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RESUMO

Notosuchia séo crocodilos terrestres que viveram durante o Cretaceo. A
diversidade morfolégica presente no grupo implica em diferentes fatores adaptativo -
fisiolégicos que podem ser registrados na microestrutura éssea. Foram analisados
0ssos longos e fragmentos costais de Notosuchia a fim de descrever a osteohistologia,
verificar padrdes de crescimento e possiveis adapta¢cfes ecoldgicas. A metodologia
seguiu protocolos paleohistologicos padrdes. O complexo fibrolamelar esta presente
nos fémures, tibia e ulna de Stratiotosuchus maxhecthi e Baurusuchus sp. Em
Pissarrachampsa sera a matriz é paralela-fibrosa com diminuicdo gradual do ritmo
deposicional. As costelas apresentaram osso lamelar-zonal, arranjo vascular simples
e remodelamento extensivo. Armadillosuchus arrudai apresenta tecido femoral com
matriz paralela-fibrosa e vascularizacdo simples. O espécime de Mariliasuchus
amarali revelou-se um juvenil com complexo fibrolamelar, enquanto as falanges
apresentam tecidos secundéario. Nenhuma amostra apresentou formacao de lamelas
circunferenciais externas. Notosuchia apresenta crescimento ciclico e variavel, similar
aos demais crocodiliformes, porém seu arranjo tecidual sugere maior atividade
metabdlica. Esse ritmo pode estar ligado a ecologia terrestre e/ou tamanho corpéreos
0 que parecer ser 0 caso dos Baurusuchidae. Tais indicativos sugerem para este
grupo crescimento similar a Dinosauria, enquanto os Sphagesauridae a Crocodylia. A
auséncia de lamelas externas parece nao implicar no crescimento indeterminado em
Notosuchia, j& que as mortes antes do crescimento assintotico poderiam estar sendo
ditadas pela transicdo K-Pg. A diferenga na fisiologia do crescimento em relagao aos
sobreviventes Sebecosuchia, Neosuchia e Eusuchia sugere que o crescimento lento
e ciclico parece, de fato, ter sido determinante para a manutencao dos grupos apos a

extingdo K-Pg.

Palavras-chave: Notosuchia. Paleohistologia. Cretaceo. Crocodyliformes.



ABSTRACT

Notosuchia are terrestrial crocodyliforms that have lived during the Cretaceous.
The morphological variety in this group implies in different adaptative and physiological
factors that can be registered in the bone microstructure. Here, were analyzed long
bones and rib fragments belonging to Notosuchia aiming to describe the bone
histology, verify if any growth pattern and, possibly, ecological adaptations. The
methodology followed standards paleohistological protocols. The fibolamelar complex
is present in the femora, tibia and ulna of Stratiotosuchus maxhecthi and Baurusuchus
sp. In Pissarrachampsa sera the bone matrix is mostly parallel-fibred bone showing
gradually decrease in depositional rates. The ribs showed lamellar-zonal bone, simples
vascular arrangement and and extensive remodeling. Armadillosuchus arrudai shows
parallel-fibred bone matriz and simple vascular canals and Mariliasuchus amarali is a
juvenile with formation of fibrolamellar complex in the limb bones and secondary
compact cancellous bone in the hand bones. No external fundamental system was
found in any of the samples. Notosuchia shows a variable and cyclical growth very
similar to other Crocodyliformes, but the histological arrangement suggests higher
depositional rates. The rhythm can be associated to the terrestrial ecology and/or body
size what can be the case for Baurusuchidae. Given these results, Baurusuchidae
seems to grow like Dinosauria and Sphagesauridae like Crocodylia. The absence of
the external fundamental system is not directly related to indeterminate growth, what
can be associated with the K-P transition. The difference in growth physiology
compared to the survivors Pseudosuchia non-Crocodylomorpha, Neosuchia and
Eusuchia suggest that the slow and cyclical growth could have been determinant to

the maintenance of these groups after the K-P event.

Keywords: Notosuchia. Paleohistology. Cretaceous. Crocodyliforms.
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1 INTRODUCAO

Os Crocodyliformes Hay, 1930 sdo arcossauros que possuem uma longa
trajetoria evolutiva, ocuparam diferentes habitats, possuiram uma série de
adaptac6es morfologicas distintas e tracos comportamentais peculiares (CLARK
1994; SERENO e LARSSON, 2009). Desde a origem do grupo, no Triassico
Superior (aproximadamente 220 Milhdes de anos atras), até os dias atuais, muitas
das linhagens j4 foram extintas e muitas sobreviveram aos diversos eventos de
extincdo (BENTON, 2005). As Unicas formas viventes de Crocodyliformes formam
um grupo monofilético denominado Crocodylia Owen, 1842 e sdo popularmente
conhecidos como crocodilianos (RIFF et al., 2012). Juntamente com as aves, eles
formam os Unicos grupos de arcossauros sobreviventes, estando, desta forma,
relacionado evolutivamente com dinossauros e pterossauros (BENTON, 2005).
Crocodyliformes esta contido em Crocodylomorpha Hay, 1930, grupo mais inclusivo
(FIGURA 1) que também reune os Sphenosuchia Von Huene, 1942 que sao
crocodilomorfos basais, de pequeno porte e compartilham ancestralidade com os
Crocodyliformes, segundo as analises filogenéticas mais recentes (CLARK et al.,
2004; NESBITT, 2011 e POL et al., 2011).

Figura 1 - Cladograma mostrando as relacdes filogenéticas entre Crocodylomorpha e
Crocodyliformes.

Crocodylia
(Grupo Coronal)

e A1
&

e R -

Crocodyliformes

Crocodylomorpha \

Pseudosuchia
ou Crurotarsi

Tethysuchia

% Notosuchia

Sphenosuchia

T,

Fonte:blogs.scientificamerican.com/tetrapod-zoology
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Todavia, os Crocodylomorpha possuem sinapomorfias como a morfologia da dos
membros posteriores e dos tarsais onde o astragalo esta associado com a tibia e o
calcaneo com o pé (FIGURA 2). Esse padrédo anatémico favorece uma locomocao
plantigrada onde calcaneo e astragalo atuam como um eixo, resultando em um
movimento mais amplo e uma passada mais firme (GAUTHIER, 1986; BENTON,
1988; SERENO, 1991; SERENO et al., 1993). Essas caracteristicas anatdmicas
sdo compartilhadas com Ornitosuchidae Friedrich Von Huene, 1914., Aetorsauria
Lydekker, 1989 e Phytosauria Hermann von Meyer, 1861 e definem a linhagem
Crurotarsi Sereno, 1990 sendo posicionados fora de Crocodylomorpha (NESBITT,
2011).

Figura 2 — llustracéo representando as sinapomorfias dos membros posteriores em A. Crurotarsi e
B. Ornithodira. T — Tibia; F — fibula; A — astragalo; C — calcaneo; 1 — primeiro digito; 5 — quinto

digito.

Fonte: http://www.ucmp.berkeley.edu/diapsids/archomm.html

Crocodyliformes foi nomeado por Hay (1930) e posteriormente utilizado por Benton
(1988) em publicacdes sobre filogenia de Crocodylomorpha. A descrigcdo do grupo
ndo era muito clara e difundida até a publicacdo de Sereno et al. (2001a), o qual
descreve novos materiais cranianos de Crocodyliformes. ApoOs isso, diversos
autores adotaram e incorporaram a definicdo taxondmica de Crocodyliformes, como
Pol & Norell (2004a, b); Gasparini et al. (2006); Pol et al. (2009) e Turner & Sertich
(2010) e Nesbitt (2011).
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A histéria evolutiva dos crocodiliformes, propriamente dito, tem inicio no
Tridssico Superior, mas o grande grau de irradiacdo e diversificagdo data do
Jurassico inferior (BRONZATI et al., 2015) e a mesma proposta é levantada para
os Crocodylomorpha. O registro mais antigo de Crocodyliformes pertence a
Protosuchia, grupo parafilético relacionado aos Mesoeucrocodylia, que inclui
grande parte de Crocodyliformes e seus subgrupos (e.g Notosuchia, Thalattosuchia,
Dyrosauridae e Crocodylia) (MOOK, 1934; SERENO e LARSSON, 2009). Dentre as
espécies de Protosuchidae, Protosuchus richardsoni Brown, 1933, originaria do
Arizona, Estados Unidos (RIFF et al., 2012) (FIGURA 3), data do Jurassico Inferior
e por outro lado, Hemiprotosuchus leali Bonaparte 1972, da Formacéo Los
Colorados na Argentina apontam que esses animais viveram durante o Noriano, no
Triassico superior (POL e LARSSON, 2011).

Figura 3 — Réplica do féssil de Protosuchus richardsoni (AMNH 3024) depositado no Museu

Americano de Histéria Natural. Escala = 10 cm.

Fonte: Acervo digital do AMNH

A maioria das linhagens de Protosuchia estdo restritas ao Jurassico
enquanto algumas reaparecem no Cretaceo (CLARK, 2011). Durante o Triassico
esses animais eram relativamente pequenos (FIGURA 4), com tamanhos médios
de um metro de comprimento, habitos terrestres, bastante ageis e atingiram uma
ampla distribuigdo global no Jurassico (POL e LARSSON, 2011).
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Figura 4 - Representacdo da morfologia 6ssea e corpérea de Protosuchia. (a) Terrestrisuchus
gracilis; (b) Protosuchus richardsoni.

g:z@;\.;;lﬁ@ E\\%{\%@; k?(%;_u 10 cm

R = w\w — . \x\ ‘ﬁ%

7
/ 3 \\ D
- (4 »c;-i_‘
..v’ 'Eﬂ‘:'-L—’!r:.'—:H—u—m:z-:
g

Fonte: Irmis et al. 2013.

O Jurassico Inferior parece ter implicado numa diversificacdo dos
Crocodyliformes, ja que muito dos registros fosseis sado restritos a formas basais ou
formas com diversas adaptacfes anatbmicas para a vida aquatica como membros
anteriores transformados em nadadeiras, cauda hipocerca e glandulas excretoras
de sal (FERNANDEZ e GASPARINI, 2000; FERNANDEZ e HERRERA, 2009) como
os Thalattosuchia. Esses Crocodyliformes apresentam registros fésseis que datam
do Juréassico e Cretaceo e sao oriundos de depdsitos sedimentares marinhos. A
extingdo Tr - J foi, de fato, um gatilho para a prosperidade desses animais onde,
temporariamente, coexistiram com os Protosuchia (FERNANDEZ e GASPARINI,
2000). Outro grupo originario da extingdo Tr - J sdo os Goniopholididae Owen, 1841
que prosperaram em ambientes semi-aquaticos. A posicdo filogenética de
Thalattosuchia € uma das mais controvérsias dentro de Crocodyliformes (FIGURA
5) (JOUVE, 2009; POL e GASPARINI, 2009; YOUNG e de ANDRADE, 2009;
WILBERG 2010; 2012).
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Figura 5 — Arvore de consenso estrito mostrando as relagées filogenéticas entre Protosuchidae;
Thalattosuchia; Notosuchia e Neosuchia.
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Fonte: Godoy et al. (2016).

Durante o Cretaceo, os Crocodyliformes sdo encontrados nos mais altos
graus de diversificac@o no registro féssil. No hemisfério Norte, Crocodyliformes séo
encontrados como formas residuais que sobreviveram na Asia Central (WU et al.,
1994; WU et al., 1997; POL et al.,, 2004), juntamente com diversas formas de
Neosuchia (BUFFETAUT, 1982; CLARK E NORELL, 1992; BUSCALIONI et al.,
2001). Quando comparadas as faunas de Crocodyliformes de ambos hemisférios,
os Notosuchia parece ser o grupo mais representativo alcancando um alto nivel de
diversificacdo morfologica no hemisfério Sul (POL e LARSSON, 2011). Trata-se de
um grupo extremamente diverso do Cretaceo do Gondwana (BUCKLEY et al., 1997,
POL e GASPARINI, 2007; SERENO e LARSSON, 2009), especialmente em
depdsitos da Ameérica do Sul (e.g Argentina e Brasil) (POL e GASPARINNI, 2007)
e apresentam diversos tipos de morfétipos dentarios (CLARK et al., 1989;
BUCKLEY et al., 2000; RIFF e KELLNER, 2001; NOBRE et al., 2008;
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MONTEFELTRO et al., 2009) e cranianos (FIGURA 6). Ainda relacionado
com a variedade morfoldégica dos Notosuchia, outra caracteristica marcante do
grupo sao os membros superdesenvolvidos que se posicionavam de forma ereta
sob o corpo enquanto as narinas e regido orbital sdo direcionadas para regiao
anterior do cranio (e.g. Simosuchus, Pakasuchus, Armadillosuchus, Notosuchus e
Mariliasuchus) (RIFF et al., 2012). J& nos representantes de grande porte, mais
especificamente, os grandes Baurusuchidae, apresentam cranios mais robustos,
denticdo especializada para hipercarnivoria e membros posteriores modificados
para posicionar o corpo verticalmente, (PRICE, 1945; BUFFETAUT, 1982,
GASPARINI, 1984; KELLNER e CAMPOS, 1999; RIFF e KELLNER, 2001, RIFF et
al., 2012), sendo muitos fésseis, de baurussuquideos, descritos equivocadamente

como pertencentes a dinossauros Theropoda (PRICE, 1950).

Figura 6 — Representacéo da variedade morfolégica do cranio dentro em Notosuchia. A -
Uruguaysuchidae (Araripesuchus gomesii); B - Peirosauridae (Hamadasuchus reboulii); C -
Notosuchidae (Notosuchus terrestris); D - Baurusuchidae (Baurusuchus salgadoensis).

Fonte: modificada de Pol e Leardi (2015).

Os Crocodylia, clado atualmente composto por trés familias: Crocodylidae,
Alligatoridae e Gavialidae sdo representados pelos crocodilos, aligatores e jacarés
e os gaviais (FIGURA 7), respectivamente. Os primeiros registros fosseis para esse
grupo sdo datados do Cretaceo superior (POL E LARSSON, 2011; RIFF et al.,
2012). A forma corpoérea dos animais desse grupo € bastante similar, também
apresentam variagao no habito de vida e mantém essas caracteristicas desde a sua
as primeiras descri¢coes de fosseis (POL E LARSSON, 2011). No total, Crocodylia

€ composto por 23 espécies viventes de animais de médio a grande porte e sua
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distribuicdo estd limitada a faixa intertropical, fazendo desses animais bons
indicadores de atuais e paleotemperaturas tropicais. (MARKWICK, 1998; POL e
LARSSON, 2011; RIFF et al., 2012).

Figura 7 - Representantes viventes do clado Crocodylia.
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Fonte: https://pt.wikipedia.org/wiki/Crocodylia.

A ocorréncia do grupo é ampla, presente em todos 0s continentes exceto
Antartica e Europa, sendo a América do Sul onde se apresentam com maior
diversidade relativa, sendo oito espécies dentro de quatro géneros: Caiman,
Melanosuchus, Paleosuchus e Crocodylus (RIFF et al., 2012). ApGs a extingdo em
massa do fim do Cretaceo, poucos clados de Crocodyliformes sobreviveram, sendo
um deles os Crocodylia, 0os quais passaram a prosperar na Era Cenozoica (POL E
LARSSON, 2011). Somados aos Crocodylia, outros dois grupos também foram
selecionados apds a extincdo K-Pg, os Dyrosauridae e Sebecidae. Esses trés
grupos sobreviventes ocupavam habitats, forma corpdérea e consequentemente
biologias distintas. Os Dyrosauridae sao animais, em sua maioria, com 0 rostro
longo e encontrados em depdsitos estuarinos do Paledgeno da Africa (JOUVE,
2007) e América do Sul (BARBOSA et al., 2008). Por outro lado, os Sebecidae eram
animais de focinho alto, dentes achatados lateralmente, semelhantes aos de
dinossauros terépodes, e habitaram a América do Sul durante o Paledgeno e inicio

do Nedgeno (GASPARINI, 1996). Dentre os trés grupos sobreviventes ao evento K-
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Pg, apenas os Crocodylia obtiveram sucesso em seu processo de irradiagéo
durante o Cenozoico (BRONZATI et al., 2015).

Contudo, a diversidade atual representa apenas uma pequena fracdo das
espécies que ja surgiram e desapareceram do planeta durante sua trajetéria
evolutiva desses animais. Crocodyliformes retne animais com um papel chave para
0 entendimento da evolugao da vida e do planeta, devido ao seu grande registro
fossil e sua grande capacidade de se adaptar aos diferentes habitats do planeta.
Buscando entender os eventos bioldgicos ligados a extingdo e permanéncia dos
diferentes grupos, iremos buscar informagfes na microestrutura 6ssea a fim de
responder algumas perguntas ligadas a biologia do crescimento, adaptacbes
anatbmicas e possiveis respostas que possam contribuir para o entendimento da

evolucdo desses animais.
1.1 O TECIDO OSSEO E OS NIVEIS DE ORGANIZACAO

O osso € um sistema essencialmente natural formado por diferentes tecidos e
estruturas (FIGURA 8). A principal caracteristica desse tecido € a presenca de
matriz inorganica formada por microcristais de hidroxiapatita que envolvem fibras
organicas de colageno tipo I, uma proteina composta de duas cadeias alpha-1 e
uma cadeia alpha-2 (MAROTTI, 2000). Além do colageno a osteocalcina,
osteopontina e osteoconectina sdo as proteinas nao-colagenas mais presentes na
matriz 6ssea (MAROTTI, 2000). Essa rede bastante resistente abriga células
préprias do tecido 6sseo, vasos sanguineos e vasos linfatico e nervos. O segundo
nivel, histoldgico, pode se sobrepor ao primeiro, mas requer microscépio éptica para
as observacfes dos detalhes. Neste nivel, sdo observaveis nimero, tamanho e
orientacdo de trabéculas, canais vasculares e a estrutura geral da matriz
extracelular (PETERSEN, 1930). O terceiro nivel, citolégico, também, sobrepde-se
ao segundo. Nesse nivel sdo observaveis o numero, tamanho, organizacdo e
arranjo dos ostedcitos e detalhes finos da matriz extracelular. O ultimo nivel
compreende os niveis subcelulares, quimicos e propriedades genéticas da matriz
(PETERSEN, 1930). Diante dos niveis expostos acima, nesse trabalho seréo

explorados do primeiro ao terceiro nivel de organizagdo 6ssea.



25

Figura 8 — Esquema dos niveis de organizac¢éo do tecido 6sseo.
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Fonte: Modificada de RHO et al. (1998).

1.1.2 Biologia e crescimento do tecido 6sseo

O osso € um tecido vascularizado, aerobico que requer niveis variaveis de
consumo de oxigénio que depende diretamente da sua taxa metabdlica (PADIAN e
LAMN, 2013). Apesar de ser classificado como um tipo de tecido conjuntivo, 0 0SS0
apresenta diversas fungfes estruturais como suporte corpéreo, protecao de 6rgaos
internos, e funciona como local de insercao para ligamentos, tenddes e musculos
(PADIAN e LAMN, 2013). Além de funcdes estruturais, o tecido 6sseo apresenta
funcdes fisioldgicas como participagdo da hematopoese, abriga a cavidade
medular, armazenamento de célcio e fosfato e a regulacdo metabdlica da
homeostase mineral (PADIAN e LAMN, 2013). O 0sso cresce por dois processos
principais, o aposicional de acrecdo superficial (sentido transversal) e
transformacdo de cartlagem em o0sso, o endocondral (sentido longitudinal)
(FIGURA 9) (FRANCILLION-VIEILLOT et al., 1990; de RICQLES et al., 1991;
CHINSAMY TURAN, 2005; RAY et al., 2009). O crescimento logintudinal ocorre
por ossificacdo endocondral onde o osso é depositado sobre um tecido precursor
cartilaginoso e a reabsorcdo 6ssea € gradual e realizada por células do tecido
cartilaginoso, os condroclastos. O crescimento transversal envolve as superficies

endosteal e periosteal; aumento da deposicao 6éssea na superficie perio e endosteal
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requerindo a reabsorcdo da superficie contralateral correspondente (RAY et al.,
2009).

Figura 9 - Representacdo esquematica do crescimento de um 0sso longo em comprimento e
didmetro. Linhas pretas e sélidas e cinzas pontilhadas representam o tamanho dsseo antes e
depois do crescimento, respectivamente.

Crescimento
longitudinal

< -

Crescimento
transversal

Fonte: Ray et al. (2009).

O tecido Osseo apresenta duas formas de organizacdo estrutural e
classificacdes em relacédo a sua morfologia e disposicéo: 1 - tecido 6sseo compacto
(TOC); 2 - tecido 6sseo esponjoso (TOE) (FIGURA 10). O tecido compacto se
organiza na periferia dos 0ssos longos e na camada média da estrutura diploe,
apresenta densidade relativa e matriz 6ssea maiores em relacdo ao tecido
esponjoso, além de organizacao lamelar mais elaborada (CHINSAMY, 2005). Esse
tipo de tecido apresenta-se em trés regides corticais distintas: 1 - regido periosteal
(mais externa); 2 - coOrtex propriamente dito (no qual encontramos todas as
estruturas) e 3 - regido endosteal (tecido que reveste as cavidades internas do 0sso,
como por exemplo, a cavidade medular). O tecido esponjoso se localiza em maior
abundancia nas epifises dos 0ssos longos e na camada central de estrutura diploe,
o qual sempre é recoberto por tecido compacto. O arranjo microanatémico do tecido
€esponjoso apresenta espacos que se anastomosam, formando um padréo similar a
esponjas, onde 0s espacos vazios sao denominados de cavidades medulares e as

colunas 6sseas denominadas de trabéculas (CHINSAMY, 2005).
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Figura 10 - llustragdo esquematica de um osso longo mostrando aspectos morfologicos e
localizacéo do tecido compacto e esponjoso.

Tecido Osseo
Compacto

=

Tecido Osseo

Esponjoso
: . ] -
S A
/ ® » '
.. s ¥
8 ’
"2 ae ®

Fonte: histologiaon-off.blogspot.com.br.

As células maduras mais abundantes no tecido 6sseo sdo os ostedcitos
(OST). Essas células apresentam prolongamentos radiais (canaliculos) os quais
entram em contato com 0s mesmos prolongamentos das células adjacentes. Essa
rede de canais microscépicos permite a comunicacédo e a troca de nutrientes entre
0s ostedcitos, uma vez que a matriz extracelular é calcificada e impossibilita funcdes
fisiologicas. Cada célula fica alojada na matriz e, especificamente, numa regido
individualizada e classificada de lacuna (JUNQUEIRA e CARNEIRO, 2005). A
guantidade, arranjo e anatomia dessas células e seus componentes sao variaveis,
de acordo com o taxon em estudo (CURREY, 2003). Além dos ostedcitos, o 6sseo
contem os osteoblastos (OSB) e osteoclastos (OSC). Os osteoblastos sao células
com formato mais cubico e menores em tamanho e responsaveis pela sintese da
matriz 6ssea. A medida que a matriz é depositada em seu entorno, essas células
dao inicio ao processo de diferenciacdo celular e dao origem a ostedcitos (FIGURA
11). Em contrapartida, os osteoclastos sao células multinucleadas e séo
responsaveis pela reabsor¢cdo da matriz 0ssea. A acdo de ambos os grupos de

células é responséavel pela formacdo, remodelamento e reparo no tecido 4sseo,
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manutencdo a longo prazo, da homeostase dos ions de célcio e fosfato
(JUNQUEIRA e CARNEIRO, 2005).

Figura 11 - Representacdo esquematica de um osteoblasto (célula progenitora) a qual da origem
aos ostedcitos (célula madura). Observar as lacunas que contém as células ativas na matriz
Ossea.
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Fonte: histologiaon-off.blogspot.com.br.

Durante a ossificagdo intramembranosa pode haver formacéo de tecidos
primarios ou secundarios (RAY et al., 2009). Ha diferentes tipos de tecido 6sseo
primario enquanto o secundario é formado por uma reconstru¢cdo do 0sso preé-
existente, o processo chamado de remodelamento Harvesiano. A sequéncia dessa
formacgé&o envolve, primeiro, 0 aumento reabsortivo dos canais priméarios ou 6steons
primarios. Esse evento é seguido por uma deposicdo centripeta de lamelas
concéntricas de o0sso lamelar formando estruturas chamadas de Osteons
secundarios. Os 6steons secundario apresentam linhas de cemento (reversas) que
sdo depositadas ao redor dos Osteons secundarios e mostra a extensdo da

reabsorcéo iniciada pelo 6steon primario.
1.1.3 Matriz 6ssea e organizagao minero-fibrilar

O tecido O6sseo possui diferentes classificagbes baseadas em sua
composicdo; porosidade; modos de formacédo; estagio de desenvolvimento e
caracteristicas anatdmicas (FRANCILLON-VIEILLOT et al.,, 1990). Em sua
publicacdo FRANCILLON-VIELLOT et al. (1990) apresentaram classificacbes

dentro de uma variacdo de padrbes da matriz 6ssea e cada classificagdo possui
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suas implicag@es fisioldgicas. As mesmas classificacbes foram adotadas nesse
estudo como forma de classificagdo da matriz dos espécimes selecionados

Osso lamelar - A matriz € composta por deposi¢cdes de finas lamelas de fibras
coldgenas altamente organizadas (FIGURA 12A). As lamelas sdo depositadas em
um padrao denominado “plywood” (cores alternadas), onde as fibras mantém
direcéo igual e cria um padréao de cores claras e escuras sob microscopio. A taxa
de deposicéo nesse tipo de tecido é classificada baixa. O osso lamelar € encontrado
como formador do cértex primario, em animais pequenos e de crescimento lento,
mas também pode ser observado dentro de outros locais como preenchendo
cavidades para formar 6steons primarios e secundarios (FRANCILLON-VIEILLOT
et al., 1990). Por fim, o tecido também pode ser observado na construcdo de

trabéculas 6sseas no tecido esponjoso.

Osso entrelagado (“woven”) - O osso entrelacado é composto por deposicdes de
fibras as quais ndo apresentam organizacao preferencial e variam de tamanho e
arranjo, os quais podem ser aleatérios e espacadas (FIGURA 12B). A auséncia de
organizacao preferencial € um reflexo de uma alta taxa metabdlica de deposi¢ao. O
0sso entrelacado €, geralmente, encontrado em animais imaturos, recém-nascidos
com altas taxas de crescimento, possui uma alta vascularizacdo e porosidade.
Geralmente contém bastantes Osteons primarios e secundarios (FRANCILLON-
VIEILLOT et al., 1990).

Osso paralelo-fibroso - Osso paralelo-fibroso (ou pseudolamelar) € formado pelo
arranjo de fibras colagenas intimamente conectadas e organizadas em paralelo
(FIGURA 12C). Esse tipo de tecido é classificado como de crescimento lento, mas
também interpretado como uma condi¢do intermediaria entre os dois subtipos
citados, lamelar e entrelagado (FRANCILLON-VIEILLOT et al., 1990). Segundo
Padian e Lamn (2013), esse tecido € comumente encontrado em tartarugas e

crocodilianos, aves e alguns mamiferos.
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Figura 12 - Exemplos de diferentes matrizes 6sseas. A - Osso lamelar em radio de Alligator
(Crocodylia atual); B - Osso entrelagado em vértebra de Dimetrodon (Synapsida do Permiano
inferior); C - Osso paralelo-fibroso em fémur de Confuciosornis (Ave basal do Cretaceo inferior).
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Fonte: Modificado de Padian e Lamn (2013).

1.1.4 Padrbes vasculares e classificagcdes corticais

O tecido 6sseo € suprido por vasos sanguineos gque atravessam 0 0SSO em
sentido longitudinal (Canais de Harvers) e no sentido transversal (canais de
Volkmann) os quais conectam os canais adjacentes de forma radial. O arranjo
desses canais pode resultar numa rede a qual domina o perfil histologico. A
compreensao do arranjo vascular é essencial para o entendimento da funcéo e
crescimento 6sseo. Em secc¢des transversais de 0ssos longos, diversos padrbes
séo encontrados, incluindo longitudinal (Clong); laminar (Clam); plexiforme (Cplx),
reticular (Cret) e radial (Crad) (FIGURA 13). Numa secc¢ao 0ssea, 0s canais simples
e longitudinais podem se organizar de maneira aleatdéria ou em sequéncias
circunferenciais, também chamada de laminar. Quando os vasos laminares estao
conectados por uma rede densa de canais radiais, a classificacdo é alterada para
plexiforme (uma rede mais elaborada). Se os canais anastomosados apresentarem
padrdo obliquo, o padréo é classificado como reticular. E, finalmente, quando eles
se arranjam de forma mais radial, é assim que é classificado. Apesar dessas
nomenclaturas e interpretacbes serem bastante subjetivas, o que é levado em
consideracao é o arranjo geral e organizacao, os quais estdo ligados diretamente
com a taxa metabdlica (PADIAN e LAMN, 2013).
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Figura 13 - Representacéo esquematica com respectivas fotomicrografias mostrando diferentes
organizagGes da rede vascular no cértex primario. A — Longitudinal (CLong); B — laminar (Clam); C

100 pm

500 ym

Fonte: Lamn, (2003).

1.1.4.1 O complexo fibrolamelar

O complexo fibrolamelar € classificado como o mais alto nivel de
histovariabilidade do tecido 6sseo. O complexo € produzido por uma disjuncao
espaco-temporal das fibras da matriz 6ssea e da rede vascular, sendo coordenados
por um conjunto de processos fisiologicos que o modelam de formas variaveis
(ENLOW e BROWN, 1957) (FIGURA 14). O arranjo microestrutural é caracterizado
pela deposicdo de fibras altamente entrelagcadas entre si e depositadas
rapidamente, devido as taxas metabalicas no tecido. O complexo fibrolamelar exibe
uma rede vascular anastomosada que pode se organizar em padrdes reticulares,
lamilar, radial e/ou plexiforme. Os canais vasculares, geralmente, sdo preenchidos
externamente por 0sso lamelar como forma de reforcar estruturalemte a periferia
desses canais, formando os Osteons primarios. Uma descricdo mais detalhada foi
fornecida por CURREY (1960) e por ultimo, FRANCILLON-VIEILLOT et al. (1990).
Em um mesmo elemento ésseo, o complexo fibrolamelar pode aparecer em
associado a outros tipos de tecidos FRANCILLON-VIEILLOT et al. (1990). E comum

observar o complexo fibrolamelar no cortex interno e regido perimedular uma vez
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qgue durante os estagios iniciais de desenvolvimento, 0s animais possuem uma
maior taxa metabdlica ligada ao crescimento (PADIAN e LAMN, 2003). Quando
associado a tecidos paralelo-fiboroso ou lamelar nas regides, caracterizando
transicOes na taxa de deposicdo O0ssea. Essas transicfes mostram uma mudanca
na velocidade e taxa de crescimento (PADIAN e LAMN, 2003)

Figura 14 - Representacdo esquematica mostrando diferentes organizac8es de dsteons primarios
e rede vascular dentro do complexo fibrolamelar. Padrées: A - laminar; B - plexiforme; C - radial; D
- reticular.

Fonte: Ray et al. (2009).
1.1.5 Marcas de Crescimento Ciclicas

As marcas formadas na matriz éssea durante o crescimento do tecido
também sdo compostas por linhas de pausa de crescimento (LPC), annuli, e
deposicdes de tecido lamelar na regido periosteal e endosteal que podem indicar
maturidade esquelética e sdo classificadas como lamelas endo e periosteais
(PEABODY 1961; de RICQLES, 1969; KLEVEZAL, 1996; CHINSAMY, 1997). As
marcas de crescimento indicam variacdo ou pausas na taxa de crescimento do
0SS0, e sdo depositadas ciclicamente dentro de uma matriz lamelar ou paralela-
fibrosa e diversos tipos de marcas podem ocorrer dentro do 0osso compacto.
Algumas delas séo Uteis para determinar a idade ou taxa de crescimento de um
determinado animal (PADIAN e LAMN, 2003). Marcas de crescimento ciclicas sao,
geralmente, limitadas por uma zona 6ssea. Uma zona representa um periodo de
deposicdo numa taxa de crescimento e pode consistir de qualquer tipo de tecido

0sseo ou padrédo vascular. Um annulus, formado por uma ou mais camadas de
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tecido paralelo-fibroso ou lamelar, representa um periodo de crescimento lento e

apresenta menor espessura em comparagado a uma zona. Uma LAG (linha de pausa

de crescimento), representa uma parada efetiva com possivel reabsorcdo 6ssea

local (FIGURA 15).

Figura 15 - Desenho esquematico de uma secgédo paleohistolégica tipica mostrando os principais

elementos da microestrutura 6ssea.
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Fonte: modificado de Francillon-Vieillot e Geraudie (1990).

1.1.6 Tecidos secundarios

A ossificacdo endosteal € geralmente classificada como um evento que

ocorre apés a reabsorcdo de tecido 6sseo pré-existente e separado do tecido

priméario por uma linha de cementagédo. A formagéo desse tecido é caracterizada

pelo modo de deposicéo centripeta (Lamn, 2003; RAY et al., 2009) e formam dois

diferentes tipos de tecido:

Compact coarse cancellous bone (CCCB) - Geralmente, o CCCB € formado por

0sso remodelado onde as trabéculas se espessam até preencher e reduzir 0s



34

espacos intertrabeculares a canais vasculares estreitos. Esse tipo de 0sso ocorre
devido a remodelamento externo, circundando a cavidade medular (RAY et al.,
2009).

Lamelas circunferenciais internas (LCI) - essa classificacdo é utilizada para o tecido
0sseo depositado nas paredes da cavidade medular. A cavidade medular,
primariamente, aparece na diafise do osso em desenvolvimento e, entdo, expande-
se longitudinalmente e transversalmente. Quando a reabsorgdo cessa, novo 0SSO
lamelar endosteal pode ser depositado. A presenca dessas lamelas indica o fim da

expansédo da cavidade medular.
1.2 PALEOHISTOLOGIA X CROCODYLIFORMES

O tecido 6sseo € uma ferramenta indispensavel para a investigacao do
crescimento de animais vertebrados devido a sua capacidade de reter as
informacdes do desenvolvimento ontogenético durante seu processo de formacéao
e desenvolvimento (ENLOW e BROWN 1956; PEABODY 1961; ENLOW 1969;
SAYAO et al., 2016). As marcas de crescimento podem ser apagadas pelos
processos de fisioldgicos de reabsorcdo Ossea e remodelamento secundario
(BENNET, 1993; CHINSAMY, 1995, HORNER et al., 1999; STEEL, 2008) e
informacdes mais antigas sobre o desenvolvimento ontogenético podem ser
perdidas. ApGs todas as etapas bioestratinémicas (pds-morte) o tecido ésseo pode
vir a se fossilizar (REID, 1981) e guardar todas essas informacdes por milhdes de
anos. Os aspectos observaveis no tecido 6sseo sdo o formato, disposicdo e
densidade de lacunas de ostedcitos e canais vasculares, deposi¢do e disposicao
das fibras de colageno e formagéo da matriz 6ssea, assim como as taxas relativas
de deposicao tecidual (AMPRINO, 1947; CURREY, 1984).

O arranjo observavel em individuos fésseis também sdo os mesmos
identificaveis em animais viventes (WOODWARD, 2011; WOODWARD et al., 2014)
0s quais fornecem dados comparativos para inferéncias paleoevolutivas, dentro de
uma ou em diferentes linhagens. Tecidos e taxas de deposi¢ao 6ssea sao similares
e parecem manter estratégias conservativas durante a evolucao dos vertebrados.
Essa hipdtese é sustentada por evidéncias recentes onde a densidade de ostedcitos

esta relacionada com a taxa metabdlica basal em amniotas viventes (MULLENDER
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et al., 1996; BROMAGE et al., 2009; CUBO et al., 2012). O potencial de
reconstrucao e estimativa do crescimento em taxons fésseis parece ser alta. Devido
a isso, a paleohistologia é aplicada em diversos grupos de vertebrados, mas em
nao foi extensamente aplicada nos Crocodyliformes. Nesse trabalho aplicamos a
técnica da osteohistologia e verificamos padrdes teciduais em Notosuchia a fim de
identificar fatores que podem ter influenciado (ou até mesmo diretamente
condicionado) mudancas evolutivas no crescimento, como mudancas na

morfologia, ecologia ou até mesmo eventos catastréficos de maior magnitude.
1.2.1 Histérico dos Trabalhos paleohistolégicos em Crocodyliformes

A osteohistologia em arcossauros ja possibilitou realizar inferencias sobre
habilidade de termorregulagdo (CHINSAMY, 1990; CHINSAMY e HILLENIUS,
2004), estratégias de crescimento e o tempo da maturidade sexual (ERICKSON,
2005; ERICKSON et al., 2006; LEE e WERNING, 2008), dimorfismo sexual
(SCHWEITZER et al., 2005), modos de vida e comportamento (ERICKSON et al.,
2006; VARRICCHIO et al., 2008; IBIRICU et al., 2013; IBRAHIM et al., 2014). Tais
analises também foram desenvolvidas em ornitopodas e saurépodas (HORNER et
al., 2000; KLEIN e SANDER 2008; STEIN et al., 2010; ZHAO et al., 2013).

Os primeiros trabalhos com histologia de Crocodyliformes datam do final dos anos
70. Essas pesquisas eram realizadas com énfase em curvas de crescimento em
aligatores americanos (CHABRECK e JOANEN 1979), com subsequentes trabalhos
sobre morfogénese e ornamentacdo 6ssea em crocodilianos fésseis e recentes
(BUFFRENIL, 1982). Esse material retne informagdes valiosas para a
paleoecologia dos representantes fésseis e elucidam alguns questionamentos

sobre a biologia de espécies viventes.

Um dos pioneiros a utilizar grupos fosseis foram Buffetaut et al. (1982). Os
autores utilizaram material de Dyrosaurus phosphaticus Thomas, 1983, um
Dyrosauridae de habito marinho. Os autores seccionaram o centro vertebral e
focinho (mandibula e maxila) e descrevem a presenca de tecido zonal lamelar
(zonas de tecido lamelar intercaladas por annuli). A presenca desse tipo de arranjo
sugere um crescimento ciclico e lento para essa espécie. Os autores realizaram

comparacdes com o crescimento de Crocodylus niloticus Laurenti, 1768 e
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afirmaram que a estrutura éssea em Dyrosauridae estd mais relacionada a uma
vida aquética devido a diminuicdo de massa 0ssea. Os autores utilizam a regiao
palatina para realizar a realizacdo da esqueletocronologia e contabilizaram 15

(quinze) ciclos de crescimento.

Em Hutton (1986), o autor utiliza fémures e osteodermos de Crocodylus
niloticus. Foram utilizados 22 animais juvenis de aproximadamente 1.5 anos onde
o método de injecBes de tetraciclina fluorescente em ciclos regulares foi aplicado.
O objetivo foi detectar o componente quimico na estrutura 0ssea e, assim, avaliar o
comportamento da fisiologia tecidual quanto a deposicdo 6ssea. O autor relata que
0 cortex 6sseo em crocodilianos registra eventos durante o desenvolvimento
ontogenético. Além da deposicdo Ossea, foi possivel quantificar as estratificacdes
corticais e relacionar aos eventos ecoldgicos e ambientais e observar a reabsorcao
durante o crescimento alométrico. As regides determinadas como mais fidedignas
para a estimativa esqueletocronolégica foram as regifes dorsolaterais de Umeros e
fémures que se apresentam menos espessas ha seccdo transversal. Nos
osteodermos foi detectada a mobilizacdo de minerais de calcio em fémeas na fase
de ovoposicdo. Um ano apdés o mesmo autor publicou mais dois trabalhos sobre
crescimento e ecologia de Alligatoridae (HUTTON 1987a; 1987b). Quatro anos
ap6s, Games (1990) utilizou material da mesma espécie e aplicou métodos
osteohistoldgicos classicos. O objetivo foi reconstruir curvas de crescimento para
C. niloticus. O autor discutiu a esqueletocronologia como um método bastante
controverso e faz ressalvas quanto a validade. Um dos fatores que limita a validade
real das curvas, € a deposicao anual de tecido ésseo. O autor alega que muitos
outros fatores podem atuar como inibidores e promotores da deposigéo tecidual. A
conclusao é que a contagem das zonas de crescimento em fémures foi mais dificil

gquando comparado aos osteodermos.

Hua e Buffrénil (1996), apresentam a integracdo da histologia 0Ossea,
biomecanica e ecologia. Foi utilizado material de Thalattosuchia (Steneosaurus e
Metriorhynchus), grupo Semi e totalmente aquatico (marinhos), como umero, tibia,
fibula, fémur, costela, coracoide, osteoderma, vértebra e focinho (maxila e

mandibula). Ao analisarem 18 amostras, 0s autores observaram que oS
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teleosaurideos tinham menos adaptacdes aquaticas para a vida marinha quando
comparadas as dos metriorrinquideos devido a distribuicdo da massa 6ssea. As
feicOes histologicas apresentadas por esses animais mostram menos adaptacdes
guando comparadas a tetrapodes totalmente adaptados para uma vida marinha
como Ichthyosauria (BUFFRENIL e MAZIN, 1990) e cetacea (FELTS e SPURRELL
1965 e 1966). Os autores ressalvam que apés a extingdo dos Thalattosuchia, as
adaptacdes morfologicas e ecoldgicas reaparecem em Dyrosauridae, de habito
ecolégico e anatomia bastante similares. Em Tucker (1997), o autor utilizou
osteodermos e pés-occipitais pertencentes a Crocodylus johnstoni Krefft, 1873. Foi
avaliada a atividade fisiologica dos ions minerais nos elementos dsseos atraves de
analises estatisticas de regressao linear, analise de covariancia (ANCOVA), e
coeficientes de variacao de repetibilidade das linhas de crescimento. O autor conclui
gue as fémeas mobilizam calcio a cada ciclo reprodutivo para a deposi¢ao dos ovos.
Uma fémea em periodo de ovoposicdo pode ter sua idade subestimada, pela
contagem de marcas de crescimento que foram reabsorvidas pelos processos

naturais do tecido.

De Ricqlés et al. (2003) publicaram o primeiro trabalho paleohistologico com
abordagem evolutiva focada em Pseudosuchia ndo-Crocodylomorpha do Triassico.
Os autores utilizaram fémures, tibia, radio e Umeros pertencentes a Aetosauria,
Phytosauria e Poposauria. Apds as analises histolégicas e comparacdes devidas
com Coelophysis sp., Herrerasaurus sp. E Alligator sp. Os autores concluem que
os Pseudosuchia nédo-Crocodylomorpha ndo apresentam o mesmo padrdo de
crescimento quando comparado aos demais grupos de dinossauros analisados,
mas se assemelha bastante aos crocodilianos viventes. Esses animais apresentam
alta ciclicidade deposicional com formagoes de tecidos de rapida deposicéo, linhas
de pausa de crescimento e uma diminuicdo gradual das zonas de crescimento
0sseo ao longo do desenvolvimento ontogenético. A hip6tese conclusiva criada
pelos autores € que as taxas de crescimento rapido se desenvolveram em
arcossauriformes e foram mantidas e elaboradas em Ornitosuchia quanto os
Pseudosuchia ndo - Crocodylomorpha mantiveram crescimento mais variavel e
ciclico. Tumarkin-Deratzian (2007) publicou sobre a histologia de fémures, tibias e

umeros de Alligator mississipiensis Doudin, 1802. A autora descreve que A.
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mississipiensis pode formar tecidos de alta taxa metabdlica como complexo
fibrolamelar em fases mais avancadas do desenvolvimento. Tal fato € independente
da condicao selvagem ou de cativeiro e, até mesmo, de condi¢cbes ideais de clima
e saude do animal. Baseado nas discussdes da autora e suas interpretacées 0 0Sso
fibrolamelar parece ser comum em Crocodylus johnstoni (CHINSAMY e
HILLENIUS, 2004; CHINSAMY - TURAN, 2005), Crocodylus porosus (CHINSAMY
e HILLENIUS, 2004), em espécies nao identificadas pertencentes a Crocodylus
(ENLOW, 1969), e em gaviais fosseis (CHINSAMY e HILLENIUS, 2004).

Até a publicacdo de Hill (2010) ndo havia, na literatura, dados sobre a
histologia de Notosuchia. O autor utilizou osteodermos de Simosuchus clarkii
Buckley et al. 2000 e realizou andlises paleohistolégicas aprofundadas e os
resultados obtidos foram utilizados para algumas inferéncias fisiolégicas. Duas
caracteristicas histologicas sdo observadas, porosidade significativa devido a
presenca de muitas areas de reabsorcdo 6ssea e a comunicacdo das amplas
cavidades de absorcao. O autor ndo consegue contabilizar as linhas de crescimento
com estimativa de idade devido a alta absorcé@o Gssea e textura superficial. Diante
desse cenario ndo foram respondidas ou levantadas hipéteses sobre ecologia para
esse grupo. Um ano apés Woodward et al. (2011) publicaram um trabalho que
contribui bastante para o entendimento do crescimento determianado dentro de
Crocodyliformes. Nesse trabalho foram utilizados fémures de Alligator
mississippiensis criados em cativeiro sob condi¢cbes consideradas ideais por 27
anos. Nas anadlises histologicas os autores consideram que o achado mais
importante do trabalho foi a descoberta de EFS em fémures. O tecido cortical foi
descrito como paralelo-fiboroso que indica que esses animais apresentam
crescimento moderadamente rapido com pausas efetivas e anuais, mesmo em
condi¢gBes consideradas ideais. De toda forma, os resultados obtidos a partir de
aligatores de cativeiro mostra que presenca de EFS ndo estd relacionada a
longevidade de um animal. Um osso longo né&o registra, de forma acurada, o registro
de crescimento quando a maturidade esquelética € atingida. Por final, o EFS, por si
s6, ndo indica que que o crescimento assintatico total foi atingido.

Trés anos apds, Andrade e Sayao (2014) trazem dados acerca dos

Dyrosauridae e fazem uma contribuicdo consideravel acerca do tema. Os autores
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utilizaram o fémur e tibia de Guarinisuchus munizi Barbosa et al. 2008 e utilizam o
método paleohistolégico para auxiliar em interpretacbes paleoecologicas e
paleofisiolégicas. Encontraram EFS no fémur, tecido cortical lamelar, linhas e
marcas de crescimento e evidéncias de crescimento lento e ciclico em ambos os
espécimes. Os resultados histolégicos adicionados a literatura sugerem que esse
animal possuia uma baixa densidade Ossea devido as distribuigbes dos tecidos
compacto e esponjoso. Tal caracteristica foi interpretada como uma vantagem
morfolégica ao habito semi-aquatico ja descrito para os animais deste clado,
fazendo desses animais, nadadores ageis. A evidéncia de EFS no fémur de
Guarinisuchus reforca que EFS esta presente em Neosuchia. No mesmo ano,
Woodward et al. (2014) publicaram sobre variabilidade intraesquelética. Os autores
utilizaram 90% do esqueleto de um Alligator mississippiensis e confirmam
variabilidade intraesquelética em Alligator. Diante das analises, os autores afirmam
gue o Umero, tibia e fémur sdo ideais para para estimar taxas e crescimento
enquanto radio é melhor utilizado para a esqueletocronologia devido aos devidos
arranjos microestruturais. Os autores afirmam que mesmo que dois elementos
0sseos do mesmo espécime fossem amostrados na mesma regido, eles
apresentariam marcas, registros e medidas distintas por fatores diversos. Também
sugerem que essas afirmacfes sejam levadas em consideracdo nas proximas
analises histolégicas.

Um ano seguinte Andrade et al. (2015) (trabalho integrante dessa tese de
doutorado) publicaram novos achados de EFS em outro elemento 6sseo de
Dyrosauridae. Apos a confirmacao dessa estrutura em uma costela, o trabalho fala
sobre EFS em Arcossauria e as inferéncias evolutivas e de crescimento dentro dos
Crocodyliformes. Os autores reafirmaram que o EFS possa ser uma regra e nao
uma excecao dentro do clado. Um ano apds o mesmo grupo de autores, Sayao et
al. (2016), trazem uma nova contribuicdo a respeito dos Neosuchia. Os autores
utilizaram uma ulna e uma costela de Susisuchus anatoceps e observaram um
crescimento relativamente lento devido a organizacao das fibras corticais, dinamica
ciclica e nenhum sinal de remodelamento Osseo. A costela apresenta o
remodelamento mais avancado, o que ja é esperado e, principalmente, para regiao

em que a amostra foi retirada. Os autores relacionam os padrdes de distribuicdo e
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fisiologia 6ssea com a ecologia semi-aquética ja registrada e descrita para animais
mais préximos aos Crocodylia. No mesmo ano Company e Pereda-Suberbiola
(2016) publicaram o primeiro estudo paleohistolégico com Eusuchia féssil. Os
autores utilizaram uma seccéo do umero de Acynodon e observaram matriz zonal
e padrbées combinados de crescimento lento e ciclico, similares aos observados em
Pseudosuchia ndo - Crocodylomorpha (RICQLES et al., 2003). Mesmo o registro
das lamelas circuferenciais externas (= EFS) sendo raros em o0ssos de
Crocodyliformes, os autores desse estudo identificam sua presenca. O arranjo
microestrutural observado nesse elemento Osseo, obedece aos padrbes
comumente encontrado nos membros do clado Crocodylia. A conclusdo desse
trabalho € que os Eusuchia basais compartilhas caracteristicas semelhantes aos
grupos viventes.

Cubo et al., (2017), publica o primeiro estudo paleohistolégico com 0ssos
longos de Notosuchia. Os autores iniciam o trabalho resgatando hip6teses que
Iberosuchus mantinha taxas metabdlicas semelhantes aos grandes predadores
Pseudosuchia nao - Crocodylomorpha do Tridssico. Duas hipoteses foram testadas
nesse estudo, a primeira € se o habito cursorial (terrestre) influencia diretamente
nas altas taxas metabdlicas, enquanto a segunda hipétese fala que a extingao K -
Pg possa ter selecionado apenas 0s animais de baixa taxa metabdlica. Dois
fémures foram amostrados e mostraram organizacao tecidual referente a um animal
de crescimento lento e ciclico ao longo da sua vida. Os autores concluem que assim
como em Pseudosuchia ndo - Crocodylomorpha, o habito terrestre ndo esta
exclusivamente associado a crescimento com altas taxas metabdlicas. Os
resultados encontrados em Iberosuchus nao retratam toda a realidade do clado dos
Notosuchia, ja que se trata de um clado diverso e muitos fatores atuam sobre e
influenciam na dindmica ontogenética. Os autores sugerem mais estudos com
representante Notosuchia a fim de refutar ou suportar as hipoteses levantadas.
Wascow e Matheus (2017) utilizaram costela de Goniopholis e apresentaram um
estudo sobre histologia costal em dinossauros e crocodiliformes. Segundo
postulado previamente pelos mesmos autores, a por¢ao mais proximal da costela é
a regido que preserva o maior numero de informacdes do desenvolvimento
ontogenético (WASCOW e SANDER, 2014). Devido a trajetéria da por¢ao proximal
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para a distal (AMPRINO, 1947). O tecido lamelar encontrado na costela amostrada
aponta crescimento mais lento, acompanhado de pouca vasculariza¢do, auséncia
de lamelas circuferenciais externas e presenca de fibras de Sharpey. Os autores
concluem que o método de analise costal ndo substitui as analises em 0ssos longos
guando o objetivo é a obtencdo de taxas anuais de crescimento. Por fim, costelas
ndo reabsorver o tecido 0sseo na regido posteromedial e preserva as primeiras
marcas ciclicas de crescimento. No mesmo ano, no IV simpésio internacional de
paleohistologia, Pellegrini et al. (2017), apresentou dados preliminares sobre
umeros e fémures de Hyposaurus rogersii. Observaram predominancia de matriz
cortical lamelar e pouca atividade de remodelamento. A histologia 6ssea se
assemelha bastante aos resultados obtidos em ANDRADE e SAYAO, 2014. A
auséncia de EFS nao esta confirmada. Os autores apontam a presenca de lamelas
na superficie do osso, formando bandas escuras. Se confirmada a presenca da
estrutura, trata-se do terceiro registro de EFS para dirossaurideos. Também no
mesmo ano, a Ultima contribuicdo acerca do tema Ricart (2017), em forma de tese
de doutorado, publica um estudo paleohistolégico com dentes e 0ssos longos de
Notosuchia. Baurusuchidae; Sphagesauridae e Mariliasuchus foram utilizados. O
autor amostrou dentes de Notosuchia da Bacia Bauru e concluiu que apesar de
estarem proximamente relacionados, os trés representantes apresentam varicao na
espessura do esmalte e numero de linhas de crescimento dentario. Em
Mariliasuchus o dente se formava em torno de dois meses enquanto que em
Sphagesauridae e Baurusuchidae os dentes se formavam em média de meio ano
(seis meses). Os autores justificam que essa variacao € devido a variacao de formas
e habitos dentro de Notosuchia. Os animais com maiores espessuras do esmalte,
apresentara, conjuntamente, linhas de desgaste na posicdo horizontal, fortes
indicios de mastigacao, habito ja proposto para Mariliasuchus.

Diante dos resultados e hip6teses postulados pelos diversos autores ao
longo desses Ultimos anos de pesquisa, podemos observar que os trabalhos com
Crocodyliformes estdo comecando a ganhar mais forca e novos dados estédo
ajudando a responder perguntas acerca da paleobiologia do grupo.

Os Pseudosuchia ndo - Crocodylomorpha, clado utilizado como grupo

exeterno em diversas comparagdes paleoevolutivas, apresentam crescimento, em
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geral, similar a Crocodylia. Ambos os clados apresentam crescimento bastante
ciclico, zonal com variag@es de tecido fibrolamelar e presenca de EFS (De RICLES
et al., 2003). Os osteodermas apresentam um processo de ossificacéo distinto dos
0ssos longos e mostra ser uma ferramenta essencial para observacdo da
mobilizacdo e fisiologia do calcio (HUTTON, 1986; TUCKER, 1997). O
conhecimento acerca dos Thallatosuchia permite concluir que o habito de vida
também pode estar diretamente relacionado com as variacdes de distribuicdo de
densidade 6ssea. Em geral, esse grupo é descrito como tendo histologia 6ssea
similar a Dyrosauridae (BUFFETAUT et al., 1982; ANDRADE e SAYAO, 2014;
ANDRADE et al.,, 2015 e PELLEGRINI et al, 2017). At¢ o momento,
Crocodyliformes marinhos apresentam predominancia de crescimento
ciclico/regular e lento e a presenca de EFS, uma estrutura ainda rara para
Crocodyliformes. Outra espécie que apresenta crescimento dos 0ssos longos
semelhante aos Dyrosauridae € o Neosuchia de tamanho diminuto, Susisuchus
anatoceps. Os dados apresentados comprovam a hipotese da variabilidade
intraesquelética e sua ligacado diretamente com a ecologia do animal. Em relacéo
aos Notosuchia, a histologia ja permitiu inferir sobre habitos alimentares, variacao
na morfologia dentaria em algumas espécies herbivoras, pequenas e em grandes
carnivoros. Também dentro de Notosuchia, Sebecidae mostrou evidéncias que uma
alta taxa metabdlica ligada ao crescimento 6sseo ndo depende apenas do habito
terrestre e grande porte.

Informacdes a respeito de clados mais derivados mostram que Eusuchia,
incluindo Crocodylia, apresentam ampla variacao ciclica com formacdo de 0sso
entrelacado, paralela-fibroso e lamelar em diferentes estagios do desenvolvimento
(PAREDA e SUBERBIOLA, 2016) com uma alta prevaléncia de zonas distintas.
Diversos fatores sédo postulados como influenciadores dessa variacdo. Os 0Ss0s
também funcionam como reservatdrios de ions de calcio os quais sdo mobilizados
para a composicdo da casca dos ovos durante o periodo de ovoposicédo (TUCKER,
1997). Também ha registro de crescimento determinado em fémur de animais em
cativeiro (WOODWARD et al., 2011), mas a estrutura ainda € considerada bastante
rara. H4, também, confirmado que diferentes respostas sobre a fisiologia de

Crocodylia sdo melhores observaveis em diferentes elementos (WOODWARD et
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al., 2014). As costelas também sao bem importantes porque apresentam fisiologia
de crescimento mais lento e diferente quando comparada aos 0ssos longos
(RICART, 2017).

1.3 HIPOTESE DO ESTUDO
Através da descrigcdo da microestrutura 6ssea de Notosuchia iremos testar
as seguintes hipoteses:
1- Ha correlacdo entre a microestrutura 6ssea e a taxa metabdlicas tecidual,
crescimento e habitos ecoldgicos (regra de Amprino);
2- Ha presenca de crescimento determinado em Notosuchia;
3- Ha variabilidade intraespecifica na microestrutura esquelética em um mesmo
individuo;
4- Ha correlacdo entre microestrutura éssea e estratégias de crescimento entre

as diferentes espécies analisadas.

1.4 OBJETIVO GERAL

Definir parametros histologicos dos materiais 6sseos de Notosuchia, a fim de
identificar o arranjo morfolégico, as estratégias fisiolégicas do crescimento,
possiveis adaptacdes especificas e implicacdes evolutivas dentro do clado de

Crocodyliformes.
1.5 OBJETIVOS ESPECIFICOS

» Descrever a histologia dos tecidos o&sseos de Notosuchia avancados e
Baurusuchidae;

* Identificar os estagios ontogenéticos dos espécimes;

» Tracar as estratégias de crescimento com possivel certificacdo das estratégias
gue 0 grupo possui;

» Confirmar a relacdo da microestrutura e o habito previamente descrito para o
grupo,

» Comparar os padrdes histolégicos observados nos Notosuchia com os demais
crocodilomorfos cuja histologia é conhecida, a fim de identificar possiveis afinidades

fisiologicas que possam estar diretamente relacionados com a filogenia do clado.
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2 GEOLOGIA REGIONAL

A Bacia Bauru (FIGURA 16) tem sua histéria deposicional iniciada
durante o Neocretaceo e ocorre em seis diferentes estados brasileiros, Parang,
Minas Gerais, Sédo Paulo, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso e Goias ocupando uma
area de aproximadamente 379.362 Km? (e.g FERNANDES e RIBEIRO 2015). Essa
bacia é classificada como uma bacia cratdnica de interior que se desenvolveu na
porcdo sudeste-central da plataforma Sul-Americana, sobre os basaltos da
Formacéao Serra Geral e sedimentos do Grupo Caiua, ambos do inicio do Cretaceo
(POL et al., 2014). A documentacdo de fosseis para o Grupo Bauru vai desde
microfésseis, invertebrados, peixes, anfibios, serpentes, lagartos, arcossauros e
mamiferos (BERTINI et al., 1993; FERNANDES, 2004, BITTENCOURT e LANGER
2011).

Desde o Tridssico superior até o final do Cretaceo, um regime extensional
atuou sobre a Placa Sul-Americana, dentro do Gondwana, permitindo a sua quebra
e a, consequente, formacao do oceano Atlantico Sul (ZERFASS et al., 2004). Apés
sua quebra a América do Sul muda sua direcdo para o sentido oeste e aumenta a
taxa de convergéncia em direcdo a Placa de Farallon (MALONEY et al., 2013),
dando origem a orogénese andina. No interior do continente, sucessdes
sedimentares foram depositadas sobre as deposi¢des paleozoicas e a Bacia Bauru

tem sua origem sobre as rochas da Formagéo Serra Geral (FIGURA 17).

O grupo Bauru € subdividido em diversas formacfes e membros, mas a
nomenclatura estratigrafica varia de acordo com a literatura (POL et al., 2014;
MENEGAZZO et al., 2016). A nomenclatura adotada aqui segue a mesma publicada
por Soares et al (1980) que vem sendo melhor entendida ao longo das ultimas trés
décadas. Esse sistema a divide em seis Formacdes: Caiua, Santo Anastacio,
Aracatuba, Adamantina, Presidente Prudente e Marilia (SOARES et al., 1980;
FERNANDES e COIMBRA 1996; BRUM et al., 2016).



45

Figura 16 - Mapa geolégico do Grupo Bauru e secgéo regional.
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Fonte: Fernandes e Ribeiro (2015)
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Figura 17 - Relacg@es estratigraficas do Grupo Bauru na Bacia Bauru. 1 - Rochas basalticas; 2 -
Arenitos cruzados; 3 - Arenitos estratificados; 4 - Arenito intercalados com argilas; 5 - Arenito, siltito
e argila; 6 - Arenito e argila; 7 - Arenito e conglomerado com cementacéo de calcita; 8 - fosseis de

Notosuchia.
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Fonte: Pol et al. (2014).

E altamente reconhecido que a maioria do Grupo Bauru, com exceg&o do
Grupo Caiud, pertenca ao Cretaceo superior, mas ndo ha dados exatos sobre a
datacdo individual das unidades. As tentativas de estimativa de idade geoldgica
baseadas em correlacbes estratigraficas, bioestratigrafia de vertebrados e
microfésseis e magnetiestratigrafia (BRUSSATE et al., 2017) ja foram utilizadas. Os
sedimentos do Grupo Bauru abrigam muitos ossos de tetrapodes, dentes e ovos,
geralmente associados a outros fosseis vertebrados e invertebrados, sendo eles
pecas fundamentais no auxilio das datacdes. As unidades mais fossiliferas do grupo
sdo Adamantina e Marilia (CANDEIRO et al.,, 2006) enquanto o Grupo Caiua
apresenta icnofésseis, 0ssos isolados (KELLNER 1996; CANDEIRO et al., 2004b)
e espécies de vertebrados descritas como pterossauros da familia Tapejaridae,
Caiuajara dobruskii (MANZIG et al.,, 2014) e lagartos Acrodontia, Gueragama
sulamericana (SIMOES et al., 2015).

7

Formacgdo Adamantina - O paleoclima deposicional para a Fm. Adamantina é
interpretado como um sistema de rios entrelagados (FERNANDES e COIMBRA,
2000). Sua composicao € de arenitos de cor castanha a avermelhada, lamitos e
conglomerados com intercalacdes lamiticas. Os graos siliciclasticos de quatzo e
hematita que a compde, possuem forma arredondada a sub-arredondada, indicado

uma selecdo moderada. Além disso, apresenta laminagdo com marcas de onda com
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estratificagfes paralela a cruzada, icnofésseis como marcas de raizes. De acordo
com Fernandes e Coimbra (2000), a Formagao Adamantina pode ser fracionada em
Vale do Rio do Peixe, Presidente Prudente e Sdo José do Rio Preto. Esta formacao
€ a mais antiga unidade da regido oeste do estado de Sdo Paulo e dentre seus
principais registros fossiliferos estdo agrupamentos de ovos de Crocodylomorpha
(MAGALHAES-RIBEIRO e SOUTO, 1999) e serpentes (ZAHER et al., 2003). Uma
grande diversidade de Crocodilomorfos do Cretdceo sédo provenientes dessa
unidade como Baurusuchus pachecoi Price, 1945, Sphagesaurus huenei Price,
1950, Mariliasuchus amarali Carvalho e Bertini, 1999, Stratiotosuchus maxhecthi
Campos et al, 2001, Baurusuchus salgadoensis Carvalho et al., 2005,
Montealtosuchus arrudacamposi, Adamantinasuchus navae Nobre e Carvalho,
2006 e Mariliasuchus robustus Nobre et al., 2007, Carvalho et al., 2007,
Sphagesaurus montealtoensis Andrade e Bertini, 2008 e Armadillosuchus arrudai
Marinho e Marinho, 2009. Além de crocodilos terrestres, ha, também, registros de
dinossauros titanossaurideos como Gondwanatitan faustoi Kellner e Azevedo,
1999, Adamantinasaurus mezzalirai Satucci e Bertini, 2006 e dinossauros
teropodas como abelissaurideos (CANDEIRO et al., 2002a, b; 2004a).

Formacéao Marilia - A Formacao Marilia € mais jovem, com afloramentos em Goias,
Minas Gerais e Sao Paulo. Consiste de arenitos com concrecdes de carbonatos de
célcio de granulometria média a fina e intercalados por conglomerados (FULFARO
e BARCELOS, 1991). Seus pacotes sedimentares foram formados em sistemas de
leques aluviais associados com o levantamento da borda leste da Bacia Bauru
(RICCOMINI 1997). Em sua grande parte, € composta por bancos métricos de
arenitos grossos com graos angulosos e seixos subarredondados de quartzo. Dias
Brito et al. (2001) sugerem que a sedimentacdo desta unidade resultou de aportes
episddicos de fluxos de lama em pequenas lagoas efémeras, hidroquimicamente
instaveis. A hipotese do clima semi-arido € reforcada pelos indicios de depdésitos
aluviais por rios, edlicos retrabalhados, carbonatos pedogénicos e paleossolos. A
idade dessa formacéo €, geralmente, considerada Maastrichtiano baseado em
assembleias de carofitas e ostracodes (GOBBO - RODRIGUES et al.,, 1999),
vertebrados (FERNANDO e COIMBRA 1996) e o fato de estar sobreposta a

Formacdo Adamantina (Santoniano - Maastrichtiano) (ZAHER et al., 2006) num
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padréo interdigitado a abrupto. A associacao fossilifera dessa unidade € composta
por saurépodes, teropodes, crocodiliformes e bivalves (BERTINI et al., 2001;
GHILARD et al., 2011; MENDEZ et al., 2014).
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3 MATERIAL E METODOS

As amostras de Crocodylomorpha utilizadas foram provenientes de material
cedido previamente coletados e depositados em colec¢des das Universidade de Sao
Paulo - USPRP e Museu de Biodiversidade do Cerrado (MBC) da Universidade
Federal de Uberlandia (UFU). Alguns materiais foram depositados primariamente
nas Divisdo de Geologia e Mineralogia (DGM) e Museu de Ciéncias da Terra (MCT),
ambos do DNPM (Departamento Nacional de Prote¢cdo Mineral) e cedidos a UFU
(Quadro 1). Com o objetivo de estabelecer padrbes biolégicos para o grupo a
selecdo do material foi feita, dentro das limitacdes de disponibilidade do material
féssil, de forma a abranger representantes com formas, tamanhos e ecologias
distintas. Os espécimes selecionados foram: 1 - Armadillosuchus arrudai (LPRP-
USP 0774); 2 - Mariliasuchus amarali (MBC-233; 234; 235-Pv); 3 - Stratiotosuchus
maxhechti (DGM 1477-R e MCT 1714-R); 4 - Pissarrachampsa sera (LPRP USP
0019; MBC-230, 231 e 232 Pv); 5 - Baurusuchus spp. (LPRP-USP 0634 C; E; F) e
6 - Aplestosuchus sordidus (LPRP USP 0029-1).

Quadro 1 - Identificagéo de material e localidade

Espécime N°. colecéo Elemento Formagéo localidade
0sseo

Stratiotosuchus Presidente i

. DGM 1477-R Ulna esquerda Irapurd-SP
maxhechti Prudente
Stratiotosuchus . Presidente

. DGM 1477-R Tibia esquerda Irapuri-SP
maxhechti Prudente
Stratiotosuchus o Presidente

. MCT1714-R Fémur direito Irapurd-SP
maxhechti Prudente
Stratiotosuchus Fémur Presidente

_ MCT1714-R Irapurd-SP
maxhechti esquerdo Prudente
Pissarrachampsa ) Campina

LPRP/USP 0019 Costela Adamantina

sera Verde-MG

Pissarrachampsa )
MBC-230-Pv Metacarpo I Adamantina ?
sera
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Pissarrachampsa

MBC-231-Pv Costela Adamantina ?
sera
Pissarrachampsa .
MBC-232-Pv Costela Adamantina ?
sera
Aplestosuchus .
) LPRP 0029-1 Costela Adamantina Jales-SP
sordidus
LPRP-USP 0634 ]
Baurusuchus spp. c Fémur Adamantina Jales-SP
LPRP-USP 0634 . ]
Baurusuchus spp. £ Tibia Adamantina Jales-SP
LPRP-USP 0634 )
Baurusuchus spp. E Costela Adamantina Jales-SP
Armadillosuchus
] LPRP-USP 0774  Fémur Adamantina Jales-SP
arrudai
Tibia-Fibula
Mariliasuchus amarali MBC-233-Pv (membro Adamantina Marilia-SP
direito)
N _ Falange ) )
Mariliasuchus amarali MBC-234-Pv ) Adamantina Marilia-SP
proximal
Mariliasuchus amarali MBC-235-Pv Falange distal Adamantina Marilia-SP

Fonte: O autor (2018).

3.1 RELEVANCIA PARA A PESQUISA X LIMITACOES DAS INFERENCIAS

Para realizar um estudo paleohistolégico o material a ser utilizado é a peca
chave para a resposta das hipéteses postuladas. De acordo com Lamn e Werning
(2003), a regido central da diafise dos ossos longos é a melhor regido para a retirada
das amostras pois ha menos ocorréncia de outros tipos de tecido como cartilagem
ossificada, assim como menos remodelamento 6sseo devido a inser¢do muscular.
O tecido 6sseo varia devido a diversos fatores os quais incluem estagio
ontogenético, elemento 0sseo e posicdo da amostra retirada, por exemplo. A

comparagao “igual para igual” é a melhor estratégia para assegurar que as
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inferéncias estejam sendo enderecadas corretamente para 0s espécimes

analizados.

Algumas vezes, 0 uso de espécimes raros, taxons que sejam representados
por poucos individuos, estado de preservacdo ou, até mesmo, a acessibilidade ao
material fossilifero diminui drasticamente o desenho metodologico do estudo
paleohistologico. Quando ndo se ha amostras padronizadas nesse tipo de estudo,
ainda é possivel realizar comparacdes limitadas, mas as interpretagdes precisam
ser cuidadosamente realizadas e, sempre, levar em consideracdo todas
possibilidades que possam alterar os dados. Nessa pesquisa, as amostras nao
seguem um padrdo devido as disponibilidades nas colecfes e estado de
preservacdo dos elementos selecionados, variando de fragmentos 6sseos, 0Ssos

parcialmente completos e ossos completos (Quadro 2).

Quadro 2 - Lista dos clados amostrados, tamanho estimado e habito ecoldgico referido

Clado Taxon Tamanho estimado Habito

) Armadillosuchus )
Notosuchia ) ? Fossoriallterrestre
arrudai

Avangados » .
Mariliasuchus amarali 0,5-1m Terrestre

~3.8 m (Godoy et al.,

Baurusuchus sp. Terrestre
2016)
) Stratiotosuchus 4 m (Riff e Kellner
Baurusuchidae ) Terrestre
maxhechti 2011)
) ~2 - 3.5 m (Godoy et
Pissarrachampsa sera Terrestre
al., 2016)

Fonte: O autor (2018).
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Figura 18 - Mariliasuchus amarali (MBC - 233; 234; 235 - Pv). A - Tibia-fibula; B - falange proximal;
C - falange distal. Escala =1 cm.

et

Fonte: O autor (2018).

Figura 19 - Aplestosuchus sordidus (LPRP - USP-0029 - 1). A - Fragmento da Costela. Escala =1
cm.

Fonte: O autor (2018).
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Figura 20 - Pissarrachampsa sera (MBC - 230; 231; 232 - Pv e LPRP USP 0019). A - Metacarpal;
B - costela, C - costela; D - metacarpal. Escala =1 cm.

D

Fonte: Andrade, 2018.

Figura 21 - Baurusuchus sp. (LPRP USP 0634 C; E; F). A - Fémur; B - tibia; C - costela. Escala =

1cm.

Fonte: Andrade, 2018.
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Figura 22 - Stratiotosuchus maxhecthi (DGM 1477 - R e MCT 1714 - R). A - Ulna esquerda; B -
tibia esquerda; C - Fémur direito; D - Fémur esquerdo. Escala =5 cm.

Fonte: Andrade, 2018.

3.1 PREPARACAO DAS LAMINAS HISTOLOGICAS

As laminas utilizadas nessa pesquisa foram confeccionadas em trés
laboratorio distintos. 01 - Laboratorio de Biodiversidade do Nordeste (BIONE),
localizado na Universidade Federal de Pernambuco - CAV, 02 - Universidade
Federal de Uberlandia juntamente com a FOUFU (Faculdade de Odontologia da
Universidade Federal de Uberlandia) e 03 - Des Moines University, Departamento
de Anatomia, Laboratério de Paleohistologia. Todos os fésseis utilizados nesta tese
foram medidos e fotografados antes de serem submetidos ao método de corte,

seguindo a metodologia proposta por Lamm (2013).

No Laboratério de Biodiversidade do Nordeste (BIONE), as amostras de
Baurusuchus sp. foram submetidas ao processo de confeccdo de laminas. As
diafises dos elementos 6sseos foram revestidas com dupla camada de resina epoxi
para impedir a perda das camadas mais externas, comumente destruidas durante
o corte. Fragmentos de 0,5 mm a 1 cm foram retiradas dos 0ssos com auxilio de
uma microretifica (Dremel 4000 com cabo extensor 225), com um disco de diamante
acoplado, e posteriormente incluidas por completo em resina epéxi cristal em
devidas formas de silicone. Apdés curados, os blocos de resina, foram seccionados
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(TABELA 3) os lados de montagem das sec¢Oes foram desbastados e polidos,
utilizando uma méaquina de polimento metalografico (AROPOL-E, AROTEC LTDA)
com lixas abrasivas. Para evitar que a 4gua que penetrou na microestrutura 6ssea
durante o desbaste manchesse a lamina, os blocos de resina foram secos em uma
estufa a uma temperatura de 100 °C. A superficie polida foi entdo colada com
adesivo epOxi em laminas de vidro. Repetiu-se o processo, agora lixando a
superficie externa, até atingir uma espessura de 35 um (CHINSAMY E RAATH,
1992; LAMM, 2013; ANDRADE E SAYAO, 2014). Finalizada a preparacdo das
laminas histoldgicas, as seccbes foram examinadas e fotografadas em um
microscopio de luz transmitida (Zeiss Inc. Barcelona, Espanha) acoplado a uma

camera AxioCam, com software de obtencéo de imagens Axio Imager.M2.

No Laboratério da Faculdade de Odontologia da Universidade Federal de
Uberlandia (FOUFU) (FIGURA 23), a mesma metodologia empregada na UFPE foi
empregada nos espécimes de Mariliasuchus amarali e Pissarrachampsa sera
curados os blocos de resina, as amostras foram seccionadas em uma cortadeira
com laminas diamantadas. O processo de colagem e desgaste das amostras, foram
repetidos sucessivamente. Durante o PDSE, parte das laminas ja confeccionadas
e elementos 6sseos pertencentes a Stratiotosuchus maxhectchi, Pissarrachampsa
sera e Baurusuchus sp. foram levados ao laboratério de paleohistologia e
neurobiologia da Des Moines University (DMU) (FIGURA 24). O processo de
confeccao de laminas seguiu o protocolo padréo proposto por ja publicados (LAMM,
2013) com excecao para algumas técnicas e equipamentos ainda nao utilizados.
No momento da inclusdo da amostra na resina, os espécimes foram submetidos a
camara de vacuo a fim de minimizar e/ou eliminar as bolhas de ar que possam
interferir na visualizagdo no momento das analises microscépicas. Apos 24 horas
curando em estufa, os blocos de resina foram submetidos ao processo de corte
onde as laminas diamantadas permitiram precisdo na hora da laminacédo. As etapas
de colagem, desgaste e polimento final foram replicadas de acordo com os
protocolos ja existentes (LAMM, 2013). Apés atingida, a espessura final, o
estabilizador penetrante (composto quimico o qual reforca a esturura Ossea e
mineral) foi utilizado em todas as amostras. Apoés finalizadas, as amostras foram

analizadas em microscopio Nikon Eclipse LV100ND com aumentos totais de 50 x e
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100 x. As amostras foram escaneadas e fotografadas com uma camera Nikon DS-
Fi2 acoplada ao microscépio. Todas as imagens foram editadas no Photoshop CC.

Figura 23 - Metodologia de confeccao de laminas histologicas na UFU. A - Emblocamento do
material; B - Corte dos blocos de resina utilizando cortadeira de precisdo com lamina diamantada;
C - Marcacéo do material; D - Colagem dos cortes em suas respectivas laminas de vidro; E-
Processo de lixamento para atingir espessura desejada; F - Processo de finalizacao e polimento
das seccdes histologicas.

Fonte: O autor (2018).
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Figura 24 - Metodologia de confecgéo de laminas histolégicas na DMU. A - Camara de vacuo
utilizada para a retirada de ar dentro da resina; B - Material emblocado submetido ao processo de
retirada de bolhas; C - processo de curagem em estufa; D - Preparacdo dos blocos para o corte de
fatias na lamina de precisédo; E - Processo de colagem do material fatiado em suas laminas de
vidro; F - Material semi-finalizado em processo de secagem.

Fonte: O autor (2018)



Tabela 1. Lista de laminas histoldgicas confeccionadas por espécime amostrado.

Taxon NUmero de laminas
Stratiotosuchus maxhechti 3
Stratiotosuchus maxhechti 3
Stratiotosuchus maxhechti 2
Stratiotosuchus maxhechti 2
Pissarrachampsa sera 1
Pissarrachampsa sera 1
Pissarrachampsa sera 2
Pissarrachampsa sera 1
Baurusuchus spp. 1
Baurusuchus spp. 1
Baurusuchus spp. 3
Armadillosuchus arrudai 2
Mariliasuchus amarali 2
Mariliasuchus amarali 1

Mariliasuchus amarali 1
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4 RESULTADOS

Os resultados obtidos durante os quatro anos de pesquisa foram estruturados em
forma trés periddicos cientificos. O primeiro trabalho redne uma reviséo bibliografica
sobre lamelas externas e cescimento assintético em arcossauros. O segundo artigo
reuné informacBes histoldgicas e inferéncias fisiolégicas sobre a espécies
Stratiotosuchus maxhecthi e o terceiro trabalho retune informacdes gerais sobre
histologiae comentarios gerais sobre 0ssos longos e costelas de Baurusuchidae e

Notosuchia Avancados.
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5 NOVOS DADOS SOBRE A PRESENCA E AUSENCIA DAS LAMELAS
CIRCUFERENCIAIS EXTERNAS (LCE) EM ARCOSSAUROS

RESUMO

A presencga das lamelas circunferenciais externas (= external fundamental system -
EFS) nos ossos dos tetrapodes indicam uma finalizacdo efetiva de qualquer
crescimento periosteal. Embora esteja confirmado em alguns Archosauromorpha, a
ideia de um crescimento continuo nesse grupo ainda permanece. Aqui sao
apresentados novos dados sobre presenca de EFS em Neosuchia, um clado
composto por crocodiliformes terrestres e suas implicacdes na histéria evolutiva dos
arcossauros. Utilizamos uma costela, parcialmente completa, referida a um
crocodilo dirossaurideo (CAV 0014-V). O cértex é composto por tecido zonal-
lamelar, rede vascular com d&steons primarios e canais vasculares simples,
dispostos longitudinalmente. Osteons secundarios ocorrem no cortex inferior e no
tecido esponjoso, marcando o remodelamento 6sseo. Na regido periosteal foi
detectada a presenca de deposicdo de EFS, indicando o final do crescimento
assintotico do espécime e caracterizando-o como esqueleticamente maduro. O
arranjo microestrutural condiz com um animal de metabolismo e acrecao periosteal
lentos, o que ja é conhecido para taxons evolutivamente relacionados a
Dyrosauridae. Até o momento a formagéo de EFS foi confirmada em Pseudosuchia
ndo-Crocodylomorpha, Crocodylomorpha fésseis e vivente, Pterosauria e
Dinosauria. A presenca dessa estrutura nesses grupos confirma a presenca de EFS
em clados extintos e atuais. Novas evidéncias sobre EFS adicionariam suporte a

hipotese de crescimento determinado como regra e ndo exce¢ao nos Archosauria.

Palavras-chave: EFS. Crescimento determinado. Arcosauria. Paleohistologia.
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NEW DATA ABOUT THE PRESENCE AND ABSENCE OF THE EXTERNAL
FUNDAMENTAL SYSTEM IN ARCHOSAURS

ABSTRACT

The presence of external fundamental system (EFS), in tetrapods, indicates an
effective stop signal in any significant periosteal growth. Although it is present in
some Archosauromorpha, the idea of a continuous growth in this group remains.
Here, new data about the presence of the EFS in Neosuchia, a clade composed of
terrestrial crocodyliforms, and its implications throughout arcosaurs evolutive
history, are presented. We sampled a partially complete rib, referred to a dirosaurid
crocodile (CAV 0014-V). The cortex was composed of a lamellar-zonal bone,
vascularization constituted of primary osteons and simple vascular canals with
longitudinal arrangement. Secondary osteons occur in the inner cortex and spongy
bone, indicating the remodeling process. The presence of EFS was detected
periostically, revealing the end of assimptotic growth and characterizing the
specimen as skeletically mature. Its microestructural arrangement is consistent with
a slow growth and metabolical rate animal, which is already known to crocodiles and
their basal related groups. Until now, the EFS has been detected in Pseudosuchia,
Crocodilomorpha, Pterosauria and Dinosauria, identifying the determinate growth in
archosaurs since extinct to extant groups. New EFS evidences would support the
hypothesis of determinate growth as a rule not an exception to Archosauria.

Keywords: External Fundamental System. Determinate Growth. Arcosauria.

Paleohistology
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INTRODUCAO

O Sistema Fundamental Externo, traducdo direta de EFS (External
Fundamental System) e sindnimo de Lamelas Circunferenciais Externas (LCE), é
uma camada composta por uma série de lamelas e fibras coldgenas, algumas vezes
presente em amostras histoldégicas na porcdo mais externa de uma seccao 6ssea
transversal, especialmente nos ossos longos (WOODWARD; HORNER; FARLOW,
2011). Essa série de camadas com vascularizacao ausente ou reduzida aparece na
superficie periosteal quando o crescimento assintético é atingido (e.g. CORMACK,
1987; STARCK; CHINSAMY, 2002; PONTON et al., 2004). A presenca dessas
camadas indica uma parada efetiva no crescimento periosteal de 0ssos longos e
confirma o alcance da maturidade 6ssea (embora o 0sso ainda possa crescer em
largura) (LEE; O’'CONNOR, 2013; WOODWARD; HORNER; FARLOW, 2011;
ANDRADE; SAYAO, 2014).

O EFS ja foi detectado em varios grupos de répteis, mas a ideia que esses
animais poderiam crescer continuamente durante toda sua vida, ainda permanece.
Essa microestrutura 6ssea também ja foi confirmada em mamiferos (CORMACK,
1987), aves (PONTON et al., 2004) e dinossauros nao avianos (ERICKSON et al.,
2004; HORNER; PADIAN, 2004; PADIAN et al., 2004). Nesse trabalho séao
apresentados novos dados sobre a histologia 6ssea de um Dyrosauridae da Bacia
da Paraiba (Pernambuco, Brasil). A apresentacédo dos novos dados esta atrelada a
uma revisdo focada nas controvérsias e implicacdes sobre a presenca e auséncia

na formacéo do EFS em Pseudosuchia, grupo que inclui os Crocodylomorpha.
MATERIAL E METODOS

O espécime selecionado para amostragem trata-se de uma costela
parcialmente preservada, sob niumero de tombo — CAV 0014 - V. O espécime
encontra-se depositado na colecdo paleontolégica do Centro Académico de Vitoria
(CAV) da Universidade Federal de Pernambuco (UFPE), Vitéria de Santo Antéo,
Pernambuco, Brasil. A costela foi encontrada na localidade do Guarinisuchus munizi
Barbosa, Kellner e Viana, 2008. CAV 0014 - V foi coletado apos a retirada do

holé6tipo, no mesmo nivel estratigrafico e foi encontrada associada a uma mandibula
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alongada pertencendo a Dyrosauridae juntamente com outros elementos

apendiculares. Portanto, o material aqui utilizado, foi atribuido a um dirossaurideo.

Para o preparo das laminas, amostras de 0.5 cm de espessura foi obtida da
porcdo central do espécime (FIGURA 25). Os ossos foram medidos e fotografados
de acordo com o protocolo técnico de Lamn (2013). As amostras foram incluidas
em resina transparente Epoxy RESAPOL T-208 catalisada com 202 BUTANOX
M50 e cortes foram realizados utilizando lamina de precisao diamantada. Em
seguida, cada fatia foi colada em lamina de vidro e submetida ao método de
desgaste e polimento, utilizando uma politriz metalografica (AROPOL-E, Arotec
LTDA) da Arotec. O método abrasivo utiliza-se lixas de diferentes granulometrias
de ordem crescente (60/P60, 120/P120, 320/P400, 1200/P2500) até atingir uma
espessura de 30-60. Para observar as estruturas histologicas, foi utilizado um
microscopio Optico de luz transmitida juntamente com nicois paralelos e cruzados,
para aumentar a birrefringéncia. As imagens foram obtidas utilizando uma AxioCam
digital sight camera (Zeiss Inc., Barcelona, Spain) acoplada a um microscopio de

luz transmitida, Axio Imager.M2 (Zeiss Inc. Barcelona, Spain).
RESULTADOS

CAV 0014 - V encontrava-se parcialmente completa. A seccao foi realizada
0 mais proximo possivel da regido da diafise onde o cortex geralmente € mais
espesso, fornecendo mais informacgdes. O cortex € composto de tecido lamelar com
espessura de 105.42 um. A densidade de ostedcitos € alta por todo o cortex e em
volta dos canais vasculares. A densidade da rede vascular varia substancialmente
e diminui no sentido endo — periosteal. A rede vascular é formada por canais simples
e Osteons primarios. A orientacdo dos canais é predominantemente longitudinal,
mostrando sinais de anastomose. Na regido do cortex externo é visivel o inicio do
remodelamento 0sseo. A costela apresenta trés LAGs no cortex externo seguidas
por uma LAG-dupla. A quarta e quinta linha estdo na regido perimedular. Nao é
possivel inferir a idade de forma exata, devido a presenca de muitos ésteons e
remodelamento extensivo. Poucos 0steons secundarios sdo observados no cortex

e alguns, raros, na camada de EFS, mostrando que também ja havia sinais de
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remodelamento. Os Osteons secundarios sdo encontrados em alta quantidade e

tamanho na regido endosteal.

Figura 25 - Esboco do esqueleto de um dirosaurideo com a costela correspondente utilizada
marcada em preto (escala = 10 cm). B - Vista geral de CAV 0014-V (escala= 10 cm). C - Tecido
cortical. Setas azuis indicam os canais vasculares, setas amarelas apontam ésteons secundarios,
setas brancas os 6steons primarios e as pretas, as LAGs. As setas e linhas laranja indicam o EFS.
D - Area de tecido secundario, remodelado. Setas amarelam apontam 6steons secundario e tecido
lamelar.

Fonte: Andrade et al. (2015).

EXTERNAL FUNDAMENTAL SYSTEM NOS ARCOSSAUROS

CAV 0014-V mostra a deposicao do External Fundamental System (= EFS)
/Lamelas Circunferenciais externas (=LCE). Nessa estrutura foi identificada uma
LAG, mostrando que apés a parada do crescimento, o animal ainda mostra indicios
de atividades metabdlicas relacionadas ao crescimento. Nos arcossauros, o EFS ja
foi identificado em alguns grupos (FIGURA 26). Em Pseudosuchia néao -
Crocodylomorpha, essa microestrutura foi registrada no fémur de Stagonolepis (DE
RICQLES et al., 2003), iumero de Postosuchus kirkpatricki Chatterjee, 1985 e em
Terrestrisuchus (DE RICQLES et al., 2003). Em Crocodylia, ha registro no fémur de
Alligator mississipiensis (WOODWARD et al., 2011) enquanto nos registros fosseis,
ela ja foi identificada em Dyrosauridae. Em Pterosauria, o EFS ja foi identificado na
ulna de ornitoqueirideo (STEEL, 2008), no membro anterior de um azhdarquideo
Montanazhdarcho (PADIAN; DE RICQLES; HORNER, 1995). Também, esta
presente nos ossos de grandes pterodactyloides (DE RICQLES et al., 2000;
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SAYAO, 2003; STEEL, 2008) e na falange alar de Tropeognathus cf. T.
mesembrinus (KELLNER et al., 2013). Em Dinosauria, o EFS ja foi detectado em
muitos taxons como sauropodomorfas basais, em placas dorsais de Stegosaurus
(SAITTA, 2015), na tibia de um dinossauro hadrosaurideo Hypacrosaurus stebingeri
Horner e Currie, 1994 (HORNER; DE RICQLES; PADIAN, 1999). O espécime de
Deinonychus antirrhopus Ostrom, 1969 apresentou EFS na gastrélia e nas costelas
dorsais (PARSONS; PARSONS, 2015). O EFS ja foi registrado na fibula de
Tyrannosaurus (HORNER; PADIAN, 2004). Em dinossauros avianos, a maioria dos
registros pertencem a aves neognatas (AMPRINO; GODINA, 1947), até entdo
apenas em Struthio, Rhea e Casuarius (CHINSAMY; CHIAPPE; DODSON, 1995).
Além disso, o EFS foi descoberto bem desenvolvido em Confuciusornis (DE
RICQLES et al., 2003).

DISCUSSAO

Em arcossauros, a histéria do crescimento assintético esta presente desde o0s
grupos basais até os mais recentes (FIGURA 27) (DE RICQLES et al., 2003;
WOODWARD; HORNER; FARLOW, 2011). Essa ideia ja foi alvo de diversas
discussfes, mas o fim do crescimento linear, o que faz o animal crescer em
comprimento, € marcada pela deposi¢cao do EFS (CORMACK, 1987; CHINSAMY,
1990; HORNER et al., 1999; DE RICQLES et al., 2003; ERICKSON et al., 2004;
SANDER et al., 2006; XU et al., 2006; KOHLER; MOYA-SOLA, 2009;
WOODWARD; HORNER; FARLOW, 2011). O fim do crescimento assintotico indica
o inicio do crescimento secundario o que fornece robustez ao tecido devido a
constante deposi¢cao marginal. Para ser identificado corretamente o EFS precisa
apresentar uma, varias ou, até mesmo, incontaveis LAGs em seu interior. A sua
presenca indica um acréscimo continuo de annulli que sdo depositados em ciclos
anuais, o que dependera da fisiologia de cada espécie, pressdes seletivas 0s quais
esses animais tenham sofrido, ou ambas as condi¢des. (CASTANET et al., 1977;
DE BUFFRENIL, 1980; HUTTON, 1986; ANDRADE; SAYAQ, 2014). A presenca de
EFS em crocodilianos é “rara”, apesar de ja ter sido encontrada em fémures de
Alligator mississippiensis de cativeiro (WOODWARD; HORNER; FARLOW, 2011)

mas seu registro, até entdo, ndo se encontra distribuido amplamente entre as
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espécies sendo ja notificado em Dyrosauridae anteriormente. (ANDRADE; SAYAO,
2014). Os dados apresentados nesse estudo reforgam o crescimento determinado

para os Crocodyliformes.

Figura 26 — Quadro comparativo em diferentes grupos de Archosauria. A - Fotomicrografia do
fémur Alligator mississippiensis de cativeiro (escala = 2 mm.). B - Histologia dssea da diafise
umeral de Desmatosuchus (escala = 1 mm). C - Cortex externo da diafise fibular de Tyrannosaurus
(escala = 1 mm), modificado de Woodward; Horner and Farlow (2011). D - Seccéo histoldgica de
Dyrosauridae (escala = 1 mm). E - Histologia 6éssea da diafise femoral de Confuciosornis sanctus
Hou et al., 1995 (Scale bar = 1 mm), modificado de Ricglés et al. (2003). F - Cortex da diafise da
primeira falange alar de Tropeognathus cf. T. mesembrinus (Scale bar = 1 mm), modificada from
Kellner et al. (2013). As setas verdes indicam a camada de EFS em todas as micrografias.

Fonte: Andrade et al. (2015).
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A descricdo do padrdo tecidual das costelas é consistente com os dados
prévios do fémur e da tibia, o que caracteriza um metabolismo de crescimento mais
lento (ANDRADE; SAYAO, 2014). A formagcao de tecido de crescimento lento ja foi
indentificado em grupos relacionados como Pseudosuchia (DE RICQLES; PADIAN;
HORNER, 2003), crocodilos marinhos, os Thalattosuchia (HUA; DE BUFFRENIL,
1996) e na descri¢cdo histologicas de Dyrosaurus phospaticus (BUFFETAUT et al.,
1982). De fato, o EFS em Neosuchia derivados é esperado devido aos registros em
clados basais como Pseudosuchia ndo - Crocodylomorpha e em grupos derivados
como Dinosauria e Pterosauria. Nao seria surpresa outras linhagens apresentarem
essa caracteristica, entdo quando o A. mississippiensis (WOODWARD; HORNER,;
FARLOW, 2011) apresentou as lamelas circunferenciais externas, podemos
reafirmar o crescimento determinado uma caracteristica basal em Archosauria. Os
padrées de deposicdo 6ssea nos Pseudosuchia ndo - Crocodylomorpha basais,
Neosuchia avancados e Eusuchia viventes apresentam algumas similaridades na
sequéncia deposicional. Nos 0ssos longos de todos esses taxons citados ha
indicios da presenca de matriz fibrolamelar apenas nos periodos pés nascimento
de crescimento acelerado (comum em vertebrados). Apés o estagio inicial 0s 0ssos
parecem entram em um padréo ciclico e tipico zonal e lamelar. Em cada diferente
zona de crescimento, identificamos o inicio da aceleracdo do crescimento e sua
reducdo. Ha presenca de zona 6ssea bem vascularizado onde estéo contidos todos
os 6steons e camadas mais avasculares e finalizadas pela formagéo de LAG (DE
RICQLES et al., 2003; WOODWARD; HORNER; FARLOW,2011; ANDRADE;
SAYAO, 2014). Esta condicéo é o oposto do que se encontra em dinossauros e
pterossauros (PADIAN; HORNER; DE RICQLES, 2004). Pterossauros jovens
cresciam rapidamente nos seus estagios iniciais do desenvolvimento ontogenético
e depois o crescimento desacelerava quando chegavam a fase de sub-adultos.
Nessa fase, as camadas lamelares se formam no endo e periésteo indicando que o
crescimento diminuiu ou cessou (STEEL, 2008). Esse padrdo de crescimento é
observado em Pterosauria, mas ndao nos Pseudosuchia n&o - Crocodylomorpha
(grupo mais intimamente relacionado aos Crocodyliformes) e nos crocodilos atuais,
incluindo CAV 0014-V.
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Figura 27 - Cladograma geral dos Archosauria mostrando a presenga do EFS em varios grupos.
Os ramos escuros representam presenca confirmada de EFS.
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Fonte: modificada de Woodward; Horner and Farlow (2011).

O espécime amostrado apresentou cOrtex composto de tecido lamelar e
zonal, arranjo simples dos canais vasculares, formacdo de LAGs ciclicas e
deposicdo de EFS. Todas essas microevidéncias indicam um crescimento mais
lento que atingiu a fase adulta e que os Dyrosauridae ndo possuem crescimento

indeterminado.

Em dinossauros, tecidos de rapida deposicao foram identificados na periferia
da cavidade medular (DACKE et al., 1993). Contudo, Schweitzer et al. (2005)
encontraram tecido medular em ossos longos de Tyrannosaurus rex Osborn, 1905.
Apos isso, Lee and Werning (2008) também encontraram a mesma estrutura em
Allosaurus e Tenontosaurus, permitindo concluir que a presenca desse tecido néo
esta restrita apenas aos terépodas (incluindo as aves) mas nas ambas linhagens
de dinossauros, Saurischia e Ornithischia. Dinossauros e pterossauros que atingem
grandes tamanhos apresentam a predominancia de complexo fibrolamelar, de
rapida deposicdo também encontrado em aves e mamiferos atuais (ver DE
RICQLES et al., 2000; HORNER; DE RICQLES; PADIAN, 2000) caracterizando
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animais com altas taxas metabdlicas (CURRY, 1999; DE RICQLES et al., 2003).
Todavia, esse arranjo tecidual parece ser oposto em Crocodyliformes. Baseado
nessas evidéncias, os crocodilos parecem ter desenvolvido uma outra estratégia de
crescimento provavelmente resultados de caminhos metabdlicos distintos de outros

grupos de arcossauros.

Diante de todas as evidéncias discutidas podemos postular a hipotese de
gue os padrdes vistos em Pseudosuchia e Ornithosuchia originaram-se na base
desses clados e se manteve presente até os dias atuais. Pseudosuchia ndo -
Crocodylomorpha, Neosuchia e Eusuchia apresentam crescimento lento e ciclicos
ja os Ornithosuchia é caracterizado por um crescimento rapido o qual diminui a
medida do seu desenvolvimento (BUFFETAUT et al., 1982; HUA; DE BUFFRENIL,
1996; DE RICQLES; PADIAN; HORNER, 2003), caracterizando duas estratégias de
crescimento dentro de Archosauria.

CONCLUSAO

A nao formacdo de EFS em alguns grupos de arcossauros nao implica na
sua auséncia no grupo. Isso pode ser explicado simplesmente pelo fato do
espécime amostrado ter perdido suas camadas corticais mais periféricas. Além
disso, a escassez de trabalhos paleohistolégicos com alguns taxons contribui para
isso. A descoberta da deposicdo de EFS em outros grupos de répteis poderia
suportar a hipotese de crescimento determinado como bem estabelecida entre os
arcossauros. Conclui-se, também, que os Pseudosuchia n&o-Crocodylomorpha
apresentam um padrdo basal de crescimento em arcossauros. Uma hipotese
alternativa seria que os padrdes histologicos e os modos de crescimento que eles
representam evoluiram dentro de Archossauriformes e foram mantidos em
Ornitosuchia e Crocodylomorpha os quais mantiveram crescimento mais lento e

mais ciclico.
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6 OSTEOHISTOLOGIA INDICA SIMILARIDADES NO CRESCIMENTO DE
Stratiotosuchus maxhecthi (NOTOSUCHIA, BAURUSUCHIDAE) E DINOSSAUROS
TEROPODAS

Resumo

Durante o Cretaceo Superior do Gondwana, atualmente correspondente ao Brasil, os
crocodiliformes Notosuchia evoluiram em diversas morfologias com diferentes
ecologias. Dentre as espécies, Stratiotosuchus maxhechti  possui diversas
caracteristicas similares a ter6podes, encontradas no cranio e nos 0ssos dos
membros. Aqui nés descrevemos o0 primeiro estudo paleohistologico sobre os ossos
longos de S. maxhecthi testando a hip6tese de que a ecologia terrestre implica em
altas taxas de crescimento e possiveis carateristicas dinossaurianas presentes. Dois
fémures pertencentes a DGM 1477-R e ulna e tibia esquerdas a MCT 1714-R foram
utilizados para confeccdo das laminas histolégicas. Os resultados mostraram
presenca de crescimento ciclico e formagéo de complexo fibrolamelar durante todos
os ciclos deposicionais. Durante os intervalos de crescimento eles depositavam finas
camadas de 0sso lamelar o que demonstra uma diminuicdo na taxa de deposicao.
Comparando o arranjo organizacional do tecido 6sseo em crocodilianos viventes, o
crescimento em S. maxhechti, apresenta uma taxa de deposicdo mais alta. Quando
comparados aos dinossauros terépodes, a dindmica do crescimento é bastante similar
exceto pela deposicdo das lamelas externas, ja registradas em abelisaurideos
confirmando crescimento determinado. A auséncia de lamelas externas significa em
S.maxhecti ndo implica em crescimento indeterminado e sugere que essa espécie nao
atingia o crescimento assintético até os doze anos de idade. O crescimento mais
acelerado em S. maxhechti parece nédo ter sido uma vantagem evolutiva durante o

periodo transicional K-Pg.

Palavras-Chave: Paleohistologia, Cretaceo, Baurusuchidae, Stratiotosuchus

maxhecthi, Theropoda.
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OSTEOHISTOLOGY INDICATES SIMILARITIES IN THE GROWTH OF
Stratiotosuchus maxhechti (NOTOSUCHIA, BAURUSUCHIDAE) AND THEROPOD
DINOSAURS

ABSTRACT

During the Late Cretaceous of Gondwana, currently correspondent to Brazil,
Notosuchia Crocodyliforms evolved into a diverse range of morphologies with different
ecologies. Among the species is the terrestrial Stratiotosuchus maxhechti described
as having many theropod features in its anatomy that are found in the skull and limb
bones. Here we describe the first paleohistological study on the long bones of S.
maxhecthi testing the hypothesis that terrestrial ecology implies on high growth rates
and looking for any theropod feature in this taxon regarding its ontogeny. Two femora
(DGM 1477-R) and a left ulna and tibia (MCT 1714-R) were used to prepare the
histological slides. The results showed the prevalence of cyclical growth and primary
cortical bone, composed essentially by fibrolamellar tissue. During the growth cycles,
they deposited thin layers of lamellar bone with some effective pauses. Compared to
living crocodilians the growth shows a higher depositional rate and a more complex
organization pattern. When compared to theropod dinosaurs, the dynamics show to be
very similar, except for the formation of EFS found in abelisauroids but not in S.
maxhecthi. The absence of the external fundamental system means that these animals
died before reaching the maximum size and possibly they could take more than twelve
years to reach maximum size. The overall microanatomy suggests that a higher

metabolical rate could not be the better strategy to survive during the K-Pg transition.

Keywords: Paleohistology, Cretaceous, Baurusuchidae, Stratiotosuchus maxhecthi,
Theropod.
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INTRODUCAO

Durante o Cretdceo Superior do Gondwana, nas terras correspondentes ao Sudeste
brasileiro, os Notosuchia evoluiram em uma diversa gama de morfologias e diferentes
ecologias (POL et al., 2014). Entre as sinapomorfias compartilhadas entre eles estao
a presenca de denticAo heterodonte, cranio comprimido lateralmente, narinas
posicionadas anteriormente, modificagdes dos membros como espago reduzido entre
o radio e a ulna e uma curvatura femoral menos acentuada (ANDRADE e BERTINI,
2008; NASCIMENTO e ZAHER, 2011; CARVALHO et al., 2011). Ha registros de uma
grande radiacao que levou a diferenciacdo dentaria que inclui especializacdo para
hipercarnivoria, insetivoria, onivora em potencial e herbivoria (CLARK et al., 1989;
BUCKLEY etal., 2000; RIFF e KELLNER, 2001; NOBRE et al., 2008; MONTEFELTRO
et al., 2009).

Baurusuchidae, esta contido em Notosuchia (Figura 28), com registros fésseis
documentados para no Cretaceo Inferior da Argentina como Cynodonthosuchus e
Wargosuchus (WOODWARD, 1896; MARTINELLI e PAIS, 2008). No Brasil, o grupo
€ mais diversificado, possuindo seis géneros: Baurusuchus, Campinasuchus,
Pissarrachampsa, Aplestosuchus, Gondwanasuchus e Stratiotosuchus (PRICE, 1945;
CARVALHO et al.,, 2011; MONTEFELTRO et al.,, 2011; MARINHO et al., 2013;
GODOY et al., 2014, CAMPOS et al.,, 2001). Diferentes formas como Pabweshi
pakistanensis Wilson et al. 2001, do Paquistdo ¢ documentado no sul da Asia
(WILSON et al.,, 2001). Baurusuchidae também mostra algumas afinidades com
Sebecosuchia, um grupo de crocodiliformes que sobreviveram a extingdo do K-Pg,
gue contém Iberasuchus macrodon Antunes, 1975 do Paleoceno da Espanha. Desde
a descricdo de Baurusuchus pachecoi Price, 1945, notou-se uma semelhanca do
género com alguns dinossauros terépodes como o cranio comprimido, dentes
laminares e a posi¢do das narinas que ndo sdo correspondentes a uma ecologia
anfibia, como nos crocodilianos modernos (GASPARINI, 1981; CAMPOS et al., 2001;
CARVALHO et al., 2005).
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Figura 28- Filogenia de Baurusuchidae. Seta vermelha mostra a posicéo de Stratiotosuchus e sua
relacdo com os demais taxons. As cores verde e amarelo, ao fundo, indicam o limite K-Pg (Cretaceo-
Paledgeno), respectivamente.

o

e Comahuesuchus

G Pabwehshi

& Pissarrachampsa

=

% Stratiotosuchus -
- Campinasuchus

B. albertoi

B. salgadoensis —Bergisuchus

——1B. pachecoi —/berosuchus

—-Sebecidae

Fonte: Pol e Leardi (2015).

Por outro lado, Stratiotosuchus maxhechti Campos, Suarez, Riff e Kellner, 2001
apresentou caracteristicas dinossaurianas que vao além da anatomia craniana (ver
RIFF e KELLNER, 2011 para uma revisdo) como postura totalmente ereta e ecologia
terrestre. Baseado nas descricbes de Baurusuchus spp. (CAMPOS et al., 2001;
NASCIMENTO E ZAHER, 2011), Stratiotosuchus e outras espécies Notosuchia
possuem ecologia terrestre, o que se tornou uma caracteristica bem estabelecida
dentre as espécies (MONTEFELTRO etal., 2011 e POL et al., 2014 para uma revisao).

O tecido 6sseo é uma ferramenta Util para investigar a histéria do crescimento
e desenvolvimento ontogenético em vertebrados fésseis e viventes (FRANCILLON-
VIEILLOT et al., 1990; Games; 1990; de Margerie et al., 2004; Schweitzer et al., 2005;
Montes et al., 2010). Nos animais vertebrados, os processos metabolicos do
crescimento sdo registrado na microestrutura 6ssea deixando marcas e feigbes
especificas e caracteristicas (AMPRINO, 1947; RICQLES, 1975; RICQLES et al.,
1991; CASTANET et al., 2000; MONTES et al., 2010; MARGERIE et al., 2002; CUBO
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et al., 2012). A histologia 6ssea est4d provando ser uma ferramenta ideal para
responder questdes e hipdteses sobre ecologia e paleobiologia dos crocodiliformes
extintos e viventes (HUTTON, 1986; HUA e BUFFRENIL, 1996; HILL, 2010;
ANDRADE e SAYAO, 2014; SAYAO et al.,, 2016 CUBO et al., 2017). Dentre os
Notosuchia, as Unicas espécies submetidas a microanalise éssea foram Simosuchus
clarkii (HILL, 2010) e Iberosuchus macrodon (CUBO et al., 2017). Neste ultimo, os
autores analisaram dois fémures e concluiram que uma ecologia terrestre ndo esta
diretamente associada ao crescimento acelerado. A concluséo foi feita devido a
prevaléncia da formacdo de tecido de crescimento lento nas amostras analisadas.
Eles também afirmaram que este taxon mostra a capacidade de formar tecidos de
crescimento rapido durante o desenvolvimento ontogenético e esta condi¢do pode nao
ser uma regra para todos os Notosuchia (CUBO et al., 2017). Aqui, € apresentada a
primeira analise osteohistolégica nos longos de Stratiotosuchus maxhecthi e uma
discussao sobre a hipétese anteriormente levantada por Cubo et al. (2017).

MATERIAL E METODOS
GEOLOGIA X Stratiotosuchus maxhecthi

O material utilizado aqui foi proveniente de uma escavac¢do nao controlada e nao
possui dados estratigraficos precisos. Os ossos foram coletados na Formacao Presidente
Prudente, Bacia Bauru e associados a Stratiotosuchus maxhecthi por Riff e Kellner (2011).
Os autores afirmam que o féssil veio da cidade de Irapurd, Sao Paulo - Brasil. Neste estudo,
quatro ossos longos pertencentes a dois espécimes diferentes de Stratiotosuchus maxhecthi
(Quadro 1) foram seccionados. Parte do material usado aqui foi descrito anteriormente por
Riff e Kellner (2011). O Holétipo de Stratiotosuchus maxhechti (DGM 1477 - R) e um segundo
individuo (MCT 1714-R) estdo depositados no Museu de Ciéncias da Terra (MCT),

emprestado temporariamente a Universidade Federal de Uberlandia (UFU) (Figura 29).
LAMINAS HISTOLOGICAS

O material utilizado foi submetido ao método protocolado de confeccdo de laminas
paleohistologicas publicado por Lamm (2013). O material foi parcialmente amostrado no
Laboratério de Paleobiologia e Microestruturas (LAPAMI) da Universidade Federal de

Pernambuco (UFPE-CAV) e levados para o Laboratério de Paleohistologia da Des Moines
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University (DMU). As etapas de lixamento e polimento final das |aminas estdo descritas

abaixo (Tabela 2).

Figura 29 - Material pertencente a Stratiotosuchus maxhecthi (DGM 1477 - R e MCT 1714 - R). 2A -

Ulna esquerda, epifise proximal em vista anterior; 2B - Tibia esquerda, epifise proximal em vista

anterior; 2C - fémur direito, diafise média em vista anterior; 2D - fémur esquerdo, diafise média em

vista anterior. Linhas pontilhadas indicam de onde as amostras foram retiradas. Escala: 5 cm.

N° de
colecéo

DGM 1477 -
R (Hol6tipo)
DGM 1477 -
R (Hold6tipo)

MCT 1714 -
R

MCT 1714 -
R

Fonte: O autor (2018).

Quadro 3 - Informacgdes dos espécimes utilizados.

Elemento
6sseo

Ulna
esquerda
Tibia
esquerda
Fémur
direito

Fémur
esquerdo

Localidade e
Formacgao geologica

Irapurt - SP/ Presidente
Prudente

Irapurti - SP/ Presidente
Prudente

Irapurt - SP/ Presidente
Prudente

Irapurt - SP/ Presidente
Prudente

Fonte: O autor (2018).
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Tabela 2 - Guia de lixamento e polimento histol6gico utilizados para a confecgdo das laminas.

Granulometria Espessura final aproximada
60 ~ 0.7 mm
120 ~0.5mm
180 ~0.3mm
320 ~0.15 mm
600 Variavel - visivel ao microscépio
1200 Polimento final

Fonte: O autor (2018).

MICROSCOPIA E OBTENCAO DAS IMAGENS

Apos finalizadas, todas as laminas foram observadas, digitalizadas e
fotografadas sob um microscopio Nikon Eclipse LV100ND com aumentos totais de 50
x e 100 x. As imagens foram obtidas com uma camera Nikon DS-Fi2 acoplada ao
microscopio. As imagens foram obtidas em luz transmitida, luz refletida e nicois
cruzados (A = 530 nm). As edi¢des de imagens foram realizadas no Adobe Photoshop
CC versao 19.0. Todas as terminologias histoldégicas seguem o mesmo que em
Francillon-Vieillot et al. (1990).

RESULTADOS

DGM 1477-R
Tibia esquerda

A seccao apresenta a cavidade medular parcialmente preservada e lamelas
circunferenciais internas ao seu redor (Figura 30). O cértex primario € composto por
fibras entrelagadas com finas inclusdes de tecido lamelar, apresentando um padrao
zonal e ciclico. As lacunas dos ostedcitos séo distribuidas aleatoriamente ao longo da
matriz e estdo alinhadas as fibras de colageno. A rede vascular é complexa com
diferentes padrbes de anastomoses como canais simples, radiais e reticulares.
Osteons primarios também s&o observados na matriz e distribuidos por todo o cortex.

Um total de dez zonas de crescimento com anulagcfes de tecido lamelar marcando
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diminui¢des do ritmo de crescimento. Nao ha formacdo de LAG durante os primeiros
estagios de desenvolvimento mas algumas sao visiveis no cortex médio e externo.
Nestas mesmas regides, as inclusbes de 0sso lamelar se tornam mais finas. Nao ha
deposicao do lamelas externas (EFS). O processo de remodelacdo parece nao ser
extenso, mas ativo devido a presenca de osteons secundarios. Ha presenca de fibras
de Sharpey, mas nenhuma formacao 6ssea secundaria foi observada. Com base nas
estruturas descritas, a tibia do DGM 1477-R é composta por complexo 6sseo

fibrolamelar sustentado ao longo dos anos.
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Figura 30 - DGM 1477 - R (tibia esquerda). A - sec¢ao transversal de DGM 1477-R. A &rea circundada
em preto indica de onde a figura B foi retirada. B - Cortex externo composto por matriz entrelacada e
inclusao lamelar (destacado em vermelho). Uma fratura no tecido é visivel, provavelmente devido a
presenca de um ponto fraco entre as camadas e gerado por um LAG. C - cortex médio. O complexo
fibrolamelar é visivel sob luz polarizada. Observar a fina camada de osso lamelar formando ciclos
distintos. D - Sec¢éo transversal DGM 1477 - R sob luz polarizada (FWR). Observars a orientacdo das
fibras de colageno que criam diferentes padrées de coloracdo. Quadrado branco mostra de onde a
figura C foi retirada. LB - osso lamelar; Osteons primarios; SF- fibras de Sharpey. A e B — luz
transmitida (LT); C e D — nicois cruzados (NC). Escala. Ae D: 5 mm; B e C: 0,25 mm.

Fonte: O autor (2018).
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Ulna esquerda

A seccado apresenta cavidade medular circundada pelas lamelas
circunferenciais internas (Figura 31 e 32). O cortex primario € similar a tibia e
composto por trés tecidos 6sseos com deposicdo zonal. A mesma organizagao
encontrada na tibia em relacdo as lacunas de ostedcitos e fibras colagenas esta
presente aqui). A rede vascular é complexa com o padrao diferente de anastomoses.
Dez a doze ciclos de crescimento sao visiveis. O crescimento é mais rapido durante
0s estagios iniciais e diminui ao longo do tempo. As LAGs sao visiveis no cortex
externo e as zonas sdo mais finas nessa regido, mas nenhum EFS é formado. E

possivel observar remodelacédo secundaria e ndo ha fibras de Sharpey visiveis.
MCT 1714-R
Fémures direito e esquerdo

As descri¢cdes sao validas para ambos os fémures, esquerdo (Figura 33 e 34)
e direito (Figura 35 e 36). O formato da secc¢éao direita do fémur é semi-circular e esta
parcialmente preservada enquanto o esquerdo esta fragmentado. Apresentam
cavidade medular e camadas circunferenciais internas parcialmente preservadas. O

7

cortex primario € composto por matriz entrelacada com finas camadas de 0sso
lamelar. O crescimento € ciclico, com zonas mais espessas no cortex interno,
tornando-se mais finos ao longo do tempo. As lacunas de ostedcitos séo distribuidas
aleatoriamente e se alinham as fibras de coldgeno. Ambos elementos apresentam
uma rede vascular complexa com diferentes padrdes de anastomoses vascular
(simples, radial e reticular) juntamente com os Osteons primarios. Ambos os fémures
mostram de 7 a 9 zonas ciclicas de crescimento. Ambos 0s elementos mostram ter
uma alta taxa de crescimento sustentada que diminui devido a presencga de zonas
mais finas proximo ao cortex externo. O remodelamento secundario estava ativo, mas
nenhuma formagéo éssea secundaria foi observada. No fémur esquerdo, o processo

de remodelacao é visivel na regido cortex interno e médio.
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Figura 31 - DGM 147 - R (ulna esquerda). A - Corte transversal de DGM 1477 - R. Observar as areas
destacadas (B e C). B - Regido perimedular (cortex interno). Osteons secundarios envoltos por tecido
lamelar e uma LAG s&o visiveis nesse campo. C - cortex médio. E possivel identificar zonas
compostas por complexo fibrolamelar e zonas finas de osso lamelar séo visiveis (destacadas em
vermelho). LAG - linhas de pausa de crescimento; SO - 6steons secundarios. A, Be C —luz
transmitida (LT). Escalas. A: 5 mm B: 0,25 mm; C: 1 mm.

Fonte: O autor (2018).
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Figura 32 - DGM 1477 - R (ulna esquerda). A - Corte transversal de DGM 1477 - R. Observar as
areas destacadas (B e C). B - cortex externo. Observar o arranjo fibrilar (entrelagado e lamelar)
formando zonas distintas. C - cOrtex interno. Zonas de complexo fibrolamelar e ésteons secundarios
séo visiveis. LB - 0sso lamelar; SO - 6steons secundarios; WB - 0sso entrelacado. A, B e C — nicois
cruzados (NC). Escalas. A : 5 mm; B e C: 0,25 mm.

Fonte: O autor (2018).
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Figura 33 - MCT 1714 - R (fémur esquerdo). A - Corte transversal de MCT 1714 - R. Observar a area
destacada de onde “B” foi tirado. B - cortex médio. Cértex primario composto por complexo
fibrolamelar e osso lamelar. Presenca de canais radiais finos e anastomosados. Osteons secundarios
estdo presentes nesta regido. SO - 6steons secundarios. A - luz transmitida (LT); B - luz refletida (LR).
Escalas. A: 5 mm; B: 0,25 mm.

Fonte: O autor (2018).
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Figura 34 - MCT 1714 - R (fémur esquerdo). A - Corte transversal de MCT 1714 - R. Observe a
predominancia de tecido lamelar que compde as zonas no cortex externo juntamente com finas LAGs.
B - cértex externo. Observar os ésteons primarios imersos na matriz paralela-fibrosa. Setas brancas -
LAGs (linhas de crescimento interrompido); Setas cinza - 6steons primarios. A - luz trasmitida; B - luz

refletida. Escalas. A e B - 0,25 mm.

T Do

LAG + LB

Fonte: Oautor (2018).
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Figura 35 - MCT 1714 - R (fémur direito). A- Sec¢do transversal de MCT 1714 - R. Observar a area
destacada de onde “B” foi tirado. B-cértex médio. Observe as fibras de colageno que constituem as
lamelas endosteais (EL) e as lacunas de ostedcitos alinhadas a elas. O cértex primario € composto

por matriz entrelacada. Osteons secundarios onvoltos por 0sso lamelar estéo presentes nesta regio.

SO - 6steons secundarios; EL - lamela endosteal. A - luz trasmitida; B - luz refletida. Escalas A: 5

mm; B: 0,25 mm.

Fonte: O autor (2018).
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Figure 36 - MCT 1714 - R (fémur direito). A - Cortex médio de MCT 1714-R. Observar as zonas que
contém LAGs entre o osso lamelar. B - cortex externo. Observe a complexidade da anastomose dos
canais vasculares. O osso lamelar ndo apresenta vascularizagdo. Setas brancas - LAGs (linhas de
crescimento interrompido); VC - canais vasculares A - campo escuro (DF); B - retardador de onda total.

Barras de escala: A e B - 0,25 mm.
LAGs + LB

Fonte: O autor (2018).
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DISCUSSAO

A microdindmica e estrutura do tecido 6sseo ja foi amplamente estudada por
Amprino (1947) que observou a relagdo entre a taxa de crescimento, de um
determinado individuo, e a estrutura geral da organizacédo cortical. A partir dessas
observacdes, muitos artigos foram publicados suportando esta hipotese. A regra de
gue a estrutura 6ssea esta relacionada com as taxas de crescimento € conhecida
como "regra de Amprino" e foi testada extensivamente desde entdo (MONTES et al.,
2010 MONTES et al., 2010; HUNTENLOCKER e FARMER, 2017). Além da fisiologia
do crescimento, a histologia 6ssea tem sido usada para inferir sobre habitos e modos
de locomocéo juntamente a dados macroanatémicos, tafonédmicos e quimicos (WALL,
1983; FISH e STAIN, 1991; KRILOFF et al., 2008; DE BUFFRENIL et al., 2010
HAYASHI et al., 2013; IBRAHIM et al., 2014; HOUSSAY et al., 2015b; SAYAO et al.,
2016). De acordo com o complexo fibrolamelar encontrado em Stratiotosuchus,

confirma-se uma alta taxa de deposicao e crescimento.

Uma publicacdo recente, algumas hipéteses foram levantadas a respeito da
paleobiologia de Sebecosuchia (CUBO et al., 2017). Os autores seccionaram dois
fémures pertencentes a Iberosuchus macrodon e testaram se o0 habito cursorial,
previamente referido, esta refletido na microestrutura 6ssea mas os resultados em |.
macrodon refutaram a hipétese. Os autores encontraram um cortex primario composto
por 0sso paralelo-fibroso, rede vascular simples, zonas de crescimento ciclicas e
formacdo de LAGs. A microanatomia indica que o animal crescia lentamente e
poderia, eventualmente, aumentar a taxa de deposicdo 6ssea durante a ontogenia.
Além disso, eles apontam que o processo de crescimento e suas variacbes séo
bastante complexos e influenciados por diversos fatores. Por outro lado, DGM 1477-
R e MCT 1714-R, mostraram a predominancia de zonas de crescimento compostas
por uma matriz tecidual e rede vascular bastante complexa caracterizando a formagao
ciclica de complexo fibrolamelar nesta espécie (Figura 37). Inclusbes mais finas de
tecido lamelar, contendo poucos ou nenhum canal vascular e formacdes esporadicas
de LAGs também sdo visiveis entre as zonas fibrolamelares. Desta forma,
Stratiotosuchus mostra ter uma elevada acrecao periosteal com diminui¢coes graduais,
rapidas e paradas efetivas durante os ciclos anuais de crescimento. Quando

comparados, ambos os fémures de Iberasuchus e Stratiotosuchus, este ultimo pode
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ser considerado como tendo um crescimento proporcionalmente mais acelerado
devido a organizagao tecidual. A formacdo de complexo fibrolamelar sustentado ao
longo dos anos aponta que o crescimento pode diferir entre os Notosuchia e parece
ser a maior taxa ja registrada dentre os demais Crocodyliformes. A composicdo 0ssea
predominante nos 0ssos longos de Crocodylus (ENLOW e BROWN, 1957; 1958),
Thalattosuchia (HUA e BUFFRENIL, 1996), Alligator (LEE, 2004) Dyrosauridae
(ANDRADE e SAYAO, 2014), Susisuchus (SAYAO et al., 2016) e Acynodon
(COMPANY e PEREDA-SUBERBIOLA, 2016), € zonal lamelar com esporadicas
formacdes de complexo fibrolamelar, principalemente nos estagios iniciais de

desenvolvimento.

Em relacdo a morfologia apendicular, Stratiotosuchus maxhechti apresenta
diversas caracteristicas de um animal de postura bipede (PARRISH, 1986; RIFF e
KELLNER, 2011). Essas caracteristicas podem ser encontradas no coracoide,
falanges, cintura pélvica e nos membros (PARRISH, 1986; NASCIMENTO e ZAHER,
2011; RIFF e KELLNER, 2011). Na descri¢do original de Stratiotosuchus maxhechti,
ambos os fémures mostraram-se mais robustos e retilinios em relagcdo ao eixo
corporeo quando comparados aos Crocodylia. A torcdo proximal entre o fémur e o0s
cbndilos apresenta uma torcdo de 36°, em S. maxhechti, enquanto em Caiman 52°
(Riff e Kellner, 2011). Os autores afirmam que S. maxhechti apresenta as insercdes
musculares similares a Raiusuchidae e dinossauros basais quando comparados a
outros Crocodyliformes (CARRANO, 2000; HUTCHINSON, 2001a; RIFF e KELLNER,
2011). Com base nessas informacdes, as fibras de Sharpey encontradas na tibia de
DGM 1477 indicam tracdo mecanica gerada pela insercdo do triceps sural (RIFF e
KELLNER, 2011). As fibras n&o sao visiveis nos fémures nem na ulna, o que pode
estar diretamente relacionado a area seccionada. A presenca das fibras de Sharpey
na tibia de S. maxhechti reforcam a existencia de pressdes biomecéanicas para a
fixacdo muscular, manutencdo de sua postura ereta e tracfes exercidas durante a
locomogédo. Além da anatomia, S. maxhecthi também mostra semelhancgas
microanatdmicas em relacdo aos dinossauros teropodes. As publicacbes mais
recentes sobre histologia 6ssea neste grupo de dinossauros revelaram que fémures
de abelisaurideos apresentaram cértex composto por complexo fibrolamelar,

complexa rede vascular e predominio de tecido lamelar nos estagios mais avancados
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da ontogenia, presenca de LAGs e lamelas externas na superficie periosteal (CANALE
et al., 2016). Da mesma forma, a microestrutura do fémur de terépode do Cretaceo do
Marrocos mostrou predominio de tecido fibrolamelar com uma complexa rede vascular
gue variou entre reticular e laminar, diminuicdo na taxa de crescimento, deposicao de
camadas de osso lamelar, presenca de LAGs e deposi¢cdo de EFS (EVANS et al.,
2015). Os mesmos padrbes e ritmos s&do observados em outros dinossauros
teropodes como Allosaurus (BYBEE, 2006) e Masiakasaurus (LEE e O'CONNOR,
2013).

As lamelas circunferenciais externas sao classificadas como uma série de finas
camadas de tecido lamelar que é depositada na superficie periosteal que determina o
final da atividade de acrecao 6ssea (ANDRADE et al., 2015). Potencialmente, € uma
caracteristica sinapomorfica compartilhada entre os Arcosauria (WOODWARD et al.,
2011; ANDRADE et al., 2015) uma vez que ja foi encontrado em Dinosauria (EVANS
et al. 2015; CANALE et al., 2016), Pterosauria (SAYAO et al., 2003) e em
Pseudosuchia - Crocodylomorpha (WOODWARD et al., 2011; ANDRADE et al., 2015)
e nos “ndo - Crocodylomorpha” (RICLQES et al., 2003). S. maxhecthi ndo apresentou
deposicéo de lamelas externas o que pode apontar crescimento indeterminado em
Baurusuchidae. Uma vez que as lamelas externas ja foram registradas em grupos ja
mencionados e ndo ha dados sobre gigantismo em Notosuchia essa hipétese nao
parece ser suportada. Uma hipétese alternativa para a auséncia €, simplesmente, o
ndo alcance de crescimento assintético até 0 momento de sua morte. Se for o caso
para DGM 1477 - R e MCT 1714 - R, essa espécie parece levar mais de doze anos
para alcancar o crescimento assintotico, pelo menos nos elementos 06sseos
analisados. Outra hipétese que pode ser reforcada, com a morte desses animais, é
que o evento K-Pg poderia estar filtrando apenas os animais de crescimento lento
como é o caso dos Sebecidae (CUBO et al., 2017), Eusuchia (COMPANY e PEREDA
- SUBERBIOLA, 2016) e Dyrosauridae (BUFFETAUT et al.,, 1982; ANDRADE e
SAYAO, 2014). Uma vez que os clados sobreviventes compartilham ecologia semi-
aguatica e a osteohistologia de S. maxhecthi é compativel com a de um animal
terrestre e cursorial, ha possibilidade dos animais exclusivamente terrestres

pudessem estar sendo mais afetados pelo evento de extingao.
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Figura 37 - Diferentes padrfes de crescimento em Notosuchia, Theropoda e Eusuchia. A - Sec¢éo da
ulna esquerda de DGM 1477-R. Observar sete ciclos de crescimento indicados pelas setas brancas.
As zonas sdo compostas por complexo fibrolamelar e osso lamelar. B - Fémur de Abelissauridae
(Theropoda). As setas brancas mostram seis ciclos de crescimento. C - secao transversal de um
dinossauro teropode (Theropoda). Observar as imagens 1 e 2 e o processo de remodelagéo
perimedular. Observar a presenca de LAG e osso lamelar. Setas vermelhas mostram LAGs. D -
Fémur de Iberosuchus macrodon (Notosuchia). Observar o 0sso primario composto por matriz
paralela-fibrosa com canais longitudinais e paralelos. E - Secao transversal de Acynodon (Eusuchia).
Observar quinze ciclos de crescimento apontados pelas setas brancas. Cortex primario composto por
0sso lamelar e canais vasculares simples e organizados. As setas amarelas mostram a matriz 6ssea
entrelagada no primeiro ciclo de crescimento. F - Secgé&o transversal femoral de Alligator
mississippiensis (Crocodylia). O cortex priméario € composto de osso fibrolamelar e annuli de tecido
lamelar, apontado pelas setas verdes. Retiradas de CANALLE et al. (2016); EVANS et al. (2015);
CUBO et al. (2017); COMPANY e PEREDE-SUBERBIOLA (2016) e WOODWARD et al. (2014).
Escalas. A: 5 mm; C: 5mm, 1 e 2: 0,5 mm; D: 2 mm; E: 0,25 mm; F: 0,1 mm.

10A
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Fonte: O autor (2018).

CONCLUSOES

A deposicao de complexo fibrolamelar com pequenas diminui¢cdes de acrecao
0ssea sustendada ao longo dos anos confirma que Stratiotosuchus maxhecthi possui
uma dindmica de crescimento similar a dinossauros teropoda, mas ainda possui
ciclidade caracteristica dos Crocodyliformes. A hipotese de que o habito terrestre esta
intimamente ligado a altas taxas metabolicas se confirma para S. maxhecthi. Devido
a auséncia de lamelas externas S. maxhecthi parece demorar mais de doze anos para
atingir o crescimento assintotico. O habito terrestre e crescimento acelerado em S.
maxhecthi poderiam estar sendo uma desvantagem evolutiva em relacdo aos demais

Crocodyliformes que sobreviveram a extincdo K-Pg.
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7 CARACTERIZAGCAO GERAL DA MICROESTRUTURA DE OSSOS LONGOS E
COSTELAS DE NOTOSUCHIA AVANCADOS E BAURUSUCHIDAE
(CROCODYLIFORMES, NOTOSUCHIA) DO CRETACEO SUPERIOR DO BRASIL

RESUMO

Notosuchia agrupa Crocodyliformes essencialmente terrestres que viveram durante o
Cretadceo no Sudeste do Brasil. A grande variedade de formas e ecologias também
reflete adaptacdes que sdo observadas na macroestrutura dos fosseis. A
osteohistologia é uma ferrementa util para obter informacdes sobre a fisiologia do
crescimento e consequentemente inferir sobre a paleobiologia de animais vivente e
extintos. Diante da escassez de resultados osteohistoldégicos em ossos de Notosuchia,
apresentamos uma descricdo preliminar dos ossos longos e fragmentos de costela
pertencentes aos Notosuchia avancados e Baurusuchidae. Os resultados observados
nos 0ssos longos desses animais € uma alta ciclicidade e arranjo elaborado da matriz
O0ssea. Os resultados obtidos em Sphagesauridae sugere um crescimento
moderadamente rapido e alternado, em Marialiasuchus ha formacdo de tecidos
secundarios associados a muitas fibras de Sharpey nos ossos da mao. Em
Bauruscuhidae foi observada formacgéao do complexo fibrolamelar nos ossos longos de
Baurusuhcus sp. As costelas mostraram prevaléncia de tecido zonal lamelar com
remodelamento extensivo. Nenhum espécime mostrou a formagdo de lamelas
externas. Os resultados preliminares permitem concluir que Notosuchia apresenta
crescimento ciclico e variavel, similar aos demais crocodiliformes, porém seu arranjo
tecidual sugere maior atividade metabdlica. Esse ritmo pode estar ligado a ecologia
terrestre e/ou tamanho corporeos o0 que parecer ser o caso dos Baurusuchidae. Tais
indicativos sugerem para este grupo crescimento similar a Dinosauria, enquanto 0s
Sphagesauridae a Crocodylia. A auséncia de lamelas externas parece nao implicar no
crescimento indeterminado em Notosuchia, j& que as mortes antes do crescimento

assintotico poderiam estar sendo ditadas pela transigéo K - Pg.

Palavras-Chave: Notosuchia. Baurusuchidae. Sphagesauridae. Crocodyliformes.

Osteohistologia. Cretaceo.
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GENERAL DESCRIPTION OF THE LONG BONE MICROSTRUCTURE OF
ADVANCED NOTOSUCHIA AND BAURUSUCHIDAE (CROCODYLIFORMES,
NOTOSUCHIA) FROM THE LATE CRETACEOUS OF BRAZIL

ABSTRACT

Notosuchia are terrestrial Crocodyliformes that have lived during the Late Cretaceous
in Brazil. The great morphological and ecological variety also reflects adaptations that
are observed in the fossil microstructure. The osteohistology is a useful tool to obtain
information about physiology and growth which allow to infer about the paleobiology of
living and extinct animals. Due to the lack of data regarding Notosuchia osteohistology,
we present a preliminar description of long bones and ribs from Baurusuchidae and
Advanced Notosuchia. The observed results show a high cyclicity and complex bone
matrix. In Sphagesauridae, it is observed a moderately fast and alternate growth, in
Marialiasuchus it is observed the formation of secondary bone associated to many
Sharpey’s fibers. In Baurusuchidae, there is fibrolamelar complex formation in the long
bones. The ribs showed lamellar — zonal formation with extensive remodelling process.
None of the specimen showed the formation of the External Fundamental System. The
results presented here allow to conclude that Notosuhcia have a variable and cyclical
growth, like the other Crocodyliformes, however the bone tissue suggests a higher
metabolic rate. The rhythm can be linked to the terrestrial ecology and/or body size
what can be the case for Baurusuchidae. These facts suggest growth like Dinosauria
while Sphagesauridae to Crocodylia. The absence of EFS seems not to imply in
determite growth in Notosuchia, once the death before asymptotic growth could be

being caused by the K — P transition.

Keywords:  Notosuchia.  Baurusuchidae. = Sphagesauridae.  Crocodyliforms,

Osteohistology. Cretaceous.
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INTRODUCAO

Notosuchia agrupa crocodilos bastante diversificados com as mais variadas
formas e habitos e viveram na regido do Gondwana durante o Cretdceo Superior
(TURNER e SERTICH, 2010; POL et al., 2014 e POL e LEARDI, 2015). O grupo foi
nomeado apos a descricdo de Notosuchus terrestris Gasparini, 1971 e, em seguida,
Cynodonthosuchus rothi, ambos do Cretaceo da Patagénia (WOODWARD,1896; POL
AND LEARDI, 2015), sendo os primeiros registros na América do Sul (POL e LEARDI,
2015). Notosuchia sdo descritos como organismos essencialmente terrestres com
possiveis formas semiaquaticas (SENA et al., 2018), devido a auséncia de adaptacfes
morfologicas para a ocupacédo de habitats exclusivamente aquaticos, as quais estao
presentes em outros crocodiliformes, incluindo os grupos viventes (GASPARINI 1971;
OSI 2013; POL et al., 2014). Dentre as sinapomorfias presentes em Notosuchia, a
presenca de denticdo heterodonte parece ser bem expressiva (BUCKLEY et al., 2000;
RIFF & KELLNER, 2001; NOBRE et al., 2008; MONTEFELTRO et al., 2009) e junto
com uma grande diversidade de cranios e formas dentarias parecem estar
diretamente ligadas a eventos de radiacéo (POL e LEARDI, 2015 para uma revisao).
Existem registros de formas com especializagbes exclusivas para hipercarnivoria,
insetivoria e herbivoria, além de outros morfétipos que também apresentam denti¢éo
atipicas como é o caso em Sphagesaurus Price, 1950, Itasuchus Price, 1955 e
Peirosaurus Price, 1955 (PRICE,1950 a; b, 1955). Além da denticdo, outra
caracteristica compartilhada é a capacidade de protrusdo mandibular, esse
movimento articular do cranio com a mandibula permite movimentos de mastigacéo
mais efetivos e melhor manipulacdo dos alimentos na cavidade oral, sendo esta, ndo

observada em outros grupos Crocodyliformes (POL, 2003 e OSI, 2013).

Sucessivas descrigcdes de Notosuchia mostraram que a variacdo morfolégica
vai além da denticdo e mastigagdo, mas que ha diferencas na forma e tamanho
corporeo. A diversidade vai desde formas pequenas como Araripesuchus Price, 1959
(ORTEGA et al., 2000; POL e APESTEGUIA, 2005) e Mariliasuchus Carvalho e
Bertini, 1999 (CARVALHO e BERTINI, 1999) até individuos de grande porte como
Baurusuchus Price, 1945 (CARVALHO et al., 2005), animais com caracteristicas
dinossaurianas como em Stratiotosuchus Campus, Suarez, Riff e Kellner, 2001 (RIFF
e KELLNER, 2001; RIFF e KELLNER, 2011) e Pissarrachampsa Montefeltro, Larsson,
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e Langer, 2011 (MONTEFELTRO et al., 2011; GODOQY et al., 2016), animais com
hébitos escavadores/fossoriais como € o caso em Armadillosuchus Marinho e
Carvalho, 2009 (MARINHO e CARVALHO, 2009) e formas com reducdo significativa
do focinho, Simosuchus Buckley et al., 2000 (HILL, 2010). Os diferentes habitos e
formas corporeas implicam em adaptacdes Osseas a nivel tecidual (CUBO et al.,
2017), o osso registra processos fisioldgico com diferentes feigdes histoldgicas, o que
pode ser interpretado e fornecer dados paleobiolégicos importantes para o0s
Notosuchia (HILL, 2010; CUBO et al., 2017).

A osteohistologia vem ajudando a obter respostas sobre a paleoecologia em
Notosuchia (ver HILL, 2010 e CUBO et al., 2017), as informacdes existentes, até o
presente momento, sdo que o habito terrestre e tamanho corporeo ndo estao
diretamente ligados a rapidas taxas de crescimento, pelo menos em Sebecosuchia
(CUBO et al., 2017). Nao h& informacgbdes de como o crescimento acontece em outras
espécies e como a dinamica pode variar entre os diferentes grupos e morfotipos. A
fim de descrever a histologia Ossea, verificar a presenca de padrdes e variacdes
teciduais e testar hipGteses previamente levantadas sobre o crescimento de
Notosuchia, foram selecionados dois grupos com morfologias e habitos distintos. De
acordo com as topologias filogenéticas previamente publicadas (TURNER e
SERTICH, 2010; ANDRADE et al., 2011; MONTEFELTRO et al., 2013; SERTICH e
O’'CONNOR, 2014; POL et al., 2014; LEARDI et al., 2015), atualmente h& cinco grupos
compondo Notosuchia, sendo quatro deles linhagens monofiléticas:
Uruguaysuchidae; Peirosauriae; Ziphosuchia basal; Notosuchia avancados (inclui

Sphagesauridae) e Baurusuchidae (Figura 38).
MATERIAL E METODOS

Foram seccionadas doze (12) amostras de 0ssos longos e costelas
pertencentes a espécimes de Baurusuchidae (predadores ativos e topo de cadeia) e
“Notosuchia avangados” (diversas formas e hébitos). O estado de preservacdo do
material variou entre parcialmente preservados e fragmentos ésseos. Diante do
estado de preservacao e relativa escassez do material fossil, as amostras ndo sao
provenientes de regides padronizadas, limitando as inferéncias e interpretacdes. O

material pertence as cole¢cdes da Universidade Federal de Uberlandia (UFU) e
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Universidade de Séao Paulo (USP) (Quadro 3). As amostras foram confeccionadas

seguindo os protocolos padrdes de técnicas paleohistoldgicas publicados em Lamm,

2013.

Figura 38 - Cladograma geral dos Notosuchia. Observar as relagfes filogenética entre os grupos

Espécie

Armadillosuchus

arrudai

Mariliasuchus

amarali

Mariliasuchus

amarali

Mariliasuchus

amarali

Mariliasuchus

amarali

selecionados.

Urguaysuchiade

Notosuchia

Notosuchia

L Avangados

Mariliasuchus

Armadillosuchus

Pissarrachampsa

Baurusuchidae

Stratiotosuchus

1T 1

Baurusuchus

Iberosuchus

Fonte: modificado de Pol e Leardi (2015).

Quadro 4 - Dados de colecdo dos espécimes amostrados

N° de colecéo

LPRP USP 0774

MBC-233-Pv

MBC-234-Pv

MBC-235-Pv

MBC-236-Pv

Elemento 6sseo

Fémur direito

Tibia-fibula

Falange

Falange

Falange

Localidade/Fm.geoldgica

Jales-SP/ Adamantina

Marilia-SP/Adamantina

Marilia-SP/Adamantina

Marilia-SP/Adamantina

Marilia-SP/Adamantina
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Aplestosuchus LPRP USP 0229a  costela Campina Verde-MG/
sordidus Adamantina

Pissarrachampsa LPRP USP 0019 Metacarpo Irapurd-SP/ Presidente Prudente
sera

Pissarrachampsa MBC 231 PV Metatarso IV Fm. Adamantina

sera

Pissarrachampsa MBC 232 PV Costela Fm. Adamantina

sera

Baurusuchus sp. LPRP USP 0634 C Fémur Jales-SP/ Adamantina
Baurusuchus sp. LPRP USP 0634 E Tibia Jales-SP/ Adamantina
Baurusuchus sp. LPRP USP 0634 F Costela Jales-SP/ Adamantina

Fonte: O autor (2018).

MICROSCOPIA E EDICAO DAS IMAGENS

Apos finalizadas, as amostras foram observadas, escaneadas e fotografadas
em microscopio Nikon Eclipse LV100ND sob aumento total de 50 e 100 vezes. As
imagens foram obtidas por uma camera Nikon DS-Fi2. As laminas foram observadas
sob luz transmitida e luz polarizada (Full Wave Retarder) com o valor de A= 530 nm.
O processo de edi¢ao de imagens foi realizado utilizado o software Adobe Photoshop
CC versdao 19.0. As terminacdes histolégicas utilizadas aqui seguem as pré-

stabelecidas por Francillon-Vieillot et al. (1990).
RESULTADOS

NOTOSUCHIA AVANCADOS
Armadillosuchus

LPRP USP 0774. A seccao transversal esté parcialmente completa devido ao
estado fragmentario do material (FIGURA 39). O cortex primario é estritamente
composto por matriz entrelagcada formando osso paralelo-fibroso (PFB), rede vascular
composta por diversos canais reticulares com baixa quantidade de anastomoses e
Osteons primarios. A matriz de osso paralelo-fibroso predomina no cértex interno e

meédio enquanto na regido periosteal ha presenca de matriz lamelar e formacao de
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diversas linhas de pausa de crescimento (LAG). No total, nove linhas foram
identificadas juntamente com a presenca de fibras de Sharpey. Da regidao perimedular
até a regido periosteal sdo visiveis as zonas formadas durante os ciclos deposicionais.
Algumas zonas de crescimento ndo apresentam LAGs, mas formam annuli
(observada entre o terceiro e quarto ciclo). A presenca de 6steons secundarios na
regido média e interna confirmam remodelamento ativo e extensivo. No geral, o
crescimento em LPRP USP 0074 apresenta taxa moderadamente alta, devido ao
arranjo microestrutural, bastante variavel e taxa decrescente de deposicao 6ssea. Nao

h& evidéncia de EFS na regido periosteal.
Mariliasuchus

MBC — 233 - Pv. A Seccdao transversal da tibia-fibula estd completa e ambos
elementos em posicdo anatbmica. Presenca de matriz cortical jovem com fibras
entrelacadas bastante formando matriz paralelo-fiborosa (PFB) em ambos os
elementos, formando um complexo fibrolamelar simples. Apenas uma zona de
crescimento é identificavel nas duas amostras. Ambas posseumcavidade medular
livre e ampla e formacdo de lamelas internas as quais apresentam um aspecto
bastante imaturo com coloracéo distinta sob luz transmitida (FIGURA 40). A rede
vascular na tibia e na fibula, é essencialmente composta por 6steons primarios e
canais vasculares simples os quais ndo possuem arranjo preferencial e poucas
anastomoses reticulares. Nado ha marcas de crescimento visivel nesse espécime o

gue o caracteriza como um juvenil. Ndo ha presenca de 6steons secundarios e EFS.
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Figura 39 - LPRP USP 0774. A - Fragmento do fémur de Armadillosuchus arrudai (luz transmitida). B -
Regido do cortex médio e superior (luz polarizada). Observar a matriz 6ssea composta por 0sso
paralelo-fibroso. Observar a presenca dos canais vasculares e das diferentes zonas de crescimento.
As setas brancas apontam as LAGs que aumentam de nimero em dire¢@o a superficie periosteal.
Presenca de fibras de Sharpey. C - Perfil de LPRP USP 0774 (luz polarizada). Notar a baixa
birrefringéncia derivada do tecido paralelo-fibroso e padréao reticular de anastomose dos canais
vasculares. Oito zonas de crescimento sdo observadas. SO - Osteons secundarios; PO - Osteon
primario; SF - Fibras de Sharpey; AN - Annulus; PFB - Osso paralelo-fibroso; LAG - Linha de pausa
de crescimento. Escala paraAe B =0.25 mm; C =5 mm.

Fonte: O autor (2018).
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Figura 40 — MBC — 233 - Pv. A - Sec¢do completa da tibia-fibula de Mariliasuchus amarali (luz
transmitida) B - Perfil da tibia (luz transmitida). Observar uma Unica zona de crescimento composta
por complexo fibrolamelar. Observar a presenca de matriz entrelacada e rede vascular composta de
Osteons primarios e canais com anastomoses reticulares. C - Perfil do cortex primario da fibula (luz
polarizada). Notar alta birrefringéncia derivada da matriz de fibras entrelacadas. Indicios de formacéao
das lamelar internas, observar camadas de alta birrefringéncia na regido perimedular. PO - Osteon

primario; VC - Canais vasculares. Escala paraA=5mm; B e C =0.25 mm.

Fonte: O autor (2018).

MBC — 234 - Pv. A secc¢do da amostra encontra-se fragmentada (FIGURA 41) mas ao
se observar sob luz polarizada, uma baixa birrefringéncia e disposi¢éo aleatéria das
lacunas de ostedcitos sdo identificaveis. Poucos canais vasculares simples séo
identificaveis. Uma fina camada de tecido lamelar, provavelmente proveniente das
lamelas internas, é visivel sob luz polarizada. Ndo h& presenca de Osteons

secundarios e lamelas externas.
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Figura 41 — MBC — 234 - Pv. A - Seccao parcial da falange de Mariliasuchus amarali (luz transmitida).
B - Seccao parcial da falange de MBC-234-Pv (luz polarizada). Observar a baixa birrefringéncia do
tecido paralelo-fibroso que envolve canais vasculares formando CCCB. Circundando a cavidade
medular fragmentada, observa-se uma fina camada de lamela endosteal (osso lamelar). VC - Canais
vasculares; LB - Osso lamelar. Escala para A e B = 0.25 mm.

Fonte: O autor (2018).

MBC — 235 - Pv. Seccdo completa da falange média mostra uma matriz cortical
primaria composta por 0osso paralelo-fibroso, poucos elementos vasculares, cavidade
medular ampla e lamelas internas na regiao perimedular (FIGURA 42). A composi¢ao
histolégica € bastante curiosa pois ha presenca de CCCB (Compact Coarse
Cancelous Bone) de origem secundaria. A rede vascular € bastante simples com
poucos canais vasculares aleatoriamente distribuidos. H4 presenca de fibras de
Sharpey espalhadas sugerindo local de inser¢gdo muscular. As marcas de crescimento
nao sao distintas entre canais vasculares, que estado dispostos perpendicularmente ao
cortex. A birrefringéncia gerada pelos diferentes tipos de tecido, permitem a facil
distincdo e identificacdo do CCCB e da sua origem (lamelas internas). Ndo ha

presenca de Osteons secundarios e/ou lamelas externas.
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Figura 42 — MBC — 235 - Pv. A - Seccao completa da falange média de Mariliasuchus amarali (luz
transmitida). B - Perfil completo da retirado de “A” (luz transmitida). Observar a matriz paralelo-fibrosa
altamente vascularizada por canais simples com disposicao aleatéria. Fibras de Sharpey sao visiveis

C - Regido perimedular (luz polarizada). Notar a alta birrefringéncia derivada do tecido lamelar e as
invaginacdes do osso lamelar que preenchem os espacos sobjacentes formando osso secundarios

(CCCB= compact coarse cancellous bone). VC - Canal vascular; SF- fibras de Sharpey; LB - osso

lamelar; MC - cavidade medular; LE - lamelas endosteais. Escala para Ae C = 0.25 mm; B = 0.25

mm.

Fonte: O autor (2018).

MBC — 236 - Pv. Seccao completa da falange proximal mostra distingéo entre
regido central composta por 0sso secundario e periferia densa com muitas fibras de
Sharpey (FIGURA 43). A regido interna apresenta lacunas de eroséo, 0sso trabecular
resultante de remodelamento 6sseo. Nao ha marcas de crescimento visivel e poucos
canais vasculares simples s&o visualizados randomicamente em ambas as camadas.
Sob nicois cruzados e auxilio de laminula de 4gua, pode-se observar as fibras mais
nitidamente na regido periférica. O remodelamento 6sseo gerou tecido 0Osseo
secundario que se invaginou da cavidade medular formando o CCCB. Sem o auxilio
da agua, a birrefringéncia das camadas lamelares internas aumenta. O CCCB, ao se
invaginar acaba englobando os canais vasculares, o que acaba se assemelhando a

Osteons secundarios. Na regido mais periférica, o tecido paralelo-fibroso apresenta
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uma birrefringéncia bem menor e uma maior quantidade de fibras de Sharpey,

resultantes da inser¢cdo muscular. Nao h& presenca de marcas de crescimento.

Figura 43 — MBC-236 - Pv. A - Seccéo completa da falange de Mariliasuchus amarali (luz transmitida).
B - Imagem retirada de “A” (luz polarizada). Observar a regido perimedular composta por osso
secundario e regido periférica composta por tecido paralelo-fibroso e fibras de Sharpey. C - Imagem
retirada de “B” (luz polarizada). Canais vasculares envoltos por osso secundario, formando CCCB e
osso trabecular (ambos tecidos secundarios) e indicados pelas setas brancas. CCCB - compact
coarse cancellous bone; TR - Trabéculas; VC - Canal vascular; SF - Fibras de Sharpey. Escala para
A, BeC=0.25mm.

Fonte: O autor (2018).

BAURUSUCHIDAE

Pissarrachampsa

LPRP USP 0019. A seccéo transversal apresenta cértex primario formado por
osso paralelo fibroso, auséncia de organizacao fibrilar, cavidade medular livre e
osteons secundarios com formacéo de lamelas circunferenciais na regiao perimedular
(FIGURA 44). Na regiao periférica ao tecido paralelo-fibroso é visivel a deposicao de
osso lamelar e auséncia de canais vasculares. E possivel identificar interrupcdo na
acrecao periosteal em LPRP USP 0019, devido a presenca de 09 LAGs na regido

cortical. Apesar do material ser fragmentario, podemos sugerir que, no geral, o



119

metacarpo de Pissarrachampsa apresenta uma taxa de crescimento moderada e

ciclica, com interrup¢des. Nao foi observado a presenca de EFS.

Figura 44 - LPRP USP 0019. A - Seccéo transversal do metacarpo de Pissarrachampsa sera (luz
transmitida). A imagem mostra duas regides distintas. A regido central € composta por 0sso paralelo-
fibroso (fibras mais desorganizadas) enquanto osso lamelar (organizado em camadas) a circunda. A
regido central apresenta 6steons secundarios e remodelamento ativo. B - Imagem retirada de “A” (luz
transmitida). Observar 04 LAGs indicadas pelas setas brancas e presenca de um 4steon secundario
imerso na matriz secundaria. PFB - Osso paralelo-fibroso; LAG - Linha de pausa de crescimento; LB -

Osso lamelar; SO - Osteon secundério. Escala para A e B= 0.25 mm.

Fonte: O autor (2018).

MBC — 231 - Pv. Secc¢do completa do Metatarso IV revela uma matriz cortical
composta por tecido lamelar-zonal. Diversas zonas de crescimento com
predominéancia de tecido lamelar e paralelo-fibroso sé@o nitidamente visiveis. A rede
vascular € composta Osteons primarios, canais simples com baixo grau de
anastomoses e distribuidos paralelamente, acompanhando a organizacgdo fibrilar
(FIGURA 45). A cavidade medular € ampla com formacéo de lamelas endosteais. As
zonas de crescimento sdo visiveis e intercaladas por finas faixas de tecido lamelar,
LAGs ou annuli. E possivel observar uma diminuicdo significativa na taxa de
deposicado Ossea devido a predominancia de tecido lamelar na regido periosteal. A
linha reversa € visivel sob luz polarizada. Nao ha sinal de deposicdo de lamelas

externas.
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Figura 45 — MBC — 231 - Pv. A - Seccdo completa do metatarso IV de Pissarrachampsa sera (luz
transmitida). B - Imagem retirada de “A” (luz polarizada). Regido do cortex superior e médio composta
por osso paralelo-fibroso, densa vascularizacdo composta por ésteons primarios e canais simples e
paralelos, obedecendo ao arranjo fibrilar. Notar a presenca dos canais vasculares e das diferentes
zonas de crescimento. Na por¢do mais externa, observa-se a deposicao de tecido lamelar com rede
vascular menos elaborada. A setas brancas apontam uma LAG enquanto as demais os elementos da
rede vascular. C - Imagem retirada de “B” (luz polarizada). Notar a alta birrefringéncia derivada do
tecido paralelo-fibroso (porcéo interna) e o padrédo lamelar (porcéo externa). PO - Osteon primario; VC
- Canal vascular; LAG - Linha de pausa de crescimento. Escalas A=5 mm; B e C = 0.25 mm.

Fonte: O autor (2018).

MBC — 232 - Pv. A Seccdo mostra cértex primario composto por complexo
lamelar-zonal. Diversas zonas de crescimento com predominancia e alternancia de
tecidos lamelar e paralelo-fibroso, assim como observado em MBC — 231 - PV. A rede
vascular é composta por poucos canais simples e canais anastomosados organizados
(FIGURA 46). Ha presenca de Osteons primarios em toda a amostra, principalmente
na regido interna, juntamente com osteons secundarios e formacédo de lamelas
internas. Dessa maneira, ha uma diminui¢cdo significativa na taxa de acrecdo 6ssea
devido a deposigéo continua de tecido lamelar, evidenciado por zonas que diminuem

significativamente de espessura. Nao foi observada presenca de lamelas externas.
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Figura 46 — MBC — 232 - Pv. A - Secc¢do semi-completa da costela de Pissarrachampsa sera (luz
transmitida). B - Imagem retirada de “A” (luz transmitida). Regido do cortex interno e perimedular
composta por osso paralelo-fibroso, vascularizada por ésteons primarios e canais simples arranjados
de forma paralela, seguindo o mesmo arranjo fibrilar. Na por¢cdo mais externa, observa-se a
deposicao de tecido lamelar com uma rede vascular menos elaborada. C - Porcédo interna do cértex
primario (luz polarizada). Notar a alta birrefringéncia do tecido lamelar secundario (porcao interna) e
fibrilar (porcé@o externa). Nessa imagem é visivel o arranjo fibrilar que envolve os vasos sanguineo e
abriga os ostedcitos. PO - ésteon primario; SO - ésteon secundario; LB - osso lamelar. Escalas. A =5
mm; B e C=0.25 mm.

Fonte: O autor (2018).
Aplestosuchus

LPRP USP 229 - 1. A seccéo transversal apresenta formato circular com
processos lateral achatados e um processo de remodelamento bastante extensivo da
matriz paralela-fibrosa. A rede vascular é formada por canais simples, anastomosados
de forma reticular e ésteons primarios em diferentes estagios de desenvolvimento
(FIGURA 47). Na regido do cortex superior € visivel a presenca de linhas de pausa
de crescimento que possuem um formato convoluto devido a agédo ostednica do
remodelamento. A presenca de LAGs nessa regido revela uma taxa decrescente de

acrecao periosteal. Na regido interna, observamos a presenca de 0sso secundario
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trabecular sendo remodelado por 6steons. N&o foi observada deposicdo de lamelas

externas.

Figura 47 - LPRP USP 229-1. A - Seccéo transversal da costela Aplestosuchus sordidus (luz
transmitida). Regido central com remodelamento extensivo, presenca de trabéculas e alta quantidade
de o6steons. B - Imagem retirada de “A” (luz transmitida). Coértex primario composto de tecido paralelo
fibroso o qual se transforma em lamelar a medida que atinge a regido periosteal. Linhas de pausa de

crescimento e remodelamento ativo séo visiveis. C - Detalhe do cortex primario (luz polarizada).
Observar a baixa birrefringéncia do tecido paralelo fibroso, lamelas e 6steons em diferentes padrdes
de colorag&o e estagios de maturacéo, respectivamente. PO - Osteon primario; SO - Osteons

secundarios; LAG - Linhas de pausa de crescimento. Escalas A=5 mm; B e C =0.25 mm.

Remodeling j
PO+SO

Fonte: O autor (2018).
Baurusuchus sp.

LPRP USP 0634 C. A secc¢do transversal esta parcialmente preservada e nao
foi possivel a obtencdo da seccdo completa. O cértex primario € formado pelo
complexo fibrolamelar intercalado com deposicdes de tecido lamelar (FIGURA 48). O
tecido lamelar é predominante no coértex externo. Quatro ciclos de crescimento ciclico,
diminuicbes e paradas efetivas sdo distinguiveis. As zonas de tecido fibrolamelar
apresentam uma rede vascular composta de 0steons e canais vasculares simples e
anastomosados de forma reticular enquanto os depdsitos lamelares sao avasculares.

Osteons primérios e secundarios s&o abundantes na regido perimedular. Sob nicois
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cruzados, é possivel observar composicdes distintas. As areas de tecido lamelar e
complexo fibrolamelar apresentam coloracéo diferente devido a organizacao fibrilar.

N&o ha deposicéo de lamelas externas.

Figura 48 - LPRP USP 0634 C. A - Perfil do fémur de Baurusuchus sp. Trés zonas de crescimento
sdo observaveis e separadas por LAGs. Na regido periosteal ha presenca de tecido lamelar e 6steons
secundarios espalhados por toda amostra. B - Detalhe da regido do cortex superior. Notar o padrao
da rede vascular, composta por por canais simples e 6steons primarios. C - Detalhe da regidao do
coértex interno. Presenca de 6steons secundarios em diferentes niveis de maturacéo e LAG com
formacao de tecido lamelar. D - Detalhe do cértex médio. Notar os diferentes padrdes de
birrefringéncia da matriz entrelagcada e lamelar. SO - Osteons secundarios; PO - Osteon primario;
LAG - Linhas de pausa de crescimento; VC - Canal vascular. Escala para A, B, C e D = 0.25 mm.

Fonte: O autor (2018).

LPRP USP 0634 E. A seccao transversal esta parcialmente preservada e nao
foi possivel a obtencdo da seccdo completa. O coOrtex primario € composto por
complexo fibrolamelar intercalado por finas faixas de tecido lamelar (FIGURA 49). Trés
ciclos de crescimento sdo visiveis e 0 crescimento mostra-se ciclico com poucas
diminuicdes e paradas efetivas durante o desenvolvimento ontogenético. As zonas de
tecido fibrolamelar apresentam uma rede vascular composta por 0steons primarios e
canais vasculares simples e poucas anastomoses sao visiveis nesse perfil. Na regido

do cértex superior € visivel uma diminui¢cdo do ritmo de deposicdo 0ssea devido a
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presenca de zona de tecido lamelar. Na regido do cortex médio, observa-se o arranjo
da rede vascular e fibrilar. As diferentes cores representam diferentes direcbes das

fibras colagenas. Nao ha presenca de lamelas externas.
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Figura 49 - LPRP USP 0634 E. A - Perfil da tibia de Baurusuchus sp. (luz transmitida). Trés zonas de
crescimento sdo observaveis e separadas por LAGs. Na regido periosteal ha presenca de tecido
lamelar e 6steons secundarios na regido do cértex inferior, seguidos de diversos ésteons primarios e
canais simples no cortex médio e superior. B - Imagem retirada de “A” (luz polarizada). Notar o
padrao interdigitado das fibras de colageno e rede vascular composta por canais simples e ésteons
primarios. C - Detalhe da regido do cértex médio (luz polarizada). Fibras entrelacadas em diferentes
sentidos e dire¢des formando coloracdes distintas. SO - Osteons secundarios; PO - Osteon primario;
LAG - Linhas de pausa de crescimento; MC - Cavidade medular. Escalas. A, B e C = 0.25 mm.

Fonte: O autor (2018).
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LPRP USP 0634 F. A seccdo transversal esta semicompleta e apresenta
processo lateral preservado. O cortex primario € composto de osso lamelar e
apresenta remodelamento 0sseo extensivo. A rede vascular € formada por canais
simples com poucas anastomoses e diversos Osteons primarios em diferentes
estagios de desenvolvimento (FIGURA 50). Na regido do cértex superior € visivel a
presenca de diversas LAGs (completas e incompletas). A matriz lamelar apresenta
osteons secundarios proximos a superficie periosteal juntamente com remodelamento

secundario e formacao de trabéculas 6sseas e diversas cavidades de eroséo.

Figura 50 - LPRP USP 0634 F. A - Perfil da costela de Baurusuchus sp (luz transmitida). Notar
remodelamento extenso e a formagéo de osso trabecular enquanto nas regides superior e inferior
observa-se cortex primario com grande atividade ostebnica. B - Regido remanescente de cortex
primario (luz transmitida). Observar presenca de canais simples e 6steons secundarios. As setas
brancas apontam as LAGs que se formaram durante o desenvolvimento as paradas de deposi¢éo
Ossea. C - Detalhe da regido central (luz polarizada). Observar a formacao de trabéculas 6sseas
formadas. As setas amarelas mostram a presenca de dsteons secundarios em tecido trabecular
(formagéo de osso secundario e lacunas de erosdo. SO- Osteons secundarios; PO- Osteon primario;
TR- trabéculas; EC- Lacunas de eroséo; LB- Osso lamelar. Escalas A=5 mm; B e C=0.25 mm.

Fonte: O autor (2018).
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DISCUSSAO
NOTOSUCHIA AVANCADOS - Mariliasuhcus; Armadillosuchus

Na tibia-fibula de M. amarali é visivel apenas um unico ciclo de deposicdo
ossea formado por complexo fibrolamelar. A presenca desse complexo indica que
durante os primeiros estagios de desenvolvimento, M. amarali crescia com altas taxas
deposicionais. Altas taxas metabodlicas em estagios pos-eclosao ja é conhecido entre
os Crocodyliformes (COMPANY e PEREDA-SUBERBIOLA, 2016) incluindo taxons
atuais (WOODWARD et al., 2011; WOODWARD et al., 2014). Com apenas um ciclo
deposicional, auséncia de lamelas externas, auséncia de ésteons secundarios e
lamelas internas possivelmente em formacéo, M. amarali parece ser um animal juvenil
e estaria em seus primeiros anos de desenvolvimento ontogenético. De acordo com
Fernandéz (2009), Crocodyliformes de habitos terrestres apresentam um
desenvolvimento mais acelerado da tibia e fibula quando comparado as formas
semiaquaticas atuais (ver NOBRE e CARVALHO, 2013). A formacdo de complexo
fibrolamelar em MBC 233 PV suporta a ideia de altas taxas metabdlicas nos estagios
iniciais de desenvolvimento nos membros posteriores em M. amarali. Em relagdo aos
arranjos teciduais observados nas falanges, dois tipos de tecido sdo distintos, 0sso
primario na periferia com diversas fibras de Sharpey e osso secundario compactado
(compact coarse cancellous bone = CCCB) circundando a cavidade medular e
observado nas trés amostras falangeais. A presenca de CCCB indica que esses
animais produziam tecido ésseo secundarios para preencher as cavidades de erosao
resultantes do remodelamento 6sseo. A presenca de CCCB gera uma linha reversa
de contato entre o tecido priméario e secundario e serve de reforco estrutural quando
presente em vertebrados. O mesmo tecido secundario foi reportado em outros grupos
Archosauria como em metatarsos de Sphenisciformes, Aves (CERDA et al., 2015) em
0sso0s ndo-apendiculares de Pterosauria (PRONDVAI e STEIN, 2014) e evidéncias,
ainda ndo confirmadas, em um fémur de Notosuchia (CUBO et al., 2017). Em
Notosuchia avancados, M. amarali € a primeira espécie a revelar a formacdo de
CCCB. A presenca de tecido primario rico em fibras de Sharpey envolvendo o CCCB
indica que esse tenha sido depositado devido as tracbes mecénicas causadas pela

musculatura associada as falanges.
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Armadillosuchus arrudai apresentou crescimento ciclico, predominancia de
complexo fibrolamelar sustentado com vascularizagdo moderada e paradas efetivas
durante o crescimento. O padrdo histologico femoral apresenta dinamica de
crescimento similar aos Pseudosuchia n&o-Crocodylomorpha (de RICQLES et al.,
2003) e Crocodylia (WOODWARD et al., 2011; WOODWARD et al., 2014), sugerindo
gue o complexo fibolamelar menos elaborado possa se uma caracteristica comum a
essa espécie. Armadillosuchus arrudai apresenta caracteristicas anatdémicas
compativeis com um animal de um habito escavador (PRICE, 1950; JUHN, 1968; POL,
2003), neste caso o fossorialismo parece ndo impor uma especializacdo ou estratégia
ainda ndo conhecida para os Crocodyliformes. Adicionalmente, oito ciclos de
crescimento, remodelamento ativo e moderadamente extensivo no cortex médio e
inferior sédo observados, sugerindo um estagio ontogenético adulto para LPRP USP
0074.

BAURUSUCHIDAE - Pissarrachampsa; Baurusuchus; Aplestosuchus

P. sera apresentou formacgdo de tecido lamelar-zonal no metatarso e na
costela. A presenca de multiplas zonas que se alternam entre deposi¢cdes de fibras
entrelacadas e lamelares, acompanhadas de canais simples e alinhados apontam que
Baurusuchidae parece ter a capacidade depositar tecido 6sseo em ciclos lentos de
deposicao, independente do elemento ésseo. Tecidos de mesma natureza foram
previamente descritos em 0ssos longos de lberosuchus macrodon (CUBO et al.,
2017), animais descritos como predadores ativos e essencialmente terrestres assim
como Pissarrachampsa, indicando que predadores terrestres também podem formar
complexo lamelar-zonal nos ossos dos membros. MBC-231-Pv também ha
predominancia de osso lamelar-zonal com transi¢ao brusca de osso paralelo-fibroso
para essencialmente lamelar na regido limite do cortex médio e superior. Tecidos
lamelar-zonais ja foram observados em outros Crocodyliformes como Dyrosauridae
(ANDRADE et al., 2015), Thallatosuchia (HUA e BUFFRENIL, 1996), Eusuchia basal
(COMPANY e PEREDEA-SUBERBIOLA, 2016) e Susisuchus (SAYAO et al., 2016),
todos esses grupos possuem alguma relagdo com habitats aquéticos, ao contrario de
Pissarrachampsa sera (GODOY et al., 2016). As costelas, diferentemente dos 0ssos
longos, conseguem preservar melhor o historico do crescimento em vertebrados
(CURREY, 2002; HALL, 2005), fato devido a baixa taxa de deposicao periosteal e
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modificagao estrutural da costela durante o crescimento. O centro de crescimento da
costela localiza-se na por¢cao proximal, que vai sendo preservada, enquanto novo
tecido € depositado na extremidade distal o que causa diferenca no tipo de tecido
depositado, taxa de remodelamento e nimero de LAGs preservadas (HORNER et al.,
2000; WASKOW e SANDER, 2014; WOODWARD et al., 2014; WASKOW e MATEUS,
2017).

Em MBC-232-Pv, o cortex primario da costela, as lamelas internas e a baixa
quantidade de Osteons secundéarios sugerem que o fragmento costal tenha sido
derivado de porcdes mais proximais. Complementarmente, MBC-232-Pv apresenta
seis zonas de crescimento indicando um estagio ontogenético de sub - adulto. A
costela pertencente a LPRP 229a (GODOY et al., 2014) mostra grau extensivo de
remodelamento do cértex primario composto por 0sso lamelar-zonal, alta quantidade
de Osteons primarios e secundarios em todo o cortex, o remodelamento é observado
em quase totalidade da amostra. A acdo do remodelamento parece ter apagado
grande parte das linhas e marcas de crescimento, dificultando a estimativa da idade e
estagio ontogenético de LPRP 229a. A cavidade medular é composta de tecido
secundario trabecular onde h& presenca de remodelamento secundéario ativo,

sugerindo estagio ontogenético avancado para LPRP USP 229a.

A terceira costela pertence a LPRP USP 0634 F, que foi atribuida ao género
Baurusuchus. Ha presenca de cortex lamelar-zonal e arranjo simples das zonas e da
vascularizacéo. Essas evidéncias reforcam que ha menor taxa de acre¢ao periosteal
nas costelas em relacdo aos 0ssos apendiculares também em Notosuchia. Nos 0ssos
apendiculares de LPRP USP 0634, a tibia e o fémur exibiram matriz cortical composta
essencialmente por complexo fibrolamelar sustentado em matriz entrelacada e arranjo
tecidual elaborado. A acrecéo 0ssea parece ser acelerada durante os primeiros anos
e diminui gradativamente, caracteristica também é observada em Armadillosuchus. A
auséncia de lamelas externas, poucos ciclos de crescimento sugerem um estado

adulto com crescimento ativo para LPRP USP 0634.
CONCLUSAO

Diante dos resultados observados, os tecidos dos ossos longos de M. amarali

e A. arrudai mostram indicios de um crescimento dindmico com moderadas taxas de
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acrecdo Ossea e zonalidade, indicando similaridade aos Crocodylia. O tecido
secundério compactado (CCCB) foi observado nas falanges de Marialiasuchus, sendo
0 primeiro registro desse tecido em Notosuchia e possivelmente atribuido as tracbes
biomecanicas uma vez que estd acompanhado de fibras de Sharpey. As costelas em
Baurusuchidae mostram predominancia de tecido lamelar-zonal enquanto os 0ssos
longos, formacdo de complexo fibrolamelar, confirmando variabilidade
intraesquelética. Os fémures de Armadillosuchus arrudai e Baurusuchus apresentam
diferenca na dindmica do crescimento sugerindo uma deposicdo mais lenta em
Sphagesauridae em comparacdo a Baurusuchidae. Essa diferenca na velocidade de
deposicao 6ssea parece nao estar diretamente relacionado ao habito terrestre e/ou
tamanho. Os estagios ontogenéticos dos espécimes variaram desde animais bastante
juvenis a individuos adultos. Ressaltamos que a variabilidade no padrdo do
crescimento em Notosuchia parece ser multifatorial assim como nos demais grupos

de Crocodyliformes.
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8 CONSIDERACOES FINAIS

Apbs as observacoes realizadas nesse presente estudo, pode-se concluir que
a auséncia de lamelas externas (EFS) em todos os ossos de Notosuchia analisados
nao necessariamente confirma crescimento indeterminado para esses animais e pode
estar relacionado apenas ao acaso. Outra ideia que pode ser levantada € que as
mortes antes do crescimento assintotico poderiam estar sendo ditadas pela transicao
K-Pg. A presencga das lamelas em outros Dinosauria (Aves inclusas), Mammalia,
Eusuchia viventes e extintos, Dyrosauridae e grupos externos a Crocodylomorpha
reforcam que Notosuchia em algum momento podiam atingir crescimento assintotico,
0 que ndo aconteceu com 0s espécimes analisados. A diferenca na fisiologia do
crescimento em relagdo aos sobreviventes Sebecosuchia, Neosuchia e Eusuchia
sugere que 0 crescimento mais lento e ciclico e aparentemente variacdes nas
formacdes teciduais. Essas evidéncias parecem, de fato, terem sido determinante

para a manutencao dos grupos apos a extingao K - Pg.

A segunda hipotese testada foi a correlacdo entre microestrutura e habito
ecoldgico. Ao analisar os 0ssos longos de Stratiotosuchus maxhechti (Baurusuchidae)
foi visto a formacéo de complexo fibrolamelar sustentado acompanhado por pequenas
diminui¢cdes no ritmo de crescimento por, pelo menos, doze ciclos anuais. Esses
resultados sdo bem parecidos em Baurusuchus sp. e compativeis com animais
predadores terrestres e aumenta a semelhanca dessa espécie a dinossauros
terébpoda. Em Armadillosuchus de habito escavador foi observada uma semelhanca
do crescimento aos atuais Crocodylia, os quais também apresentam semelhanca com
os Pseudosuchia ndo-Crocodylomorpha. Notosuchia apresenta crescimento ciclico e
variavel, similar aos demais Crocodyliformes, porém seu arranjo tecidual sugere maior
atividade metabdlica. Esse ritmo pode estar ligado a ecologia terrestre e/ou tamanho
corpoOreos o que parecer ser o caso dos Baurusuchidae. Tais indicativos sugerem para
este grupo crescimento similar a Dinosauria, enquanto os Sphagesauridae a
Crocodylia. Por outro lado, o crescimento ciclico parece ser uma caracteristica
compartilhada entre todos os Crocodyliformes e Pseudosuchia. Conclui-se que a
correlacdo entre microestrutura 0ssea e habito ecoldgico ainda ndo esta muito bem

definida nos Crocodyliformes.
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A hipétese de variabilidade esquelética do crescimento em diferentes
elementos 0sseo parece se confirmar em Notosuchia. Os diferentes arranjos fibrilares
e rede vascular em costelas e ossos longos de “Notosuchia avancados” e
Baurusuchidae mostraram que esses animais formam complexo fibrolamelar em
estagios iniciais do desenvolvimento, matriz paralela fibrosa e entrelacada em 0ssos
longos e tecido secundéario compactado em metacarpais e falanges. Ao contrario dos
0ssos longos, ha evidéncias de predominancia de tecido zonal lamelar zonal nas

costelas.
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