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RESUMO

Na presente dissertacdo, foram descritos materiais pos-cranianos de dois
cinodontes ndo-mamalianos (Therapsida, Cynodontia) do Triassico sul-rio-grandense
(Bacia do Parana, Formacdo Santa Maria). Os espécimes descritos (UFRGS PV-0146-T,
um chiniguodontideo, e UFRGS PV-0715-T, um traversodontideo) representam ramos
distintos na evolugcdo dos cinodontes (Probainognathia e Cynognathia, com o0s
chiniquodontideos pertencendo ao primeiro grupo e estando mais intimamente
relacionados ao surgimento dos mamiferos). A comparacédo entre estes dois espécimes e
os cinodontes ja descritos na literatura ndo mostrou a presenca de nenhum padrdo que
pudesse ser aplicado ao esqueleto pos-craniano das duas linhagens por eles
representadas. Por vezes, o chiniquodontideo mostrou similaridades anatdmicas com
taxons de Cynognathia e o traversodontideo apresentou aspectos mais similares aos
Probainognathia. O fato de os dois especimes estudados apresentarem semelhancas
morfologicas com taxons filogeneticamente ndo muito préximos e diferencas em
relacdo a taxons mais estreitamente vinculados indica a ocorréncia de indmeras
homoplasias na evolugdo dos cinodontes e mostra que a interpretacdo das relagoes
filogenéticas entre estes animais (e sua implicacdo mais significativa, a que diz respeito
ao surgimento e a evolucdo dos mamiferos) deve ser tratada com extremo cuidado, uma
vez que homoplasias certamente ocorrem também no esqueleto sincraniano e na

denticdo, nos quais estdo baseadas as hipoteses filogenéticas mais usuais.

Palavras-chave: esqueleto pds-craniano; Tridssico; Formagdo Santa Maria; Cynodontia;

Traversodontidae; Chiniquodontidae.



ABSTRACT

In this work, incomplete post-cranial skeletons of two non-mammalian
cynodonts (Therapsida, Cynodontia) from Southern Brazilian Triassic (Parana Basin,
Santa Maria Formation) were described. The studied specimens (UFRGS PV-0146-T, a
chiniquodontid, and UFRGS PV-0715-T, a traversodontid) represent distinct branches
in the cynodonts’ evolution (Probainognathia and Cynognathia respectively; being the
former more closely related to the mammalian origin than the latter group). The
comparison among these two specimens and the other alredy described cynodonts do
not shows any diagnostic post-cranial morphological pattern to none of these lineages.
Sometimes, the chiniquodontid specimen UFRGS PV-0146-T shows morphological
similarities with cynognathian taxa while the traversodontid UFRGS PV-0715-T
resembles some probainognathian taxa in other features. This mosaic of characters
indicates the occurrence of several homoplasies within the cynodont’s lineage and
shows that the philogeny of this group (and its more significative implication: the
mammalian origin and evolution) must be treated very carefully, once homoplasies
certainly should also appear in the skull and teeth, the basis of most usual and accepted
phylogenetic hypotheses.

Key-words: post-cranium skeleton; Triassic; Santa Maria Formation; Cynodontia;

Traversodontidae; Chiniquodontidae.
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1. INTRODUCAO

Os sindpsidos mais avancados que os esfenacodontideos formam o clado
Therapsida Broom, 1905; quando comparados aos sinapsidos ndo-terapsidos, se
caracterizam pelo nimero aumentado de caracteres “mamalianos” no sincranio e no
pos-cranio (RUBIDGE; SIDOR, 2001). Neotherapsida Hopson, 1999 agrupa 0s
Anomodontia Owen, 1859 (dicinodontes e outras formas herbivoras) e os Theriodontia
Owen, 1881 com base em sinapomorfias sincranianas e pos-cranianas. Os teriodontes
sdo primitivamente carnivoros e sdo divididos em trés subgrupos: Gorgonopsia Seeley,
1895, Therocephalia Broom, 1903 e Cynodontia Owen, 1861 (FIG.1) (KEMP, 1982,

1988; MACLEAN, 1986; RUBIDGE; SIDOR, 2001).
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Figura 1 — Cladograma mostrando os principais grupos de teriodontes. Modificado de
Hopson e Kitching [2001 apud RUBIDGE; SIDOR (2001)].
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O estudo acerca dos cinodontes ndao-mamalianos (todos os cinodontes
com excecdo de Mammalia Linnaeus, 1758) sempre despertou o interesse dos
pesquisadores, dada sua relevancia na compreensdo de grande parte dos mecanismos e
tendéncias evolutivas envolvidos no surgimento das caracteristicas anatdmicas (e
também de outros aspectos, como a fisiologia) dos mamiferos.

A maioria do conhecimento sobre os cinodontes ndo-mamalianos e suas
relacdes filogenéticas com os mamiferos, entretanto, é baseada em trabalhos referentes a
anatomia sincraniana e dentaria, uma vez que a abundancia de material desta natureza é
relativamente maior do que a de restos pds-cranianos. Isto ndo significa, porém, que a
analise da anatomia pds-craniana e suas implicacOes filogenéticas sejam de menor
importancia.

Um dos problemas encontrados durante a descri¢cdo dos caracteres pos-
cranianos dos cinodontes ndo-mamalianos consiste na grande abundancia de
paralelismos e convergéncias, tanto entre os préprios cinodontes ndo-mamalianos
guanto entre eles e os mamiferos. Esta talvez seja, juntamente com a relativa escassez
de fdsseis de pds-cranios, 0 maior impeditivo a aplicacdo mais ampla da anatomia pds-
craniana nas hipdteses filogenéticas mais difundidas.

Essas homoplasias sdo importantes, entretanto, pois permitem que 0s
caracteres “mamalianos” sejam reavaliados para que fique claro se sdo realmente
exclusivos dos mamiferos ou se sao aspectos plesiomdrficos que estdo presentes desde
cedo na historia evolutiva dos cinodontes.

A ferramenta que torna isto possivel é justamente a comparacdo osteoldgica e
anatdbmica entre os diversos taxons, sendo que uma analise deste tipo é feita nesta

dissertacdo, com base em dois espécimes de cinodontes da cole¢do do Setor de
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Paleovertebrados da UFRGS, que apresentam pos-cranios razoavelmente bem
representados, mas que s@o essencialmente diferentes entre si.

A partir da descri¢cdo e comparagdo entre 0os pds-cranios destes exemplares, entre
si e com outros descritos na literatura, partiu-se para a formulagéo de alguns modelos
biomecéanicos basicos para determinadas estruturas esqueléticas, além da possivel
vinculagdo taxondmica dos dois espécimes supracitados.

O espécime UFRGS PV-0146-T possui em seu esqueleto pds-craniano um
mosaico de caracteres primitivos e avancados que permite inferir uma condicdo postural
e locomotora mais derivada, semi-ereta. J& 0 espécime UFRGS PV-0715-T possui
caracteres interessantes especialmente na sua regido cervical anterior, sugerindo que as
regibes occipital e cervical se relacionavam de maneira semelhante ao padrdo
encontrado nos mamiferos. Os dois espécimes refletem bem o que é observado na
evolucdo dos cinodontes como um todo, onde caracteres ditos diagndsticos de
determinado taxon, na realidade, aparecem por inimeras vezes em linhagens néo

aparentadas.

1.1. OS CYNODONTIA OWEN, 1861

Os Cynodontia, cujos primeiros registros datam do Neopermiano da
Africa e da Russia, ttm como (nicos representantes atuais os mamiferos, mas muito da
morfologia observada nestes dltimos mamiferos aparece pela primeira vez ja em
cinodontes ndo-mamalianos. Os cinodontes mais derivados que Thrinaxodon Seeley,
1894 sdo agrupados no clado Eucynodontia Kemp, 1982, que se caracteriza por um
namero de caracteres cada vez mais “mamalianos” (como a formacdo de um processo

acromial no bordo da escapula e a aquisi¢do da férmula digital mamaliana, além de
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muitos aspectos sincranianos) (KEMP, 1982, 1988; HOPSON; BARGHUSEN, 1986;
MACLEAN, 1986; MARTINEZ; MAY; FORSTER, 1996; RUBIDGE; SIDOR, 2001;
SOARES, 2004).

Uma das mais recentes hipéteses filogenéticas publicadas envolvendo
este grupo propde que no Mesotriassico os eucinodontes se diversificam e dois taxons
monofiléticos podem ser definidos: Probainognathia Hopson, 1990 e Cynognathia
Hopson et Barghusen, 1986. Cynognathia engloba, além de outros taxons,
Traversodontidae Huene, 1936, um taxon bastante comum nas paleocomunidades do
Triassico sul-rio-grandense. Entre o0s Probainognathia, podem ser citados o0s
Chiniquodontidae Huene, 1936 e outro clado que agrupa Probainognathus Romer, 1969,
Tritheledontidae Broom, 1912 e mamiferos, dentre outros (FIG.1) (HOPSON;
KITCHING, 2001; RUBIDGE; SIDOR, 2001).

Seguindo esta proposta de classificacdo, cada um dos dois espécimes
analisados no presente trabalho estaria incluido num destes dois grandes grupos.
UFRGS PV-0715-T seria um Cynognathia (provavelmente um traversodontideo) e
UFRGS PV-0146-T um Probainognathia (provavelmente umchiniquodontideo).

Entretanto, varias outras hipdteses evolutivas foram propostas na
tentativa de elucidar as relagbes entre os Cynodontia, como a postulada por Rowe
(1988). Nesta observam-se algumas diferencas em relacdo a hipdtese de Hopson e
Kitching (2001), como a ndo divisdo dos eucinodontes em Cynognathia e
Probainognathia. Mais tarde, o0 mesmo Rowe (1993), obtém uma resolu¢do melhor em
sua analise filogenética, solucionando varias politomias observadas em seu trabalho
anterior (ROWE, 1988) e propde uma relacdo mais proxima entre tritilodontideos e
mamiferos (FIG.2), enquanto que na filogenia de Hopson e Kitching (2001) os taxons

mais intimamente relacionados aos mamiferos sdo Probainognathus e Tritheledontidae.
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Outra divergéncia encontrada entre as proposicdes destes autores consiste no
posicionamento de Exaeretodon; Rowe (1993) diz que este tdxon seria mais derivado
que Probainognathus e, consequientemente, mais proximo de Mammalia do que este
ultimo. Hopson e Kitching (2001), por sua vez, alocam Exaeretodon dentro do clado
Cynognathia, ndo relacionado a linhagem envolvida no surgimento dos mamiferos. Luo
(1994) altera levemente as relagdes propostas por Rowe (1988, 1993), aproximando os
triteledontideos dos mamiferos, embora ainda proponha que Exaeretodon e os demais
traversodontideos sejam mais derivados que Probainognathus (FI1G.2). Nenhuma destas
hipdteses filogenéticas, porém, propdem a dicotomia Cynognathia-Probainognathia para

0s eucinodontes, como sugerido por Hopson e Kitching (2001).

Fe & § Y I IYY
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Man-ﬂmallaf-on'nes f;;f;};;%&;? [ﬁ;fg ::§ f §§
Mammaliamorpha ‘Sgi FES Y@i} Q#‘D o @(@»ﬁﬁ

F
&

Eucynodontia

Cynodentia

Eucynodantia

Figura 2 — Hipoteses filogenéticas para os cinodontes, divergentes da apresentada por
Hopson e Kitching (2001). A — modificado de Rowe (1993) e B — modificado de Luo
(1994).

Rowe (1988, 1993) e Luo (1994) sequer incluem os chiniquodontideos
em suas analises filogenéticas, muito embora estes devam ocupar uma posi¢ao proxima
a Probainognathus e mais basal em relacdo aos traversodontideos.

Nesta dissertacdo, como ja foi citado, os dois espécimes que compdem 0

objeto de estudo consistem, muito provavelmente, em um traversodontideo e um
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chiniquodontideo (sensu Hopson e Kitching, 2001), mas a discussédo acerca da filogenia
dos cinodontes ndo mamalianos (e suas respectivas relacdes filogenéticas com os
mamiferos) interfere diretamente na avaliagdo do surgimento de caracteres pos-
cranianos ditos mamalianos. Levando-se em conta esta ressalva, a descricdo da
anatomia pos-craniana destes dois espécimes e sua compara¢do com 0s demais taxons
pode proporcionar uma avaliagdo mais acurada a respeito das transformacdes ocorridas

no esqueleto pds-craniano dos cinodontes até a condicdo observada nos mamiferos.

1.2. TRAVERSODONTIDAE HUENE, 1936

Traversodontidae Huene, 1936 é um grupo de cinodontes né&o-
mamalianos composto por cinodontes herbivoros ou omnivoros caracterizados
principalmente pelos dentes pds-caninos superiores transversalmente largos, com
contorno retangular, e inferiores quadrangulares, em norma oclusal. E um taxon
tridssico cosmopolita, sendo representado na América do Sul (ABDALA,
BARBERENA; DORNELLES, 2002; ABDALA; GIANNINI, 2000; ABDALA,
RIBEIRO, 2002, 2003; ABDALA; SA-TEIXEIRA, 2004; BARBERENA, 1974, 1981;
BONAPARTE, 1962, 1963a, 1963b 1966b, 1967, 1970, 1973; HUENE, 1942;
JENKINS, 1970b; KEMP, 1982; ROMER, 1967), América do Norte (HOPSON, 1984),
Europa (GODEFROIT; BATTAIL, 1997; GODEFROIT, 1999), india (CHATTERJEE,
1982), sul e leste da Africa (HOPSON, 1984; KEMP, 1980) e Madagascar (FLYNN et
al., 1999, 2000).

O grupo ¢ altamente diversificado na América do Sul, sendo
freqUentemente dominante na Argentina. Na Formacdo Santa Maria (Meso/Neotriassico

da Bacia do Parana; Rio Grande do Sul, Brasil), embora dicinodontes e rincossauros
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sejam 0s grupos dominantes, os traversodontideos representam um taxon bastante
expressivo (ABDALA; BARBERENA; DORNELLES, 2002; ABDALA; GIANNINI,
2000; ABDALA; RIBEIRO, 2002; BONAPARTE, 1962; CHATTERJEE, 1982,

DORNELLES, 1999).

1.3. CHINIQUODONTIDAE HUENE, 1936

Os Chiniquodontidae Huene, 1936 formam uma das familias mais
distintivas de cinodontes ndo-mamalianos da Ameérica do Sul (ABDALA, 1996;
ABDALA; GIANNINI, 2002). O registro destes cinodontes, caracterizados pelos dentes
pOs-caninos setoriais, tipicos das formas carnivoras, é relatado para o Brasil (ABDALA,
1996; BONAPARTE, 1970, 1973; HUENE, 1942; TEIXEIRA, 1982;) e Argentina
(ABDALA, 1996; BONAPARTE, 1966a, 1967, 1970, 1973; ROMER, 1969a, 1969b;
ROMER; LEWIS, 1973).

As Unicas espécies de chiniquodontideos atualmente reconhecidas séo
Chiniquodon theotonicus Huene, 1936 (incluindo Belesodon magnificus Huene, 1936,
Probelesodon kitchingi Teixeira, 1982, P. lewisi Romer, 1969 e P. minor Romer, 1973)
e C. sanjuanensis (Martinez et Forster, 1996) [antes P. sanjuanensis (MARTINEZ;
FORSTER, 1996)] (ABDALA; GIANNINI, 2002).

A FIG.3 mostra uma comparacdo entre a anatomia craniana e pos-

craniana de um traversodontideo e de um chiniquodontideo.
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Figura 3 — Esqueleto craniano e pds-craniano de traversodontideos e chiniquodontideos.
A - cranio de Massetognathus pascuali em norma palatal (ROMER, 1967); B —
esqueleto de Exaeretodon frenguellii (BONAPARTE, 1963a); C - cranio de
Chiniquodon teothonicus em norma oclusal [modificado de Romer (1969b)]; D -
esqueleto de C. teothonicus (ROMER; LEWIS, 1973). As imagens ndo estdo em escala.
1.4. O HISTORICO SOBRE O DESENVOLVIMENTO DO ESTUDO SOBRE O

ESQUELETO POS-CRANIANO DOS CINODONTES NAO-MAMALIANOS

A maior parte dos taxons de cinodontes ndo-mamalianos tem materiais
pos-cranianos descritos, o que pode ser visualizado no cladograma da FIG. 1.

Konjukova (1946 apud JENKINS, 1970b) descreveu restos pos-
cranianos de Dvinia prima Amalitzky, 1922 e Broom (1948 apud BRINK; KITCHING,
1953a) e Brink e Kitching (1953a) descrevem Procynosuchus delaharpeae Broom,
1937, dois cinodontes primitivos. Bolotriodon frerensis (Seeley, 1894), um cinodonte

basal, tem o fémur descrito (JENKINS, 1971).
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Progalesaurus lootsbergensis Sidor et Smith, 2004, um galessaurideo,
tem descritos alguns elementos pds-cranianos, como escapula e componentes do atlas
(SIDOR; SMITH, 2004). Galesaurus planiceps Owen, 1859 é outro galessaurideo com
esqueleto pds-craniano praticamente completo (JENKINS, 1971; PARRINGTON, 1934
apud JENKINS, op. cit.).

Brink (1958, 1965), Jenkins (1971) e Colbert e Kitching (1977)
descrevem o0 esqueleto pds-craniano de Thrinaxodon liorhinus Seeley, 1894,
Cynognathus crateronotus Seeley, 1895 também seu pos-cranio descrito quase que
integralmente por Brink e Kitching (1953b apud BONAPARTE, 1966a) e Jenkins
(1971).

Diademodon tetragonus Seeley, 1894 tem quase que a totalidade de seus
elementos pos-cranianos descritos por Broom (1914), Brink (1955), Jenkins (1971) e
Gow e Grine (1979). Trirachodon berryi tem pré-atlas, atlas e axis descritos por Broom
(1903 apud BROOM, 1914). O trirracodontideo Cricodon metabolus Crompton, 1955
tem seu fémur descrito (JENKINS, 1971).

Traversodon stahleckeri Huene, 1936 tem descritas algumas vértebras e
fragmentos de costelas (BARBERENA, 1981; HUENE, 1942). Exaeretodon frenguellii
Cabrera, 1943 (BONAPARTE, 1963a), Pascualgnathus polanskii Bonaparte, 1966
(BONAPARTE, 1966b, 1967), Andescynodon mendozensis Bonaparte, 1967
(BONAPARTE, 1970), Massetognathus pascuali Romer, 1967 (JENKINS, 1970b),
Scalenodon angustifrons (Parrington, 1946) (JENKINS, 1971) e Luangwa drysdalli
Brink, 1963 (KEMP, 1980) sdo outros traversodontideos com elementos pds-cranianos
conhecidos.

Oligokyphus sp. (KUHNE, 1956) e Kayentatherium wellesi (Kermack,

1982) (LEWIS, 1986) sdo tritilodontes com o pds-cranio bem conhecido. Chiniquodon
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teothonicus tem grande parte de sua anatomia pés-craniana descrita (ABDALA, 1996;
HUENE, 1942; ROMER, 1969a; ROMER; LEWIS, 1973).

Romer e Lewis (1973) e Abdala (1996) descrevem materiais pos-
cranianos de Probainognathus jenseni Romer, 1970. Irajatherium hernandezi Martinelli
et al., 2005 é um triteledonte com restos pos-cranianos descritos. Outros triteledontes
com elementos pés-cranianos conhecidos sdo Diarthrognathus broomi Crompton, 1958
e Pachygenelus sp. Watson, 1913 (MARTINELLI et al., 2005).

Prozostrodon brasiliensis (Barnerena et al., 1987) e Therioherpeton
cargnini Bonaparte et Barberena, 1975, dois cinodontes avancados, tém muitos
elementos pos-cranianos descritos por Bonaparte e Barberena (2001).

O especime UFRGS PV-0715-T, a ser descrito nesta dissertacdo,
consiste em material inédito para o Rio Grande do Sul, tratando-se do primeiro
Cynognathia com esqueleto pds-craniano bastante completo descrito para esta regido da
América do Sul. Quanto ao espécime UFRGS PV-0146-T, trata-se de um esqueleto pds-
craniano carente de alguns elementos, mas que pode se mostrar importante devido ao
fato de ser bastante distinto do material ja descrito para Chiniquodontidae, o td&xon ao

qual provavelmente esta vinculado.

2. OBJETIVOS

A presente Dissertacdo de Mestrado tem por objetivos:
(1) descrever detalhadamente a morfologia de restos pds-cranianos de
dois cinodontes ndo-mamalianos do Triassico sul-rio-grandense (Formacdo Santa Maria,

Bacia do Parana; Meso/Neotriassico);
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(2) comparar, quando possivel, os esqueletos pos-cranianos dos dois
espécimes estudados entre si;

(3) comparar 0s espécimes com outros cinodontes ndo-mamalianos para
0s quais elementos do esqueleto pds-craniano sejam conhecidos;

(4) sugerir afinidades taxondmicas para 0s espécimes em questao;

(5) efetuar uma modelagem biomecanica basica para a postura e tipo de
locomocdo provaveis dos espécimes;

(6) avaliar qual a validade da utilizacdo de caracteres pos-cranianos na
proposicdo de hipoteses filogenéticas e como isto interferiria nas hipoteses filogenéticas

baseadas em caracteres sincranianos e dentarios.

3. MATERIAL E METODO

3.1. MATERIAL

Os materiais pos-cranianos a serem aqui descritos estdo tombados sob 0s
nameros UFRGS PV-0146-T (Universidade Federal do Rio Grande do Sul -
Paleontologia de Vertebrados — Tridssico) e UFRGS PV-0715-T. O espécime UFRGS
PV-0146-T consiste em restos pos-cranianos associados ao sincranio de um cinodonte,
provavelmente um chiniquodontideo, coletado nos arredores da cidade de Candeléria,
RS, Brasil (FIG.4), no afloramento Sanga Paschoal (coordenadas UTMx 3224120 e
UTMy 66996797). Entre estes restos, hd vinte e trés vértebras pré-sacrais e quatro
sacrais, 0ssos da cintura pélvica articulados a coluna, um fémur, 0ssos mesopodiais e
metapodiais e fragmentos de costelas. As vértebras encontram-se articuladas entre si e

com o ramo direito da cintura pélvica; a regido acetabular esquerda, o fémur e 0s 0ss0s
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meso- e metapodiais estdo desarticulados. Alguns fragmentos de costelas estdo
associados as vértebras correspondentes, embora a imensa maioria esteja desarticulada.
O espécime UFRGS PV-0715-T consiste em um sincranio e dezoito
vértebras pré-sacrais (as trés primeiras e as quinze mais posteriores), seis vértebras
sacrais, seis veértebras caudais, 0ssos da cintura pélvica, radio e ulna direitos e em
fragmentos de costelas de um cinodonte traversodontideo, muito similar a Exaeretodon,
coletado na cidade de Agudo, RS, Brasil (FIG.4), no afloramento do Acude (ou Sitio
Janter, coordenadas UTMx 2781550 e UTMy 67174550). As vértebras pré-sacrais mais
anteriores estdo articuladas entre si e encontravam-se associadas a regido occipital do
cranio. As demais vértebras pré-sacrais e as sacrais estdo articuladas; o ramo esquerdo
da cintura pélvica esta associado a regido sacral da coluna; o radio e a ulna direitos estdo
aderidos, atraves de concrecdes, a face dorsal das vértebras sacrais mais posteriores. O
ramo direito da cintura pélvica esta desarticulado de sua posi¢do anatbmica normal. As
vértebras caudais estdo dispostas em um grupo com trés elementos articulados, outro
com dois e, por fim, um elemento estd isolado. Um ilio direito, morfologicamente
similar ao acima citado, mas de dimensdes menores também foi coletado e pode
pertencer a um individuo mais jovem do mesmo tdxon. No mesmo bloco de onde os
0ssos acima citados foram retirados, foram achados dentes isolados de
traversodontideos, um fémur de arcossauro e outros fragmentos que fogem ao escopo

deste trabalho.
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Figura 4 — Localizacdo das cidades de Candeléria e Agudo, RS, onde foram coletados o0s
especimes UFRGS PV-0146-T e UFRGS PV-0715-T, respectivamente.

Os niveis de onde foram recuperados os espécimes UFGRS PV-0146-T e
UFRGS PV-0715-T sdo caracterizados pelos tipicos pelitos avermelhados e macigos da
Formacdo Santa Maria.

O holétipo de Exaeretodon riograndensis Abdala, Barberena et
Dornelles, 2002 [MCP 1522 PV (Museu de Ciéncia e Tecnologia da PUCRS -
Paleontologia de Vertebrados)] também foi analisado, pois tem preservadas as duas
metades do arco neural do atlas, aléem do pré-atlas e de fragmentos de vertebras

cervicais mais posteriores.
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3.2. METODO

O espécime UFRGS PV-0715-T foi coletado mediante a confeccdo de
um bloco envolto por bandagens embebidas em gesso, para impedir a fragmentacédo da
rocha durante seu transporte até o local de preparacdo. Apés a retirada do gesso, no
Laboratorio de Paleovertebrados do IG/UFRGS, efetuou-se a remocdo da matriz
rochosa com auxilio de instrumentos pontiagudos e agua e alcool etilico 90°GL, visando
desagregar o sedimento. O sedimento mais compacto e mais firmemente aderido aos
fosseis foi retirado com o auxilio de marteletes pneumaticos. O espécime UFRGS PV-
0146-T, coletado em 1971, encontrava-se previamente preparado e a metodologia de
coleta e preparacdo, bem como maiores detalhes tafonémicos, ndo puderam ser aferidos.

Os fésseis foram fotografados com uma maquina digital (Canon®
PowerShot A310, com resolucdo méaxima de 3,2Megapixels); as fotografias foram
editadas no software Adobe® Photoshop® 7.0. As ilustracées foram efetuadas com uma
caneta TRIDENT® 0,3mm e nanquim TRIDENT® “Super Profissional” sobre papel
vegetal SCHOELLERSHAMMER®, formato A4 e gramatura 60/65 g/m?. Foi utilizada
uma técnica mista de pontilhismo e pena inglesa (COINEAU, 1987; ZWEIFEL, 1990).
As medidas dos ossos foram tomadas utilizando-se paquimetro Mitutoyo® com precisdo

de 0,02mm. A FIG. 5 mostra quais as dimensfes tomadas para as vértebras.
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Figura 5 — Medidas tomadas na descricdo das vértebras dos espécimes UFRGS PV-
0146-T e UFRGS PV-0715-T. A e F — vértebra em norma lateral; B, E e G — vértebras
em norma anterior; C — vértebra em norma ventral; D — vértebra em norma dorsal.

4. TAFONOMIA

Muitas vezes, a acdo dos processos bioestratindmicos e diagenéticos
promove alteracBes na forma e tamanho dos fosseis. Segundo Holz e Schultz (1998)
alteracGes morfoldgicas provocadas pela diagénese sdo bastante comuns nos restos
0sseos de tetrdpodes da Formacdo Santa Maria. Assim, por vezes, sera necessario,
durante a descricdo do material, um cuidado maior na avaliagcdo das caracteristicas
observadas para que feicOes tafonOmicas ndo sejam interpretadas como aspectos

anatdmicos verdadeiros.
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Algumas alteracGes diagenéticas podem ser vistas no espécime UFRGS
PV-0146-T que mostra uma preservagdo ndo muito boa, com alguns 0ssos apresentando
sinais de “inchaco” [acdo da “calcita deslocadora” (HOLZ; SCHULTZ, 1998)]. O
espécime UFRGS PV-0715-T esta melhor preservado, com 0s elementos 6sseos mais
préximos ao que deveria ser a condi¢do original, mas algumas de suas pecas estdo
deslocadas da posicdo original (como os arcos neurais da maior parte da série vertebral
truncal).

Além disso, outras inferéncias tafondmicas podem ser feitas a partir da
analise do grau de articulacdo do espécime UFRGS PV-0715-T. A presenca de um
grande segmento da coluna vertebral ainda articulado permite supor que o tempo entre
morte e soterramento ndo foi muito grande, sendo, porém, suficiente para que alguns
elementos se desarticulassem do restante do esqueleto e ndo fossem preservados (como
0 segmento contendo as vértebras cervicais mais posteriores e truncais anteriores, a
maior parte das vértebras caudais e a quase totalidade dos o0ssos dos membros e
costelas). Ndo ha nos ossos deste cinodonte evidéncias de transporte, 0 que é
corroborado pela associacdo desta carcaca semi-articulada a elementos com capacidade
de transportabilidade bastante distintos, como dentes isolados e 0ssos longos, como um
fémur de arcossauro. O fato de terem sido coletados, no mesmo bloco de rocha,
elementos tdo distintos quanto a capacidade de serem transportados sugere que a
formacéo desta tafocenose nédo foi regida por um fluxo hidraulico. Além disso, todos os
0Ss0s estdo envoltos por matriz siltico-argilosa, indicando deposicdo por suspensdo. A
hipGtese mais provavel é que estes 0ssos, de naturezas bastante diversas, tenham sido
acumulados através de processos biogénicos, como a acdo de predadores e/ou

carniceiros.
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5. BIOESTRATIGRAFIA

Zerfass et al. (2003) apresentam uma descricdo detalhada das unidades
estratigraficas correspondentes ao Triassico do Sul do Brasil (FIG.6). Os autores
dividem os pacotes rochosos que correspondem ao intervalo Ladiniano-Rético em trés
seqliéncias deposicionais, denominadas Sequéncias Santa Maria 1, 2 e 3
(respectivamente, da base para o topo).

Na Sequéncia Santa Maria 1 predominam os siltitos avermelhados,
geralmente macicos ou finamente laminados, com indicios de exposicdo subaerea e
niveis concrecionarios de composicéo carbonatica, em uma Facies de Sedimentos Finos
de Planicie de Inundacdo (MACHADO, 2004; RUBERT; SCHULTZ, 2004). Nesta
facies sdo coletados os fosseis que caracterizam a Cenozona de Therapsida, com o
predominio dos dicinodontes, seguidos por cinodontes, arcossauromorfos (dinossauros,
rauissuquideos e rincossauros, embora estes sejam extremamente raros, tendo sido
coletado apenas um espécime) e procolofonideos (BARBERENA, 1977; MACHADO,
2004). Entre os cinodontes, assinala-se a presenca de Chiniquodon teothonicus,
Traversodon stahleckeri e Massetognathus ochagaviae Barberena, 1974
(BARBERENA, 1977). O espécime UFRGS PV-0146-T (um chiniquodontideo) foi
coletado em rochas correspondentes a esta seqtiéncia deposicional.

A Cenozona de Therapsida, segundo Zerfass et al. (2003), abrange todo
Ladiniano. Rubert (2003) e Rubert e Schultz (2004), porém, afirmam que esta Cenozona
marca o inicio do Ladiniano e acaba antes do final desta idade. O final do Ladiniano
seria marcado, segundo estes autores, por uma assembléia fossilifera distinta, a qual

caracteriza a Biozona de Traversodontideos (FIG.7).
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Figura 6 — Cronoestratigrafia das unidades triassicas do Sul do Brasil. Modificado de

Zerfass et al. (2003).

Em um contexto geogréfico mais amplo, é possivel correlacionar a

Cenozona de Therapsida com a Formacdo Los Chafares e com a porc¢do inferior da

Formacdo Los Rastros, na Argentina (RUBERT, 2003; RUBERT; SCHULTZ, 2004)

(FIG.5), onde também ocorre uma associacdo faunistica semelhante a observada no
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Brasil. La se encontram dicinodontes semelhantes aos encontrados no Brasil
(Dinodontosaurus  Huene, 1935) (BONAPARTE, 1969) e o0s cinodontes
Massetognathus (ABDALA; GIANNINI, 2000; BONAPARTE, 1969; JENKINS,
1970b; ROMER, 1967) e Chiniquodon (ROMER, 1969b; ROMER; LEWIS, 1973).
Assim, é possivel atribuir & Cenozona de Therapsida, na Formagdo Santa Maria, uma
idade Eo- a Mesochafarense (FIG.5) (MACHADO, 2004; RUBERT, 2003; RUBERT,
SCHULTZ, 2004)

O outro espécime tratado nesta dissertacdo, UFRGS PV-0715-T (um
traversodontideo) foi recuperado da Seqliéncia Santa Maria 2. A litofacies ali
predominante € caracterizada também pela presenca de siltitos avermelhados, macicos a
finamente laminados (similares aos da Cenozona de Therapsida), e, por vezes, com a
inclusdo de estruturas arenosas (ZERFASS et al., 2003). Nesta seqliéncia é possivel
caracterizar a Cenozona de Rhynchosauria (RUBERT, 2003; RUBERT; SCHULTZ,
2004) (FIG.6).

A Cenozona de Rhynchosauria apresenta mais de noventa por cento de
seus fdsseis representados por rincossauros. Em menor abundéancia, sdo coletados
cinodontes e arcossauros (rauissuquideos e dinossauros) (MACHADO, 2004). Os
cinodontes recolhidos nesta cenozona foram Therioherpeton, Prozostrodon
(BONAPARTE; BARBERENA, 2001) e Exaeretodon (DORNELLES, 1999).

A Cenozona de Rhynchosauria pode-se atribuir uma idade Neoladiniana
a Carniana (RUBERT, 2003; RUBERT; SCHULTZ, 2004; ZERFASS et al., 2003)
(FIG.5) e sua cronocorrelagdo com a Argentina mostra corresponde a porcao superior da
Formacdo Los Rastros e a Formacdo Ischigualasto [onde ocorrem Exaeretodon e
rincossauros (BONAPARTE, 1969)], com idade Neochafarense a Ischigualastense

(MACHADO, 2004; RUBERT, 2003; RUBERT; SCHULTZ, 2004) (FIG.7).
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Figura 7 — RelacOes estratigraficas da Formacdo Santa Maria (RUBERT, 2003;

RUBERT; SCHULTZ, 2004).

6. O POS-CRANIO DO ESPECIME UFRGS PV-0146-T

6.1. ESQUELETO AXIAL

A coluna vertebral dos “répteis” e dos sinapsidos ndo-cinodontes mostra

poucas modificacdes regionais, com excecao do atlas e das vértebras sacrais; afora isso,

as vértebras sdo semelhantes, com centros massivos, espinhos neurais grandes,

verticalizados e paralelos, processos transversos curtos e zigapofises orientadas de

modo a favorecer movimentos

SIGOGNEAU, 1965).

latero-laterais da coluna (LESSERTISSEUR;

A coluna vertebral dos cinodontes difere deste padrdo mais primitivo na

estrutura das vértebras, em sua divisdo mais precisa em regides e na configuracéo
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distinta de certas regides, como observado nas modificacdes mais intensas na
articulacdo atlanto-occipital e no sacro. Ocorre também uma reducdo das costelas mais
posteriores e mudancas na regido esternal, possivelmente associadas a atividade
locomotora (LESSERTISSEUR; SIGOGNEAU, 1965).

Devido ao aperfeicoamento das fungdes locomotora e respiratoria, 0s
diversos grupos de vértebras se especializam e atingem a divisdo “mamaliana” cléssica
da coluna, com vértebras cervicais, toracicas, lombares, sacrais e caudais.
Aparentemente, isto ocorre anteriormente ao surgimento dos mamiferos, embora o
momento em que esta condicdo se estabelece ainda é controverso, ja que as vertebras
passam gradualmente de um tipo para outro e, assim, as divisdes anatdmicas néo
coincidem necessariamente com as funcionais (LESSERTISSEUR; SIGOGNEAU,
1965).

O espécime UFRGS PV-0146-T nao foge ao citado acima; as vértebras
apresentam relativamente pouca diferenciacdo regional, levemente mais acentuada que a
observada nos saurdpsidos e em grau menor do que a condigdo atingida pelos
cinodontes mais derivados, representando a condigdo mais comum entre os cinodontes

nao-mamalianos.

6.1.1. COLUNA VERTEBRAL

Nesta descricdo, assume-se que o espécime UFRGS PV-0146-T tenha
vinte e sete vértebras pré-sacrais, 0 que € uma condi¢do tida como freqliente entre os
cinodontes ndo-mamalianos (ROMER, 1956; ROMER; LEWIS, 1973). Seguindo, entéo,
esta contagem vertebral, estdo preservadas as vértebras pré-sacrais cinco até vinte e sete,

além de quatro vértebras sacrais. As dimensdes vertebrais estdo expostas no ANEXO A.
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Estdo articulados as vértebras muitos fragmentos de costelas e o ramo direito da cintura

pélvica.

6.1.1.1. VERTEBRAS CERVICAIS

Assume-se aqui a presenca de sete vértebras cervicais para os cinodontes
ndo-mamalianos, a condi¢cdo mais comum nos terapsidos (ROMER, 1956). Assim, o
especime UFRGS PV-0715-T tem preservadas as trés ultimas vértebras cervicais (pré-
sacrais cinco a sete). O estabelecimento do numero de vértebras cervicais €, entretanto,
relativamente subjetivo e este nimero pode variar entre os diversos taxons, assim,
adota-se neste trabalho a terminologia “vértebra pré-sacral”, mesmo para as vértebras
que podem ser consideradas cervicais, por ser este um termo anatomicamente mais
“estavel”.

A vértebra pré-sacral cinco (PS5) (FIG.8) tem um centro vertebral de
seccdo transversal oval, com um eixo maior orientado horizontalmente, e bordos
anterior e posterior elevados em relacdo a regido intermediaria a eles. Na sua face
anterior observa-se uma fossa notocordal. A vértebra pré-sacral seis (PS6) (FIG.8)
tem o centro vertebral similar ao da PS5, elevado em seus bordos e constringido entre
eles. Em sua face ventral ha duas quilhas longitudinais e no extremo médio-ventral
anterior uma suave elevacdo, que talvez possa representar o local de insercdo do
intercentro correspondente. Os processos transversos sdo facilmente observaveis em
norma dorsal; sdo curtos e robustos e voltados levemente para tras, em um angulo de
cerca de 25° em relacdo ao eixo transversal da vértebra. O espinho neural tem seu apice

fraturado. As pré-zigapdfises sdo visiveis em ambos os lados da vértebra, mas sua
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orientacdo dorso-medial pode ser fruto de distorcdes tafondmicas. A pds-zigapofise

direita tem sua faceta articular orientada latero-ventralmente.

PS27

Figura 8 — UFRGS PV-0146-T. Vértebras pré-sacrais cinco a nove
(metade anterior). A — PS5 a PS27 e S1 a S4, em norma dorsal, destacando o segmento
PS5-PS9; B e C — PS5 a PS9 em norma dorsal; D e E — 0 mesmo que B, em norma
ventral; F e G — 0 mesmo que em B, em norma lateral direita. Escala = 5cm (B-G) e
10cm (A). As setas em G indicam o provavel local de inser¢do do intercentro
correspondente a cada veértebra. Linhas paralelas verticais indicam fraturas e linhas
paralelas diagonais representam matriz rochosa e concrec¢des. Abreviaturas no ANEXO
C.
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A veértebra pré-sacral sete (PS7) (FIG.8) tem o centro vertebral
parecido com o da vértebra anterior. Sua face ventral tem uma quilha longitudinal
simples e a mesma elevacdo vistas na PS6, embora esta seja mais acentuada. Os
processos transversos séo bem desenvolvidos, com orientagdo semelhante aos da PS6. O
espinho neural tem o apice fraturado. A pré-zigapofise aparenta ter uma superficie
articular voltada dorsal e, levemente, medialmente e a pos-zigapofise tem a faceta
articular orientada ventralmente. Pré- e pos-zigapofises estdo alinhadas em um plano

quase horizontal.

6.1.1.2. VERTEBRAS DO TRONCO OU TRUNCAIS

Para os cinodontes ndo-mamalianos, a distin¢do entre vértebras toracicas
e lombares é realizada segundo a morfologia das costelas a elas associadas. Muitos
taxons tém costelas especializadas (como Thrinaxodon, Cynognathus, entre outros),
com placas costais, e as vertebras sdo consideradas toracicas quando a costela
correspondente tem sua diafise se estendendo além da placa costal e lombares quando a
placa € o elemento mais distal da costela (BONAPARTE, 1970; BRINK, 1955, 1958;
BROOM, 1914; COLBERT; KITCHING, 1977; GOW,; GRINE, 1979; HUENE, 1942;
ROMER, 1956; JENKINS, 1970b, 1971; KARDONG, 1995; KEMP, 1980). Como o
especime UFRGS PV-0146-T possui costelas sem tais especializagdes, ndo é possivel
dividir as vértebras de seu tronco em regifes toracica e lombar. Assim, as vértebras pré-
sacral oito até vinte e sete podem ser chamadas de vértebras do tronco ou truncais.
Novamente, como no caso das Vvértebras cervicais, a contagem do numero de vértebras
truncais pode ser tendenciada pela subjetividade adotada na definicdo dos diferentes

tipos vertebrais e adota-se neste trabalho a denominacéo “vértebra pré-sacral”.
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A vértebra pré-sacral oito (PS8) (FIG.8) tem um centro parecido com o
da PS7. Um aspecto bastante evidente € a elevacdo médio-ventral no bordo anterior do
centro vertebral, remetendo novamente a idéia de que ali pudesse se inserir o intercentro
correspondente. As quilhas longitudinais ventrais, entretanto, ja ndo sdo muito evidentes.
Os processos transversos sdo mais curtos que na vértebra anterior e sdo quase
perpendiculares ao centro. O espinho neural tem o apice fraturado. A pré-zigapofise é
orientada dorsalmente. A vértebra pré-sacral nove (PS9) (FIG.8-9) tem o centro com
seccao transversal com a forma aproximada de um tridngulo invertido. Os processos
transversos sao semelhantes aos da PS8 e praticamente perpendiculares a vértebra. O
espinho neural tem a regido apical fraturada.

A vértebra pré-sacral dez (PS10) (FIG.9) tem o centro vertebral
semelhante aos ja descritos. Os processos transversos sdo curtos. O espinho neural
aparenta estar completo. A vértebra pré-sacral onze (PS11) (FIG.9) tem centro
semelhante aos anteriormente descritos. Os processos transversos séo curtos e robustos.
O espinho neural tem seu apice ausente.

A vértebra pré-sacral doze (PS12) (FIG.9) tem um centro similar ao
das vértebras ja descritas. Os processos transversos sdo robustos e a superficie lateral do
processo transverso esquerdo mostra continuidade com a superficie lateral do centro
vertebral, formando uma area articular que pode ser considerada uma sinapofise, com
morfologia similar a da estrutura descrita por Kemp (1980) em Luangwa Brink, 1963,
onde uma fina ldmina parte do processo transverso, antero-ventralmente, criando a
aparéncia de uma aba, em norma anterior, caracteristica dos cinodontes mais primitivos.
Este autor, entretanto, ndo considera que Luangwa tenha sinapéfises nas vértebras desta
regido do tronco. A sinapéfise, no espécime UFRGS PV-0146-T é arqueada, com 0 €ixo

longo orientado dorso-ventralmente e uma corda de cerca de 21mm. O espinho neural
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tem seu apice fraturado e é mais espesso posteriormente. A pos-zigapdfise esquerda é

voltada mais ventral que lateralmente.

?sinapofise

Figura 9 — UFRGS PV-0146-T. Vértebras pré-sacrais nove (metade posterior) a quinze
(metade anterior). A — PS5 a PS27 e S1 a S4, em norma dorsal, destacando o segmento
PS9-PS15; B e C — PS9 a PS15 em norma dorsal; D e E — 0 mesmo que B, em norma
ventral; F e G — 0 mesmo que em B, em norma lateral direita; H — reconstrucéo da PS12
em norma lateral esquerda. Escala = 5cm (B-G) e 10cm (A), H ndo estd em escala.
Linhas paralelas verticais indicam fraturas e linhas paralelas diagonais representam
matriz rochosa e concregdes. Abreviaturas no ANEXO C.

A vértebra pré-sacral treze (PS13) (FIG.9) tem um centro semelhante

aos anteriores. Os processos transversos sdo curtos e robustos. O espinho neural esta
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completo e ¢ inclinado para tras, em um angulo de cerca de 25-30° em relagdo ao plano
vertical. A vértebra pré-sacral quatorze (PS14) (FIG.9) mostra uma compressao
antero-posterior que deixa os bordos do centro vertebral muito elevados em relacéo a
porcdo intermediéria da vertebra. Os processos transversos sdo curtos e robustos. O
espinho neural é inclinado para trds, com uma angulacdo semelhante a observada na
PS13, e tem o apice fraturado.

A vértebra preé-sacral quinze (PS15) (FIG.9-10) esta fraturada
transversalmente e a seccdo resultante tem contorno ovalado. Os processos transversos
sdo robustos e encurtados. O espinho neural parece estar completo. A vértebra pré-
sacral dezesseis (PS16) (FIG.10) tem o centro com morfologia similar aos demais. Os
processos transversos sdo curtos. O espinho neural estd completo e é levemente
inclinado para tras.

O centro da vértebra pré-sacral dezessete (PS17) (FIG.10) parece estar
mais alto que o natural devido a deformacdes diagenéticas. No bordo posterior do centro,
latero-ventralmente, no lado direito, ha um entalhe para o capitulo da costela seguinte.
Os processos transversos sdo similares aos da vértebra anterior. No lado direito da
vértebra é possivel observar uma area continua para a articulacdo da costela e que
consistiria, assim, em uma sinapofise. A corda desta sinapofise é cerca de 15,5mm. O
espinho neural estd completo e é inclinado para tras. A vértebra pré-sacral dezoito
(PS18) (FIG.10) tem um centro parecido com os anteriores. Os processos transversos
sdo semelhantes aos da PS17. O espinho neural ¢ inclinado para tras.

O centro da vértebra pre-sacral dezenove (PS19) (FIG.10) mostra
nitidamente os entalhes parapofiseais para o encaixe das costelas. O entalhe anterior,
para a costela correspondente a prépria vértebra, esta em um nivel pouco abaixo do

processo transverso e o posterior, para a costela da vértebra seguinte, pouco abaixo de
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onde, provavelmente, seria o nivel do assoalho do canal neural. Os processos
transversos sdo mais curtos que nas vértebras precedentes. As pré-zigapofises sdo
bastante evidentes e orientadas medialmente. As poés-zigapofises sdo voltadas

lateralmente. O espinho neural esta fraturado proximo a base.

Figura 10 — UFRGS PV-0146-T. Vértebras pré-sacrais quinze (metade posterior) a vinte
e cinco (metade anterior). A — PS5 a PS27 e S1 a S4, em norma dorsal, destacando o
segmento PS15-PS25; B e C — PS15 a arco neural da PS21 em norma dorsal e centro da
PS21 a PS25 em norma lateral esquerda; D e E — PS15 a arco neural da PS21 em norma
lateral direita e centro da PS21 a PS25 em norma dorsal. Escala = 5cm (B-E) e 10cm
(A). Linhas paralelas verticais indicam fraturas e linhas paralelas diagonais representam
matriz rochosa e concregdes. Abreviaturas no ANEXO C.

A vértebra pré-sacral vinte (PS20) (FIG.10) mostra em seus bordos
anterior e posterior esquerdos os entalhes para a articulacdo das costelas da PS20 e da

vértebra pré-sacral vinte e um, respectivamente. Os processos transversos sdo ainda
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mais curtos do que na vértebra anterior. O espinho neural esta, aparentemente, completo.
As pré-zigapofises sdo medialmente orientadas e as pos-zigapdfises sdo voltadas
lateralmente.

A vértebra pré-sacral vinte e um (PS21) (FIG.10) tem arco neural e
centro vertebral separados, ndo sendo possivel observar o local onde ocorreu a quebra
(ou desarticulacdo) entre estes elementos. Na face anterior do centro observa-se a fossa
notocordal, préxima ao seu bordo superior. A pré-zigapofise esquerda é orientada
medialmente. A pds-zigapofise da PS21 tem a sua superficie articular voltada latero-
ventralmente. O espinho neural tem seu apice fraturado.

A vértebra pré-sacral vinte e dois (PS22) (FIG.10) tem um centro que
ndo difere dos demais j& descritos. Os processos transversos sd0 mais curtos e mais
espessos antero-posteriormente que nas vértebras anteriores. O espinho neural esta
completo e surge na por¢do mais posterior do arco neural; é inclinado posteriormente,
formando um angulo de 40°-45° em relagdo a vertical. O &pice do espinho neural tem
uma sec¢do em “gota”, sendo mais espesso posteriormente. Esta vértebra é uma das
melhores para a observacdo da posicao e orientacdo das zigapofises; as pré-zigapofises
sdo voltadas dorso-medialmente e as poOs-zigapofises latero-ventralmente. Elas podem
ser alinhadas em um plano aproximadamente horizontal.

O centro da vértebra pre-sacral vinte e trés (PS23) (FIG.10) é
semelhante aos anteriores. Os processos transversos sao curtos, porém mais robustos
que nas Vvértebras precedentes. O espinho neural, aparentemente, estd completo e €
menos inclinado para tras do que o da vértebra anterior. A pré-zigap6fise mostra uma
orientagdo medial. O centro da vertebra pré-sacral vinte e quatro (PS24) (FIG.10)
mostra-se comprimido antero-posteriormente, em especial em sua metade esquerda. Os

processos transversos sao bastante curtos. A pré-zigapdfise tem sua superficie articular
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voltada medialmente. A pos-zigapofise é orientada latero-ventralmente. A disposicao
das zigapofises ainda é semelhante a observada nas vértebras anteriores. O espinho
neural estd completo e € menos inclinado posteriormente que nas veértebras
imediatamente anteriores.

O centro da vértebra pré-sacral vinte e cinco (PS25) (FIG.10-11) tem
seccdo subcircular. O processo transverso esquerdo é curto. A pré-zigapofise mostra
uma orientacdo dorso-medial. A pos-zigapofise tem sua faceta articular latero-
ventralmente orientada. O espinho neural aparenta estar completo, sendo mais afilado
posteriormente. A vertebra pré-sacral vinte e seis (PS26) (FIG.11) tem um centro
similar ao da PS25. Os processos transversos sao bastante curtos; o esquerdo tem uma
diapofise cobncava e lateralmente orientada. O espinho neural esta completo e €
verticalmente orientado, sendo pouco mais delgado anteriormente. A pré-zigapofise é
medialmente orientada e a pos-zigapdfise do mesmo lado se apresenta orientada mais
ventral do que lateralmente.

A vértebra pré-sacral vinte e sete (PS27) (FIG.11) tem o centro
semelhante aos ja descritos. O processo transverso esquerdo permite a visualizacdo de
uma diapofise cbncava. O espinho neural estd completo; € bastante verticalizado e mais
delgado anteriormente. A pré-zigapofise tem sua faceta articular voltada mais dorsal que

medialmente, enquanto que a pds-zigapodfise € orientada quase que ventralmente.

6.1.1.3. VERTEBRAS SACRAIS

Quatro vértebras estdo associadas ao ramo direito da cintura pélvica,

através de costelas distalmente expandidas. Como a quarta vértebra sacral estd proxima

ao extremo posterior da lamina iliaca, é provavel que seja também a Ultima. Para 0s
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cinodontes ndo-mamalianos, quatro vértebras sacrais € um nUmero considerado

relativamente comum (BONAPARTE, 1963a; ROMER, 1956).

pubis

acetabulo

Figura 11 — UFRGS PV-0146-T. Vértebras pré-sacrais vinte e cinco (metade posterior)
a vinte e sete e sacrais um a quatro. A — PS5 a PS27 e S1 a S4, em norma dorsal,
destacando o segmento PS25-S4; B e C — PS25 a S4 em norma dorsal; D e E — 0 mesmo
que B, em norma ventral; F e G — 0 mesmo que em B, em norma lateral esquerda; H e |
— 0 mesmo que em B, em norma lateral direita. Escala = 5cm (B-I) e 10cm (A). Linhas
paralelas verticais indicam fraturas e linhas paralelas diagonais representam matriz
rochosa e concrecdes. Abreviaturas no ANEXO C.

Estas vértebras tém zigapdfises intimamente associadas, assim, parece

ser provavel que a liberdade de movimento entre elas fosse bastante restrita. Além disto,
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as porcdes distais das costelas sacrais, as quais se unem ao ilio, também mostram uma
forte associacdo, talvez com algum grau de sinostose. Estes dois aspectos permitem
afirmar com alguma seguranca que a regido sacral do PV-0146-T era bastante rigida.

O centro da vértebra sacral um (S1) (FIG.11) ndo difere do da PS27. O
processo transverso esquerdo ndo pode ser visto, mas talvez esteja fusionado a costela.
Pré- e pds-zigapdfises estdo alinhadas em um plano aproximadamente horizontal. A
pos-zigapofise tem sua faceta articular orientada quase lateralmente. O espinho neural
estd completo, é bastante verticalizado e anteriormente afilado. A vértebra sacral dois
(S2) (FIG.11) tem um centro vertebral similar ao da S1 e, assim como nesta, 0s
processos transversos nao sdo distinguiveis. A pré-zigapofise € dorso-medialmente
orientada e a pos-zigapofise tem sua faceta articular voltada latero-ventralmente; estas
estruturas estdo situadas aproximadamente no mesmo plano horizontal. O espinho
neural tem sua porcao superior fraturada e, apesar disso, é possivel afirmar que deveria
ser bem verticalizado.

A vértebra sacral trés (S3) (FIG.11) tem o centro parecido com o da
vértebra anterior. A natureza dos processos transversos ndo pode ser observada. As
zigapdfises estdo niveladas em um plano aproximadamente horizontal, sendo a pré-
zigapdfise voltada dorso-medialmente e a poés-zigapofise, latero-ventralmente. O
espinho neural, aparentemente, esta completo. A vértebra sacral quatro (S4) (FIG.11)
tem o centro com um didmetro pouco menor que o anterior, mas bastante similar a ele.
Uma fossa notocordal pode ser vista em sua face posterior. Os processos transversos
ndo sdo observaveis. A pré-zigapdfise aparenta ter uma superficie articular orientada

medialmente. O espinho neural esta fraturado.



43

6.1.2. COSTELAS

As costelas preservadas no espécime UFRGS PV-0146-T sdo muito
fragmentarias e, com excecdo das que estdo ainda articuladas a vértebra correspondente,
a maioria delas ndo pdde ser associada com seguranca a nenhuma vértebra (FIG.8-11).

A distin¢do entre costelas cervicais e truncais sO foi possivel quando
estavam associadas as vértebras previamente assumidas como pertencentes a cada uma
destas regides. Ja a distincdo entre costelas toracicas e lombares ndo pode sequer ser
realizada, j& que o principal critério para isto é a presenca de expansdes costais (e a
relacdo destas com a diafise costal) assinalada para varios cinodontes ndo-mamalianos
(BONAPARTE, 1970; BRINK, 1955, 1958; BROOM, 1914; COLBERT; KITCHING,
1977, GOW,; GRINE, 1979; HUENE, 1942; JENKINS, 1970b, 1971; KARDONG,
1995; KEMP, 1980; ROMER, 1956), a qual, como j& mencionado, ndo foi observada no
espécime em questdo. Dentre as costelas do UFRGS PV-0146-T, as Unicas
morfologicamente distintas s&o as sacrais, que apresentam as diferenciacGes anatdmicas
Obvias a realizacdo de sua funcgéo de articulacéo sacro-iliaca.

As vértebras pré-sacrais seis e sete tém fragmentos costais de ambos 0s
lados preservados. A observacdo da separacdao ou ndo entre capitulo e tubérculo destas
costelas ndo foi possivel. Do lado direito da PS8 e da PS9 ha um fragmento bem
preservado e articulado das respectivas costelas. A costela direita da PS10 tem sua
por¢édo proximal bem preservada e com uma curvatura moderadamente suave.

Os dois lados da PS11 apresentam fragmentos de costelas, com uma
curvatura semelhante a costela da PS10. Parte da costela direita da PS12 esta preservada
e a costela esquerda, possivelmente, estd aderida a face ventral das PS12-14. Nas

costelas da PS8-12 tubérculo e capitulo aparentam ser indistintos.
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Do lado direito da vértebra PS13 ha um segmento de costela articulado,
enquanto que a costela esquerda estd deslocada de sua posicdo original, estando fixa a
frente da superficie articular. A costela esquerda da PS14 esta deslocada anteriormente,
em relacdo a sua posicdo articular e parte da costela direita esta presente. A costela
direita da PS15 também mostra um deslocamento anterior em relagdo a sua posicao
articular e na costela esquerda é possivel observar uma leve distin¢do entre capitulo e
tubérculo.

A PS16 tem preservados fragmentos das costelas direita e esquerda.
Embora de maneira ndo muito nitida, parece haver separacdo entre capitulo e tubérculo
nestes dois fragmentos. A costela direita da PS17 esta deslocada para frente, em relacéo
a posicdo articular presumida. A PS18 preserva fragmentos das costelas esquerda e
direita. Um fragmento da costela direita da PS19 esta presente. Aderido as PS5-8, ha um
fragmento de costela longo e delgado, onde, aparentemente, é possivel individualizar
capitulo e tubérculo, o qual tem uma faceta articular ovalada. Outro fragmento de
costela esta aderido as PS19-24 e capitulo e tubérculo podem ser individualizados; sua
curvatura sugere que seja uma costela esquerda.

A costela esquerda da S1 tem a superficie articular para o ilio
aproximadamente quadrangular e orientada dorso-lateralmente, formando um angulo de
cerca de 45° em relacdo ao plano sagital. A costela sacral direita da S2 estd mal
preservada; a esquerda tem a superficie articular mais ou menos quadrangular e
inclinada como a da primeira costela sacral.

A costela sacral direita da S3 esta mal preservada, ja a do lado esquerdo,
em melhores condi¢6es, mostra uma superficie articular para o ilio mais vertical que nas
costelas anteriores e com um formato aproximadamente retangular. A costela sacral

direita da S4 tem sua superficie articular distal vertical e associada ao isquio (e ndo ao
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ilio), indicando que o ramo direito da cintura pélvica sofreu um deslocamento em
sentido dorsal e, talvez, anterior. A costela esquerda da S4 tem a faceta articular distal
um pouco mais delgada dorso-ventralmente.

As costelas sacrais formam uma superficie articular continua para o ilio,
a qual tem uma inclinagdo dorso-lateral na metade anterior e sofre uma gradual
verticalizacdo em direcdo a extremidade posterior; o ponto de maior altura se situa na
segunda costela sacral, sendo a superficie articular levemente mais estreita dorso-
ventralmente na primeira e na terceira. Entre as costelas se formam pequenos canais que

interligam as superficies ventral e dorsal desta regido.

6.2. ESQUELETO APENDICULAR

6.2.1. CINTURA PELVICA

O ramo direito da cintura pélvica (FIG.11) esta associado as costelas
sacrais, deslocado para uma posicdo algo mais dorsal e, talvez, mais anterior do que
aquela que seria sua condi¢do normal. Assim, as costelas sacrais estdo articuladas ao
nivel do acetabulo, ao invés de associadas a lamina iliaca. O acetdbulo direito €
aproximadamente circular e tem seu centro geométrico levemente mais dorsal que o
ponto onde os trés 0ssos pélvicos se encontram. N&o € possivel visualizar a fenestra
obturadora, devido a ndo preservacdo das por¢des mais ventrais do isquio e do pubis.

Do lado esquerdo da cintura estdo preservadas apenas a regido acetabular,
onde é bem visivel a relacdo sutural entre os trés ossos pélvicos, e parte da placa
isquiatica (FIG.12). O acetdbulo também se mostra quase circular e, novamente, como
acontecia no ramo direito da cintura pélvica, o ponto onde os trés 0ssos pélvicos se

encontram é deslocado ventralmente em relagdo ao centro geométrico do acetabulo.
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constricdo do ilio sobre o acetabulo
reforco supra-acetabular

faceta acetabular do ilio

B :
LS 2
e acetabulo
facet;[al | isquio
acetabular —
do plibis faceta acetabular do isquio

pubis |
regido do forame obturador

reforco
supra-acetabular

Figura 12 — UFRGS PV-0146-T. Regido acetabular esquerda. A e B — norma lateral; C
— norma dorsal; D — norma ventral. Escala (para A-D) = 1cm. As barras paralelas
verticais representam &reas fraturadas.

6.2.1.1. ILIO

O ilio direito (FIG.11) esta praticamente completo, exceto por pequenas
fraturas na porgéo pré-acetabular. A lamina iliaca encobre a face direita do arco neural
das PS26-27 e S1-4 e acompanha a curvatura da coluna nesta regido (uma clara feicéo
diagenética). A margem dorsal da ldmina € bastante delgada, sofrendo um espessamento
nas extremidades anterior e posterior, mas esta Ultima parece estar com seu volume
alterado diageneticamente. A lamina iliaca tem 108,48mm de comprimento; se projeta
34,54mm a frente do bordo anterior do acetdbulo e 24,46mm para tras do bordo

posterior do acetabulo.
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A constri¢ao do ilio sobre o acetabulo tem 40,76mm de largura. A faceta
acetabular do ilio é voltada quase que ventralmente. O reforco supra-acetabular é
situado dorso-anteriormente ao acetabulo.

O ilio esquerdo (FIG.12) é representado somente pela sua porgédo

acetabular e pela regido dorsal ao acetabulo.

6.2.1.2. ISQUIO

O isquio direito (FIG.11) ndo tem preservada sua por¢do ventral, a qual
definiria, junto com o pubis, a fenestra obturadora. Seu extremo posterior apresenta uma
marcada porosidade, o que poderia indicar uma projecdo cartilaginosa. A faceta
acetabular do isquio é antero-lateralmente orientada e ha um reforco pds-acetabular
levemente mais suave que o reforgo supra-acetabular. A porcao pds-acetabular do 0sso
tem 24,98mm de comprimento e uma altura de 27,94mm logo atras da margem
posterior do acetabulo. Quando se observa a porcdo distal do isquio, é possivel a
visualizagdo de uma seccao prismatica triangular. A crista isquiatica divide a superficie
lateral do isquio em duas areas bem definidas: uma dorsal e outra mais ventralizada.

O isquio esquerdo (FIG.12) tem preservadas a porcao acetabular e parte

da placa isquiatica.

6.2.1.3. PUBIS
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O pubis direito (FIG.11) conserva grande parte de sua regido acetabular e
da placa pubica. A faceta acetabular do plbis ndo € tdo clara quanto as do ilio e do
isquio. A porcdo ventral do pubis apresenta-se deslocada medialmente em relacdo ao
restante da cintura. A porcdo que delimitaria antero-ventralmente a fenestra obturadora
ndo mostra sinais evidentes de fratura, bem como a extremidade posterior do 0sso, que
manteria contato (seja 0sseo, cartilaginoso etc.) com o processo anterior e ventral do
isquio.

O pubis esquerdo (FIG.12) tem preservadas a regido acetabular e uma
pequena porcao antero-ventral a ela. E possivel observar que apenas a margem pastero-
ventral desta regido esta fraturada, enquanto que as por¢des anterior e ventral aparentam
estarem intactas. Isto indica, como dito anteriormente, que o pubis se estendia pouco
para frente e que sua porcdo mais desenvolvida seria a que, junto com o isquio,

delimitaria a fenestra obturadora.

6.2.2. MEMBRO PELVICO

6.2.2.1. FEMUR

Ndo obstante o fato de que, provavelmente, o fémur do espécime
UFRGS PV-0146-T adotasse uma postura mais aduzida, proxima a condigdo mamaliana
(um aspecto que sera abordado posteriormente), a descri¢do que se segue sera realizada
considerando-se que 0 0SSO apresentasse ainda a postura primitiva, abduzida (FIG.13).
Esta metodologia segue o usual na maioria das descricdes de material pos-craniano dos
cinodontes ndo-mamalianos.

O fémur esquerdo (FIG.13) tem cerca de 140mm de comprimento. No

meio de seu comprimento, onde esta fraturado, tem uma largura em torno de 19mm e
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altura de cerca de 20mm. Em norma proximal observa-se uma superficie continua, com
a cabeca articular mais espessa e a superficie do trocanter maior sendo mais delgada; a
regido que une a cabega femoral ao trocanter maior é bastante estreitada dorso-
ventralmente. Toda superficie proximal do fémur é porosa, o que indica a provavel
presenca de uma cobertura cartilaginosa nesta regido ou entdo uma area de fixacao
muscular.

Sob norma dorsal, nota-se que a cabeca do fémur se projeta medialmente
sem, entretanto, ser observavel um colo que a destaque do corpo do 0sso. A maior
extensdo antero-posterior do 0sso fica na seccdo que abrange a cabeca e o trocanter
maior. A area entre a cabeca femoral e o trocanter maior é levemente concava. O 0SS0
mostra-se mais largo nas extremidades e se afila gradualmente em direcdo a metade de
seu comprimento. Quando observado ventralmente, o fémur mostra uma fossa
intertrocantérica mais evidente. Antero-lateralmente a esta concavidade, fica o trocanter
menor. A fossa popliteal ndo é muito profunda.

Distalmente, a superficie articular dos condilos também mostra a
porosidade observada na regido articular proximal. O condilo anterior se projeta mais
ventralmente que o posterior. O condilo posterior é mais projetado lateralmente em
relacdo ao eixo do 0sso do que o anterior. A superficie articular dos condilos forma um
angulo de cerca de 45° com o eixo longo do 0sso. Em norma anterior observa-se a
projecdo ventral do condilo anterior e a leve elevacdo dorsal da cabeca femoral, em
relacdo ao corpo do fémur. Os aspectos observados em norma posterior sdo observaveis

nas outras normas ja descritas.
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Figura 13 — UFRGS PV-0146-T. Fémur esquerdo. A — membro pélvico de “pelicossauro” em norma anterior, mostrando as normas utilizadas na
descricdo do fémur UFRGS PV-0146-T [modificado de Jenkins (1971)]; B — 0 mesmo que A, em norma lateral [modificado de Jenkins (1971)];
C e D — fémur UFRGS PV-0146-T em norma dorsal; E e F — norma ventral; G e H — norma anterior; | e J — norma posterior; L € M — norma

proximal; N e O — norma distal. Escala = 5¢cm.
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6.2.3. OSSOS MESOPODIAIS

Dois ossos com uma forma oblonga foram considerados como sendo
elementos carpais e/ou tarsais (FIG.14) sem, contudo, poderem ser determinados com

exatidao.

6.2.4. OSSOS METAPODIAIS

Dois pequenos 0ssos podem representar elementos metacarpais e/ou
metatarsais (FIG.14). As extremidades proximal e distal tém seu eixo mais longo
perpendicularmente orientados um em relagdo ao outro. A mais robusta € considerada
aqui como sendo a proximal e tem seu eixo maior verticalmente orientado. A
extremidade distal, conseqlientemente, mais gracil tem seu eixo longo situado
transversalmente. O segundo 0sso tratado aqui como metapodial é representado somente

por sua porgao proximal.

extremidade
proximal

mesopodial 2

" mesopodial 1

Figura 14 — UFRGS PV-0146-T. Ossos mesopodiais e metapodiais. A — mesopodiais; B
e C — metapodial 1 em norma lateral; D — metapodial 1 em norma distal; E e F —
metapodial 2 em norma lateral; G — metapodial 2 em norma distal. Escala = 1cm. As
linhas cheias paralelas verticais representam uma area fraturada. Em D e G, a dupla
linha tracejada vertical representa o eixo longo da extremidade proximal e a linha
tracejada simples horizontal o eixo longo da extremidade distal.
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7. 0 POS-CRANIO DO ESPECIME UFRGS PV-0715-T
7.1. ESQUELETO AXIAL

7.1.1. COLUNA VERTEBRAL

Para efeitos de contagem das vértebras pré-sacrais, sera utilizado como
referéncia o nimero assinalado por Bonaparte (1963a) para Exaeretodon, ou seja, vinte
e oito elementos. No UFRGS PV-0715-T estdo presentes as vértebras cervicais mais
significativas, atlas e axis, e a terceira vertebra (que pode representar o padrdo
generalizado dos demais elementos desta regido da coluna), uma seqiiéncia que envolve
as pre-sacrais quatorze a vinte e oito, seis vertebras sacrais e seis vértebras caudais. As

dimens0es das veértebras sdo apresentadas no ANEXO B.

7.1.1.1. VERTEBRAS CERVICAIS

7.1.1.1.1. VERTEBRA PRE-SACRAL UM (PS1) - ATLAS (At)

Dos elementos que formariam o atlas UFRGS PV-0715-T, estdo
preservados o intercentro, a metade direita do arco neural e o centro. O arco neural
esquerdo nao foi preservado.

O intercentro do atlas (icl) (FIG.15) apresenta um contorno triangular,
em norma ventral, com o Vvértice posterior bastante arredondado. Apresenta uma faceta
dorso-posterior que se articula ao centro vertebral do préprio atlas; dorso-anteriormente,
mostra duas superficies articulares para os céndilos occipitais. A superficie ventral do
icl é marcada por inimeros forames. Uma concavidade dorso-lateral, atrds da faceta
articular para o condilo occipital, é observada e, segundo Jenkins (1971), serviria como

area de insercdo muscular ou ligamentar. A superficie dorso-posterior do icl divide-se
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em duas areas principais: uma mais inclinada e voltada posteriormente e outra dorsal
mais horizontalizada; ambas sdo levemente concavas e se articulam ao centro do atlas.
Ventralmente, o icl apresenta um pequeno tubérculo em cada lado de sua metade
posterior, 0 que poderia ser a parapofise para a costela atlantal, segundo Jenkins (1971).

O arco neural direito (anl) (FIG.15) tem sua lamina fraturada logo acima
de sua base, a qual é bastante robusta e levemente ovalada em secgdo transversal. A
lamina do anl ndo seria longa o suficiente para manter contato com a sua contraparte
(BONAPARTE, 1963a; JENKINS, 1971) e, assim, ndo haveria a formacdo de um
espinho neural ou sequer o fechamento dorsal do anel atlantal, a0 menos ndo um

fechamento 6sseo.

fc1 lamina do arco
neural

Figura 15 — UFRGS PV-0715-T. Intercentro e arco neural do atlas. A-B — intercentro
em norma dorsal; C-D — intercentro em norma ventral; E — intercentro em norma lateral
esquerda; F-G — arco neural em norma dorsal; H-I — arco neural em norma ventral; J-L —
arco neural em norma medial; M-O — reconstrucdo parcial do atlas em norma dorsal (M),
ventral (N) e anterior (O). Escala = 1cm. As linhas paralelas representam areas
fraturadas. As setas em G e L indicam o provavel trajeto de vasos sanguineos e do
primeiro nervo cervical. As abreviaturas estdo no ANEXO C.
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A porcdo do arco neural onde estdo situadas as facetas para o condilo
occipital e para o centro do atlas é levemente destacada do processo transverso por uma
curta e robusta barra ou, para Jenkins (1971), um “curto pescoco”. A faceta para o
condilo occipital é levemente céncava e direcionada antero-medialmente, tendo um
formato aproximadamente trapezoidal, com a margem lateral mais longa dorso-
ventralmente do que o bordo medial. A superficie articular para o centro do atlas tem
um formato também trapezoidal, mas é voltada médio-posteriormente e mais céncava
do que a faceta para o condilo. Sua margem medial ¢ mais curta do que a lateral. As
facetas articulares para o condilo occipital e para o centro do atlas sdo continuas
longitudinalmente, estando obliquamente dispostas em um angulo de cerca de 120°,
como descrito por Jenkins (1971) para outros cinodontes ndo-mamalianos.

Entre o bordo anterior da lamina do arco neural e a margem antero-
lateral da faceta para o condilo occipital hd um sulco profundo que seria coberto pelo
pro-atlas e corresponderia a parte do trajeto percorrido pela artéria e veia vertebrais e
pelo primeiro nervo cervical (e que poderia representar o forame intervertebral dos
mamiferos). Um pequeno entalhe ventral entre a base do processo transverso e a area
ventral as superficies articulares mediais esta presente e pode ter servido para a mesma
funcdo do sulco acima citado (representando o entalhe alar dos mamiferos) (JENKINS,
1971; KUHNE, 1956). A faceta articular para o pré-atlas é visivel antero-lateralmente
na base da lamina do arco neural; é aproximadamente triangular e com uma acentuada
rugosidade.

O processo transverso do atlas é bem desenvolvido, se projetando latero-
posteriormente e levemente para cima. Observado ventralmente, mostra uma forma
aproximada a do processo transverso alar dos mamiferos. Uma faceta para o tubérculo

de uma costela atlantal ndo é visivel no processo transverso. N&o é possivel identificar
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estruturas que possam representar zigapdfises, o que indica que atlas e axis nédo
mantinham entre si uma articulagéo zigapofiseal.

O centro do atlas (c1) (FIG.16) tem sua face posterior aderida ao centro
do éaxis; provavelmente, haveria uma fossa notocordal nesta face, como em outros
cinodontes ndo-mamalianos (JENKINS, 1970a, 1971), mas sua observagdo é impedida
pela unido destes dois elementos. O extremo dorso-posterior do centro mantém nitido
contato com os pediculos do arco neural do axis. O centro mostra uma forte deformacéo
lateral. Em norma lateral, o bordo posterior do centro se mostra mais ou menos retilineo.
O cl é aproximadamente trapezoidal em norma ventral, mais largo na regido posterior.
Lateralmente, 0 centro mostra uma projecdo anterior em sua porcdo dorsal, a qual se
inseria no ainda incompleto “anel atlantal” [similar ao processo odontdide ou dens dos
mamiferos e Oligokyphus Henning, 1922 (KUHNE, 1956)]. A superficie ventral do
centro é perfurada por pequenos forames e a area articular para o icl é orientada de
modo a receber a faceta descrita para este elemento. A superficie dorsal do centro do
atlas também é perfurada por forames e participa da formacdo do assoalho do canal

neural. N&o séo visiveis facetas para articulagdo com as metades do arco neural do atlas.

7.1.1.1.2. VERTEBRA PRE-SACRAL DOIS (PS2) — AXIS (AXx)

O centro vertebral e o arco neural desta vértebra (FIG.16) mostram o
mesmo padrdo de deformacdo observado no centro do atlas. Em norma ventral é
possivel observar duas quilhas suaves, interpostas por uma leve concavidade. As
superficies latero-ventrais do centro sdo perfuradas por muitos forames. A largura do
centro parece estar alterada pelos processos de deformacdo sofridos pela vértebra. As

faces laterais do centro sdo levemente concavas, com o0s bordos anterior e posterior
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elevados. O centro vertebral (c2) deve ter sido anficélico (embora, sua natureza séo
possa ser definida com certeza, pois sua face anterior esta obliterada pelo centro do atlas
e a posterior pela terceira vértebra pré-sacral), como no padréao citado por Jenkins (1971)
para outros cinodontes ndo-mamalianos. No extremo pdéstero-ventral o bordo do centro

tem um leve entalhe, onde se insere o intercentro da terceira vértebra pré-sacral.

prz3

. , j l
espinho neural pe2 | gepinngmens
apsz N Nl
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) transverso

Figura 16 — UFRGS PV-01715-T. Centro do atlas, axis e terceira vértebra pré-sacral. A
e B — norma lateral esquerda; C — norma lateral direita; D — reconstru¢cdo em norma
lateral direita; E e F — norma ventral; G e H — norma posterior; | — reconstrucéo da PS3
em norma posterior. Escala = 1cm. As abreviaturas estdo no ANEXO C. As linhas
paralelas diagonais representam matriz rochosa ou concregdes. A seta em B aponta a
sutura entre o centro do atlas e o pediculo do arco neural do axis.
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O processo transverso, situado perto da base do arco neural, estd mal
preservado e ndo é possivel observar nele uma diap6fise para a costela axial. O espinho
neural é bastante robusto, sendo laminar apenas em sua por¢do mais dorso-medial e
mais espesso na por¢do basal; mostra uma consideravel projecdo anterior. A margem
superior do espinho esta nitidamente fraturada e em sua regido dorso-anterior observa-
se uma grande porosidade, o que indica a provavel presenca de uma cobertura
cartilaginosa. Pré-zigapofises ndo sdo observaveis. As pos-zigapofises, por outro lado,
sdo bastante conspicuas; sua superficie articular é voltada latero-ventralmente, com uma
disposicao que, provavelmente, impedia um movimento latero-lateral significativo entre
0 axis e a terceira vértebra cervical. Ndo é possivel observar anapofises, mas isto pode

ser uma feicdo preservacional. N&o ha evidéncias da presenca de um intercentro axial.

7.1.1.1.3. VERTEBRA PRE-SACRAL TRES (PS3)

O centro vertebral deste elemento (c3) (FIG.16) apresenta uma profunda
fossa notocordal, visivel em sua face posterior, e 0 mesmo deveria ocorrer, muito
provavelmente, em sua face anterior. O bordo posterior do centro mostra um contorno
circular e é marcadamente poroso. O centro ndo mostra uma deformacéo tdo intensa
quanto nas vertebras precedentes. As superficies laterais do centro sdo cOncavas e
perfuradas por inumeros forames, um aspecto observado também na face ventral do
centro, a qual tem quilhas semelhantes as observadas no axis, embora mais suaves.

As pré-zigapofises sdo bastante desenvolvidas e com uma ampla
superficie articular voltada dorso-medialmente. As pds-zigapdfises também sdo bem
desenvolvidas e suas facetas articulares sdo voltadas latero-ventralmente. As pos-

zigapdfises se situam em um nivel apenas levemente superior ao das pré-zigapofises.
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Abaixo da pos-zigapofise direita hd uma pequena saliéncia que pode representar uma
anapodfise. O processo transverso direito mostra-se robusto, porém curto, com a
extremidade distal porosa; encontra-se voltado para baixo e muito levemente para frente
(0 que pode ser uma feicdo diagenética, com sua orientacdo natural sendo,
provavelmente, mais latero-posterior). O espinho neural esta fraturado logo acima de
sua base, mostrando uma seccdo transversal laminar, pouco mais espessa na metade
anterior.

O intercentro da PS3 (ic3) (FIG.16) é uma peca ovalada, com seu eixo
maior orientado transversalmente. Esta inserido em uma fenda ventral entre o axis e a
PS3. E maior antero-posteriormente na linha mediana e mais estreito nas extremidades

laterais.

7.1.1.2. VERTEBRAS DO TRONCO OU TRUNCAIS

Da mesma maneira que no espécime UFRGS PV-0146-T, a auséncia de
especializacbes costais no especime UFRGS PV-0715-T impede que sejam
diferenciadas vértebras toracicas e lombares (BONAPARTE, 1970; BRINK, 1955, 1958;
BROOM, 1914; COLBERT; KITCHING, 1977; GOW,; GRINE, 1979; HUENE, 1942;
JENKINS, 1970b, 1971; KARDONG, 1995; KEMP, 1980; ROMER, 1956), assim,
todas as vértebras pré-sacrais ndo cervicais sdo consideradas como vértebras do tronco
ou truncais, embora a nomenclatura utilizada nesta dissertacdo seja “vértebras pré-
sacrais”, pelos motivos ja mencionados para o espécime UFRGS PV-0715-T.

A maioria destas vértebras tem o arco neural destacado da posicéo
natural, “tombado” para o lado direito, e o centro vertebral comprimido dorso-

ventralmente (FIG.17), de modo que suas dimensdes foram bastante alteradas; a largura
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observada no fossil deve ser bem maior que a largura original do centro e, por
conseguinte, sua altura deve representar apenas uma fracdo da altura real. A dimenséo
que deve manter uma relacdo mais fiel entre o observado no fossil e a condicao natural é
0 comprimento, j& que as vértebras aparentam ndo ter alteracdo substancial em sentido
antero-posterior.

O centro da vértebra pré-sacral 14 (PS14) (FIG.17) tem as porgdes
anterior e latero-ventral direita ausentes, mas € o menos afetado pela deformacéo acima
citada, mostrando uma seccdo transversal quase circular. O arco neural ndo foi

preservado.

prz17
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Figura 17 — UFRGS PV-0715-T. Veértebras pré-sacrais quatorze a dezoito. A — PS14 a
PS28 e S1 a S6, em norma ventral, destacando o segmento PS14-PS18; B — padréo de
deformacdo das vértebras do espécime (a seta curva indica o deslocamento do arco
neural e as setas retilineas indicam as alteracGes em altura e largura no centro vertebral);
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C e D - PS14-PS18 em norma ventral. Escala = 5cm (C) e 10cm (A). As barras
paralelas diagonais representam matriz rochosa e concrecdes. As abreviaturas estdo no
ANEXO C.

No centro da vértebra pré-sacral 15 (PS15) (FIG.17) é possivel
observar, no extremo poéstero-ventral direito, uma suave parapofise para costela da
vertebra pré-sacral dezesseis. O processo transverso direito é curto e tem uma diapéfise
bastante concava, de orientacdo duvidosa devido a deformacdo do arco neural. O
espinho neural estd fraturado em sua por¢do mais apical. Na vértebra pré-sacral
dezesseis (PS16) (FIG.17) observa-se um entalhe no extremo antero-ventral direito do
centro vertebral (complementar ao descrito para a PS15) correspondente a parapofise
para a costela pré-sacral dezesseis. No mesmo lado, mas péstero-ventralmente ocorre
uma faceta semelhante para a costela seguinte. O espinho neural estd deformado e com
a porcdo apical fraturada.

Os entalhes parapofiseais no centro da vértebra pré-sacral dezessete
(PS17) (FIG.17) sdo observados nos extremos anterior e posterior direitos. Da vertebra
pré-sacral dezoito (PS18) (FIG.17) sdo observaveis o centro, semelhante aos demais ja
descritos, e 0 espinho neural, o qual mostra uma seccéo triangular anteriormente afilada.

O centro da vértebra pré-sacral dezenove (PS19) (FIG.18) ndo mostra
nenhum aspecto que o diferencie dos demais ja descritos. O espinho neural tem sua
porcao superior fraturada. O processo transverso direito € robusto e ndo muito longo e,
embora esteja voltado para frente, deveria ser mais lateralizado. As pré-zigapofises sao
voltadas medialmente e mais verticais que as observadas na regido mais anterior do
tronco.

A porcdo mais anterior do centro da vértebra pré-sacral vinte (PS20)
(FIG.18) esta menos comprimido dorso-ventralmente que o restante do centro. O apice

do espinho neural esta, aparentemente, completo e é delgado. O processo transverso €
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forte e semelhante ao da PS19. As zigapofises estdo encobertas pelas vértebras
adjacentes. O centro da vértebra pré-sacral vinte e um (PS21) (FIG.18) é similar ao
das vértebras precedentes. O espinho neural esta, aparentemente, completo e, assim
como o espinho da PS20, ndo mostra evidéncias de dilatagdo apical. A vértebra pré-
sacral vinte e dois (PS22) (FIG.18) tem seu centro vertebral ndo muito comprimido
dorso-ventralmente. Os processos transversos estdo danificados e o espinho neural tem

sua porcao terminal ausente.

arco neural da PS28

pPs25 Ps23  PS21

Figura 18 — UFRGS PV-0715-T. Vértebras pré-sacrais dezenove a vinte e oito (arco
neural). A - PS14 a PS28 e S1 a S6, em norma ventral, destacando o segmento PS19-
PS27; B e C — PS19-PS28 (somente arco neural) em norma ventral. Escala = 5¢cm (B) e
10cm (A). As barras paralelas diagonais representam matriz rochosa e concregdes. As
abreviaturas estdo no ANEXO C.

Nas margens anterior e posterior do centro da vértebra pré-sacral vinte

e trés (PS23) (FIG.18) é possivel observar os entalhes parapofiseais onde se
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articulariam as costelas da PS23 e da vertebra pré-sacral vinte e quatro, respectivamente;
sdo cOncavas e 0 seu eixo mais longo, orientado dorso-ventralmente, tem entre 11-
13mm. A diapdfise € mais bem preservada que nas vértebras anteriores e se mostra
levemente cdncava. O espinho neural, aparentemente, esta completo e é levemente mais
espesso na regido terminal do que nas PS20 e PS21.

Na vértebra pré-sacral vinte e quatro (PS24) (FIG.18) as parapofises
sdo mais bem observadas no lado direito do centro; a anterior € mais evidente e tem
11,52mm em seu eixo dorso-ventral. O processo transverso direito é forte e tem uma
diapdfise levemente concava. O espinho neural aparenta estar completo; € mais espesso
no apice do que o espinho da PS23. A vértebra pré-sacral vinte e cinco (PS25)
(FIG.18) mostra entalhes parapofiseais ndo muito nitidos. O processo transverso direito
é bastante longo e a diapdfise estd encoberta por um fragmento de costela, muito
provavelmente, correspondente a propria PS25. O espinho neural est4 fraturado em sua
regido terminal.

Na margem posterior do centro da vértebra pré-sacral vinte e seis
(PS26) (FIG.18) observa-se a parapofise. O processo transverso direito é bem
desenvolvido e mostra uma diapdfise bem definida e relativamente concava. No bordo
posterior do centro da vértebra pré-sacral vinte e sete (PS27) (FIG.18) é possivel
observar-se 0 entalhe parapofiseal. O arco neural desta vértebra € um dos que apresenta
as melhores condicGes de preservacdo; o espinho neural estd pouco deformado, apesar
de ter seu apice fraturado, e as zigapdfises parecem estar com a topografia proxima
aquela que deveria ser a natural. O espinho neural € levemente mais espesso
posteriormente e em sua face posterior ha uma fossa longitudinal ndo muito profunda e
que pode ter servido a fixacdo de ligamentos e/ou musculos intervertebrais. O processo

transverso direito é semelhante ao observado nas demais vértebras, com a diapéfise
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similar a da PS26. As pré-zigapofises tém facetas articulares dorso-medialmente
orientadas. As pos-zigapdfises estdo bem preservadas e se mostram como estruturas
bastante desenvolvidas, com facetas articulares voltadas ventralmente e, apenas
levemente, para os lados.

Na face anterior do centro da vértebra pré-sacral vinte e oito (PS28)
(FIG.18-19) é possivel observar-se a fossa notocordal. O processo transverso direito
estd fraturado proximo a sua base. A pré-zigapofise direita tem sua faceta articular
parcialmente exposta, a qual parece ser orientada dorsal e, em menor grau, medialmente.
As pos-zigapofises ndo estdo muito bem preservadas, mas sdo voltadas principalmente
lateralmente e, em menor extensdo, ventralmente. O espinho neural esta fraturado
proximo a base e em sua face posterior € marcado por uma fossa longitudinal mais

evidente que a observada no espinho da PS27.

7.1.1.3. VERTEBRAS SACRAIS

Estdo associadas ao ilio esquerdo seis vértebras sacrais, porém, é
possivel que houvesse um nimero maior que este para o espécime PV-0715-T, ja que a
lamina iliaca ainda se projeta posteriormente além do ponto onde esta fixa a sexta
vertebra sacral.

O centro da vértebra sacral um (S1) (FIG.19) é muito semelhante ao
centro da PS28, inclusive em suas dimensdes. O arco neural esta bastante danificado e
com a porcdo posterior envolta em concrecdes; parte do espinho neural, dos pediculos
do arco neural e do processo transverso esquerdo estdo presentes. O espinho neural é
inclinado posteriormente, o que pode, entretanto, ser uma feicdo diagenética. A

vértebra sacral dois (S2) (FIG.19) tem um centro parecido com os das vértebras
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imediatamente anteriores. Do lado direito da vertebra é possivel observar-se uma area
articular continua entre o centro e o arco neural, a qual pode representar uma sinapofise.
O espinho neural esta exposto dorsalmente e, aparentemente, é inclinado posteriormente.

O centro da vértebra sacral trés (S3) (FIG.19) é semelhante ao da S2 e
nele podem ser vistas as facetas para as costelas da prépria S3 e da quarta vértebra
sacral. O espinho neural tem uma inclinagdo para trds, mas sua preservagdo € muito
precaria. A vértebra sacral quatro (S4) (FIG.19) é similar as anteriores, embora seu
centro seja levemente mais constringido na regido entre os bordos anterior e posterior.
Parte do espinho neural estd exposta lateralmente, logo atras do espinho neural da
vertebra anterior, mostrando uma inclinacdo para tras. Provavelmente ha uma sinapéfise
para a recep¢do da costela correspondente.

A vértebra sacral cinco (S5) (FIG.19) também mostra uma constricéo
na regido intermediaria do centro, mais acentuada que na S4. O espinho neural desta
vertebra também aparenta ter uma inclinacdo em sentido posterior. Nesta vértebra é bem
evidente a presenca de uma sinapofise. O centro da vértebra sacral seis (S6) (FIG.19) é
parecido com o da S5 e em sua face posterior vé-se uma rasa fossa notocordal. A

sinapofise também pode ser observada.
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Figura 19 — UFRGS PV-0715-T. Vertebras pré-sacral vinte e oito (centro vertebral) e
sacrais um a seis, ramo esquerdo da cintura pélvica e radio e ulna direitos. A - PS14 a
PS28 e S1 a S6, em norma ventral, destacando o segmento centro da PS28-S6; B e C —
PS28 (somente o centro), sacrais um a seis e ilio e isquio esquerdos, em norma ventral;
D e E - 0 mesmo em B, em norma dorsal, mostrando radio e ulna direitos; F — 0 mesmo
em B, em norma lateral esquerda. Escala = 5cm (B, D e F) e 10cm (A). As barras
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paralelas diagonais representam matriz rochosa e concrecdes. As abreviaturas estdo no
ANEXO C.

7.1.1.4. VERTEBRAS CAUDAIS

Foram preservadas duas vertebras caudais articuladas, uma das quais
com a porc¢do basal de uma hemapdfise associada a regido médio-ventral posterior de
seu centro. Estas vértebras tém um arco neural ainda bem desenvolvido, com todas
estruturas tipicas, e, dado isto, devem pertencer a por¢do mais proximal da cauda e
serdo chamadas aqui, para fins descritivos, de “vértebras caudais um” e “dois”. Além
destas duas vértebras, um segmento com outras trés vertebras caudais tambem foi
coletado. Estas trés vértebras tém caracteres que sugerem que Sejam mais posteriores
que as outras duas; serdo denominadas “vértebras caudais trés” a “cinco”. Ainda ha um
fragmento vertebral com morfologia semelhante as “vértebras caudais trés” a “cinco” e
gue sera aqui tratado como “vértebra caudal seis”.

A “vértebra caudal um” (“Q1”) (FIG.20) tem um centro com bordos
elevados e a area entre eles constringida. No extremo postero-ventral direito do centro
vertebral hd uma regido que sugere uma area articular para um capitulo costal. Esta
superficie é definida também pela regido antero-ventral direita da “vértebra caudal dois”.
O processo transverso esquerdo esta fraturado, mas é possivel ver que sua base é
bastante larga. O processo transverso direito € voltado latero-posteriormente, com uma
angulacdo de cerca de 45° em relacdo ao eixo sagital da vértebra, € bastante amplo na
base e se afila em direcdo a extremidade distal. O espinho neural esta com o apice
fraturado e € mais espesso posteriormente. As pré-zigapofises estdo ao nivel do limite

anterior do centro vertebral e sdo dorsalmente orientadas. As p6s-zigapofises sao latero-
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ventralmente orientadas e se projetam, posteriormente, pouco além da margem posterior
do centro. Pré- e pds-zigapofises estdo horizontalmente alinhadas.

O elemento que representa a porcdo proximal da hemapofise
correspondente a “Q1” (FIG.20) esta alocado em uma faceta bem definida na regido
médio-ventral posterior do centro vertebral. As superficies articulares entre centro e
hemapofise sdo praticamente retilineas. A hemapdfise é ovalada, com um bordo anterior
convexo e o posterior retilineo; tem 16,80mm de largura e antero-posteriormente tem
9,46mm. Ventralmente, mostra duas cicatrizes indicando a fratura das barras esquerda e
direita da hemapdfise. Subentende-se, assim, que esta hemapdfise é fechada em sua
base.

A “vértebra caudal dois” (“Q2”) (FIG.20) tem apenas a por¢do anterior
preservada; suas pré-zigapofises sdo dorso-medialmente orientadas.

O centro vertebral da “vértebra caudal trés” (“Q3”) (FIG.20) é
alongado, relativamente delgado e baixo, 0 que sugere a posi¢cdo mais posterior da
vértebra na série caudal. O arco neural da “Q3” é tdo alongado quanto o centro vertebral
e 0 espinho neural se localiza em sua parte mais posterior, estando fraturado e sendo,
provavelmente, orientado para trds. O espinho € largo em sua base do espinho e se
estreita am direcdo a extremidade; ele é levemente mais espesso na porcao posterior. Os
processos transversos estdo fraturados, mas € possivel observar que surgiam em uma
posicdo mais posterior do arco neural. N&o aparentam ter uma inclinacdo muito
significativa para baixo e sdo orientados posteriormente. As pré-zigapofises sdo

voltadas dorso-medialmente e as pds-zigapdfises sdo mais lateralizadas.
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Figura 20 — UFRGS PV-0715-T. Veértebras caudais. A — “Q1-Q2” em norma lateral
direita; B-C — “Q1-Q2” em norma lateral esquerda; D-E — “Q1-Q2” em norma dorsal; F
- “Q1-Q2” em norma ventral; G — desenho esquematico da hemapofise da “Q1”; H-1 -
“Q3-Q5” em norma lateral esquerda; J — “Q3-Q5” em norma dorsal; L — “Q3” em
norma dorsal; M — “Q3-Q5” em norma ventral; N — “Q6” em norma lateral. Escala =
1cm. As barras paralelas verticais representam fraturas e as diagonais matriz rochosa ou
concrecdes. Abreviaturas no ANEXO C.

A *“vértebra caudal quatro” (“Q4”) (FIG.20) tem seu centro
igualmente alongado e delgado. O arco neural ndo foi preservado, mas é possivel
observar a zona onde estdo fraturados seus pediculos. A hemapofise correspondente esta
parcialmente preservada e se situa entre os entalhes postero-ventral da “Q4” e antero-
ventral da “vértebra caudal cinco”. Ndo é fechada na porcdo proximal, como a

hemapofise da “Q1”. O comprimento da porcdo preservada é de 16,06mm. A fratura



69

ocorreu antes de os ramos proximais direito e esquerdo se unirem para formar o espinho
hemal; a raiz esquerda tem 8,84mm de largura antero-posterior e 2,80mm de espessura.
enquanto que a direita tem 7,08mm e 3,10mm, respectivamente. O canal hemal deveria
ter cerca de 3mm de largura e 15mm de altura.

O centro da “vértebra caudal cinco” (“Q5”) (FIG.20) é parecido com o
das duas vértebras anteriores. Os processos transversos estdo fraturados. O espinho
neural estad quebrado, mas € possivel observar que situava-se na parte mais posterior do
arco neural. A pré-zigapofise esquerda esta fraturada e a direita é orientada dorso-
medialmente. A “vértebra caudal seis” (“Q6”) (FIG.20) tem preservada apenas metade

de seu centro.

7.1.2. COSTELAS

Exceto pelas costelas sacrais, evidentemente especializadas a funcdo de
articulacdo sacro-iliaca, as demais costelas preservadas no espécime PV-0715-T nédo
mostram nenhum tipo de especializacdo como as observadas em muitos cinodontes néo-
mamalianos (BONAPARTE, 1970; BRINK, 1955, 1958; BROOM, 1914; COLBERT;
KITCHING, 1977; GOW,; GRINE, 1979; HUENE, 1942; JENKINS, 1970b, 1971;
KARDONG, 1995; KEMP, 1980; ROMER, 1956).

Um fragmento da costela direita da PS25 esta associado a diapofise
correspondente; ha um leve alargamento da costela até o ponto da fratura e,
provavelmente, apos ele a costela deveria sofrer um afilamento em dire¢do a sua
extremidade distal. A porcdo proximal da costela direita da PS26 estd associada a

diapofise da vértebra. A costela da PS27 tem preservada a sua por¢do proximal, também
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associada a diapofise correspondente. Um pescoco curto separa capitulo e tubérculo
(FIG.17).

Um fragmento de costela cobre as vértebras PS20-21; tem uma curvatura
bastante suave. E mais larga na regido proximal e se afila gradualmente em direcio a
extremidade distal. Em adicdo a esse fragmento, uma segunda costela cobre a face
ventral do centro vertebral da PS21; tem sua regido articular ausente e a porcao
imediatamente inferior a ela se mostra mais larga e depois sofre um afilamento gradual
(FIG.17).

A primeira costela sacral tem sua extremidade distal expandida em forma
de leque. O segmento mais proximal da costela estd ausente. O comprimento da costela
(da faceta articular no centro vertebral ao seu ponto mais lateral) é de cerca de 65mm. O
bordo anterior da costela é mais espesso e curvado dorsalmente, de modo que ultrapassa
0 bordo anterior da area pré-acetabular do ilio (embora isto possa ser resultado do
deslocamento lateral e posterior da cintura em relacdo as costelas sacrais). A segunda
costela sacral esquerda esta praticamente completa, exceto pela auséncia de parte da
regido articular proximal; capitulo e tubérculo parecem ser distintos e o primeiro é
semelhante ao observado nas costelas das vértebras pré-sacrais mais posteriores. A
porcdo distal € expandida (embora bem menos que na primeira costela sacral) (FIG.18).

A terceira costela sacral esquerda estd muito bem preservada e é
distalmente expandida. A costela direita esta sem a por¢do mais posterior da regido
distal. A quarta costela sacral esquerda tem uma extremidade distal também expandida.
Muito provavelmente, capitulo e tubérculo estdo unidos. Nas vértebras sacrais anteriores
a S4 as costelas sacrais se fixam na regido entre dois centros vertebrais adjacentes. Uma

migracdo da faceta articular no centro vertebral em direcdo posterior ja é observada na
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S3, mas ndo € tdo significativa quanto a observada na S4, onde a costela se associa
quase que exclusivamente a vértebra correspondente (FIG.18).

A quinta costela sacral esquerda estd bem preservada, embora a porcéo
distal esteja um pouco expandida por acdo diagenética. Agora, definitivamente, a
costela se articula somente & vértebra correspondente, através de uma sO cabega
articular. A sexta costela sacral esquerda mostra sua extremidade distal levemente

inflada por processos diagenéticos (FIG.18).

7.2. ESQUELETO APENDICULAR

7.2.1. CINTURA PELVICA

Parte do ramo esquerdo da cintura pélvica estd associada a coluna
vertebral, através das costelas sacrais, enquanto que uma por¢do do ramo lado direito da
cintura encontra-se desarticulada da coluna; um pequeno ilio direito, morfologicamente
semelhante aos de tamanho maior, é tratado aqui como pertencendo a um animal em
estagio ontogenético menos avangado. O acetabulo esta deformado, comprimido dorso-

ventralmente e alongado antero-posteriormente.

7.2.1.1.1LIO

As seis costelas sacrais estdo em contato com a lamina iliaca esquerda
(FIG.19), tanto na porcdo pré-acetabular desta Ultima quanto em sua projecdo posterior.
A porcdo pré-acetabular do ilio é extremamente mais desenvolvida que sua projecao
posterior. Os extremos anterior e posterior da lamina iliaca estdo danificados. O

comprimento total do ilio é de 182,64mm, correspondendo 96,28mm a regido pré-
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acetabular. A maior altura da lamina iliaca fica na metade do comprimento da porcéao
pré-acetabular, ocorrendo uma diminuicdo na altura para frente e para tras. A lamina
iliaca ¢ mais delgada na porcdo mais anterior e bastante espessa na porcao
imediatamente anterior ao acetdbulo. O reforco supra-acetabular é projetado
lateralmente, mas a superficie acetabular do ilio parece ser mais ventral que lateral.

O ilio direito (FIG.21) também tem as margens anterior e posterior da
lamina danificadas. O aspecto mais interessante € a auséncia de cicatrizes para a fixacao

das costelas sacrais na face médio-ventral da lamina.

faceta acetabular do ilio

acetabulo

Figura 21 — UFRGS PV-0715-T. Ossos pélvicos. A — ilio e isquio direitos em norma
dorsal; B — 0 mesmo que A, em norma ventral; C — 0 mesmo que A, em norma lateral;
D —ilio direito de um individuo jovem em norma dorsal; E — 0 mesmo que D, em norma
ventral. Escala = 5cm.
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O ilio direito que supostamente pertenceu a um individuo mais jovem tem
preservadas apenas as regides acetabular e pré-acetabular (FIG.21); tem cerca de 95mm

de comprimento, mas parte de sua regido anterior esta fraturada.

7.2.1.2. ISQUIO

A porcédo postero-ventral dos isquios (FIG.19 e 21), que participaria da
formacéo da fenestra obturadora ndo foi preservada, mas a fratura resultante indica que
era bastante delgada. A porcdo dorsal é muito mais robusta e com uma sec¢do
prismatica, mostrando uma nitida divisdo em duas faces: uma medial e outra lateral, a
qual, por sua vez, é subdividida por uma crista horizontal em uma area dorso-lateral e

outra latero-ventral.

7.2.2. MEMBRO ESCAPULAR

7.2.2.1. ULNA

A ulna e o réadio direitos estdo articulados entre si e fixos a face dorsal da
regido sacral da coluna e do ramo esquerdo da cintura pélvica (FIG.19) e ndo estdo
muito bem preservados. A ulna carece das por¢des proximal e distal, e mostra-se
levemente sigmdide, em norma posterior. Distalmente, sua espessura antero-posterior é
bastante reduzida, embora possa estar comprimida neste ponto. O ponto de maior
largura fica ao nivel do processo que se sobrepde ao radio. Apenas parte do olécrano é

preservada; ndo é observavel uma zona de sutura entre o olécrano e o restante da ulna.
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7.2.2.2. RADIO

O radio (FIG.19) é relativamente robusto e a parte cilindrica do 0sso
apresenta uma curvatura lateral, isto €, voltada para a ulna. E alargado nas extremidades,
a partir das quais se afila gradualmente em direcdo ao meio da diafise. As superficies

articulares distal e proximal sdo levemente sigmoidais.

8. DISCUSSAO
8.1. COLUNA VERTEBRAL

8.1.1. ASPECTOS DO COMPLEXO ATLAS-AXIS

O complexo atlas-axis dos terapsidos deriva a partir do padrdo observado
nos “pelicossauros”, bem representado por Ophiacodon Marsh, 1878 (CARROLL,
1986; ROMER, 1956) (FIG.22). Nos cinodontes ndo-mamalianos estad presente o
mesmo numero de elementos que nos “pelicossauros”, embora haja uma crescente
especializagcdo para flexdo e extensdo atlanto-occipital e rotagdo atlanto-axial, os
movimentos caracteristicos encontrados nos mamiferos. A evolucdo deste padrdo
“mamaliano” de movimentacdo da cabeca € caracterizada pela duplicacdo dos condilos
occipitais, além de sua posicdo mais lateral em relagdo ao forame magno e pela
migracdo do forame magno para uma posicdo mais péstero-ventral. Neste processo
estdo envolvidos o desenvolvimento de um processo odontdide e de ligamentos
transversos, apicais e alares, a perda das zigapofises atlanto-axiais € o aumento do
forame intervertebral atlanto-axial (CARROLL, 1988; JENKINS, 1969, 1970a, 1971,

KARDONG, 1995; KEMP, 1982; KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004,
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LESSERTISSEUR; SIGOGNEAU, 1965; OLIVEIRA; SCHULTZ, 2004, 2005; ROWE,

1993; WALKER, 1987).

Figura 22 — Complexo atlas-axis de sindpsidos. A — Ophiacodon, um “pelicossauro”,
representando a condig¢do mais primitiva (JENKINS, 1971); B — atlas de Canis Linnaeus,
1958, um mamifero, mostrando a condigdo mais derivada; norma ventral; C — axis de
Canis, em norma lateral esquerda; D — atlas-axis de um mamifero eutério generalizado,
com o processo odontoide inserido no anel atlantal (ROMER, 1956); E — reconstrucao
do complexo atlas-axis UFRGS PV-0715-T, representando a condicdo intermediaria,
apresentada pela maioria dos cinodontes ndo-mamalianos. As imagens ndo estdo em
escala. As abreviaturas estdo no ANEXO C.

Alguns tritilodontideos, triteledontideos e mamaliaformes (KIELAN-
JAWOROWSKA,; CIFELLI; LUO, 2004)] possuem um processo odontdide e um centro
do atlas, o que sugere que o primeiro surge como uma adicdo ao centro, ndo sendo
assim homologo a ele. Monotremados, metatérios e a maioria dos eutérios também tém
os dois elementos (JENKINS, 1969). O processo odontdide, junto com o ligamento
transverso do atlas, que mantém o primeiro no anel atlantal, substituem a perda das
zigapdfises atlanto-axiais para manter a articulacdo atlanto-axial integra (KIELAN-

JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004; LESSERTISSEUR; SIGOGNEAU, 1965;

ROWE, 1993; WALKER, 1987).
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Os aspectos funcionalmente importantes no estabelecimento do processo
de rotacdo atlanto-axial, estdo presentes no complexo atlas-axis UFRGS PV-0715-T.
Em adicdo a eles, as amplas faces laterais do espinho neural do éaxis, os grandes
processos transversos do atlas direcionados lateralmente (dois aspectos indicadores de
uma musculatura relacionada a rotacdo do atlas) e a disposi¢cdo das po6s-zigapofises do
axis e das pré-zigapofises da PS3 (inclinadas cerca de 45° em relacdo ao plano sagital,
restringindo movimentos de rotacdo entre estas duas vértebras e impedindo que a
rotacdo atlanto-axial se propagasse a vértebras mais posteriores) sdo caracteres que
reforcam a tese de que a rotacdo atlanto-axial ja estava bem estabelecida no taxon
representado pelo espécime UFRGS PV-0715-T (OLIVEIRA; SCHULTZ, 2004, 2005)
(FIG.23). Kiihne (1956) diz que Oligokyphus tem zigapdfises cervicais (exceto entre
atlas e axis) que restringiriam movimentos rotacionais. Em Massetognathus Romer,
1967 (JENKINS, 1970b) as pos-zigapdfises do axis e as pré-zigapofises da C3 estdo
inclinadas a aproximadamente 65° em relagdo ao plano sagital, o que tornaria a
mecanica desta regido da coluna diferente do relatado até aqui.

A orientacdo das pos-zigapofises do axis e das pré-zigapofises da C3 do
UFRGS PV-0715-T é similar a Thrinaxodon e Galesaurus (JENKINS, 1971).
Bonaparte (1963a) diz que as poés-zigapofises do axis sdo orientadas medial e
ventralmente, restringindo movimentos laterais, embora a ilustracdo apresentada pelo
autor indique que sejam latero-ventrais, como no PV-0715-T.

Diferentemente do proposto aqui, Brink (1955) diz que em Diademodon
0s movimentos de flexdo e extensdo da cabeca eram realizados na articulacéo atlanto-
axial ao invés de na atlanto-occipital. O autor diz que 0 movimento entre o atlas e o
crénio era reduzido devido a intervencéo do pré-atlas e ao fato de o intercentro do atlas

se articular com o basioccipital, no cranio.
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musculo semi-espinhoso

da cabeca musculo reto-dorsal
maior da cabeca

musculo obliquo
cranial da cabeca
musculo obliquo
caudal da cabeca

musculo longo da cabeca
(rebatido ventralmente)

Figura 23 — Rotacdo atlanto-axial no espécime PV-0715-T. A — reconstrucdo de parte da
musculatura occipital-cervical; B — reconstrucdo do complexo atlas-axis em norma
anterior; C — norma anterior do complexo atlas-axis mostrando a contracao unilateral do
musculo obliquo caudal da cabeca (porcdo esquerda) e o movimento de rotacdo
desencadeado (seta); D — reconstrucdo das trés primeiras vértebras pré-sacrais em
norma dorsal, com o musculo obliquo caudal representado em um dos lados. A
reconstrucdo muscular foi baseada em Getty (1981) e Popesko (1990), adotando-se uma
nomenclatura mamaliana, pois sua correspondéncia com a musculatura saurdpsida
(representando o padrao primitivo) ndo é bem estabelecida.

Uma faceta articular para o condilo occipital levemente concava e menor
que a faceta articular para o centro do atlas (pelo menos, em sentido &ntero-posterior)
[em Thrinaxodon e Galesaurus (JENKINS, 1971) e Oligokyphus (KUHNE, 1956) a
primeira é maior] e um processo transverso de tamanho consideravel foram observados
por Abdala, Barberena e Dornelles (2002) no arco neural do atlas do hol6tipo de
Exaeretodon riograndensis (MCP-1522-PV) (FIG.24) e, segundo estes autores, tornam
0 arco neural do atlas desta espécie semelhante ao de E. frenguellii Cabrera, 1943
(BONAPARTE, 1963a). O arco neural do atlas UFRGS PV-0715-T é muito similar ao

hol6tipo de E. riograndensis (MCP-1522-PV), tanto em sua morfologia quanto em suas

dimensdes. O arco neural do atlas de E. frenguellii, entretanto, é consideravelmente
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maior que o do UFRGS PV-0715-T (BONAPARTE, J.F. com. pess.; OLIVEIRA;
SCHULTZ, 2004, 2005).

A faceta articular para o pro-atlas de Diademodon (BRINK, 1955) e de
Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a) fica em uma posi¢do similar & observada no
UFRGS PV-0715-T (FIG.24). Em Oligokyphus e nos mamiferos ndo ha tal estrutura

(KUHNE, 1956), um caractere derivado e relacionado a perda do pré-atlas.

Figura 24 — Arco neural do atlas. A-C — arco neural direito UFRGS PV-0715-T, em
normas dorsal, ventral e medial; D e E — Exaeretodon em normas dorsal e posterior,
respectivamente (BONAPARTE, 1963a); F — regido basicraniana do holotipo de E.
riograndensis (MCP-1522-PV); G — interpretacdo de F; H — arco neural esquerdo de
Oligokyphus em norma medial (KUHNE, 1956); | e J — arco neural esquerdo de
Diademodon em normas medial e anterior [modificado de Kiihne (1956)]; L-N — arco
neural esquerdo de Thrinaxodon, em normas medial, lateral e anterior, respectivamente
[modificado de Jenkins (1971)]. Escala = 5¢cm (em F e G), as demais imagens ndo estao
em escala. As abreviaturas estdo no ANEXO C.

Para Jenkins (1971), as superficies posterior e anterior do processo
transverso do atlas de Thrinaxodon sdo quase verticais; no espécime UFRGS PV-0715-

T, 0 processo transverso € mais laminar e inclinado, com uma face dorso-posterior e
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outra antero-ventral e se projeta levemente para cima, embora este Gltimo aspecto possa
ser resultado do processo tafonémico relacionado a preservacdo deste exemplar, ja que
0s cinodontes descritos por Jenkins (1971) tém processos transversos direcionados para
baixo.

O contorno triangular e o Vvértice posterior arredondado do icl do
UFRGS PV-0715-T (FIG.25) é similar ao de Thrinaxodon, mas difere de Cynognathus
Seeley, 1895 e Diademodon, onde o icl é mais ovalado e irregular, e de Galesaurus,
onde é retangular (JENKINS, 1971). Massetognathus tem um icl morfologicamente
distinto do UFRGS PV-0715-T, com uma projecdo posterior delgada (JENKINS,

1970b).

Figura 25 — Intercentro do atlas. A e B — UFRGS PV-0715-T em normas dorsal e
ventral, respectivamente; C — Galesaurus, norma ventral (JENKINS, 1971); D e E -
Thrinaxodon, em normas dorsal e ventral, respectivamente [modificado de Jenkins
(1971)]; F — Massetognathus (JENKINS, 1970b). As imagens nio estido em escala.

A zona de contato entre o centro do atlas e os pediculos do arco neural
do &xis é visivel no UFRGS PV-0715-T (FIG.16), bem como em Thrinaxodon
(JENKINS, 1971). Em Diademodon e Cynognathus os centros do atlas e do axis séo
fusionados e a sutura ndo é visivel; nos galessaurideos a fusdo destes dois elementos &,
provavelmente, um aspecto dependente do estadio ontogenético do animal (JENKINS,
1971). Probainognathus tem os centros do atlas e do axis totalmente fusionados

(ABDALA, 1996) e pode representar uma condicdo mais derivada, encontrada também

nos mamiferos.
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A superficie anterior do centro do atlas de Thrinaxodon é dividida em
quatro areas: as primeiras duas, dorso-laterais, se articulam com as metades do arco
neural do atlas, a terceira recebe o icl e a quarta, mais anterior, ndo tem funcéo articular
(JENKINS, 1971). No centro do atlas UFRGS PV-0715-T apenas uma area articular é
definida com seguranca, aquela localizada ventralmente e que recebe o icl [em
Cynognathus esta area também é bastante ventralizada, ao contrario de cinodontes
menores do Triassico sul-africano (JENKINS, 1971)], ndo havendo nenhuma evidéncia
Ossea que indique a articulacdo entre o centro do atlas e as metades do arco neural, 0
que pode estar relacionado a uma maior liberdade de movimentos nesta regido.
Massetognathus mostra em seu icl as facetas articulares para as metades do arco neural
do atlas (JENKINS, 1970b).

Jenkins (1971) diz que o centro do atlas é mais curto antero-
posteriormente do que o das demais vértebras cervicais, mas no espécime UFRGS PV-
0715-T ele é maior neste sentido que o do axis e o da PS3.

O é&xis UFRGS PV-0715-T é semelhante ao de Exaeretodon
(BONAPARTE, 1963a) e 0 de Diademodon (BRINK, 1955), embora neste ultimo haja
uma quilha médio-ventral e ndo duas como no UFRGS PV-0715-T. A presenca de uma
quilha longitudinal médio-ventral no centro vertebral é um caractere também observado
por Jenkins (1971) em Thrinaxodon e Cynognathus, sendo que € mais acentuada no axis
e diminui gradualmente nas vértebras mais posteriores. Uma quilha dupla, como
observado no axis UFRGS PV-0715-T, porém, ndo é relatada para outros cinodontes
ndo-mamalianos (FIG.26).

O espinho neural do axis UFRGS PV-0715-T é bem desenvolvido,
laminar, comprimido lateralmente e com fortes areas laterais para fixacdo muscular,

similar ao de Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a), Massetognathus (JENKINS, 1970b),
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Diademodon (BRINK, 1955; JENKINS, 1971), Cynognathus, Galesaurus e

Thrinaxodon (JENKINS, 1971).

Figura 26 — Axis. A — reconstrucdo do centro do atlas, axis e terceira vértebra pré-sacral
UFRGS PV-0715-T, norma lateral; B — Exaeretodon, norma dorsal (BONAPARTE,
1963a); C — Massetognathus, norma lateral (JENKINS, 1970b); D e E — Oligokyphus,
normas ventral e lateral, respectivamente (KUHNE, 1956); F e G — Thrinaxodon,
normas lateral e anterior, respectivamente (JENKINS, 1971); H e | — Diademodon,
normas ventral e lateral (com o atlas), respectivamente [modificado de Brink (1955)]; J
e L — Ornitorhynchus, normas lateral e dorsal, respectivamente (JENKINS, 1971). As
imagens ndo estdo em escala. As abreviaturas estdo no ANEXO C.

A auséncia do intercentro do axis pode ser devida ao fato de este
elemento mostrar uma tendéncia de se fusionar ao centro do atlas nos terapsidos
(CARROLL, 1986). Bonaparte (1963a) diz ndo haver vestigios deste elemento em
Exaeretodon.

A peca formada pela unido dos centros do atlas e do axis do UFRGS PV-

0715-T é similar a Diademodon (BRINK, 1955; JENKINS, 1971), Galesaurus e

Thrinaxodon (JENKINS, 1971). Exaeretodon mostra um conjunto mais alongado
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(BONAPARTE, 1963a). Assim como em Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a), os dois
centros ndo sdo totalmente co-ossificados no UFRGS PV-0715-T, ao contréario do que
ocorre em Massetognathus (JENKINS, 1970b) (FIG.26).

O complexo atlas-axis UFRGS PV-0715-T mostra um mosaico de
caracteres derivados e primitivos que parece estar presente em grande parte dos tdxons
de cinodontes ndo-mamalianos. Quando comparado a cinodontes n&o-eucinodontes
(como Thrinaxodon) e a outros Cynognathia nota-se a presenca de varios caracteres
plesiomorficos, como a presenca das facetas articulares para o pré-atlas e a
configuracdo geral do complexo, composto por todas os elementos presentes nos
terapsidos ndo-cinodontes.  Caracteres derivados podem ser representados pelas
especializacdes relacionadas ao processo de rotacdo atlanto-axial, uma condicéo
homoplasica em relacdo aos mamaliaformes. Dentre estes destacam-se a perda das
zigapofises atlanto-axiais (um aspecto ndo presente em cinodontes como Thrinaxodon e
Galesaurus) e a um processo transverso do atlas mais adaptado a fixacdo de uma
musculatura especializada na rotagdo da vértebra. Os tritilodontes sdo outro tdxon de
Cynognathia que mostram uma derivacdo acentuada em seu complexo atlas-axis,

indicando convergéncia com a condi¢do dos mamaliaformes.

8.1.2. VERTEBRAS CERVICAIS POS-AXIS

As vértebras pré-sacrais cinco a sete do UFRGS PV-0146-T sdo
similares as demais veértebras pré-sacrais. Na PS6 se observam duas quilhas ventrais
longitudinais (na PS7 a quilha é simples). Assim como no &xis UFRGS PV-0715-T, a
presenca de duas quilhas ventrais longitudinais nos centros cervicais do UFRGS PV-

0146-T é uma novidade; outros cinodontes nao-mamalianos, como Thrinaxodon,
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Cynognathus e Galesaurus (JENKINS, 1971) e Oligokyphus (KUHNE, 1956) mostram
uma quilha simples na face ventral das vértebras cervicais.

De maneira incipiente, é possivel visualizar na por¢do médio-ventral
anterior do centro da PS7 uma faceta voltada anteriormente e que poderia representar o
ponto onde se alocaria o intercentro correspondente (este caractere € muito mais
acentuado na PS8) (FIG.8).

A PS3 do espécime UFRGS PV-0715-T (FIG.16) tem preservado seu
intercentro e a morfologia deste elemento condiz com a afirmacéo de Jenkins (1971) de
que os intercentros, como regra geral para os cinodontes ndao-mamalianos, tém uma
largura de cerca da metade daquela dos centros adjacentes. Bonaparte (1963a) diz nao
haver vestigios de intercentros na coluna de Exaeretodon e Kihne (1956) diz que
Oligokyphus, provavelmente, ndo teria intercentros nas vértebras pds-axis. Jenkins
(1971), entretanto, diz que a presenca de intercentros nas veértebras cervicais e, talvez,
na primeira truncal é um fato comum entre os cinodontes do Tridssico sul-africano;
intercentros deveriam estar presentes também em Massetognathus (JENKINS, 1970b).
Romer (1956) diz que a maioria dos terapsidos ndo-mamalianos retém os intercentros
cervicais.

Apesar de ndo estar preservado integralmente, o espinho neural da PS3
do UFRGS PV-0715-T deveria ser comprimido latero-lateralmente, estreito antero-
posteriormente e recurvado posteriormente, para dar espaco ao espinho neural do axis,
como o observado em Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a), Massetognathus
(JENKINS, 1970), Galesaurus, Thrinaxodon, Cynognathus (JENKINS, 1971) e
Chiniquodon teothonicus (ABDALA, 1996). Nas vértebras cervicais do UFRGS PV-
0146-T, o espinho neural é tdo largo antero-posteriormente quanto o das vértebras

truncais anteriores.
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A PS3 do UFRGS PV-0715-T tem pre-zigapéfises com facetas
articulares orientadas a cerca de 45° em relacdo ao plano sagital e a orientacdo das pés-
zigapofises é similar. Esta condicdo difere de Exaeretodon onde as zigapdfises cervicais
tem plano de articulagdo proximo ao vertical (BONAPARTE, 1963a) e Massetognathus,
onde estariam a 55° do plano sagital (exceto nas pré-zigapofises da PS3, com 65° de
angulacdo). Em Thrinaxodon, Cynognathus (JENKINS, 1971) e Galesaurus
(PARRINGTON, 1934 apud JENKINS, 1971) a C3 tem zigapofises inclinadas a cerca
de 45° em relacdo ao plano sagital, embora neste Gltimo as pos-zigapofises possam ser
mais horizontalizadas, a cerca de 55° do plano sagital. Em Probainognathus as
zigapdfises cervicais estdo inclinadas a cerca de 30-50° do plano sagital (ABDALA,
1996). A C3 de Chiniquodon tem p0s-zigapofises quase verticais (ABDALA, 1996). A
condicdo mais derivada é encontrada nos mamiferos, onde as zigapofises das vértebras
cervicais estdo proximas ao plano horizontal, conferindo a esta regido da coluna uma
amplitude maior de movimentos; assim, a condi¢do observada no UFRGS PV-0715-T é
intermediaria entre o estado primitivo, com facetas zigapofiseais proximas ao plano
sagital (como em Exaeretodon e Chiniquodon), e a condigéo derivada.

O centro vertebral, tanto no espécime UFRGS PV-0146-T quanto no
UFRGS PV-0715-T, € do tipo anficélico, a condi¢do mais freqliente para os cinodontes
ndo-mamalianos (ABDALA, 1996; JENKINS, 1970a, 1970b, 1971; ROMER, 1956).
Em Oligokyphus os centros cervicais sdo levemente procélicos (KUHNE, 1956). O
centro vertebral e o arco neural das veértebras cervicais dos espéecimes UFRGS PV-0146-
T e UFRGS PV-0715-T ndo mostram o encurtamento antero-posterior observado nos
mamiferos, tritilodontes, triteledontes (KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO,

2004) e alguns outros cinodontes ndo-mamalianos, como Therioherpeton Bonaparte et
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Barberena, 1975 e Prozostrodon Bonaparte et Barberena, 2001 (BONAPARTE;

BARBERENA, 2001), o qual aumenta a mobilidade da coluna nesta regido.

8.1.3. VERTEBRAS TRUNCAIS

A probabilidade de que o centro das vértebras truncais do UFRGS PV-
0146-T e do UFRGS PV-0715-T ser do tipo anficélico € grande, ja que é o que ocorre
na imensa maioria dos cinodontes ndo-mamalianos (ROMER, 1956, 1966;
BONAPARTE, 1963a; JENKINS, 1971; ROMER; LEWIS, 1973; BONAPARTE;
BARBERENA, 2001). A observacdo mais acurada deste fato é prejudicada pelo grau de
articulacdo das vértebras o que impede a visualizacdo das faces anterior e posterior do
centro.

O espécime UFRGS PV-0715-T possui parapdéfises intervertebrais, isto é,
formadas por dois centros sucessivos, como ocorre na regido toracica de Thrinaxodon,
Cynognathus (JENKINS, 1971), Massetognathus (JENKINS, 1970b) e deveria ocorrer
em Luangwa (KEMP, 1980). Na série lombar de Thrinaxodon as parapéfises estdo
situadas em um sé centro vertebral (JENKINS, 1971), o que acontece nas vértebras
truncais de Prozostrodon (BONAPARTE; BARBERENA, 2001) e, talvez, em
Oligokyphus (KUHNE, 1956). A maioria dos mamiferos tem as parapofises das
vertebras toracicas, exceto nas mais posteriores, situadas entre centros vertebrais
adjacentes.

As vértebras truncais dos espécimes UFRGS PV-0146-T e UFRGS PV-
0715-T tém espinho neural com um apice estreito latero-lateralmente, ndo apresentando
a expansdo apical observada em Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a) e Luangwa

(KEMP, 1980).
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Nos dois espécimes estudados, nenhuma das Vértebras truncais
analisadas apresenta as anapofises assinaladas para Thrinaxodon (JENKINS, 1971),
Diademodon (BRINK, 1955; GOW; GRINE, 1979; JENKINS, 1971), Luangwa (KEMP,
1980) e Oligokyphus (KUHNE, 1956). Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a),
Massetognathus (JENKINS, 1970b), Probainognathus (ABDALA, 1996) e
Procynosuchus (KEMP, 1980, 1982) ndo tém anapofises. Esta condicéo reflete bem que
a presenca de anapofises se deve a necessidades funcionais, sem muito significado
filogenético, ja que alguns Cynognathia (como Diademodon, Luangwa e Oligokyphus)
apresentam tais estruturas, enquanto que outros (como Exaeretodon, Massetognathus e
0 préprio UFRGS PV-0715-T) ndo as tém. Entre os Probainognathia acontece algo
semelhante; Probainognathus e o espécime UFRGS PV-0146-T nédo tém anapofises, ao

contrario do observado em muitos mamiferos.

8.1.4. VERTEBRAS SACRAIS

O espécime UFRGS PV-0146-T, com quatro vértebras sacrais,
representa uma condicdo bastante fregliente entre os cinodontes nao-mamalianos
(KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004; ROMER, 1956), como é o caso de
Diademodon (BRINK, 1955; GOW; GRINE, 1979), Therioherpeton (BONAPARTE;
BARBERENA, 2001), Kayentatherium (LEWIS, 1986) e, aparentemente,
Procynosuchus (BROOM, 1948 apud BRINK; KITCHING, 1953a) e Oligokyphus
(KUHNE, 1956); Thrinaxodon (JENKINS, 1971) e Chiniquodon Huene, 1936
(ROMER; LEWIS, 1973) tém cinco e 0 mesmo, provavelmente, ocorre em Galesaurus

e Cynognathus (JENKINS, 1971).
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As seis vértebras sacrais do UFRGS PV-0715-T representam uma
condicdo muito derivada, encontrada também em Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a),
0 qual pode ter ainda uma sétima sacral, e Massetognathus (JENKINS, 1970).
Bonaparte (1963a) diz que a presenca de seis vértebras sacrais em Exaeretodon se d&
pela incorporacdo de duas pré-sacrais a série sacral, paralelamente a expanséo anterior
do ilio (BONAPARTE, 1963a).

Alguns tritilodontes e os triteledontes sofrem uma reducéo no nimero de
sacrais e atingem uma contagem vertebral “mamaliana”, tipicamente com duas ou trés
vertebras sacrais (KIELAN-JAWOROWSKA,; CIFELLI; LUO, 2004).

O espécime UFRGS PV-0146-T tem um numero de veértebras sacrais
similar ao de cinodontes nao-eucinodontes (como Procynosuchus), alguns Cynognathia
(Diademodon, Kayentatherium e Oligokyphus) e Probainognathia (Therioherpeton). A
presenca deste caractere ao longo de praticamente toda linhagem dos cinodontes (e,
principalmente, em seus representantes mais basais, como Procynosuchus), permite
supor que esta condicdo reflita o estado primitivo. Alguns cinodontes ndo-eucinodontes,
como Thrinaxodon e Galesaurus (ambos com cinco sacrais), mostram algum grau de
derivacdo em relacdo a condicdo primitiva; o mesmo acontece em certos Cynognathia
(como Cynognathus, com cinco vértebras, e Massetognathus, Exaeretodon e o espécime
UFRGS PV-0715-T, como seis) e determinados Probainognathia, como Chiniquodon
(com cinco), alguns tritilodontes, triteledontes e mamiferos (onde o numero de sacrais é
reduzido). Novamente, este caractere pds-craniano nao aparente ter vinculagcdo com as
relagdes filogenéticas entre os taxons, mas sim com aspectos ecoldgicos.

No espécime UFRGS PV-0715-T as vertebras sacrais cinco e seis tém
seus centros vertebrais intimamente associados, em uma condi¢do proxima a observada

por Bonaparte (1963a) na regido sacral de Exaeretodon, onde pode ocorrer uma fusédo
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parcial entre os centros vertebrais. As vertebras sacrais um a quatro, entretanto, parecem
manter sua individualidade.

As zigapofises das vértebras sacrais UFRGS PV-0146-T estdo
intimamente associadas e apresentam pouca inclinagdo em relagéo ao plano sagital. Em
Massetognathus (JENKINS, 1970b), Thrinaxodon, Galesaurus e Cynognathus
(JENKINS, 1971) as zigapdfises também sdo quase parassagitais.

N&o ha diferencas significativas entre os espinhos neurais das S1 e S3 do
UFRGS PV-0146-T em relacdo aos das veértebras truncais mais posteriores, seja na
morfologia ou na orientacdo. Jenkins (1971) assinala que Thrinaxodon e Cynognathus
tém os espinhos sacrais mais estreitos antero-posteriormente e mais baixos que os da
série lombar. O mesmo acontece em Massetognathus (JENKINS, 1970b) e Exaeretodon

(BONAPARTE, 1963a).

8.1.5. VERTEBRAS CAUDAIS

O padrdo morfoldgico e as dimensdes relativas entre o centro vertebral e
0 arco neural das vértebras caudais UFRGS PV-0715-T e diferente do observado na
maioria dos cinodontes nao-mamalianos cuja regido caudal é conhecida, como
Diademodon (BRINK, 1955) e Thrinaxodon (JENKINS, 1971), onde estes elementos
tém suas dimensdes abruptamente reduzidas em direcdo a extremidade livre da cauda.
No UFRGS PV-0715-T, as vértebras mostram um gradiente morfolégico mais suave e
ficam proporcionalmente mais delgadas, se aproximando a condi¢do observada nos
tritilodontideos (KUHNE, 1956) e mamaliamorfos (FLOWER, 1956; ROWE, 1993),

embora ndo tdo derivada (FIG.27).
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Figura 27 — Vértebras caudais e hemapofises. A e B — “Q1” UFRGS PV-0715-T, em
normas dorsal e lateral, respectivamente; C e D — “Q3” UFRGS PV-0715-T, em normas
dorsal e lateral, respectivamente; E-l1 — vertebras caudais progressivamente mais distais
de Oligokyphus (E e F sdo a mesma vertebra, em normas ventral e lateral,
respectivamente; G-I em norma dorsal) (KUHNE, 9156); J-M - vértebras caudais
progressivamente mais distais de Euphractus, um mamifero, em norma dorsal; N e O —
hemapdfise da “Q1” UFRGS PV-0715-T em normas lateral e anterior, respectivamente;
R — hemapofise de vértebra caudal proximal de Oligokyphus (KUHNE, 1956); R e Q —
hemapofise da “Q4” UFRGS PV-0715-T em normas lateral e anterior, respectivamente.
As imagens ndo estdo em escala. Linhas tracejadas representam tentativas de
reconstrugéo.

A presenca das vertebras caudais mostrando tal gradiente (com vértebras
proximais mais curtas e robustas e, em direcdo a extremidade distal da cauda, sofrendo
um alongamento e ficando mais gréceis), sugere que a cauda deste animal fosse
consideravelmente alongada, como em Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a).

As zigapdfises das “vértebras caudais um” a “cinco” do UFRGS PV-
0715-T ndo mostram uma orientacdo préxima a um plano parassagital, como em
Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a), Thrinaxodon e Galesaurus (JENKINS, 1971),
mas sim uma condicdo similar a Massetognathus (JENKINS, 1970b), onde estdo
orientadas a cerca de 45° em relagédo ao plano sagital.

A condicdo normal dos sindpsidos é a de apresentar hemapdfises bem

desenvolvidas, as quais se conectam as Vvértebras através de duas barras (ROMER,

1956), como ocorre na “Q4” do UFRGS PV-0715-T. Este padrdo, entretanto ndo é
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observado na hemapdfise da “Q1” do mesmo espécime, a qual se conecta a vértebra
através de um “disco” 6sseo, de onde surgem as duas barras do arco hemal (FIG.27).
Em um outro espécime de cinodonte ndo-mamaliano do Triéssico sul-rio-grandense
(UFRGS PV-1051-T), ainda em preparacdo, as Vvértebras caudais mais proximais
mostram hemapofises fechadas na extremidade proximal, enquanto que nas vértebras
mais distais esta extremidade é aberta. Isto ilustra que a variacdo observada nas
hemapdfises do espécime UFRGS PV-0715-T pode ocorrer em outros tdxons. Em
Exaeretodon as hemapofises ndo foram assinaladas, talvez pela ma preservacdo da
regido caudal do espécime descrito (BONAPARTE, 1963a). Thrinaxodon ndo mostra
evidéncias de hemapdfises (JENKINS, 1971).

Como a cauda € uma regido da coluna funcionalmente importante
(auxiliando na locomocdo e em outras atividades), é provavel que sua anatomia reflita
muito mais esta funcionalidade, ao invés de ser determinada pelas relacGes filogenéticas

entre os taxons.

8.2. COSTELAS

Nos cinodontes ndo-mamalianos se observa uma reducdo das costelas
lombares (e, em alguns casos, uma fusdo entre a costela e a vértebra), as quais sao
completamente perdidas nos térios coronais (KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI;
LUO, 2004; LESSERTISSEUR, SIGOGNEAU, 1965; ROMER, 1956, 1966).
Lessertisseaur e Sigogneau (LESSERTISSEUR; SIGOGNEAU, 1965) dizem que a
regido posterior do tronco dos mamiferos se torna mais flexivel devido a auséncia das

costelas.
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A presenca de especializagdes nas costelas truncais dos cinodontes nao-
mamalianos é bastante variavel, mesmo dentro de um mesmo taxon, como entre 0s
traversodontideos, como citado por Hopson e Kitching (1972) e Abdala e Ribeiro
(2003), sendo Exaeretodon uma das formas que ndo possuem tais especializacOes
(BONAPARTE, 1963a; JENKINS, 1970); especializacfes costais também ndo sdo
encontradas em Therioherpeton, Prozostrodon (BONAPARTE; BARBERENA, 2001),
Chiniquodon teothonicus (ROMER; LEWIS, 1973; ABDALA, 1996), Oligokyphus
(KUHNE, 1956), Probainognathus (ABDALA, 1996) e Procynosuchus (BRINK;
KITCHING, 1953a; JENKINS, 1970b) (FIG.28).

Os espécimes UFRGS PV-0146-T e UFRGS PV-0715-T ndo apresentam
nenhum tipo de especializacdo costal (FIG.28), como acontece nos cinodontes acima

citados.

Figura 28 — Costelas. A — UFRGS PV-0715-T, fragmento proximal de costela truncal; B
— costela truncal de Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a) (notar a semelhanca com o
fragmento em A); C — UFRGS PV-0146-T, fragmentos de costelas; D e E — vértebras e
costelas truncais de Procynosuchus (KEMP, 1982); F - vértebras e costelas lombares de
Massetognathus (KEMP, 1982); G — vértebras e costelas toracicas e lombares de
Cynognathus (KEMP, 1982); H — costela toracica de Galesaurus (JENKINS, 1971); | e
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J — costela toracica e vértebras e costelas lombares de Luangwa, respectivamente
(KEMP, 1980). Escala = 5cm (A e C), as outras imagens ndo estdo em escala.

Galesaurus (JENKINS, 1971), Diademodon (BROOM, 1914; BRINK,
1955; JENKINS, 1970b, 1971, GOW; GRINE, 1979), Thrinaxodon (BRINK, 1955,
1958, 1965; JENKINS, 1970, 1971; COLBERT, KITCHING, 1977), Cynognathus
(BROOM, 1914; JENKINS, 1970b, 1971), Luangwa (KEMP, 1980), Massetognathus
(JENKINS, 1970b), Traversodon stahleckeri (JENKINS, 1970; HUENE, 1942),
Pascualgnathus polanski (BONAPARTE, 1966b, 1967), Andescynodon mendozensis
(BONAPARTE, 1970), Cricodon (JENKINS, 1970b) e Trirachodon Seeley, 1894
(HOPSON; KITCHING, 1972) tém especializacbes nas costelas truncais (FIG.28).
Scalenodon (JENKINS, 1970b) tém evidéncias de especializagdes costais.

As placas costais sdo caracteres derivados para os cinodontes, nédo
estando presentes nas formas mais basais (como Procynosuchus) e que parecem ter se
desenvolvido independentemente em varios taxons (fato atestado, inclusive, pela
morfologia distinta destas placas para cada taxon), como Thrinaxodon, Galesaurus e
muitos  Cynognathia  (Diademodon, Cynognathus, Trirachodon e muitos
traversodontideos). Nenhum Probainognathia, porém, desenvolve tais estruturas,
inclusive o espécime UFRGS PV-0146-T, e 0 mesmo acontece entre os tritilodontes,
Exaeretodon e 0 UFRGS PV-0146-T, representantes dos Cynognathia.

A reducdo das costelas truncais mais posteriores (sejam ou néo
especializadas) parece estar relacionada ao desenvolvimento de um diafragma muscular
e pode ter tido uma origem pré-Cynodontia, como atestado por Brink (1957) em
Theriognathus microps Owen, 1876, um terocefalio com costelas truncais posteriores
curtas (FIG.29). Procynosuchus tem costelas que decrescem gradualmente em

comprimento em direcdo a regido sacral (FIG.29), podendo ser uma forma onde o
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desenvolvimento deste diafragma estivesse em um estégio inicial (BRINK; KITCHING,
1953a; BRINK, 1965, COLBERT, 1986; KONJUKOVA, 1946 apud JENKINS, 1970b;

POUGH; JANIS; HEISER, 2003).

il

Figura 29 — Reconstrucdes esqueletais de terocefalios (A e B) e cinodontes ndo-
mamalianos (C-N). A e B — Theriognathus (BRINK, 1957); C e D — Procynosuchus
(KEMP, 1982); E e F — Thrinaxodon (KEMP, 1982); G — Cynognathus (ROMER,
1956); H e | — Diademodon (BRINK, 1955); J — Massetognathus (JENKINS, 1970b);
L — Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a); M - Oligokyphus (KUHNE, 1956);
N — Chiniquodon (ROMER; LEWIS, 1973). A, C, E e H em norma dorsal, as restantes
em norma lateral. As imagens ndo estdo em escala.
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H& uma tendéncia de as costelas ficarem mais perpendiculares a coluna
(JENKINS, 1970b) e durante este processo se desenvolveram 0s processos costais, que
dariam suporte as costelas para resistir a pressdo atmosférica na respiracdo mantida so
pelo diafragma, antes de a cooperacdo entre diafragma e os masculos intercostais se
estabelecer. Esta condigdo é ilustrada por Thrinaxodon (FIG.29), onde processos costais
se desenvolvem em todo tronco (BRINK, 1955).

Em Oligokyphus (FIG.29) o padréo de articulacao das costelas indica que
as respiragGes costal e diafragmatica estavam bem estabelecidas (KUHNE, 1956) e isto
deve ter ocorrido também nos triteledontes, onde uma regido lombar tipicamente
mamaliana é vista (BRINK, 1955).

As costelas preservadas no espécime UFRGS PV-0715-T tém
morfologia condizente com as de Exaeretodon (FIG.28), tendo sua largura méxima na
regido tubercular e se afilando gradualmente em direcdo a extremidade distal e sendo
convexa anterior e concava posteriormente. O restante da costela tem secg¢do oval com
uma depressdo em sua face anterior (BONAPARTE, 1963a).

As costelas sacrais do UFRGS PV-0715-T sdo muito similares as de
Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a) (FIG.30); a primeira e a segunda sofrem uma
torcdo perto da regido articular e formam uma lamina delgada dorso-ventralmente. Sua
superficie articular para a lamina iliaca é mais dorso-lateral, ao invés de meramente
lateral, como em outros cinodontes ndo-mamalianos. A terceira costela sacral ndo tem a
expansdo laminar das duas anteriores, sendo distalmente mais espessa e se associando
ao ilio do modo mais convencional. As trés costelas sacrais mais posteriores possuem
uma extremidade distal espessada com a morfologia tipica dos cinodontes nao-

mamalianos.
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Figura 30 — Costelas sacrais. A — norma ventral das vértebras e costelas sacrais UFRGS
PV-0715-T (reconstrucdo baseada na Fig.19C); B — vértebras e costelas sacrais de
Exaeretodon em norma ventral [retirado de Bonaparte (1963a)].

Esta sucessdo de formas na estrutura e posicdo das costelas sacrais,
observada também em Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a), se explica pelo fato de a
porcdo anterior do ilio ser voltada dorso-lateralmente e, gradualmente, se modificar
posteriormente até atingir uma posicao vertical na quarta costela sacral.

Uma condicdo similar, mas ndo tdo acentuada, é observada nas costelas
sacrais do UFRGS PV-0146-T, onde as costelas sacrais um e dois tém superficies
articulares para o ilio mais inclinadas dorso-lateralmente, enquanto que as costelas trés e
quatro sao mais verticalizadas.

No espécime UFRGS PV-0715-T as costelas sacrais ndo sdo fusionadas
as vértebras. Esta condi¢do contrasta com Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a),
Probainognathus (ABDALA, 1996) e Thrinaxodon (JENKINS, 1971).

Aparentemente, no espécime UFRGS PV-0146-T, as costelas sacrais se
associam somente ao centro vertebral correspondente. A unido das costelas sacrais com
as vértebras varia no espécime UFRGS PV-0715-T, de modo semelhante a Exaeretodon
(BONAPARTE, 1963a); nas primeiras trés o capitulo costal é intervertebral, enquanto

que nas mais posteriores ele se articula somente a vértebra correspondente. No UFRGS
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PV-0146-T ndo é possivel visualizar a unido costela-centro vertebral. Em Chiniquodon
as costelas sacrais se inserem na metade anterior do centro (HUENE, 1942).

No lado esquerdo da cintura pélvica do UFRGS PV-0715-T é possivel
observar que as costelas sacrais e a lamina iliaca ndo eram co-ossificadas. Este fato fica
mais evidente quando observado o ramo direito da cintura; a face médio-ventral do ilio
ndo mostra nenhuma cicatriz que indique uma fixacdo Ossea das costelas sacrais. As
costelas sacrais esquerdas do espécime UFRGS PV-0146-T formam uma superficie
articular para a lamina iliaca que ndo mostra nenhum sinal de co-ossificacdo com esta
estrutura. E provavel, entdo, que a articulagio sacro-iliaca destes animais fosse similar a
de Thrinaxodon (JENKINS, 1971) e Massetognathus (JENKINS, 1970b), onde
ocorreria, possivelmente, uma sincondrose [ou sindesmose, segundo Jenkins (JENKINS,

1971)].

8.3. CINTURA PELVICA

O espécime UFRGS PV-0146-T apresenta uma morfologia pélvica
similar a de Cynognathus (JENKINS, 1971) (FIG.31), muito embora seu ilio tenha a
porcdo pré-acetabular relativamente mais desenvolvida que a pds-acetabular e o isquio
seja mais curto antero-posteriormente do que no taxon africano.

O caractere mais evidente da cintura pélvica UFRGS PV-0715-T é o
grande alongamento da porcao pré-acetabular do ilio, condizente com a morfologia da
lamina iliaca de Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a) e refletindo a tendéncia
observada entre os terdpsidos no alongamento da regido pré-acetabular do ilio e na
reducdo da porcdo pos-acetabular (ROMER, 1956), sendo um caractere derivado

ausente nos cinodontes do Triassico sul-africano (BONAPARTE, 1963a) (FIG.31). Ndo



97

obstante sua natureza comprovadamente primitiva, Procynosuchus tem a regido pré-
acetabular da lamina iliaca sensivelmente maior que a pds-acetabular (BONAPARTE,
1963a). Bonaparte (1963a) cita, ainda, a presenca de rugosidades na face medial da
lamina iliaca de Exaeretodon, indicadoras de uma possivel sincondrose sacro-iliaca; tais
estruturas ndo sdo observadas no ilio UFRGS PV-0715-T. Bonaparte (1963a) assinala
também a inclinacdo da lamina iliaca, em sua por¢do mais anterior, e a gradual
aquisicdo de uma orientacdo mais vertical préximo ao acetabulo, o que conferiria a ela
uma inclinacéo latero-ventral de cerca de 40°, embora nao diga se em relacdo ao plano
horizontal ou vertical, o que ocorre na lamina iliaca do UFRGS PV-0715-T, mas ndo no

especime UFRGS PV-0146-T.

Figura 31 — Cinturas pélvicas. A — UFRGS PV-0146-T; B — Cynognathus (JENKINS,
1971); C - ilio direito de ?Cynognathus (?Diademodon) (JENKINS, 1971); D -
Procynosuchus (BONAPARTE, 1963a); E e F — Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a);
G —ilio e isquio direitos PV-0715-T; H — Luangwa (KEMP, 1980); | — Massetognathus
[modificado de Jenkins (1970b)]; J — ilio de Probainognathus [modificado de Romer e
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Lewis (1973)]; L e M — Chiniquodon [M originalmente descrito como pertencente a
Probelesodon (ROMER; LEWIS, 1973)]; N — Oligokyphus (KUHNE, 1956); O — llio
de Prozostrodon (BONAPARTE; BARBERENA, 2001). As imagens ndo estdo em
escala. Linhas tracejadas representam tentativas de reconstrucdo. F e G em norma dorsal,
as restantes em norma lateral. Abreviaturas no ANEXO C.

Luangwa (KEMP, 1980), Massetognathus (JENKINS, 1970b),
Chiniquodon teothonicus (ROMER; LEWIS, 1973), Prozostrodon e Therioherpeton
(BONAPARTE; BARBERENA, 2001) tém a porcdo pré-acetabular do ilio muito
desenvolvida e a reducdo do processo posterior do ilio (FIG.31), como no UFRGS PV-
0715-T. Oligokyphus (KUHNE, 1956) e os mamiferos atingem um estagio bastante

derivado, onde o ilio é representado apenas pelas por¢des acetabular e pré-acetabular,

com a perda da regido pds-acetabular.

8.4. MEMBROS

8.4.1. MEMBRO ESCAPULAR

Poucos caracteres podem ser observados no radio e na ulna UFRGS PV-
0715-T. Apenas algumas comparagdes com outros cinodontes n&o-mamalianos,
baseadas na forma geral destes elementos, puderam ser efetuadas, ja que outros aspectos
como cristas, fossas e outras feicbes anatbmicas ndo foram preservados
satisfatoriamente.

O radio UFRGS PV-0715-T é similar ao de Exaeretodon (BONAPARTE,
1963a) e ndao muito diferente do radio de Cynognathus e Diademodon (JENKINS, 1971).
O radio de Thrinaxodon mostra algumas diferencas, talvez em decorréncia de seu
tamanho menor (JENKINS, 1971), enquanto que Massetognathus mostra uma condicao

mais derivada (JENKINS, 1970b) (FIG.32).
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A ulna UFRGS PV-0715-T também guarda semelhancas com
Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a), mas é distinta da de Thrinaxodon, Cynognathus,
Diademodon (JENKINS, 1971) e Massetognathus (JENKINS, 1970b) (FIG.32), sendo
mais robusta que nestes cinodontes, indicando uma natureza mais primitiva.

O complexo radio-ulna UFRGS PV-0715-T é similar ao de Exaeretodon,
0 qual, segundo Bonaparte (1963a) lembra o de Procynosuchus, formando um conjunto

robusto e representando uma condic¢édo consideravelmente primitiva entre os cinodontes.

Figura 32 — Conjunto radio-ulna. A - UFRGS PV-0715-T; B - Exaeretodon
[modificado de Bonaparte (1963a)]; C — Massetognathus [modificado de Jenkins
(1970b)] ; D - ?Cynognathus (?Diademodon) [modificado de Jenkins (1971)]; E -
Procynosuchus [modificado de Bonaparte (1963a)]; F — Thrinaxodon [modificado de
Jenkins (1971)]; G — Oligokyphus [modificado de Kihne (1956)]. As imagens ndo estdo
em escala e forma modificadas de modo a representar radio e ulna direitos, em norma
posterior (exceto E, em norma anterior).
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8.4.2. MEMBRO PELVICO

Com a adogdo de uma postura mais derivada (aduzida) no membro
pélvico, ocorrida em muitos terdpsidos, o fémur muda radicalmente em relacdo ao dos
“pelicossauros” (FIG.33). A cabeca femoral passa a se orientar medialmente, a cerca de
45° em relacdo ao eixo longo do 0sso, e pode sofrer ainda uma inflexdo dorsal; os
condilos distais, para receber a tibia, tendem a formar um angulo de cerca de 45° em
relacdo ao eixo longo do fémur; a maioria dos terapsidos perde o quarto trocanter,
presumivelmente dada a importancia reduzida da cauda na locomocdo (ROMER, 1956;

JENKINS, 19703, 1971; SUES, 1986).

or

parede da
galeria

Figura 33 — Postura femoral e adaptacbes a postura semi-aduzida. A-C — membro
pélvico de “pelicossauro” (A), de um cinodonte ndo-mamaliano (B) e de mamifero (C)
em norma anterior (JENKINS, 1971); D - disposicdo do fémur de “pelicossauro”
(pontilhado), cinodonte ndo-mamaliano (linha mais espessa) e mamifero (linha mais
fina) em norma lateral (JENKINS, 1971); E — 0 mesmo que em D, em norma dorsal
(JENKINS, 1971); F — fémur esquerdo UFRGS PV-0146-T em norma dorsal (a seta
indica a inflexdo medial da cabeca femoral); G — 0 mesmo que em F, em norma
posterior (a seta indica a inflexdo dorsal da cabeca femoral); H — c6ndilo anterior do
fémur esquerdo UFRGS PV-0146-T, mostrando a angulagédo da faceta articular para a
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tibia; | — adocdo facultativa da postura semi-aduzida a aduzida por Thrinaxodon no
interior de uma galeria (DAMIANI et al., 2003). Escala = 2cm em H, as outras imagens
n&o estdo em escala.

O fémur UFRGS PV-0146-T tem uma cabeca deslocada medial e,
levemente, dorsalmente e as superficies articulares dos condilos para a tibia estdo
inclinadas em um angulo similar ao esperado em animais com postura semi-aduzida
(FI1G.33). N&o ha semelhancas com o fémur de Thrinaxodon (JENKINS, 1971), talvez
em decorréncia de diferencas de tamanho entre os dois. Com Cynognathus e
Diademodon, porém, h& certas similaridades (JENKINS, 1971), como: (1) a
continuidade entre a cabega femoral e o trocanter maior; (2) uma fossa intertrocantérica
ventral relativamente profunda; (3) uma suave crista que parte da extremidade anterior
do trocanter menor em direcdo ao céndilo posterior, sem, contudo, atingi-lo; (4) o
condilo anterior se projeta mais ventralmente que o posterior (FI1G.34).

O caractere (1), acima citado, também € presente em Exaeretodon
(BONAPARTE, 1963a) e Therioherpeton (BONAPARTE; BARBERENA, 2001). O
caractere (4) foi assinalado para Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a) e Massetognathus
(JENKINS, 1970b). Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a), Massetognathus (JENKINS,
1970b) e Therioherpeton (BONAPARTE; BARBERENA, 2001) tém a cabeca femoral
dorsal e medialmente orientada; juntamente com os dois primeiros, Chiniquodon tem

condilos distais indicando uma postura mais aduzida (ROMER, 1969a) (FIG.34).
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Figura 34 — Fémures. A e M — UFRGS PV-0146-T; B, O e N — Chiniquodon [B e O
originalmente descritos como pertencentes a Probelesodon (ROMER; LEWIS, 1973)];
C e P — ?Cynognathus (?Diademodon) (JENKINS, 1971); D e Q — Exaeretodon
(BONAPARTE, 1963a); E e R — Massetognathus (KEMP, 1970b); F e S — Luangwa
(KEMP, 1980); G e T - Thrinaxodon (JENKINS, 1971); H - Therioherpeton
(BONAPARTE; BARBERENA, 2001); I — Irajatherium (MARTINELLI et al., 2005); J
e U — Oligokyphus (KUHNE, 1956); L e V — Canis. As imagens néo estio em escala.
A-E e H-L sdo fémures esquerdos; F e G sdo fémures direitos. A-L em norma dorsal,
M-V em norma ventral. A seta fina indica a cabeca femoral, a seta espessa negra indica
0 trocanter maior e a seta espessa branca o trocanter menor.

A localizacdo do trocanter maior, em uma posicdo relativamente
proximal, é semelhante ao que ocorre em Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a),
Therioherpeton (BONAPARTE; BARBERENA, 2001), Luangwa (KEMP, 1980) e

Probainognathus (ROMER; LEWIS, 1973; ABDALA, 1996) (FIG.34). Um aspecto

observado em Massetognathus (JENKINS, 1970b) e presente no fémur UFRGS PV-
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0715-T é o fato de o condilo posterior ser mais proeminente lateralmente do que o
anterior medialmente (FIG.34).

O fémur UFRGS PV-0146-T encontra-se em um estagio de
especializacdo intermediario entre & condi¢cdo menos derivada observada em cinodontes
como Thrinaxodon, Massetognathus e Exaeretodon e a condigdo mais avangada vista
em Oligokyphus e nos Probainognathia mais avancados (como Therioherpeton,
Irajatherium e nos mamiferos térios). Os fémures descritos para Chiniquodon (um deles
originalmente considerado como pertencendo a Probelesodon) mostram uma estrutura
mais arcaica que o fémur UFRGS PV-0146-T, muito embora, seja provavel que este

especime e Chiniquodon sejam aparentados.

8.5. ASPECTOS POSTURAIS E LOCOMOTORES

A interpretacdo das habilidades locomotoras dos tetrapodos extintos,
usualmente, é dificultada devido a preservacdo incompleta das superficies articulares e
das areas de fixagdo muscular, por exemplo (FROBISCH, 2003).

Gregory e Camp (1918 apud FROBISCH, 2003) e Romer (1922 apud
FROBISCH, 2003) publicaram dois trabalhos de fundamental importancia a
biomecanica, apresentando os mausculos relacionados ao esqueleto pos-craniano de
cinodontes nao-mamalianos, mamiferos e saurdpsidos, incluindo a homologia destes
musculos nos dois ultimos grupos. Os autores mostram também que alteracdes
osteoldgicas, na forma, tamanho e posicao relativa dos ossos e dos sitios de insercéo
muscular, promovem mudancas na funcionalidade dos diversos conjuntos musculares.

Aqui, sera abordada a postura e capacidade locomotora provaveis do

membro pélvico do espécime UFRGS PV-0146-T, no qual é possivel a proposi¢do de
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um modelo biomecanico basico para o conjunto fémur-cintura pélvica. Alguns aspectos
importantes para isto residem na avaliacdo da morfologia femoral, da cintura pélvica e
caracteres vertebrais (BONAPARTE; BARBERENA, 2001; JENKINS, 1970a, 1971;
KEMP, 1980; VEGA-DIAS, 2000). Poucos aspectos sobre o espécime UFRGS PV-
0715-T serdo citados, devido & auséncia de material satisfatorio referente a seus
membros.

A evolucdo dos terapsidos se caracteriza pela adaptacdo do esqueleto
pos-craniano a uma locomocdo diferenciada, mais aduzida (ou ereta); algumas das
alteragdes ocorridas neste processo foram a expansao anterior do ilio, o aprofundamento
e arredondamento do acetabulo e da cavidade glendide na cintura escapular, a inflex&o
medial da cabeca femoral e seu arredondamento, o estreitamento da lamina escapular, a
perda dos intercentros truncais e a diferenciacdo da coluna, em especial na regido
truncal, com a formacédo de uma serie toracica e uma lombar; a maioria destes caracteres
se tornou evidente jA em alguns grupos de cinodontes ndo-mamalianos (ABDALA,
1996; COLBERT, 1986; FROBISCH, 2003; KARDONG, 1995; KEMP, 1982, 1988;
KIELAN-JAWOROWSKA,; CIFELLI; LUO, 2004; MACLEAN, 1986; PARRISH,
1986; POUGH; JANIS; HEISER, 2003; ROMER, 1966; RUBIDGE; SIDOR, 2001).

Esta postura mais aduzida ja foi sugerida como evidéncia de endotermia,
pois seria energeticamente mais exigente devido ao aumento do ténus muscular, o que €
uma grande fonte de producéo de calor. Assim, os terapsidos com membros aduzidos
deveriam ser endotérmicos. Porém, a endotermia mamaliana ndo depende
primariamente da producdo de calor pela musculatura esquelética; o metabolismo do
figado, dos rins, do cérebro e do coracdo é responsavel pela maior parte da taxa de
producdo de calor em repouso nestes animais, onde a musculatura esquelética consome

pouca energia e, consequentemente, libera pouco calor. A relagdo postura-endotermia é
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abalada ainda pelo fato de outros animais, como camaledes e crocodilos, com postura
semi-ereta, serem ectotérmicos e 0s monotremados, com postura abduzida, serem
endotérmicos competentes. Assim, se torna inseguro afirmar que hd uma verdadeira
conex&o entre postura dos membros e termo-regulacdo (BENNETT; RUBEN, 1986).

Nos “pelicossauros” as zigapofises das vértebras truncais estdo perto da
linha mediana e formam uma angulacdo modesta em relagdo ao plano horizontal; em
algumas formas, como os esfenacodontideos, este angulo aumenta para cerca de 45°. A
orientacdo zigapofiseal e a morfologia dos membros confere a estes animais postura e
locomocdo do tipo mais primitivo (abduzida), onde a oscilacéo latero-lateral do tronco
desempenhava um importante papel e os membros eram dispostos lateralmente, quase
perpendiculares ao tronco (CARROLL, 1986).

Este padrdo primitivo de locomog&o ainda é visto em alguns cinodontes
ndo-mamalianos (e nos monotremados), como Procynosuchus (embora seus membros
posteriores possam ter atuado também de modo mais aduzido). O esqueleto axial de
Procynosuchus é primitivo, exceto nas zigapofises toracicas, que reduziriam o grau de
oscilacdo latero-lateral da coluna, como ocorre em outros cinodontes ndo-mamalianos
(KEMP, 1980, 1982). Muitos outros terapsidos mostram nas vértebras do tronco e nas
costelas alteracdes que restringem grandemente oscilacdes latero-laterais da coluna e
favorecem a movimentacao dorso-ventral (KARDONG, 1995).

Na PS7 do UFRGS PV-0146-T, pre- e pos-zigapofises estdo alinhadas
em um plano praticamente horizontal e proximas aos limites anterior e posterior do
centro vertebral, respectivamente. No inicio da série pré-sacral, o espinho neural é
bastante verticalizado e em vértebras mais posteriores, nitidamente na PS12 (talvez
antes, na PS9 ou PS10), o espinho neural é inclinado para tras e as pos-zigapofises sdo

deslocadas para longe do limite posterior do centro vertebral. Aparentemente, 0 maximo
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desta condicao é atingido na PS22. Também ¢é facil observar que 0 eixo imaginario que
pode ser tracado entre pré- e pés-zigapofise sofre uma inclinacdo (com o abaixamento
do nivel das pré-zigapéfises e a conseqlente elevacdo das pos-zigapofises).
Posteriormente a PS22, o espinho neural comeca a retomar uma posicao mais vertical e
as zigapofises retornam a uma condicdo semelhante & observada nas primeiras vertebras
pré-sacrais.

Nos mamiferos que oscilam dorso-ventralmente sua coluna durante a
locomocdo, os espinhos neurais das vértebras truncais anteriores tendem a se inclinar
para tras, enquanto que os posteriores se inclinam para frente, havendo uma vértebra
transicional, com o espinho vertical, a veértebra anticlinal (LESSERTISSEUR,;
SIGOGNEAU, 1965; FLOWER, 1966) (FIG.35). Esta mudanca morfologica ao longo
da série vertebral truncal, a qual, segundo Walker (WALKER, 1987), esta envolvida em
mecanismos de suporte da regido anterior da coluna e da cabeca, € similar a observada
no espécime UFRGS PV-0146-T, embora nele os espinhos neurais das vértebras pré-
sacrais mais posteriores nao apontem para a frente e ndo haja uma vértebra anticlinal
(FIG.33). Em Massetognathus (JENKINS, 1970b), Prozostrodon, Therioherpeton
(BONAPARTE; BARBERENA, 2001), Oligokyphus (KUHNE, 1956) e Luangwa
(KEMP, 1980) os espinhos das vértebras truncais anteriores também se inclinam para
trés. Oligokyphus, com uma coluna vertebral essencialmente “mamaliana”, ndo tem uma
vértebra anticlinal (KUHNE, 1956).

Além deste gradiente na orientacdo do espinho neural e na localizagédo
relativa das zigapofises, é possivel observar que as vértebras mais anteriores da série
pré-sacral UFRGS PV-0146-T tém as facetas zigapofiseais levemente inclinadas ou
quase horizontais, o que permitiria que efetuassem movimentos tanto de flexdo latero-

lateral quanto dorso-ventral. Na série média a posterior da coluna pré-sacral, as
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zigapdfises adquirem uma orientacdo mais proxima a condicdo parassagital [a porcéo
lateral da zigapdfise é quase vertical e a porcdo medial é horizontalizada, como em
Luangwa (KEMP, 1980), nos cinodontes do Triassico sul-africano (JENKINS, 1971) e
em Oligokyphus (KUHNE, 1956)], o que restringe flexdes latero-laterais. Novamente,
mamiferos que promovem uma oscilacdo dorso-ventral da coluna desenvolvem na
regido posterior do tronco, mais flexivel que a anterior, zigapofises cuja orientagdo mais
parassagital favorece tais movimentos (FLOWER, 1966; LESSERTISSEUR;
SIGOGNEAU, 1965).

No especime UFRGS PV-0715-T sdo observadas as zigapofises de
algumas das vértebras pré-sacrais, entre a PS15 e a PS27; as pré-zigapofises séo dorso-
medialmente orientadas e as po0s-zigapofises sdo voltadas latero-ventralmente. As
mesmas inferéncias funcionais assinaladas acima para o espécime UFRGS PV-0146-T
podem ser extrapoladas para o espécime UFRGS PV-0715-T. Uma tentativa de
reconstrucdo da coluna vertebral UFRGS PV-0715-T é apresentada na FIG.35.

Massetognathus tem as pré-zigapdfises das truncais anteriores quase
verticais e nas mais posteriores elas sdo inclinadas a cerca de 45° (JENKINS, 1970b).
Oligokyphus mostra, nas zigapo6fises das vértebras da metade do tronco, uma orientacdo
mais horizontal (KUHNE, 1956), chegando perto a condigdo vista nos mamiferos. Em
Exaeretodon, a maioria das vertebras truncais tem zigapodfises quase verticais; nas
quatro ultimas, sdo bastante horizontalizadas e amplas transversalmente, parecendo
refletir uma grande oscilacao latero-lateral nesta regidao da coluna, durante a locomocéo

(BONAPARTE, 1963a).



Figura 35 — Coluna vertebral pré-sacral e sacral de Felis Linnaeus, 1758 (A), do espécime UFRGS PV-0146-T (B) e do espécime UFRGS PV-
0715-T (C). Em D estéa representada a série vertebral caudal do espécime UFRGS PV-0715-T. Escala = 10cm (A ndo esta em escala). As linhas
pontilhadas nas reconstrucées em B-D representam elementos ndo preservados e foram baseadas principalmente em Exaeretodon (BONAPARTE,
1963a). A localizacdo exata das vértebras caudais UFRGS PV-0715-T ndo pdde ser determinada com exatidao.
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Em Thrinaxodon, os espinhos neurais das toracicas tém o bordo anterior
recebido em uma escavacdo no bordo posterior do espinho precedente, 0 que restringiria
o grau de flexdo dorso-ventral da coluna vertebral e € possivel que os cinodontes néo-
mamalianos com esta caracteristica tivessem um baixo grau de flexdo da coluna nesta
direcdo, bem menor que na maioria dos mamiferos (JENKINS, 1971). Algumas
vértebras do UFRGS PV-0715-T tém um sulco longitudinal no bordo inferior do
espinho neural, mas nao parece possivel que o espinho seguinte se alocasse ali e, talvez,
este sulco esteja associado a insercdo de um ligamento ou musculo inter-espinhoso. Nas
vertebras UFRGS PV-0146-T n&o se observa nenhuma estrutura semelhante.

N&o obstante, Thrinaxodon poderia alternar sua postura e locomocéo
primitivas com um modo mais avancado de deslocamento. E o que sugerem Damiani et
al. (2003) ao apresentar exemplares deste cinodonte fossilizados dentro de tocas, as
quais teriam uma arquitetura que s6 seria produzida por um animal com postura e
locomocgdo “mamalianas” (FIG.33). Ja haviam sido coletados na Africa restos de
Trirachodon preservados em tocas (GROENEWALD; WELMAN; MACEACHERN,
2001) e, talvez, acontega a mesma alternancia postural e locomotora neste taxon. Blob
(2001) ja havia proposto este fendmeno para os terapsidos ndo-mamalianos.

Kemp (1980) diz que o membro e a cintura pélvicos de Luangwa
perderam completamente a habilidade de funcionarem em modo abduzido (mas propde
que Thrinaxodon, Diademodon e Cynognathus, com alteracdes menos drasticas, seriam
capazes de se locomoverem com dois tipos de passo). A rotacdo em sentido posterior do
pubis e a orientacdo horizontal do isquio sugerem que parte da musculatura associada a
regido reduziu sua fungdo adutora associada ao membro abduzido e aumentou sua
funcdo como retratora do fémur no membro mais aduzido. O ilio desenvolve uma

expansao anterior longa e reduz sua porcdo pos-acetabular. A por¢do do musculus
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iliofemoralis mais adaptada a rotagdo do fémur sobre seu eixo longo durante a
locomocdo abduzida é justamente a que se origina nas por¢des mediana e posterior do
ilio. Em contraste, a por¢do do masculo melhor adaptada a retracdo do fémur durante a
fase final de retracdo no andar aduzido € a que tem origem na regido anterior do ilio.
Romer (1956), Lessertisseur e Sigogneau (1965) e Jenkins (1971) reafirmam a
importancia destas modificagcdes na locomogédo aduzida e algumas delas séo observadas
nos espécimes UFRGS PV-0146-T e UFRGS PV-0715-T, como a expansdo anterior da
lamina iliaca e a horizontalizacéo do isquio.

Outras mudancas ocorridas na cintura pélvica sdo a aquisi¢cdo de uma
forma aproximadamente hemisférica no acetabulo e sua orientacdo mais latero-ventral,
ao invés de meramente lateral, e o desenvolvimento mais evidente de um reforco supra-
acetabular (JENKINS, 1970a, 1971; KARDONG, 1995; LESSERTISSEUR;
SIGOGNEAU, 1965). No espécime UFRGS PV-0146-T, o acetdbulo é nitidamente
hemisférico e relativamente profundo, como em Massetognathus (JENKINS, 1970b),
Luangwa (KEMP, 1980), Thrinaxodon (JENKINS, 1971) e Probainognathus (ROMER,;
LEWIS, 1973), e deveria ser orientado latero-ventralmente. Esta deve ser a condi¢do
encontrada em Exaeretodon (BONAPARTE, 1963a) e, talvez, no espécime UFRGS
PV-0715-T, embora isto ndo possa ser avaliado devido a deformacdo do acetabulo. O
especime UFRGS PV-0146-T tem um reforco supra-acetabular bem desenvolvido e
projetado lateralmente.

O fémur dos terapsidos sofre um processo de sagitalizacdo, atingindo o
ponto de maior derivacdo na condigdo observada nos mamiferos (FI1G.33). Os principais
aspectos decorrentes deste processo sdo a mudanca na forma da cabeca femoral, seu

deslocamento para uma para uma posicdo mais medial e dorsal e a posicdo mais
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terminal dos condilos distais para a tibia e sua orientacdo a cerca de 45° em relacdo ao
eixo longo do osso (JENKINS, 1970a, 1971; LESSERTISSEUR; SIGOGNEAU, 1965).

Condilos articulares para a tibia orientados proximo a 45° em relacdo ao
eixo do fémur indicam que a extremidade distal do 0sso se posiciona em um nivel
inferior ao acetabulo, permitindo um grau maior de extensdo e flexdo do membro em
relacdo ao observado nos “pelicossauros” (JENKINS, 1970a, 1971).

Outro aspecto importante na determinacao da postura femoral é a relacao
entre os raios de curvatura dorso-ventral da cabeca do fémur e dorso-ventral do
acetabulo. Caso estas dimensdes sejam semelhantes, o fémur assume uma posi¢do mais
aduzida, com a cabeca se encaixando confortavelmente no acetabulo. Assim, a diafise
se estende antero-ventralmente e algo lateralmente e os condilos distais se alinham
transversalmente. O fémur pode, entdo, oscilar livremente para frente (possivelmente,
ultrapassando dorsalmente o nivel acetabular) e para tras (KEMP, 1980). Isto é o que
parece ocorrer no espécime UFRGS PV-0146-T, o que reforca a hipdtese de que este
animal teria uma postura femoral semi-aduzida.

E possivel, apos a avaliagio da morfologia do fémur e da cintura pélvica
do UFRGS PV-0146-T, propor a disposi¢cdo aproximada dos sitios de origem e insercédo
muscular nesta regido (FI1G.36), considerando-se que a locomocao deste animal se da de
uma maneira mais derivada devido a sua postura femoral, e apresentar 0 maior ou
menor desenvolvimento de determinados musculos ou grupos musculares. Na FIG. 36
estd representada a nomenclatura utilizada na descricdo mioldgica dos sauropsidos (o
padrdo primitivo) e, no texto, a nomenclatura mamaliana é apresentada entre parénteses

(FROBISCH, 2003).
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m. iliofemoralis

m. puboischiofemoralis )/ /42— m.ischiotrochantericus
internus 4

m. puboischiofemoralis
externus

m. ischiotrochantericus

m. puboischiofemoralis
externus

Figura 36 — Sitios de origem e insercdo da musculatura retratora e protratora na cintura
pélvica e fémur UFRGS PV-0146-T. A — Reconstru¢do do ramo esquerdo da cintura
pélvica; B e C — fémur esquerdo em normas dorsal e ventral respectivamente. As
imagens ndo estdo em escala. A posicdo das areas de fixacdo muscular é baseada em
Romer (1956), Jenkins (1971), Kemp (1980) e Frobisch (2003).

A musculatura retratora do fémur consiste em trés musculos
principais, com origem essencialmente na lamina iliaca e na porcao posterior do isquio:
(1) musculus ischiotrochantericus (mm. obturator internus e gemelli), (2) m.
iliofemoralis (mm. glutei e tensor fasciae latae) [segundo Kemp (1980), somente as
fibras mais posteriores deste musculo séo significativas na retracdo inicial do fémur e, a
medida que o fémur era retraido, suas fibras mais anteriores se tornam mais efetivas] e

(3) m. puboischiofemoralis externus (mm. obturator externus e quadratus femoris) [da

inicio a retracdo femoral, mas & medida que o fémur oscila para tras, suas fibras ficam
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curtas demais para produzir uma forca significativa e o m. iliofemoralis toma para si a
funcdo retratora]. Esta condicdo, onde os dois principais musculos retratores trabalham
em momentos complementares, representa um estagio anterior ao arranjo muscular
mamaliano, onde o m. iliofemoralis se torna dominante (FROBISCH, 2003; KEMP,
1980; ROMER, 1956) (FIG.37).

A musculatura protratora do fémur é constituida basicamente pelo m.
puboischiofemoralis internus (mm. iliacus, psoas e pectineus) (FROBISCH, 2003;
KEMP, 1980; ROMER, 1956). Outras fibras do m. puboischiofemoralis internus podem
se originar mais a frente do ilio, nas vértebras, costelas truncais posteriores e na fascia
muscular da parede lateral do corpo (KEMP, 1980) (FIG.37).

Musculos adutores e abdutores tém um papel secundario no
deslocamento de um animal com postura semi-ereta se comparado ao que acontece em

animais com postura femoral mais primitiva (FROBISCH, 2003).
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) ' m. iliofemoralis
Cintura Pélvica

m. iliotibialis
m. ischio-

trochantericus
m. puboischio-

femoralis
internus m. puboischio-
femoralis
externus
m. ambiens _
m. flexor tibialis
m. femorotibialis externus
Fémur ' _ m. iliofibularis
D
Tibia
Fibula

Figura 37 — Reconstrucdo da musculatura do membro posterior esquerdo do UFRGS
PV-0146-T. A — fémur em posicdo protraida; B — fémur em retracdo; C — fémur
totalmente retraido; D — reconstrucdo parcial da musculatura da coxa e perna (tibia e
fibula generalizadas). Em B, o fémur suporta a carga maxima durante o passo. O
préximo passo, ndo representado, é o “esforco de recuperacdo”, onde a musculatura
protratora leva o fémur novamente a posicao representada em A. As imagens ndo estdo
em escala. Abreviaturas no ANEXO C.
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9. CONCLUSAO

A comparacdo morfoldgica realizada entre os dois espécimes estudados
aqui, tanto entre si quanto com outros cinodontes ndo-mamalianos mostra o quéo
complexa é a evolugdo do esqueleto pos-craniano dos terdpsidos. Segundo Carroll
(1988), Kemp (1988) e Rubidge e Sidor (2001) os estagios morfoldgicos representados
nos terapsidos permo-triassicos constituem um registro muito detalhado sobre a
aquisicdo dos caracteres “mamalianos” durante a evolucdo do grupo. Este acimulo de
caracteristicas, porém, ndo se deu de maneira linear e ha relativamente poucos
caracteres pos-cranianos que podem ser considerados diagnésticos dos mamiferos
(CARROLL, 1988; KEMP, 1982; KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004).

A maioria das caracteristicas tidas como “mamalianas” surgiu em grupos
de cinodontes ndo-mamalianos e até mesmo em terdpsidos ndo-cinodontes, como 0s
gorgonopsianos e terocefalios. Kemp (1980) fala do mosaico na evolucéo do esqueleto
pos-craniano e na locomogdo dos mamiferos, exemplificando com Luangwa esta
mistura de caracteres primitivos e derivados. Ji, Luo e Ji (1999), relatam este mesmo
fato ao descreverem restos pds-cranianos de um mamifero triconodonte
do ?Neojurassico-?Eocretaceo da China. Hopson (1991 apud RUBIDGE; SIDOR, 2001;
HOPSON, 1995) também aponta a homoplasia como um fendmeno relativamente
comum no pds-cranio dos terapsidos.

Muitas vezes, a presenca de convergéncias e paralelismos se da devido
ao fato de o esqueleto pds-craniano (e, evidentemente, também o sincraniano) de
diferentes taxons, através de pressGes seletivas semelhantes, ser invariavelmente
alterado, adaptando-se de maneira mais efetiva as condi¢bes impostas pelos fatores

ambientais, de um modo similar. Esta maleabilidade, relacionada as atividades as quais
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0 esqueleto deve atender, pode levar a erros na interpretacdo das relacdes filogenéticas
entre os taxons e, por isso, caracteres considerados mais estaveis devem ser utilizados
no estabelecimento dos parentescos entre os clados. A maior parte destas
“caracteristicas estaveis” encontra-se no sincranio e, portanto, sdo justamente o0s
caracteres utilizados para a constru¢do da imensa maioria das hipoteses filogenéticas.
Os caracteres dentarios, 0s guais, juntamente com 0s sincranianos, estdo presentes na
maior parte das analises filogenéticas, sdo, por sua vez, extremamente maledveis quanto
devido as fungbes as desempanhadas pelos dentes. Assim, 0 uso de caracteres dentarios
pode conduzir as andlises filogenéticas a resultados erréneos, devido a convergéncias
morfologicas produzidas pela presenca de habitos semelhantes em téxons néo
aparentados.

A inclusdo de mais caracteres pds-cranianos, quando disponiveis, nas
analises filogenéticas pode ajudar a elucidar melhor as relagbes sugeridas com base em
material sincraniano e dentéario. E o que diz Luo (1994), quando afirma que hipGteses
filogenéticas construidas com base nestes Gltimos materias podem ser posteriormente
testadas com dados provenientes de elementos pos-cranianos.

O sincranio do espécime UFRGS PV-0146-T (FIG.38) ndo mostra uma
preservacdo muito satisfatoria, embora sua morfologia sugira uma ligacdo ao taxon
Chiniquodontidae. Algumas fei¢fes anatémicas que sustentam esta afinidade sdo o
grande desenvolvimento do palato secundario, um rostro relativamente curto e forte e
uma regido zigomatica muito larga (ABDALA; GIANNINI, 2002; ROMER, 1969b);
infelizmente, um dos caracteres mais diagndsticos da familia, os dentes setoriais e com
cuspides recurvadas posteriormente, ndo foi preservado no espécime UFRGS PV-0146-
T. A anatomia da cintura pélvica, do fémur e, em menor grau, das vértebras, porém,

apresenta diferencas em relagdo a Unica espécie de chiniquodontideo que tem restos
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pos-cranianos descritos (Chiniquodon teothonicus), o que indica que a proposic¢do futura

de um novo taxon para alocar este espécime seja a decisdo mais acertada.

Figura 38 — UFRGS PV-0146-T. Créanio e mandibula. A — cranio em norma dorsal; B —
cranio em norma palatal; C — cranio em norma lateral esquerda; D — mandibula em
norma lateral esquerda. Escala = 5cm.

O espécime UFRGS PV-0715-T (FIG.39) mostra uma morfologia
sincraniana e dentaria que sugere que seja um traversodontideo, com caracteristicas

como a localiza¢do medial da por¢édo posterior da série de pds-caninos mandibulares em

relacdo ao processo corondide do dentério, a participacdo do maxilar no bordo anterior
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da fossa subtemporal e dentario grandemente desenvolvido (BONAPARTE, 1962,
1963b). A impossibilidade de se analisar caracteres dentérios, devido a fusdo do créanio
e mandibula, impede que uma analise mais especifica seja realizada com este espécime,
embora sejam notaveis as semelhangas entre ele e o traversodontideo Exaeretodon
(FIG.39). Além disto, a maior parte da anatomia pds-craniana também é condizente com
0 apresentado por Bonaparte (1963a) para este cinodonte. Alguns caracteres no
complexo atlas-axis, na morfologia dos espinhos neurais das vértebras truncais, nas
costelas sacrais e nas vértebras caudais mostram diferencas em relacdo a Exaeretodon,
mas podem ser reflexo justamente da maleabilidade exibida pelo esqueleto pds-craniano
dos cinodontes ndo-mamalianos e, aparentemente, ndo sdo suficientes para abalar a
grande afinidade observada entre o espécime UFRGS PV-0715-T e Exaeretodon.

Seguindo-se a proposicdo de Hopson e Kitching (2001) que dicotomiza
os eucinodontes em dois clados monofiléticos, Cynognathia e Probainognathia, os
espécimes UFRGS PV-0715-T e UFRGS PV-0146-T representam, respectivamente,
cada uma destas linhagens. O traversodontideo UFRGS PV-0715-T representa a
linhagem menos relacionada a origem dos mamiferos (Cynognathia) e mostra caracteres
derivados, como os observados em seu complexo atlas-axis e em sua cintura pélvica,
que podem ser caracterizados como aspectos convergentes com a anatomia dos
mamiferos. Esta convergéncia na morfologia pds-craniana ocorre também entre os
tritilodontes — outro taxon de Cynognathia — e os mamiferos, de uma maneira ainda
mais evidente.

O espécime UFRGS PV-0146-T, por outro lado, pertence ao mesmo
clado que aloca os mamiferos e seria esperado que sua anatomia pds-craniana
apresentasse mais caracteres derivados compartilhados (isto &, sinapomorficos) com os

mamiferos. Entretanto, sua anatomia vertebral, por exemplo, é similar a apresentada
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pelo espécime UFRGS PV-0715-T e ambas sdo relativamente primitivas em relacdo a
condicdo mamaliana. Talvez o aspecto mais derivado do espécime UFRGS PV-0146-T

seja a anatomia derivada do fémur e as implicagdes biomecénicas promovidas por ela.

Figura 39 — UFRGS PV-0715-T e hol6tipo de Exaeretodon riograndensis (MCP-1522-
PV). A - sincrénio PV-01715-T em norma dorsal; B — 0 mesmo que A, em norma
lateral direita; C — cranio MCP-1522-PV em norma dorsal; D — 0 mesmo que C, em
norma lateral direita. Escala = 10cm.

O fato de os dois espécimes descritos neste trabalho serem provenientes
de niveis estratigraficos cronologicamente distintos ndo se mostrou significante quanto
a distribuicdo de caracteres primitivos e derivados em cada um dos taxons. Isto reforca a
hipotese de que, mesmo entre tdxons filogeneticamente distantes (e neste caso, também

temporalmente separados), a anatomia pos-craniana é extremamente influenciada pelas

atividades desempenhadas pelas espécies.
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Outro fato observado no curso deste trabalho foi a ndo observacdo de
padrdes morfoldgicos que pudessem representar com alguma fidelidade a anatomia pos-
craniana dos Cynognathia e dos Probainognathia. Nem mesmo quando considerou-se
taxons menos inclusivos, como Traversodontidae, tal padrdo foi observado. Este grupo
reline tdxons que podem apresentar anatomia pos-craniana bastante diferente, como é
possivel observar quando comparados Massetognathus e Exaeretodon, por exemplo.
Isto € corroborado ainda pelo fato de o espécime UFRGS PV-0715-T mostrar muitas
similaridades com Exaeretodon, mas apresentar outros tantos caracteres compartilhados
com taxons filogeneticamente mais afastados, como cinodontes nao-eucinodontes e
representantes de Probaignathia.

Por sua vez, os chiniquodontideos, representados aqui pelo espécime
UFRGS PV-0146-T, também ndo mostram um padrdo pds-craniano que torne possivel a
diagnose dos representantes do grupo. Além disso, as divergéncias encontradas na
resolugdo da sistematica do grupo dificultam ainda mais esta tarefa; Probelesodon e
Chiniquodon teothonicus tinham seu pds-cranio descrito e era possivel observar-se
diferencas entre os dois tdxons. Entretanto, apos o trabalho de Abdala e Giannini (2002),
onde as espécies de Probelesodon e Belesodon foram sinonimizadas com Chiniquodon
teothonicus (na opinido dos autores Probelesodon spp. e B. magnificus representam
estdgios ontogenéticos distintos do apresentado pelo taxon descrito como C.
teothonicus), esta Ultima passou, conseqlientemente, a apresentar variacdo intra-
especifica. O espécime UFRGS PV-0146-T tém alguns caracteres pOs-cranianos
distintos dos apresentados por Chiniquodon, por vezes similares aos Cynognathia
menos derivados e, em outros casos, mais avangados que Chiniquodon.

Caso  esta  diversidade  morfologica, exemplificada  pelos

Chiniquodontidae, se deva a diferencas decorrentes dos estagios ontogenéticos
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apresentados pelos individuos analisados, é provavel que interpretacdes erroneas destas
variagOes tenham sido aplicadas a outros taxons, sendo consideradas de importancia no
estabelecimento das relacdes filogenéticas destes grupos. Também é possivel que erros
deste tipo tenham sido cometidos na utilizagdo de caracteres sincranianos e dentarios,
refletindo de maneira equivocada as relagdes filogenéticas para os cinodontes. Por isso,
mais do que uma ferramenta no teste de hipoteses filogenéticas baseadas apenas na
anatomia sincraniana e dentaria, o esqueleto pds-craniano deve ser tratado como uma
fonte valiosa de informagfes complementares a estas hipdteses. Certamente, algumas
incongruéncias surgirdo quando dados sincranianos, dentarios e pos-cranianos forem
confrontados, mas a utilizacdo do maior nimero possivel de informacdes pode auxiliar
na melhor compreensdo de como ocorreram algumas mudancas evolutivas observadas

entre os cinodontes.
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11. ANEXOS



Anexo A — Dimensdes das vertebras do espécime PV-0146-T.

cov ACV LCV CPT EAP EDP AEN | LEN | EEN
ACVa | ACVi | ACVp | LCVa | LCVi | LCVp | CPTd' | CPTe* | EAPd | EAPe | EDPd | EDPe

PS5 17,56° | 27,32 --- --- 32,08 --- --- --- --- --- --- --- --- --- --- ---
PS6 18,12 + 26-27 30,04 | 25,00 --- 20,04 | 15,54 | 8,00 9,12 8,86 --- 17,56 | 17,00 | 7,76
PS7 20,52 +25 --- +30 --- 17,04 | 15,00 | 12,50 | 11,06 --- --- 14,82 | 16,76 | 7,52
PS8 18,22 +28 --- 23,00 | 33,50 | 11,04 | 10,96 | 10,42 | 10,46 --- --- 18,20 | 13,82 | 4,68
PS9 +25 --- 29,06 --- 35,02 | 26,22 --- 14,40 | 12,08 | 10,64 | 11,52 | 11,06 | 12,02 | 24,72 | 10,30 | 4,20
PS10 16,23 --- --- --- 29,42 | 21,02 --- 12,06 | 9,22 --- --- --- --- 19,06 | 15,68 | 3,44
PS11 19,74 --- 27,70 --- 35,06 | 32,76 --- 14,42 | 9,30 | 11,06 | 11,40 --- --- 10,06 | 16,00 | 5,04
PS12 --- --- 20,02 --- 38,62 | 31,08 | 36,50 | 13,60 | 10,72 | 8,00 | 10,06 --- 6,00 | 12,04 | 16,02 | 4,50
PS13 +19 +21 --- 27,84 | 31,78 | 13,06 | 11,56 | 13,62 | 11,30 --- 8,00 | 26,08 | 13,00 | 2,52
PS14 17,40 --- 23,20 --- 30,44 | 23,26 --- 14,22 | 8,60 8,90 | 10,02 | 8,06 7,28 | 23,24 | 13,02 | 6,00
PS15 +18 --- 28,60 --- 28,82 | 23,24 --- 10,40 | 8,90 +9 11,04 | 7,12 6,70 | 17,18 | 15,32 | 4,08
PS16 16,04 --- 2550 | 32,24 --- 27,06 | 34,32 | 10,08 --- 8,72 --- 9,04 --- 19,90 | 16,72 | 7,62
PS17 21,04 +14-25 36,80 | 23,96 --- 14,08 | 14,60 | 8,98 9,30 9,44 | 11,82 | 21,00 | 15,16 | 4,86
PS18 24,28 --- --- --- 3252 | 27,22 --- 11,90 | 14,46 | 11,68 | 10,44 | 9,34 8,70 | 16,90 | 14,20 | 4,46
PS19 25,10 --- 23,80 | 29,82 --- 27,88 --- 13,12 | 7,90 | 12,24 | 13,52 --- 10,48 --- 15,10 | 4,12
PS20 16,32 --- 2352 | 31,42 --- 26,00 | 32,28 | 7,12 6,30 --- 12,06 --- 8,10 | 20,24 | 14,20 | 4,40
pPS21 23,04 26,58 --- --- 32,00 | 23,02 --- --- --- --- --- --- --- 15,32 | 15,48 ---
PS22 23,08 --- --- --- --- --- --- 7,52 9,64 --- 15,80 --- 8,32 | 2294 | 17,42 | 5,02




oy ACV LCV CPT EAP EDP AN | LEN | EEN
ACVa | ACVi | ACVp | LCVa | LCVi | LCVp | CPTd" [ CPTe’ | EAPd | EAPe | EDPd | EDPe

PS23 | 26,02 | -- | 23,90 | 3480 | -- | 3368 | - -~ | 800 | -~ | 1304 | - | 1548 | 21,14 | 1522 | 6,18
PS24 | 1690 | -- | 2592 | 31,12 | -- | 36,30 | - = | 7,20 | 10,84 | 12,04 | 17,70 | 17,20 | 24,56 | 13,40 | 5,00
PS25 | +£19 | 3096 | 27,70 | - | 27222998 | —- | 682 | -- | 1516 | -~ | 17,60 | 21,70 | =17 | 7,06
PS26 | 1912 | -~ | 2058 | 28,60 | 34,60 | 28,56 | 35,66 | 16,08 | 802 | -- | 1300 | -- | 1542 | 19,08 | 16,60 | 5,14
PS27 | 1946 | -~ | 3132 | - | 3840 | 26,40 | -- — [ 902 | — [1316 | - | 1642 | 21,06 | 1510 | 11,20
s1 1548 | -- | 3636 | -— | 3508 | 2800 | - -~ [ 2050 | 15,26 | 10,14
S2 2510 | - [ 31,26 | 2646 | - — | 11,08 | 16,92 | 4,82
S3 21,90 | - 2792 1946 | - | 1984 | 17,76 | 5,00
sS4 2402 | -- | 1894 | - | 2620 | 1850 | 24,04 | - - | 430 | 1836 | 5,00

! «d” faz menc#o a estruturas do lado direito da vértebra.

2«e” faz mencao a estruturas do lado esquerdo da vértebra.

*Todas as medidas estdo em milimetros (mm).




Anexo B — Dimensdes das vértebras do especime PV-0715-T.

cov ACV LCV CPT EAP EDP AN | LEN | EEN
ACVa | ACVi | ACVp | LCVa | LCVi | LCVp | CPTd | CPTe | EAPd | EAPe | EDPd | EDPe
PSI | 21,00° 17,94 19,78 | —- | 3502
icl 19,24 ? 27,40
PS2 | 1512 ? 32,56 ? ? ? ? ? ? ? ? ?
PS3 | 12,24 22,70 22,42 860 | 2 ? ? ? ? - 610 | %2
ic3 7,70 12,48

PS14 | 2030 | -- | 2304 | — — 2512 | —
PS15 | 21,20 | - — | 2506 | — — 4374 | —
PS16 | =*27 — | 2640 | — — 2150 | — — | 34841880 | -
PS17 | 26,00 — 1980 - — | x26 | —
PS18 | 2604 | -- | 1990 | - — | 2508 | — — | 810
PS19 | 27,06 — | 1800 [ — — 2690 | — [2006 | - — | 1482 | 488
PS20 | 2804 | 2352 | 1904 | - — 2710 | — [2310| - — | 4820 | 13,00 | 5,06
PS21 | 2504 | -~ | 2030 | - - | 4262 | 12,00 | 5,48
PS22 | 2306 | -~ | 2252 | - — 2152 | — - | 3156 | 14,90 | 5,50
PS23 | 2496 | -- | 2064 | - — 2750 | — [ 2450 | - — 4026 | — | 756
PS24 | 2550 | - — | 2458 | — [ 2248 -- - | 1250 | 8,04
PS25 | 2500 | -- | 1960 | - — 2832 —— [2802] - — | 1556 | 4,66
PS26 | 2310 | -- | 2008 | - — 3004 | —— [2400]| -




cov ACV LCV CPT EAP EDP AN | LEN | EEN
ACVa | ACVi | ACVp | LCVa | LCVi | LCVp | CPTd | CPTe | EAPd | EAPe | EDPd | EDPe
PS27 | 2632 | -~ | 1894 | - — 3100 | — [1900]| -- -~ | 18,06 | 15,00 | 6,56
PS28 | 2454 | -- | 2008 | -— | 3602 | 31,06 | --
s1 2352 | - | 1900 | -- — | 3156 | — - | 1168 | 512
S2 2502 | - | 1844 | - — | 2850 | —
S3 2648 | - — 3056 |
s4 2506 | - | 1818 | -- 2392 | —
S5 21,06 | -— | 17,92 | - 2340 | —
S6 1654 | - | 1508 | -- - 2438 | —
“Ql" | 3042 | - | 1902 | - - | 1530 | 22,80 | 1882 | -- | 886 | 1526 | 400 | 6,02 | - | 1954 | 586
“Q2” — | 26,72 | 1962 | — | 2714 | 1830 | -
“Q3" | 3322 | -- | 1208 | 1822 | -- | 1080 | 1514 | - -~ | 11,34 | 1080 | 302 | 304 | — | 940 | 4,00
“Q4” | 3550 | 16,04 | 13,00 | 1722 | 1532 | 976 | 14,72 | -
“Q5” | 3554 | 16,20 | 13,30 | 16,08 | 1504 | 12,10 | 14,06 | -- — | 1204 [ 1020 | 302 | 326 | —

! Todas as medidas estdo em milimetros (mm).




Anexo C - Lista de abreviaturas.

an — arco neural;

At - atlas;

AX — axis;

¢ — centro vertebral;

ca — condilo anterior;

cd — condilo occipital;

cf — cabeca femoral,

co — costela;

cp — condilo posterior;

cs — costela sacral;

fco — faceta para o condilo occipital,
fcl — faceta para o centro do atlas;

fit — fossa intertrocantérica;

fp — fossa popliteal;

fpa — faceta para o pré-atlas;

ic — intercentro;

if — musculus iliofemoralis;

itr — m. ischiotrochantericus;

m — musculus (musculo);

mm — musculi (masculos);

pife — m. puboischiofemoralis externus;
pifi — m. puboischiofemoralis internus;
poz — pos-zigapofise;

ppi — processo posterior do ilio;

pra — pré-atlas;

pro — processo odontoide;

prt — processo transverso;

prz — pré-zigapofise.

PS — vértebra pré-sacral;

rai — reforgo acetabular do isquio;

rsa — reforgo supra-acetabular (do ilio);
sali — superficie articular para a lamina
iliaca;

Q - vértebra caudal;

S — vértebra sacral;

sp — sulco patelar;

trM — trocanter maior;

trm — trocanter menor.
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