
principalmente devido as caracteristicas que sugeriram que 0s movimentos principais fossem
de extensdo e flexdo. Entre estas, as mais evidentes foram a sobreposicao astrdgalo-calcaneo e
0 alongamento da tuberosidade calcaneal.

Em relacdo ao membro pélvico, particularmente, um modelo biomecéanico matematico
(Blob, 2001) que calculou os picos de estresse atuantes sobre o fémur durante a locomocao foi
aplicado. O principal objetivo desta modelagem mecénica era comparar seus resultados com
aqueles obtidos na analise funcional baseada na estrutura dos 0ssos da cintura e do membro
pélvico e avaliar se as inferéncias tomadas com base nesta eram condizentes com 0s
resultados obtidos no modelo. Para Trucidocynodon, todos o0s estresses calculados
(estimativas minimas e maximas para estresses dos tipos compressivo e ténsil) mostraram
valores mais altos para posturas mais abduzidas, com os menores valores se encontrando nas

situacOes onde a aducdo do fémur se situava na faixa dos 30°-40° em relacdo ao plano sagital.
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Embora isto ndo queira dizer, necessariamente, que posturas mais abduzidas seriam
impraticaveis para este cinodonte, a concordancia entre os resultados da modelagem
biomecanica e as observacdes baseadas exclusivamente na anatomia 0ssea sugeriu fortemente
que sua locomogéo deveria se basear na manutencgéo, durante a maior parte do tempo, dos
membros pelvicos em uma postura mais aduzida.

Complementarmente, 0 modelo biomecénico avaliou os formatos de se¢éo transversal
do fémur e da tibia, um aspecto associado as capacidades que um 0sso tem em resistir aos
estresses aos quais é submetido. Trucidocynodon apresenta um fémur praticamente simétrico
em se¢do, enquanto que sua tibia se mostra mais assimétrica, comprimida lateromedialmente,
concordantemente com aqueles cinodontes analisados na modelagem de Blob (2001) e
adaptados a um regime de cargas produzido por uma locomocdo baseada em membros
pélvicos semi-aduzidos a aduzidos.

Uma vez que a postura mais provavel e 0s movimentos articulares mais significantes
para 0s membros foram postulados, foi possivel reconstruir o ciclo locomotor para os
membros peitoral e pélvico, integrando os movimentos articulares propostos anteriormente.
Como os ciclos, para cada par de membros, foram produzidos separadamente, 0 passo
seguinte foi integrar os movimentos dos membros peitorais e pélvicos, sob a forma daquilo
que Hildebrand (e.g. 1962) denominou “progressdes”. Foram apresentadas duas progressoes,
uma caracterizando uma “caminhada”, simétrica, a baixas velocidades e com fator de carga
maior que 0,5, e outra representando um “galope”, assimétrica, a velocidades mais altas e com
fator de carga menor que 0,5. Como ambas as progressdes foram baseadas em mamiferos com
alguma capacidade cursorial, com membros peitorais e pélvicos bastante aduzidos, sua
aplicabilidade a um cinodonte com membros peitorais semi-abduzidos e membros pélvicos
mais aduzidos deve ser tomada com cuidado, principalmente quanto a possibilidade de
Trucidocynodon ter sido capaz de realizar um deslocamento do tipo “galope”. A principio,
ndo haveria nenhum impeditivo osteoldgico que excluisse categoricamente a possibilidade de
isto ter ocorrido, tanto que uma progressao do tipo “galope” foi produzida sem maiores
problemas para este cinodonte. Entretanto, o galope dos mamiferos € sustentado também por
outros aspectos de sua biologia, incluindo adaptac@es fisioldgicas que permitem que estes
animais mantenham por mais tempo seu metabolismo aerdbio, desejavel em atividades
locomotoras mais vigorosas como o “galope”. Uma vez que certos aspectos da biologia do
cinodonte analisado (como parte de sua fisiologia) permanecem desconhecidos e ndo podem
ser atingidos através dos procedimentos aqui adotados, o “galope” neste animal € uma questao

que fica em aberto, mesmo que seja morfologicamente possivel.
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Trucidocynodon riograndensis € um dos poucos cujo esqueleto pds-craniano é
extensamente conhecido e, muito provavelmente, o Unico para o qual uma anélise funcional e
mecanica como a apresentada aqui foi realizada. Gracas, justamente, a este detalhamento
quanto a funcionalidade pos-craniana deste animal, foi possivel definir o seu “grau de avanco
locomotor”, posicionando-o sobre uma “linha”, tracada desde 0s sindpsidos mais primitivos,
os “pelicossauros”, até aqueles considerados os mais derivados, os mamiferos, e que
representasse o espectro de posturas possiveis para 0s membros deste grupo tdo diverso de
tetrdpodos (uma situacdo similar aquela observada na FIGURA 10, mas apenas com
sinapsidos e ndo com toda a variedade de tetrdpodos).

Como extensamente mencionado ao longo desta tese, 0s membros peitorais e pélvicos
de Trucidocynodon ndo mostraram o mesmo grau de abducdo-aducdo, o que indica que a
adocdo de uma postura mais aduzida em ambos os membros, como observado na maioria dos
mamiferos, ndo se deu de maneira igual ao longo de sua evolucdo. Este fato, associado as
inferéncias posturais realizadas para os outros tdxons de cinodontes triassicos analisados
(principalmente Exaeretodon frenguellii, Pascualgnathus polanskii, Chiniquodon theotonicus
e Prozostrodon brasiliensis, onde 0os membros peitoral e pélvico sdo mais completamente
conhecidos), mostra que 0 mesmo pode ser dito para o grupo dos cinodontes como um todo.

Estas ultimas observacgdes apontam que a evolucao das caracteristicas pos-cranianas na
linhagem dos sinapsidos foi marcada por inimeros eventos de diferenciacdo morfologica, sem
que tais eventos respeitassem qualquer “ordem”. O desenvolvimento de posturas mais
aduzidas nos membros parece ter evoluido inimeras vezes em representantes dos grupos mais
distintos (e, por vezes, filogeneticamente afastados) de sinapsidos, incluindo varias linhagens
de cinodontes. Como outros tantos aspectos do grupo, este ponto particular é apenas uma
pequena pec¢a no enorme e complexo quebra-cabeca que representa a evolugdo dos cinodontes
e que culminou com a situacdo observada nos mamiferos atuais. A contribuigdo oferecida por
esta tese € modesta no que diz respeito a evolugcdo do grupo como um todo, mas € um
incentivo para que uma abordagem similar e mais global seja aplicada a outros cinodontes
(inclusive aqueles que aqui foram apenas objeto de comparacdo com Trucidocynodon
riograndensis), para que, desta maneira, 0 conhecimento sobre os cinodontes n&o-

mamaliaformes e sobre seus remanescentes mamalianos seja incrementado.
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ANEXO 1. LISTA DE ABREVIATURAS

(nas legendas das FIGURAS, abreviaturas em italico e sem pontuacdo sdo musculos e outras

partes moles e abreviaturas em estilo normal e pontuadas sdo estruturas esqueléticas)

ac. — acetabulo

acr. — processo acromio da escapula

an. —angular

ast. — astragalo

c.I .- condilo lateral do fémur

c.m. — condilo medial do fémur

cab.fe. — cabeca femoral

cab.fi. — cabeca fibular

cab.ti. — cabeca tibial

cab.um. — cabega umeral

cal. — calcaneo

cap.um. — capitulo umeral

cav.gl. — cavidade glenoide do escapulocoracoide

cav.gl.(cor.) — faceta coracoidal da cavidade
glendide peitoral

clt. — cleitro

clv. —clavicula

cor. — coracéide (posterior)

cr.cn. — crista cnemial

cr.dp. — crista deltopeitoral

cr.ec. — crista ectepicondilar do Umero

cr.en. — crista entepicondilar do Gmero

cr.fi. — crista fibular

cr.sa. — cristas para articulacdo com as costelas
sacrais

cr.u. — crista ulnar

d. —dentério

e. — epipterigdide

e.r. — entalhe radial da ulna (para o radio)

e.tr. — entalhe troclear da ulna (para o Umero)

ec.um. — ectepicicondilo umeral

en.um. — entepicondilo umeral

es. — esquamosal

esc. — escapula

esp.e. — espinho escapular

f.ie. — fossa infra-espinhosa da escapula

f.it. — fossa intertrocantérica

f.ol. — fossa do olécrano

f.po. — fossa popliteal

f.se. — fossa supra-espinhosa da escapula

fa.il. — face acetabular do ilio

fa.isq. — face acetabular do isquio

fen.ob. — fenestra obturadora

for.en. — forame entepicondilar

for.ob. — forame obturador

for.pr. — forame pré-coracéide

icl. — interclavicula

ip. — interparietal

j.—jugal

Ist — ligamentum sacrotuberale

m. — maxilar

m.fi. — maléolo fibular (lateral)

m.ti. — maléolo tibial (medial)

mabce — m. abductor caudae externus

mabl-I1 — m. abductor digiti I longus

mac — m. articularis coxae

mad — m. adductor (madb+madl+madm)

madb — m. adductor brevis (parte mad)

madl — m. adductor longus (parte mad)

madm — m. adductor magnus (parte mad)

man — m. anconeus

mbb — m. biceps brachii (mbbc+mbbe)

mbbc — m. biceps brachii (caput coracoidalis)
(parte mbb)

mbbe — m. biceps brachii (caput epicoracoidalis)
(parte mbb)

mbf — m. biceps femoris

mbr — m. brachialis

mbra — m. brachioradialis

mcb — m. coracobrachialis (mchb+mcbl+mcbm)

mcbb — m. coracobrachialis brevis (parte mcb)

mcbl — m. coracobrachialis longus (parte mch)

mcbm — m. coracobrachialis medius (parte mcb)

mcc — m. cleidocephalicus

mcom — m. complexus

md — m. deltoideus (mda+mdc+mds)

mda — m. deltoideus pars acromialis (parte md)

mdc — m. deltoideus pars clavicularis (parte md)

mds — m. deltoideus pars scapularis (parte md)

mdg — m. digastricus

me-1 — m. extensor digiti |

me-I1 —m. extensor digiti Il

mech — m. epicoracohumeralis

mecr — m. extensor carpi radialis

mecu — m. extensor carpi ulnaris

medb — m. extensor digitorum brevis

medc — m. extensor digitorum communis

medl — m. extensor digitorum longus

medla — m. extensor digitorum lateralis

mel-1 — m. extensor digiti | longus

mfb — m. fibularis brevis

mfcr — m. flexor carpi radialis

mfcu — m. flexor carpi ulnaris (mfcuh+mfcuu)

mfcuh — m. flexor carpi ulnaris caput humerale
(parte mfcu)

mfcuu — m. flexor carpi ulnaris caput ulnare
(parte mfcu)

mfdb — m. flexor digitorum brevis

mfdl — m. flexor digitorum lateralis

mfdm — m. flexor digitorum medialis



mfdp — m. flexor digitorum profundus (mfdph+
mfdpr+mfdpu)

mfdph — m. flexor digitorum profundus caput
humerale (parte mfdp)

mfdpr — m. flexor digitorum profundus caput
radiale (parte mfdp)

mfdpu — m. flexor digitorum profundus caput
ulnare (parte mfdp)

mfds — m. flexor digitorum superficialis

mfl — m. fibularis longus

mgas — m. gastrocnemius

mgasl — m. gastrocnemius caput laterale (parte
mgas)

mgasm — m. gastrocnemius caput mediale (parte
mgas)

mgh — m. geniohyoideus

mgm — m. gluteus medius

mgp — m. gluteus profundus

mgr — m. gracilis

mgs — m. gluteus superficialis

mip — m. iliopsoas

misp — m. infraspinatus

mlc — m. longus capitis

mld — m. latissimus dorsi

mloc — m. longissimus capitis

misd — m. levator scapulae dorsalis

mmas — m. masseter

mmfdp — mm. flexores digitorum profundi

mmg — mm. gemelli

mmh — m. mylohyoideus

mmie — musculi intercostales interni

moc — m. obliquus capitis cranialis

moe — m. obturatorius externus

moea — m. obliquus externus abdominis

moh — m. omohyoideus

moi — m. obturatorius internus

moia — m. obliquus internus abdominis

motr — m. omotransversarius

mpe — m. pectineus

mpg — m. pterygoideus

mpi — m. piriformis

mpo — m. popliteus

mpp — m. pectoralis profundus

mpg — m. pronator quadradus

mps — m. pectoralis superficialis

mpt — m. pronator teres

mqgf — m. quadratus femoris

mgfe — m. quadriceps femoris (mrf+mvi+mvi+
mvm)

mqgl — m. quadratus lumborum

mra — m. rectus abdominis

mrc — m. rectus capitis ventralis

mrf — m. rectus femoris (parte mgfe)

mrh —m. rhomboideus

ms — m. sartorius
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msasp — m sacrospinalis

msc — m. sternocephalicus

msea — m. serratus anterior

msev — m. serratus ventralis

msh — m. sternohyoideus

msme — m. semimembranosus

msp — m. splenius

msspi — m. supraspinatus

mst — m. semitendinosus

msu — m. supinator

msus — m. subscapular

mtc — m. tibialis caudalis

mtcr — m. tibialis cranialis

mtem — m. temporalis

mtfa — m. tensor fasciae antebrachii

mtfl — m. tensor fasciae latae

mtM — m. teres major

mtm — m. teres minor

mtr — m. trapezius

mtra — m. triceps brachii caput accessorium
(parte mtri)

mtri — m. triceps brachii (mtrat+mtrl+mtrla+
mtrm)

mtrl — m. triceps brachii caput longum (parte
mtri)

mtrla — m. triceps brachii caput laterale (parte
mtri)

mtrm — m. triceps brachii caput mediale (parte
mtri)

mvi — m. vastus intermedius (parte mqfe)
mvl — m. vastus lateralis (parte mgfe)
mvm — m. vastus medialis (parte mqfe)
ol. — processo olécrano da ulna

p. — parietal

p.f. — pos-frontal

p.o. — pés-orbital

pl. — palatino

pl.isg. — placa isquiatica

p.m. — pré-maxilar

pr.cor. — pré-coracéide

pr.f. — pré-frontal

g.J. — quadrado-jugal

r.poa. — regido po6s-acetabular da I[amina iliaca
r.pra. — regido pré-acetabular da lamina iliaca
r.sac. — reforco supra-acetabular

sesc. — cartilagem supra-escapular

tcc — tendo calcaneus communis

tr.4 — quarto trocanter do fémur

tr.me. — trocanter menor do fémur

tr.ma. — trocanter maior do fémur

tr.um. — troclea umeral

tub.isqg. — tuberosidade isquiatica
tub.ma. — tuberosidade maior do imero
tub.me. — tuberosidade menor do Umero
tub.pib. — tubérculo pubico
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ANEXO 2. FOTOGRAFIAS DO HOLOTIPO DE TRUCIDOCYNODON RIOGRANDENSIS

PRANCHA I. ESQUELETO AXIAL. ...oiioiiiiiiii e 208
PRANCHA II. CINTURA E MEMBRO PEITORAL. ....c.oooiiiiiiiiieiceeee e 210
PRANCHA I11. CINTURA E MEMBRO PELVICO. ....ccccsvrvieeieeeeeeeeseseee e 212
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PRANCHA |. ESQUELETO AXIAL. A, cranio. B, mandibula. C, atlas. D, &xis. E, vértebras
pré-sacrais (PS) 3 a 6. F, PS7 a PS9. G, PS10. H, PS12. I, PS13. J, PS14 a PS20 (metade
anterior da vértebra). K, PS20 (metade posterior da vértebra) a PS25 e centros da PS26 e da
PS27. L, arcos neurais da PS26 e da PS27 e PS28 a vertebra caudal 3. M, vértebras caudais 4
e 5. N, sequéncia articulada de sete vertebras caudais médias a distais. O-Q, trés vértebras
caudais progressivamente mais distais isoladas. C em norma posterior, A-B e D-J em norma

lateral direita e K-Q em norma dorsal. Escala = 10 cm.
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PRANCHA 1I. CINTURA E MEMBRO PEITORAL. A, escapulocoracéide esquerdo, em
norma lateral. B, escapulocoracéide direito, em norma lateral. C, clavicula esquerda, em
norma dorsal. D, clavicula direita, em norma dorsal. E-F, interclavicula, em normas dorsal e
ventral. G-H, imero esquerdo, em normas cranial e medial. I, ulna direita, em norma lateral.

J, radio esquerdo, em norma lateral. Escala = 10 cm.
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PRANCHA III. CINTURA E MEMBRO PELVICO. A, ilio esquerdo, em norma lateral. B,
isquios, em norma ventral. C-D, fémur direito, em normas anterior e medial. E, fibula direita,
em norma anterior. F, tibia direita, em norma anterior. G, calcéneo direito, em norma dorsal
(anterior para baixo). H, calcaneo direito, em norma dorsal (anterior para baixo). |, restante do

pé direito (exceto alguns elementos do metatarso e dos digitos), em norma dorsal (anterior
para baixo). Escala = 10 cm.
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