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“Falemos agora do crocodilo e de seus habitos. Esse animal ndo se alimenta durante os quatro
meses mais rudes do inverno. Embora possua quatro patas, é anfibio. PGe os ovos em terra e
ali os choca. Passa fora d’4gua a maior parte do dia, e a noite inteira no rio, porque a agua ¢é
entdo mais quente do que o ar e o orvalho. De todos 0s animais que conhecemos, ndo ha um
que se torne tdo grande depois de haver sido tdo pequeno. Seus ovos ndo sao maiores do que

0s do ganso, e os animalejos que deles saem sdo-lhes proporcionais em tamanho. O crocodilo

€ 0 Unico animal que ndo possui lingua, ndo move o maxilar inferior, e € também o Unico a
aproximar o maxilar superior do inferior. Tem garras muito fortes, e a pele é de tal maneira
coberta de escamas, que se torna impenetravel. O crocodilo ndo enxerga absolutamente na
agua, mas fora dali, tem a vista muito penetrante. Como vive na &gua, traz dentro da goela
numerosos insetos, que lhe sugam o sangue. Os outros animais € 0s passaros o evitam, sendo

o troquilideo o Unico com guem vive em harmonia, devido aos beneficios que dele recebe. Ao

sair da agua, o crocodilo espoja-se e pde, habitualmente, as fauces as escancaras na direcéo de

onde sopra o zéfiro. Entrando-lhe pela boca, o troquilideo (colibri) come todos os insetos que
se encontram na sua goela, deixando-o aliviado e reconhecido.”.
(Herddoto 484-425 a.C, Livro Il/Euterpe, 68)



RESUMO

Pepesuchus deiseae e Mariliasuchus amarali sdo notossuquios do Cretdceo Superior do
sudeste brasileiro. Nosso estudo interpreta a evolugdo do padréo de crescimento e modo de
vida dessas espécies. SeccOes osteohistoldgicas foram feitas e analisadas através dos
microscopios petrografico e biolégico. A costela de M. amarali (UFRPE 5311) revela as
lamelas circunferenciais externas (EFS), ja o Umero e o radio mostram 0sso compacted coarse
cancellous (CCC) na regido endosteal e lamelar-zonal no cortex primario. Ha a manutencéo
do padréo de crescimento primitivo dos arcossauros nos 0ssos de Mariliasuchus amarali.
Ambos 0s metacarpos de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V) mostram um cértex amplo, uma
pequena cavidade medular e tecido remodelado com o6steons secundarios. O osteodermo
mostra um coértex interno formado por tecido fibrolamelar e cavidades de reabsor¢do pontuais.
A tibia evidencia EFS e lamelas endosteais, e o cortex apresenta tecido fibrolamelar
alternando com paralelo-fibroso no cortex primario. A ocorréncia de EFS sé na costela propde
gue o esqueleto axial alcanca a maturidade sexual antes do esqueleto apendicular. Nossas
analises sugerem que MN 7466-V foi uma fémea adulta e reprodutora que ja& havia realizado
alguns ciclos ovogenéticos. Nos metacarpos, a ocorréncia do aumento da compactacéo 6ssea
interna implica numa vida mais adaptada a ambiente de aguas rasas. A presenca de 0SSO
fibrolamelar em estagios ontogenéticos avancados indica uma caracteristica registrada para
Eusuchia, esse padrdo de crescimento incomum pode estar potencialmente relacionado a

habitos semiaquaticos.

Palavras-chave: Archosauria. Cretaceo Superior. Grupo Bauru. Osteohistologia. Notosuchia.

Paleobiologia.



ABSTRACT

Pepesuchus deiseae and Mariliasuchus amarali are notosuchians from the Late Creataceous
of southeastern Brazil. Our study explains the evolution of the growth pattern and lifestyle of
these species. Thin sections were taken and analized in petrographic and biologic
microscopies. On M. amarali (UFRPE 5311) the rib reveals the external fundamental system
(EFS). Besides this, the humerus and radius show compacted coarse cancellous bone in the
endosteal region and lamellar-zonal in the primary cortex. Also, our analysis indicates that
Mariliasuchus amarali retain the ancestral growth pattern of archosaurs. On Pepesuchus
deiseae (MN 7466-V), both metacarpals show a broad cortex, a tiny marrow cavity and
remodeling bone with secondary osteons. The osteoderm shows an internal cortex formed by
fibro-lamellar bone and local resorption cavities. The tibia has EFS and endosteal lamellae;
the primary cortex presents fibro-lamellar bone that is intercalated with parallel-fibered bone.
Futhermore, the occurrence of EFS only in the rib proposes that axial skeleton reach the
skeletal maturity before the appendicular skeleton. Our analyses suggest that MN 7466-V was
a mature female individual, which had performed some ovogenetic cycles. In metacarpals, the
increase of the inner bone compaction would have implied life in rather shallow-water
environments. The presence of fibro-lamellar bone in advanced ontogenetic stage indicates a
feature recorded for Eusuchia, this unusual growth pattern could be potential related with the

semi-aquatic habits.

Keywords: Archosauria. Bauru Group. Osteohistology. Late Cretaceous. Notosuchia.

Paleobiology.
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1 INTRODUCAO

Os Crocodylomorpha possuem seu registro mais antigo datado de cerca de 220
milhGes de anos, no Tridssico Superior (sensu BENTON; CLARK, 1988). Este grupo inclui
todos os crocodilianos, Sphenosuchia e Crocodyliformes, que juntamente com as aves sdo 0s
Unicos representantes viventes de Archosauria. Atualmente, os crocodilianos séo
representados por 27 especies (GRIGG; KIRSHNER, 2015), com a América do Sul tendo a
maior diversidade relativa do grupo (RIFF et al., 2012). Os representantes atuais pertencem ao
clado Crocodylia, distribuidos nas regides tropicais e subtropicais nas superfamilias
Gavialoidea, Crocodyloidea e Alligatoroidea (RIFF et al., 2012).

Até o momento, poucos crocodilomorfos tem padrbes paleobioldgicos estudados por
meio de técnicas aplicadas, 0 que restringe a discussdo sobre a histdria de vida deste grupo.
Utilizamos para este estudo a técnica da osteohistologia, a qual nos traz conhecimento
adicional, o qual ndo pode ser adquirido através da simples analise morfoldgica. Através dessa
técnica podemos identificar especializagdes microanatdbmicas, como as ja identificadas em
Guarinisuchus munizi (ANDRADE; SAYAO, 2014) e Susisuchus anatoceps (SAYAO et al.,
2016). Além disso, microestruturas dos osteodermos podem revelar informacdes sobre a
mobilizacdo do célcio em fémeas com potencial reprodutor (HUTTON, 1986; KLEIN et al.,
2009; TUCKER, 1997). Infelizmente, estudos osteohistolégicos em notossuquios sdo
escassos, apenas um foi realizado em ossos longos (CUBO et al., 2017) e dois em
osteodermos (BUFFRENIL et al., 2014; HILL, 2010). Esta pesquisa busca analisar as taxas
de crescimento, as especializacbes microanatdmicas e biomecamicas a fim de reconhecer
padrbes paleobiolédgicos da histéria de vida de dois notossuquios, Mariliasuchus amarali e
Pepesuchus deiseae, por meio da osteohistologia. Mariliasuchus e Pepesuchus representam
duas linhagens evolutivas distintas dentro de Notosuchia (sensu SERENO et al., 2001),

permitindo, portanto, uma abordagem mais diversificada.

1.1 CONTEXTO EVOLUTIVO DOS CROCODYLIFORMES

Os Crocodylomorpha pertencem aos Archosauria, este ultimo € composto por duas
linhagens: Avemetatarsalia, que inclui as aves, 0s dinossauros e 0s pterossauros; e Crurotarsi,

que inclui Crocodylomorpha, Phytosauria, Aetosauria e formas referidas como Rauisuchia
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(e.g., BRUSATTE et al., 2010). Os crocodylomorfos incluem os Sphenosuchia, pequenos
predadores terrestres que viveram do Triassico Tardio ao Jurassico Tardio (CLARK, 1994) e
os Crocodyliformes, que sdo registrados do Mesozoico aos dias atuais, representados pelo
grupo coronal Crocodylia (BENTON; CLARK, 1988). Os crocodilianos e as aves atuais sdo
0s Unicos representantes viventes dos arcossauros (e.g., BRUSATTE et al., 2011).

Os Crocodyliformes séo representados por Protosuchia e Mesoeucrocodylia. Os
Protosuchia sdo formas basais que viveram do Tridssico Tardio até o Cretaceo Tardio, de
pequeno a médio porte e terrestres. O mais antigo registro desse grupo foi encontrado na
Argentina, Hemiprotosuchus leali Bonaparte, 1971. A maior diversidade de crocodiliformes
basais é registrada na Asia (CLARK, 2011).

Mesoeucrocodylia (sensu WHETSTONE; WHYBROW, 1983) (Fig. 1) é o grupo
formado por Mesosuchia e Eusuchia, representa a mais ampla irradiacdo de crocodylomorpha,
com grande disparidade morfoldgica entre um numero amplo de linhagens principais, de
forma bésica agrupadas em duas linhagens basicas, de acordo com a definicdo de Sereno et al.
(2001). As principais caracteristicas dos mesoeucrocodilianos sdo: palato secundario formado
pelos maxilares e palatinos, forames para os IX-XI nervos craniais delimitados pelo
otoccipital e o canal para a veia temporo-orbital e 0 V nervo cranial cercado pelo quadrado,
esquamosal e otoccipital (BENTON; CLARK, 1988; MOLNAR, 1993). Acetabulo
moderadamente profundo; processo pds-acetabular curto anteroposteriormente; as cicatrizes
das vértebras sacrais sdo separadas por superficies ndo articuladas; segunda cicatriz da
vertebra sacral ndo se estende a margem posteroventral da superficie medial do processo pés-
acetabular; 4° trocanter do fémur pobremente marcado; tibia maior que o fémur; gancho
médio-distal na fibula; a depressdo anterior do astragalo é continua e sustenta uma “pit”
distinta correlacionada ao ligamento astragalar-tarsal (e.g., LEARDI; FIORELLLI;
GASPARINI, 2015).

Os Notosuchia (incluindo os Sebecidae) pertencem aos Mesosuchia e corresponde a
todos os crocodiliformes mais proximos de Notosuchus terrestris do que Crocodylus niloticus
(sensu SERENO et al., 2001). Os notossuquios apresentam de pequeno a grande porte e
habitos terrestre ou semiaquatico. Eles viveram do Cretaceo do Gondwana e da China
(Chimaerasuchus paradoxus Wu, Sues & Sun, 1995) ao Nedgeno (KELLNER; PINHEIRO;
CAMPOS, 2014; LARSSON; SUES, 2007; WU; SUES; SUN, 1995). Esses crocodilos

apresentam cranios altos e curtos antero-posteriormente, com Orbitas lateralizadas, palato
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parcialmente desenvolvido e série dentaria frequentemente reduzida (ANDRADE, 2005;
BERTINI; CARVALHO, 1999).

As espécies de pequeno porte possuem dentes com cuspides maultiplas e mandibulas
capazes de movimento propalinal com mastigacdo mais eficaz. Os notossuquios com essas
caracteristicas provavelmente eram onivoros ou herbivoros (OSI, 2013; RIFF et al., 2012). Os
esfagessaurideos sdo dotados de longos dentes caniniformes na pré-maxila e na porgéo
anterior da mandibula, os dentes posteriores sdo curtos, ornamentados com Qrossos
denticulos, espesso esmalte e dispostos num padrdo obliqguo. A morfologia dentaria dos
esfagessaurideos sugere habito carniceiro. Os baurussuquideos possuem dentes comprimidos,
com carenas finamente serrilhadas (zifodonte), similares aos dos dinossauros Theropoda. Esta
caracteristica indica o habito predador dos Baurusuchidae (BRONZATI; MONTEFELTRO;
LANGER, 2015; RIFF et al., 2012).

Os Neosuchia formam um clado dentro de Mesosuchia que aparece no registro féssil
do Cretaceo Inferior ao Pale6geno. Sdo os Crocodyliformes mais proximos de Crocodylus
niloticus do que Notosuchus terrestris (sensu SERENO et al., 2001). O grupo inclui as
familias Atoposauridae, Goniopholidae, Pholidosauridae e Dyrosauridae, entre outras
(BENTON; CLARK, 1988). Estes dois Gltimos apresentam na maioria de suas espécies um
rostro longo (longirostria), caracteristica compartilhada com os Thalattosuchia (BENTON;
CLARK, 1988). Os Thalattosuchia (Teleosauridae + Metriorhynchidae) sdo conhecidos do
Jurassico ao Cretaceo. Este grupo possui posicdo filogenética variavel, alguns estudos 0s
consideram como uma sublinhagem dos Neosuchia (e.g., JOUVE, 2009; KELLNER;
PINHEIRO; CAMPOS, 2014; POL; GASPARINI, 2009), j& outros indicam serem um clado
basal dentro de Crocodyliformes (e.g., MUELLER-TOWE, 2005). As espécies deste grupo
mostram extrema adaptacdo a vida marinha, incluindo membros em forma de nadadeiras. A
auséncia da fenestra intertimpanica € uma caracteristica compartilhada por Pholidosauridae,
Dyrosauridae e Thalattosuchia (BENTON; CLARK, 1988). As sinapomorfias dos Neosuchia
sdo: 0 maxilar e os dentarios com duas depressdes sinusoidais para encaixe dos grandes
dentes; maxilar com ramo ascendente subvertical e processo retroarticular estreito e
direcionado posteriormente (BENTON; CLARK, 1988). O maior Crocodyliforme marinho
encontrado foi o teleosaurideo Machimosaurus rex Fanti et al., 2016, com mais de nove
metros de comprimento (FANTI et al., 2016).
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Figura 1 — Biocronologia de Crocodylomorpha baseada em uma anélise filogenética e registro de intervalo
temporal.
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Fonte: Retirado de Kellner, Pinheiro e Campos (2014).
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Os Eusuchia apresentam como principais caracteristicas: o completo desenvolvimento
do palato secundario com as coanas limitadas pelos pterigoides; e a vértebra procélica junto
ao escudo dérmico paravertebral sagitalmente segmentado (BENTON; CLARK, 1988;
SALISBURY; FREY, 2001; SALISBURY et al., 2006). O mais antigo representante do
grupo é Hylaeochampsa vectiana, do Cretaceo Inferior (Barremiano) do Reino Unido. Os
Eusuchia sdo uma linhagem dos Neosuchia e incluem todos os Crocodyliformes viventes:
membros do grupo coronal Crocodylia (BENTON; CLARK, 1988). Os crocodilianos recentes
sdo especializados para uma vida anfibia, possuem uma cauda comprimida lateralmente e
membranas interdigitais nos membros posteriores; as orbitas e orelhas estdo localizadas no
teto craniano e narinas externas abertas dorsalmente situadas no topo do rostro. Assim, eles
podem continuar a ver, ouvir e respirar mesmo quando a maior parte do seu corpo esta
submersa na dgua. Quando o animal esta completamente submerso as narinas e as orelhas
podem ser seladas para manter a agua fora. A membrana nictante protege os olhos e a aba
palatina protege a garganta contra a entrada de agua (e.g., GRIGG; KIRSHNER, 2015). Este
clado compreende as superfamilias Crocodyloidea (espécies do género Crocodylus, Mecistops
e Osteolaemus tetraspis), Alligatoroidea (alligatores e jacarés) e Gavialoidea, a qual inclui o
gavial indiano, Gavialis gangeticus, além de muitas espécies extintas (McALILEY et al.
2006; SALISBURY et al., 2006). O registro dos Crocodylia inicia-se entre 0 Campaniano
(Alligatoridae e Gavialidae) e Maastrichtiano Tardio (Crocodylidae) da América do Norte e
Europa (BROCHU, 2003, 2004).

A posicdo do falso gavial, Tomistoma schlegelii Miuller, 1838, alterna entre
Crocodyloidea e Gavialoidea (BROCHU, 2004; GATESY et al., 2003; JOUVE, 2015;
MARTIN, 2008; SALISBURY et al., 2006). A maior diversidade de espécies pertence ao
género Crocodylus, que possui 13 espécies (MARTIN, 2008). Em comparacdo com 0S
crocodylomorfos extintos, que eram cosmopolitas e habitavam diversos ambientes,
atualmente, os crocodilianos estdo restritos a zonas intertropicais, exceto pelas duas espécies
de Alligator, as quais toleram temperaturas mais frias. Eles habitam ambientes de agua doce,
porém algumas espécies de crocodilideos sdo adaptadas ao ambiente de agua salgada, devido
a queratinizacdo da superficie oral e um conjunto de glandulas excretoras de sais na lingua,
como por exemplo, a espécie Crocodylus porosus Schneider, 1801, o maior Sauropsida
vivente (BROCHU, 2003). Dentro dos Eusuchia encontra-se o maior crocodiliano que existiu,

0 Purussaurus brasiliensis Barbosa-Rodrigues, 1892. Este Caimaninae viveu durante o
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Mioceno brasileiro, na regido do atual Estado do Acre e atingiu 12,5 metros de comprimento
(AURELIANO et al., 2015).

Assim observamos que os Crocodyliformes apresentavam uma grande diversidade, de
tamanho, habitos alimentares e adaptacGes anatdmicas. A diversidade morfologica dos

crocodilos atuais é apenas uma por¢do comparada aos extintos (CLARK, 1994).

1.1.1 O género Mariliasuchus

O género Mariliasuchus pertence a Infraordem Notosuchia (ANDRADE; BERTINI,
2008a; CARVALHO; BERTINI, 1999; POL et al., 2014), eventualmente alocado em
Notosuchidae (ver ANDRADE; BERTINI, 2008a; ANDRADE et al, 2011). Juntamente aos
esfagessaurideos, Mariliasuchus € considerado como pertencente aos notosstquios avancados
(Fig. 2), devido a presenca de quatro dentes pré-maxilares e movimentacdo no eixo
anteroposterior (propalinal) da mandibula (POL et al., 2014). Notosuchus terrestris
Woodward, 1896 (Santoniano do Grupo Neuquén) e Mariliasuchus também compartilham
diversas caracteristicas, tais como a presenca das fenestras do quadrado e a maxilo-palatinas
(ANDRADE; BERTINI, 2008a).

O género é composto por duas espécies, M. amarali Carvalho & Bertini, 1999 e M.
robustus Nobre et al., 2007, ambas provenientes do municipio de Marilia, Formacédo Vale do
Rio do Peixe e Aracatuba (ANDRADE; BERTINI, 2008a; FERNANDES; RIBEIRO, 2015),
Grupo Bauru. A formacédo Vale do Rio do Peixe corresponde a maior parte da formacéo
Adamantina no esquema estratigrafico mais convencional, esta unidade estratigrafica data do
Campaniano—Maastrichtiano (ANDRADE; BERTINI, 2008a; ZAHER et al., 2006).
Marialisuchus é um dos poucos notosstquios com um amplo nimero de espécimes no Brasil,
0 que contribui para um maior conhecimento sobre o taxon (ANDRADE; BERTINI, 2008a).
O holotipo de Mariliasuchus amarali (UFRJ DG 50-R) foi descrito a partir de um individuo
juvenil, o que foi inferido devido ao pequeno tamanho do cranio em relagdo a suas Orbitas
grandes; sutura interfrontal ndo fusionada; e o tamanho similar das circunferéncias externa e
interna das fenestras supratemporais, provavelmente pelo baixo desenvolvimento do musculus
adductor (ANDRADE; BERTINI, 2008a; VASCONCELOS; CARVALHO, 2005).
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Figura 2 — Cladograma proposto por Pol et al. (2014) que mostra a relacdo filogenética de Mariliasuchus e

peirosaurideos dentro dos Notosuchia.
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Mariliasuchus robustus é caracterizada por um cranio mais robusto do que M. amarali,

com a porc¢éo posterior cranial mais alta e lateralmente comprimida.
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Posteriormente, a partir da porcéo anterior das orbitas de Mariliasuchus robustus, o
crénio se expande lateralmente de forma abrupta. A mandibula de M. robustus também é mais
expandida lateralmente e proporcionalmente mais curta que em M. amarali (Fig. 3). O género
possui as seguintes caracteristicas: cranio pequeno com regido rostral curta; as Orbitas sdo
grandes e localizadas na regido mediana do cranio; as narinas externas estdo na extremidade
anterior do cranio, caracteristica dos Crocodyliformes terrestres (NOBRE et al., 2007
ZAHER et al.,, 2006). Na pré-maxila ha dois dentes anteriores, conicos, o0 terceiro é
hipertrofiado e os incisiformes possuem estrias longitudinais (CARVALHO; BERTINI,
1999).

Zaher et al. (2006) analisaram quatro cranios de Mariliasuchus amarali (MZSP-PV
50, MZSP-PV 51, MN 6298-V, MN 6756-V) e posicionaram a espécie como grupo irmao de
Comahuesuchus, um notossuquio argentino do Cretaceo Superior. Estudos subsequentes
também sustentam uma estreita relacdo filogenética entre os clados Notosuchus,
Mariliasuchus e Comahuesuchus (ANDRADE; BERTINI, 2008a). Os notossiquios
avancados proposto por Pol et al. (2014) é um grupo formado por Notosuchus,
Morrinhosuchus, Mariliasuchus, Labidiosuchus, e Sphagesauridae com distribuicdo restrita
ao Cretaceo Superior da América do Sul e ampla radiacdo adaptativa devido a diversidade
morfolégica dos tdxons (POL et al., 2014).

Figura 3 — Reconstrucdo do notossuquideo Mariliasuchus amarali.

Fonte: www.paleosp2015.wixsite.com/paleosp-2015/exposio (2017). llustracdo: Felipe Elias

A presenca dos alvéolos procumbentes do pré-maxilar e dentes dispostos
horizontalmente na regido anterior do dentario esta relacionado a habilidade da mandibula dos
notossuquios em desenvolver movimentos no eixo anteroposterior (ZAHER et al., 2006).
Mariliasuchus amarali apresenta os apices das coroas dentarias desgastados, sendo esse
desgaste derivado dos movimentos mandibulares ja citados e da mastigagdo do alimento.

Devido a essa abrasdo dentaria, encontrada tanto em molariformes de M. amarali quanto em
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Sphagesaurus huenei Price, 1950, é compreendido que estes animais se alimentavam de
plantas e alimentos mais rigidos e fibrosos. Portanto, esses crocodilos apresentavam uma dieta
onivora (NOBRE; CARVALHO, 2006). Os molariformes zifomorfos de M. amarali estdo
relacionados ao processamento da comida dentro da cavidade oral (ANDRADE; BERTINI,
2008b). Além disso, os dentes incisiformes prostados eram utilizados durante o
comportamento de forragear para cavar o solo (NOBRE et al., 2008).

1.1.2 O género Pepesuchus

Pepesuchus é um crocodilomorfo metasstquio destrito como um Peirosauridae
(CAMPOS et al.,, 2011), inserido em Notosuchia (sensu Sereno et al.,, 2001), mas
eventualmente alocado em Itasuchidae (GEROTO; BERTINI, 2012). A posicdo filogenética
de Peirosauridae ainda ndo é estavel. Alguns estudos posicionam o clado dentro de
Notosuchia (e.g., KELLNER; PINHEIRO; CAMPOS, 2014; POL et al., 2014; SERTICH;
O’CONNOR, 2014), ja outras pesquisas os agrupam dentro de Neosuchia (e. g., ORTEGA et
al., 2000) ou como grupo-irmdo dos neossuquios (e. g., LEARDI; POL, 2009). Outras
propostas também relacionam os Peirosauridae aos Trematochampsidae (e. g.,
MONTEFELTRO, 2013). Neste estudo, seguimos a relacdo filogenética proposta por Pol et
al. (2014), por ser um estudo mais atual e e tratar os crocodyliformes estudados, Pepesuchus
deiseae e Mariliasuchus amarali, como representantes de duas linhagens filogenéticas

diferentes dentro de Notosuchia. Este cenario permite uma abordagem mais ampla do grupo.

Pepesuchus deiseae Campos et al., 2011, (Fig. 4) foi descrita a partir de dois cranios,
mandibulas, vértebras sacrais e caudal e elementos dos membros. O hol6tipo dessa espécie €
proveniente da Formacdo Presidente Prudente (Campaniano—Maastrichtiano) do Grupo
Bauru, entre as cidades de Pirapozinho e Presidente Prudente, Sdo Paulo, Brasil.

Os peirossaurideos séo representados por notossuquios predadores terrestres de médio
porte (VASCONCELLOS, 2006), continentais do Cretaceo do Gondwana (CARVALHO et
al., 2010), que habitaram a América do Sul (Argentina e Brasil) (CAMPOS et al., 2011;
CARVALHO; RIBEIRO; AVILLA, 2004; GASPARINI, 1982; GASPARINI; CHIAPPE;
FERNANDEZ, 1991; MARTINELLI et al., 2012;) e Africa (Marrocos, Republica do Niger e
Tanzania) (BUFFETAUT, 1994; LARSSON; GADO, 2000; LARSSON; SUES, 2007,
SERTICH; O’CONNOR, 2014). A espécie Peirosaurus torminni Price, 1955, foi descoberta
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na Formacdo Marilia (Grupo Bauru, Maastrichtiano), préximo a Peiropolis, Minas Gerais,
Brasil. Sua descricdo inclui fragmentos craniais e pos-craniais (PRICE, 1955). Price (1955)
incluiu a espécie entre 0os Sebecosuchia, contudo, Gasparini (1982) estabeleceu a Familia
Peirosauridae com base no hol6tipo de Peirosaurus torminni (PRICE, 1955) e um novo
material encontrado pertencente a Gasparinisuchus peirosauroides Martinelli et al., 2012
contendo: pre-maxilar e maxilar direito, dentes isolados e elementos pds-craniais. Esses
fragmentos 0sseos de G. peirosauroides datam do Santoniano da Formacéo Bajo de la Carpa,
Grupo Neuquén na Argentina e foi descrito, originalmente, como Peirosaurus torminni
(CALVO; PORFIRI, 2010; GARRIDO, 2010).

Até 0o momento, as espécies sul-americanas abrangem nove taxons que estiveram
presentes no Cretaceo da Argentina e Brasil (Aptiano ao Maastrichtiano). A espécie
Lomasuchus palpebrosus Gasparini et al., 1991, foi descrita a partir de um cranio e um
fragmento mandibular, na Formacdo Portezuelo (Turoniano—Coniaciano) (BARRIOS;
PAULINA-CARABAJAL; BONA, 2015; LIO et al., 2015), Grupo Neuquén em Loma de la

Lata da Provincia de Neuquén, Argentina.

Uberabasuchus terrificus Carvalho, Ribeiro & Avilla, 2004, foi descrita através de um
cranio, mandibula e alguns elementos axiais e apendiculares encontrados na Formacao
Marilia (Maastrichtiano) do Grupo Bauru, no municipio de Uberaba, Minas Gerais, Brasil.
Montealtosuchus arrudacamposi Carvalho, Vasconcellos & Tavares, 2007, foi descrito
através de um cranio, mandibula, elementos axiais e apendiculares e osteodermos, entre 0s
municipios de Monte Alto e Taiacu, Sdo Paulo, Brasil, na Formacdo Vale do Rio do Peixe,
Grupo Bauru (Turoniano—Santoniano). Barcinosuchus gradilis Leardi & Pol, 2009, foi
descrita a partir de cranio, mandibula e fragmentos poés-craniais, proximo a vila de El
Escorial, na Provincia Chubut, Argentina; na Formacdo Cerro Barcino (Aptiano—Albiano) do
Grupo Chubut.

Bayomesasuchus hernandezi Barrios, Paulina-Carabajal & Bona, 2015, foi descrito a
partir de fragmentos craniais provenientes da Formacéo Cerro Lisandro (Turoniano) Neuquén,
Argentina. Patagosuchus anielensis Lio et al., 2015 o hol6tipo desta espécie é composto de
fragmentos craniais, uma vértebra dorsal, um osteodermo e um hdmero direito, encontrados
perto da cidade de Afielo, na Provincia de Neuquén, Argentina. Na Formacédo Portezuelo
(Turoniano—Coniaciano) do Grupo Neuguén na Pedreira Baal em Loma de la Lata.
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Figura 4 — Reconstrugdo do peirossaurideo Pepesuchus deiseae no paleoambiente da Bacia Bauru.

Fonte: Riff et al. (2012). llustracdo: Maurilio Oliveira

Os taxons africanos incluem ao menos trés géneros. Hamadasuchus rebouli Buffetaut,
1994 (BUFFETAUT, 1994; LARSSON; SUES, 2007), proveniente do Kem Kem Beds
(Albiano—Cenomaniano), Marrocos. Buffetaut (1994) designou um dentério esquerdo e seis
dentes como o holétipo de H. rebouli e incluiu a espécie primeiramente como pertencente a
Familia Trematochampsidae. O fragmento de mandibula (ROM 49282) descrito por Larsson e
Sues (2007) diverge morfologicamente do hol6tipo de H. rebouli, porém ainda ndo foram
realizados estudos que confirmem tratar-se de tdxons distintos. A espécie de rostro longo,
Stolokrosuchus lapparenti Larsson & Gado, 2009, foi descrita a partir de um crénio quase
completo do Cretaceo Inferior (Aptiano), proveniente da Republica do Niger, encontrado na
Formagdo Elrhaz. A posicdo filogenética de Stolokrosuchus ainda é incerta além de
peirosaurideo, algumas analises mostram esse crcocodilo como um Neosuchia basal
(ANDRADE et al., 2011) ou grupo-irméo de Mahajangasuchidae e Peirosauridae (BARRIOS;
PAULINA-CARABAJAL; BONA, 2015; SERTICH; O’CONNOR, 2014). A espécie
Rukwasuchus yajabalijekundu Sertich & O’Connor, 2014, foi descrita a partir de um cranio
parcialmente preservado da Formacdo Galula (Aptiano—Cenomaniano), na Tanzénia
(SERTICH; O’CONNOR, 2014).

Dentre outros, 0s Peirosauridae sdo conhecidos pelos seguintes caracteres
morfolégicos: A pré-maxila apresenta cinco dentes subcirculares, exceto em H. rebouli que

possui apenas quatro dentes; ha um encaixe na juncdo do pré-maxilar/maxilar para receber o
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4° dente da mandibula; o processo anterior da maxila adentra a pré-maxila, em vista ventral;
as narinas externas séo separadas pelo processo anterior dos nasais, estes 0ssos se apresentam
longos e estreitos (GASPARINI, CHIAPPE; FERNANDEZ, 1991; GASPARINI, 1982;
LARSSON; SUES, 2007). O palpebral, quando preservado, mostra-se quase integralmente
suturado aos 0ssos craniais, 0o que limita a mobilidade ocular (ANDRADE; HORNUNG,
2011). A dentigdo é heterodonte e zifodonte, com dentes anteriores mais finos e alongados e
0s posteriores sdo curtos e globulares ou espatulares. Porém, o hol6tipo de P. deiseae néo
apresenta as serrilhas nas carinas dentarias (CAMPOS et al., 2011; GASPARINI, 1982). A
sinfise mandibular estende-se até o 8° em G. peirosauroides e P. anielensis; até o 10° dente
em U. terrificus e B. hernandezi. As espécies de H. rebouli e Barcinosuchus apresentam,
respectivamente, a maior (alcanca o 11° alvéolo) e a menor sinfise (atinge os 3°-4° alvéolo)
(BARRIOS; PAULINA-CARABAJAL; BONA, 2015; CARVALHO; RIBEIRO; AVILLA,
2004; LARSSON; SUES, 2007; LEARDI; POL, 2009; LIO et al., 2015; MARTINELLI et al.,
2012).

O contato entre o nasal e o lacrimal é uma caracteristica varidvel em Peirosauridae.
Este contato esta presente em P. deiseae, H. rebouli, S. lapparenti e R. yajabalijekundu,
implicando no isolamento entre pré-frontal e maxila. A condicdo oposta é encontrada em
Montealtosuchus. arrudacamposi, U. terrificus, G. peirosauroides e L. palpebrosus. O
contato entre esses 0ssos é desconhecido em Barcinosuchus gradilis (CAMPOS et al., 2011,
CARVALHO; RIBEIRO; AVILLA, 2004, CARVALHO; VASCONCELLOS; TAVARES,
2007; GASPARINI; CHIAPPE; FERNANDEZ, 1991; LARSSON; GADO, 2000;
LARSSON; SUES, 2007; LEARDI; POL, 2009; MARTINELLI et al., 2012; SERTICH; O’
CONNOR, 2014).

1.2 COMPOSICAO OSSEA E CARACTERIZACAO DOS TECIDOS EM TETRAPODA,
COM ENFOQUE NOS CROCODYLOMORPHA

O tecido dsseo € um tecido conjuntivo especializado caracterizado pela matriz
extracelular mineralizada, a qual confere a rigidez e forgca ao 0sso, porém ha também um grau
de elasticidade. O Colageno tipo | é o principal constituinte (95%) da matriz organica,
denominada osteoide. Os cristais de hidroxiapatita compostos por célcio e fosfato tambem
integram essa matriz (MARKS; ODGREN, 1996). Ha dois morfotipos de 0Ss0s: 0 0SSO
compacto, formado por fibras coldgenas densamente compactadas em lamelas, esse morfotipo

tem funcdo mecénica e de prote¢do. Enquanto, 0 0sso esponjoso é caracterizado por uma
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organizacdo de fibras mais frouxas e com matriz porosa; estd relacionado as funces
metabdlicas (HUTTENLOCKER; WOODWARD; HALL, 2013).

O tecido Osseo pode ser classificado pela: composicdo, porosidade; modo de
formacgdo; estadgio de desenvolvimento e caracteristicas morfologicas (FRANCILLON-
VIEILLOT et al., 1990). A classificacdo deste trabalho segue o sistema adotado por
Huttenlocker, Woodward e Hall (2013), onde cada padrdo tem implicacBes fisioldgicas

importantes.

Osso com matriz lamelar: consiste de finas camadas/lamelas de fibras colagenas
compactas altamente organizadas no tecido (Fig.5A). As lamelas sdo depositadas em um
padrdo de madeira compensada (tecido plywood-like), no qual as fibras colagenas mudam de
direcdo ao se depositarem em camadas concéntricas. Sob a luz polarizada isso cria um padrédo
alternado de claro-escuro. Os anéis de crescimento sdo comumente encontrados neste tecido
com baixa taxa de deposi¢do. O osso lamelar também é encontrado no preenchimento das
cavidades para formar os Osteons primarios; espacos de reabsorcdo para formar os dsteons
secundarios e na formacdo das trabéculas de reconstrucdo do 0sso esponjoso medular
(HUTTENLOCKER; WOODWARD; HALL, 2013).

Figura 5 — A-C: Tipos de matriz 6ssea; D-E: tecidos 6sseos complexos. A: Matriz 6ssea lamelar em Alligator
sp.; B: Matriz entrelacada-fibrosa em Dimetrodon; C: Matriz paralela-fibrosa em Confuciusornis; D: Osso
fibrolamelar em Confuciusornis; E: Sistema haversiano em Canis latrans.

Fonte: Retirado de Padian e Lamm (2013).
Osso entrelacado fibroso: A matriz dssea entrelacada consiste de fibras colagenas de

diversos tamanhos dispostas aleatoriamente (Fig. 5B). A pouca organizacdo é o resultado da
rapida taxa de deposicéo do tecido. Como consequéncia, esse tipo de matriz aparece de forma
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isotropica escura sob a luz polarizada. Esse tipo de tecido é encontrado em animais juvenis
com altas taxas de crescimento, é altamente vascularizado e poroso; frequentemente contém
inimeras cavidades primarias e haversianas (HUTTENLOCKER; WOODWARD; HALL,
2013).

Osso com matriz paralela-fibrosa ou pseudo-lamelar: Esse tipo de matriz (Fig. 5C)
contém densos pacotes de fibras colagenas organizadas em paralelo. Por causa disso, o tecido
¢ altamente anisotropico sob a luz polarizada. A taxa de deposicdo dessa matriz é lenta
(HUTTENLOCKER; WOODWARD; HALL, 2013).

Osso fibrolamelar: é definido como um complexo de osso entrelacado fibroso
contendo ésteons primarios (Fig. 5D). Os tipos de tecido fibrolamelar ndo sdo totalmente
distintos. Esse complexo tecido apresenta nuances ou apresenta caracteristicas intermediarias
entre os dois tipos de tecido. Entre o enddsteo de um individuo adulto comumente é
observada a matriz fibrolamelar, e proximo a superficie do peridsteo ha o predominio de
tecido lamelar ou paralelo-fibroso. Essa transicao reflete uma mudanga na taxa de crescimento
de um rapido crescimento do animal imaturo, junto a deposicdo de tecido fibrolamelar para
um crescimento mais lento do animal adulto. A organizacdo vascular laminar e reticular
parece se justapor as taxas de crescimento nesse tecido (HUTTENLOCKER; WOODWARD;
HALL, 2013).

Sistema haversiano: No processo de remodelamento os canais vasculares (canais
haversianos) sdo circundados por lamelas e formam os dsteons secundarios (PARFITT, 1994)
(Fig. 5E). Esses canais contém vasos sanguineos e nervosos, e um fluido intersticial. Por
causa desse contetdo caracteristico o sistema haversiano € considerado uma unidade 6ssea
independente (QIU et al., 2003). O processo de remodelamento haversiano previne ou repara
microdanos e microfraturas. Os Gsteons maiores estdo associados com um estilo de vida mais
ativo. A carga mecanica aumenta a iniciacdo do remodelamento haversiano, e este é
priorizado em relacdo a adicdo de massa através da modelagem 0ssea, pois 0 custo energético
de adigédo é menor (QIU et al., 2003).

O tecido 6sseo possui 0s seguintes tipos celulares presentes na superficie 0ssea: 0s
osteoblastos, osteoclastos, células de revestimento e os ostedcitos, estes ultimos estdo na
matriz mineralizada (MARKS; ODGREN, 1996).

Os osteoblastos produzem uma nova camada 6ssea ou lamelas, sintetizando fibras

coldgenas e proteinas ndo colagenas do osteoide e as mineraliza. Esta mineralizagdo da matriz
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Ossea previne o crescimento 6sseo por crescimento intersticial, uma vez que o crescimento
0sseo envolve a superposicdo de novas camadas, um processo dependente da capacidade
osteogénica do peridsteo e endosteo (MARKS; ODGREN, 1996).

Enquanto secretam as proteinas do osteoide, os osteoblastos afundam dentro da matriz
e se diferenciam em ostedcitos. Os osteoblastos que ndo produzem osteoides tornam-se
quiescentes, recobrindo a superficie 6ssea que ndo formam ou reabsorvem o 0sso (MARKS;
ODGREN, 1996). A funcdo destas células, denominadaas células de revestimento, ainda é
desconhecida, porém, elas tém sido relacionadas a funcdo de sensores de tensdo mecéanica
(LIAN; STEIN, 1999), ou precursores para osteoblastos (MARKS; ODGREN, 1996;
VAANAANEN; ZHAO, 1996).

A reabsorcdo 0ssea € realizada pelos osteoclastos (MARKS; ODGREN, 1996). Essas
células sdo largas e multinucleadas, encontradas em contato a superficie 0ssea, onde elas
dissolvem o mineral da matriz para a remodelagem e crescimento 6sseo em um meio acido,
levando & degradacdo (VAANAANEN; ZHAO, 1996). Como um resultado, a superficie
mostra pequenas depressdes do tamanho dos ostedcitos conhecidas como lacunas de
Howship. As cavidades de reabsorcdo sdo amplas depressGes causadas pela reabsorcédo
durante o remodelamento secundario (Fig. 6) (SAYAO et al., 2016).

A relacdo entre a atividade de deposicdo Gssea dos osteoblastos e a reabsor¢cdo dssea
dos osteoclastos varia ao longo da vida do organismo, definindo trés principais processos
durante o desenvolvimento esquelético: crescimento, modelagem e remodelagem. O
crescimento 6sseo (longitudinal e radial) ocorre durante a fase juvenil. O crescimento
longitudinal ocorre na epifise e metaepifise dos ossos longos, onde a cartilagem prolifera
antes da mineralizacdo formar o tecido 6sseo priméario. Na modelagem, o 0sso modifica sua
forma em resposta a fatores fisiol6gicos ou biomecanicos, esses ajustes sao independentes dos
osteoblastos e dos osteoclastos. Os 0ssos estendem-se proporcionalmente a idade devido a
deposicdo no peridsteo e reabsorcdo do endosteo. A remodelagem dssea € o processo no qual
0 0ss0 é renovado para manutencdo da sua resisténcia e homeostase. Neste sistema ocorre a
reabsorcdo 6ssea e formagdo do novo 0sso para evitar a acumulagdo de micro anomalias. A

remodelagem é continua até a morte do animal (CLARKE, 2008).
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Figura 6 — Cavidades de reabsorcéo (Erosion Rooms, ER) em costela de Susisuchus anatoceps.

Fonte: Retirado de Sayédo et al. (2016).

As estruturas microscopicas testemunham a remodelagem d&ssea durante seu
crescimento, no qual varias regides sao realocadas para novas posi¢cbes na medida em que o
0ss0 cresce e sofre estresse mecanico (ENLOW, 1969; MARKS; ODGREN, 1996).

Os o0ssos contém vasos sanguineos rodeados por an€is 0sseos concéntricos
denominados de d&steons. Quando a formacdo dssea € rapida, a matriz é aleatéria e
desorganizada, resultando em um tecido 6sseo entrelacado. Esse tecido engloba 0s vasos
sanguineos e, 0 0sso lamelar posteriormente é depositado ao redor desses vasos, formando os
Osteons primarios (Fig. 8), permitindo que o tecido seja definido como fibrolamelar (Fig. 7)
(CHINSAMY, 1997). A espessura do tecido fibrolamelar, que € formado principalmente por
osteons primarios (Fig. 4), ajuda a estimar a taxa de deposicdo 6ssea e também indica a taxa
de metabolismo basal do individuo (PADIAN; RICQLES; HORNER, 2001).
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Figura 7 — Complexo fibrolamelar em tibia de Proterosuchus com varios dsteons primarios distribuidos. Escala:
100 um.

Fonte: Retirado de Botha-Brink e Smith (2011).

Nos animais viventes, o tecido fibrolamelar reflete altas taxas de crescimento e sugere,
para auxiliar este crescimento, altas taxas metabdlicas basais (PADIAN; RICQLES;
HORNER, 2001). E o tecido predominantemente encontrado nos ossos de Ornitosuchia; ja
nos 0ssos dos Pseudosuchia sd@o dominantes as zonas lamelares ciclicas e canais vasculares
simples que refletem crescimento mais lento e sugerem baixo metabolismo basal
(NAKAJIMA; HOUSSAYE; ENDO, 2014; RICQLES; PADIAN; HORNER, 2003). Por
exemplo, a presenca de abundantes canais vasculares radiais no complexo fibrolamelar e
auséncia de anéis de crescimento em Proterosuchus sugeriram que o individuo SAM-PK-
K140b apresentava um crescimento rapido no periodo de sua morte (BOTHA-BRINK;
SMITH, 2011).

Os 6steons secundarios (Fig. 9) resultam da remodelagem 6ssea e sdo produzidos pelo
processo denominado reconstru¢do haversiana. 1sso envolve a remogéo do 0sso ao redor do
canal vascular pelos osteoclastos, seguida pela subsequente reposicdo 6ssea na cavidade de
erosdo pelos osteoblastos (CHINSAMY, 1997).
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Figura 8 — Osteons primarios (rodeado pelas linhas tracejadas) e canais primarios (indicados por seta verde) em
tibia de Alligator mississippiensis. Escala: 100 xzm.

Fonte: Adaptado de Woodward, Horner e Farlow (2014).

As funcdes dos Osteons secundarios de acordo com Enlow (1962) sdo: adaptacdes aos
estresses mecanicos; mobilizacdo e redistribuicdo dos minerais; realocacdo do tecido 6sseo
necrotico e manutencdo dos ligamentos 6sseos com 0s musculos. Os 0Ss0S possuem vasos
sanguineos (canais de Havers e canais de Volkmann), os quais se conectam e formam uma
rede sanguinea anastomosada. A caracterizacdo da orientacdo dos canais vasculares é

fundamental a compreensdo da funcéo e crescimento 6sseo (Enlow, 1962) (Fig. 10).

Os ostedcitos sdo células derivadas dos osteoblastos que se incorporam na matriz 4ssea
durante o crescimento 6sseo (FRANZ-ODENDAAL; HALL; WITTEN, 2006). Estas células
raramente sdo preservadas, porém ha estudos que identificaram ostedcitos em dinossauros
(SCHWEITZER, 2011; SCHWEITZER et al.,, 2013). Geralmente, sé as lacunas dos
ostedcitos sdo preservadas e observadas nas laminas (Fig. 11), uma vez que estas lacunas sdo
espacos onde estas células residiam dentro do tecido 6sseo. As lacunas sdo conectadas entre si
por pequenos poros chamados canaliculos (MARKS; POPOFF, 1988). Essa rede de conexao
possui funcdo mecanossensitiva (KLEIN-NULEND et al., 2013).
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Figura 9 — Osteons secundarios (indicados por setas amarelas) em costela de Guarinisuchus munizi. Escala: 20
um.

Fonte: Retirado de Andrade et al. (2015).

Figura 10 — A-E: Microfotografias ilustrando a orientagdo dos canais vasculares no cortex 6sseo. A: Canais
longitudinais em tibia do Theropoda, Coelophysis. Escala: 100 um; B: Canais laminares da tibia do Theropoda,
Allosaurus. Escala: 500 um; C: Canais plexiformes da tibia de uma ema, Rhea. Escala: 500 um; D: Canais
reticulares da falange do pterossauro, Pterodactylus. Escala: 100 um; E: Canais radiais do fémur do
Ornithopoda, Maiasaura (juvenil). Escala: 1000 um.
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Fonte: Retirado de Padian e Lamm (2013).
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Os ostedcitos também ajudam na manutencdo da homeostase, pois eles sinalizam para
outros ostedcitos, osteoblastos e osteoclastos sobre danos no tecido ou mudangas por estresse
ambiental, assim eles inibem ou promovem a remodelagem 6ssea (TETI; ZALLONE, 2009).
As lacunas dessas células sdo preservadas nos ossos fossilizados e fornecem um bom modelo
de forma, tamanho e densidade dos ostedcitos dos animais em vida (STEIN; WERNER,
2013). A densidade das lacunas dos ostedcitos (Osteocyte Lacunar Density, OLD) no cértex
dos ossos dos membros de tetrapodes fosseis sugere relacdo com forga mecanica e diferencial
de carga; taxas de metabolismo basal e de crescimento (RICQLES; PADIAN; HORNER,
2003); e locais de ligamentos musculares (BYBEE; LEE; LAMM, 2006).

Figura 11 — Esquema indicando a organizagdo anatdmica e histologica geral do osso.
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Fonte: Retirado de Pearson Education Inc. 2012.

As microestruturas indicadoras de crescimento sdo as marcas de crescimento ciclico
(Cyclical Growth Marks, CGMs), que estdo registradas nas estruturas ésseas dos Tetrapoda,
por ciclos anuais (CUBO et al., 2012; EVANS et al., 2015; NAKAJIMA; HOUSSAYE;
ENDO, 2014). Estas marcas variam por individuo e por ano, em diferentes tipos de 0ssos. As
linhas de pausa de crescimento (Lines of Arrested Growth, LAGS) sdo um tipo de CGMs
(WOODWARD; HORNER; FARLOW, 2014) e ocorrem como finas linhas que indicam uma
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area de tecido permineralizado formado devido a parada de crescimento temporario, apds um
periodo de um ano de deposicdo Ossea. Elas ocorrem paralelas & margem do periosteo,
contornando 0 0sso e ndo erodem os Osteons (WILSON; CHIN, 2014). Por isso, elas sdo
usadas para estimar a idade do individuo. O segundo tipo de CGMs sdo os anéis de
crescimento, denominados de Annuli (WOODWARD; HORNER; FARLOW, 2014). Estes
anéis de crescimento sdo depositos regulares de tecido 6sseo ao longo do cortex,
frequentemente caracterizados pela reducdo do ostedcitos e/ou densidade do canal vascular
(WILSON; CHIN, 2014).

As marcas de crescimento fortemente espacadas entre tecidos avasculares na margem
externa do cortex que sdo usadas para inferir a maturidade somatica dos individuos. Estas
lamelas circunferenciais sdo chamadas de Sistema fundamental externo (External
Fundamental System, EFS) (HORNER et al., 1999) (Fig. 12) (KLEIN; SCHEYER;
TUTKEN, 2009) ou Lamelas circunferenciais externas (Outer Circumferential Layer, OCL)
(ENLOW; BROWN, 1957) (ver ANDRADE et al., 2015 para revisao).

No geral, o arcabouco 6sseo é adaptado ao peso do animal e para propriedades
mecanicas do 0sso, por exemplo, 0s 0ssos dos membros forneceram melhores resultados para
estudos histologicos, pois contiveram o minimo de tecido 6sseo secundario nas partes médias
da diéfise, portanto eles exibiram o registro mais completo do crescimento do individuo
(BOTHA-BRINK; SMITH, 2011); os de origem dérmica, tais como osteodermos também
foram utilizados (KLEIN; SCHEYER; TUTKEN, 2009).

Wall (1983) mediu o volume e o peso dos 0ssos dos membros de mamiferos aquaticos
e terrestres. Ele concluiu que os de animais aquaticos tinham maiores densidades do que 0s
terrestres e sugeriu que animais aquaticos usam um aumento da compactacdo da massa éssea
para atingir a flutuabilidade na agua e neutralizar a boiancia dos pulmdes. Chinsamy (1991)
identificou um modelo semelhante, no qual crocodilos de habitos aquaticos apresentam

maiores espessuras nas paredes 6sseas comparadas aos terrestres.
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Figura 12 — A: Secgdo do fémur em Alligator mississippiensis sob a luz natural e B: Sob a luz polarizada; C:
Detalhes e identificacdo do registro de crescimento preservado.
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Fonte: Retirado de Klein, Scheyer e Titken (2009).

1.3 GEOLOGIA REGIONAL

1.3.1 Supersequéncia Bauru

A estratigrafia desta da Supersequéncia Bauru (SSB) € motivo de controvérsia entre 0s

pesquisadores, sendo que ha duas correntes principais: representadas por Almeida (1964) e
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Fernandes e Coimbra (1996, 2000). O primeiro estudo considerou a sedimentagao ocorrida no
Cretaceo Superior como parte da Bacia do Parand. Por outro lado, Fernandes e Coimbra

(1996) propuseram o nome ‘Bacia Bauru’ para essa nova area de acumulagio sedimentar.

Neste trabalho utilizamos a estratigrafia proposta por Fernandes e Coimbra (2000) e
revisada por Fernandes e Ribeiro (2015), que propuseram a divisdo da formagcdo Adamantina
(sensu SOARES et al., 1980) em trés formac0es distintas: Vale do Rio do Peixe, Sdo José do
Rio Preto e Presidente Prudente. Atualmente a SSB apresenta forma de borboleta e tem como
principal eixo, o Rio Parani (Fig. 13) (BATEZELLI, 2015; FERNANDES; COIMBRA,
2000; FERNANDES; RIBEIRO, 2015).

Figura 13 — Mapa da litoestratigrafia da Bacia Bauru: 1 — Fm. Rio Parand, 2 — Fm. Goio Eré, 3 — Fm. Santo
Anastécio, 4 — Gr. Caiud, 5 — Fm. Vale do Rio do Peixe, 6 — Fm. Uberaba, 7 — Fm. S&o José do Rio Preto, 8 —
Fm. Presidente Prudente, 9 — Fm. Aragatuba, 10 — Fm. Marilia. Alinhamentos: Rio Piquiri (Pi), Rio Alonzo (A),
Sao Jer6nimo-CuriGva (J), Guapiara (G), Paranapanema (Pp), Ibitinga-Botucatu (I), Rio Moji Guagu (M), Sao
Carlos-Leme (S), Rio Parana (P).
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A Supersequéncia Bauru foi formada dentro da plataforma sul-americana ap6s o
riftamento do megacontinente gondwanico e inicio da evolugdo do Oceano Atlantico-Sul
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durante o Cretaceo Inferior (FERNANDES; RIBEIRO, 2015). Consequentemente, houve a
subsidéncia causada pelo novo ajustamento isostatico, como resultado do acumulo de cerca de
2000 metros de derrames basalticos da Formacdo Serra Geral, da Provincia baséltica
continental Parana-Etendeka. Esta formacao pertence ao Grupo Séo Bento (FERNANDES;
COIMBRA, 2000) e constitui 0o embasamento da Supersequéncia Bauru (BATEZELLI,
2015), apresentando um contato discordante com a mesma (MILANI et al., 2007).

A atividade vulcanica cessou no Cretaceo Inferior e a area que se tornaria a
Supersequéncia Bauru permaneceu exposta, embora em subsidéncia até o nivel de base, o que
permitiu a acumulacdo de sedimentos durante do Cretaceo Superior (FERNANDES;
RIBEIRO, 2015); sua espessura maxima é de cerca de 300 metros depositados durante o
Coniaciano ao Maastrichtiano (FERNANDES; RIBEIRO, 2015). A SSB abrange uma area de
370.000 km?, nos Estados de Minas Gerais, Sdo Paulo, Paran4, Mato Grosso do Sul, Goias e

Mato Grosso e Nordeste do Paraguai.

A Supersequéncia ¢ dividida em dois grupos: Caiua e Bauru, 0s quais sao depositados
respectivamente na parte ocidental e oriental (sensu FERNANDES; COIMBRA, 1996, 2000).
A mudanca lateral entre os grupos é gradual e interdigitada. O primeiro corresponde aos
sistemas edlicos no interior do Deserto Caiud (FERNANDES; COIMBRA, 1994) e constitui
as formacdes: Rio Parand, Goio Eré e Santo Anastacio. O segundo grupo corresponde a
depdsitos relacionados aos sistemas de clima semiarido e representa as formacdes: Vale do
Rio do Peixe, Aracatuba, Uberaba, Sdo José do Rio Preto, Presidente Prudente e Formacéo
Marilia (Fig. 14) (FERNANDES; COIMBRA, 2000; FERNANDES, 1998; MILANI et al.,
2007; SILVA; KIANG; CAETANO-CHANG, 2009).

O preenchimento da SSB ocorreu em duas principais fases: a primeira aconteceu em
condicdes desérticas no interior da supersequéncia e a segunda ocorreu em condi¢bes
semiaridas as margens, onde tinha disponivel mais agua (sistema fluvial-e6lico). A primeira
fase corresponde ao soterramento do substrato basaltico por uma extensa cobertura arenosa,
formada principalmente por depositos de lengois de areia com dunas de tamanhos moderados
e depositos de loess intercalados. Neste estagio, a atividade fluvial foi restrita aos rios
efémeros no deserto. Os sistemas desérticos compreendem as formacdes: Vale do Rio do
Peixe, Santo Anastacio, Goio Eré e Rio Parana. No estagio inicial de preenchimento, o relevo
original do substrato criou condigdes endorreicas na zona interior da regido, onde uma ampla
area pantanosa foi estabelecida durante o estagio seguinte de clima semiarido (FERNANDES;
RIBEIRO, 2015).



42

Figura 14 — Carta Cronolitoestratigrafica da parte oriental da Supersequéncia Bauru segundo Fernandes e
Coimbra (2000). Nesta representacdo a Formacdo Adamantina corresponde as formacdes: Presidente Prudente,
Sé&o José do Rio Preto e Vale do Rio do Peixe. Pode-se observar que os contatos entre as formac6es Vale do Rio

do Peixe e Marilia, e Uberaba e Marilia ocorrem de modo gradacional.
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A Formacdo Rio Parana compreende depoésitos de complexos de dunas de cristas
sinuosas eolicas de grande porte (draas), de regido central de sand sea. A formacdo Goio Eré
¢ caracterizada por depositos periféricos, de dunas edlicas de porte moderado, de cristas
sinuosas, e interdunas Umidas/aquosas. A Formacdo Santo Anastacio consiste de depdsitos de
lencbis de areia, essencialmente secos, acumulados em extensas e monotonas planicies
desérticas, marginais aos grandes complexos de dunas do Deserto Caiua e raramente,
depdsitos de enxurradas de chuvas torrenciais eventuais, denominados wadis (FERNANDES;
COIMBRA, 2000; FERNANDES; RIBEIRO, 2015).

A Formagdo Vale do Rio do Peixe constitui depositos edlicos; a Formagdo Aragatuba
acumulou-se em ambiente paludial de aguas salinas rasas e calmas, com periodos de
exposicdo; a Formacdo Uberaba, corresponde a depositos de sistema fluvial entrelacado e de
fluxos em lencol (FERNANDES; RIBEIRO, 2015).

Na segunda fase da sedimentacdo importantes sistemas fluviais foram desenvolvidos e

houve uma reativacdo tectbnica que resultou no avango de leques aluviais na area. Os
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sistemas edlico-fluviais compdem as formacges: Marilia, Sdo José do Rio Preto e Presidente
Prudente. Ainda sobre a Formagdo Marilia, 0 Membro Echapord tem deposicdo edlica
formada por lencdis arenosos e 0os membros Serra da Galga e Ponte Alta sdo formados na
parte distal dos sistemas de leques aluviais, estes dois Gltimos ocorrem apenas no triangulo
mineiro, Minas Gerais. O clima permaneceu quente e seco durante estas fases de
sedimentacdo com condicBes desérticas dentro da bacia (FERNANDES; RIBEIRO, 2015).

A Supersequéncia Bauru possui grande diversidade de fdosseis e icnofosseis em seus
estratos. Particularmente, o Grupo Bauru fornece um importante cenario da biota terrestre do
Mesozoico brasileiro (MENEGAZZO; BERTINI; MANZINI, 2015). Este grupo detém a
maior diversidade de Crocodyliformes gondwanicos do Brasil (CAMPOS et al., 2011;
CARVALHO; BERTINI, 1999; CARVALHO; RIBEIRO; AVILLA, 2004; CARVALHO;
VASCONCELLOS; TAVARES, 2007; KELLNER et al., 2011; NASCIMENTO; ZAHER,
2010; NOBRE; CARVALHO, 2006; NOBRE et al., 2007; PRICE, 1955; RIFF et al., 2012).

1.3.1.1 Formacao Vale do Rio do Peixe

A Formacdo Vale do Rio do Peixe (segundo Fernandes e Coimbra, 2000) é a maior
unidade na parte leste da SSB, com afloramentos em grande parte da regido oeste de Sao
Paulo e do Triangulo Mineiro (MG). A idade desta formacdo data do Campaniano—
Maastrichtiano (ZAHER et al., 2006). Esta Formagdo encontra-se sobreposta de forma
gradativa sobre a Formacdo Aracatuba apresentando contato sub-horizontal, ndo erosivo, que
reflete 0 progressivo de assoreamento eolico do Pantanal Aracatuba (FERNANDES;
COIMBRA, 2000). A Formacao ocorreu devido a acdo edlica em areas de planicie e wadis.
Sua espessura maxima € de 100 metros (FERNANDES; COIMBRA, 2000; FERNANDES;
RIBEIRO, 2015; MILANI et al., 2007).

Esta formacdo compreende estratos tabulares de arenitos finos de coloracéo
amarronzada clara, rosada a alaranjada, estes arenitos sdo intercalados com siltitos ou lamitos
arenosos de cor creme a marrom, nos estratos macicos ocorrem zonas de
estratificagdo/laminacdo plano-paralela grosseira, formadas por: a) superficies onduladas as
vezes com laminacgdo interna; b) ondulacbes de adesdo; ou c) planos bem definidos, com
lineacdo de particdo, apresenta cimentacdo por carbonato de calcio pontuais (FERNANDES;
COIMBRA, 2000).
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Os estratos siltosos sdo mais frequentes na parte ocidental e norte da area. Tém cores
creme a marrom, estrutura macica ou estratificacdo plano-paralela mal definida, fendas de
dessecacdo e bioturbacdo, com selecdo moderada e gréos arredondados a subarredondados de
quartzo e hematita (FERNANDES; COIMBRA, 2000; FERNANDES; RIBEIRO, 2015;
MILANI et al., 2007). Embora as litofacies arenosas sejam predominantes, ha maior
frequéncia de intercalagdes lamiticas rumo ao vale do Rio Parana. No sudoeste da area, a
Formacdo Vale do Rio do Peixe apresenta unidades de ambiente desértico no interior, com
aumento da frequéncia e do porte das intercalagdes com estratificacdo cruzada de origem
edlica (FERNANDES; COIMBRA, 2000).

1.3.1.2 Formacao Presidente Prudente

A Formacao Presidente Prudente (Fig. 15) ocorre na parte superior de interflivios dos
rios do Peixe e Paranapanema (regido de Presidente Prudente), assim como dos rios Aguapei e
do Peixe nas cotas mais altas desses interflavios, abaixo das quais aflora a Formacédo Vale do
Rio do Peixe. O contato entre elas é interdigitado, denotando a gradual instalacdo de depositos
fluviais da Formacdo Presidente Prudente sobre a os depdsitos eélicos da Formacdo Vale do
Rio do Peixe. A Formacéo Presidente Prudente tem espessura maxima em torno de 50 metros
e data do Campaniano—Maastrichtiano (FERNANDES; COIMBRA, 2000; FERNANDES;
RIBEIRO, 2015; MILANI et al., 2007).

Essa formacdo depositou-se em sistema fluvial meandrante arenoso fino, de canais
rasos com sinuosidade relativamente baixa. A unidade é composta pela alternancia de
depésitos de preenchimento de canais amplos e rasos, com depdsitos de planicies de
inundacdo e de rompimento de diques marginais (crevasses). A baixa declividade regional
determinou o carater meandrante das areas interiores da area. Nas litofacies de crevasses
encontram-se fdsseis de vertebrados mais articulados, como tartarugas e crocodilos (Fig. 16)
(CAMPOS et al., 2011; FERNANDES; COIMBRA, 2000; FERNANDES; RIBEIRO, 2015;
FERNANDES, 1998; MILANI et al., 2007).
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Figura 15 — Afloramento da Formacgdo Presidente Prudente localizado entre as cidades de Pirapozinho e
Presidente Prudente.

Foto: Gustavo Oliveira.
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Figura 16 — Registro de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V) in situ em afloramento da Formacdo Presidente
Prudente, localizado entre as cidades de Pirapozinho e Presidente Prudente, em matriz lamitica.

g = - -,

Foto: Gustavo Oliveira.

1.3.1.3 Contexto deposicional de Mariliasuchus amarali e Pepesuchus deiseae

Tanto Pepesuchus deiseae quanto Mariliasuchus amarali sdo notossuquios que
habitaram areas da regido sudeste do Brasil durante o Cretaceo Superior. O ambiente onde os
fésseis foram coletados possuia clima semiérido. Mariliasuchus amarali é proveniente da
Formacdo Vale do Rio do Peixe, Grupo Bauru (sensu FERNANDES; COIMBRA, 2000),
representada por depositos de arenitos intercalados com siltitos e lamitos arenosos. Os
arenitos consistem principalmente de depdsitos edlicos, enquanto os lamitos foram
provavelmente depositados em depressdes de corpos aquosos efémeros durante periodos de
inundacdes (FERNANDES; COIMBRA, 2000). Os ossos estavam envolvidos em matriz
arenitica proveniente do afloramento da margem direita do corrego Agua Formosa, 10 km ao
sul da cidade de Marilia e 500 m da estrada secundaria entre Marilia e a localidade de

Ocaugu, Sao Paulo. Os fosseis foram encontrados articulados e associados a outros individuos
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de M. amarali, sugerindo que os animais foram fossilizados no local onde morreram. Nesta
formacdo foram coletados também outros crocodyliformes baurusuquideos (CARVALHO;
CAMPOS; NOBRE, 2005; MONTEFELTRO; LARSSON; LANGER, 2011;
NASCIMENTO; ZAHER, 2010)

O local onde Pepesuchus foi coletado ¢ comumente chamado de ‘Tartaruguito’,
pertencente a Formagdo Presidente Prudente (sensu FERNANDES; COIMBRA, 2000) e
possui matriz lamitica. O afloramento fica proximo ao Km 736 da antiga rodovia Sorocabana,
entre as cidades de Pirapozinho e Presidente Prudente, S8o Paulo (22°13°14.9”S,
51°25°58.3”W) (CAMPOS et al., 2011). A litologia do Tartaruguito &€ composta por ciclos
alternados de arenitos e lamitos depositados em sistema meandrante com crevasses
(FERNANDES; COIMBRA, 2000). O material de Pepesuchus deiseae foi coletado em
ambiente interpretado como ribeirinho com secas sazonais. Esse peirossaurideo foi
encontrado em associacdo com fosseis de tartarugas (Bauruemys elegans (Suarez, 1969) e
Roxochelys wanderleyi Price, 1953). Esses animais provavelmente se agrupavam em corpos
de 4gua efémeros em periodos de estiagem e morreram quando houve um perido de seca
prolongado (MARIANI; ROMANO, 2017; SOARES et al., 1980)
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2 OBJETIVOS

2.1 OBJETIVO GERAL

Descrever e comparar as microestruturas osteohistoldgicas apresentadas pelos
espécimes, que sdo provenientes das localidades tipo (topotipos) de Pepesuchus deiseae e

Mariliasuchus amarali; e inferir sobre os padrdes paleoecoldgicos dessas espécies.

2.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

. Descrever as microestruturas histologicas dos 0ssos de Pepesuchus deiseae e

Mariliasuchus amarali;

. Realizar a comparacédo paleohistoldgica entre as espécies;
. Identificar o estagio ontogenético dos espécimes;
. Identificar taxas de crescimento, especializa¢cbes microanatdmicas e biomecamicas de

Pepesuchus deiseae e Mariliasuchus amarali.
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3 MATERIAL E METODOS

3.1 MATERIAL

O material de estudo consistiu em: uma costela, um Umero, uma ulna e um rédio do
membro anterior direito, pertencentes a Mariliasuchus amarali (UFRPE 5311) (Fig. 17); uma
tibia direita, um osteodermo, um ulnar esquerdo e dois metacarpais de Pepesuchus deiseae
(MN 7466-V) (Fig. 18). Esses ossos foram seccionados, totalizando nove secgOes
osteohistoldgicas de Notosuchia do Cretaceo Superior da Formagdo Vale do Rio do Peixe e
Formacdo Presidente Prudente, Grupo Bauru, Brasil.

MN 7466-V foi coletado em 2012, apresenta boa preservacdo com pequeno grau de
deformacdo tafondmica. Durante o processo de fossilizacdo houve o predominio da
permineralizacdo por carbonatos (calcita ou aragonita), preenchendo 0s espacgos vazios no
interior dos ossos. Este material foi atribuido a Pepesuchus deiseae através da andlise da
morfologia craniana na dissertacdo de mestrado de Natan Santos Brilhante. Foram
encontrados associados ao cranio uma série de elementos pds-cranio na matriz rochosa, tais
como: escapulas, coracoide, ulna, radio, umero, falanges, ungueais, osteodermos, chevrons
(arcos hemais) e algumas vértebras articuladas. Alguns elementos Gsseos desse espécime

foram utilizados no presente estudo.

UFRPE 5311 é um exemplar preservado em articulacdo parcial, em posicdo de vida,
onde os ossos individualmente se encontram em bom estado de preservagdo, predominando
processos de substituicdo e permineralizacdo da cavidade medular por éxidos de ferro.
UFRPE 5311 foi atribuido como pertencente a Mariliasuchus amarali devido a associacao

deste especime com outros individuos completos desse taxon durante a coleta em 2010.

Os elementos 6sseos tanto de Mariliasuchus amarali quanto de Pepesuchus deiseae
sdo considerados pertencentes ao mesmo individuo por espécie, uma vez gque 0S mesmos
foram coletados associados a individuos quase completos e com muitos elementos
articulados. A partir das microestruturas figuradas nas secgdes podemos inferir sobre a
esqueletovariabilidade e esqueletocronologia em cada individuo. O material pertencente a
Mariliasuchus esta depositado na colecdo de paleontologia do Laboratdrio de Paleontologia e
Sistematica do Departamento de Biologia da Universidade Federal Rural de Pernambuco

(UFRPE). Os espécimes de Pepesuchus estdo depositados na colecdo do Setor de
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Paleovertebrados do Departamento de Geologia e Paleontologia do Museu Nacional da
Universidade Federal do Rio de Janeiro (UFRJ).

A Tabela 1 fornece a lista dos espécimes analisados neste estudo. Ossos dos membros
foram preferencialmente selecionados para a andlise, pois contém o minimo de tecido 0sseo
secundario (remodelado) na porcdo média da diafise, portanto conservam um registro mais
fidedigno do crescimento do animal (CHINSAMY, 1990; FRANCILLON-VIEILLOT et al.,
1990; HORNER; RICQLES; PADIAN, 1999), permitindo uma maior compreensdo da

microestrutura 6ssea dos individuos.

Tabela 1 — Lista com todos os elementos seccionados e analisados nesse estudo.

Numero de Tombo Taxon Elementos
UFRPE 5311 Mariliasuchus amarali Costela
UFRPE 5311 Mariliasuchus amarali Umero
UFRPE 5311 Mariliasuchus amarali Ulna
UFRPE 5311 Mariliasuchus amarali Réadio
MN 7466-V Pepesuchus deiseae Metacarpo A
MN 7466-V Pepesuchus deiseae Metacarpo B
MN 7466-V Pepesuchus deiseae Ulnar
MN 7466-V Pepesuchus deiseae Osteodermo
MN 7466-V Pepesuchus deiseae Tibia

Fonte: Autora.
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Figura 17 — Elementos 0sseos do exemplar UFRPE 5311 de Mariliasuchus amarali. A: Umero direito, vista
lateral. Escala: 1 cm. B: Ulna e radio direitos, vista lateral; C: Costelas. Escala: 5 cm. As linhas vermelhas
delimitam as sec¢des realizadas. AbreviagOes: Costela (c); Radio (ra); Umero (u) e Ulna (ul).

Foto: Autora.
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Figura 18 — Elementos ésseos do exemplar MN 7466-V de Pepesuchus deiseae. A e B: Metacarpos; C: Ulnar
esquerdo, em vista medial; D: Osteodermo, em vista dorsal. Escala: 1 cm. E: Tibia direita em vista posterior.
Escala: 5 cm. As linhas vermelhas delimitam as seccdes realizadas. Abreviagdes: Metacarpo (mc); Osteodermo
(ost); Tibia (ti) e Ulnar (uln).
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Foto: Autora.
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3.2 PREPARACAO MECANICA E MOLDAGEM DOS FOSSEIS

Os exemplares MN 7466-V e UFRPE 5311 foram preparados mecanicamente, para
que posterior a esse processo 0s espécimes fossem seccionados. Entretanto, MN 7466-V ja
havia sido preparado pela equipe do Museu Nacional da UFRJ quando emprestado para
estudo. UFRPE 5311 foi preparado usando caneta pneumaética (modelo Paleoaro PAT-2.5S
com uma ponteira de carbide 2.5 stylus), acoplada a um compressor de ar portatil (Schulz
AIRPIlus 2,3MS) e ferramentas manuais (Fig. 19). Essa etapa foi realizada no Laboratorio de
Biodiversidade do Nordeste, no Centro Académico de Vitdria (CAV/UFPE).

Figura 19 — Ferramentas utilizadas durante a preparacdo mecénica dos espécimes no Laboratério de
Biodiversidade do Nordeste, Centro Académico de Vitoria da Universidade Federal de Pernambuco.

Foto: Autora.

Anterior ao seccionamento, os elementos foram medidos, fotografados e moldados de
acordo com o protocolo de Lamm (2013). As medidas externas dos ossos foram obtidas
utilizando um paquimetro digital (Mitutoyo Absolute digimatic, 150 mm, Japdo), os valores

obtidos estdo dispostos na tabela 2.
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Para preservar suas informac@es morfoldgicas externas os espécimes foram moldados
em borracha de silicone (Quimihal Polisil Industria e Comercio Ltda., S&o Paulo, Brasil),
catalisada com catalisador rapido icone (Quimihal), numa proporcao de 3%. Apds 24 horas 0s
moldes estavam prontos e entdo réplicas em resina (RESAPOL T-208 catalisadas com
BUTANOX M50 - IBEX QUIMICOS E COMPOSITOS, Recife, Brasil) foram produzidas
para os fésseis (Fig. 20). Os moldes e réplicas estdo depositados na colecéo de paleontologia
da UFRPE sob o tombo UFRPE 5400.

Figura 20 — Etapas da moldagem dos fdsseis. A: Acamamento feito com plastilina (massa de modelar) para a
tibia direita (MN 7466-V); B: Acamamento com paredes de papeldo e preenchido com borracha de silicone; C:
Moldes do metacarpo A preenchidos com resina; e D: Réplica e moldes do ulnar e do metacarpo A (UFRPE
5400).

Foto: Autora.

3.3 PREPARACAO DAS LAMINAS OSTEOHISTOLOGICAS
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As secgdes de 0ssos longos foram transversais e feitas na por¢do medial da diafise. No
osteodermo, a seccdo foi longitudinal, retirada da quilha (CHINSAMY-TURAN, 2005; HILL,
2010). Uma vez seccionados, cada amostra foi cuidadosamente etiquetada, alem disso, foi
feita também uma duplicata de cada sec¢do no Laboratdrio de Biodiversidade do Nordeste
(BIONE/UFPE).

Cada secc¢édo por amostra com espessura média de 0,5 cm foi obtida de cada elemento,
cortada com duas microretificas de méo acopladas a discos de corte (9929 DREMEL digital
400 series e Black & Deck RT18KA) (Fig. 21A). Entdo, seguimos com os procedimentos
padronizados em Andrade e Sayédo (2014); Chinsamy e Raath (1992); Lamm (2013) e Sayao
et al. (2016). As amostras foram incluidas em resina epoxi transparente, RESAPOL T-208,
catalisada com BUTANOX M50 a 1% ou a 10% (IBEX QUIMICOS E COMPOSITOS,
Recife, Brasil). Posterior a inclusdo, foram deixadas a temperatura ambiente por 24 horas
(Fig. 21B). Apos esse periodo as secgdes incluidas foram cortadas com a micro retifica de
méo acoplada a um disco de corte (9929 DREMEL digital 400 series) para retirar 0 excesso
de resina das extremidades. E importante ressaltar que quando alguma parte do 0sso
permaneceu exposta, 0 que indicou risco de se desprender durante o processo de
desbastamento, foi necessario realizar uma nova inclusdo de resina para incluir a parte

exposta.

As seccbes foram desbastadas utilizando uma politriz metalografica (AROPOL-E,
Arotec LTDA), acoplada com lixas abrasivas com granulometrias de tamanho decrescentes
(100/P120, 360/P400 e 1200) (Fig. 21C). Apos essa etapa de polimento, esperamos a secagem
dos blocos para fixa-los. Os blocos foram fixados em laminas para microscopia (Precision®
Glass line com espessura de 1 a 1.2 mm e dimensdes de 26 a 76 mm) com cola Araldite-
2020® (2 tubos, componente A e B, mesma quantidade de cada e misturados em superficie
limpa antes de aplicar nas secc¢des) (Fig. 21D). Esta cola é utilizada porque seu indice de
refracdo é semelhante ao do vidro, servindo como uma “cola invisivel” entre lamina e
laminula. A face polida da seccdo foi fixada & lamina. Para evitar a formacdo de bolhas da
cola realizamos movimentos pressionando a secgdo sobre a lamina. Apds essa etapa
aguardamos a secagem da cola por 20 minutos. Depois recomeg¢amos 0 processo de desbastar
com a lixa de granulometria 100/P120 até uma espessura de 5 mm (l&mina + amostra). Em
seguida, desbastamos com a lixa de granulometria 360/P400 e finalmente foi utilizada a lixa

de granulometria 1200 até ser alcangada uma espessura final em torno de 30-60 micrémetros
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e retirar o excesso de ranhuras. Ao longo do polimento com a segunda e terceira lixa, as
laminas foram analisadas ao microscopio 6tico a fim de monitorar e verificar se as estruturas

estavam evidentes.

Figura 21 — Etapas para confec¢do das laminas. A: Sec¢do de uma amostra do elemento dsseo com a micro
retifica; B: Amostras incluidas em resina epoxi dentro das formas de silicone; C: Blocos incluidos em resina
sendo deshastados na politriz metalografica arrejada com agua; D: Montagem das amostras incluidas as laminas
com cola Araldite-2020®; E: Andlise das estruturas osteohistoldgicas nas laminas sob microscépio 6tico. Escala:
1cm.

Fotos: Autora, Esal Araljo, Rafael Andrade e Thales Nascimento.
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3.4 PARAMETROS OSTEOHISTOLOGICOS ANALISADOS

Um estudo osteohistoldgico envolve: descrever as amostras e, se possivel, determinar
as variacdes presentes no tecido dsseo (RAY; BOTHA; CHINSAMY, 2004). Assim foram
analisados os padrdes das microestruturas 0sseas e 0s tipos de matriz 6ssea: 0sso lamelar,
0sso entrelacado-fibroso e osso paralelo-fibroso. Também foram analisados tecidos 0sseos
complexos: fibrolamelar e sistema haversiano. Além dos padrdes vasculares: laminar,

longitudinal, reticular e radial.

A terminologia utilizada neste estudo segue a proposta de Francillon-Vieillot et al.
(1990) para os tipos de tecido; Huttenlocker, Woodward e Hall (2013) e Scheyer e Sander
(2004) para osteodermo. Para osteordermo, 0 termo ‘“basal” ¢ utilizado aqui para a face
direcionada ao interior do crocodilo e o termo “externo” para a face em contato com a

superficie epidérmica do animal.

3.5 ANALISES DAS SECCOES HISTOLOGICAS

As laminas foram observadas usando microscopios éptico e petrografico de luz
transmitida com nicois paralelos/cruzados e compensador lambda. Imagens das sec¢des foram
obtidas utilizando uma camera digital AxioCam (Zeiss Inc. Barcelona, Espanha), conectada a
um microscépio 6ptico de luz transmitida Imager. M2/Axio (Zeiss Inc. Barcelona, Espanha);
e petrografico Olympus BX51 de luz transmitida (Olympus Corporation, Tdquio, Japao),
acoplado a uma camera Olympus DP26 (Olympus Corporation, Téquio, Japdo), sob luz
normal e polarizada com compensador lambda (A). As imagens foram obtidas a partir dos
aumentos de 4X, 5X e 10X (Fig. 21E) com magnificacéo total de 46, 56 e 106. Esta etapa foi
realizada no Laboratério de Biodiversidade do Nordeste (CAV/UFPE) e no Laboratério de
Gemologia (UFPE/Sede).

3.6 EDICAO DE IMAGENS

Para o tratamento das imagens foi utilizado o programa Adobe® Photoshop® CS6.
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4 RESULTADOS

A partir da medicdo dos diferentes elementos 6sseos dos notossuquios estudados,
obtivemos 0s valores mostrados na tabela 2. Com relagdo a estrutura microanatémica,
Mariliasuchus amarali e Pepesuchus deiseae mostram-se osteohistologicamente diversos.
Nossos resultados indicam um crescimento diferenciado entre 0ssos apendiculares e 0SS0S
axiais no individuo de M. amarali e uma taxa de crescimento lenta caracterizada por tecido
lamelar-zonal. No individuo de P. deiseae 0 metacarpo A e 0 osteodermo evidenciam
pertencer a uma fémea reprodutora; o ulnar parece esclarecer que a porosidade 6ssea também
esta relacionada com a pressdo biomecanica exercida sobre o 0sso, por fim, a tibia apresenta
um crescimento caracteristico dos eusuquianos. Segue abaixo a descricdo detalhada da

microestrutura 6ssea de cada elemento.

Tabela 2 — Medidas dos espécimes utilizados neste estudo (em milimetros). As medidas do osteodermo néo
foram determinadas, visto que esse material estava bastante fragmentado.

= = o = >3 >3 > > g
T T T g2 sfg &s
Comprim  58.23 79.32 84.56 74.43 55.66 28.45 31.66 109.90
ento total
Largura ? ? 10.71 7.41 19.51 ? ? ?
epifise
proximal
Largura ? 11.58 10.67 ? 13.38 ? ? 32.88
epifise
distal

Fonte: Autora.

4.1 Mariliasuchus amarali (UFRPE 5311)

4.1.1 Costela
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A costela de Mariliasuchus amarali (UFRPE 5311) foi preservada quase completa,
apenas a porcao proximal estava ausente. A sec¢do foi realizada na por¢do medial da diafise
(Fig. 17C).

O cortex é formado por tecido paralelo-fibroso, interrompido por linhas de pausa de
crescimento (LAGS) ao longo de sua extenséo (Fig. 22A). A tabela 3 indica resumidamente os
tipos de tecidos corticais observados em cada elemento 6sseo. Existem quatro LAGs simples
e uma LAG dupla, sendo esta ultima a LAG mais externa (Fig. 22B). Estas estruturas dividem
0 coOrtex em seis zonas distintas de crescimento. Em direcdo a superficie periosteal (orientacdo
centrifuga), a terceira zona indica o periodo de maior deposicdo Ossea. Na sua margem
externa o cortex é formado por tecido lamelar-zonal e apresenta lamelas circunferenciais
externas (EFS) (Fig. 22C).

O processo de remodelamento é extenso na regido medular, a qual é preenchida por
0ss0 esponjoso. Nesta regido ocorrem diversos 0steons secundarios em estagios avangado de
desenvolvimento, trabéculas e cavidades de reabsorgao.

A vascularizacdo da costela é formada por poucos canais vasculares simples, dsteons
primarios e secundarios dispersos pela regido cortical e medular. Os canais vasculares simples
e 6steons primarios sdo semelhantes a luz do microscépio, porém partem de uma osteogénese
distinta. A deposicédo de tecido lamelar de maneira centripeta ao redor dos canais vasculares
forma os Gsteons primarios, ja os canais vasculares simples ndao possuem a diferenciacdo de

tecido em volta deles. A orientacdo dos canais vasculares é fundamentalmente longitudinal.
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Figura 22 — A: Seccdo transversal da costela de Mariliasuchus amarali (UFRPE 5311). O cortex apresenta
organizacdo tecidual paralelo-fibrosa interrompida por LAGS, na regido mais externa formada por osso lamelar-
zonal ocorreu a deposi¢do de EFS. A regido medular é preenchida por tecido esponjoso com inlimeras trabéculas
e cavidades de reabsorcdo. Escala: 1 mm. B e C: Partes ampliadas da sec¢do evidenciando as microestruturas.
Escala: 100 pm. Abreviagdes: Cavidade medular (CM); Cavidades de reabsorcdo (CR); Canal vascular simples
(CVS); Lamelas circunferenciais externas (EFS); Linha de pausa de crescimento (seta vermelha); Osteon
primério (OP) e Trabécula (Tr). Imagens: Luz transmitida normal.

A
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Foto: Autora.
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4.1.2 Umero

O Umero de Mariliasuchus amarali (UFRPE 5311) esta preservado articulado a ulna e
ao radio (Fig. 17A). E um osso bastante fraturado, porém uma porcdo da diafise foi

conservada completa e utilizada para esta analise.

A seccdo transversal do umero (Fig. 23A) possui uma ampla cavidade medular e uma
parede cortical estreita. A regido periosteal apresenta uma tecido lamelar-zonal interrompido
por LAGs (Fig. 23C) e escassos canais vasculares simples. Nesta regido ocorrem poucas

lacunas dos ostedcitos, estas sao achatadas e seguem a direcdo paralela das fibras colagenas.

Uma linha de reabsor¢do determina a regido limitrofe irregular entre o 0sso lamelar-
zonal com o o0sso compacted coarse cancellous que forma a regido endosteal (Fig. 23B). O
0sso compacted coarse cancellous é caracterizado por um extenso processo de
remodelamento e formado por tecido lamelar. A vascularizagdo é composta por canais
vasculares simples com orientacdo longitudinal. As trabéculas sdo formadas por espessas
camadas de osso lamelar e circundam as cavidades de reabsorcdo. As LAGs definem as
quatro zonas de crescimento presentes na sec¢do (Fig. 23C). As lacunas dos ostedcitos
possuem formas globulares e achatadas, distribuidas aleatoriamente na regido endosteal. A
cavidade medular do Umero estava preenchida com sedimentos, os quais foram removidos

pela politriz durante a fase de preparacédo das secc¢des delgadas.
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Figura 23 — A: Seccdo transversal do imero direito de Mariliasuchus amarali (UFRPE 5311). O cortex apresenta
regido periosteal com organizacdo tecidual lamelar-zonal interrompida por LAGs e partes de tecido paralelo-
fibroso. Na regido endosteal, ha osso compacted coarse cancellous. Escala: 1 mm. B e C: Partes ampliadas da
seccdo indicando as microestruturas. Escala: 200 pum. Abreviagdes: Cavidade medular (CM); Cavidade de

reabsorcdo (CR); Canal vascular simples (CVS); Linha de pausa de crescimento (seta vermelha); Linha de

reabsorcio  (seta preta) e Osteon primario (OP). Imagens: Luz transmitida  normal.

A
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Foto: Autora.

4.1.3 Ulna

A regido subperiosteal é formada por tecido lamelar-zonal vascularizado por raros
canais vasculares simples com orientacdo longitudinal. No tecido lamelar-zonal, as lacunas
dos ostedcitos seguem a orientacdo paralela das fibras colagenas. As marcas de crescimento
sdo constituidas por quatro LAGs na regido, as quais ndao sdo continuas ao longo do cortex,
mas em algumas porgdes elas se fundem (Fig. 24B). A ulna ndo exibe sinais de deposi¢édo de

lamelas circunferenciais externas (EFS).

O cortex interno exibe tecido paralelo-fibroso interceptado por quatro LAGs, a matriz
6ssea consiste de fibras colagenas mutualmente paralelas e moderadamente vascularizada por
canais vasculares simples e dsteons priméarios com orientacdo longitudinal. As lacunas dos
ostedcitos sdo achatadas e seguem linhas semicirculares na sec¢do ou circundam os désteons

primérios. Assim como aconteceu com a cavidade medular do umero, a cavidade medular da
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ulna estava preenchida com sedimentos, os quais foram removidos pela polittriz durante a

fase de preparacgéo das secgdes delgadas (Fig. 24A).

Figura 24 — A: Seccéo transversal da ulna direita de Mariliasuchus amarali (UFRPE 5311). O cértex com
organizacdo tecidual paralelo-fibrosa altamente vascularizada e interrompida por LAGs. A regido endosteal
apresenta tecido fibrolamelar. Escala: 1 mm. B: Parte ampliada da sec¢do destacando as microestruturas. Escala:
200 um. AbreviacOes: Cavidade medular (CM); Canal vascular simples (CVS); Linha de pausa de crescimento
(seta vermelha) e Osteon primario (OP). Imagens: Luz transmitida normal.

A
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Foto: Autora.

4.1.4 Radio

A secgdo transversal do radio de Mariliasuchus amarali (UFRPE 5311) (Fig. 25A)
exibe uma zona periosteal formada por tecido lamelar-zonal. A rede vascular desta regido é
formada por escassos 6steons primarios e canais vasculares com orientacao longitudinal. Sdo
registradas nessa regido cinco linhas de pausa de crescimento dentre as quais uma é LAG-
dupla (Fig. 25B). A zona periosteal é separada da endosteal por uma conspicua linha de
reabsor¢do. Seis zonas de crescimento sdo delimitadas pelas LAGs. As lacunas de 6stedcitos

sdo achatadas e escassas, elas seguem a orientacdo das fibras da matriz 6ssea.

A regido endosteal é composta por 0sso compacted coarse cancellous que possui
origem secundaria formado por tecido lamelar, o qual preenche os espacos intertrabeculares,
formando espessas trabéculas e cavidades de reabsorcdo. Essa area € localizada perto da
porcdo metafiseal nos estagios ontogenéticos prematuros. O 0sso lamelar mostra uma
disposicdo ordenada das fibras colagenas. Nesse 0sso, as lacunas dos ostedcitos possuem

formas achatadas (Fig. 25C) e seguem a orientacdo das fibras colagenas. A rede vascular é
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composta por estreitos canais vasculares. A regido medular é completamente preenchida por
0ss0 esponjoso (trabecular), constituido por cavidades de reabsorcdo circundadas por finas

trabéculas, as quais sdo formadas por tecido lamelar.

Figura 25 — A: Seccéo transversal do radio direito de Mariliasuchus amarali (UFRPE 5311). O peridsteo com
organizacéo tecidual lamelar-zonal interrompida por LAGS; a regido endosteal é formada por osso compacted
coarse cancellous. A regido medular apresenta tecido esponjoso com inGmeras trabéculas e cavidades de
reabsor¢do. Escala: 1 mm. B: Parte ampliada da seccdo evidenciando as microestruturas. C: Lacunas dos
ostedcitos distribuidas na matriz fibrolamelar. Escala: 100 um. AbreviagBes: Canal vascular simples (CVS);
Cavidade de reabsor¢do (CR); Linha de pausa de crescimento (seta vermelha); Linha de reabsorcdo (seta
preta); Osteon primario (OP) e Trabécula (Tr). Imagens: Luz transmitida normal.
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Foto: Autora.
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4.2 Pepesuchus deiseae (MN 7466-V)

4.2.1 Metacarpo A

O metacarpo A de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V) (Fig. 18A) apresenta em sua
seccdo transversal (Fig. 26A) um padrdo de 0sso osteoesclerotico. A parede cortical espessa,
preenchida por tecido lamelar, caracterizado pela deposicdo de finas camadas com
vascularizagdo escassa constituida por alguns 6steons primarios e canais vasculares simples.
O cértex periosteal apresenta vérias e distintas marcas de crescimento, ao total sdo 33 linhas
de pausa de crescimento e sete annuli (Fig. 26B).

O cértex interno é formado por tecido remodelado, com inimeros dsteons secundarios
de orientacdo longitudinal (Fig. 26C). As lacunas dos ostedcitos sdo poucas e seguem a
orientagdo da matriz lamelar que preenchem os espagos envolta dos canais vasculares dos
Osteons secundarios. A regido perimedular é constituida por tecido lamelar, constituindo as
lamelas endosteais que indicam a cessacdo da expansdo da cavidade medular (Fig. 26D) e

circundam a pequena cavidade medular livre de trabéculas.
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Figura 26 — A: Seccao transversal do metacarpo A de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V). O cértex periosteal é
formado por tecido lamelar com indmeras marcas de crescimento ciclico e o endosteo exibe o sistema
haversiano. Escala: 1 mm. B-D: Partes ampliadas da sec¢do indicando as microestruturas. Escala: 100 um.
Abreviacdes: Annulus (seta verde); Cavidade medular (CM); Lamelas endosteais (LE); Linha de pausa de
crescimento (seta vermelha); Osteon secundario (OS) e Sistema haversiano (SH). Imagens: Luz transmitida
normal.
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Foto: Autora.

4.2.2 Metacarpo B

O metacarpo B de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V) (Fig. 18B) exibe em sua sec¢ao
osteohistoldgica (Fig. 27A) um cortéx pouco vascularizado com matriz paralela-fibrosa. Na
regido medular, hd uma pequena cavidade medular bordeada por tecido lamelar, indicando um
padrdo de osteoesclerose. Através da luz polarizada com compensador lambda é possivel
determinar uma ténue linha de reabsorcdo (Fig. 27C), que delimita a regido periosteal de
tecido paralelo-fibroso com a regido endosteal, formada por 0sso compacted coarse

cancellous formado pelo expressivo processo de remodelamento.

A regido periosteal é formada por tecido paralelo-fibroso com poucos canais
vasculares simples com orientacdo longitudinal e radial (Fig. 27B). As lacunas de 6steocitos
sdo escassas na matriz periosteal. Devido a intensa fragmentacdo da amostra, as marcas de
crescimento ciclico ndo foram confirmadas. Na regido endosteal, 0 0sso compacted coarse
cancellous apresenta matriz lamelar anisotrépica sob luz polarizada de aspecto convoluto
(Fig. 27C), com abundantes lacunas dos ostedcitos distribuidas aleatoriamente.
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Figura 27 — A: Secgdo transversal do metacarpo B de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V). O cortex é formado por
tecido fibrolamelar e paralelo-fibroso. Escala: 1 mm. B e C: Partes ampliadas da seccdo evidenciando as
microestruturas. Escala: 100 um (B) e 200 um (C). Abreviagdes: Cavidade medular (CM); Canal vascular
anastomosado (CVA); Canal vascular simples (CVS); Linha de reabsorcéo (seta preta); Osteon primario (OP).

Imagens: Luz transmitida normal (A,B) e luz transmitida com polarizagdo cruzada e compensador lambda (C).
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Foto: Autora.

4.2.3 Ulnar

O ulnar de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V) (Fig. 18C) trata-se de 0sso leve,
composto em sua maior parte por tecido esponjoso. Em sua secgéo transversal (Fig. 28A), o
0ss0 esponjoso progride da regido periosteal a endosteal. Na regido do cortex com 0sso
primario, observamos tecido lamelar-zonal, caracterizado por matriz paralela-fibrosa e
lamelar, com vascularizacdo escassa e marcas de crescimento ciclicos predominando. A
regido subperiosteal € composta por seis linhas de crescimento (Fig. 28B). A vascularizacao
do cortex primario é composta por Osteons primarios e canais vasculares simples, com
orientacdo longitudinal. Na regido média do coOrtex primario ocorreu a deposicdo de quatro
LAGs, trés dessas linhas sdo bem proximas e a quarta mais afastada em direcdo ao cortex
interno (Fig. 28B-C). Ao longo de todo o cdrtex, o processo de remodelamento é extensivo. O
0sso secundario formado é caracterizado por cavidades de reabsorcdo, trabéculas e dsteons
secundarios, rodeados por tecido lamelar e delimitados pelas linhas de cimento (Fig. 28C). As

linhas de cimento delimitam as zonas de reabsor¢do do 0sso primario e a formacao do 0sso
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secundario. A regido medular estd preenchida por 0sso esponjoso, composto por varias
cavidades de reabsorcdo, trabéculas e Osteons secundarios em avancado estagio de
desenvolvimento (Fig. 28D). Ao longo da seccdo, as lacunas dos ostedcitos apresentam
padréo de distribuicdo paralela das fibras colagenas, formando fileiras semicirculares no 0sso

lamelar-zonal.

Figura 28 — A: Seccdo transversal do ulnar esquerdo de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V). A organizagdo
tecidual é fibrolamelar e paralelo-fibrosa com presenca de LAGs e reabsor¢do 6ssea ao longo da seccdo. Escala:
1 mm. B-D: Partes ampliadas da seccdo evidenciando as microestruturas. Escala: 100 um. Abreviagdes:
Cavidade de reabsorcdo (CR); Canal vascular simples (CVS); Linha de cimento (seta azul); Linha de pausa de
crescimento (seta vermelha); Osteon primario (OP); Osteon secundario (OS); Trabéculas (Tr). Imagens: Luz
transmitida normal.
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Foto: Autor.

4.2.4 Osteodermo

Uma unidade do escudo paravertebral de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V), que
preservava a regido da quilha, foi selecionada para o seccionamento longitudinal (Fig. 18D),
sendo o Unico 0sso dérmico da amostra. A superficie dorsal do 0sso apresenta inUmeros
poc¢os, denominados de pits, que sdo pequenas depresses bastante comuns na superficie
externa dos 0ssos craniais e dos osteodermos. Em contrapartida, a superficie ventral é plana e
sem ornamentacdo. A seccdo (Fig. 29A) apresenta algumas fraturas preenchidas com veios de

carbonatos.

Na superficie cortical externa estdo presentes algumas depressdes, que formam a
ornamentacdo dorsal 6ssea constituida por pits e sulcos (Fig. 29F). As margens externas sdo

formadas por tecido paralelo-fibroso.

A regido central (SCHEYER; SANDER, 2004) ou interna (CERDA; DESOJO, 2011)
é formada por matriz entrelagada-fibrosa (woven-fibered). Este tipo de 0sso esta associado a
rapida osteogénese por isso é caracterizado por feixes de fibras colagenas sem arranjo espacial
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ordenado. As lacunas dos ostedcitos mostram-se achatadas e arredondadas em grande
quantidade e distribuidas aleatoriamente. O processo de reabsor¢do pelos osteoclastos é
evidenciado pelas cavidades de reabsor¢do (Fig. 29E), circundadas por lamelas concéntricas
de tecido lamelar. No cortex interno, o tipo de tecido é fibrolamelar, caracterizado por matriz
entrelacada e dsteons primarios, circundados por tecido lamelar que preenchem 0s espacos
vazios ao redor dos canais vasculares. A rede vascular € composta por canais vasculares
simples e anastomosados (Fig. 29D), dsteons primarios e escassos 6steons secundarios (Fig.

29B), com orientacdo reticular e longitudinal.

A regido cortical basal é caracterizada por crescimento periédico com organizagao
tecidual paralela-fibrosa com quatro marcas de crescimento, trés linhas de crescimento e um
annulus. Estas marcas de crescimento sdo interceptadas perpendicularmente pelas fibras de
Sharpey (Fig. 29C), encontradas principalmente nas superficies basal e externa do

osteodermo.

Figura 29 — A: Secc¢do longitudinal do osteodermo de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V). A regido externa e
basal possui organizacdo tecidual paralelo-fibrosa com presenca de LAGs; a regido central exibe tecido
fibrolamelar. Escala: 2 mm. B-F: Partes ampliadas da seccdo evidenciando a microestruturas. Escala: 1 mm (B,
C, E e F) e 200 um (D). Abreviacbes: Cavidade de reabsor¢do (CR); Canal vascular anastomosado (CVA);
Fibras de Sharpey (FSh); Linha de pausa de crescimento (seta vermelha); Osteon primério (OP); Osteon
secundario (OS); “Pit” (seta amarela). Imagens: Luz transmitida normal (A-C,E,F) e luz transmitida com
polarizacdo cruzada e compensador lambda (D).
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Foto: Autora.

4.2.5 Tibia

A tibia direita de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V) estd quase completa, porém a
epifise proximal estd ausente e a seccdo foi realizada na porcdo proximal da diafise (Fig.
18E). A cavidade medular da tibia estd completamente preenchida por carbonato. A sec¢do
transversal (Fig. 30A) também apresenta o sistema fundamental externo (EFS) (Fig. 30B).
Esta microestrutura é composta por lamelas circunferenciais avasculares, depositadas por

tecido lamelar na margem externa do peridsteo.

O cortex apresenta tecido fibrolamelar e paralelo-fibroso intercalados ao longo de sua
extensdo. As regides de tecido fibrolamelar sdo altamente vascularizadas com presenca dos
Osteons primarios e secundarios e dos canais vasculares. Os canais vasculares anastomosados
também estdo distribuidos pelo cortex com orientacdo reticular. As por¢des formadas por
tecido paralelo-fibroso séo pouco vascularizadas. As lacunas dos ostedcitos estdo distribuidas
aleatoriamente pela matriz fibrolamelar e seguem uma orientacdo paralela as fibras nos
tecidos paralelo-fibroso e lamelar. As marcas de crescimento sdo constituidas por quatro
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linhas de pausa de crescimento, dentre elas a terceira € uma LAG-tripla e dois annuli. A
regido perimedular exibe as lamelas endosteais (Fig. 30C). Estas marcas de crescimento
delimitam as cinco zonas de crescimento do 0sso, das quais a segunda zona indica a maior
taxa de crescimento 6sseo na tibia. Na regido perimedular evidencia-se o processo de
reabsorcdo Ossea caracterizada por algumas cavidades de reabsorcdo (Fig. 30D) e Osteons
secundarios em inicio da anastomose.

Figura 30 — A: Seccéo transversal da tibia direita de Pepesuchus deiseae (MN 7466-V). O cdrtex exibe tecido
paralelo-fibroso e fibrolamelar intercalados, com marcas de crescimento ciclico ao longo da parede cortical.
Alguns pontos de remodelamento 6sseo séo observados na regido perimedular. Escala: 2 mm. B-D: Partes
ampliadas da seccdo evidenciando as microestruturas. Escala 100 pm. AbreviacBes: Annulus (seta verde);
Cavidade medular (CM); Cavidade de reabsor¢do (CR); Canal vascular anastomosado (CVA); Canal vascular

simples (CVS); Lamelas circunferenciais externas (EFS); Lamelas endosteais (LE); Linha de pausa de

crescimento (seta vermelha); Osteon primario (OP); Osteon secundario (OS). Imagens: Luz transmitida normal.

A
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Foto: Autora.
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Tabela 3 — Lista dos elementos 6sseos seccionados neste estudo com seus respectivos tipos de tecidos corticais

identificados.

NUmero de Tombo

Taxon

Elementos Tipo de tecido cortical

UFRPE 5311

UFRPE 5311

UFRPE 5311

UFRPE 5311

MN 7466-V

MN 7466-V

MN 7466-V

MN 7466-V

MN 7466-V

Mariliasuchus amarali

Mariliasuchus amarali

Mariliasuchus amarali

Mariliasuchus amarali

Pepesuchus deiseae

Pepesuchus deiseae

Pepesuchus deiseae

Pepesuchus deiseae

Pepesuchus deiseae

Costela Lamelar-zonal e
paralelo-fibroso

Umero Lamelar-zonal e 0sso
compacted coarse
cancellous
Ulna Lamelar-zonal e

paralelo-fibroso

Radio Lamelar-zonal e 0sso
compacted coarse
cancellous bone

Metacarpo A Lamelar e sistema
haversiano

Metacarpo B Paralelo-fibroso e 0sso
compacted coarse
cancellous

Ulnar Lamelar-zonal e lamelar

Osteodermo  Fibrolamelar e paralelo-
fibroso

Tibia Fibrolamelar e paralelo-
fibroso

Fonte: Autora.
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5 DISCUSSAO

5.1 PADROES DE CRESCIMENTO E ESQUELETOCRONOLOGIA

5.1.1 Tecidos e taxas de crescimento em Pseudosuchia

Na microanatomia dos arcossauros comumente observamos o tecido fibrolamelar, que
é frequentemente encontrado em animais pertencentes a linhagem dos Ornitosuchia, enquanto
o tecido paralelo-fibroso e lamelar-zonal sdo registrados em representantes de Pseudosuchia
(HORNER; PADIAN; RICQLES, 2001; HORNER; RICQLES; PADIAN, 2000; PADIAN;
RICQLES; HORNER, 2001; RICQLES; PADIAN; HORNER, 2003; RICQLES et al., 2003).
No presente estudo, os dois tipos de tecidos sdo representados nos elementos 6sseos dos

Crocodyliformes analisados.

A partir dos resultados obtidos nos o0ssos apendiculares, foi possivel observar
estratégia de crescimento com padrdo tipico de tecido lamelar-zonal com periodos de
descontinuidades estruturais, porém sem finalizacdo do crescimento 06sseo definitivo
(RICQLES; PADIAN; HORNER, 2003). O tecido lamelar-zonal reflete uma taxa de
crescimento lenta, tipica de animais ectotérmicos (AMPRINO, 1947; FRANCILLON-
VIEILLOT et al., 1990; RAY; MUKHERJEE; BANDYOPADHYAY, 2009). Este padrao de
crescimento mais ciclico, em estagios ontogenéticos avancados, é usualmente encontrado
dentre os Pseudosuchia triassicos (RICQLES, PADIAN; HORNER, 2003; RICQLES et al.,
2008), lberosuchus macrodon, um Sebecosuchia cenozoico (CUBO; KOHLER;
BUFFRENIL, 2017) e Alligator mississippiensis (WOODWARD; HORNER; FARLOW,
2014), indicando que o espécime notossuquio Mariliasuchus amarali UFRPE 5311 apresenta
caracteristicas osteohistoldgicos de um subadulto. A organizacdo tecidual de M. amarali é
semelhante ao padrdo encontrado em representantes de Pseudosuchia fosseis e recentes, o que

sugere a manutencgéo das taxas de crescimento através do processo evolutivo.

A interpretacdo de que esse espécime tenha atingido estagios ontogenéticos sem, no
entanto, alcancar sua maturidade esquelética pode indicar o estabelecimento da maturidade
sexual. Os crocodilos e os dinossauros ndo-avianos exibem a maturidade reprodutiva antes de
estabelecer seu crescimento assintdtico. Ja os dinossauros avianos apresentam maturidade

reprodutiva apds o crescimento assintotico ser estabelecido (LEE; WERNING, 2008). O
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estabelecimento precoce da maturidade sexual (antes da maturidade somatica), em
dinossauros, esta relacionada a necessidade de se reproduzir mais precocemente e altas taxas
de mortalidade de individuos adultos (LEE; WERNING, 2008).

Para Pepesuchus deiseae, 0 metacarpo com o cortex formado por tecido lamelar
apresenta a menor taxa de crescimento (RAY; MUKHERJEE; BANDYOPADHYAY, 2009).
Em Mariliasuchus amarali a menor taxa de crescimento foi registrada nos 0ssos
apendiculares, caracterizada por tecido lamelar-zonal pouco vascularizado. A estratégia de
crescimento 0sseo registrada para Pseudosuchia, encontrada em ambos os taxons, foi o
aumento da deposicdo de matriz paralela-fibrosa ou lamelar em direcdo ao cértex externo. A
baixa taxa de crescimento encontrada no metacarpo resulta da menor necessidade de
deposicdo Ossea requeridas para 0ssos de pequeno didmetro, 0 contrario ocorre nos 0SS0S
longos (WASKOW; SANDER, 2014).

O padrdo de crescimento lento de crocodilos era considerado possivelmente uma
caracteristica primitiva dos arcossauros (PADIAN; HORNER; RICQLES, 2004). Porém,
estudos mais recentes indicam que as baixas taxas de crescimento é uma caracteristica
derivada (WOODWARD; HORNER; FARLOW, 2014). Previamente, o Pseudosuchia,
Terrestrisuchus foi considerado como detentor de taxas de crescimento altas similar aos
Ornithosuchia, devido ao preenchimento total do cortex por tecido fibrolamelar (RICQLES;
PADIAN; HORNER, 2003), porém foi proposto que este espécime se trata de um individuo
juvenil (ALLEN, 2003; RICQLES et al., 2008).

A trajetdria de crescimento da tibia mostra uma taxa de crescimento alta, até o periodo
que o animal atingiu sua maturidade somatica, intercalada com periodos de crescimento
moderado (AMPRINO, 1947; MARGERIE; CUBO; CASTANET, 2002), onde aparecem
marcas de crescimento ciclico, indicando pausa (LAGS) ou reducdo (annuli) de crescimento
0sseo (RAY; MUKHERJEE; BANDYOPADHYAY, 2009). Este 0sso ndo apresenta o padrdo
tipico dos ossos longos para Pseudosuchia, conforme estabelecido por Ricgles, Padian e
Horner (2003), o qual indica um primeiro estagio de crescimento rapido por deposicdo de
tecido fibrolamelar, seguido de ciclos de tecido paralelo-fibroso pouco vascularizado,
interrompido por LAGs, finalizado pela deposi¢do do tecido avascular, EFS (Fig. 30B). O
cortex da tibia indica estratégias de crescimento alternando entre taxas de crescimento altas
(zonas com deposicdo de matriz fibrolamelar) e taxas de crescimento intermediarias (zonas
com tecido paralelo-fibroso). Estas Gltimas interrompidas por areas de retardo do crescimento

ou sua parada definitiva.
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Além da tibia de Pepesuchus, as altas taxa de crescimento em Crocodyliformes de
estdgio ontogenético avancado, a partir da presenca de tecido fibrolamelar ja foram
assinaladas no umero do Eusuchia ?Acynodon, de estagio ontogenético tardio (COMPANY;
PEREDA-SUBERBIOLA, 2017), e em A. mississippiensis (CHINSAMY; HILLENIUS,
2004; TUMARKIN-DERATZIAN, 2007). Esses estudos revelaram que ndo ha estratégias de
crescimento que separem os diferentes grupos de arcossauros, Ornitosuchia e Pseudosuchia.
Todavia, ocorre uma tendéncia de rapidas taxas de crescimento em Ornitosuchia (PADIAN;
HORNER; RICQLES, 2004; PADIAN; RICQLES; HORNER, 2001), e taxas de crescimento
mais lentas entre os Pseudosuchia (ANDRADE; SAYAOQ, 2014; SAYAO et al., 2016), com
vascularizagdo mais rara em direcdo a zona periosteal (LEE, 2004). Nosso estudo corrobora a
ideia de que altas taxas de crescimento surgem de maneira independente, sem necessidade de
alta atividade do metabolismo basal (CHINSAMY; HILLENIUS, 2004), a partir do Cretaceo
Superior em diferentes linhagens de Crocodyliformes. Esse padrdo encontrado na tibia foi
identificado até o momento apenas em Eusuchia. Portanto, esta similaridade pode indicar um

estilo de vida semelhante aos crocodilos viventes.

5.1.2 Remodelamento 6sseo e mobilizacdo do célcio

Assim como a costela dos neossuquios, Guarinisuchus munizi Barbosa, Viana &
Kellner 2008 (ANDRADE et al., 2015) e de Susisuchus anatoceps Salisbury et al. 2003
(SAYAO et al., 2016), a costela do notosstquio Mariliasuchus amarali exibe um amplo
processo de remodelamento na regido medular, representado por vérias cavidades de
reabsorcéo. Portanto, mostra-se ndo ser um elemento indicado para esqueletocronologia em
Crocodyliformes, devido a destruicdo das marcas de crescimento mais internas durante o
remodelamento 6sseo. O cOrtex interno da costela da espécie de grande porte Guarinisuchus
munizi (2.79-3.43 m) (HASTINGS et al., 2010) apresenta sistema haversiano, diferentemente
das seccOes transversais da costela das espécies de pequeno porte [p. ex: Mariliasuchus
amarali (1.4 m) e Susisuchus anatoceps (1.10 m)] (SAYAO et al., 2016). A presenca de
sistema haversiano previne propagacdo de microfraturas e aumenta a resisténcia 0ssea
(MARTIN; BURR, 1982). A formacéo deste tipo de 0sso estd associada a intensas pressoes
biomecanicas sofridas pelo osso em animais de grande massa corpdérea (LEE; STAINES;
TAYLOR, 2002), tais como Guarinisuchus. Mariliasuchus amarali foi um notossuquio

terrestre, enquanto que Susisuchus anatoceps e Guarinisuchus munizi apresentavam habitos
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semiaquatico e marinho costeiro, respectivamente (ANDRADE; BERTINI, 2008a;
BARBOSA, KELLNER, VIANA, 2008; SAYAO et al., 2016). Nossa analise ndo identificou
nenhum diferencial microanatdmico do esqueleto axial entre esses Crocodyliformes através

da mudanca das condi¢6es ambientais.

O papel dos osteodermos dos crocodilianos na mobilizagdo de célcio e minerais ja foi
evidenciado em estudos anteriores a partir da microanatomia (HUTTON, 1986; TUCKER,
1997; KLEIN; SCHEYER; TUTKEN, 2009). No osteodermo de Pepesuchus as cavidades de
reabsorcdo indicam que este animal estava em processo de remodelamento quando veio a
Obito. Em fémeas reprodutoras e silvestres de A. mississippiensis, 0s osteodermos apresentam
grande quantidade de osso remodelado, porém nenhuma atividade de remodelamento intensa
¢ observada nos 0ssos longos (SCHWEITZER et al.,, 2007). Em contrapartida, fémeas
reprodutoras cativas de A. mississippiensis exibiram extensa reabsorcdo 0ssea na regiao
medular dos o0ssos longos para metabolizar o célcio (KLEIN; SCHEYER; TUTKEN, 2009).
Concluimos que em condic¢Bes naturais, provavelmente os osteodermos séo a primeira fonte
de mobilizacdo do calcio para formacédo da casca dos ovos em Crocodyliformes, conservando
a integridade dos 0ssos longos. Por outro lado, em condi¢des mais constantes de temperatura
e dieta, como as encontradas em cativeiro, 0s 0ssos longos também sdo utilizados para

realizar este processo.

O cortex interno dos osteodermos das fémeas reprodutoras de Crocodylus niloticus
Laurenti, 1768 (HUTTON, 1986), Alligator mississippiensis (KLEIN; SCHEYER; TUTKEN,
2009) e Crocodylus johnstoni Krefft, 1873 (TUCKER, 1997) exibe expansdo dos canais
vasculares, e extenso remodelamento dsseo, devido a reabsor¢do do calcio para a calcificacdo
das cascas dos ovos durante a ovogénese (CHINSAMY; CERDA; POWELL, 2016;
HUTTON, 1986). Este processo destroi as marcas de crescimento ciclico, consequentemente
promove alta variacdo nesta regido cortical. Portanto, o osteodermo ndo é adequado para
inferir a esqueletocronologia em taxons extintos (sem identificacdo do sexo) e em fémeas que
atingiram a maturidade sexual em taxons recentes (HUTTON, 1986; KLEIN; SCHEYER,;
TUTKEN, 2009). Outro fator que também interfere no metabolismo do célcio séo as
patologias, elas podem causar deficiéncia de célcio e estimular a reabsorcdo 0ssea nos
osteodermos, isso ocorre frequentemente em animais cativos (KLEIN; SCHEYER; TUTKEN,
2009), o qual néo é aplicado neste estudo.

O remodelamento haversiano encontrado em 0ssos de Thalatttosuchia foi relacionado

ao metabolismo do célcio para ovogénese, portanto, pertencentes as fémeas reprodutoras
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(HUA; BUFFRENIL, 1996). O sistema haversiano presente no metacarpo de Pepesuchus
(Fig. 26C) sugere ter sido consequéncia deste mesmo processo. O padréo integrado entre as
varias marcas de crescimento ciclico junto ao sistema haversiano no cértex interno € indicado,
por Hua e Buffrénil (1996), como pertencente a fémeas adultas em processo de ovogénese que
ja realizaram varios ciclos ovogénicos. A presenca das lamelas endosteais (Fig. 26D)
corrobora o fato de que o animal atingiu sua maturidade sexual (WANG et al., 2015).
Portanto, a microanatomia do osteodermo e metacarpo indicam que MN 7466-V era uma

fémea em fase reprodutora.

5.1.3 Sistema fundamental externo (EFS)

O sistema fundamental externo ou lamelas circunferenciais externas sdo constituidos
por linhas de pausa de crescimento muito préximas umas das outras, depositadas na margem
externa do periésteo quando o animal atinge o crescimento assintotico (PADIAN;
WERNING; HORNER, 2016; RICQLES; PADIAN; HORNER, 2003). Em Crocodyliformes,
esta microestrutura ja foi registrada em A. mississippiensis (WOODWARD; HORNER;
FARLOW, 2011); num Eusuchia da Espanha ?Acynodon (COMPANY; PEREDA-
SUBERBIOLA, 2017) e em G. munizi (ANDRADE; SAYAO, 2014). Neste estudo

ampliamos o registro de EFS para Mariliasuchus amarali e Pepesuchus deiseae.

Além de indicar o crescimento assintotico em arcossauros, a presenca ou a auséncia de
EFS em diferentes elementos 6sseos de um mesmo esqueleto sugere distintos ritmos de
crescimento 6sseo em um individuo. Em Pepesuchus, a tibia foi o Unico elemento a mostrar o
EFS, indicando que o animal atingiu sua maturidade somética. J& em Mariliasuchus amarali,
a costela do espécime UFRPE 5311 exibe esta microestrutura (Fig. 22C), entretanto o EFS
encontra-se ausente no Umero, ulna e radio. Desta forma, constata-se que o esqueleto axial
atinge seu crescimento assintotico precocemente, enquanto o esqueleto apendicular continua a
se desenvolver. Por apresentar um ritmo de crescimento distinto dos outros elementos
analisados ndo é um 0sso adequado para estimativa etaria em Crocodyliformes. Além disso,
Padian (2011) afirma que, de modo geral, a costela e a fibula ndo sdo bons elementos para
esqueletocronologia. Em contrapartida aos nossos resultados, as analises osteohistoldgicas
realizadas por Waskow e Mateus (2017) em costelas dorsais de dinossauros e um

crocodilomorfo do Jurassico Superior de Portugal, demostram que esses elementos registram



94

0 crescimento 6sseo tdo bem quanto os o0ssos apendiculares. Contudo, as anélises devem ser
realizadas nas porcOes proximais das costelas, ja que estas partes possuem menos tecido
remodelado do que as porgdes distais mais recentes (WASKOW,; SANDER, 2014).

5.2 MORFOGENESE E ORNAMENTACAQO DORSAL DOS OSTEODERMOS

A presenca de tecido paralelo-fibroso no cortex basal e externo e cortex interno com
matriz fibrolamelar no osteodermo MN 7466-V corrobora Buffrénil et al. (2014) e Ricqgles et
al. (2001). Nestes estudos, os autores indicam que na morfogénese dos osteodermos de
Crocodylomorpha ocorre a formacéo de um nucleo de origem metaplasica, mineraliza¢éo do
tecido conjuntivo da derme, sucedido pela adicdo de tecido lamelar ou paralelo-fibroso de
origem osteoblastica, semelhante aos dos lagartos extintos da linhagem Glytosaurinae
(BUFFRENIL et al., 2011).

Os osteodermos e 0s 0Ss0S craniais apresentam uma ornamentacdo dorsal que é
comum em Crocodyliformes e Phytossauria (BUFFRENIL et al., 2014; SCHEYER;
SANDER, 2004). Na linhagem dos Crocodylomorpha, esta ornamentacdo exibe constante
transformacdo, progredindo, quantitativamente, diretamente proporcional ao estagio
ontogenético do animal e dimensdo ¢ssea (BUFFRENIL et al., 2014; SCHEYER; SANDER,
2004). Em contrapartida, Goniopholidae ndo segue esse padrdo de ornamentacdo. O
desenvolvimento ontogenético faz com que os alongados sulcos evoluam para pequenas “pits”
(ANDRADE; HORNUNG, 2011; WU; BRINKMAN; RUSSEL, 1996). As func0es
relacionadas a ornamentacdo Ossea sdo: ancoragem de pele; termorregulacdo, protecéo
mecanica e trocas gasosas entre o animal e 0 meio. A ornamentacdo mais pronunciada dos
eussuquios, provavelmente, auxilia num processo termorregulador mais efetivo (CLARAC et
al., 2015). J4 o menor grau de remodelamento dsseo e a preferéncia por deposicdo dssea para
formagéo das cristas que separam as “pits” e sulcos, estdo relacionados a necessidade de
Euscolosuchus ter um maior suporte a ancoragem da pele (SCHEYER; SUES, 2016). A
morfogénese desta ornamentagdo é causada pelo processo de reabsor¢do Ossea local e
posterior acdo osteoblastica para reconstrucdo da base e paredes dessas depressdes
(BUFFRENIL, 1982; BUFFRENIL et al., 2014; HUA; BUFFRENIL, 1996). Contrério a esta
hipdtese, Vickaryous e Hall (2008) indicam que a ornamentacdo dorsal é produto da pontual
deposicdo Ossea e ndo por reabsor¢do osteoclastica. Os pits externos sdo resultados do

remodelamento local (HUA; BUFFRENIL, 1996) e os sulcos resultam do remodelamento
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assimétrico (BUFFRENIL et al., 2014). Segundo Buffrénil (1982), os sulcos, quando
presentes, sugerem altas taxas de crescimento, além de indicar a orientacdo e direcdo do
crescimento 6sseo. O tamanho e profundidade dos pits e sulcos variam para se adaptar as
novas dimensdes do 0sso durante o crescimento 6sseo (BUFFRENIL, 1982; BUFFRENIL et
al., 2014). Em constraste com a ornamentacdo bem marcada por profundos pits e sulcos em
Pepesuchus, outro notossuquio, Simosuchus clarki, apresenta uma ornamentacdo dorsal dos
osteodermos suave e pouco pronunciada. Na microanatomia dos osteodermos de Simosuchus
clarki a ornamentacdo ndo é evidenciada pelo cértex externo (HILL, 2010) através dos
processos de reabsorcdo e reconstrucdo Ossea, semelhante ao padrdo encontrado nos
osteodermos de Rauisuchia (CERDA et al., 2013).

5.3 FIBRAS DE SHARPEY

As fibras de Sharpey sustentam os estratos dérmicos anexos as superficies externas e
basais dos osteodermos (CERDA; DESOJO, 2011; SCHEYER; SANDER, 2004) e mantém
um contato mais resistente entre os escudos 6sseos (CERDA; DESOJO, 2011). Estas fibras
sd0 mais numerosas proximas as LAGs no osteodermo de Pepesuchus. Esta caracteristica
também é observada em Alligator mississippiensis (WOODWARD; HORNER; FARLOW,
2014), e em maior abundancia no cortex basal (Fig. 29C) do que no externo, semelhante ao
notossuquio africano, Simosuchus clarki (HILL, 2010); dos crocodylianos viventes (A.
mississippiensis, Caiman crocodilus e dois Crocodylidae indeterminados); aligatorideos
extintos da América do Norte (Leidyosuchus e Leidyosuchus/Albertachampsa) (BURNS;
VICKARYOUS; CURRIE, 2013); e de um aligatorideo da Franca, Diplocynodon remensis
Martin et al. 2014 (BUFFRENIL et al., 2014). Esse padrdo conservativo persiste ao longo da
historia evolutiva dos Crocodyliformes, o qual corrobora Burns, Vickaryous e Currie (2013),
quando o estudo sugere que as fibras de Sharpey estdo mais presentes na superficie basal dos
osteodermos dos crocodilos devido a presenca de numerosos e organizados feixes de fibras
colagenas no estratum compactum da derme, no qual o cértex basal tem contato direto. Em
contraste, o estrato superficial, no qual estad localizado o cortex externo, mostra feixes de

fibras coldgenas menores e menos organizados.

Os cortices basal e externo dos osteodermos de Crocodyliformes se mantém estaveis,
conservando marcas de crescimento ciclico (ERICKSON; BROCHU, 1999; HUTTON, 1986;
KLEIN; SCHEYER; TUTKEN, 2009; WOODWARD; HORNER; FARLOW, 2014). Em
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contraste, a regido central apresenta distintos padrfes de organizacdo tecidual devido a
diferenca na mobilizagdo do célcio demonstrando ser mais ativa metabolicamente. A alta
quantidade de cavidades de reabsorcdo no cértex interno do osteodermo de P. deiseae indica
provavelmente inicio de reabsorcao de calcio e sugere que esse elemento 6sseo pertencia a um
individuo fémea, como j& apresentado em estudos anteriores com outros taxons (HUTTON,
1986; TUCKER, 1997), corroborado pelo padréo encontrado no metacarpo A.

5.4 HABITOS DE VIDA E COMPARACAO OSTEOHISTOLOGICA COM OUTROS
TETRAPODA

As especializagBes 6sseas estdo vinculadas principalmente ao modo de locomocéo dos
diferentes grupos de tetrdpodes de habitos aquaticos ou semiaquaticos e ndo sao
diagnosticadas em ossos de taxons terrestres (BUFFRENIL; RAGE, 1993; HOUSSAYE et
al., 2013; HOUSSAYE; SANDER; KLEIN, 2016; WIFFEN et al., 1995). Para analise desses
padrbes levamos em consideracdo apenas 0s 0ssos dos membros. Os padrdes osteoporotico e
osteoesclerdtico sdo evidenciados em diferentes elementos 6sseos de MN 7466-V.

Ambos 0s metacarpos de Pepesuchus apresentam osteoesclerose, com cortices
espessos e cavidades medulares pequenas (Figs. 26A e 27A). Esta especializacdo Ossea €
caracterizada pelo aumento da compactacdo Ossea interna, devido a inibicdo da atividade
condrocléstica e osteocléastica e/ou preenchimento das cavidades internas (BUFFRENIL et al.,
2008, 2010; HOUSSAYE, 2009). A osteoesclerose ja foi identificada em Mesoeucrocodylia
por Sayao et al. (2016) em uma ulna de Susisuchus anatoceps e foi relacionada ao habito
semiaquatico deste animal, para controle da flutuabilidade. O aumento da compactacéo éssea
aumenta a densidade 6ssea e permite que alguns 0ssos sejam utilizados como lastro. Além
disso, o cortex do metacarpo A apresenta padrdo similar ao do Umero do teleossaurideo
Steneosaurus (HUA; BUFFRENIL, 1996). Se outros ossos dos membros apresentarem
osteoesclerose, poderiamos confirmar o habito semiaquatico para Pepesuchus deiseae.
Mariliasuchus ndo pode apresentar osteoesclerose, pois esta € incompativel com a locomogéo
terrestre (HOUSSAYE; SANDER; KLEIN, 2016).

Alguns tetrapodes apresentam paquiostose, hiperplasia do coOrtex periosteal, sem
origem patoldgica e com alteracdo do volume ésseo, de acordo com Buffrénil e Rage (1993) e

osteoesclerose no mesmo 0sso, condi¢cdo denominada de paquiosteoesclerose, onde ha
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hiperplasia do cortex periosteal, enquanto a regido medular é compacta sem remodelamento
(DOMNING; BUFFRENIL, 1991). Os juvenis de plesiossauros apresentam esta condicio e
assim eles deviam viver em mares rasos, pois 0S 0ss0s densos nao seriam propicios a natacdo
em mar aberto (WIFFEN et al., 1995).

A tibia ndo apresenta nenhuma destas especializagdes 0sseas, 0 que sugere que a
osteoesclerose pode estar presente apenas nos membros anteriores. Entéo, se o imero, ulna ou
radio apresentarem este mesmo padrdo, podemos inferir que P. deiseae utiliza seus membros
como lastros para controlar sua movimentag¢do na agua, assim como os crocodilianos atuais
(GRIGG; KIRSHNER, 2015) e Susisuchus anatoceps (SAYAO et al., 2016). Ento,
dependemos que outros estudos sejam realizados com outros 0ssos de Pepesuchus para

confirmar essa hipotese.

Ja a osteoporose, auséncia de deposicao de osso secundario durante o remodelamento
e consequente perda de massa 6ssea (HOUSSAYE et al., 2014; RICQLES; BUFFRENIL,
2001), é encontrada em 0ssos longos e carapaca dos animais que possuem natacdo rapida
(BUFFRENIL; RAGE, 1993) e habitam mar aberto (WIFFEN et al., 1995). O ulnar é um 0sso
poroso e leve, porém ndo apresenta caracteristica de 0sso verdadeiramente osteoporotico,
como encontrado nos ictiossauros (HOUSSAYE et al., 2014), nos cetiaceos (BUFFRENIL;
SCHOEVAERT, 1988) e nas tartarugas marinhas (SCHEYER et al., 2014). Estes animais
possuem 0ssos longos osteopor6ticos, utilizados para natagdo mais &gil em mar aberto
(HOUSSAYE et al., 2013). A causa desta possivel osteoporose no ulnar (Fig. 28A) é que este
0ss0, juntamente com o radial, sdo 0ssos curtos com articulagdes proximais com a ulna e radio
e distais com 0s 0ssos do carpo. Ou seja, sd0 0ssos que estdo em frequente movimentacao.
Entdo a especializacdo para um padrdo osteoporético de reducdo de massa Ossea auxilia na
melhor manobrabilidade (SANCHEZ; SCHOCH, 2013). Contudo, Houssaye et al. (2014)
indicam que, para determinar estas especializacGes 0sseas, varias seccbes em diferentes locais
do elemento devem ser realizadas, assim identificam-se variagdes microanatdmicas, pois a

analise de uma unica seccao pode induzir a uma interpretacdo equivocada.

A presenca do cortex interno do osteodermo preenchido por tecido fibrolamelar
altamente vascularizado sugere uma taxa de crescimento rapida para formacgéo da quilha de P.
deiseae. Quando a maturidade sexual é atingida ou o crescimento 6timo da quilha foi
estabelecido, uma LAG foi depositada (Fig. 28F) e a taxa de crescimento reduzida,

representada pela matriz paralela-fibrosa. Em aligatorideos viventes e fdsseis, a hipertrofia da
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quilha induz ao remodelamento no cortex interno, enquanto os cdrtices basal e externo
permanecem estaveis (BURNS; VICKARYOUS; CURRIE, 2013).

O osteodermo de Pepesuchus deiseae possui uma quilha alta, essa caracteristica tem
implicacdes para os habitos semiaquaticos na ecologia dos Crocodyliformes. Uma quilha alta
auxilia na hidrodinamica e estabiliza o nado, assim como indicado para Itasuchus jesuinoi
Price, 1955 (MARINHO; RIBEIRO; CARVALHO, 2006).
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6 CONCLUSAO

Os ossos lamelar-zonal e fibrolamelar s&o os tipos de tecidos sseos mais comuns nos
0ss0s dos notossuquios Mariliasuchus amarali e Pepesuchus deiseae, respectivamente. O
tecido lamelar-zonal € comum em crocodilos fésseis e recentes, ja o tecido fibrolamelar pode

ocorrer em estagio ontogenético avancado em peirossaurideos.

Os ossos de diferentes tamanhos apresentam também diferentes taxas de crescimento,
relacionados diretamente as suas diferentes necessidades de deposicdo dssea. Alguns sdo mais
propensos a sofrer remodelacdo dssea, por exemplo, 0 metacarpo, o ulnar e o radio. Além
disso, os elementos preservam diferentes nUmeros de marcas de crescimento. A quantidade de
LAGs e tipo de matriz presente no tecido cortical indicam que a tibia e 0o metacarpo A
possuem a maior e menor taxa de crescimento 6sseo de Pepesuchus deiseae, respectivamente.
Além disso, no osteodermo, a presenca de um cortex interno, preenchido por tecido
fibrolamelar altamente vascularizado, sugere uma taxa de crescimento rapida para formacéo

de uma quilha alta em P. deiseae.

Os elementos apendiculares apresentam padrdes de crescimento similares, todavia, o
umero e o radio exibem uma ampla regido de tecido secundario remodelado, indicando um
processo de remodelamento mais extensivo. A costela de Mariliasuchus amarali apresenta
padrdo de crescimento diferenciado e sugere que o esqueleto axial atinge seu crescimento
assintético (presenca de EFS) antes dos elementos apendiculares. A partir da deposicdo de
0sso lamelar-zonal podemos concluir que o notossuquio terrestre Marialiasuchus exibe
padrdo de crescimento derivado determinado para arcossauros. Enquanto isso, Pepesuchus
apresenta taxa de crescimento incomum para crocodilos, mas com registro em Eusuchia.

Provavelmente esse peirossaurideo também possuia habito semiaquatico.

Para analise da ontogenia em Pepesuchus deiseae, 0 0sso mais indicado € a tibia, este
é 0 Unico elemento que indica que o animal atingiu maturidade somaética anterior a sua morte.
Para Mariliasuchus amarali, o padrdo tecidual dos ossos apendiculares indica que este
especime era um animal subadulto quando morreu. A maturidade sexual € evidenciada em

Pepesuchus deiseae pela deposicéo das lamelas endosteais na regido perimedular.

O osteodermo, por ser um elemento que apresenta alta plasticidade microanatbmica,
ndo € indicado para andlises de esqueletocronologia. A organizagdo da estrutura

microanatdmica dos osteodermos dos notossuquios depende do sexo do animal analisado e do
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seu estagio ontogenético. Portanto, a utilizacdo dos osteodermos para esqueletocronologia ndo
é adequada. As fases ontogenéticas em Crocodyliformes fosseis podem ser identificadas
facilmente pelas microestruturas. Entretanto a osteohistologia ndo é exata em relagéo a idade
exata desses animais, pois 0 nimero de LAGs varia entre os elementos e muitas podem ser

obliteradas pelo remodelamento dsseo.

A microanatomia do osteodermo e do metacarpo A indicam um padréo encontrado em
fémeas. Os osteodermos mostram ser as fontes primarias de mobilizacdo do calcio durante a
ovogénese em Crocodyliformes. Todavia, 0s metacarpos podem também ser utilizados como

fonte de célcio para ciclos ovogéneticos em fémeas de Pepesuchus deiseae.

Duas especializagBes 6sseas foram identificadas: a primeira foi a osteoesclerose
exibida nos metacarpos, relacionada ao habito semiaquatico para Pepesuchus deiseae.
Entretanto, analises nos 0ssos longos dos membros anteriores sao necessarias para confirmar
esta hipdtese. A outra especializacdo dssea foi registrada no ulnar, que exibe osteoporose,
sendo esta especializacdo Ossea associada, provavelmente, ao aumento do controle da

manobrabilidade deste 0sso junto as suas articulacdes.

Concluimos entdo que os notosstquios apresentam uma versatilidade da organizacédo
microanatdmica dentre individuos distintos e entre os elementos 6sseos do mesmo esqueleto,
relacionados ao seu habito de vida, estagio ontogenético, fatores biomecénicos e modo de

articulacdo entre 0s 0ssos.
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