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RESUMO

O estudo das estruturas osteoldgicas e da musculatura a estas relacionadas permite
compreender, em animais extintos, a evolu¢do dos tragos associados aos seus habitos
locomotores, especialmente se este estudo considerar os seus representantes atuais, a fim de se
estabelecer as relagdes de homologia e analogia entre as estruturas comparadas e suas
respectivas fungdes inferidas. Além disso, em uma andlise biomecanica de espécies fosseis,
deve-se considerar, mesmo que de forma aproximada, a massa corporal como atributo
fundamental. Prestosuchus chiniquensis ¢ uma espécie extinta de arcossauro terrestre
relacionada a linhagem dos crocodilos atuais. Para testar as hipdteses de habitos locomotores
deste taxon, foi feita a reconstru¢do muscular da coxa do espécime UFRGS-PV-0629-T, com
base nas descrigdes musculares de aves e crocodilos. Observou-se que o conjunto muscular
considerado em P. chiniquensis, de uma forma geral, ¢ bastante semelhante ao dos
representantes atuais. Dos dezesseis grupos musculares da coxa avaliados, treze foram
reconhecidos como presentes ¢ homodlogos entre os dois grupos de arcossauros viventes
comparados, de modo que a reconstrugdo destes musculos, no exemplar fossil analisado, se
mostrou a op¢ao mais parcimoniosa, envolvendo o menor nimero de passos evolutivos. Por
outro lado, a morfologia da cintura pélvica e dos membros posteriores confere uma disposi¢ao
distinta dos locais de origem e inser¢do desta musculatura, com possivel alteragdo das linhas
de acdo dos mesmos. Por fim, a comparagdo com formas arcossaurianas extintas e atuais
mostrou uma condicdo basal mantida para a morfologia do fémur e a flexdo do joelho,
enquanto a morfologia do pubis e do isquio — e a origem da musculatura a eles associada —
revelou um padrao derivado. Paralelamente, diversas metodologias para a estimativa da massa
de formas extintas foram aplicadas e comparadas, com o intuito de realizar inferéncias
biomecanicas para o habito locomotor de P. chiniquensis. O espécime considerado, com 4,5
m de comprimento total, apresentou uma massa média estimada de 400 kg, a qual, em
conjunto com a morfologia geral dos ossos dos membros posteriores, se mostrou compativel
com um habito locomotor subcursorial, além de uma postura preferencialmente mesograda e
quadrapede. Contudo, devido ao carater generalista inferido — permitindo uma ampla gama de
posturas admissiveis — foi sugerida uma estratégia de caga por emboscada, na qual P.
chiniquensis adotaria uma postura bipede e ortégrada, que poderia conferir a espécie

vantagens, tal como uma maior velocidade em relagao a postura usual.

Palavras-chave: Aves. Crocodylia. Estimativa de massa. Rauisuchia. Reconstru¢do muscular.



ABSTRACT

Studying osteological structures and its associated musculature may help to understand the
evolution of locomotor traits in extinct animals, especially if this study considers their extant
relatives, in order to set up homologies and analogies between the compared structures and
their inferred functions. Furthermore, in a biomechanical analysis of the fossil record one
should consider the estimated body mass as a fundamental attribute. Prestosuchus
chiniquensis is an extinct species of terrestrial archosaur related to extant crocodiles. To test
different hypotheses related to the locomotion of this taxon, the muscular reconstruction of
the thigh of the specimen UFRGS-PV-0629-T was realized, based on the muscular
descriptions of extant birds and crocodiles. It was observed that the main muscular groups
considered for the reconstruction of P. chiniquensis were similar in birds and crocodiles in a
general manner. Among sixteen muscular groups of the thigh that were analyzed, thirteen
were recognized as present and homolog to both extant groups of archosaurs, so that the
reconstruction of those muscles in the analyzed fossil specimen showed to be the most
parsimonious option, involving the least number of evolutionary steps. On the other hand, the
morphological particularities of the pelvic girdle and the hindlimbs gave a distinct
arrangement for the origin and insertion sites of this musculature, possibly changing their line
of actions. Finally, the comparison between extinct and extant archosaurs showed a basal
condition sustained in some aspects, such as the morphology of the femur and the flexion of
the knee, though, other aspects were considered as derived, such as the morphology of the
pubis and ischium, and their associated muscle origins. At the same time, different
methodologies for estimating body mass of fossil specimens were applied, and compared in
order to make biomechanical inferences of the locomotors habits of P. chiniquensis. The
specimen considered, approximately 4.5 m long (15 ft), presented an estimated mass of 400
kg (around 880 Ibs), which, with the general morphology of the hindlimbs, were consistent
with a subcursorial locomotor habit, with a preferential “semi-improved” and quadruped
posture. However, due to the generalist character inferred for P. chiniquensis — which
permitted a wide range of feasible postures — an ambush hunting strategy, with a biped and
totally improved posture, may be admitted, possibly conferring some advantages, such as

higher speeds, if compared to usual postures.

Keywords: Aves. Body mass. Crocodylia. Muscular reconstruction. Rauisuchia.
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1 INTRODUCAO

A locomogdo ¢ o mecanismo pelo qual todo vertebrado terrestre realiza suas principais
fungdes. O sucesso no desempenho destas fungdes estd diretamente relacionado a sua
eficiéncia locomotora. Mais de 350 milhdes de anos estdo envolvidos na transformacao
paulatina deste que ¢ um dos mais importantes habitos dos vertebrados terrestre. Desde os
primeiros passos de tetrapodes “semiterrestres” muitas caracteristicas associadas a sustentacao
e ao deslocamento surgiram e outras tantas deixaram de existir @ medida que diferentes meios

foram sendo ocupados pelos representantes deste grupo (ZIMMER, 1999).

No entanto, foi durante o Triassico, algo entre 250 e 203 Ma (Figura 1), que as
linhagens proximamente relacionadas as aves e aos crocodilos — os arcossauros — mostraram,
pela primeira vez, grande diversidade de inovag¢des morfologicas, e consequentemente

anatomicas, relativas a postura e as formas de locomogao.

A evolugdo de diferentes morfologias nos 0ssos dos membros permitiu sua adaptacao
a habitos locomotores especificos. Cada nova caracteristica poderia, ou nao, comportar novas
funcionalidades, levando as espécies a ocupar novos nichos ou tornando-as mais — ou menos —
aptas a competir pelo espago ja ocupado. Contudo, tais novidades evolutivas sempre
estiveram intimamente atreladas as limitagdes fisicas do meio e ao contexto filogenético de

cada grupo, ou seja, a morfologia herdada de seus ancestrais.

Ao mesmo tempo em que os fosseis sdo uma das poucas maneiras que existem de se
conhecer a histéria evolutiva de um determinado grupo, eles também, infelizmente,
apresentam varias limitacdes. Uma delas se refere a falta de preservagdo dos tecidos moles. E
possivel entender como um arcossauro extinto se locomovia sem ter as informagdes sobre sua
musculatura? Até certo ponto, sim, mas para isto ¢ necessario conhecer a fundo como a
musculatura dos animais atuais se relaciona com estruturas especificas de sua morfologia, por
exemplo, deixando marcas correspondentes sobre seus o0ssos. Entendendo esta relagdo, ¢

possivel reconstruir a disposi¢do e a fun¢do de alguns desses grupos musculares também em

ossos fosseis, de acordo com a ocorréncia ou ndo dessas marcas.



Neste contexto, a morfologia comparada e funcional se apresenta como uma das
principais formas para se comparar estdgios de mudangas entre estruturas morfoldgicas
especificas ao longo de uma linhagem evolutiva. Ja a biomecanica contribui com a aplica¢ao
de modelos fisicos ou matematicos no teste de hipoteses sobre como uma estrutura
morfologica especifica funcionaria em determinados meios. No entanto, a biomecanica
aplicada aos fosseis também se depara com o problema da falta de preservacdo dos tecidos
moles. Todas as questdes posturais bésicas abordadas por esta disciplina — tais como
velocidade, capacidade das pernas de suportar o peso, bipedismo e quadrupedalismo, postura
dos membros toracicos e pélvicos, além dos tipos funcionais de articulagdes do tornozelo —
estdo associadas ao tamanho, ao peso do individuo e a distribui¢do de seu centro de massa,
portanto, dependem do conhecimento — ou pelo menos de uma estimativa razoavel — de sua

massa corporal.

Muitas metodologias foram desenvolvidas para estimar o peso de animais extintos,
partindo apenas de seus restos esqueléticos. Estas metodologias variam desde equagdes de
regressao, que descrevem determinado padrdo, como por exemplo, a circunferéncia dos 0ssos
longos em fun¢do do peso do animal (ANDERSON, J.; HALL-MARTIN; RUSSELL, 1985), até
modelos computacionais que calculam, a partir de esqueletos inteiros, digitalizados em 3
dimensdes, 0 peso de segmentos corporais, além do centro de massa (GUNGA et al., 2007;
HUTCHINSON; NG-THOW-HING; ANDERSON, F., 2007). Apesar de dificilmente se conseguir
calcular com precisdo qual a massa corporal exata que um espécime fossil apresentaria, a
aplicacdo de diferentes métodos visando esse objetivo pode levar a estimativas mais proximas

da realidade, dependendo da diferenca obtida entre os resultados.

No presente trabalho, sera discutida a aplicacio de metodologias biomecanicas e
morfofuncionais para o teste de hipoteses relativas aos habitos locomotores de uma espécie

extinta de arcossauro pseudossuquio — i.e. Prestosuchus chiniquensis Huene 1938.

A espécie em questdo apresenta ocorréncia restrita aos afloramentos triassicos do Rio
Grande do Sul, Brasil, de idades correlacionadas ao Ladiniano e ao Carniano, equivalente ao
intervalo entre 237 e 216,5 Ma (ICS, 2009). No entanto, considerando o grupo de espécies
relacionado a Prestosuchus, tradicionalmente referenciado como rauissiiquios, sua ocorréncia
abarca todos os continentes, exceto a Antartica e Australia, e todo o periodo Tridssico, exceto

a sua por¢ao mais antiga e a mais recente, isto €, as idades Induano e Rético (GOWER, 2000).
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1.1 JUSTIFICATIVA

Este trabalho se justifica pelo fato de ndo haver nenhuma reconstru¢do muscular
detalhada para nenhum arcossauro crurotarsal proximamente relacionado aos rauissuquios.
No entanto, varios trabalhos tratam de reconstrucdes musculares da coxa de arcossauros
avemetatarsais, como foi apresentado anteriormente. Assim sendo, além de contribuir com
novas informagdes sobre a constituicdo muscular e evolugdo desta musculatura dos grupos
relacionados aos crocodilos, este trabalho permitira fazer comparagdes dos habitos
locomotores e de questdes posturais ndo so6 entre uma unica linhagem de arcossauros — i.e.
dinossauros — mas também, de uma maneira mais abrangente, entre um grupo mais

diversificado de arcossauros.

1.2 OBJETIVOS

Os objetivos centrais desta tese sdo os seguintes:

1. Estimar a massa corporal do espécime de Prestosuchus chiniquensis UFRGS-
PV-0629-T;

2. Determinar uma equacdo geral para estimar a massa total de prestossuquideos;

3. Reconstruir a musculatura da coxa de P. chiniquensis;

4. Comparar a disposi¢do geral da musculatura reconstruida de P. chiniquensis
com as reconstrucdes feitas para outros arcossauros;

5. Inferir hébitos locomotores e posturais para P. chiniquensis
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2 ARCABOUCO TEORICO

2.1 LITO, CRONO E BIOESTRATIGRAFIA DO TRIASSICO NO RIO GRANDE DO SUL,
BRASIL

O contexto geoldgico deste trabalho esta situado nas sequéncias de deposigdes que
ocorreram no Meso- e Neotridssico € que se encontram preservadas na regido central do

estado do Rio Grande do Sul, Brasil (Figura 2).

A bacia de deposi¢do de sedimentos tridssicos no sul do Brasil ndo estd diretamente
relacionada ao sistema global de deposi¢do da Bacia do Parana, sobre a qual se embasa, mas
sim ao processo de rifteamento relacionado a orogenia Cape-Sierra de La Ventana (ZERFASS
et al., 2003). Desta forma, os estratos tridssicos encontrados na regido sul do Brasil sao
interpretados como centros de deposigdo restritos localmente e controlados tectonicamente,

localizados dentro da area geografica correspondente a bacia intracratonica do Parana.

O pacote sedimentar depositado no intervalo em questao (Ladiniano ao ?Rético) foi
descrito por Zerfass e colaboradores (2003), sob a 6tica da Estratigrafia de Sequéncias, com a
denominacdo Supersequéncia Santa Maria, sendo esta subdividida em trés sequéncias
menores (de 3* ordem), conhecidas, da base para o topo, como Sequéncia Santa Maria 1,2 e 3
(Figura 3), sendo que os materiais objeto do presente estudo ocorrem apenas nas duas

primeiras.

As feigOes e estruturas geologicas dos diferentes afloramentos que apresentam fosseis
de vertebrados dentro das Sequéncias Santa Maria 1 e 2 sdo muito semelhantes ao longo de
todo o pacote, de modo que o posicionamento estratigrafico relativo entre os mesmos sé ¢
possivel com base nos respectivos contetidos fossiliferos. De maneira geral, estes niveis
fossiliferos sdo compostos por arenitos finos intercalados com siltitos e pelitos macigos e
laminados, com eventuais lentes de arenitos com estratificagdes cruzadas (correspondendo,
em termos litoestratigraficos, ao que se conhece como Membro Alemoa da Formagdo Santa
Maria sensu Schultz, Scherer e Barberena (2000). Tais estratos sdo interpretados como tendo
sido depositados em ambientes de planicies de inundagdo fluviais, durante as fases

transgressivas da Sequéncia Santa Maria 1 e 2 (ZERFASS et al., 2003).
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A despeito das semelhangas geoldgicas das duas sequéncias supracitadas, o contetdo
fossilifero ¢ prontamente discernivel, sendo possivel delimitar pelo menos quatro Zonas de
Associagdo (ou Cenozonas), definidas com base em tetrdpodes. A Cenozona de
Dinodontosaurus, relacionada a Sequéncia Santa Maria 1 (Figura 3), apresenta uma
dominancia de formas de sinapsidos terapsideos, especialmente o dicinodonte
Dinodontosaurus, além de formas diadpsidas arcossaurianas, como por exemplo, o rauissuquio
Prestosuchus chiniquensis (ABDALA; RIBEIRO, 2010; BARBERENA; ARAUJO; LAVINA, 1985;
BARBERENA et al., 1985; LANGER et al., 2007; SCHULTZ; SCHERER; BARBERENA, 2000).
Ainda na Sequéncia Santa Maria 1, a Cenozona de Santacruzodon € caracterizada pela
presenga maci¢a de cinodontes traversodontideos, tais como Santacruzodon, Menadon, ¢

Massetognathus' (ABDALA; RIBEIRO, 2010).

A Sequéncia Santa Maria 2 apresenta, em sua porcdo basal, a Cenozona de
Hyperodapedon, com uma paleofauna predominantemente composta por rincossauros,
principalmente do género Hyperodapedon. Nesta cenozona ocorre o ultimo tédxon de
rauissuquio registrado para o pacote, Rauisuchus tiradentes, além de outras formas diapsidas
arcossaurianas e ainda sinapsidas, tais como Saturnalia e Exaeretodon, respectivamente
(ABDALA; RIBEIRO, 2010; ABDALA; RIBEIRO; SCHULTZ, 2001; LANGER et al., 2007; SCHULTZ;
SCHERER; BARBERENA, 2000). Na por¢dao superior da Sequéncia Santa Maria 2 ocorre a
Cenozona de Riograndia, marcada pela presenca de uma fauna de microvertebrados que
inclui procolofonideos, esfenodontideos e, principalmente, cinodontes mamaliamorfos, sendo

Riograndia guaibensis o taxon mais abundante (SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011) (Figura 3).

As relagdes destas distintas associacdes faunisticas com a paleofauna descrita em
outras regides do Gondwana se encontram resumidas na Figura 4 e foram discutidas, entre
outros, por Lucas (1998, 2001), Langer, Ribeiro, Schultz e Ferigolo (2007) e Abdala e Ribeiro
(2010).

! Apesar de relatado no trabalho de Abdala e Ribeiro (2010), ainda ndo ha confirmacio diagnéstica para
este género na Cenozona de Santacruzodon, sendo reconhecido apenas um morfotipo “Massetognathus-like”.
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O material de rauissuquios que consiste no principal objeto de estudo desta tese,
correspondente ao tdxon Prestosuchus chiniquensis, restringe-se a Cenozona de
Dinodontosaurus (BARBERENA, 1978; HUENE, 1942; KISCHLAT, 1996, LANGER et al., 2007,

MASTRANTONIO, 2010; RAUGUST, 2010).

2.2 PRESTOSUCHUS CHINIQUENSIS — UM RAUISSUQUIO DO TRIASSICO
BRASILEIRO

Prestosuchus chiniquensis foi descrito por Huene (1938, 1942) sendo por este autor
relacionado a outros taxons, especialmente Rauisuchus tiradentes, gerando o embrido do
grupo que viria a ser conhecido como “rauissuquios”. Durante as décadas que se seguiram, os
rauissuquios foram associados a praticamente qualquer animal tecodonte terrestre de grande
porte, carnivoro, quadripede, com cranio alto e estreito, encontrado em sedimentos do
Triassico Médio ou Superior de qualquer localidade do mundo (Figura 5) (e.g. Ticinosuchus
ferox Krebs 1965, Heptasuchus clarki Dawley, Zawiskie, Cosgriff 1979, Fasolasuchus tenax
Bonaparte 1981, Tikisuchus romeri Chatterjee, Majumdar 1987, Tsylmosuchus spp. Sennikov
1990).

Em um contexto filogenético, a relagdo de parentesco entre as espécies historicamente
classificadas como rauissuquios apresentou grandes divergéncias desde suas primeiras
apreciacdes. No entanto, em que pese as varias interpretacdes individuais, as filogenias
elaboradas por Parrish (1993), Gower (2002), Nesbitt (2003, 2011), Nesbitt e Norell (2006),
Weinbaum e Hungerbiihler (2007) e Brusatte, Benton, Desojo e Langer (2010) retratam dois
padrdes distintos, ao se considerar um agrupamento monofilético das espécies

tradicionalmente referidas como rauisstiquios.

Em uma destas opg¢des, os rauissuquios incluiriam os crocodilos — da mesma forma
como os dinossauros incluem as aves — sendo que, dentro deste grupo maior, estariam os
poposaurideos, agrupando algumas formas mais relacionadas a Poposaurus, como
Sillosuchus, Shuvosaurus, Arizonasaurus, Lotosaurus ¢ Effigia. Nesta op¢ao, formas como
Rauisuchus, Prestosuchus, Stagonosuchus, Batrachotomus, Saurosuchus e Ticinosuchus,

entre outras, podem formar sucessivos grupos irmaos de Crocodylomorpha (e.g. WEINBAUM;
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HUNGERBUHLER, 2007) ou podem nao estar diretamente relacionadas entre si, distribuidas
dentro de Suchia (Figura 6) (GOWER, 2002; NESBITT, 2011; PARRISH, 1993).

No segundo padrdo, um grupo natural poderia abarcar os rauissuquios — sem a
inclusdo dos crocodilos atuais ou outras formas j& tradicionalmente excluidas de sua
classificagdo — no qual seriam reconhecidos dois ou trés subgrupos, sendo um deles formado
pelos popossaurideos, com uma composi¢do como aquela apresentada no paragrafo anterior,
um segundo (rauissuquideos), composto por Rauisuchus, Fasolasuchus, Postosuchus,
Tikisuchus, Teratosuchus, e um possivel terceiro grupo (prestossuquideos) composto por
Prestosuchus, Batrachotomus e Saurosuchus (e.g. BRUSATTE ef al., 2010). Embora varia¢des
nesta disposicdo interna dos géneros possam ser observadas, em todas elas, no entanto, os
rauissuquios teriam surgido e se diversificado a partir de uma tunica “raiz evolutiva” (Figura

7) (BRUSATTE et al., 2010; NESBITT, 2003; NESBITT; NORELL, 2006).

Adotar a primeira opg¢do descrita acima significa assumir que ha formas
tradicionalmente tidas como rauissiquios que estdo mais relacionadas aos crocodilos atuais do
que a outras formas fosseis de rauissuquios aparentemente mais semelhantes entre si
morfologicamente. Significa também adotar a ideia de que o grupo dos rauissiiquios como um
todo ndo se extinguiu no Tridssico, mas continuou sendo representado nos periodos seguintes
— e assim permanecendo, até os dias de hoje — pelas diferentes espécies de crocodiliformes

que sobrevieram ao final do periodo Tridssico/ inicio do Jurassico.

Os dois trabalhos mais recentes, que abrangem uma quantidade consideravel de taxons
e caracteristicas morfoldgicas comparadas (i.e. BRUSATTE et al., 2010; NESBITT 2011),
resultaram em relagdes filogenéticas tdo distintas quanto os extremos discutidos acima. A
comparagdo entre a disposicao de algumas espécies destacadas na Figura 8 e na Figura 9

facilita a compreensao desta disparidade.

Utilizando a hipdtese filogenética de Brusatte e colaboradores (2010) (Figura 8), a
espécie brasileira Prestosuchus chiniquensis formaria um grupo natural com a espécie alema
Batrachotomus kupferzelensis, que por sua vez estaria mais relacionado a espécie argentina
Saurosuchus galilei. Estas espécies apresentariam uma relagdo mais proxima de parentesco

com outras espécies tradicionalmente consideradas como rauissuquios.
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A hipotese filogenética apresentada por Nesbitt (2011) mostra uma situagdo
alternativa. Nela, um grupo formado por Rauisuchus, Polonosuchus e Postosuchus estaria
mais proximamente relacionado aos crocodilomorfos (o que inclui os crocodilos atuais) do
que a outros rauissuquios, tais como Fasolasuchus, Batrachotomus, Saurosuchus e
Prestosuchus. Estes, por sua vez, compdem grupos externos sucessivos ao primeiro
agrupamento ora referido ([Rauisuchus, Polonosuchus e Postosuchus]+Crocodylomorpha)

(Figura 9).

Para uma revisdo atualizada acerca da classificagdo dos rauissuquios e para uma
discussdo pormenorizada dos trabalhos que tentam estabelecer as relacdes filogenéticas deste
grupo, faz-se referéncia aos textos de Kischlat (1996, 2003) Mastrantonio (2007, 2010) e
Raugust (2010).

Independentemente da resolugdo interna de parentesco entre os rauissuquios, a
classificagdo de Prestosuchus chiniquensis como um arcossauro crurotarsal j& permite
compara-lo aos dois grandes grupos de arcossauros viventes atualmente (i.e. aves e
crocodilos), auxiliando na reconstru¢do de seus tecidos moles ndo preservados e nas
inferéncias sobre os seus possiveis habitos de locomogao. Nao obstante, a comparagdo com
formas ndo relacionadas, mas com comportamentos similares aqueles inferidos para o

material fossil, também ¢ admitida, enriquecendo a discussdo dos resultados obtidos.

2.3 EVOLUCAO LOCOMOTORA EM ARCOSSAUROS

O levantamento do estado atual de estudos sobre a evolucdo da estrutura locomotora
em arcossauros, nesta tese, foi subdividido em duas sec¢des: morfologia funcional e
biomecanica. Evidentemente, outros trabalhos relacionados a estas duas areas também sdo
fundamentais para o estabelecimento das mesmas, mesmo ndo estando diretamente associados
as questdes locomotoras. Sem o conhecimento basico da anatomia e morfologia de formas
atuais, por exemplo, seria impossivel alcancar resultados pertinentes sobre as possibilidades
locomotoras pretéritas e seus estagios evolutivos. Somando-se a estes trabalhos das ciéncias
basicas, diversos estudos relacionados as ciéncias aplicadas — e.g. desenvolvimento e

manipula¢do de modelos computacionais em 3 dimensdes — também se integram a linha de
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publica¢des que contribuem para o desenvolvimento do conhecimento sobre a evolugdo de

estruturas locomotoras de animais extintos.

Outra questdo importante, que apenas ha poucas décadas passou a ser considerada de
maneira mais rigorosa, ¢ a de se incorporar as observagdes e comparagdes morfologicas um
contexto filogenético. Muitos grupos extintos apresentam suas relagdes mais estreitas de
parentesco pouco resolvidas, (e.g. filogenia dos rauisstiquios, como apresentada acima). No
entanto, considerar uma relacdo filogenética mais inclusiva, ou generalizada, para um tdxon
que pertenca a um grupo cuja relacdo geral estd mais bem esclarecida — como, por exemplo, a
posicao de Rauisuchia como um Crurotarsi, € a posi¢do de Crurotarsi e Ornithodira dentro de

Archosauria — contribuira com resultados morfofuncionais € biomecanicos mais coerentes.

2.3.1 Morfologia funcional da estrutura locomotora

2.3.1.1 Anatomia e morfologia basica

Antes de apresentarmos os trabalhos referentes a morfologia funcional propriamente

dita, serdo abordados alguns trabalhos sobre anatomia e morfologia basica de grupos atuais.

Considerando os rauissiquios como, certamente, um grupo incluso em arcossauros
(Figura 10), mais especificamente dentro da linhagem proximamente relacionada aos
crocodilos, conhecida como Crurotarsi (ou também como Pseudosuchia), um bom ponto de
partida foi comparar a morfologia dos rauissuquios com as descri¢des morfoldgicas de seus
parentes viventes mais proximos, os crocodilos. Nao obstante, a comparacao entre estruturas
com morfologia similares, porém de representantes viventes menos aparentados, também

auxiliou nas etapas de reconstrugdo e interpretagdo de suas funcionalidades.

Além dos crocodilos, foi importante considerar também a outra linhagem existente
dentro de Archosauria, a que inclui as aves (Ornithosuchia), para melhor entender as
modificagdes ocorridas no grupo. Esta abordagem foi especialmente interessante devido ao
fato que os dinossauros também fazem parte desta linhagem de arcossauros (Figura 10) e,

como serd visto a seguir, hd muito mais informacdes sobre as formas estruturais e suas
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fungdes para este ramo dos arcossauros do que para aqueles que se diversificaram no outro

ramo, relacionado aos crocodilos.

Por fim, estudos morfologicos e anatdmicos de um grupo externo aos arcossauros
também foram considerados, por poderem contribuir com informagdes sobre caracteristicas
ancestrais. Nesse contexto, o grupo externo mais proximamente relacionado aos arcossauros
estd representado pelos lepidossauros, que incluem as formais atuais de tuataras

(esfenodontes), lagartos e cobras.

O final do século XIX e inicio do século XX foram marcados pelo desenvolvimento
dos principais trabalhos de base sobre descri¢des morfologicas detalhadas de diversos grupos
de organismos (BOCK; WAHLERT, 1965). Muitas vezes, tais trabalhos, incitados pela polémica
teoria evolutiva publicada por Darwin (1859), discutiram também aspectos da biologia

evolutiva, a fim de estabelecer quais estruturas poderiam ter surgido a partir de outras.

Os trabalhos de Gadow (1880) e Gadow e Selenka (1891) sdo alguns exemplos de
trabalhos focados na descrigdo morfoldgica e anatdmica detalhada das estruturas musculares
associadas a locomocdo de alguns dos grupos mencionados acima. Em Gadow (1880) as
musculaturas dos membros posteriores de esfenodontes e lagartos foram descritas e ilustradas,
ao passo que em Gadow e Selenka (1891) o enfoque se deu sobre a morfologia e anatomia das
aves. Gadow (1882) fez um apanhado de suas descri¢des e as comparou com a musculatura de
diversos outros representantes de grupos viventes, tais como salamandras, crocodilos, aves e

humanos.

Estes trabalhos foram algumas das principais fontes de consulta para as publicagdes de
William King Gregory, Charles Lewis Camp e Alfred Sherwood Romer, no inicio do século
XX (GREGORY; CAMP, 1918; ROMER, 1922, 1923a, 1923b, 1923c, 1927a, 1927b, 1942), com
destaque para aquela referente a descricdo da musculatura pélvica de crocodilos, publicada
por Romer em 1923 (ROMER, 1923b). Com este trabalho, Romer foi o primeiro a apresentar,
de forma detalhada e ricamente ilustrada, a descricdo da musculatura do membro posterior de
Alligator mississippiensis, em um trabalho que passou a ser utilizado como alicerce para
qualquer analise morfofuncional subsequente. Além da descri¢dao e ilustracao detalhadas, a
grande contribui¢do de Romer foi comparar e tentar estabelecer homologias entre os seus

resultados e aqueles obtidos para outros répteis por Gadow (1880) e para aves por Gadow e
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Selenka (1891). Desta forma, uma extensa discussao sobre as possiveis homologias entre os
diversos grupos musculares do membro posterior de crocodilos, aves, lagartos e esfenodontes

foi ali iniciada.

Gregory, Camp e Romer foram também os primeiros a apresentar estudos
comparativos mais pujantes referentes a miologia dos membros de tetrapodes (GREGORY;
CaMp, 1918; ROMER, 1922, 1923b). E interessante notar que Romer (1923b), apesar de
considerar os crocodilos como um grupo pertencente aos répteis, separou-os dos “répteis
tipicos” (lagartos e esfenodontes), tendo listado uma série de feicdes comuns para crocodilos
e aves, concluindo que tais feigdes estariam, possivelmente, presentes também em todos os

descendentes de arcossauros.

A proposta de homologia entre os musculos das pernas de lagartos, crocodilos e aves,
estabelecida por Romer em 1923 (Tabela 1), ¢ atualmente o modelo mais aceito e utilizado
em estudos comparativos dos membros posteriores deste grupo de animais [ver Rowe (1986)].
No entanto, algumas destas relagdes de homologia ainda permanecem controversas, gerando
discordancias na discussdo de alguns dos resultados obtidos por diferentes autores

(HUTCHINSON, 2001a, 2001b; KiSCHLAT, 2003).

Tabela 1 — Homologias para a musculatura do membro posterior de lagartos, crocodilos e aves. (Modificado de
Romer, 1923b, p. 550.)

“REPTEIS TiPICOS” CROCODILOS AVES

M. ilio-tibialis I
M. ilio-tibialis 11
M. ilio-tibialis 11T
M. ambiens I

M. ambiens II

e o M. ilio-tibialis internus
M. ilio-tibialis (uma ou duas

partes) M. ilio-tibialis (normalmente com

3 cabecas)

M. ambiens M. ambiens

o M. femoro-tibialis internus L
M. femoro-tibialis M. femoro-tibialis (varias divisdes)

M. femoro-tibialis externus

M. ilio-fibularis

M. pubo-ischio-femoralis
internus

M. ilio-femoralis

M. ischio-trochantericus
M. pubo-tibialis

M. pubo-ischio-tibialis

M. flexor-tibialis internus

M. ilio-fibularis

M. pubo-ischio-femoralis internus 1
M. pubo-ischio-femoralis internus II
M. ilio-femoralis

M. ischio-trochantericus

M. pubo-ischio-tibialis (reduzido)
M. flexor-tibialis internus (4 partes)

M. ilio-fibularis

Mm. ilio-tronchanterici + M. ilio-
femoralis internus

M. ilio-femoralis externus

M. ischio-femoralis

M. ischio-flexorius (profundo)
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M. flexor-tibialis externus M. flexor-tibialis externus M. caud-ilio-flexorius

M. adductor femoris M. adductor femoris (2 partes) M. pubo-ischio-femoralis (2 partes)
M. pubo-ischio-femoralis M. pubo-ischio-femoralis externus (3 M. obturator + obturatorios
externus partes principais) acessorios

M. coccygeo-femoralis longus + M. coccygeo-femoralis longus + M.

; ; . . M. caud-ilio-femoralis
M. coccygeo-femoralis brevis coccygeo-femoralis brevis /e

Outras propostas com hipoteses para a homologia entre os musculos da perna de
lagartos, crocodilos e aves, ndo vinculadas ao ditame de Romer (1923b), foram apresentadas
por Appleton (1928a, 1928b) e, mais recentemente, por Carrano e Hutchinson (2002). Estes
ultimos, utilizando um método filogenético para estabelecer as relagdes de homologia entre as
inser¢des e as origens de cada musculo analisado (CARRANO; HUTCHINSON, 2002). Ja Haines
(1934), Walker (1977), Jones (1979), Rowe (1986), Hutchinson e Gatesy (2000) e Kischlat
(2003), por exemplo, se basearam largamente nas propostas iniciais de Romer (1923b), mas
discutiram também algumas alternativas para a homologia de muiisculos ou grupos musculares
especificos, como realizado por Haines (1934) para o grupo dos flexores e o conjunto dos

musculos adutores.

Em esséncia, a hipotese apresentada por Romer (1923b) ¢ compativel com as
hipoteses subsequentes de outros autores. Observa-se, no entanto, que as hipoteses mais
recentes apresentam um maior grau de detalhamento e algumas divergéncias somente em
determinadas subdivisdes especificas, dependendo do autor considerado. O amadurecimento
da ideia sobre a relagdo que hé entre os musculos das pernas dos arcossauros se deu também
ao longo da carreira académica do proprio Romer. Os trabalhos por ele publicados sobre o
desenvolvimento embrionario da musculatura da coxa de Gallus (1927b) e Lacerta (1942)
fizeram com que o proprio autor revesse € aprimorasse alguns de seus conceitos iniciais sobre
o tema. Posteriormente, estes trabalhos serviram também como base para a resolucdo de um
antigo conflito referente a homologia entre as diversas subdivisdes da musculatura do grupo

dorsal profundo da coxa, no trabalho realizado por Rowe (1986).

Atualmente ainda existe, no entanto, alguma dificuldade ao se comparar as diferentes
hipdteses de homologias, devido a grande quantidade de nomes empregados para se referir a
um mesmo musculo, principalmente no que se refere as comparagdes entre os principais
grandes grupos de vertebrados (i.e. anfibios, mamiferos, lagartos, crocodilos e aves)

(KISCHLAT, 2003).
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Como exemplo podemos citar o M. adductor femoris, que esta presente em lagartos,
crocodilos — nestes ultimos, dividido em duas partes (M. adductor femoris 1 e M. adductor
femoris 2) — e em aves, nas quais ¢ identificado como M. pubo-ischio-femoralis (que também
se encontra dividido em duas partes). Ja os musculos identificados como M. pubo-ischio-
femoralis-externus em lagartos e crocodilos (divididos em trés partes neste ultimo grupo), a
despeito de sua nomenclatura distinta, podem ser considerados como homologos ao M.

obturator das aves.

2.3.2 Reconstrucoes musculares de arcossauros fosseis

No inicio do século XX, Huene (1908) e Gregory e Camp (1918), realizaram trabalhos
integrando as areas da paleontologia e da osteologia comparada — algo pouco comum na
época — apresentando reconstru¢des da musculatura de alguns dinossauros, como o
prosauropodo Plateosaurus (HUENE, 1908) e o terépodo Ornitholestes (GREGORY; CAMP,
1918). No entanto, os resultados e conclusdes obtidos apresentaram limitagdes cruciais devido
a forte influéncia do posicionamento sistematico dos grupos na época, o qual excluia as aves
do grupo dos dinossauros. Desta forma, grande parte das associagdes foi mais fortemente
vinculada aos crocodilos, esfenodontes e lagartos do que as aves. Outro aspecto limitante era
o conhecimento, de certa maneira restrito, sobre a anatomia e morfologia detalhada do
membro posterior de crocodilos até entdo, lacuna esta que foi preenchida somente com a

publicacao do trabalho de Romer (1923b), j4 mencionado anteriormente.

Com um maior conhecimento sobre a organizacdo e a morfologia da musculatura
envolvida no aparelho locomotor dos crocodilos e suas provéaveis homologias com a
musculatura de aves, Romer (1923a, 1923c, 1927a, 1927b) apresentou uma reconstru¢ao mais

acurada para a musculatura de dinossauros saurisquios e ornitisquios.

No primeiro trabalho, Romer (1923a) comparou algumas caracteristicas do ilio de
lagartos ao dos dois principais grupos de dinossauros (i.e. saurisquios € ornitisquios) e ao das
aves, ressaltando a semelhanga entre esse osso para os dinossauros e as aves. Entretanto,
apesar da presenga de um processo pré-acetabular, tanto em dinossauros saurisquios quanto
em ornitisquios — processo este ausente nos répteis mais basais — Romer observou que, ao se

reconstruir a musculatura associada a cintura pélvica, esta musculatura apresentaria grandes
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diferencas morfoldgicas e funcionais, que resultariam, provavelmente, de historias evolutivas
independentes. Nesse sentido, uma questdo ressaltada por Romer foi o significado da

semelhanca entre as cinturas pélvicas das aves e dos dinossauros ornitisquios:

“Por outras caracteristicas da estrutura pélvica, podemos inferir que a pars
preacetabularis das aves ¢ homologa aquela dos Ornithischia, mas elas se diferem
consideravelmente e ndo existe nenhuma forma de preencher esta lacuna; o ilio de
Archaeopteryx esta aqui representado como nas aves derivadas. Para alcangar esta
condicdo a partir daquela encontrada em Ornithischia, teriamos que assumir que a
pars preacetabularis dos ornitisquios foi guinada medialmente, fusionada com
vértebras que eram originalmente pré-sacrais [sic], para formar uma nova porgéo
anterior do sacro ¢ montar uma superficie ampla abaixo de sua extensdo original.”
(ROMER, 1923a, pp. 141-142, grifo do autor, traducao nossa)2

Assim, apesar de supor que a por¢ao pré-acetabular do ilio das aves e dos ornitisquios
teria se desenvolvido a partir de uma mesma estrutura, quando comparadas, as mesmas
apresentavam diferencas marcantes (Figura 11). No entanto, aquela época ainda ndo era
corrente a ideia de que a origem das aves, na verdade, estaria relacionada a uma linhagem de

saurisquios e ndo a dos ornitisquios, apesar deste ultimo grupo ser morfologicamente mais

semelhante as aves, em um aspecto geral.

Seguindo com suas reconstituicdes, Romer (1923c) apresentou uma reconstrugdo
detalhada para a musculatura do membro posterior do dinossauro saurisquio 7yrannosaurus
rex. Neste estudo, foram discutidos também alguns aspectos posturais, relacionados a posi¢ao
mais verticalizada (planigrada ou ortéograda) do fémur, quando comparado a postura do
pelicossauro sinapsido Dimetrodon, e suas implicagdes para a reorganizacao e distribuicao da

musculatura associada.

? From other features of the pelvic structure we may infer that the pars preacetabularis of birds is
homologous with that in the Ornithischia, but they differ considerably and we have no forms to bridge the gap;
the Archeeopteryx ilium is here shaped as in later birds. In order to attain this condition from that found in
Ornithischia, we must assume that the ornithischian pars preacetabularis has swung medially, fused with
vertetebra [sic] that were originally presacral to form a new anterior portion of the sacrum, and built up a broad
surface below its original extent.
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Até entdo, a maioria dos trabalhos em morfologia se voltava para uma descri¢dao pura
da forma, isolada de sua fung€103, desconsiderando também a interacdo entre o complexo
forma-funcgdo e os fatores ambientais conexos (BOCK; WAHLERT, 1965). Além da descri¢ao
morfologica minuciosa para as espécies viventes e extintas, a reconstru¢ao e associagao de
determinadas fungdes as formas estruturais locomotoras s6é ¢ possivel se ha algum

entendimento sobre a maneira como os representantes viventes se locomovem.

2.3.3 Funcionamento integrado a morfologia

Huene (1913) foi um dos primeiros a apresentar algum registro sobre o modo de
locomocgao dos crocodilos, baseando-se em observagdes diretas e também nas marcas de suas
pegadas. Aquela época, Huene observou dois tipos principais de locomogdo, além da
capacidade de saltar dos crocodilos. Uma das formas foi descrita para quando o animal se
locomovia em baixa velocidade, praticamente arrastando todo o ventre pelo solo, no qual a
por¢ao proximal de seus membros permanecia na posi¢ao horizontal (abduzida) e as porg¢des
distais dos membros anteriores se apoiavam sobre o solo apenas com os digitos (digitigrado —
ver Figura 12 para melhor compreensdo destes termos), ao passo que os pés se apoiam
totalmente sobre o solo (plantigrado) durante quase toda a fase de apoio da marcha. A outra
forma de locomog¢do foi descrita para quando o animal se locomovia mais rapidamente,
elevando todo seu corpo e assumindo uma posicao mais verticalizada (aduzida) durante o
ciclo. Nesta forma de locomog¢do, no entanto, o autor ndo comentou sobre as posturas
digitigradas ou plantigradas para os dedos das mios e dos pés. E curioso notar que Huene
(1913) introduziu seu artigo ressaltando que, mesmo ndo sendo zodlogo e sim paleontdlogo,
seu interesse pela origem da locomogdo “crocodiliana” ansiava pela descricdo das maneiras
de locomoc¢dao em representantes viventes. Outro ponto notavel do trabalho que merece

destaque foi o fato de Huene concluir que o habito dos crocodilos de andar sobre as quatro

* No presente trabalho o termo "fungdo" serd, principalmente, utilizado no sentido de indicar como as
estruturas podem desempenhar determinadas acdes, ou seja, sua funcionalidade e ndo a sua utilidade ou o
proposito da agdo propriamente dito.
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patas teria sido resultante de uma reversao, sugerindo que seus descendentes fossem

possivelmente animais bipedes, questio esta que, até entdo, ainda ndo havia sido levantada.

No entanto, foi Schaeffer (1941) quem contribuiu com um estudo mais abrangente,
relacionando diretamente a evolugdo da morfologia a funcdo do aparelho locomotor em
anfibios e répteis, em uma abordagem neontologica e paleontoldgica. Naquele trabalho, o
autor procurou tracar como a morfologia e a funcdo dos diferentes tipos de tarsos se
relacionava e como teriam evoluido — incluindo na anélise, inclusive, diversos representantes
de sinapsidos, como os pelicossauros ¢ os terapsidos. Para isso, efetuou um levantamento
sobre a morfologia dos elementos do membro posterior, tanto para espécies atuais quanto para
um grande numero de taxons extintos. Foi necessario, também, recorrer a experimentos
capazes de indicar as diversas fungdes que os tarsos poderiam assumir, em cada grupo
analisado, durante cada fase da marcha. Para tanto, descreveu, através de imagens filmadas, a
sequéncia de deslocamento de cada por¢ao dos membros de uma salamandra (7riturus) e de
um crocodilo (A4lligator), ressaltando que experimentos similares para grupos como lagartos,
aves ¢ mamiferos basais seriam necessarios para complementar, de maneira significativa, as
interpretacdes feitas para os materiais fosseis. Além disso, no mesmo trabalho, Schaeffer
descreveu a musculatura extrinseca e intrinseca do membro posterior de anfibios (caudados) e
répteis (tartarugas, esfenodontes, lagartos e crocodilos), abordando funcionalmente cada

grupo muscular.

2.3.4 Tipos posturais: planigrado, mesogrado e ortogrado

Além das questdes acerca da articulagdo dos tornozelos, Schaeffer (1941) também fez
inferéncias funcionais para a postura do fémur, com base na morfologia de sua cabeca (mais
terminal ou mais voltada medialmente) e para o direcionamento mais paralelo ou
perpendicular dos pés em relagdo ao eixo do corpo, com base também na morfologia da

regido crural e tarsal.

Para Schaeffer uma cabeca terminal do fémur indicava que o movimento da perna
poderia ocorrer somente em um plano horizontal, paralelo ao solo, fazendo com que o animal
assumisse uma postura abduzida ou “esparramada”. Por outro lado, os fémures que

apresentassem uma cabeca de articulagdo com a cintura pélvica ndo terminal, mas sim
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medialmente deslocada, permitiriam uma movimentagdo num plano obliquo, assumindo uma
postura semiaduzida ou "semiereta", ou ainda num plano totalmente verticalizado, adotando
assim uma postura aduzida ou "ereta". No entanto, Schaeffer (1941) ndo desenvolveu este

aspecto de maneira mais detalhada.

Colbert (1964) tratou a questao postural do membro posterior com mais detalhes ao
indicar as principais diferencas morfoldgicas e funcionais entre as cinturas pélvicas de
dinossauros saurisquios saurdépodos e teropodos. Porém, tendo aquele trabalho um enfoque
sistemdtico, a associagdo direta de caracteristicas morfoldgicas, reconstrugdes musculares e

tipos posturais nao ficaram bem definidos.

No entanto, em 1972, Charig apresentou um dos primeiros trabalhos completos e
influentes sobre a relacdo da forma do membro posterior de arcossauros e suas possibilidades
de funcionamento. Naquele trabalho, foram destacados trés padroes distintos de como cada
grupo de arcossauro poderia se locomover e as caracteristicas morfologicas associadas da

cintura pélvica, fémur, crus, tarso e pés, para cada um dos tipos posturais (Figura 13).

O primeiro padrdo descrito por Charig foi associado aos anfibios mais basais e aos
répteis, nos quais o fémur se posiciona horizontalmente, sendo o seu deslocamento
basicamente apenas no plano horizontal, paralelo ao substrato. Desta forma, a retragdo e
protracdo do fémur — descrevendo um arco no plano horizontal — ocorreriam principalmente
pela acdao de musculos retratores e protratores originados na cintura pélvica e na base da
cauda. Tal modo de locomocao foi denominado de "sprawling", o qual tem sido comumente
traduzido para "esparramado", embora o termo abduzido, referente a posicdo do fémur em

relacdo a bacia, também seja frequentemente empregado.

Nos outros dois padroes de locomocao — "semi-improved", correspondente ao
semiereto ou semiaduzido, e "improved", correspondente aos termos: "ereto", aduzido ou
parassagital — o fémur assumiria um posicionamento mais proximo a cintura pélvica,
descrevendo um arco em um plano obliquo, ou entdo em um plano totalmente vertical
(parassagital). Charig notou que tal altera¢dao na forma de se locomover passou a exigir menos
esforco dos musculos extensores das pernas e dos bragos, uma vez que todo o peso do animal
era transmitido para os pés, ao contrario do que ocorre em animais com locomog¢ao do tipo

abduzida, nos quais parte do peso forca as extremidades de seus membros para a lateral, de



25

modo que esta for¢a tem que ser constantemente balanceada pela musculatura extensora da
perna. Contudo, o proprio autor salientou que seu estudo foi basicamente tedrico e que carecia

de dados experimentais que contribuissem significativamente com a discussao.

Kischlat (2000) faz algumas consideragdes a respeito da traducao destes termos e a
forma como podem ser empregados para grupos de vertebrados extintos, de acordo com as
categorias propostas por Charig (1972). Entre os termos propostos por Kischlat (2000) serdo
destacados trés, sendo eles: planigrado, equivalente ao primeiro padrao descrito por Charig
(1972), ie. postura abduzida ou "esparramada"; mesograda, andlogo ao semiereto ou
semiaduzido; e ortdgrada, relativo aqueles que apresentam uma postura parassagital do fémur

quando se locomovem.

Entre as caracteristicas associadas aos trés diferentes tipos de posturas levantados por
Charig (1972) € possivel destacar algumas que podem ser mais facilmente reconhecidas. Por
exemplo, o nimero de vértebras sacrais aumenta nas espécies com postura ortograda,
enquanto os 0ssos ventrais da pélvis — i.e. pubis e isquio — que sdo lamelares nas formas com
postura planigrada tornam-se algo alongados nas formas mesogradas e bastante alongados nas
formas associadas a uma postura do tipo ortdgrada (ver Tabela 2 para uma lista mais completa

entre os tipos posturais e sua morfologia associada).

Segundo Charig (1972) a evolugdo da postura nas linhagens de arcossauros se deu de
maneira linear, sendo o padrdo planigrado associado as formas reptilianas mais basais,
passando pelo padrao mesogrado, que seria encontrado nas formas intermedidrias, as quais
incluiam os crocodilos e os tecodontes (arcossauros basais e pseudossiquios) e culminando,
por fim, pelo padrdo ortogrado, reconhecido nas formas mais derivadas de arcossauros,
compostas basicamente pelos dinossauros e as aves. Esta categorizacdo dos tipos posturais
pode ter sido uma maneira simples de se apresentar as principais diferencas encontradas entre
as formas de locomocao adotadas por alguns grupos animais. Entretanto, quando se analisa os
padrdes locomotores desenvolvidos nos varios grupos de vertebrados terrestres atuais, €
possivel identificar a complexidade e diversidade na distribuicao dos tipos posturais adotados
por cada um destes grupos (GATESY, 1991; HILDEBRAND; GOSLOW, 2006; REWCASTLE,
1983). Esta problematica foi ilustrada de maneira bastante clara através do termo "espectro
postural" utilizado por Oliveira (2010) ao se referir a categorizacdo dos tipos posturais

inicialmente propostos por Charig (1972), no qual existiria ndo s6 a diversidade de posturas
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possiveis adotadas por animais de diferentes espécies, mas também a faixa de posturas que
uma unica espécie poderia adotar, como exemplificado pelos crocodilianos na Figura 14.
Desta forma, como sera tratado também na discussdo sobre capacidades cursoriais na se¢ao de
biomecanica, seria preferivel identificar e definir, de maneira objetiva, as extremidades de
uma determinada condicdo e incluir, quando e se possivel, as formas intermedidrias em um
continuo (ou um espectro) dentro dos extremos estabelecidos. Assim, possiveis padrdes

biologicos mais complexos ndo seriam obliterados.

Tabela 2 — Algumas caracteristicas morfologicas do membro posterior relacionadas aos diferentes tipos
locomotores. (Modificado de Charig, 1972, p. 153, Tab. 1.)

TIPOS POSTURAIS
Planigrada Meségrada Ortograda
VERTEBRAS SACRAIS Em geral duas Duas, ocasionalmente trés Trés a onze
PELVIS
Processo anterior do ilio Ausente Pouco desenvolvido Muito desenvolvido
Crista supra-acetabular Fraca Forte
Acetabulo Fechado Aberto (c¢/ perfuragéo)
Pubis e isquio Tabular Algo alongado Muito alongado
FEMUR
Posicao Horizontal Obliquo quando em Vertical
locomog¢ao mais rapida
Cabeca Sem distin¢do, levemente Distinta, fortemente
voltada medialmente inclinada em sentido
medial
Eixo Levemente sigmoide Claramente reto
Quarto trocanter Ausente Pouco desenvolvido Na maioria das vezes
bem desenvolvido
TIBIA Nio torcida Torcida
TARSO
Forma Simples Crocodiliano Simples
Articulagdo Do tipo bola e soquete entre Mesotarsal do tipo
o astragalo e o calcaneo dobradiga
Tuberosidade do calcaneo Ausente Presente Ausente
PE
Postura Plantigrada Digitigrada

Série das falanges

Bem mais longa

Mesmo tamanho ou um

Mesmo tamanho ou

do que os pouco menor do que os pouco maior do que
metatarsais metatarsais 0s metatarsais
Tendéncia a simetria Nenhuma Leve Forte e muito forte em
bilateral bipedes
Maior digito v III 11
Digitos reduzidos Nenhum IV levemente, V fortemente I reduzido ou ausente
em bipedes,

1V levemente,

V fortemente ou pode
estar ausente em
bipedes
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Considerando um maior nimero de espécies de pseudossuquios, Bonaparte (1984)
conseguiu reconhecer que - pelo menos - mais uma forma de postura ortograda teria se
desenvolvido durante o Tridssico, de forma independente daquela que teria ocorrido nos
dinossauros, como havia mostrado Charig em 1972. Em seu estudo, Bonaparte observou que,
para os rauissuquios, a maior parte das mudancas teria ocorrido nos ossos da cintura pélvica,
principalmente no ilio, levando a perna a uma postura ortégrada sem requerer grandes
alteragdes do fémur. Desta forma, com base no fémur, a perna de um rauissiiquio seria
atribuida a um animal com postura mesograda, quando comparada com as caracteristicas
apresentadas na Tabela 2, enquanto que caracteristicas morfologicas da pélvis indicariam uma

postura totalmente ortégrada para esses animais.

Algumas caracteristicas sinapomorficas dos rauissuquios para uma locomog¢ao do tipo
ortograda incluiriam: costelas sacrais com suas porgdes distais voltadas ventralmente; ilio
inclinado obliquamente, assumindo uma posi¢ao praticamente horizontal, com o acetabulo
voltado ventralmente; por¢ao distal do pubis estreita, apresentando, as vezes, um processo
axial ("pé pubico"); por¢do pubica (cranial) do canal pélvico mais larga do que a porcao
isquiatica; forte redu¢do da lamina ventral do isquio; e isquio robusto, alongado, em forma de
haste, com a por¢do distal espessada (BONAPARTE, 1984). Algumas dessas caracteristicas
estdo figuradas e podem ser comparadas, na Figura 15, com as caracteristicas de uma pélvis

de dinossauro.

Em relagdo aos aspectos funcionais, Bonaparte (1984) observou que o aparente estado
basal de uma unica caracteristica morfoldgica ndo implica em um funcionamento mais
simples de toda a estrutura. A forma similar do fémur de rauissuquios ao de outros
pseudossuquios e ao de arcossauromorfos basais (sem uma cabeca proximal de articulacao
bem definida ou quarto trocanter bem desenvolvido) se manteve por ndo ter sido necessaria
uma reorganizacdo muscular e estrutural para aduzir o fémur e manter a sua mobilidade no
plano paramediano. Esta reorientacdo do fémur, sem que houvesse alteragdes significativas no
mesmo, foi possivel com a horizontalizagdo do ilio e com as alteragdes na morfologia do
pubis e do isquio ja discutidas anteriormente. Neste arranjo estrutural, o fémur teria uma
relagdo graviportal com a pélvis, na qual a maior parte do peso do animal seria suportada pelo
conjunto horizontalizado do acetabulo, ilio e costelas sacrais, sem a necessidade de musculos

adutores que for¢assem a perna a ficar mais proxima ao corpo.



28

Outra consequéncia da horizontalizagao do ilio foi a conformagdao de um acetdbulo
mais profundo, mas sem a necessidade de uma perfuragdo, que permitia a mesma amplitude
de movimentos que apresenta a pata dos dinossauros, estes com um acetabulo perfurado no

qual se encaixa a cabega do fémur.

E interessante notar que, até as datas dos trabalhos desenvolvidos por Charig (1972) e
Bonaparte (1984), pouco material que permitisse atribuir uma postura bipede para

rauissuquios existia. No entanto, Charig confrontou a ideias corrente da época afirmando que:

A postura vertical dos membros, ¢ ndo o bipedismo, é o carater basico; ele sempre
estd associado a postura digitigrada e algumas vezes ao bipedismo, ambos
consequentes de sua condigdo primaria e, portanto, considerados secundarios.

(CHARIG, 1972, p. 122, traducdo nossa, grifo do autor)4
Assim, mesmo tendo apenas evidéncias para as linhagens de ornitossiquios e indo
contra a ideia mais aceita até entdo, Charig chamou a atencdo para um padrdo que foi,
posteriormente, observado também na linhagem dos rauissuquios, mais especificamente entre

0s popossaurideos, cujos representantes mais derivados também assumem posturas bipedes a

partir de ancestrais ja com postura ortograda [e.g. Effigia okeeffeae (NESBITT, 2007)].

Por outro lado, a relagdo entre a postura ortdgrada dos membros e a postura digitigrada
dos pés ndo parece ser tdo bem suportada, pelo menos no que se refere as linhagens de
pseudossuquios. Parrish (1986, 1987) discutiu bem esta questdo, mostrando que a grande
maioria dos arcossauros pseudosstiquios mantém uma postura plantigrada dos pés, mesmo nas
formas que desenvolvem uma postura ortdgrada dos membros. Além disso, o autor sugeriu
que a postura ortégrada teria se desenvolvido apenas uma vez dentro da linhagem dos
pseudossuquios, sendo uma caracteristica comum para todos os aetossauros, rauissuquios €
crocodilomorfos, sendo que os crocodilos atuais teriam desenvolvido, secundariamente, uma
postura preferencialmente planigrada como adaptagdo ao habito aquatico. Esta visdo foi

contra aquela sugerida por Benton (1984), que defendia dois eventos independentes na

* Vertical limb posture, not bipedality, is the primary character; it is always accompanied by digitigrady
and sometimes by bipedality, both consequent upon its prior adoption and, therefore, regarded as secondary.
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aquisicdo da postura ortograda dentro de pseudossuquios: um na linhagem dos rauissuquios €
outro na linhagem dos crocodilomorfos, com reversao nos representantes deste grupo que

adquiriram habitos aquaticos.

Uma listagem expressiva das caracteristicas morfoldgicas especificas de cada
elemento do membro posterior, associada as suas possiveis formas de funcionamento,
indicando também as suas possibilidades posturais, foi elaborada por Parrish (1986) em um

trabalho sobre adaptagdes locomotoras dos membros traseiros de pseudossuquios.

No trabalho de Parrish (1986), apesar de comparar a morfologia dos membros
posteriores de grupos fosseis com a de representantes atuais, relacionando-a as suas
possibilidades funcionais, nada foi dito sobre a possibilidade — ou ndo — da musculatura, que
estaria necessariamente associada aos ossos, realizar as fungdes propostas pelo autor. O
mesmo pode ser percebido no trabalho de Bonaparte (1984), no qual nenhuma inferéncia
muscular foi sugerida e nem um comparativo morfoldgico com representantes atuais foi feito
— mas esta atitude encontra uma atenuante no fato de nao haver registro da existéncia de
nenhum animal vivente que apresente as mesmas caracteristicas da regido sacral dos
rauissuquios descritas e apontadas por Bonaparte. Nessa mesma linha, Hutchinson (2006),
criticou o trabalho de Charig (1972) ressaltando que, ao tracar uma reconstrugdo
demasiadamente simplificada da musculatura pélvica dos arcossauros, aquele autor acabou

cometendo uma série de inferéncias mecanicas e funcionais erroneas.

O trabalho excepcional de Gatesy (1990) foi um dos poucos que apresentou, em um sé
estudo, informagdes anatdomicas da musculatura do membro posterior de lagartos, crocodilos e
aves, além de observacdes diretas do funcionamento do membro posterior de crocodilos e
aves em movimento in vivo — através de cinerradiografias e eletromiografias — para depois
comparar os dados obtidos com a morfologia dos membros posteriores de representantes
fosseis (i.e. dinossauros teropodos ndo avianos). Além disso, toda comparagdo foi feita em um
contexto filogenético, baseado na metodologia cladistica aplicada por Gauthier (1984, 1986)
aos saurios, grupo este que inclui os representantes atuais de lagartos, tartarugas, crocodilos e
aves, além de todos seus parentes fosseis mais proximos, em um Unico grupo natural, ou seja,

um grupo monofilético (i.e. Sauria — ver Figura 16 e n6 2 da Figura 1).
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Porém, um trabalho como o de Gatesy (1990) s6 ¢ possivel quando se tem uma relagao
filogenética relativamente bem resolvida do grupo fossil em questdo, além de uma quantidade
representativa de fosseis pelo menos parcialmente completos e bem preservados, a fim de se

identificar e comparar as estruturas morfoldgicas em analise.

Gower (2000) indicou a falta de resolugdo na sistematizagdo do grupo dos
rauissuquios € a associou ao grande nimero de espécies compostas apenas por materiais
esparsos e fragmentarios, a ampla distribui¢do geografica do grupo, a falta de trabalhos
elementares sobre a anatomia detalhada dos espécimes e a escassez de estudos taxondmicos

basicos.

Considerando o historico de descobertas, as descricdes e a preservacdo do material
fossil de rauissuquios, da forma como foram apontados por Gower (2000), pode parecer que
os requisitos apresentados no paragrafo anterior facam parte de uma realidade muito distinta e
distante daquela de seus parentes ornitossuquios, os dinossauros teropodos. No entanto, ao
cenario apresentado por Gower (2000), podemos atualmente incorporar — pelo menos — seis
trabalhos com descrigdes de novas espécies (i.e. BUTLER et al., 2009; JALIL; PEYER, 2007;
NESBITT; NORELL, 2006; PEYER et al., 2008; SEN, 2005; SULEJ, 2005) e sete outros incluindo
redescri¢des ou detalhamento da morfologia de espécies ja descritas anteriormente (ALCOBER,
2000; GEBAUER, 2004; GOWER; SCHOCH, 2009; LAUTENSCHLAGER, 2008; NESBITT, 2005;
NESBITT, 2007; WEINBAUM, 2002). Além destes, outros quatro trabalhos recentes
contribuiram com novos achados de espécies ja descritas (DES0JO; ARcucci, 2009;

MASTRANTONIO, 2010; NESBITT, 2003; WEINBAUM; HUNGERBUHLER, 2007).

Dessa forma, ¢ possivel dizer que, nos ultimos dez anos, muitos trabalhos
contribuiram com novos conhecimentos sobre as questoes apontadas por Gower (2000) como
cruciais tanto para uma compreensdo mais detalhada da anatomia e das estruturas

morfolégicas dos rauissiiquios, quanto para a resolugdo de suas relagdes filogenéticas.

Assim, uma reavaliagdo das caracteristicas morfologicas associadas a funcdes
especificas — como ja foram apresentadas por Bonaparte (1984) e Parrish (1986), porém, com
a incorporagao dos dados levantados por Gatesy (1990) e dos novos materiais de rauissuquios

encontrados nos ultimos anos — contribuiria de maneira significativa ao nosso conhecimento
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sobre como as estruturas locomotoras teriam evoluido especificamente dentro do grupo dos

pseudossuquios.

Tal panorama ja se encontra em um estdgio bem mais avangado quando se busca pela
evolugdo das estruturas locomotoras na linhagem dos ornitossuquios. Os trabalhos de
Hutchinson e Gatesy (2000) e Hutchinson (2006) buscaram tragar a evolucdo da locomogao
de arcossauros e os autores conseguiram identificar diversas etapas evolutivas deste processo,
mas apenas para a porcao terminal da linhagem de arcossauros que culmina nas aves. Nestes
trabalhos, a forma encontrada nos crocodilos atuais foi assumida como basal, sendo
considerada o estdgio inicial da evolucdo da estrutura locomotora dos arcossauros. No
entanto, como ja foi mostrado anteriormente, o tipo de locomogao encontrado nos crocodilos
¢ resultado de uma adaptagdo secundaria ao habito aquatico e a transi¢do entre uma postura
mais ortograda e planigrada poderia ter ocorrido diversas vezes [ver discussdo em Parrish
(1993) e referéncias citadas]. Sendo assim, estudos sobre a morfologia e funcionamento dos
membros das linhagens terrestres de pseudossuquios também irdo mostrar, seguramente, uma
instigante sequéncia evolutiva, que foi independente, e ndo basal, daquela ocorrida entre os

ornitossuquios.

2.3.5 Morfologia dos cursoriais e dos graviportais

Assim como as categorias estabelecidas por Charig (1972) para os tipos posturais
referentes a posicdo dos membros em relacdo ao tronco do animal, também ja foram sugeridas
algumas categorias para os hébitos locomotores de animais terrestres (GREGORY, 1912).
Classicamente, sdo reconhecidos os tipos cursoriais, subcursoriais, mediportais e graviportais
(CoomBs, 1978). Estas categorias se relacionam com a capacidade de correr, ou manter uma
corrida durante um periodo prolongado de tempo, no caso de animais cursoriais como o0s
canideos, ou entdo, em contrapartida, com a capacidade de suportar peso em detrimento da
velocidade, como ocorre, por exemplo, nos elefantes, considerados graviportais

(HILDEBRAND; GOSLOW, 2006).

Coombs (1978) realizou uma revisao das limitagdes fisicas que atuariam em animais
cursoriais e graviportais, listando as caracteristicas morfologicas relacionadas a capacidade -

ou ndo - de correr. Além disso, o autor comparou as caracteristicas listadas a uma grande
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variedade de formas de dinossauros, a fim de determinar suas capacidades cursoriais. Entre as
caracteristicas listadas por Coombs, foi possivel destacar algumas tipicamente encontradas em
animais com maior capacidade de corrida, tais como: membros relativamente longos;
membros anteriores curtos em bipedes; escapula "solta", com liberdade de rotacdo em
quadrapedes; articulagdes com apenas um plano de movimentagdo; elementos proximais dos
membros curtos e mais robustos; elementos distais mais delgados e alongados; maos e pés
com o terceiro digito mais comprido e os demais simétricos entre si (digito 1 = digito 5 e
digito 2 = digito 4); postura digitigrada a unguligrada dos dedos; metapodiais firmemente

articulados e dedos das extremidades interna e externa reduzidos ou ausentes (Figura 17).

Entretanto, estas categorias, assim como aquelas inicialmente propostas por Charig
(1972) para a postura dos membros, ndo devem ser restringidas a conjuntos limitados, mas
sim pertencer a um continuum de formas intermediarias entre as formas extremas. Este
assunto, juntamente com uma revisdo mais detalhada sobre os aspectos distintivos entre os
habitos locomotores de animais terrestres, também sera abordado na se¢do "Estudos
biomecanicos aplicados a estrutura locomotora de arcossauros" (p. 35), ja que a maioria dos
trabalhos referentes a este tema aplica conceitos mecéanicos para diferenciar suas capacidades

ou determinar suas limitagoes.

Com respeito a evolucao da capacidade cursorial dos arcossauros, Carrano realizou
uma série de estudos nos quais fez um levantamento das caracteristicas morfologicas de
mamiferos e também de diversas formas de dinossauros, analisando-as sob o ponto de vista
mecanico (CARRANO, 1997, 1998, 1999, 2000). Desta forma, foi possivel, primeiro, verificar
quais as vantagens ou desvantagens mecanicas que certas formas morfologicas apresentariam
quando comparadas entre si. Em seguida, tais caracteristicas puderam entdo ser vinculadas a
funcdes especificas, observadas em representantes atuais. Por fim, todas as caracteristicas
levantadas a partir de formas viventes que teriam alguma relagdo com a capacidade - ou ndo -
de corrida, foram comparadas com as caracteristicas morfoldgicas dos membros locomotores

de animais extintos, no caso, dinossauros.

Em 1997, foi feito por Carrano um levantamento de diversos modelos mecanicos —
inéditos ou ja apresentados por outros autores — que explicariam o funcionamento e as
principais vantagens trazidas pelas diferentes morfologias observadas em cada tipo de postura

dos pés (i.e. plantigrada, digitigrada e unguligrada). Embora tenha utilizado apenas mamiferos
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eutérios em sua comparagao, suas observagdes puderam ser aplicadas, com algumas poucas

modificacdes, a uma grande variedade de vertebrados terrestres, incluindo os arcossauros.

A articulacdo do tornozelo, ao final da fase de apoio da marcha de mamiferos
digitigrados e plantigrados, por exemplo, foi tratada por Carrano (1997) de maneira
simplificada, como uma alavanca interfixa — ou de primeira classe (Figura 18). Neste modelo,
a tuberosidade do calcaneo representaria o braco de momento da forga aplicada — equivalente
a distancia perpendicular da linha de ag¢do da for¢a ao eixo de rotagdo — e os metatarsais
representariam o brago de momento da resisténcia, sendo a resisténcia o proprio peso do
animal. A for¢a aplicada, por sua vez, corresponderia ao esfor¢o exercido pelo M.
gastrocnemius para manter o sistema em equilibrio. Portanto, teoricamente, calcaneos com
maiores tuberosidades aumentariam a vantagem mecanica do sistema, oferecendo uma maior
forca muscular efetiva, o que seria vantajoso, por exemplo, para animais com altos pesos
corporais, ou entdo oferecendo maior poténcia de arranque (foot stroke). No entanto, a
amplitude e velocidade de deslocamento dos metatarsais (brago de momento da resisténcia)
seriam reduzidas. O modelo inverso, com metatarsais alongados e/ou calcdneos com
tuberosidades menores, favoreceria animais cursoriais, oferecendo-lhes maiores amplitudes de
movimentos, além de maiores velocidades. Em contrapartida, a musculatura ndo suportaria

pesos muito elevados.

Outros modelos apresentados por Carrano (1997), referentes a mobilidade dos dedos,
tornozelo e joelho, focam a liberdade de giro em planos diferentes do plano paramediano. Em
animais cursoriais, as trocleas existentes entre os condilos de articulagdo do fémur com a tibia
e do astrdgalo com a tibia (no caso dos mamiferos), sdo mais profundas (Figura 19) e os
condilos mais simétricos, o que leva a uma articulagio mais limitada, apenas no plano
paramediano. Em animais com menores capacidades de corrida tais articulagdes tém maior

liberdade, podendo se movimentar em planos obliquos ao paramediano.

A categorizagdo de tipos posturais, como discutido na se¢do anterior, assim como dos
habitos locomotores, apesar de ser compreendida de uma maneira geral e facilmente
visualizada, ¢ dificil de ser definida de uma forma rigorosa. Normalmente as definigdes se
aplicam bem para um grupo de animais, mas sempre hd aqueles que apresentam as
caracteristicas que ndo se encaixam completamente nem em uma ou nem em outra categoria.

Carrano (1999) ilustra bem essa problematica com a seguinte afirmativa:
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[...] como pesquisas sobre a postura do membro em amniotas [...] ¢ morfologia do
tornozelo de arcossauros [...] tem mostrado, a utilizacdo de padrdes categdricos em
casos como estes (e.g., Charig, 1972; Chatterjee, 1982), apesar de ocasionalmente
ilustrativa, pode obscurecer o legitimo, e mais complexo, padrdo dos dados
biologicos. (CARRANO, 1999, p. 29, tradugio nossa)’

Para evitar esse problema, ao invés de utilizar a categorizagdo tradicional para os
habitos locomotores, Carrano utilizou uma sequéncia continua multivariada — analoga ao
espectro postural ilustrado por Oliveira (2010), apresentado na Figura 14 — baseada nas
variagdes morfoldgicas relacionadas as suas potencialidades ou restricdes biomecanicas.
Assim, os termos "cursorial" e "graviportal" seriam as extremidades - e ndo as categorias -

que compreenderiam toda a faixa de variagdes morfologicas e mecanicas dos membros

relacionadas ao hébito locomotor (Figura 20 e Figura 21).

Em outro estudo sobre locomog¢do em arcossauros, utilizando modelos biomecanicos
associados a morfologia e ao funcionamento dos membros posteriores, Carrano (1998)
observou que as formas pelas quais mamiferos e aves se locomovem apresentam algumas
diferencas fundamentais relativas a sua cinematica, distribuicao das forgas de compressao,
flexdo e tor¢do, além de sua morfologia. Nas aves, cujo movimento seria guiado
preferencialmente pela articulacdo do joelho (knee-driven), o fémur assumiria uma posicao
mais horizontalizada, diferente do tipo de movimento guiado preferencialmente pela
articulagdo da bacia (hip-driven) observado nos mamiferos atuais, no qual o fémur assume
uma postura mais verticalizada. Carrano, ao montar um modelo mecéanico para analisar a
distribuicao das forcas pelo fémur em cada um dos tipos de posturas, notou que a postura
assumida pelas aves implica em maiores pressoes de tor¢do sobre o fémur, o que estaria
diretamente relacionado a algumas diferengas morfoldgicas deste osso nas aves. Esta tor¢ao se
encontraria minimizada pela postura mais vertical do fémur assumida pelos mamiferos

durante a locomocao (Figura 22).

3 [...] as investigations into amniote limb posture [...] and archosaur ankle morphology [...] have shown,
the use of categorical types as such exemplars (e.g. Charig, 1972; Chatterjee, 1982), although occasionally
illustrative, can obscure the genuine, more complex patterns present in biological data.
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Comparando a morfologia do fémur das aves e dos mamiferos com a de diversos
grupos de dinossauros extintos, Carrano concluiu que a maioria dos dinossauros, exceto 0s
terépodos mais derivados, apresentaria um tipo de locomog¢ao guiada preferencialmente pela
articulacdo da bacia, na qual o fémur se manteria mais verticalizado durante a marcha, nao
estando sujeito a fortes pressoes de torg¢do, por ndo assumir posicdes tdo horizontalizadas
como a das aves atuais (comparar (C) e (E) com (B) e (D) na Figura 22). Apenas as linhagens
mais proximas a origem das aves, tal como os teropodos celurossauros mais derivados, teriam
desenvolvido diferencas significativas em seus padrdes basicos de locomogdo, assumindo um

padrdo locomotor similar ao das aves atuais (semelhante ao que esta representado na Figura

22).

Em 2000, Carrano observou que mudancas como a expansao anterior e posterior da
lamina iliaca, orientacdo medial da cabeca do fémur ¢ a elevagao do trocanter menor sobre o
fémur, ocorreram diversas vezes de maneira independente dentro da linhagem dos
dinossauros. Tais mudancas estariam relacionadas as altera¢des nas fungdes de determinados
grupos musculares, que apresentariam uma fungao predominantemente de protragdo (puxando
o membro em sentido anterior) e retracao (em sentido posterior), em contrapartida a fungao de
abducdo (deslocamento lateral) e aducdo (deslocamento medial do membro) que seria
caracteristica das formas mais basais com posturas intermediarias entre a planigrada e a

ortdgrada.

Os trabalhos de Carrano, assim como o de Hutchinson e Gatesy (2000) (discutido na
secdo 2.3.4, referente aos tipos posturais), apresentaram um panorama de como alguns
detalhes das formas de locomogdo poderiam ter evoluido ao longo de algumas linhagens de
arcossauros. No entanto, mais uma vez, o enfoque foi direcionado aos ornitossuquios, sem
nenhum comentario sobre como estes mecanismos poderiam ter evoluido nas linhagens dos

pseudossuquios.

2.3.6 Estudos biomecanicos aplicados a estrutura locomotora de arcossauros

A biomecanica pode ser entendida como o estudo do funcionamento mecanico dos
organismos vivos ou de parte deles. Dessa forma, a aplicacdo de qualquer principio mecanico,

matematico ou fisico, para explicar uma problemadtica bioldgica pode ser considerado uma
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analise biomecanica. Na zoologia, seu uso levou a uma melhor compreensdao de inimeras
questdes referentes a praticamente todos os grupos animais, sejam eles vertebrados ou

invertebrados, viventes ou extintos.

E possivel identificar dois ramos distintos da biomecinica nos quais os problemas
podem ser tratados: a estatica, que trata sistemas em equilibrio (parados ou em velocidade
constante), e a dindmica, que trata de sistemas submetidos a aceleracdo, incluindo a mudanca
de dire¢do dos corpos. Além disso, descri¢des sobre como se dao determinados movimentos
durante a execucdo de alguma atividade sdo abarcados pela cinematica, ao passo que a
cinética estuda diretamente a acdo das forgas, por exemplo, que atuam sobre as estruturas, ou

que s3o necessarias para realizar determinados movimentos (HAMILL; KNUTZEN, 2008).

Alexander (1983), em seu livro sobre mecanica animal, fez uma apresentacdo de
diversos principios mecanicos, tais como forgas, cinematica e resisténcia de materiais, além
de expor suas aplicacdes nas mais diversas areas da biologia animal. Como referéncia bdsica,
o livro de McGowen (1999) também se mostra bastante interessante por ilustrar como as
propriedades mecanicas de elementos biologicos podem e foram medidos, na pratica, em

laboratdrios, através de metodologias experimentais.

O livro de Hamill e Knutzen (2008) apresentou alguns conceitos e termos basicos
utilizados na biomecanica do movimento humano — aplicados, principalmente na area médica
e desportiva — que podem, e devem, ser empregados pelos interessados no aproveitamento

desta ciéncia para os campos da paleontologia e zoologia em geral.

De forma simplificada, os trabalhos que consideram padrdes biomecanicos para
explicar o funcionamento de sistemas bioldgicos, usam modelos matematicos ou fisicos. Os
modelos matematicos descrevem e simulam situagdes definidas através de um conjunto de
variaveis relacionadas a um sistema bioldgico especifico. Modelos fisicos permitem uma
melhor visualizagdo e compreensao do sistema, além de possibilitarem uma comparagdo com
modelos matematicos que descrevem um mesmo sistema, permitindo testa-los. Muitas vezes,
modelos fisicos também sdo utilizados para se observar respostas a determinadas condic¢des

dificilmente observaveis em animais vivos (ALEXANDER, 2003).



37

Em geral, todos os modelos biomecanicos sdao representacdes simplificadas de
modelos bioldgicos existentes, 0 que ndo significa que ndo possam simular com perfeicao as
respostas que apresentaria o sistema real. Todavia, deve-se conhecer as limitagdes de cada
modelo, a fim de compreender suas aplicagdes reais, além de suas restricoes. Hutchinson
(2006) chamou a atencao para duas questdes que sempre se deve ter em mente ao se trabalhar
com modelos biomecanicos, especialmente com respeito a reconstru¢do de hébitos
locomotores de animais extintos. Primeiramente, todo modelo fisico deve se basear em
conhecimentos empiricos € em uma metodologia que seja aplicavel também em
representantes atuais, dando mais confiabilidade ao método — "fazer um dinossauro se mover
de maneira 'convincente' s6 ¢ uma conclusdo confiavel se for baseada em um método valido"
(HUTCHINSON, 2006, p. 524, tradu¢io nossa)’. Além disso, mais do que buscar por uma
resposta em um unico valor de resultado, deve-se atentar para toda a faixa de resultados
possiveis, levando em conta as faixas que as variaveis inferidas ou estimadas podem assumir,
por se tratar de um material fossil e ndo preservar determinadas caracteristicas. Finalmente,
deve-se considerar, ainda, que as simplificacdes assumidas para o modelo também podem

interferir nas interpretagdes desses resultados.

2.3.6.1 Cinética dos tipos posturais

Blob e Biewener (1999, 2001) realizaram uma grande contribui¢do ao apresentarem os
dados experimentais obtidos para os valores das tensdes atuantes no fémur e na tibia de
crocodilos e lagartos (i.e. Aligator mississippiensis e Iguana iguana) durante a locomogao.
Inclusive, foi possivel observar as diferencas na magnitude destas forcas quando diferentes
graus de posturas mesogradas eram assumidos. Como havia sido previsto pelos modelos
biomecanicos, lagartos e crocodilos experimentam maiores forcas de tor¢ao no fémur e na
tibia como consequéncia de um andar mais planigrado. No entanto, foi verificado que as

forcas de compressdo aumentavam quando posturas mais proximas a ortograda eram

.. making a dinosaur move 'convincingly' is a trustworthy conclusion only if it's based on a valid
method.
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assumidas (Figura 23). Este tltimo dado foi inesperado, uma vez que se acreditava que uma
maior verticalizacdo dos membros estaria relacionada com o aumento do tamanho, justamente
como uma forma de reduzir os estresses sobre os 0ssos durante a locomogao. Outro resultado
interessante foi o de que os fatores de seguranga para a tor¢ao, nos quais operam os 0ssos dos
membros dos crocodilos e dos lagartos, foram cerca de duas vezes maiores do que aqueles

observados para as aves e para os mamiferos.

Integrando os dados experimentais apresentados acima com um modelo biomecanico
elaborado para calcular as forgas de flexao atuantes no fémur, Blob (2001) testou a hipdtese
de que o uso de multiplas posturas por um unico individuo — inicialmente proposta por Kemp
(1978) para o terapsido terocefalio Regisaurus jacobi — seria uma caracteristica basal presente
nas linhagens que teriam dado origem a postura ortégrada mais estrita, observada hoje em dia
na maioria dos mamiferos. Calculando as forgas maximas ¢ minimas de tracao ¢ compressao
para uma ampla faixa de posturas assumidas pelo fémur (mais ou menos horizontalizado), foi
observado que os limites das pressdes calculadas permaneciam abaixo dos valores
considerados criticos para espécies de mamiferos, crocodilos e lagartos atuais, em todas as
posturas femorais consideradas — variacdo do angulo entre a forca de reacdo do solo e o fémur
de 10° (postura menos planigrada) a 70° (postura mais planigrada)’. Neste mesmo trabalho,
foi observada a simetria da morfologia das se¢des transversais do fémur e da tibia nas
linhagens basais de sinapsidos terapsideos, indicando uma possivel relacdo com atuagdes de
forcas predominantemente de tor¢do, no caso de secdes mais simétricas, ou de flexao, no caso

de se¢des mais assimétricas (Figura 24).

Kubo e Benton (2007) aplicaram a equagdo criada a partir do modelo biomecanico
elaborado por Blob (2001) a cinco géneros distintos de arcossauromorfos — i.e. 0 rincossauro
Stenaulorhynchus (arcossauromorfo basal que estaria representado como um dos grupos
irmaos dos arcossauriformes ilustrados na Figura 10), o eritrossuquideo Erythrosuchus, o

rauissuquideo Batrachotomus e dois aetossauros estagonolepidideos Desmatosuchus e

7 Notar que estes dngulos sdo em relagdo a um eixo vertical e ndo ao eixo horizontal, como mostrado na
Figura 23
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Typothorax — para calcular as forcas que atuariam sobre os respectivos fémur em diferentes
posturas para cada um dos grupos. Os autores partiram da ideia de que estes animais deveriam
assumir aquelas posturas que exercessem menores pressdes sobre os 0ssos, minimizando o0s
riscos de lesdes. Desta forma, os resultados que apresentassem um decréscimo nas forgas de
tracdo e compressao do fémur a medida que o grau de abdugdo diminuisse (i.e. menores
pressdes atuando sobre o fémur em posturas cada vez mais ortdgradas), indicariam que a
postura ortdégrada, ou algo proximo a ela, seria aquela preferencialmente utilizada. Caso
contrario — menores pressdes para posturas mais planigradas — indicaria um tipo de
locomocgdo mais parecida com a dos lagartos atuais, nas quais os membros se encontram mais
afastados do plano sagital. Apesar dos resultados para alguns grupos terem sido pouco claros,
o modelo biomecanico mostrou-se em conformidade com a maioria das posturas determinadas
tradicionalmente para os grupos em questdo com base nas estruturas morfologicas. Apenas o
eritrossuquideo, que normalmente era reconstituido com uma postura mais planigrada [ver
Parrish (1986)], provavelmente teria uma postura mais ortdgrada, ja que o modelo mostrou
que uma postura mais planigrada levaria a valores excessivamente altos para as forcas de
tragdo e compressao sobre o fémur deste animal. Os autores analisaram também a simetria das
secdes transversais dos 0ssos, como mencionado no paragrafo anterior, para complementar as

observagoes feitas para a variagdo das forgas calculadas.

O trabalho de Kubo e Benton (2007), apesar de incluir um numero limitado de tdxons,
constitui-se num dos Unicos com aplicagdo direta de um modelo biomecanico no qual foi
possivel discutir algo sobre a evolugdo da estrutura locomotora especificamente para o grupo
dos pseudosstquios dentro de Archosauria. Uma questdo interessante levantada pelos autores
foi se os arcossauros basais teriam adquirido uma postura ortograda em decorréncia do
aumento de tamanho, evitando assim altas tensdes sobre os ossos dos membros, ou se eles
teriam adquirido primeiro a postura ortdgrada, a qual teria permitido, em seguida, que
algumas linhagens desenvolvessem maiores tamanhos. Segundo o estudo sobre a morfologia
funcional do sistema locomotor dos rauissuquios ja apresentado anteriormente (BONAPARTE,
1984), a postura ortdégrada teria evoluido independentemente dentro da linhagem dos
pseudossuquios em resposta ao aumento do tamanho das espécies deste grupo. No entanto,
Kubo e Benton (2007) chamaram a atencdo para o fato de que a postura ortdograda em
mamiferos e dinossauros basais surgiu em ancestrais de pequeno porte. Os autores afirmaram

ainda que:
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"Se as estruturas dos membros que evitam o aumento das tensdes em posturas
parassagitais tivessem sido adquiridas gradualmente em tidxons mais basais,
mudancgas evolutivas contemporaneas poderiam ter ocorrido mais facilmente."
(KUBO; BENTON, 2007 p. 1527, tradugdo nossa)®
Desta forma, as mudancas posturais poderiam ter ocorrido diversas vezes e de maneira
independente nas varias linhagens de arcossauros com tendéncias ao aumento de tamanho,

caso seus ancestrais ja apresentassem as adaptagdes necessdrias para minimizar o efeito das

tensdes sobre os 0ssos dos membros ao adotar uma postura mais ortograda.

2.3.6.2 Resisténcia, suporte a cargas e cinematica da coluna vertebral

Outra questdo importante levantada por Alexander (1985) e que ja havia sido
trabalhada por Preuschoft em 1976, se refere as for¢as de sustentacdo suportadas pela coluna
vertebral. Nesta analise, pode-se fazer uma analogia entre a coluna vertebral ¢ uma viga
sustentada por um pilar, no caso de animais bipedes, ou por dois, se compararmos com

animais quadrapedes (Figura 25).

Analisando as distribuicdes destas forcas ao longo da série vertebral, ¢ possivel
determinar o tipo de postura dominante utilizada para um dado taxon, cuja coluna vertebral
tenha sido preservada e possibilite o acesso a informagdes como a area do centro vertebral e a

altura do espinho neural (Figura 26).

Além disso, o estudo da mobilidade entre as vértebras contribui para esclarecer
aspectos locomotores dos vertebrados terrestres. Kuznetsov e Tereschenko (2010)
compararam as vertebras de mamiferos com as de dinossauros, por serem ambas do tipo
acélicas, separadas por discos vertebrais, diferente das formas encontradas em lagartos,
crocodilos e aves. Neste trabalho, os autores elaboraram um modelo cinemético para as

possibilidades de movimento realizadas pelas vértebras, quantificaram a amplitude de cada

¥ If the limb structures that do not increase stresses in erect posture had been acquired gradually in more
basal taxa, contemporaneous evolutionary change could have occurred more easily.
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movimento usando dados experimentais de mamiferos atuais e elaboraram uma equagao que
relaciona a dimensao de algumas estruturas vertebrais com suas possibilidades e amplitudes
de movimentacdo. Desta forma, utilizando apenas algumas medidas de estruturas
morfologicas de vértebras de animais extintos, foi possivel quantificar as capacidades de

flexdo e extensdo da coluna, além de sua mobilidade lateral.

Apesar da maioria dos rauissiquios serem tradicionalmente considerados
quadrupedes, Weinbaum (2008) levantou uma série de caracteristicas morfologicas — além de
evidéncias do molde interno do cranio, como a comparagdo entre os lobos cerebrais
relacionados ao equilibrio em quadrupedes e bipedes ¢ evidéncias biomecanicas, tal como a
distribuicdo das forgas de sustentag@o e suporte ao longo da coluna vertebral — que indicariam
uma postura bipede para Postosuchus kirkpatricki. No entanto, este tema ainda permanece
controverso, como pode ser visto no trabalho de Peyer e colaboradores (2008), no qual os
autores sugeriram uma postura quadripede para o mesmo género (sem descartarem a
possibilidade de uma postura bipede facultativa), com base em caracteristicas morfologicas
dos membros anteriores ¢ da cintura escapular. Apesar de ndo realizarem uma analise
biomecanica ou morfofuncional mais aprofundada, chamaram a atencdo para o fato de
Postosuchus ser o Unico género, dentre os rauissuquios, no qual os ossos da mao estdo
completamente preservados, sendo possivel observar caracteristicas como presenca de uma
garra bem desenvolvida apenas no digito I e metacarpais firmemente articulados, que seriam

tipicas de um animal com hébito quadripede.

2.3.6.3 Cinematica e mecdnica das articulagoes em grupos atuais

Alguns excelentes trabalhos experimentais envolvendo, principalmente, a cinematica
dos membros locomotores (REILLY; ELIAS, 1998) e a mecanica das articulagdes (BRINKMAN,
1980) de crocodilos atuais contribuiram para a compreensdo das formas pelas quais a

estrutura locomotora desta linhagem de arcossauros pode ter evoluido.

Reilly e Elias (1998), ao utilizarem a forma de locomoc¢do dos crocodilos para tentar
explicar como poderia ter ocorrido a transicdo entre as posturas planigrada e ortograda nos
vertebrados terrestres, observaram que, na verdade, o tipo de movimento reconhecido como

planigrado descrito para os crocodilos seria muito distinto daquele realizado pelos lagartos e
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salamandras. Além disso, apesar da locomogao através da postura mesograda ("caminhada
alta" ou high walk) apresentar algumas diferencas cinemadticas quando comparada a
locomogao através da postura planigrada adotada pelo mesmo animal, foi notado que ambas
as formas de locomog¢do apresentaram muito mais semelhangas do que se imaginava até
entdo, podendo esta tltima ser considerada uma versao agachada da caminhada alta, ou entdo

uma "caminhada baixa" (low walk), como sugerida pelos autores (Figura 27).

As conclusdes de Reilly e Elias (1998) fortaleceram ainda mais a hipétese de que a
forma de locomocgao dos crocodilos teria sido adquirida de forma secundaria, provavelmente
de ancestrais terrestres com uma postura ortdgrada. Assim, apresentariam um tipo derivado de
postura mesograda que, portanto, ndo serviria como modelo intermediario para explicar a
transicao evolutiva da postura planigrada para a ortégrada, ocorrida mais de uma vez entre os

arcossauros.

Outro trabalho experimental influente, baseado em principios mecanicos associados a
descri¢des anatdmicas e morfologicas para explicar o funcionamento do membro posterior de
crocodilos atuais, foi o de Brinkman (1980). Neste trabalho, o autor também descreveu os
tipos de locomog¢do com postura mesograda e planigrada adotada pelos crocodilos, porém
com o enfoque de detalhar o tipo de movimento descrito pelo complexo crural-tarsal-
metatarsal, a fim de obter indicios sobre o funcionamento do mesmo, ja que trabalhos
anteriores — como o de Schaeffer (1941), discutido na secdo de morfologia funcional —
trataram a questdo de maneira mais bésica, sem apresentar os detalhes necessarios para se

compreender de forma mais aprofundada a questdo.

2.3.7 Integrando biomecanica e morfologia comparada

Para concluir, alguns aspectos do trabalho de Brinkman (1980) serdo tratados com um
pouco mais de detalhes, ja que se trata de um estudo que integrou praticamente todas as
principais etapas abordadas, muitas vezes individualmente, nos trabalhos até agora
apresentados nessa revisdao — i.e. descri¢do anatdomica e morfologica da musculatura e dos
ossos de representantes atuais comparada com a de grupos filogeneticamente proximos;
elaboragdo de modelos biomecanicos para testar hipoteses para o funcionamento de

determinadas estruturas; comparagdo com representantes fosseis filogeneticamente



43

relacionados, inferindo possibilidades ou restrigdes funcionais; e, finalmente, delineamento de
uma possivel sequéncia evolutiva da estrutura em questdo ou de sua funcdo ao longo das

diversas linhagens relacionadas.

Com respeito a variedade de posturas assumida pelos crocodilos, Brinkman observou
que tal capacidade se deve, em parte, ao fato da porcdo proximal da crus apresentar certa
liberdade de rotagdo com relagdo ao fémur, além de uma possivel rotacdo dos metatarsais

sobre os tarsais, independente da crus.

Sobre o tornozelo, a articulagdo do tarsal distal IV sobre o calcaneo — representando
uma articulacdo do tipo mesotarsal — ja havia sido superficialmente proposta por Schaeffer
(1941), porém sem nenhuma funcao aparente. Integrando os dados anatdomicos observados, a
sequéncia de imagens filmadas e o modelo cinematico proposto para tal articulagdo,
Brinkman mostrou que esta articula¢ao possibilitaria um aumento do movimento de extensao
relativa da perna em relacdo aos metatarsais, permitindo um alinhamento dos mesmos com
aquela. Tal posicionamento seria adotado para uma postura de repouso dos pés, enquanto o
animal se encontrasse parado sobre o solo. Além disso, o autor evidenciou que o sistema de
alavancas proporcionado pela tuberosidade do calcaneo difere daquele observado nos
mamiferos — apesar das relagdes mecdnicas se manterem as mesmas, como j& discutido
anteriormente — pelo fato do M. gastrocnemius nao se inserir diretamente na tuberosidade do
calcaneo, mas sim na por¢do proximal do metatarsal V, eliminando a for¢a de flexdo que este
musculo exerce sobre o calcaneo, da maneira como ocorre nos mamiferos (Figura 28). A
posicdo mais ventralizada do metatarsal V em relagdo aos outros metatarsais cria uma
situagdo analoga ao arco longitudinal do pé dos humanos, minimizando as forgas de flexao
nas quais os metatarsais estariam sujeitos (Figura 28). Ainda no que se refere ao tornozelo,
Brinkman (1980) ressaltou que a orientagdo parcialmente lateralizada da tuberosidade do
calcaneo se justifica, pois com o desenvolvimento do ciclo da marcha durante a locomogao, o
pé assume uma posicdo mais lateral, orientando a tuberosidade em sentido posterior. Desse
modo, quando o M. gastrocnemius for requerido — na fase da propulsdo, na qual ocorre a
extensdo plantar — sua acdo sera perpendicular ao eixo de extensdao dos metatarsais, evitando

assim que este musculo introduza qualquer componente de rotagdo a este sistema (Figura 28).

Por fim, referente as por¢des proximais dos metatarsais dos crocodilos, foi observado

um tipo de extensdo plantar diferenciada para cada um dos metatarsais, o que permitiria uma
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rotacdo lateral do pé. Tal mobilidade apresenta uma importante fun¢dao para estes animais,
uma vez que possibilita a rotagdo dos metatarsos durante a locomogao (Figura 29), quando
utilizando uma postura do tipo planigrada. Tal caracteristica se mostrou mais uma evidéncia a
favor da hipotese de que a postura planigrada foi adquirida secundariamente pelos crocodilos,
pois, quando comparada com outros grupos de pseudosstquios, tal como o rauissuquio
Saurosuchus, foi observado que a morfologia dos metatarsais, neste ultimo, apresenta uma
intima associacdo entre seus elementos, além de um arco transversal presente ¢ bem
desenvolvido, dificilmente permitindo o tipo de rotagdo necessdria para uma postura

planigrada.
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3 MATERIAL E METODOS

3.1 MATERIAL

3.1.1 Material estudado

O material principal utilizado para a realiza¢ao deste trabalho foi o espécime UFRGS-
PV-0629-T, que compreende um esqueleto parcialmente completo de um individuo,

possivelmente sub-adulto, de Prestosuchus chiniquensis (Figura 30).

Neste, estdo presentes praticamente todos os elementos do sincranio, exceto pelo

vomer e palatino que até o momento ainda nao foram encontrados ou identificados.

Entre os elementos pds-cranianos, faltam alguns elementos das por¢des mais distais
dos membros e da cauda e os ossos das maos e dos pés (exceto por um metacarpal, além de
algumas falanges do pé), assim como ndo foram preservados os ossos das articulagdes carpais
nem tarsais e apenas a por¢do proximal do radio e da ulna esquerda estdo presentes. As
claviculas também ndo se encontram preservadas. Com relacdo a cauda, apenas as trés
primeiras vértebras caudais se encontram preservadas e estavam articuladas entre si com a

ultima sacral (Figura 30 e Figura 31).

Outros materiais da Colegdo de Paleontologia de Vertebrados da Universidade Federal
do Rio Grande do Sul [UFRGS-PV], além de materiais de outras instituigdes, foram
consultados para fins comparativos e complementares as metodologias empregadas. Entre eles

¢ possivel listar os seguintes:

e CP E2 239, correspondente ao esqueleto craniano e pos-craniano, incluindo
um fémur bem preservado de um tdxon pertencente a Rauisuchia [Museu

Paleontologico e Arqueoldgico Professor Walter Ilha, Sdo Pedro do Sul];

e UFPel 014, vértebra sacral de um saurisquio indeterminado [Colecdo de

Paleozoologia de Vertebrados da Universidade Federal de Pelotas];
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e MCN-FZB 1864 (réplica), fémur bem preservado de um dinossauro saurisquio
indeterminado [Museu de Ciéncias Naturais, Fundacdo Zoobotanica do Rio

Grande do Sul — Paleovertebrados, Porto Alegre];
e UFRGS-PV-0137-T, tibia de rauissuquio indeterminado;

e UFRGS-PV-0152-T, compreendendo o esqueleto praticamente completo de
um rauissuquio indeterminado, incluindo a cintura pélvica, fémur, tibia e fibula

além de dois possiveis calcaneos;

e UFRGS-PV-0408-T, cranio e esqueleto pos-craniano praticamente completo e
desarticulado, incluindo uma sequéncia de 30 vértebras, de um rincossauro

(Hyperodapedon).
e UFRGS-PV-0472-T, fémur de rauissuquio indeterminado;

e UFRGS-PV-0725-T, esqueleto articulado de Guaibasaurus candelariensis,
incluindo vértebras dorsais, sacrais e caudais proximais, cintura pélvica
completa e membros pélvicos parcialmente completos (fémures, tibias e fibulas

além de alguns elementos tarsais proximais e distais).

e UFRGS-PV-0761-T, pubis e ilio direitos de um dinossauro saurisquio

indeterminado;

e UFRGS-PV-1099-T, vértebras sacrais, ambos os ilios e fémures, porcao
proximal da tibia esquerda, fibula esquerda e ossos do pé esquerdo articulados
(metatarsais, falanges proximais, mediais e ungueais) de um dinossauromorfo

basal;

Além dos materiais fosseis, foram utilizados também materiais osteologicos de
representantes atuais de crocodilos e aves da cole¢do didatica do Setor de Paleovertebrados da

UFRGS.

Finalmente, um modelo em escala de P. chiniquensis reconstruido em argila pelo Dr.

Leonardo Morato, um modelo 3D virtual em escala do mesmo taxon, reconstruido pelo Dr.
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Adolfo Bittencourt, além de um modelo de plastico comercial de Postosuchus sp., também

foram utilizados para as estimativas de massa (Figura 32).

As medidas lineares de até¢ 15 cm foram tomadas com paquimetro Mitutoyo® (200
mm + 0,05), ao passo que, para as medidas lineares acima de 15 cm e as circunferéncias
foram utilizadas fita métrica (150 cm + 0,5), trena (300 cm + 0,1) e um paquimetro
Mitutoyo® (60 cm + 0,02). Volumes de até trezentos mililitros foram medidos com uma
proveta de 100 mL +1 e as massas foram tomadas através do uso de uma balanga digital
(Electronic Kitchen Scale, WH-B05, 5.000 g +1). Foram utilizados também becker, peneira e

areia fina.

Todo o material foi registrado com camera fotografica digital Canon PowerShot SX-
110-IS (9 Mega Pixels) e Panasonic Lumix DMC-TS1 (12 Mega Pixels). O material
depositado na Cole¢do de Paleontologia de Vertebrados da UFRGS foi, quando possivel,
digitalizado em 3 dimensdes, a partir de fotografias digitais em duas dimensdes, utilizando o
software 3D Software Object Modeller Pro versao 2.1 (3DSom® Pro 2.1) e através de
tomografia computadorizada disponibilizada pelo Hospital de Clinicas de Porto Alegre. As
pecas digitalizadas em 3D foram reconstruidas e visualizadas utilizando-se o programa de
modelagem 3D Autodesk® Maya®, versao 2008. O tratamento das imagens 2D e 3D foi feito
através de dois Desktops: um com processador Intel Pentium4 2,66GHz e 1,5Gb de memoria

RAM; e outro, com processador Intel Core 2 Duo 2,53GHz e 4 Gb de memoria RAM.

3.2 METODOS

Diferentes metodologias foram utilizadas a fim de se alcangar os objetivos propostos.
Inicialmente, foram feitas estimativas de massa corporal referentes ao exemplar UFRGS-PV-
0629-T de Prestosuchus chiniquensis, utilizando-se metodologias distintas, de forma que cada
estimativa obtida pudesse ser comparada e discutida. Em seguida, foram determinadas as
homologias entre musculos e grupos musculares da coxa de aves e crocodilos, com base nos
trabalhos que ja discutiram esta questdo e uma nomenclatura Unica, tanto para os musculos
quanto para as estruturas Osseas, foi determinada para ser utilizada na reconstru¢do muscular
do taxon extinto. A seguir, foi aplicado o método de cladismo reverso para se estabelecer

quais destes musculos poderiam estar presentes em P. chiniquensis. Por fim, alguns modelos



48

biomecanicos foram aplicados para que hipoteses sobre determinados hébitos locomotores

pudessem ser confirmadas ou descartadas.

Um detalhamento de cada uma destas metodologias serd apresentado a seguir, de

forma que se possa compreender melhor a discussao de cada um dos resultados obtidos.

3.2.1 Estimativa da massa corporal

Para se estimar a massa de animais extintos é comum recorrer a apenas uma
metodologia, utilizando-a indiscriminadamente, independente do grupo a ser analisado (e.g.
ERICKSON; TUMANOVA, 2000; GAUTHIER et al., 2011; KUBO; BENTON, 2007). Neste trabalho,
optou-se por empregar métodos distintos para se estimar a massa corporal do espécime
UFRGS-PV-0629-T, de modo a permitir uma comparagdo entre os diversos métodos

existentes, além de uma discussdo mais rica acerca dos resultados obtidos.

De uma maneira geral, os métodos utilizados para estimativas de massas podem ser

enquadrados, basicamente, em trés modelos:
1. Reconstrucdes tridimensionais em escala;
2. Modelos estatisticos (como regressdo linear);

3. Modelos matematicos (como equagdes para determinar volumes de figuras

geométricas complexas).

Todavia, ndo foi possivel examinar todas as metodologias levantadas. Devido a
complexidade do embasamento tedrico necessario para sua aplicagdo, algumas destas
abordagens nao foram, por ora, implementadas — o que requereria um aprofundamento e
especializacdo na técnica empregada, e ja que a andlise de metodologias para a estimativa da
massa de formas extintas ndo foi parte do objetivo primordial desta tese. Alguns exemplos
destas técnicas incluem os trabalhos de Henderson (1999), Hurlburt (1999) e Montani (2001).
Outras analises ndo consideradas foram aquelas que utilizaram a digitalizagdo em 3D de todo
o esqueleto fossil para se reconstruir o volume corporal sobre a estrutura esquelética original,
mantendo-se assim as propor¢cdes de maneira mais precisa (e.g. GUNGA et al., 2007;

HUTCHINSON; NG-THOW-HING; ANDERSON, F., 2007). Além da massa, tais metodologias
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permitem estimar volumes de segmentos especificos do corpo, além de indicarem outras
variaveis uteis para analises biomecanicas, como por exemplo, o centro de massa. No entanto,
¢ necessario que a maior parte do esqueleto do espécime analisado esteja preservada, assim
como ter o equipamento necessario, tal como, aparelhos de tomografia ou escaneres a laser —
ou pelo menos algum convénio com instituicdes que disponibilizem tais equipamentos — para

que a digitalizacdo de todos os elementos seja possivel.

3.2.1.1 Modelos reconstruidos em escala

No primeiro modelo, se encaixa a metodologia desenvolvida por Colbert em 1962, que
estimou a massa de formas extintas de dinossauros a partir de modelos tridimensionais feitos
em escala. No presente trabalho, foi utilizada esta metodologia, com algumas modificagoes,
para se calcular o volume que o modelo feito em argila de P. chiniquensis ¢ o modelo
comercial em plastico, representativo de Postosuchus, apresentariam, sendo entao
transformado para o volume que estes modelos teriam, assumindo o tamanho real do material
em estudo. Estes volumes foram entdo multiplicados pela densidade especifica assumida para

o animal extinto, obtendo-se entdo as estimativas de sua massa corporal total.

Para se estimar a massa de UFRGS-PV-0629-T, primeiramente, foi determinado o
fator de escala a partir do qual os modelos de argila e pléastico foram elaborados. Para isto,
foram tomadas as medidas lineares do comprimento do ramo mandibular, fémur, imero,
largura da por¢do posterior do teto craniano e comprimento desde a por¢do mais anterior do
cranio até o inicio da cauda do material fossil (assumindo como sendo aproximadamente o
comprimento rostro-cloacal) (Figura 33). Estas medidas foram divididas pelos comprimentos
equivalentes a estas mesmas porcdes nos dois modelos em escala, como mostra a equagao

abaixo:
Equacio 1
Felem = Lelem.real/Lelem.mod

sendo elem cada porcdo medida (i.e. mandibula, fémur, etc), F' o fator de
escala, L., a medida real no fossil e L,,; a mesma medida equivalente em cada um dos

modelos.
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As medidas nos modelos foram obtidas através de um paquimetro Mitutoyo® 200 (+
0,05) mm e as medidas no material fossil foram obtidas através de um paquimetro Mitutoyo®
60 (= 0,02) cm. Cada elemento foi medido cinco vezes e o valor médio foi utilizado como
referéncia para o calculo dos fatores. No caso dos elementos pares (i.e. fémur, imero e ramo
mandibular), quando se encontravam preservados, foram tomadas as cinco medidas de cada

um dos lados e a média total foi utilizada como referéncia para o elemento.

Cada fator de escala obtido separadamente foi entdo somado e dividido pelo nlimero
total de fatores individuais utilizados (#) — no caso 5 — obtendo-se entdo um fator de escala

médio (F), como indicado na equagao abaixo:

Equacio 2

Em seguida, foi calculado o volume ocupado por cada um dos modelos. Para isso,
foram utilizadas, uma garrafa PET, com capacidade para 1,5 L, com sua tampa cortada, areia
fina peneirada, uma proveta de 100 (£1) mL e uma balanga de 5.000 (+1) g. Duas maneiras

para se calcular o volume dos modelos foram testadas.

Na primeira delas, mais proxima a proposta de Colbert (1962), o recipiente foi
completamente preenchido com a areia fina — agitando e batendo levemente o recipiente sobre
a bancada, para que a areia se acomodasse e ocupasse todo o espaco vazio — e nivelado com o
uso de uma régua. Esse volume determinado de areia foi entdo retirado do recipiente, o
modelo inserido, € a areia novamente assentada e nivelada. O volume de areia excedente foi

medido com a proveta e entdo registrado.

A segunda maneira testada constitui-se de uma adaptacdo na metodologia proposta por
Colbert (1962). Nela, ao invés de se fazer a leitura direta do volume de areia que o modelo
ocupa, este volume foi pesado em uma balanga digital dando mais precisdo a leitura das
medidas realizadas. No entanto, esta metodologia requer o conhecimento da densidade da
areia, que foi obtida dividindo a massa registrada para um volume fixo de 100 mL ou 50 mL
de areia. O volume final de areia excedente foi entdo calculado dividindo-se a massa

registrada pela densidade da areia.



51

Todas as etapas foram repetidas cinco vezes para cada modelo (i.e. argila e pléstico) e
para cada uma das duas maneiras apresentadas acima. Dessa forma, foi possivel calcular um
volume médio para cada modelo e determinar qual das duas metodologias apresentou um

menor erro, através da comparagdo do desvio padrao obtido para cada uma das médias.

Para se obter o volume do animal em tamanho real (¥) o volume de cada modelo
(Vimoa) foi multiplicado pelo cubo da escala linear média (que nos dd o fator de escala

volumétrica), como mostra a equacdo abaixo:
Equacio 3
V = Vinoa" F?

Por fim, para se obter a massa corporal do material em estudo (M) o seu volume foi

multiplicado pela densidade (d) assumida para este animal:
Equacao 4
M=V-d

Colbert (1962) usou para os dinossauros um valor de d = 0,9 kg/L. Outros autores
assumem uma densidade igual a da agua, i.e. 1,0 kg/L (ALEXANDER, 1989; HURLBURT, 1999),
no entanto, foi observado na literatura que os limites das densidades de animais terrestres
viventes podem estar entre 1,08 e 0,85 kg/L para crocodilos, adultos e jovens respectivamente
(CortT, 1961 apud ALLEN; PAXTON; HUTCHINSON, 2009; SEEBACHER; GRIGG; BEARD, 1999;
ALLEN; PAXTON; HUTCHINSON, 2009), e 0,85 kg/L para aves como o emu (SEEBACHER 2001).
Neste trabalho, foi utilizado o valor de 0,95 (+0,15) kg/L.

Conforme Vuolo (1996), a incerteza de uma funcao W (AW) pode ser calculada a

partir das incertezas dos parametros que compdem esta fungdo, através da seguinte equacao:

Equacio 5

ww = (2. )Z(f’W Ab)Z(GW A )Z
= [\5q 2 ab 9c ¢
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ow ow ow

sendo Aa, Ab, Ac, ... as incertezas de cada um dos parametros e FLETL I

as derivadas parciais de W com relacdo a cada um dos pardmetros.
Para a equagdo:
Equacio 6
M =V,,q F3-d
a sua incerteza pode ser dada como:

Equacio 7

AM = \/(F3d “AVmoa)? + BF 2 Vimoad - AF)2 4+ (F3Vpoq - Ad)?

sendo AV,,,s 0 desvio padrio das cinco medidas obtidas para o volume do
modelo, AF o desvio padrio entre os fatores de escala de cada elemento e Ad a incerteza

assumida para a densidade do animal, conforme mencionado acima.

Para cada uma das massas estimadas foi calculada a propagagdo das incertezas dos

parametros envolvidos.

Além do modelo de argila, reconstruido pelo paleoartista Leonardo Morato, € o
modelo de plastico, comercial, foi utilizada, para obter uma estimativa de massa corporal,
uma reconstru¢do digital 3D em escala de Prestosuchus chiniquensis, criada pelo professor
Dr. Adolfo Bittencourt, do Instituto de Artes da UFRGS. Este modelo foi criado em programa
especifico (Autodesk® Maya®, versdo 2008) para manipulacdo de malhas digitais em trés
dimensdes. O fator de escala linear médio foi calculado da mesma maneira como mostrado
acima, através da Equagdo 1 e Equacdo 2, utilizando as medidas equivalentes conforme
destacado na Figura 33 (valores obtidos se encontram no Anexo A, p. 174). Neste caso, €
mais facil obter o volume do modelo, pois o proprio programa Autodesk® Maya® efetua este
calculo através do comando computePolysetVolume. Com o volume do modelo calculado pelo
programa, o fator de escala linear médio e a densidade estipulada para o animal, foi possivel

obter a massa corporal, ao se aplicar as equacdes Equacao 3 e Equagdo 4.
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Para fins comparativos, os modelos de argila e pléastico foram digitalizados em trés
dimensdes, a partir de fotografias digitais 2D, que foram tratadas com o programa 3DSom®,
capaz de gerar objetos 3D com base nos contornos destas fotografias. Da mesma forma como
descrito no paragrafo anterior, os volumes dos dois modelos 3D foram calculados utilizando-
se o comando computePolysetVolume do programa Autodesk® Maya®. Dessa forma, foi
possivel comparar os volumes obtidos para um mesmo modelo, utilizando-se a areia fina e a

equacdo do programa Autodesk® Maya®.

3.2.1.2 Meétodos estatisticos

As regressdes lineares, através do método estatistico dos minimos quadrados (cf.
Bailey 1981) tem sido muito utilizada para correlacionar varidveis biologicas dependentes
entre si. A ideia basica para a aplicacdo desta metodologia pode ser resumida da seguinte
forma: inicialmente deve-se determinar se as duas variaveis de interesse se correlacionam; em
seguida, deve-se coletar o maior e mais diversificado nimero possivel de medidas destas
variaveis; e, por fim, descrever uma equacdo que melhor represente o ajuste da curva aos
diferentes valores de cada variavel. Assim, o valor de uma das varidveis podera ser
determinado no caso de se ter o valor da outra varidvel. No entanto, ¢ muito importante que o
valor a ser calculado pela equacgdo de regressdo esteja dentro dos limites maximos e minimos
utilizados para se criar a equacdo de regressao. Caso contrdrio, os erros e intervalos de
confianca previstos pela equa¢do nao serdo mais validos, podendo apresentar variagdes
maiores do que a prevista pelo coeficiente de correlagio (r”). Outra questdo importante que
devera ser levada em conta ¢ o fato de haver semelhanga entre a forma e os habitos do animal
cuja varidvel se pretende estimar com os daqueles que foram utilizados para criar a equacao
de regressao. Por exemplo, uma equacdo calculada a partir de mamiferos exclusivamente

terrestres pode ndo ser a ideal para se prever uma variavel de um animal com habitos anfibios.

Para este trabalho, foram utilizadas as equacdes de regressao (ou os dados disponiveis
para calcular estas equagdes) de seis artigos distintos, sendo que cada uma delas seré discutida

separadamente:

1. Anderson J., Hall-Martin e Russell (1985);
2. Christiansen e Farifia (2004);
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Farlow, Hurlburt, Elsey, Britton e Langston (2005);

Pough (1980);

Klein, Reuter, Bohme e Perry (2005);

Jessop, Madsen, Sumner, Rudiharto, Phillips e Ciofi (2006).

A

De uma maneira geral, as varidveis que se correlacionam alometricamente sao
melhores ajustadas a uma equacdo de regressao quando se utiliza o logaritmo destas variaveis,
ou seja, regressdes lineares costumam apresentar menores incertezas para os parametros
calculados do que as regressdes alométricas. E, tradicionalmente, sdo calculados os
logaritmos na base 10 das varidveis em questdo. Desta forma, as equacdes de regressdo

apresentadas nos artigos mencionados acima, normalmente, se encontram no formato:
logioY = a+blogp X

sendo a o parametro calculado para a interse¢do da curva e b a sua inclinagio.
Nas sec¢des a seguir optou-se por representar as equagdes publicadas nos artigos mencionados

acima, no seguinte formato:
Y=A-Xb

por serem mais diretas e visualmente mais apraziveis, € que, no entanto,
representam exatamente a mesma relacdo entre a variavel dependente Y e a independente X.
Nesta equacdo 4 ¢ equivalente a 10%, sendo a o parametro original dado pela regresséo,

portanto para se saber o valor de a, basta calcular o logaritmo na base 10 de A4.

Como a maioria das equacdes nao apresentava os valores das incertezas para cada um
dos parametros calculados (exceto Christiansen e Farifia 2004), estes pardmetros foram
recalculados utilizando-se os dados disponiveis nos trabalhos citados. Foi utilizado o
programa ORIGIN® versdao Pro 7.0 para o calculo das regressdes e determinacdo dos
parametros, com os valores de suas incertezas, de cada curva. Com os valores das incertezas
de cada parametro, foi possivel calcular a propagacdo da incerteza em cada uma das equagdes
obtidas de acordo com Vuolo (1996), que, para uma equagdo do tipo Y = 10% - X?, pode ser

dada como:

AY = 10%X%,/(Aaln 10)2 + (AbIn X)2
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sendo a e b os parametros da equacgdo Y, e Aa e Ab as suas incertezas.

Anderson J., Hall-Martin e Russel 1985

A equagdo calculada por Anderson J., Hall-Martin e Russel (1985) ¢ a mais utilizada

no meio paleontologico para se estimar a massa de animais quadripedes extintos.

Equacio 8:

2,73
Mg = 0,078 (Cy + Cy)

sendo que My, corresponde a massa em gramas, C;, a menor circunferéncia do
corpo do imero, em milimetro (mm), € Cra menor circunferéncia do corpo do fémur, também

€1m min.

Utilizando esta equacdo, os autores correlacionaram a circunferéncia minima das
diafises dos elementos longos proximais (i.e. imero e fémur) ao peso de 33 espécies distintas
de mamiferos quadrupedes com pesos entre 47g até 5,9 t. A relacdo das espécies e os valores

utilizados podem ser verificados no Anexo A (p. 174).
Christiansen & Farifia 2004

Christiansen e Farifia (2004) testaram a correlacdo de um maior nimero de varidveis
com relacdo ao peso de dinossauros teropodos extintos. No entanto, o objetivo daquele
trabalho foi especifico para auxiliar na determinagdo da massa corporal de um grupo
especifico de dinossauros, os teropodos, sendo que a extrapolacdo para outros tdxons pode

incorrer em erros.

Outro problema desta metodologia ¢ que as regressdes ndo sao baseadas em medidas
experimentais diretas de representante viventes, mas sim em massas estimadas através da
metodologia de modelos reconstruidos em escalas, similares aquela apresentada acima na
secdo “Reconstrugdes tridimensionais em escala;” (p.48). No caso em questdo, todos os
modelos foram elaborados por um dos autores através de medidas diretas de espécimes

completos montados em museus (ver CHRISTIANSEN, 1998).



56

Os autores utilizaram 16 espécies, com massas que variavam de 16,5 kg até 6,3 t e um
total de 18 medidas lineares foi utilizado no estudo a fim de se testar a correlagdo de cada uma
delas com a varidvel dependente (a massa). Os valores para as massas ¢ das varidveis
medidas, assim como todas as equagdes de regressao lineares bivariadas e as multivaridas,

podem ser conferidas no Anexo A (p. 174).

A equagdo que relaciona a massa ao comprimento do fémur das espécies analisadas foi
aquela que apresentou maior correlagdo, menores desvios padrdes e menores erros na
comparagdo entre os dados estimados e os valores considerados mais proximos do real,
segundo os autores do trabalho. A equagdo de Christiansen e Farifia (2004) estd representada

abaixo:
Equacio 9:

Mgy = 515+ 1077L;>?%?

sendo Mg a massa em quilogramas e Ly o comprimento total do fémur em

milimetros.

Farlow et al. 2005

No trabalho de Farlow e colaboradores (2005) foi utilizado um grande numero de
crocodilos (ca. del00 espécimens de Alligator mississippiensis), tanto selvagens quanto de
cativeiros, para se estudar a correlacdo entre diversas medidas lineares do fémur e a massa e
os comprimentos totais e parciais destes animais. Com as correlagdes estabelecidas e as
melhores equacdes selecionadas, foi possivel estimar a massa e comprimentos totais de uma

série de formas extintas de mesoeucrocodilos.

Como os dados utilizados para calcular as equacdes de regressao estdo limitados a um
grupo pouco diversificado de formas (i.e. apenas uma espécie), a sua aplicagdo mais
abrangente a formas menos relacionadas pode levar a erros. No entanto, entre todas as
equagoes aqui consideradas, esta ¢ a que mais se aproxima filogeneticamente da forma aqui
pesquisada (ambos os grupos sdo arcossauros crurotarsais). As massas dos espécimes

considerados variaram entre 1 a 280 kg.
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Os dados utilizados por Farlow e colaboradores (2005) podem ser conferidos no

Anexo A (p. 174).

Dentre as vinte e sete equagdes apresentadas pelos autores, foi selecionada uma que
utilizava uma variavel independente ja tratada anteriormente (i.e. comprimento total do
fémur) e outra, que correlacionava o comprimento total do animal a sua massa corporal. As

equacdes selecionadas sdo as que se seguem:
Equacéo 10:
Mgy = 1,91-1076L>%
Equacio 11:

Mgy = 9,33 - 10711 TL>*
sendo 7L o comprimento total em mm.

O comprimento total do espécime aqui considerado foi estimado com base no
esqueleto preservado de Ticinosuchus ferox, que apresenta praticamente toda a série caudal de
seu esqueleto axial (KREBS, 1965). Em T. ferox a cauda compreende aproximadamente 48%
do comprimento total do animal [semelhante a propor¢do encontrada em Alligator
mississippiensis, cujos valores variam entre 48% e 52% do comprimento total — verificar
Tabela 7 do Anexo A (p. 188) com os dados de Farlow e colaboradores (2005)]. O espécime
UFRGS-PV-0629-T apresenta todo o cranio preservado e toda a sequéncia vertebral, exceto
pela série caudal. Assim sendo, o comprimento do segmento preservado (Figura 31) foi
assumido como a representacao de 52% do comprimento total do animal. Logo, se 2,3 metros
correspondem a 52% de seu comprimento total, 100% ¢ equivalente a, aproximadamente, 4,5

metros.
Pough (1980), Klein e colaboradores (2005), e Jessop e colaboradores (2006)

Pough (1980) apresenta uma equagdo de regressdao que correlaciona a massa corporal
ao comprimento rostro-clocal (SVL) de uma grande diversidade de lagartos (636 espécimes de

47 espécies, distribuidas em 12 familias). A massa dos espécimes considerados variou de 0,6
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a 6.800 g. Os dados foram obtidos de um grande nimero de trabalhos publicados e também de
fontes ndo publicadas, de forma que ndo foi possivel acessar os dados originais utilizados por
Pough para recalcular os pardmetros de sua equacdo. A equacdo apresentada por Pough

(1980) € a que se segue:
M(g) = 3,1 ' 10_ZSVL2’98

Por outro lado, os artigos de Klein e colaboradores (2005) e Jessop e colaboradores
(2006) nao tiveram como objetivo a elaboragdo de equagdes de regressdo para estimar a
massa ou outras variaveis em formas extintas. No entanto, os autores apresentam as medidas
de comprimento rostro-cloacal ¢ massa de uma grande variedade e diversidade de lagartos

viventes (Anexo A).

Foi calculada uma equacdo de regressdo linear baseada apenas em lagartos, com os
dados publicados nos trabalhos de Klein e colaboradores (2005) e Jessop e colaboradores
(2006) relacionando o comprimento rostro-cloacal a massa corporal. Esta equagdo foi entdo
comparada com a de Pough (1980), e caso fossem compativeis, os valores das incertezas dos
parametros calculados foram utilizados para se calcular a propagacdo desta incerteza na
funcdo que descreve a massa corporal dos lagartos com relacdo ao seu comprimento rostro-

clocal.

No total, 122 espécimes (de um conjunto de 45 espécies) foram considerados para
calcular a equacao de regressao linear, sendo o comprimento rostro-cloacal minimo e maximo
observado igual a 26 mm e 921,4 mm, respectivamente, e as massas 0,42 e 23.470 g. O grupo
dos lagartos (Lepidosauria), ndo ¢ tdo proximamente relacionado aos rauissuquios quanto os
crocodilos ou aves e nem apresenta, entre as formas viventes, tamanhos tdo grandes quanto
aqueles (o comprimento rostro-cloacal de UFRGS-PV-0629-T ¢ de 2,3 metros, enquanto o
comprimento rostro-cloacal do maior lagarto terrestre vivente — o dragdo de Komodo —
considerado no trabalho de Jessop et al. (2006), ¢ de 0,92 metros). No entanto, entre as formas
viventes, este grupo seria o que, de uma maneira geral, apresentaria uma forma corporal mais
aproximada aquela possivelmente apresentada por rauissiquios como Prestosuchus

chiniquensis.
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3.2.1.3 Modelos matematicos

Seebacher, Grigg e Beard (1999) apresentaram um modelo simples e eficiente que
ajustava a forma de um crocodilo a um polindmio, como mostrado na Figura 34. Até entdo,
matematicamente, os volumes de crocodilos eram estimados através de aproximagdes de suas
formas a elipses (que subestimavam os seus volumes) ou a esferas (que superestimavam seus
volumes). Considerando que a altura maxima de um crocodilo ocorre, aproximadamente, na
por¢do média de seu corpo, a curva do polindmio descreve a borda dorsal de seu corpo,
enquanto sua borda ventral fica representada pelo eixo X, entre os limites nos quais o
polindmio intercepta este eixo (ver Figura 34). Estes pontos de interse¢do ocorrem na metade

do valor do comprimento total do crocodilo, tanto para mais quanto para menos.

Medidas da carcaca de crocodilos mostraram que a equacao que melhor descreve este

polindmio pode ser representada pela seguinte equacao do segundo grau:
Equacio 12:

fo = h +0,000819x — 0,00045x>

onde / (em metros) corresponde a altura maxima do crocodilo em seu ponto

médio (i.e. x=0).

O volume deste modelo pode ser calculado a partir da metade do volume gerado pela
revolucdo da area positiva do grafico (i.e. entre os pontos de intersecao no eixo x). O volume
de revolucdo nos pontos de intersecdo com o eixo x de uma equagdo de segundo grau ¢

calculado através da seguinte equacdo integral:

Equacio 13

V= T[J[f(x)z] dx

logo, o volume do modelo para crocodilos (V) pode ser representado por:

Equacio 14:
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sendo a altura maxima do corpo do animal a Uinica variavel necessaria para se
estimar o volume. A altura maxima do material estudado foi considerada como sendo a altura
da cintura pélvica (i.e. da extremidade distal do pubis ao topo do arco neural das vértebras

sacrais).

A resolu¢do da integral da equag¢do acima, considerando que x varie de 0 a 1
(equivalente ao comprimento total do animal representado no eixo x, como no modelo da
Figura 34), nos levou a Equagdo 15 (abaixo), que foi a utilizada para calcular o volume de
UFRGS-PV-0629-T. Este volume foi entdo multiplicado pela densidade assumida para o

espécime, resultando na massa corporal do mesmo, em kg, como indicado na Equagao 4.
Equacio 15:

V. =0,5m(h? +5,19-10"*h + 8- 1078)

3.2.2 Reconstru¢ao muscular

3.2.2.1 Cladismo reverso

Witmer (1995) e Bryant e Russell (1992) apresentaram metodologias para se
determinar a presenca ou nao de tecidos moles em taxons extintos a partir de sua comparacao

com taxons atuais proximamente relacionados filogeneticamente.

A metodologia proposta por Witmer (1995) parte do principio que a forma e estruturas
dos ossos sdo controladas pelo desenvolvimento dos tecidos moles, tais como musculos e
nervos, durante o desenvolvimento do organismo. Além disso, ela esta fortemente embasada
nos principios bdasicos da filogenia, como a parcimdénia e os conceitos de homologia,

apomorfia e plesiomorfia.

Como a unica fonte direta de informacdes sobre os tecidos moles reside nos taxons
viventes, € essencial que estes sejam considerados na analise, sendo que os grupos mais

relevantes sdo os dois tdxons mais proximamente relacionados filogeneticamente ao taxon
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fossil considerado para estudo, ou seja, os dois primeiros grupos externos ao grupo analisado
que contenham representantes atuais (WITMER, 1997) (Figura 35). Como ja foi mostrado na
secdo introdutéria, os representantes viventes mais proximamente relacionados aos
rauissuquios sao os crocodilos e em seguida as aves. Este foi o contexto filogenético explicito
utilizado para a aplicagdo desta metodologia, estando de acordo com as proposigdes
filogenéticas mais aceitas atualmente (BENTON; CLARK, 1988; GAUTHIER, 1986; GOWER;

WILKINSON, 1996; JUUL, 1994; SERENO; ARCUCCI, 1990).

Por considerar apenas um taxon para a reconstru¢do muscular, ndo foi necessario
apresentar uma relagdo filogenética mais bem resolvida do que a arvore de consenso
apresentada por Senter (2005) (Figura 10), na qual os rauissuquios se apresentam mais
proximamente relacionados aos crocodilos do que as aves dentro dos grupos atuais de

arcossauros.

A reconstrugdo de tecidos moles em formas extintas envolve trés procedimentos

basicos (Figura 36):

e Correlacionar o tecido mole que se pretende analisar as suas assinaturas dsseas
especificas nos tdxons viventes mais proximamente relacionados ao taxon
extinto;

e Criar um modelo ancestral hipotético, ou seja, a partir da presenga ou auséncia
dos tecidos moles e suas estruturas Osseas associadas encontradas nos taxons
atuais, pode-se inferir as caracteristicas que estariam presentes também no
ancestral comum destes dois taxons;

e Testar a hipotese para presenca ou auséncia do tecido mole em questdo
investigando, no taxon fossil, a presenga ou auséncia da estrutura Ossea

relacionada.

Para se desenvolver tal metodologia, além de um contexto filogeneticamente explicito
¢ fundamental que se explicite também a homologia assumida tanto para os tecidos moles
quanto para as estruturas Osseas dos grupos considerados. As homologias assumidas no

presente trabalho serdo tratadas nas se¢des seguintes.
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ApOs estabelecer o contexto filogenético e as homologias, foram listados os musculos
a serem analisados, presentes na coxa de aves e crocodilos. Seus locais de origem e inser¢ao,
além de suas estruturas 6sseas relacionadas, foram descritos com base na literatura existente
sobre o assunto. Para comparacao direta das estruturas descritas na literatura, utilizou-se o
esqueleto da cintura pélvica e do membro posterior de um crocodilo (Caiman sp.) e duas aves
(Rhea americana [Struthioniformes] e cf. Diomedea [Procellariiformes]). Nao foram

realizadas dissecagdes em espécimes de representantes atuais.

Ap6s a listagem da musculatura a ser considerada, a determinag¢do de suas assinaturas
nas estruturas Osseas nos grupos atuais e a elaboracdo do modelo ancestral hipotético de
arcossauros, foi feita uma descricdo detalhada do material fossil, UFRGS-PV-0629-T,
utilizado como referéncia para se fazer a reconstru¢do da musculatura da coxa de
Prestosuchus chiniquensis. Em seguida, foram reconstruidos aqueles musculos cujos pontos
de origem e inser¢do puderam ser determinados com base nas informagdes obtidas dos tdxons
atuais utilizados na comparag¢do. Cada musculo reconstruido em P. chiniquensis foi discutido

levando-se em conta o nivel de inferéncia utilizado para que a presenca deste fosse assumida.

Os niveis de inferéncia propostos por Witmer (1995) podem ser apresentados da forma

COmo Se€ seguce:

Nivel I de inferéncia: o tecido mole é reconstruido, associando-o a uma estrutura 6ssea
encontrada em ambos os tdxons viventes € no exemplar fossil, assim, 0 mais parcimonioso ¢

considerar que o taxon fossil apresentasse o tecido mole analisado.

Nivel II de inferéncia: o tecido mole € reconstruido, associando-o a uma estrutura
ossea encontrada no exemplar fossil, mas em apenas um dos tdxons viventes. Neste caso, a
avaliagcdo ¢ ambigua, pois o tecido analisado poderia tanto ter estado presente quanto ausente
no ancestral hipotético, podendo ter aparecido independentemente no taxon fossil e no grupo

atual que apresenta a estrutura.

Nivel III de inferéncia: ¢ feita a reconstru¢ao do tecido, associando-o a uma estrutura
0ssea que, no entanto, nao € encontrada em nenhum dos tdxons viventes considerados. Esta ¢
uma situacdo em que o mais parcimonioso € considerar que o ancestral comum do clado em

estudo ndo apresentasse o tecido em questdo e que a estrutura observada surgiu apenas na
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forma extinta, ndo havendo nenhuma informa¢ao sobre a mesma nas formas atuais a ela

relacionadas.

Os niveis de inferéncia estao relacionados ao nivel de especulacdo necessaria para se
assumir a presenca de um determinado tecido mole para o organismo fossil. Quanto maior o
nivel, mais especulativa serd a existéncia, no fossil, do tecido mole estudado. No entanto,
dados osteologicos convincentes podem justificar a presenga de um determinado tecido,

mesmo com um nivel III de inferéncia (WITMER, 1995, 1997).

Witmer (1995) define ainda alguns niveis intermediarios considerando que alguns
tecidos moles podem estar presentes nas formas atuais, mas nao produzem ou causam efeito
algum nas estruturas osseas, nao podendo ser observado no fossil. O nivel I' de inferéncia ¢é
indicado quando ambos os tdxons viventes apresentam o tecido mole, no entanto, este nao se
correlaciona com nenhuma assinatura dssea, sendo mais especulativo do que o nivel I de
inferéncia. O mesmo ocorre para os niveis de inferéncia II' e III', que sdo, respectivamente,

mais especulativos do que os niveis de inferéncia II e III.

A metodologia mencionada acima foi denominada por Witmer (1995) como "Extant
Phylogenetic Bracket Approach" ou "EPB approach", que pode ser traduzido como "método
do chaveamento filogenético atual" — tendo sido, também, proposto o termo "cladismo
reverso" por Kischlat (2003). Neste texto sera adotado o termo proposto por Kischlat (2003)
para se referir ao EPB approach de Witmer (1995).

Considerando o padrio altamente derivado da cintura pélvica das aves e que algumas
reconstrugdes musculares para o membro posterior de dinossauros teropodos ja estdo bem
estabelecidos e testados (ver CARRANO; HUTCHINSON, 2002; HUTCHINSON et al. 2005),
eventualmente, estes trabalhos foram consultados a fim de se esclarecer reconstrucdes
musculares ambiguas. Além disto, Kischlat (2003), baseando-se na metodologia discutida
acima, criou modelos plesiomorficos hipotéticos para cada um dos grandes grupos coronais de
tetrapodes existentes atualmente (i.e. lissanfibios, mamiferos, tartarugas, lagartos,
esfenodontes, crocodilos e aves), além de modelos para cada um dos nés formados por dois
ou mais grupos coronais. Nesta tese, foram utilizados os modelos mioldgicos plesiomorficos
hipotéticos sauriano, arcossauriano, crocodiliano e aviario de Kischlat (2003) para se delinear

a evolucdo dos padrdes musculares da cintura pélvica e do fémur e compara-la com aquela



64

hipotetizada para P. chiniquensis. As diferencas entre cada um dos modelos foram
relacionadas as derivagdes que poderiam ter ocorrido em cada uma das linhagens. Tais
derivagdes foram utilizadas para auxiliar na escolha de se reconstruir ou ndo um determinado

musculo que apresentasse um nivel Il ou II’ de inferéncia.

Embora a origem e insercao possam ser razoavelmente inferidas, a quantificacao da
massa muscular ou de sua secgdo transversal ndo ¢ tao facil de estimar (BRYANT; SEYMOUR,

1990; MCGOWAN, 1979, 1982, 1986).

Para que pudéssemos efetuar a reconstrugdo muscular da coxa de Prestosuchus
chiniquensis, foi necessario, primeiramente, padronizar a nomenclatura dos muasculos da coxa
de crocodilos e aves, além dos nomes utilizados para se referir a estruturas osteoldgicas
relacionadas aos pontos de origem e inser¢do destes musculos. Neste trabalho, foi seguida a
proposta de Kischlat (2003) para a padronizagao e utilizagdo de uma unica nomenclatura para
os musculos ou grupos musculares, assumidos como homologos, da cintura pélvica de aves e
crocodilos. Considerando que as superficies Osseas e as estruturas a eles associadas também
apresentem suas faces correspondentes nos diferentes grupos atuais, procurou-se utilizar uma
mesma nomenclatura para se referir a estruturas homoélogas encontradas nos diferentes grupos
utilizando-se das ideias de Kischlat (2003), além daquelas sugeridas por Hutchinson (2001a,
2001b).

3.2.2.2 Nomenclatura osteoldgica e hipoteses de homologia

Com relacdo a nomenclatura de estruturas Osseas, foi observado que os maiores
problemas e conflitos estdo relacionados aos nomes de estruturas associadas justamente aos
pontos de origem ou inser¢ao muscular, como por exemplo, os trocanteres. A nomenclatura
aqui assumida seguiu basicamente as propostas de Baumel e Witmer (1993) com algumas
adaptacdes, conforme sugeridas Kischlat (2003) e Hutchinson (2001a, 2001b). Da mesma
forma como para os musculos, algumas estruturas Osseas das aves ndo apresentavam
estruturas correlacionaveis nos crocodilos, adotando-se para tanto a nomenclatura especifica

utilizada por Romer (1956) ao se referir a osteologia reptiliana.
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Baumel e Witmer (1993) sugerem nao utilizar o termo "trocanter" para se referir as
elevagoes de porgdes dos 0ssos nas quais musculos poderiam se originar ou inserir. Para
tanto, se valeram dos termos '"tuberosidade" e "tubérculo" para indicar superficies

proeminentes e "impressao" para regides deprimidas.

No presente trabalho, também foram utilizados os termos "tuberosidade", "tubérculo"
e "impressdo" na descri¢do do material. No entanto, ao se fazer a reconstru¢do muscular de
Prestosuchus chiniquensis, tuberosidades ou tubérculos nos quais se originem ou insiram
musculos, aqui assumidos como homoélogos, em taxons distintos, o termo "trocanter"
associado ao nome do musculo conexo, foi empregado. Alguns termos mais consagrados, tal
como trocanter maior, quarto trocanter e crista cnemial, foram assim empregados ao longo
deste trabalho (ver Figura 37 para uma ilustragdo esquematica das principais estruturas dsseas
do membro posterior, consideradas). No entanto, a homologia destas estruturas dentro de
Tetrapoda ainda € controversa e o uso desses termos pode se referir a estruturas distintas
dependendo do autor que se considera. Desta forma, explicita-se aqui que tais termos foram

empregados da maneira como definidos por Hutchinson (2001b).

Algumas vezes o tipo de inser¢ao muscular pode ndo deixar marcas, como € o caso de
musculos que ndo se fixam nos ossos através de tenddes, mas diretamente através do tecido
muscular (i.e. inser¢des carnosas). Nestes casos serdo utilizadas como referéncia as
superficies sobre as quais os musculos se fixam, valendo-se também de estruturas tais como
cristas ou linhas intermusculares, que podem estabelecer os limites entre determinados grupos

musculares sobre uma superficie aparentemente contigua.

Outro termo adotado neste trabalho, abordado por Hutchinson (2001a), para o qual nao
ha uma tradugdo formal, € o “apron” (algo como “patio/praca de manobras”) do pubis e do
isquio. Hutchinson (2001a) se refere a por¢ao cranial, no caso do pubis, € a por¢do caudal,
para o isquio, de suas sinfises que ao longo da evolucdo dos arcossauros, se expandiu
formando uma porcao alongada cranioventralmente e outra caudoventralmente. Neste texto,
optou-se por adotar o termo plataforma do pubis e plataforma do isquio para se referir a estas
por¢oes alongadas da pélvis. Esta e outras estruturas e termos comumente adotados para a

cintura pélvica se encontram ilustrados na Figura 38.
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Para a descri¢ao dos ossos de Prestosuchus chiniquensis foram utilizados termos mais
gerais, tais como, cristas, rugosidades, concavidades, processos e tuberosidades, para
descrever as estruturas morfologicas observadas, focando-se na descricdo de suas formas e
topografias, tentando ndo relaciona-las aos nomes especificos de estruturas ja conhecidas. No
entanto, na etapa de reconstru¢do da musculatura da coxa de P. chiniquensis, ao se comparar
as estruturas descritas com aqueles presentes em outros arcossauros — extintos e viventes — foi
utilizada a nomenclatura especifica ja estabelecida, como uma tentativa de assumir as

homologias entre tais estruturas.

As hipodteses de homologia para as estruturas dsseas adotadas no presente trabalho
seguiram as propostas de Dollo (1883), Gregory e Camp (1918), Romer (1956), Walker
(1977), Tarsitano (1983) e Hutchinson (2001a, 2001b).

Hutchinson (2001) apresenta uma rica discussdo a despeito das estruturas Osseas da
cintura pélvica e do fémur de arcossauros, relacionando as suas principais superficies e
estruturas associadas. Trata, por exemplo, da relacdo entre as superficies, lateral e medial, do
ilio e suas subdivisdes — i.e. sua por¢ao pré- e pds-acetabular — além das superficies, lateral,
medial, caudal e cranial, do corpo do fémur e suas relacdes com a reorientagdo da cabeca
femoral, e o surgimento das plataformas pubica e isquidtica. Discute também o surgimento e
evolugdo de estruturas, tais como, a fossa pré-acetabular e a fossa pds-acetabular (i.e. fossa
brevis) do ilio, o quarto trocanter, trocanter maior e linhas intermusculares do fémur e a crista
cnemial da tibia. Infelizmente, os aspectos evolutivos abordados por Hutchinson (2001) foram
discutidos, basicamente, no que se refere a linhagem relacionada as aves, com pouca
consideragdo relativa a linhagem crurotarsal arcossauriana. Ainda sim, sua discussao

esclarece algumas questdes evolutivas conexas ao segundo grupo mencionado.

3.2.2.3 Nomenclatura mioldgica e hipoteses de homologia

Em relacdo aos musculos, foi considerada, basicamente, a mesma nomenclatura
utilizada para aves, conforme Berge (1979, 1981) e Berge e Zweers (1993), com algumas
modificagdes propostas por outros autores (i.e. BAUMEL et al., 1979; KISCHLAT, 2003; ROWE,
1986). Quando a nomenclatura aviaria ndo era aplicavel, foi utilizado também a nomenclatura

especifica para “répteis” (excluindo as aves) conforme Romer (1922, 1923b e 1956).
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Neste trabalho, optou-se por apresentar os nomes dos musculos sob a forma de siglas,

e sempre associados a uma cor especifica da mesma forma como foi utilizado por Kischlat

(2003) a fim de se evitar conflitos de sinonimias com a nomenclatura utilizada em outros

trabalhos (Tabela 3).

Tabela 3 — Siglas utilizadas para se referir 8 musculatura da coxa de arcossauros. As cores e seus codigos RGB

foram padronizados para facilitar a compara¢do dos musculos entre os diferentes grupos.

Sigla Nome
AMBN M. ambiens

CDFM M. caudofemoralis
CRFL M. cruroflexorius
CUPD M. cuppedicus

FMAD M. femoroadductorius
FMFB  T. [M.] femorofibularis
FMOB M. femorobturatorius
FMTB M. femorotibialis
FMTR M. femorotriceps
ICFM M. ischiocaudofemoralis
ILFB M. iliofibularis

ILFM M. iliofemoralis

ILTB M. iliotibialis

ILTR M. iliotrochantericus
ISFM M. ischiofemoralis
OBTR M. obturatorius

PBTB M. pubotibialis

PIFM M. puboischiofemoralis
PITB M. puboischiotibialis
PTFL M. pubotibioflexorius
TBFL M. tibioflexorius
ZNFM M. zonofemoralis
Muitas

RGB

230-95-250
175-245-10
200-255-40
200-175-30

180-160-255

220-200-255
110-255-100
255-195-145
195-250-150
250-130-255
255-215-140
220-230-45
155-255-210
230-235-220

240-240-110

Sigla Nome
cdl caudalis
cdm caudomedialis
crm craniomedialis
crn cranialis
drs dorsalis
ext externus
int internus
isc ischiadicus
itm intermedius
lat lateralis
Ipb lateropubicus
med medialis
mpb mediopubicus
plv pelvicus
prf profundus
pub pubicus
sup superficialis
vnt ventralis

vezes, diferentes musculos sdo apresentados sob o mesmo nome, em

consequéncia de supostas homologias entre os diferentes grupos estudados, ou entdo, por

apresentarem topografia ou fun¢des semelhantes. Ocorre também de musculos, possivelmente

homologos, serem tratados por nomes distintos em consequéncia de serem encontrados em

grupos atuais nao relacionados.



A aplicacdo de uma nomenclatura comum para a musculatura de diferentes grupos de
animais, neste trabalho, implica na assun¢ao de que estes musculos — ou grupos musculares —
sdo homologos, apresentando uma histéria evolutiva comum. E importante salientar que tais
assuncdes sdao hipdteses de homologia mais provaveis ou aceitas atualmente, mas que, no
entanto, poderdo sofrer revisoes e alteragdes conforme o estudo sobre a origem e evolugdo

destes grupos musculares progrida.

As hipéteses de homologia a foram baseadas principalmente nos trabalhos de Romer

(1923b, 1942) ¢ Rowe (1986).

A musculatura considerada e seus respectivos nomes mais adotados para crocodilos e
aves estdo listados na tabela abaixo (Tabela 4). Nesta tabela, fica explicita também a hipotese
de homologia adotada no decorrer deste texto.

Tabela 4 — Nomencaltura adotada para a musculatura analisada e hipdtese de homologia assumida entre os
grupos musculares de aves e crocodilos. As siglas para os musculos estdo relacionadas na Tabela 3, p.67.

Nomenclatura adotada Nomina avium Nomina crocodiliomm

ZNFM
CUPD M. iliofemoralis internus M. pubo-ischio-femoralis internus pars I
ILTR M. pubo-ischio-femoralis internus pars Il
ILTR-lat M. iliotrochantericus cranialis
ILTR-med M. iliotrochantericus medialis
ILFM M. ilio-femoralis
ILFM-crn M. iliotrochantericus caudalis
ILFM-cdl M. iliofemoralis externus
ILFB M. iliofibularis M. ilio-fibularis
FMTR
AMBN M. ambiens M. ambiens pars [
FMTB
FMTB-ext M. femoro-tibialis pars externa
FMTB-lat M. femorotibialis externus
FMTB-itm M. femorotibialis medius*
FMTB-int M. femoro-tibialis pars interna
FMTB-med M. femorotibialis internus
ILTB
ILTB-crn M. iliotibialis cranialis M. ilio-tibialis pars [
ILTB-lat M. iliotibialis lateralis
ILTB-itm M. ilio-tibialis pars 11
ILTB-cdl M. ilio-tibialis pars 111

FMOB
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FMAD
FMAD-Iat M. pubo-ischio-femoralis pars lateralis M. adductor femoris pars II
FMAD-med M. pubo-ischio-femoralis pars medialis M. adductor femoris pars 1
OBTR
OBTR-Ipb M. obturatorius medialis M. pubo-ischio-femoralis externus pars 11
OBTR-mpb M. obturatorius lateralis pars ventralis M. pubo-ischio-femoralis externus pars I
OBTR-isc M. obturatorius lateralis pars dorsalis* M. pubo-ischio-femoralis externus pars 111
CRFL
CRFL-lat M. flexor cruris lateralis M. flexor tibialis externus
CRFL-med M. flexor cruris medialis*
CRFL-crm M. flexor tibialis internus pars 111
CRFL-cdm M. flexor tibialis internus pars IV
ICFM
ISFM M. ischiofemoralis M. ischio-trochantericus
CDFM
CDFM-plv M. caudofemoralis pars pelvica M. coccygeo-femoralis brevis
CDFM-cdl M. caudofemoralis pars caudalis M. coccygeo-femoralis longus
PIFM [sem informagdes] M. ambiens pars 11
PTFL
PITB [ausente] M. pubo-ischio-tibialis
TBFL [ausente]
TBFL-drs M. flexor tibialis internus pars II*
TBFL-vnt M. flexor tibialis internus pars [
PBTB [ausente] M. pubo-tibialis*

*Divisdo ou homologia ainda sdo controversas.

A disposicdo da musculatura e seu padrio de distribuicdo foram obtidos,
principalmente, a partir dos trabalhos de Gadow (1882, 1891), Romer (1922, 1923b) e
McKitrick (1991). Os agrupamentos musculares propostos por Romer (1927b) para a
musculatura da coxa de Gallus também foram utilizados para se referenciar a agrupamentos
mais generalistas, no entanto, aqueles musculos que se encontram presentes apenas nos

crocodilos foram listados a parte dos quatro grupos reconhecidos por Romer (Tabela 4).

Uma descricdo geral para os grupos musculares considerados e seus principais

aspectos topograficos se encontra resumida abaixo podendo ser confrontada a Figura 39.

O ZNFM [m] (“grupo dorsal profundo”) e o ILFB [ ] s@o musculos subjacentes ao
ILTB [ ] do FMTR. Ambos se originam no ilio, no entanto, o ZNFM mais cranialmente e o
ILFB mais caudalmente. Os locais de inser¢ao para estes musculos sao na por¢ao proximal do

fémur e da fibula para o ZNFM e o ILFB, respectivamente.
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O FMTR ¢ um musculo que se insere na por¢ao proximal da tibia e ¢ composto por,
pelo menos, trés partes, sendo estas compostas pelos seguintes musculos: (i) o AMBN [H],
que se origina na por¢ao pré-acetabular do pubis, normalmente sobre uma protuberancia; (ii)
o FMTB [¥], compondo sua por¢do mais profunda e com origem ao longo da didfise do

fémur; e, (ii1) o ILTB [ ], o mais superficial dos trés e que se origina no ilio.

O FMAD [®] e o OBTR [ ] do FMOB (“grupo ventral anterior”) se originam em
porgdes do isquio e do pubis, sendo que o FMAD se insere ao longo da face caudal da diafise

do fémur, e 0 OBTR, na regido mais proximal do fémur caudolateralmente.

Ambas as partes do PTFL, presente apenas nos crocodilos, se originam proximas ao
acetabulo, sendo a origem do PITB [ ] ventral ao acetdbulo e o TBFL [ ]| mais caudalmente

ao acetabulo. Sua inser¢do ocorre na por¢ao medial e proximal da tibia.

O ISFM [] do ICFM tem como regido de origem o isquio e, assim como o OBTR [ ],
se insere bem proximal e caudolateralmente no fémur. J4 o CDFM [M] apresenta origem na
porcao posterior da pelve e nos centros e arcos hemais das vértebras caudais e insercao

caudalmente no fémur emitindo, eventualmente, um prolongamento para a crus.

O PIFM [ ]e o PBTB ['], ausentes nas aves, se originam no pubis, o primeiro em sua
porcao dorsal e o segundo ventralmente a0 AMBN [H]. O PIFM se insere na por¢ao proximal

do fémur e o PBTB proximalmente na tibia, em sua por¢ao caudolateral.

O CRFL [''] é o musculo que se origina no ilio e isquio, ou ligamento ilioisquidtico, e
se insere lateral e caudalmente na tibia, proximo ao espago entre a tibia e a fibula, contiguo ao

PBTB[ ].

3.2.2.4 Padrao muscular da coxa de aves e crocodilos

Assumindo as hipoteses de homologia mencionadas acima, foram compiladas as
informagoes a respeito de cada musculo considerado na analise, descrevendo-se seu local de
origem e inser¢do para cada um dos grupos atuais de arcossauros, além das estruturas dsseas a

eles relacionadas (EOR), quando presentes.
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A Figura 40 e a Figura 41 apresentam as principais vistas ¢ camadas musculares da
musculatura da coxa de aves e crocodilos, nas quais cada um dos musculos descrito abaixo

pode ser confrontado e sua topografia comparada.

B ZNFM - M. zonofemoralis

Sob este topico serdo tratados os musculos relacionados ao ZNFM, que compreende o
grupo muscular reconhecido por Romer (1927b) como a musculatura dorsal profunda do

membro posterior das aves. Entre eles serdo abordados o CUPD, o ILTR e o ILFM.

CUPD — M. cuppedicus

Nas aves o CUPD se origina na superficie ventrolateral do ilio, anterior ao acetabulo,
na fossa pré-acetabular reduzida. E um musculo bem profundo transcorrendo medialmente ao
ILTR. Sua inser¢do se da na por¢do proximal do fémur em sua face medial, normalmente

associado a uma marca arredondada.

Nos crocodilos a origem do CUPD ocorre na face medial do ilio se estendendo pelo
isquio dorsalmente e pelas costelas sacrais ventralmente. Neste grupo, seu curso ¢ ventral ao
ILTR. Sua inser¢do ocorre na por¢ao proximal do fémur, craniomedialmente a origem do

ILTR, em uma quilha, que separa a sua area de inser¢ao da area de insercao para o FMTB-int.

[EOR: fossa pré-acetabular; marcas na regido medial do ilio; quilha ou marca

arredondada no fémur, medial a impressao do CDFM. ]

ILTR — M. iliotrochantericus

O ILTR em aves esta separado em duas porgoes, o ILTR-lat e o ILTR-med. Ambas se
originam profundamente na por¢do ventrolateral da asa pré-acetabular do ilio, anterior e
ventral a origem do CUPD. Suas inser¢des ocorrem craniolateralmente na crista do trocanter
maior na regido proximal do fémur, sendo que o ILTR-med se insere um pouco mais

proximalmente.
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Nos crocodilos o ILTR se origina nos centros e nas superficies ventrais dos processos
transversos das seis ultimas vértebras truncais. Sua insercdo se dad craniolateralmente na
extremidade proximal do fémur, em duas areas distintas (uma cranial e outra caudal), com o

FMTB e o ILFM interposto.

[EOR: marcas na por¢ao ventral da asa pré-acetabular do ilio ou nas ltimas vértebras

truncais; marcas craniolateralmente na regido proximal do fémur (podendo estar

subdividido).]

ILFM — M. iliofemoralis

O ILFM das aves se encontra dividido em dois musculos, o ILFM-crn, muito
desenvolvido, e o ILFM-cdl, mais fracamente desenvolvido. A origem do ILFM-crn esta
situada cranialmente, na asa pré-acetabular do ilio, por baixo do ILTB. Ja a origem do ILFM-
cdl € posterior a esta ultima, na crista dorsal do ilio, dorsalmente ao acetabulo e subjacente ao
ILTB e ao ILFB. A inser¢ao do ILFM-crn ocorre sobre uma area rugosa na superficie lateral
do fémur (crista trocantérica do trocanter maior, ou plataforma trocantérica). Ja o ILFM-cdl se

insere mais distal- e caudalmente, na face lateral do fémur.

Em crocodilos o ILFM ndo se encontra dividido se originando lateralmente na ala do
ilio, dorsal ao acetabulo, se estendendo caudodorsalmente. Sua inser¢ao ocorre lateralmente

no fémur em uma 4rea proximo distal.

[EOR: marcas na crista dorsal do ilio acima do acetabulo (-cdl); concavidade
subtriangular no ilio; 4rea rugosa na superficie lateral do fémur (plataforma trocantérica) e

estrutura triangular anterior a area de inser¢ao do ILTR.]

ILFB — M. iliofibularis

O ILFB nas aves tem como area de origem a superficie lateral pds-acetabular nas
cristas dorsal e dorsolateral do ilio, entre o ILFM e o CRFL-lat, ligeiramente ventral ao ILTB.
Sua regido de inser¢do ocorre sobre a superficie anterolateral da por¢ao proximal da fibula no

trocanter ILFB. Parte desta musculatura se insere também sobre o musculo gastrocnémio.
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Nos crocodilos o ILFB se origina na face lateral da ala do ilio, subjacente e entre o
ILTB-itm e ILTB-cdl. Neste grupo, assim como nas aves, o ILFB também se insere no
trocanter ILFB, na extremidade proximal do corpo da fibula e também se encontra inserido no

musculo gastrocnémio.

[EOR: marcas na crista dorsal e dorsolateral do ilio ou na face lateral do ilio dorsal e

caudal ao acetabulo; tuberosidade na fibula.]

PIFM — M. puboischiofemoralis

Nas aves paleognatas o PIFM se origina em uma rugosidade proximal do pubis
(tubérculo pré-acetabular ou pubico). O tubérculo pubico se estende ventrolateralmente e
cranialmente a partir da regido craniolateral proximal do pubis. Seu sitio de insercdo se
encontra sobre 0 FMTB-med. As aves neognatas ndo apresentam essa musculatura. Segundo
Kischlat (2003), as informagdes encontradas sobre este musculo para as aves, sdo muitas
vezes contraditorias e seriam necessarios mais estudos com representantes atuais para se

entender a sua verdadeira ocorréncia neste grupo.

Ja nos crocodilos este musculo se origina proximalmente (adacetabularmente) na face
medial do pubis, se inserindo, conjuntamente com o ILTB-crn, sobre o FMTB-int. Esta
condi¢do de se inserir sobre o FMTB-int foi usada por Kischlat (2003) para reconhecer este

musculo nas aves, sendo considerada indicadora de sua homologia.

[EOR: marca distinta no tubérculo pré-acetabular do pubis, ou na face medial proximo

ao acetabulo.]

FMTR — M. femorotriceps

Nesta sec¢do serdo tratados os musculos relacionados ao FMTR que compreendem os

musculos AMBN, FMTB ¢ ILTB.
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B AMBN - M. ambiens

Nas aves o AMBN se origina no tubérculo pré-acetabular do pubis,
cranioventralmente ao acetdbulo, ou em posi¢do ligeiramente dorsal a esta estrutura. Sua
insercdo ocorre juntamente com os outros musculos do FMTR, na crista cnemial da tibia. H&
também um tendao secundario que perfura o tendao extensor do joelho e se liga ao tendao de

origem de um ou mais flexores digitais e a0 musculo gastrocnémio lateral.

Em crocodilos, o AMBN esta dividido em duas cabegas, sendo que uma se origina na
porcdo cranial da cartilagem pré-acetabular (na sincondrose do pubis com esta cartilagem) e a
outra na regido medial proximal do pubis, na sincondrose puboisquidtica. Nestes animais o
tubérculo pubico se encontra reduzido ou ausente. Sua inser¢ao ocorre em parte com o tendao
patelar. Outra por¢do do AMBN perfura este tenddo, cruzando o joelho até a face lateral da

perna se inserindo no tendao do ILTB-cdl, ancorando o musculo peroneal caudal.

[EOR: tubérculo no pubis ou marcas na porcao lateral e medial proximal do pubis;

crista cnemial. ]

FMTB — M. femorotibialis

O FMTB nas aves estd composto normalmente por trés musculos (FMTB-lat, FMTB-
itm e FMTB-med, sendo os dois primeiros originarios do FMTB-ext e o tltimo do FMTB-
int). Sua origem ocorre ao longo da didfise do fémur ocupando a maior parte do corpo deste.
O FMTB-lat e o FMTB-med nas aves podem, em alguns casos, apresentar uma origem
proximal sobrejacente e outra distal subjacente. No fémur das aves podem ser observadas trés
bordas que marcam o limite entre os musculos do FMTB, sendo elas: (i) a linea
intermuscularis cranialis (li-crn); (11) a linea intermuscularis caudalis (li-cdl); e, (iii) a linea

aspera (1-asp), também denominada “borda adutora”.

A li-crn se estende da borda cranial proximal do fémur até a borda craniomedial da
porcdo distal do fémur onde se liga a uma crista da extremidade proximal dos condilos (crista

distal craniomedial do fémur). Esta linha demarca o limite entre as areas de origem do FMTB-
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med e o FMTB-itm + FMTB-lat, sendo que a crista distal craniomedial do fémur separa a

porcao distal das origens destes dois ultimos musculos mencionados.

A li-cdl liga a base do trocanter maior a extremidade proximal caudal do condilo
lateral na por¢ao distal do fémur separando o FMTB-itm+FMTB-lat do CDFM-plv em sua

por¢ao proximal e do FMAD em sua porgao distal.

Por fim, a l-asp se localiza na face caudal da diafise e marcando o limite entre o

FMTB-med e o FMAD.

Nas aves a inser¢cdo de maior parte do FMTB ocorre sobre a crista patelar da tibia,
através do tenddo extensor do joelho. O FMTB-lat distal (pars distalis) se insere na Crista

cnemialis lateralis (crista cnemial lateral) da tibia.

Nos crocodilos o FMTB-ext se origina no corpo do fémur caudal a inser¢cao do ILFM
e 0 FMTB-int cranial a insercdo do ILFM. A linha intermuscular cranial, a caudal ¢ a linha
aspera podem ser observadas também no fémur de crocodilos. A inser¢do do FMTB ocorre na

tibia ao longo da crista patelar através do tendao extensor do joelho.

[EOR: linhas intermusculares, cranial e caudal; linha dspera; marca sobre a superficie

cranio medial distal do fémur.]

ILTB — M. iliotibialis

O ILTB, nas aves, normalmente ¢ encontrado em duas por¢des o ILTB-crn e o ILTB-
lat. O ILTB-crn € um musculo superficial que se origina cranialmente na crista dorsal do ilio
podendo se estender sobre as Ultimas vértebras truncais e sinsacrais. O ILTB-lat, sobrejacente
ao ILFM e ao ILFB, ¢ mais extenso que o ILTB-crn, com origem sobre as cristas, dorsal e
dorsolateral, do ilio. Seu limite posterior se encontra entre as areas de origem do CRFL-lat-p e
ILFB. A inser¢ao do ILTB-crn pode ocorrer craniomedialmente no ligamento patelar ou
diretamente na tibia, medialmente na base da crista cnemial cranial. Ja o ILTB-lat se insere

sobre o ligamento patelar.

Nos crocodilos o ILTB ¢ um miusculo triplo formado pelo ILTB-crn, o ILTB-itm e o

ILTB-cdl. E um maisculo com forma laminar, largo e baixo, com origem ao longo da margem
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rugosa anterolateral e a dorsolateral do ilio. Encontra-se sobrejacente aos outros musculos da
coxa. O ILTB-crn se origina cranialmente, préximo da espinha cranial da ala do ilio (Spina
cranialis). O ILTB-itm é o maior dos trés, se originando dorsalmente na face lateral da ala do
ilio. O ILTB-cdl se origina na por¢ao caudal da ala do ilio, dorsalmente a origem do ILFB. A
insercdo do ILTB-crn ocorre sobre o FMTB-int. O ILTB-itm insere-se no tendao patelar € o
ILTB-cdl apresenta uma inser¢do dupla, a primeira ocorre em comum ao ILTB-itm no tendao

extensor do joelho e a outra sobre o tenddo do AMBN ap6s seu curso transpatelar.
[EOR: érea rugosa expandida na superficie craniodorsal do processo cranial do ilio, ou
area alargada.]

PBTB — M. pubotibialis

O PBTB nio se encontra presente nas aves ¢ nos crocodilos foi descrito apenas para
Crocodylus porosus por Kriegler (1961 apud KiSCHLAT, 2003), que relata a sua origem como

sendo na face lateral do pubis ¢ a sua inser¢ao sobre o FMAD-med.

FMOB - M. femorobturatorius

O FMOB ¢ composto pelo FMAD e o OBTR que serdo tratados separadamente

abaixo.

FMAD — M. femoroadductorius

Tanto nas aves quanto nos crocodilos o FMAD se encontra dividido em duas partes, o

FMAD-med ¢ 0o FMAD-lat.

Nas aves o FMAD se origina na face lateral do isquio, dorsalmente a fenestra
isquiopubica, sendo que o FMAD-med ¢ mais extenso caudalmente, subjacente ao FMAD-lat.
Suas inserg¢des ocorrem separadamente, nas aves, ao longo da face caudal do corpo do fémur

em sua por¢ao distal, desde a inser¢do do CDFM até a fossa poplitea e o condilo medial do
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fémur. A inser¢ao do FMAD-lat ocorre mais proximalmente seguida da inser¢do do FMAD-

med, que ¢ mais distal.

Em crocodilos, o FMAD-med se origina na borda cranial da face lateral do isquio e o
FMAD-lat em sua borda caudal, separados um do outro pela inser¢do do OBTR-isc.
Comparando com as aves, o FMAD-lat nos crocodilos tem origem mais posterior e dorsal do
que aquela observada para as aves. Esta diferenca pode estar associada a redugdo do processo
obturador e & mudanca da 4area de origem do ISFM da por¢do medial do isquio, nos
crocodilos, para a regido lateral do isquio nas aves. Estes misculos se convergem inserindo-se
em uma area longa e estreita na superficie caudal e distal do fémur entre a li-cdl e a l-asp,

distalmente a inser¢do do CDFM até a fossa poplitea, proximo do condilo lateral do fémur.

[EOR: borda isquidtica; linha intermuscular caudal e linha dspera.]

OBTR — M. obturatorius

O OBTR ¢ composto por trés por¢des nas aves (OBTR-mpb, OBTR-Ipb e OBTR-isc)
e cinco nos crocodilos (o OBTR-mpb e¢ o OBTR-Ipb sdo divididos ainda em pars
abacetabularis [distal] e pars adacetabularis [proximal] cada). As por¢gdes OBTR-mpb e

OBTR-isc sdo externas ou laterais e 0o OBTR-Ipb ¢ interno ou medial.

Nas aves o OBTR-mpb se origina lateralmente no pubis, ventral ao acetdbulo e
cranialmente ao fordmen obturador. O OBTR-Ipb origina-se na superficie interna da pelve
sobre a membrana que recobre a fenestra isquioptiibica com o seu tendao de inser¢ao passando
pelo foramen obturador. A origem de OBTR-isc ocorre lateralmente no 1isquio,
craniodorsalmente ao fordmen obturador. Uma segunda interpretagdo seria a de que, nas aves,
o OBTR-isc estaria ausente e o OBTR-mpb reduzido, devido a perda da sinfise pubica neste
grupo (HUTCHINSON, 2001a). Os locais de insercao destes musculos nas aves podem ocorrer
com distintos graus de diferenciacdo, no entanto, normalmente se inserem sobre a por¢ao mais

proximal do fémur, lateral e/ou caudalmente, sobre o trocanter maior.

Em crocodilos o OBTR-Ipb se origina lateralmente no pubis com sua porcao distal
mais desenvolvida do que sua por¢ao proximal. O OBTR-mpb apresenta como sitio de origem

a face medial do pubis, sendo a sua porcao distal também mais desenvolvida do que a sua
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por¢ao proximal. O OBTR-isc se origina na superficie lateral do processo obturador do isquio
entre as areas de origem para o FMAD-med (cranialmente) ¢ FMAD-lat (caudalmente). O
OBTR-Ipb ¢ OBTR-mpb se unem distalmente formando o OBTR-pub, e sé entdo este se une

ao OBTR-isc antes de se inserir caudolateral na por¢ao proximal do fémur.

[EOR: estrias longitudinais extensas na superficie lateral da por¢ao distal do pubis. ]

PTFL — M. pubotibioflexorius

Os musculos que compdem o PTFL nos crocodilos (i.e. PITB, TBFL-drs e TBFL-vnt)
estdo ausentes nas aves nao tendo sido correlacionados a nenhum outro musculo das aves

atuais.

PITB — M. puboischiotibialis

Nos crocodilos a origem do PITB ocorre em uma marca na margem anterior do
processo obturador do isquio, ventralmente ao acetabulo. A insercdo deste musculo se dé na
face medial na metade proximal da tibia sobre uma pequena impressao, apos a sua unido com

o tendao do TBFL.

[EOR: marca na por¢ao proximal do isquio ventral ao acetabulo; marca medial na

porcao proximal da tibia.]

TBFL — M. tibioflexorius

O TBFL-drs nos crocodilos se origina na superficie lateral da asa pos-acetabular do
ilio, ventralmente a area de origem do CRFL-lat. A origem de TBFL-vnt ocorre na
extremidade distal do isquio, caudomedialmente. A inser¢do de TBL-drs e TBFL-vnt ¢
compartilhada em um tenddao comum, que, por sua vez, se une ao PITB, inserindo-se

finalmente na face medial da tibia.

[EOR: marcas musculares na superficie lateral da asa pos-acetabular do ilio. Uma

dessas marcas corresponde a um prolongamento da borda dorsal do ilio (origem do CRFL-
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lat). Posterior a esta marca, na por¢ao mais caudal do ilio ha outra que corresponde a origem

do TBFL-drs.]

CRFL - M. cruroflexorius

O CRFL em aves e crocodilos se apresenta com subdivisdes distintas. Em ambos os
grupos ha uma porcao lateral (CRFL-lat) e uma medial (CRFL-med). Nas aves, o CRFL-med
ndo se encontra subdividido e o CRFL-lat, geralmente, apresenta um corpo principal (pars
pelvica) e outro acessorio (pars femoralis). Nos crocodilos ¢ o CRFL-med que se encontra

dividido em duas por¢des, uma craniomedial (CRFL-crm) e outra caudomedial (CRFL-cdm).

Nas aves, o CRFL-lat se origina na por¢ao mais caudal do ilio dorsalmente ao CDFM-
plv podendo, eventualmente, se estender sobre algumas vértebras caudais. O CRFL-med tem
como superficie de origem a margem caudal do isquio, dorsalmente a origem do FMAD-med
e posterior ao FMAD-lat. A inser¢do do corpo principal do CRFL-lat (CRFL-lat-p) e do
CRFL-med geralmente ocorre conjuntamente por um tenddo comum medialmente na
extremidade proximal da tibia. Formam também conexdes aponeuroticas com a cabeca medial
e a intermédia do musculo gastrocnémio. O corpo acessorio, CRFL-lat-f, insere-se na face

caudolateral do fémur, em sua metade distal, e na area poplitea.

Nos crocodilos o CRFL-lat origina-se na superficie lateral do ilio em sua porg¢ao mais
caudal, posteriormente ao ILTB-cdl e anterior ao TBFL-drs. A origem do CRFL-crm se
localiza sobre uma rugosidade na margem caudal proximal do isquio, dorsal e caudalmente a
origem do FMAD-Iat. O CRFL-cdm se origina sobre a fascia do ligamento ilioisquiatico. A
triade se insere conjuntamente em um tendao duplo, parte do qual se insere caudalmente na
tibia, entre as duas cabecas do musculo gastrocnémio, e outra, a cabega externa do musculo

gastrocnémio, proximo ao pé.

[EOR: rugosidade na margem posterior e proximal do isquio (CRFL-med); marca na

superficie. caudomedial proximal da tibia.]
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ICFM - M. ischiocaudofemoralis

O ICFM ¢ composto pelo ISFM e o CDFM que serdo tratados separadamente abaixo.

ISFM — M. ischiofemoralis

O ISFM nas aves se origina na face lateral do isquio € na membrana da fenestra
ilioisquiatica. Sua inser¢do ocorre sobre uma marca na superficie caudal da extremidade

proximal do fémur.

Em crocodilos, diferentemente das aves, a origem do ISFM se dé na superficie medial
do isquio. Ja a sua inser¢do ocorre em posicao semelhante aquela observada nas aves, na face
lateral da extremidade proximal do fémur, sendo, junto com o OBTR, o musculo que se insere

mais proximalmente no fémur.

[EOR: marcas na por¢do medial e dorsal do isquio. Extensdo craniocaudal pode ser,
tentativamente, definida pelo tamanho do processo obturador do isquio; sulco na porgao

proxima do fémur, equivalente a plataforma trocantérica. ]

CDFM — M. caudofemoralis

O CDFM pode ser encontrado em duas porg¢des tanto em aves quanto nos crocodilos.

Uma porg¢ao mais anterior (CDFM-plv) e outra mais posterior (CDFM-cdl).

Nas aves o CDFM-plv se origina na superficie caudolateral do ilio, podendo estender-
se ventralmente sobre a face lateral do isquio. O CDFM-cdl tem como local de origem as
vértebras caudais terminais (i.e. pigostilo). Tanto o CDFM-plv quanto o CDFM-cdl se
inserem na por¢ao caudolateral proximal do fémur, separadamente ou fusionados, adjacente a
uma rugosidade (marca de inser¢cdo muscular), que corresponderia ao quarto trocanter
reduzido. A insercdo do CDFM-plv, quando ndo fusionados, ocorre mais proximal e

lateralmente do que a inser¢ao do CDFM-cdl.
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Nos crocodilos o CDFM-plv se origina nas costelas da segunda vértebra sacral e na
primeira vértebra caudal e também no bordo caudal do ilio que, em alguns casos, pode formar
uma fossa rasa em sua superficie ventromedial (fossa brevis). O CDFM-cdl tem como sitio de
origem os centros ¢ face ventral dos processos transversos das vértebras caudais III a XV,
aproximadamente. A inser¢ao do CDFM-plv, nos crocodilos, ocorre sobre a face caudolateral
da por¢do proximal do fémur ligeiramente proximal e lateral a inser¢do de CDFM-cdl, que
ocorre na face medial do quarto trocanter e sobre a impressdo distal e medial a ele associado
através de um tendao, emitindo, ainda, um tendao (7endo FMFB) que se insere ventralmente

na fibula.

[EOR: fossa breve (CDFM-plv); Processos transversos das vértebras caudais (CDFM-
cdl).]

3.2.3 Modelos biomecanicos

Com o objetivo de testar algumas hipoteses relacionadas a postura de Prestosuchus
chiniquensis, uma abordagem biomecanica também foi realizada utilizando-se o material

UFRGS-PV-0629-T.

Christian e Preuschoft (1996) basearam-se na metodologia desenvolvida por
Preuschoft (1976) para estimar os momentos de flexdo ao qual a coluna vertebral de um
animal estd sujeita. A ideia geral desta metodologia ja foi apresentada na secdo introdutoria
sobre “Resisténcia, suporte a cargas e cinematica da coluna vertebral” (p.40). Momentos de
flexdao sdo calculados para cada vértebra, permitindo comparar quais vértebras estariam
sujeitas a maiores estresses ao longo da coluna vertebral do animal estudado. Para efetuar
estes calculos para a coluna de P. chiniquensis foram tomadas as medidas — todas em
milimetros — da altura da por¢ao caudal do centro vertebral (H,,) e sua largura (W), além da

altura total da porcao caudal da vértebra (H,) como indicado na Figura 42.
Com estas medidas, foi entdo calculada, para cada vértebra:

- a area posterior do centro vertebral (4.) — que reflete a forca que era

produzida pela musculatura epaxial:
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Equacio 16:
Ay =1 Hey - Wy

- 0 possivel brago de alavanca gerado pela acdo da musculatura epaxial (. ¢px)

— adaptado de Preuschoft (1976):
Equacio 17:
Humepx = Hy = Heyp /2
- ¢ o momento de flexao (MF,) para cada vértebra:
Equagio 18:
ME, = Acy * Hm epx

Um gréfico com os valores de MF),, ao longo da coluna vertebral, pode indicar em qual
ou quais regides do corpo a maior parte do peso do animal seria suportada, apresentando

distintos padrdes para animais com postura bipede ou quadripede (ver Figura 25).

Além disto, foi calculada também a razdo (rz) adimensional entre o brago de alavanca
gerado pela musculatura epaxial e a raiz quadrada da area posterior do centro vertebral para

cada vértebra:

Equacio 19:

Hm.epx/
rz =
2\/ Acy

bem como a média destes valores (7Z) para todas as vértebras de cada espécime

comparado.

O valor desta razdo indica se 0 momento de flexao, para aquela por¢ao da coluna, esta
tendo uma maior contribui¢do de /., para valores maiores do que 1, ou uma maior
contribuicao de 4., (valores menores do que 1). Maiores contribui¢des dos bracos de alavanca
sugerem uma mecanica mais favoravel a movimentos mais lentos, porém mais estaveis € com

menores gastos energéticos para o plano sagital, ideais, por exemplo, para a estabilizagdo da
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regido cervical. Por outro lado, maiores contribuicdes de A. sugerem movimentos mais
rapidos, mas que, no entanto, requerem altas forcas da musculatura epaxial [para

exemplificagdes e uma discussdo mais detalhada, consultar Christian e Preuschoft (1996)].
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4 DESCRICAO

O material utilizado para a reconstru¢do muscular ja foi descrito por Mastrantonio
(2010) em sua tese de doutorado. No entanto, como a reconstru¢do muscular ndo era o foco
do trabalho, foi necessario uma redescri¢ao do ilio, isquio, pubis, fémur, tibia e fibula deste

material enfocando-se nas estruturas relacionadas as origens e inser¢des musculares.

Exceto pela tibia e pela fibula, as pecas mencionadas acima apresentam tanto o lado
direito quanto o esquerdo preservado. Como, de uma maneira geral, as pecas do lado direito
estdo mais bem preservadas, as descrigdes serdo baseadas principalmente nestas. No entanto,
existindo divergéncia entre as pecas ou alguma peculiaridade observada em apenas um dos

lados, tal observacao sera discutida e devidamente referenciada durante a descrigao.

Marcas, tais como, ranhuras, rugosidades, sulcos e porosidades, normalmente foram
atribuidas a areas de origem e inser¢cdo muscular. No entanto, ¢ importante destacar que
cartilagens associadas ao tecido d6sseo também deixam esses tipos de marcas, ndo sendo
possivel distingui-las apenas através do aspecto morfologico externo destas superficies 0sseas.
Na secdo sobre a reconstru¢do muscular (p. 121, “Reconstrucdo muscular da coxa de
Prestosuchus chiniquensis”), a topografia destas marcas foi comparada com o tecido mole
localizado nas por¢des equivalentes em tdxons atuais e, com base nos tecidos moles
encontrados nestes grupos, foi feita a inferéncia se as marcas corresponderiam, mais

provavelmente, a cicatrizes musculares ou cartilaginosas.

4.1 CINTURA PELVICA

A cintura pélvica se encontra completamente preservada e articulada. Estdo
preservadas as duas vértebras sacrais € suas respectivas costelas sacrais, os ilios, isquios e

pubis. Esses elementos encontram-se articulados entre si (Figura 43 e Figura 44).

Esta pega, como um todo, foi preservada apoiada sobre o seu lado direito sofrendo
uma deformacdo em sentido dorsolateral. No entanto, ndo aparenta ter passado por um
processo diagenético expansivo, nao apresentando distor¢des morfologicas significativas

quando se compara as suas faces laterais esquerda e direita.
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O contato entre o pubis e o isquio, se ¢ que estes se articulavam, nao se encontra
preservado, tendo sido reconstruido com gesso, como se fosse uma area continua e sem

nenhuma abertura entre esses 0Ssos.

O material ndo se encontra completamente preparado, com, aparentemente, finas
camadas de sedimento nas por¢des terminais do pubis, do isquio ¢ da asa pods-acetabular do
ilio, sobre a superficie acetabular esquerda, a por¢ao proximal da face dorsal, ventral e caudal
da placa puboisquiatica, sobre a face caudal do centro vertebral da segunda vértebra sacral e
sobre a superficie medial do ilio ventralmente as costelas sacrais. Estas por¢des nao foram
preparadas ou por serem de dificil acesso, frageis ou areas Osseas mais porosas nas quais o
sedimento incrustado permeou os poros dificultando a retirada apenas deste sem danificar o

material 6sseo preservado.

A cintura, em vista lateral, apresenta um aspecto trirradiado, comum aos arcossauros
ndo avianos. A asa pos-acetabular do ilio ¢ mais extensa caudocranialmente do que sua asa
pré-acetabular. O alongamento das porg¢des distais do pubis e do ilio apresenta, praticamente,
0 mesmo tamanho. A regido de articulagdo do fémur com a cintura pélvica, o acetabulo,
recebe a contribui¢do do ilio, isquio e pubis, sendo o primeiro destes, aquele que comporta a
maior por¢ao desta area articular. O acetabulo, concavo, apresenta uma profundidade relativa,
sendo esta maior nas porgoes delimitadas dorsalmente pela crista supra-acetabular do ilio,
caudoventralmente pela crista pos-acetabular do 1isquio e cranioventralmente pela

tuberosidade caudal do pubis, esta Gltima dorsal ao forame obturador.

Em vista cranial € possivel observar um canal pélvico estreito, abarcado pelas
superficies mediais do ilio, pubis e isquio, ventral as costelas sacrais e dorsal as sinfises

proximais do pubis e do isquio.

4.1.1 ilio

Ambos os ilios se encontram inteiramente preservados podendo ser divididos em uma
por¢do supra-acetabular cranial (asa pré-acetabular do ilio), uma caudal (asa pds-acetabular
do ilio) e a regido acetabular propriamente dita, correspondente a area de articulagao do fémur

com a cintura pélvica. Cranial a regido acetabular se observa o pedunculo cranial do ilio,
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compreendendo uma por¢ao para articulagdo com o pubis e caudal a regido acetabular se
encontra o peduinculo caudal do ilio, com uma por¢do para a articulagdo com o isquio. A
crista supra-acetabular delimita dorsalmente a regido acetabular e ventralmente parte da asa
pré e pos-acetabular do ilio. A crista supra-acetabular se inicia cranialmente, préximo a
articulacdo do ilio com o pubis como uma fina e delgada elevagdo pouco pronunciada em
diregdo caudodorsolateral. A medida que se estende lateralmente, de forma suave, se torna
mais robusta e espessa até atingir uma orientacdo no plano horizontal. Sua faixa terminal
permanece robusta, retornando de maneira menos suave para o plano geral da asa do ilio, com
orientagdo caudoventromedial, desaparecendo antes de contatar o isquio. Apenas na parte
lateral da superficie ventral da crista supra-acetabular foi possivel perceber algumas marcas

indicativas de uma possivel origem muscular.

Os limites entre a por¢ao pré e pos-acetabular do ilio podem ser separadas por uma
suave crista subvertical localizada cranialmente na asa do ilio. A crista subvertical do ilio liga
a porcao dorsal da crista supra-acetabular a rugosidade subtriangular dorsolateral do ilio. A
asa pré-acetabular do ilio corresponde a aproximadamente um quarto do comprimento total da

asa do ilio (por¢do pré + pds-acetabular).

A asa do ilio estd praticamente na vertical, expondo principalmente uma face lateral e
uma medial, apenas com a porcao dorsal levemente inclinada lateralmente. A margem cranial
da asa do ilio foi interpretada como apresentando uma crista convexa que segue dorsalmente
sobre a asa pré-acetabular do ilio que logo se expande formando a rugosidade subtriangular
dorsolateral do ilio. Esta crista foi aqui reconhecida como a crista dorsal do ilio. No vértice
oposto desta rugosidade a crista segue dorsolateralmente até a por¢ao caudal da asa do ilio,
formando a crista dorsolateral do ilio. Sobre toda essa crista ha cicatrizes musculares em
maior grau cranialmente e menos intensas caudalmente. Cranialmente, até a rugosidade
subtriangular as cicatrizes musculares formam sulcos rasos aproximadamente alinhados a
crista subvertical (craniodorsal/caudoventral). As marcas de origem muscular sobre a por¢ao
caudal da crista dorsolateral do ilio sdo menos evidentes, mas pode-se perceber um
alinhamento  direcionado para o centro do  acetdbulo, aproximadamente,

caudodorsal/cranioventral.
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Nao foi observado nenhum processo diferenciado cranialmente na asa pré-acetabular
do ilio, a ndo ser por uma pequena expansdo medial da extremidade cranioventral desta area.

Também nao foi observada a formag¢do de nenhum tipo de fossa nesta regido.

A borda ventral da asa pré-acetabular do ilio e a face dorsal do pedunculo cranial do
ilio formam uma incisura bem marcada. O pedunculo cranial do ilio se estende lateral e
cranialmente, sobre a delgada componente cranial da crista supra-acetabular. A superficie
entre a incisura e o limite cranial do pedunculo apresenta uma inclinacdo dorsolateral
ligeiramente cOncava sem marcas nitidas de cicatrizes musculares. Seus limites craniais
formam os contatos medial, dorsal e lateral com o pubis. Esta regido apresenta cicatrizes
musculares tanto no ilio quanto no pubis formando uma area mais globosa, sendo aqui

referida como tubérculo dorsal do pubis.

O limite cranial da asa pré-acetabular do ilio ndo alcanga o limite cranial da

articulacdo do ilio com o pubis, permanecendo posterior a esta articulagao.

A face medial da asa pré-acetabular do ilio também ¢ ligeiramente cOncava e estd
orientada verticalmente, com sua por¢do ventral levemente inclinada ventromedialmente, area

sobre a qual se apoia e articula a extremidade distal da costela da primeira vértebra sacral.

Cranialmente, na superficie medial da asa pré-acetabular do ilio, observa-se uma crista
dorsomedial incipiente ligeiramente ventral ao curso da crista dorsal da asa do ilio. Esta crista
segue continuamente, sem apresentar cicatrizes musculares, pela borda dorsomedial da asa do
ilio até sua por¢do mais caudal, onde uma leve rugosidade se destaca sobre o eixo terminal

desta crista.

A face medial da asa pos-acetabular do ilio apresenta sua superficie concava
delimitada dorsalmente pela crista dorsomedial da asa do ilio e ventralmente pela superficie
dorsal da fossa medial pos-acetabular do ilio. Cranialmente, a fossa medial pds-acetabular do
ilio esta representada por uma crista ventromedial pouco expandida, tornando-se mais larga
caudalmente. A superficie ventral desta fossa ¢ plana e horizontal em sua porcao cranial.
Caudalmente, torna-se concava com sua abertura direcionada ventralmente (i.e. MN). A
espessura da parede que forma a fossa medial pds-acetabular também aumenta caudalmente,

sendo delgada cranialmente e mais robusta caudalmente. A extremidade distal da segunda
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costela sacral se articula com a superficie dorsal desta fossa, mas ndo em sua totalidade. A
porcdo caudal da superficie dorsal da fossa medial permanece exposta sem articulacao
aparente com outro osso. Nenhuma de suas superficies expostas, tanto a dorsal quanto a

ventral apresentam marcas musculares evidentes.

A face lateral da superficie pos-acetabular da asa do ilio apresenta uma concavidade
cranial mais acentuada, delimitada pela crista dorsolateral do ilio, a crista subvertical e a parte
caudal da crista supra-acetabular. Caudalmente ao limite da crista supra-acetabular, a
superficie lateral da asa pos-acetabular do ilio apresenta-se apenas ligeiramente cOncava,
assumindo um plano subvertical. A extremidade caudal da asa pos-acetabular do ilio se
encontra expandida mediolateralmente, além dos limites da fossa medial, com ténues marcas

de estrias musculares.

A borda ventral da asa pds-acetabular do ilio, expandida caudalmente, ¢ menos robusta
cranialmente onde forma uma incisura ventral a crista supra-acetabular, ao contrario da
incisura cranial, que ¢ dorsal a esta crista. Esta incisura ¢ demarcada ventralmente por uma
pequena porgao caudal do corpo do ilio (i.e. pedinculo caudal do ilio) que se articula com a
margem dorsal do isquio. Medialmente o pedinculo do ilio ¢ expandido até as proximidades
do centro vertebral da segunda vértebra sacral. No entanto, ndo hé contato das costelas sacrais
com esta regido, da forma como ocorre no pedunculo cranial. Cranioventralmente a incisura

caudal, encontra-se a concavidade do acetabulo.

O ilio se articula ventralmente com o pubis (cranial) e com o isquio (caudal), sendo
que suas superficies articulares correm obliquamente através do acetabulo até a sua porg¢ao
mais ventral. Como ja comentado, ndo ¢ possivel determinar se nesta regido o pubis também
se articula com o isquio ou se havia alguma abertura, pois esta regido foi perdida e esta

reconstruida com gesso.

Em resumo, as principais feicdes anatomicas observadas no ilio foram as cristas supra-
acetabular, subvertical, dorsal, dorsolateral e dorsomedial, a rugosidade subtriangular, as
incisuras, cranial e caudal, e a fossa medial. Estas estruturas podem estar diretamente

associadas as origens musculares.
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4.1.2 Pubis

O pubis direito e o esquerdo encontram-se inteiramente preservados e articulados entre

si através da sinfise piibica. Sua margem caudodorsal se encontra articulada ao ilio.

Proximalmente, em sua articulagdo com o ilio, a superficie do pibis ¢ mais alargada
dorsoventralmente, podendo-se distinguir, grosso modo, uma superficie obliqua
ventrolateral/dorsomedial mais proxima do plano sagital, correspondente a por¢cdo pubica da
placa puboisquiatica, e outra superficie lateral/medial, mais distante do plano sagital,
correspondendo a por¢do proximal do corpo do pubis. Sobre a superficie ventrolateral se

localiza o forame obturador.

Distal a placa puboisquidtica identifica-se uma margem dorsolateral que se estende
cranioventralmente, correspondente ao corpo do pubis. Esta por¢cdo do corpo do pubis
apresenta uma superficie lateral expandida caudoventralmente ¢ uma superficie dorsal
expandida medialmente concernente a plataforma do pubis. O corpo do pubis, em sua por¢ao
mais distal, apresenta ainda uma expansdo bulbosa, normalmente referenciada como “pé

pubico”.

Em vista cranial o canal pélvico ¢ algo quadrangular, com um piso sub-horizontal e as
paredes verticais formadas pelas superficies mediais do pubis e do ilio. No entanto, sua
porcao cranial ampla se estreita caudalmente a partir do contato do ilio com o isquio. Nesta

porcao o canal pélvico ¢ formado apenas pelas superficies mediais obliquas do isquio.

A articulagdo entre o pubis e o ilio se d4, lateralmente, quase que totalmente pela
regido acetabular. Apenas no limite mais dorsal desta faixa lateral, que o contato se da fora da
superficie acetabular, sobre uma area globosa estriada lateral que se estende dorsalmente, o
tubérculo dorsal do pubis. Deste tubérculo, que € pouco elevado, mas extenso sobre a
superficie proximal lateral e dorsal do pubis, pode-se notar duas cristas, que seguem
distalmente até o tubérculo cranial do pubis. As cristas mencionadas acima podem ser
distinguidas em uma crista dorsal mais robusta, que segue craniolateralmente compondo a
borda cranial do tubérculo cranial do pubis e uma crista lateral mais delgada, que se estende

distalmente formando a borda caudal deste mesmo tubérculo. A crista lateral do pubis
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encontra-se alinhada com a crista supra-acetabular do ilio, podendo ser interpretada como

uma continuagdo cranial desta ultima, sobre o pubis.

Tanto as cristas como os tubérculos (cranial e dorsal) apresentam diferentes graus de
cicatrizes musculares. As marcas no tubérculo dorsal do pubis sdo as mais evidentes, se
apresentando como estrias alinhadas, em sua maioria, ao eixo longo da haste do pubis. Sobre
a crista dorsal e o tubérculo cranial do ptbis as marcas sdo menos evidentes e ndo apresentam
uma orientacdo perceptivel de suas estrias. Sobre a maior parte da crista lateral do pubis as
marcas que se poderia associar as cicatrizes musculares sao muito ténues para que se faga
qualquer afirmacdo categoérica. No entanto, a estrutura anatdmica, apesar de delgada ¢

evidente.

Entre a crista dorsal e a crista lateral do ptibis hd uma éarea deprimida com duas
porc¢des ainda um pouco mais profundas. Uma destas depressdes estd imediatamente caudal e
ventral a crista dorsal do pubis, sendo mais alongada seguindo o eixo da crista e outra
depressdo, imediatamente dorsal e cranial a crista lateral do pubis, formando uma
concavidade mais esférica ¢ menos profunda quando comparada a depressdo da crista dorsal
do pubis. A érea deprimida, como um todo, ndo apresenta marcas evidentes de origem

muscular.

O tubérculo caudal do pubis esta imediatamente dorsal ao forame obturador e
compdem a margem cranial da pequena parcela do acetadbulo localizada no pubis. O tubérculo
caudal ndo apresenta cicatrizes musculares evidentes. A regido caudal deste tubérculo
apresenta dois prolongamentos em forma de cristas, um dorsal e outro caudoventral. A crista
dorsal do tubérculo caudal compde a margem craniodorsal que delimita o acetabulo. Por outro
lado, a crista caudoventral parece “invadir” a por¢do cranioventral do acetdbulo. E uma regido
de dificil preparacdo que necessitaria de um preparo mais cuidadoso para se compreender os

limites reais desta articulacdo nesta por¢do da pelve.

A superficie lateral da por¢do proximal do corpo do pubis, entre os tubérculos, caudal
e cranial, e a crista lateral do pubis, esta representada por uma superficie lisa e ligeiramente
concava. Ventral a esta superficie estd a superficie ventrolateral/dorsomedial da placa
puboisquidtica, pela qual se abre o forame obturador com diametro préximo ao do tubérculo

caudal (= 2 cm). Sua abertura estd voltada ventrolateralmente/dorsomedialmente situando-se
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em um plano obliquo ao plano mediano. A borda do forame obturador ¢ fina e bastante
delicada. Aparentemente o mesmo vale para a superficie da placa puboisquidtica, pois hd uma
regido reconstruida com plastilina e um reforgo com cera e plastilina sobre sua superficie
dorsomedial. A borda dorsal do forame obturador apresenta uma crista incipiente, que
“abandona” a margem do forame e segue sobre a superficie ventrolateral da placa
puboisquidtica em sentido caudoventral em dire¢do ao isquio. A por¢do mais caudal da crista
caudodorsal do forame obturador ndo se encontra preservada (regido ventrolateral do contato
entre o pubis e o isquio), ndo sendo possivel saber se esta crista seguia ou nao até a superficie

do isquio.

Em relagdo as superficies mediais da por¢ao proximal do corpo do pubis e da placa
pubo-isquidtica, aquela que estd voltada mais dorsalmente se apresenta mais robusta, sendo
possivel observar a por¢do medial do tubérculo dorsal do pubis. Esta regido ndo apresenta
cicatrizes musculares tdo evidentes quanto aquelas observadas na superficie lateral do
tubérculo dorsal do pubis. A superficie mais ventral desta regido ¢ mais delgada. Uma suave
concavidade dorsal ao forame obturador estd presente, curvando esta superficie medialmente

direcionando a placa para o plano sagital.

A haste que se prolonga do corpo do pubis e suas superficies expandidas seguem
obliquamente, sem se curvar, em sentido cranioventral. Distingue-se uma face interna ampla e
concava voltada caudoventralmente, aqui denominada concavidade distal do pubis. Suas
superficies caudoventral e medial sdo formadas, respectivamente pela plataforma do pubis e
pela expansdo caudoventral da superficie lateral da haste do corpo do pubis. Nao foi
observado nenhum tipo de estrutura anatdomica interna a esta concavidade, tampouco marcas

que pudessem evidenciar diretamente origens musculares.

A superficie externa da plataforma pubica (i.e. craniodorsal) é bastante homogénea
sem concavidades ou tuberosidades marcantes. Apenas proximalmente uma suave
concavidade permite distinguir a area correspondente a haste do pubis daquela que representa
a expansao medial da sinfise. A plataforma pubica ndo ¢ “desviada” ou “perturbada” de seu
plano direcional proximal, nem mesmo em sua por¢do mais distal, onde se localiza a
expansdo bulbosa distal da haste do pubis. Sob este ponto de vista, pode-se inferir que a

expansao bulbosa ocorreu apenas caudalmente, ndo se destacando cranialmente. Ainda sobre

a plataforma do pubis, parece ter havido algum grau de desarticulagdo da sinfise pubica, pois
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0 pubis esquerdo estd com sua margem de articulacio com o pubis direito levemente
deslocada cranialmente, sobrepondo-se a0 mesmo. Esta margem aparente se mostra fina e

delgada.

As margens caudoventral das superficies laterais distais expandidas do pubis direito e
esquerdo apresentam algumas feigdes distintas quando comparadas entre si, podendo existir
algum artefato introduzido diageneticamente. Aproximadamente no quarto distal desta borda,
no pubis direito, um processo pouco desenvolvido se estende caudalmente, sem afetar a
espessura mediolateral desta superficie. Imediatamente distal a este processo, também sobre a
borda caudoventral observa-se uma crista ou protuberancia bastante sutil, sobre a expansao
bulbosa que comega a diferenciar-se. No pubis esquerdo, também aproximadamente no quarto
distal da borda caudoventral, no entanto um pouco mais proximal do que o processo caudal
observado no lado direito, ha um tubérculo que ndo se estende caudalmente, mas que ¢
mediolateralmente expandido, deixando a superficie lateral distal expandida do pubis um
pouco mais grossa do que a sua espessura padrdo encontrada mais proximalmente. Nenhuma
crista foi observada distalmente a esse tubérculo, nem proximalmente a diferencia¢do da

expansao bulbosa do pubis.

A expansdo bulbosa do pubis, as vezes referida como “pé-pubico”, se articula com o
seu lado oposto tanto sobre a superficie cranial na plataforma do pubis, quanto pela sua regiao
ventral expandida caudalmente, tornando a extremidade distal do pubis mais robusta e espessa
tanto mediolateralmente quanto caudocranialmente. A curvatura desta por¢do mais distal
segue o plano da plataforma do pubis mudando de um sentido cranioventral para um sentido
totalmente caudal, sem se estender cranialmente da forma como ¢ observado em alguns
dinossauros teropodos (e.g. Tyrannosaurus rex). No entanto, sua extremidade caudal e distal
ndo ¢ completamente arredonda fechando a curvatura sobre a borda caudoventral, mas se
estende caudalmente, mesmo que timidamente, ultrapassando a margem caudoventral da
superficie lateral distal expandida do pubis. Esta pequena por¢do representa, mesmo que
incipiente, o processo caudal distal do pubis. Sobre a face lateral da expansdo bulbosa ¢
possivel observar a crista craniolateral da expansao bulbosa do ptbis que se inicia proximal e
caudalmente, se prolongando cranioventralmente, assumindo uma forma mais conspicua na

margem cranial desta superficie. Toda porcao lateral, caudal e medial da expansdo bulbosa
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distal do pubis apresenta marcas que poderiam ser atribuidas a origens musculares, mas sao

controversas.

4.1.3 isquio

Ambos os isquios encontram-se preservados e fortemente articulados entre si através
da espessa sinfise isquidtica. Sua superficie preparada expde um grande numero de
rachaduras, sugerindo uma possivel permineraliza¢ao seguida de expansdo, dando um aspecto
aparentemente mais robusto do que aquele apresentado quando o animal estava em vida. No
entanto, mesmo tentando desconsiderar essa possivel deformacao, o isquio ¢ mais robusto do

que o pubis.

Como aspecto geral, o isquio possui uma superficie lateral verticalizada, na por¢ao
cranioventral proximal do isquio, correspondente a contribuicdo do isquio a placa
puboisquiatica. Dorsalmente e caudodorsalmente a placa puboisquiatica se encontra a porg¢ao

proximal do corpo do isquio, que delimita a regido caudal e ventral do acetabulo.

O eixo principal do corpo do isquio (a haste do isquio) se alonga caudoventralmente
através do prolongamento da porcao caudal da sinfise isquidtica, compondo a plataforma do
isquio. Esta plataforma apresenta uma superficie obliqua ventrolateral e outra voltada

caudodorsalmente.

A extremidade distal do isquio apresenta uma expansdo bulbosa como aquela

observada no pubis, porém menos saliente.

A placa puboisquidtica no isquio esta orientada verticalmente apresentando uma face
lateral exposta que se articula, em sua margem ventral, com isquio oposto. As faces mediais
de cada uma das placas puboisquidticas estdo praticamente coalescidas deixando apenas uma
pequena abertura onde se observa o canal pélvico. Esta por¢ao do canal pélvico (caudal) ndo
apresenta uma face ventral, como aquela formada pelo pubis, devido a disposi¢ao vertical da
placa puboisquiatica do isquio e a sua articulagdo ventral com o isquio oposto, dando um

aspecto em forma de “V” a esta por¢ao do canal.
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Aparentemente, a face lateral da placa puboisquiatica pode ser regionalizada em uma
concavidade cranial menor e outra caudal mais ampla (respectivamente a concavidade cranial
proximal do isquio e a concavidade caudal proximal do isquio). Estas concavidades podem
estar delimitadas por uma crista subvertical na placa puboisquidtica. No entanto, a
preservacao e preparacao das areas adjacentes a esta possivel crista subvertical do isquio ¢

deficiente, tornando sua interpretacdo ambigua.

A margem ventral da placa puboisquidtica ¢ convexa e apresenta algumas ranhuras

que foram, tentativamente, atribuidas a origens musculares.

Na haste do isquio, em sua por¢do proximal, hd uma crista evidente que demarca os
limites ventrais e caudais do acetdbulo no isquio. A crista pos-acetabular do isquio ¢ mais
baixa e arredondada cranialmente, assumindo uma conformacdo mais elevada e alcantilada a
medida que segue caudal e dorsalmente. Acompanhando, em sentido cranial, a crista pos-
acetabular do isquio, ela termina como uma pequena elevacdo imediatamente antes da

articulacdo do isquio com o ilio, sem seguir por este tltimo.

A questdo sobre as delimita¢des do acetabulo sera aqui discutida com um pouco mais
de detalhe, pois apresenta algumas peculiaridades quando se compara os diferentes lados,
esquerdo e direito, do mesmo espécime (UFRGS-PV-0629-T). Estas diferencas, se
encontradas em espécies distintas, poderiam ser interpretadas como caracteres distintos com

implicacgdes funcionais dispares.

Foi mencionado anteriormente, ao se descrever o pubis (p. 90), que o tubérculo cranial
do pubis apresenta um prolongamento caudoventral que, a principio “invadiria” a 4rea
acetabular, e a crista caudodorsal do forame obturador seguiria caudoventralmente, podendo

representar o limite cranioventral da superficie acetabular.

No acetabulo direito, a por¢do cranial da crista pds-acetabular do isquio se alinha com
o prolongamento caudoventral do tubérculo caudal do plbis, no entanto, a por¢do acetabular
do ilio, entre estas duas estruturas, ndo apresenta nenhuma eleva¢ao que complemente essa
crista. Caso se considere que a crista pds-acetabular do isquio e o prolongamento

caudoventral do tubérculo caudal do pubis delimitam a regido ventral do acetabulo, este
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apresentaria um formato mais eliptico e menos esférico, com o eixo caudocranial mais longo

do que o eixo dorsoventral.

No acetabulo esquerdo, a crista pos-acetabular do isquio se alinha com a crista
caudodorsal do forame obturador delimitando um acetdbulo mais esférico. Nesta face o
prolongamento caudoventral do tubérculo caudal do pubis nao participa da margem do

acetabulo, mas sim, como descrito anteriormente, se adentra sobre esta superficie.

Do ponto de vista tafondmico, observa-se que a por¢ao proximal do isquio esquerdo se
encontra levemente “afundada” em sentido medial na regido de sua articulagdo com o ilio, ao
passo que a mesma regido do isquio direito estd deslocada lateralmente, sendo o deslocamento
deste lado menos evidente do que aquele observado no lado esquerdo. Lembrando que esta
peca foi encontrada apoiada sobre o seu lado direito, este deslocamento pode ter sido

resultado de alguma pressdo do pacote sedimentar superior que recobria o fossil.

Outra consideracdo importante de se levar em conta ao determinar os limites da regido
acetabular ¢ referente a reconstrucdo em gesso da regido que corresponderia a articulagdo
entre o pubis e o isquio, ja comentada acima. Esta reconstrucao pode ter sido uma forma de
reforgar a ligagdo do isquio a cintura e o deslocamento observado poderia ter se resultado
desta etapa do processo de preparagdo. Até o momento ndo foi possivel recuperar as
informacdes sobre a preparacdo desta regido, para este espécime, que pudessem esclarecer

esta questao.

A articulagdo do isquio com o ilio ¢ similar aquela observada do ilio com o pubis. E
uma articula¢do direcionada obliquamente em sentido caudodorsal/cranioventral, passando
pela superficie acetabular. A contribui¢do do isquio para a superficie acetabular ¢ maior do

que a contribuicao do pubis para essa superficie de articulagdo.

A porc¢ao dorsal do isquio que ndo participa do acetdbulo e que se articula com o ilio
apresenta um tubérculo similar ao tubérculo dorsal do pubis. O tubérculo dorsal do isquio ndo
¢ proeminente, mas se mostra como uma regiao expandida tanto em sua face caudal como em
sua face medial. No entanto, ao contrario do observado no pubis, o tubérculo dorsal do isquio
nao apresenta sulcos ou ranhuras evidentes que pudessem indicar a origem de musculo nesta

regiao.
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O eixo principal da haste do isquio se destaca caudal e ventralmente na por¢ao média
da crista pds-acetabular do isquio formando a crista lateral do isquio. Este eixo segue distinto
dorsolateralmente pela plataforma do isquio tornando-se menos conspicuo distalmente, mas
mantendo o aspecto robusto de toda plataforma isquiatica. A crista lateral separa
proximalmente duas concavidades, uma caudodorsal e outra cranioventral. A concavidade
posicionada cranioventralmente corresponde a concavidade caudal proximal do isquio
comentada acima (p. 94). A concavidade caudodorsal proximal do isquio ¢ mais restrita em

tamanho quando comparada a concavidade caudal proximal.

Caudalmente sobre a superficie da concavidade caudodorsal proximal, observa-se uma
modesta elevagdo, aqui denominada de tubérculo proximal do isquio. Nao estdo evidentes
marcas de cicatrizes musculares sobre este tubérculo, nem sobre a concavidade caudodorsal

proximal do isquio.

A margem caudal da por¢do dorsal proximal do isquio segue distalmente sobre a
superficie caudodorsal da plataforma do isquio formando a crista dorsal do isquio. Ambos os
isquios estdo separados em sua por¢do mais proximal pelo canal pélvico em forma de “V”,
apos o qual se unem na sinfise isquidtica regido onde se inicia a plataforma do isquio. A
margem caudal da porc¢do dorsal proximal do isquio segue o0 mesmo formato em “V” do canal
pélvico, no entanto, as superficies mediais dos isquios se encontram antes que as bordas
caudais se deparem, tornando distinta a crista dorsal sobre a plataforma do isquio, como uma
continuidade de suas margens caudais. As cristas dorsais seguem com uma leve inclinacao
voltada medialmente, tornando-se menos saliente distalmente e margeando a sinfise na
superficie caudodorsal da plataforma do isquio até que ambas as cristas se tornem indistintas
no ter¢o mais distal da plataforma do isquio. Entre as cristas dorsais de cada um dos isquios a

sinfise apresenta-se em forma de calha (calha caudodorsal proximal do isquio).

Distalmente a indistingdo das cristas, a sinfise se encontra sobre uma superficie
ligeiramente concava, mais ampla, delimitada nesta porcao pela expansdao caudocranial do

eixo principal da haste do isquio.

A crista lateral do isquio, que se destaca na superficie lateral da por¢ao proximal do
isquio, se torna menos caracterizada mais distalmente aparentando que esta crista tenha se

expandido caudocranialmente, formando uma unidade mais homogénea com a plataforma do
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isquio. A por¢dao caudal desta expansdao se destaca sobre a superficie caudodorsal da
plataforma do isquio e converge para o plano sagital na por¢do mais caudal e distal da sinfise
isquiatica. Esta expansdo caudal e sua convergéncia distal formam uma concavidade sobre a
superficie caudodorsal da plataforma do isquio mais ampla e aberta proximalmente tornando-

se mais estreita e profunda distalmente, formando o sulco caudodorsal distal do isquio.

Na face cranioventral da plataforma do isquio, em continuidade a sinfise isquiatica
ventral da placa puboisquiatica, ha uma quilha evidente. A quilha cranioventral proximal do
isquio se destaca proximalmente, sendo composta pelas laminas cranioventrais da haste de
cada um dos isquios. Na por¢do proximal estas ldminas sdo ligeiramente espessadas, afilando-
se distalmente. No terco mais distal, na face cranioventral da plataforma do isquio, a quilha
ndo se encontra inteiramente preservada, ndo sendo possivel determinar a sua morfologia nem
a sua completa extensdo. Esta por¢do pode nao ter sido preservada ou pode ter sido
acidentalmente removida durante a prepara¢do. Nao foi possivel determinar a forma geral da
margem da quilha (i.e. concava, convexa ou plana), pois esta também ndo se apresenta
completamente preservada, possivelmente devido a sua delicadeza. Com a expansao
craniocaudal da haste do isquio a ldmina cranioventral se torna menor ¢ menos evidente

distalmente.

Aproximadamente na altura onde a quilha cranioventral proximal do isquio deixa de
ser evidente, e o sulco caudodorsal distal do isquio comeca a se apresentar mais profundo,
pode ser observado o tubérculo distal do isquio sobre a margem dorsolateral da haste do
isquio, na plataforma isquidtica. Este tubérculo € incipiente sendo mais perceptivel em vista

caudodorsal. Nao foram distinguidas marcas de origem muscular.

A extremidade distal da plataforma do isquio apresenta uma expansao bulbosa similar
aquela descrita para a plataforma do pubis. Esta expansdo ndo se destaca tanto quanto aquela
descrita no pubis, pois toda a haste do isquio se expande cranioventralmente a partir da por¢ao

média da plataforma isquiatica, formando uma unidade mais homogénea.
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4.2 MEMBRO POSTERIOR

Do membro posterior encontra-se preservado os dois fémures, a tibia e a fibula direita,
além de algumas falanges possivelmente do pé, mas que ndo serdo descritas aqui. A
preservacao destas pegas € boa, mas ndo excepcional. Detalhes mais marcantes, tais como,
cicatrizes musculares, tubérculos e impressdes estdo evidentes, no entanto, aspectos mais sutis

do fémur podem estar mascarados pelas rachaduras.

4.2.1 Fémur

Para a orientagdo do fémur tomou-se como referéncia a superficie medial do condilo
tibial, na por¢do distal do fémur. Com o eixo longo do corpo do fémur na vertical, esta
superficie deve estar no plano paramediano e voltada medialmente. O eixo transcondilar, aqui
assumido como a linha que liga o epicondilo lateral e medial, também constitui um ponto de

referéncia para a orientacdo do fémur, devendo este ser perpendicular ao plano mediano.

Ambos os fémures se encontram preservados. O fémur esquerdo apresenta um aspecto
mais “estourado” do que o fémur direito, evidenciando mais rachaduras, podendo ter passado
por algum processo diagenético expansivo durante a fossilizagdao. No entanto, as medidas para
o comprimento proximodistal e a circunferéncia na por¢do de menor espessura do corpo do
fémur sdo virtualmente idénticas (ver Anexo B, p. 188). Neste caso, ldminas histoldgicas
poderiam indicar se houve ou ndo alteracdo da estrutura Ossea original, procedimento este,

que nao foi aplicado ao material por ora descrito.

Em vista lateral o fémur apresenta um formato sigmoidal, com a porg¢ao distal convexa
cranialmente e a proximal caudalmente. Em vista cranial encontra-se arqueado, convexo

lateralmente (Figura 45).

Em sua por¢dao proximal a cabega do fémur se destaca como uma projecao
craniomedial sem um colo evidente. Em vista proximal ¢ possivel distinguir a superficie sobre
a qual se ancorava a epifise cartilaginosa: superficie dorsal de tecido Osseo esponjoso
permineralizado, eixo longo craniomedial-caudolateral, margem com formato irregular e um

sulco mediano. A margem desta superficie apresenta as extremidades craniomedial e
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caudolateral convexas, sendo a primeira, relativa a cabe¢a do fémur, a mais espessa. A
extremidade caudolateral convexa menos espessa ¢ parte da tuberosidade caudolateral do
fémur (i.e. trocanter maior sensu HUTCHINSON, 2001b) Estas duas margens convexas estao
interligadas craniolateralmente por uma margem cdéncava e¢ caudomedialmente por duas
concavidades e uma margem convexa mediana referente a tuberosidade caudal da cabeca do
fémur. O sulco da cartilagem da cabeca do fémur ¢ mais profundo e largo proximo a regido da
cabega do fémur (craniomedial) e mais raso e estreito na extremidade oposta. De forma geral,

acompanha a curvatura sigmoidal da margem caudomedial.

A tuberosidade cranial da cabega do fémur ¢ menos distinta do que a tuberosidade
caudal e esta disposta mais proxima ao plano mediano do que esta Gltima. Proximalmente esta
coalescida a cabega do fémur e apresenta-se mais espessa, se afilando distalmente tomando
uma forma subtriangular com uma leve curvatura apontando lateralmente. Lateral a esta ponta
foi observado uma pequena tuberosidade, a tuberosidade proximolateral do fémur, com

possiveis marcas de inser¢do muscular.

A tuberosidade proximolateral do fémur é pouco elevada, mas aparenta um pequeno
cume em seu centro. As cicatrizes musculares observadas nesta tuberosidade se dispersam em
trés diregdes a partir deste cume. Uma linha de cicatrizes segue em sentido proximomedial,
em direcdo a cabega do fémur, outra segue pela superficie cranial, em sentido proximolateral,
sobre a tuberosidade caudolateral (trocanter maior), € uma terceira corre distal e lateralmente,

também sobre a superficie da tuberosidade caudolateral do fémur.

Lateral ao cume da tuberosidade proximolateral do fémur hd uma depressdo bem
marcada que se expande e se apresenta menos profunda proximalmente, formando uma ampla
concavidade entre a tuberosidade cranial da cabe¢a do fémur e a tuberosidade caudolateral do
fémur. Esta concavidade apresenta uma superficie levemente aspera, mas a sua relagdo com

marcas musculares ndo é evidente.

A superficie caudolateral da tuberosidade caudolateral da cabeca do fémur aparenta ser
uma regido porosa do osso, pois sua superficie ndo estd bem definida e se encontra
permineralizada por sedimento. Apenas distalmente foi possivel observas algumas marcas,

que possivelmente poderiam indicar inser¢do muscular. Uma pequena crista — a crista
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caudodistal da tuberosidade caudolateral do fémur — com as mesmas marcas mencionadas

acima, foi observada na superficie caudal e distal desta tuberosidade.

Medial e distal a crista caudodistal mencionada acima se encontra a tuberosidade
caudomedial do fémur (i.e. quarto trocanter sensu HUTCHINSON, 2001b). Esta tuberosidade ¢
ampla e pouco destacada. Apesar de evidente, seus limites ndo sdo bem definidos
cranioproximalmente nem caudodistalmente. No entanto, seus limites caudoproximais e
craniodistais sdo concavos e bem marcados por duas depressoes. A tuberosidade ¢ mais larga
no eixo cranioproximal-caudodistal e, distalmente, estd ligada a uma crista caudal sobre a
superficie caudal do corpo do fémur. A crista caudal do fémur se estende distalmente até

proximo a regido proximal do condilo lateral.

Sobre a tuberosidade caudomedial do fémur e sobre as suas depressdes adjacentes, ha
marcas de rugosidades e pequenos sulcos, aparentemente de cicatrizes musculares, mas que,
no entanto, ndo foram possiveis de diferenciar das marcas de preparagao mecanica, também

observadas sobre essa regio.

A impressao proximal da tuberosidade caudomedial do fémur estd anexa a superficie
caudomedial concava da tuberosidade caudolateral do fémur. A concavidade caudomedial da
tuberosidade caudolateral do fémur ¢ limitada medial e proximalmente pela tuberosidade
caudal da cabega do fémur. Esta tuberosidade se destaca mais do que a tuberosidade cranial
da cabeca do fémur, no entanto, ela se prolonga menos distalmente do que esta ultima.

Adjacente a sua borda medial distal um forame nutricio esta presente.

Uma crista pouco diferenciada do corpo se destaca medialmente a depressao distal da
tuberosidade caudomedial do fémur. Esta crista, aqui denominada de crista mediocaudal do
fémur, percorre o eixo longo do fémur, desde a sua superficie medial proximalmente,
assumindo, distalmente, uma posi¢ao sobre a superficie caudal, aparentemente, convergindo
para a por¢ao proximal do condilo lateral do fémur. A crista mediocaudal do fémur esta
presente em ambos os fémures e apresenta um aspecto robusto, pouco diferenciado
proximalmente, mas que se destaca distalmente através de uma dilatacao globosa, tornando-se
novamente indistinta, mais distalmente, sobre a fossa poplitea. Nenhuma marca de natureza

muscular foi observada sobre a crista mediocaudal do fémur.
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Na porc¢ao distal do fémur, observa-se os condilos e epicondilos (mediais e laterais).
Em vista cranial, uma superficie plana, ligeiramente concava, esta presente. Esta superficie,
correspondente ao sulco patelar, ¢ mais larga distalmente do que proximalmente, dando um
aspecto subtriangular a esta face. As bordas medial e lateral do sulco patelar sao formadas

pelo limite cranial do condilo medial e lateral, respectivamente.

Em vista medial observa-se que o condilo medial se estende caudalmente, formando o
processo caudal do condilo medial. A superficie medial do condilo medial ¢ plana sem uma
distingdo nitida do epicondilo medial. Este se apresenta apenas como uma leve protuberancia
na margem distal do condilo medial. Caudalmente, o processo caudal do condilo medial ¢
convexo e estd separado do processo caudal do condilo lateral através da fossa poplitea, que
se estende proximalmente. Este processo forma uma crista pouco definida que se estende

proximalmente sobre a por¢ao caudal e distal do fémur.

O processo caudal do condilo lateral ¢ mais extenso caudalmente e menos arredondado
do que aquele observado no condilo medial. Também apresenta uma crista que se estende
proximalmente, sendo esta ultima mais bem delimitada. Na por¢do média desta crista

observa-se uma protuberancia arredondada.

A superficie lateral do condilo lateral apresenta uma regido convexa, formada pelo
epicondilo lateral. Este mais distinto do que o epicondilo medial. Sobre esta regido e
cranialmente a ela, véarias estrias formadas por pequenos sulcos foram observados e

associados a cicatrizes musculares.

Em vista caudal, assim como observado em vista cranial, o osso esponjoso foi
permineralizado, correspondendo, provavelmente a superficie sobre a qual se fixava o
revestimento cartilaginoso. Sobre esta superficie observa-se uma regido convexa cranial com
o eixo longo se orientando, aproximadamente, mediolateralmente. Caudal a esta convexidade
estdo presentes duas depressdes, uma medial e outra lateral, ligadas por um sulco, area esta

que comportava a ancoragem da epifise cartilaginosa.



102

4.2.2 Tibia

Apenas a tibia direita se encontra preservada no espécime UFRGS-PV-0629-T,
apresentando-se em bom estado de conservagdo, com algumas rachaduras nas extremidades,
distal e proximal (Figura 46). As superficies articulares sdo compostas por 0sso esponjoso €
encontram-se permineralizados por sedimento, o que torna a superficie irregular e de dificil

delimitagao.

Para a orientagdo da peca, tomou-se como referéncia o seu eixo longo, mantido na
vertical, a extremidade mais expandida, proximal, com seu maior comprimento perpendicular

ao plano mediano e a fossa, presente no corpo da tibia, disposta craniomedialmente.

Proximalmente, a tibia se encontra expandida tanto caudocranialmente quanto
mediolateralmente, sendo esta ultima mais extensa do que a primeira. Sua porgao distal

apresenta-se levemente expandida em sentido cranial e mediolateral.

O corpo da tibia ndo aparenta nenhuma curvatura, em vista cranial, destacando-se
apenas em suas extremidades, que se expandem mediolateralmente. Em vista medial a
margem cranial aparenta um leve arqueamento dando um aspecto concavo a esta margem. Ja
a margem caudal em vista medial ¢ praticamente plana. Nesta mesma vista é possivel
perceber que a por¢do distal expandida da tibia apresenta certa tor¢do, com a extremidade

medial sutilmente deslocada cranialmente e a extremidade lateral, voltada caudalmente.

Em vista proximal, a tibia apresenta uma se¢do aproximadamente eliptica da qual se
destacam dois processos laterais, um cranial e outro caudal, separados por um sulco, que
corresponde a face articular fibular proximal. Ainda em vista proximal, a superficie
preservada ¢ convexa cranialmente, se estendendo além do limite cranial do corpo da tibia,
regido correspondente a acanhada crista cnemial. Caudal a esta superficie convexa ha duas
concavidades, uma medial e outra caudal, separadas pela tuberosidade caudomedial proximal
da tibia. Desta tuberosidade, uma crista incipiente se estende distalmente. Toda esta regido,
possivelmente, servia de ancoragem a epifise cartilaginosa que se articulava com a superficie
articular distal do fémur. As duas concavidades representam, possivelmente, as depressoes da
epifise cartilaginosa que se articulava com os condilos femorais. Caudal a concavidade caudal

da superficie proximal da tibia encontra-se a tuberosidade caudal proximal da tibia.



103

Medialmente, a por¢ao proximal da tibia também se estende além dos limites de seu

corpo, formando o processo medial da por¢ao proximal da tibia.

Em torno de toda esta area expandida proximal da tibia foram observadas estrias muito
ténues, que poderiam estar associadas a inser¢cdes musculares, mas por ser uma regido de

tecido poroso, tais estrias também poderiam ser resultado de preparagdo excessiva.

Em vista cranial, observa-se que as bordas, lateral e medial, da por¢ao proximal da
tibia apresentam inclinag¢des distintas, sendo a borda medial mais obliqua e borda lateral mais

verticalizada.

O corpo da tibia apresenta uma se¢do subtriangular, com a margem lateral mais
espessa do que a margem medial. Esta ultima se apresenta, praticamente, como uma crista ao
longo do eixo longo da tibia. Sobre a margem medial observa-se uma tuberosidade pouco
saliente, posicionada na mesma altura da fossa craniomedial da tibia. Esta fossa ¢ bem
delimitada por uma crista craniolateralmente, e se encontra associada a uma concavidade
proximomedialmente. Proximal e lateral a esta fossa, observa-se outra depressao, separada da
primeira através da crista craniolateral. No entanto, esta depressao apresenta uma morfologia
peculiar, ndo aparentando ser natural. Nesta regido a parede 6ssea ndo ¢ contigua a depressao,

podendo esta ter sido ocupada por alguma concregdo, ou ter sido excessivamente preparada.

A superficie caudal da tibia, assim como a superficie lateral, ndo apresenta feigdes
morfologicas marcantes. Sobre a superficie caudal observam-se duas concavidades, uma
proximal e outra distal. Lateralmente a concavidade distal destaca-se uma crista (crista
caudolateral da tibia) que se estende até a por¢do mais distal da tibia, coalescendo com o

processo caudal distal da tibia.

A porgao distal da tibia apresenta-se expandida cranialmente, sobre a qual se observa a

tuberosidade craniolateral distal da tibia, sem marcas musculares evidentes.

Em vista distal, a superficie de articulacdo com o astragalo ndo se encontra preservada,
tendo a epifise cartilaginosa, provavelmente se desarticulado ou degradado antes do
soterramento ou de sua fossildiagénese. No entanto, a secdo transversal desta porcao
apresenta alguns aspectos morfologicos interessantes. Dois processos distais da tibia se

destacam da sec¢do transversal desta por¢ao, que se apresenta em forma de semicirculo, com a
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convexidade voltada cranialmente. O processo caudal distal, j4 mencionado anteriormente, se
destaca da borda caudal plana na extremidade distal da tibia. O processo fibular caudal se
destaca lateralmente na base do semicirculo formado por esta se¢cdo. Entre o processo fibular
caudal e o processo caudal distal da tibia foi possivel observar a face articular fibular distal da
tibia. A superficie distal da tibia é principalmente plana com uma suave concavidade em sua

porcao caudolateral, adjacente ao processo caudal distal da tibia.

4.2.3 Fibula

Encontra-se preservada e em bom estado de conservagdo a fibula direita do material
UFRGS-PV-0629-T (Figura 46). A extremidade distal apresenta-se fragmentada em sua
por¢do caudomedial, associando-se a esta regido uma peca piramidal isolada. Pela forma das
superficies preservadas e o encaixe imperfeito entre ambas as pecas, tal fragmentagdo,

provavelmente, teria ocorrido antes do processo de fossilizagao do material.

A fibula ¢ mais delgada e ligeiramente mais comprida do que a tibia. Em vista cranial
apresenta uma curvatura levemente sigmoidal com a curvatura na por¢do distal mais

acentuada do que na porg¢ao proximal.

Duas estruturas sdo prontamente distinguiveis na pega. O tubérculo cranial da fibula e
sua concavidade caudomedial. Esta ultima encontra-se delimitada pelas cristas, medial e

caudal, da fibula.

Como j& foi observado também nas pecas descritas anteriormente, as epifises
encontram-se permineralizadas pela matriz sedimentar, dificultando a determinacdo de seus
limites. Em vista proximal o eixo craniocaudal ¢ mais expandido do que o eixo mediolateral.
Sobre a superficie medial observa-se uma concavidade delimitada, lateralmente, por uma
crista proximal caudalmente mais conspicua. Na borda medial da por¢cao medial da fibula,
duas pequenas saliéncias estdo presentes, uma mais caudal e outra mais cranial. A regido
delimitada por estas saliéncias corresponde, possivelmente, a regido de articulagdo entre a
fibula e a tibia. Ainda em vista proximal, foi observada uma pequena tuberosidade cranial.

Em vista medial, observa-se a concavidade medial da por¢do proximal da fibula, a crista
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lateral, as saliéncias, caudal e cranial da margem medial, ¢ a tuberosidade cranial da

extremidade proximal da fibula, mencionadas acima.

A porcao expandida da epifise proximal se estende, principalmente, em direcao
caudal. Em vista medial observa-se a curvatura concava formada por esta expansao sobre a
margem caudal. Distal a esta margem concava, estd a crista caudal da fibula, que forma uma
curvatura convexa, em vista medial e que se estende até, aproximadamente, a por¢do média
do corpo da fibula. Distalmente, a margem caudal segue reta até a por¢do distal fragmentada

da fibula.

A margem cranial proximal se encontra praticamente verticalizada, em vista medial,
destacando-se, apenas, proximalmente, a tuberosidade cranial proximal da fibula e,
distalmente, o tubérculo cranial da fibula. Distalmente ao tubérculo cranial a margem

apresenta uma leve convexidade seguida de uma concavidade, até¢ a por¢do mais distal da

fibula.

Em vista cranial o tubérculo cranial é evidente, aparentando uma crista, mais alto e
estreito proximalmente e baixo, porém mais largo distalmente. O tubérculo apresenta uma
superficie irregular e porosa. Da por¢do distal do tubérculo segue uma elevacdo em espiral
que passa da superficie cranial para a superficie lateral, desaparecendo sobre a superficie
caudal, antes da porcao distal fragmentada da fibula. Ainda em vista cranial, a margem
medial, na altura do tubérculo cranial, apresenta uma curvatura convexa, referente a crista
medial da fibula. Tal curvatura se estende até o terco distal da fibula, a partir de onde se
observa a curvatura concava da margem medial distal da fibula. A expansdo medial da epifise
distal da fibula torna esta curvatura mais acentuada, sendo a sua extremidade distal a possivel
area de articulagdo com a tibia. No entanto, ndo foi observada nenhuma morfologia distinta

que pudesse delimitar esta regido de articulacao.

Em vista caudal, além das duas cristas, caudal e medial, da fibula, estd presente a
concavidade caudomedial da fibula. Esta concavidade ndo ¢ muito profunda, se destacando
mais pela elevagdo de suas cristas adjacentes do que pela concavidade propriamente dita. Nao
foram observadas marcas indicativas de inser¢ao muscular nem sobre as cristas € nem sobre a

concavidade mencionada acima.
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Em vista distal, considerando também o fragmento, tentativamente, associado a esta
porcao da fibula, a epifise distal apresenta uma se¢do retangular, mais expandida do que a
porcdo proximal. Seu maior eixo, assim como na por¢do proximal, se da em sentido

craniocaudal.

Da porcao fragmentada, em sua superficie caudomedial foi observada uma possivel
crista que se encontra envolta por matriz sedimentar, podendo compreender também um
fragmento 6sseo deslocado. A superficie distal aparenta ser plana, ndo tendo sido observada

nenhuma concavidade ou saliéncia marcante distinguivel da matriz sedimentar circundante.
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5 RESULTADOS E DISCUSSAO

5.1 ESTIMAVA DE MASSAS

A massa estimada para o espécime UFRGS-PV-0629-T de Prestosuchus chiniquensis
apresentou grandes diferencas para cada uma das metodologias utilizadas (Tabela 5). No
entanto, compreendendo o que cada metodologia representa e os objetivos e restrigdes de sua
aplicacdo, foi possivel discutir cada um dos resultados obtidos e determinar a massa corporal

mais provavel para o espécime analisado, que seria algo em torno de 400 kg.

A tabela abaixo resume as equagdes que apresentaram as menores incertezas para os
valores de massas estimados por cada uma das metodologias testadas. As incertezas
individuais para cada uma das variaveis e todas as equagoes testadas, podem ser acessadas no

Anexo A (p. 174).

Para fins comparativos, foram selecionados alguns valores de referéncia para o peso
de animais de distintos grupos, com tamanhos ou pesos aproximados aquele estimado para o

espécime UFRGS-PV-0629-T.

Entre os grupos viventes, o lagarto terrestre com a maior dimensao e peso ja publicado
foi um Dragdo de Komodo (Varanus komodoensis) de cativeiro, possuindo um comprimento

total de 2,75 m e peso de 80 kg (CIOFFI, 1999).

Entre os crocodilos, Seebacher, Grigg e Beard (1999) registraram dois espécimes de
crocodilos de agua salgada (Crocodylus porosus) com dimensdes aproximadas ao espécime
aqui estudado, um deles apresentando 4,2 m de comprimento total e 383 kg e o outro com 4,6
m de comprimento e 520 kg (SEEBACHER; GRIGG; BEARD, 1999). Webb e Manolis (1989)
discutiram que estes animais raramente ultrapassam os 5,2 m e 500 kg, mas que, no entanto,

ja foi registrado um C. porosus de 6,7 m, cujo peso foi estimado em 1.500 kg.

Nos dados apresentados por Farlow e colaboradores (2005), foi possivel verificar dois
espécimes de crocodilos americanos (Alligator mississippiensis) com comprimentos proximos

ao do espécime de rauissuquio em questdo. Ambos os espécimes sdo de cativeiro, sendo que



108

um apresentava um comprimento total de 4 m e 304 kg e o outro, com um comprimento

rostro-cloacal de 2 m, um peso igual a 277 kg (FARLOW ef al., 2005).

Tabela 5 — Resultados com as menores incertezas, selecionados de cada uma das metodologias, para se estimar a
massa de organismos extintos.

MODELOS EM ESCALA

Massa (kg)*

Metodologia Equagao Parametros +A
Adaptada de Colbert _ Vinod.arg = 0,273L i
1962 e aplicada ao Vinod.arg % F?xd F=11 +2005(57ly)
modelo de argila d =0,95kg/L -
Adaptada de Colbert B Vinodapia = 0,079L o
1962 e aplicada ao Vinoapia X F* x d F=173 +100 (26%)
modelo de plastico d = 0,95kg/L -
Vinoasp = 0,1192L o
Modelo 3D Vimoasp X F2 X d F=15 S
d = 0,95kg/L - 0
MODELOS ESTATISTICOS Massa (kg)*
Dados’ Equagao Parametros +A
1n-5 2,75 C, =136 mm 830
Anderson et al. 1985 7,9-1075 - (Cy, + C;) C =221 mm +310 (37%)
Christiansen e Farifia Can-7.7 321 _ 230
2004 6,3:-107" Ls Ly = 462 mm s
335 1.350
1,6-107%- Lp> Ly = 462 mm +590 (44%)
Farlow et al. 2005
1,6-10710.T[33° TL = 4.500 mm 390
+190 (49%)
Klein et al. 2005 e 105 . 3,13 _ 350
Jossep et al. 2006 L - SlL S = 25 +160 (46%)
MODELO MATEMATICO Massa (kg)*
Metodologia Equagao Parametros £A
Seebacher et al. 1999 0,57d(h? + 5,19 - 10~*h + 8 - 10~%) h = 0,5m 370
' ’ ’ d = 950kg/m? 60 (16%)

Tparametros recalculados a partir dos dados dos trabalhos citados.

*Valores arredondados para a dezena devido aos altos valores obtidos para as incertezas, sendo o valor das

unidades e das dezenas, em alguns casos, ndo significativos.

Abreviaturas: (+A) incerteza; (d) densidade; (F) fator de escala médio; (Cy) circunferéncia do fémur; (Cy)
circunferéncia do umero; (k) altura da cintura pélvica; (Lg) comprimento do fémur; (SVL) comprimento rostro-
cloacal; (TL) comprimento total; (Vmea3p) volume do modelo 3D; (Vmeda.arg) Volume do modelo de argila;
(Vmod.pia) Volume do modelo de plastico.

Entre os mamiferos, os ledes (Panthera leo), um dos maiores predadores terrestres,

apresentam massas médias entre 150 e 170 kg (VALKENBURGH, 1990). A zebra (Equus
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burchelli) e o urso polar (Ursus maritmus) estdo entre aqueles cujos pesos registrados estao
em torno dos quatrocentos quilos. Anderson J., Hall-Martin e Russel (1985) registraram uma

massa média de 378 kg para as zebras e 448 kg para os ursos polares.

Um comparativo interessante que também pode ser feito ¢ com o lagarto extinto
Megalania prisca, do Pleistoceno da Austréalia. Este animal, descrito em 1859 por Richard
Owen, ja teve o seu peso e comprimento total estimado por distintos autores, com resultados
muito diversos. Hetch (1975) estimou para M. prisca um comprimento total de 7 m e uma
massa corporal entre 600 e 620 kg. Auffenberg (1981) apontou uma massa de 2,200 kg para
um M. prisca de 4,5 m de comprimento total. Utilizando a equacdo de regressdo especifica
para varanideos calculada por Blob (2000), um M. prisca com o comprimento rostro-cloacal
de 2,3 m, apresentaria uma massa de 97 kg (WROE, 2002). As consideracdes sobre cada uma
das metodologias empregadas, incluindo algumas assungdes erroneas, foram discutidas por
Wroe (2002) e ndo serdo abordadas aqui. No entanto, as estimativas mais recentes para M.
prisca estao nos trabalhos de Burness, Diamond e Flannery (2001) ¢ Wroe (2002), sendo que
no primeiro foi estimada uma massa de 380 kg para M. prisca — cujo tamanho considerado
ndo foi explicitado — enquanto no segundo, foi estimada uma massa de 331 kg para um M.

prisca com um comprimento total estimado em 4,5 m.

Comparando os dados apresentados acima, parece razoavel assumir um peso de 400
kg para um animal terrestre de aproximadamente 4,5 m com uma morfologia externa geral

similar a de grandes lagartos ou crocodilos.

5.1.1 Discussao sobre as metodologias de estimativa de massa e seus resultados

Nesta secdao, foram discutidas por que a aplicagdo das equacdes de regressao
elaboradas a partir de mamiferos (ANDERSON J.; HALL-MARTIN; RUSSEL, 1985), dinossauros
teropodos (CHRISTIANSEN; FARINA, 2004) e o comprimento do fémur de crocodilos (FARLOW
et al., 2005), apresentaram resultados tao divergentes entre si e fora do que era esperado para
o espécime UFRGS-PV-0629-T. Além disso, foi discutido também porque os valores das
incertezas de praticamente todas as metodologias se apresentaram relativamente altos (em

média algo em torno de 50% do valor estimado).
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Utilizando a equagdo de regressdo original ou recalculada a partir dos dados de
Anderson J., Hall-Martin e Russel (1985), as estimativas para a massa de UFRGS-PV-0629-T
ficaram em torno de 700 e 800 kg, praticamente o dobro daquilo que era esperado para este
animal. E importante ressaltar, porém, que os dados utilizados por esses autores para calcular
a equacao de regressao, sdao, em sua totalidade, de mamiferos quadrupedes. Comparando a
soma das circunferéncias do umero e do fémur do material de estudo (i.e. 357 mm) com estes
mesmos valores no grupo dos mamiferos, foi observado que ele apresenta os valores
proximos aos da girafa (Giraffa camelopardalis) e ao do bisdo (Bison bison), com
respectivamente 365 mm ¢ 359 mm para a soma das circunferéncias. Estes animais
apresentavam uma massa corporal média de 710 kg, no caso das girafas, e 1.179 kg para os

bisdes (ANDERSON J.; HALL-MARTIN; RUSSEL, 1985).

Esta comparagdo possibilita refletir sobre algumas questdes relativas a postura e

resisténcia dos o0ssos, além de questdes sobre a propria preservacao do espécime fossil.

Biewener (1989), Blob (1999) e Blob e Biewener (1999, 2001) estudaram a
distribuicdo dos esfor¢os exercidos sobre os ossos dos membros, quando animais como
mamiferos, lagartos e crocodilos, assumem diferentes posturas (i.e. planigradas, mesodgradas
ou ortdgradas, podendo esta tltima ser mais ou menos "colunar", dependendo da disposigao

da cabega do fémur e da flexdo das articulagdes).

Mamiferos de maior porte (> 200 kg), para manter um fator de seguranga contra a
quebra dos ossos, assumem posturas mais colunares (i.e. flexionando menos as articulagdes
do joelho e do tornozelo). Assumindo esta postura, esses animais conseguem deixar os
membros mais alinhados a for¢a de reagdo do solo, reduzindo assim os esforcos musculares —
que sdo proporcionais ao peso do animal — e, consequentemente, a forca que os 0ssos tém que

resistir para contrabalancear a forca dos momentos das articulagdes (BIEWENER, 1989).

Dados experimentais sobre a biomecédnica locomotora de lagartos e crocodilos
permitiram observar que uma postura planigrada ou mesograda assumida por esses animais,
resulta em maiores forcas de tor¢ao e menores forgas de flexdo sobre seus fémures, quando
comparadas a postura ortograda de aves e mamiferos (BLOB, 1999). Além disso, o fator de
seguranga observado para este osso, em lagartos e crocodilos, foi maior do que aquele

normalmente encontrado em aves e mamiferos. Por fim, quando esses animais assumem
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posturas mais proximas a ortograda, hd maiores esforcos sobre os ossos do membro pélvico,
pois a musculatura extensora do joelho e do tornozelo exerce maiores forgas para manter tal

postura, o que se reflete sobre os ossos (BLOB; BIEWENER, 2001).

Considerando que a postura dos animais mais proximamente relacionados a
Prestosuchus chiniquensis seria ortdgrada, como sugerido por diversos autores (BENTON,
1984; BONAPARTE, 1984; KISCHLAT, 2000, 2003; PARRISH, 1986), mas que, possivelmente,
estes ndo apresentariam adaptacdes, como aquelas observadas nos mamiferos de maior porte,
para reduzir os esforgos exercidos pelos musculos sobre os 0ssos dos membros, um mesmo
valor para a soma das circunferéncias do umero e do fémur, em um crurotarsio terrestre, seria
capaz de suportar, em postura ortdgrada ndo colunar, uma massa corporal menor do que
aquela de um mamifero com valor similar para a soma das circunferéncias dos estilopddios

(referente ao brago e a coxa).

Desta forma, um fémur de um rauissuquideo, por exemplo, com proporgdes
equivalentes aquelas observadas em mamiferos, s6 poderia suportar uma massa corporal

menor do que aquela atingida por este outro grupo considerado.

Portanto, o que as equagdes obtidas através dos dados de Anderson J., Hall-Martin e
Russel (1985) estimaram, na verdade, foi a massa corporal de um mamifero que apresentasse
um umero ¢ um fémur com as dimensdes semelhantes a do espécime UFRGS-PV-0629-T,

superestimando a massa que este ultimo apresentaria.

Outro aspecto mencionado acima e que também poderia estar relacionado ao valor
obtido para a massa estimada a partir dos dados de Anderson J., Hall-Martin e Russel (1985),
refere-se ao processo de fossilizagdo ao qual o material esteve sujeito. Considerando as
rachaduras observadas no fossil, é possivel que este tenha passado por um processo
diagenético expansivo que tenha alterado o seu volume original. Nesse contexto, apesar de
ndo aparentar, externamente, um alto grau de expansdo, somente uma observagdo a nivel
microscopico poderia determinar se tal processo interferiu de maneira significativa ou nao

sobre a circunferéncia destes 0Ssos.

Como nenhuma outra metodologia levou em consideragdo a circunferéncia dos

estilopodios, ndo ¢ possivel fazer uma comparagdo para saber se a massa, possivelmente
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superestimada, foi devido a distinta biomecanica locomotora entre mamiferos e crurotarsios,
ou apenas uma deformagdo da espessura do f6ssil, sem uma deformagdo significativa de seu
eixo longo, ja que as estimativas que usam o comprimento do fémur — exceto pela de Farlow e
colaboradores (2005), que sera discutida adiante — aparentemente ndo apresentam valores tao

discrepantes.

Se os valores estimados para a massa de UFRGS-PV-0629-T, com base nos dados de
Anderson J., Hall-Martin e Russel (1985), foram considerados superestimados, aqueles
obtidos a partir dos dados de comprimento de fémur e a massa de aligatores (FARLOW et al.,
2005), podem ser considerados exacerbados. No entanto, considerando outra variavel que nao
o comprimento do fémur (i.e. comprimento total), os mesmos dados parecem estimar uma

massa que estaria dentro do esperado para o material em estudo (Tabela 5).

A explicacdo para tal cizania pode estar no habito semiaquatico destes animais. Apesar
de nao ter sido encontrado nenhum trabalho que trate diretamente da relagao entre as
dimensdes do fémur e o habito semiaquatico dos crocodilos, observa-se que a relagdo entre o
comprimento do fémur e o comprimento total, em crocodilos, ¢ distinta daquela apresentada

por espécies terrestres de lagartos, por exemplo.

A razdo entre o comprimento do fémur e o comprimento total de um conjunto de 85
espécimes de crocodilos resulta em uma média de 0,069 +0,002, para uma variedade de
tamanhos entre 70 cm e 4 m [valor obtido a partir dos dados de Farlow e colaboradores
(2005)]. Destas, 33 apresentam os valores do comprimento rostro-cloacal sendo a média entre
a razdo do comprimento do fémur pelo comprimento rostro-cloacal igual a 0,136 +0,008.
Irschick e Jayne (1999) disponibilizaram alguns dados que permitem fazer algumas
comparagoes simplorias. De um conjunto de 19 espécimes, entre 5 espécies de pequenos
lagartos (comprimento total entre 12 e 17 cm), a média entre a razdo do comprimento do
fémur e o comprimento total ¢ igual a 0,10 £0,03 e entre o comprimento rostro-cloacal ¢ igual

a 0,21 £0,03.

Estes dados podem ndo ser representativos, pois a amostra obtida para comparagdo ¢
pequena, no entanto, chama a atencdo para um possivel padrao. O fémur de crocodilos ¢
relativamente menor, em relacdo ao tamanho do animal, quando comparado a animais

terrestres quadriapedes com morfologia externa geral similar. Tal distingdo poderia ser
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explicada pelo fato destes animais possuirem um habito aquatico ou semiaquatico, nao tendo
que sustentar todo o seu peso sempre que se deslocam, ao contrario do que ocorre com 0s
animais terrestres. Tal fato permitiria que fémures de um mesmo tamanho pudessem suportar
massas corporais maiores em animais com habitos aquaticos, quando comparados aos seus

analogos terrestres.

Esta hipdtese se torna mais plausivel quando comparamos as medidas lineares do
espécime UFRGS-PV-0629-T com a de crocodilos atuais. O maior crocodilo com o
comprimento rostro-cloacal registrado nos dados de Farlow e colaboradores (2005) apresenta
essa medida igual a 2 m, sendo a do espécime aqui estudado igual a 2,3 m. J4 a diferenga
entre o tamanho dos fémures entre ambas as espécies ¢ bem mais significativa, sendo a do
crocodilo RWR 22 igual a 262 mm e a do prestossuquideo em questao 462 mm. Usando as
equacdes de regressdo linear que relacionam o comprimento total € o comprimento rostro-
cloacal ao comprimento do fémur (FARLOW et al., 2005), um crocodilo com um fémur de 462
mm teria um comprimento total estimado em aproximadamente 7 m e comprimento rostro-
cloacal proximo de 3,5 m. Este ndo seria o caso do espécime em estudo, pois, apesar do
comprimento total ter sido estimado, o comprimento rostro-cloacal aproximado foi medido
diretamente a partir do material, que apresenta esta regido completamente preservada e nao

passaria de 2,5 m.

Um dado complementar, no entanto pouco significativo, ja que se trata de apenas um
espécime, ¢ que a razdo entre o comprimento de seu fémur pelo comprimento rostro-cloacal ¢
igual a 0,20 — valor dentro da média calculada para os lagartos com habito terrestre,

comentado acima e fora daquela calculada para crocodilos.

Sendo assim, € possivel que o valor da massa estimada para o espécime UFRGS-PV-
0629-T a partir do comprimento de seu fémur, esteja, na verdade, representando a massa
correspondente a um crocodilo de aproximadamente 7 metros de comprimento. Mais coerente
seria considerar o espécime em estudo como apresentando uma massa corporal mais proxima
aquela que um crocodilo de aproximadamente 4,5 metros apresentaria. Tal valor estaria
representado pela estimativa feita a partir da relacao entre o comprimento total de crocodilos e

a sua massa (Tabela 5).
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A ultima metodologia individualmente discutida nesta se¢ao ¢ aquela obtida através
dos dados de Christiansen e Farifia (2004). Os valores estimados, tanto pela equacdo original
quanto por aquela recalculada, aparentemente resultaram em valores subestimados, quando

comparados aos resultados obtidos através das outras metodologias.

A divergéncia entre os resultados observados pode estar no fato de que as equagdes
elaboradas por Christiansen e Farifia (2004) tinham por objetivo estimar a massa de um grupo
especifico de dinossauros (i.e. teropodos) que, apesar de apresentarem uma grande
diversidade de tamanhos — algo entre 2 e 13 m — sdo relativamente restritos quanto a postura,

sendo todos exclusivamente bipedes.

Animais quadrapedes tendem a apresentar especializagdes funcionais entre os
membros toracicos e os pélvicos. Enquanto os primeiros se especializam em suportar o peso,
com uma disposicdo ndo longitudinal das fibras musculares, capaz de absorver melhor a
energia, gerando mais forca a maiores velocidades com um menor volume muscular, os
ultimos se especializam em propulsdo (poténcia), apresentando um maior volume muscular,
com maiores capacidades de contragdo, permitindo uma maior aceleragdo do corpo do animal
(JAYES; ALEXANDER, 1978; SMITH ef al. 2006). J4 animais bipedes ndo apresentam tais
especializacdes, pois 0 membro pélvico exerce tanto a funcdo de acelerar o corpo quanto a de

sustentar o peso do animal (SMITH et al., 2006).

Esta questdo possivelmente altera a relagdo que a massa corporal de um animal bipede

ou um quadrupede teria sobre cada um dos ossos do membro.

Considerar, portanto, equacdes que demonstrem bem a relacdo entre a massa e a
morfologia do fémur de um animal bipede, como aquelas publicadas por Christiansen e Farifia
(2004), poderéa desconsiderar a relagdo que o Uimero represente para o suporte do peso do
animal. Neste sentido, um animal bipede com um fémur do mesmo comprimento do de um
animal quadrupede poderia apresentar uma menor massa corporal, ja que todo o seu peso teria
que ser suportado por este 0sso, ndo sendo este peso partilhado com o imero, como ocorre

nos quadrupedes.

Nao existe um consenso sobre a postura dos rauissiquios, havendo espécies

consideradas estritamente quadrupedes, tal como Ticinosuchus ferox, e outras estritamente
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bipedes, tal como Effigia okeeffeae. Por seu turno, Postosuchus spp. ja foi interpretado e
reconstruido como apresentando uma postura bipede (PARRISH, 1986; WEINBAUM, 2008) ou

quadrupede (PEYER et al., 2008).

Como serad visto mais adiante, na se¢do sobre os resultados para os momentos de
flexdo da coluna vertebral, o espécime de Prestosuchus estudado poderia apresentar uma
postura bipede ocasionalmente, no entanto, ¢ possivel que seus membros toracicos
contribuissem para o suporte de sua massa corporal. Assim sendo, seria aceitavel considerar
que uma equacdo de regressdo que relacione a massa ao comprimento do fémur, baseada

apenas em espécies bipedes, realmente esteja subestimando a massa do material de estudo

considerado.

Em relagdo aos valores obtidos para as incertezas das massas estimadas (Tabela 5), foi
verificada a influéncia que o erro assumido para cada parametro teve sobre o valor total da

incerteza ao quadrado (Tabela 6).

A tabela acima apresenta as contribui¢des dos parametros individuais para as
metodologias selecionadas na Tabela 5. Detalhes sobre o célculo das contribui¢des
individuais, assim como os resultados para todas as metodologias consideradas, podem ser

acessados no Anexo A.

Para os modelos em escala, a incerteza da massa foi calculada com base nos erros
assumidos para o fator de escala, a densidade e o volume de cada modelo calculado.
Conforme apresentado na Tabela 6, para o quadrado das incertezas do modelo de argila e do
modelo 3D, o erro no fator de escala foi o que teve maior contribui¢do, sendo responsavel por
cerca de 90% do valor do quadrado da incerteza calculada para a massa estimada a partir
destes modelos. J& a incerteza no valor da densidade teve uma contribuicdo menor do que
10% para o quadrado da incerteza da massa estimada, € o erro no célculo do volume
contribuiu com menos de 1% para o quadrado da incerteza da massa estimada para estes

modelos.

O modelo de plastico apresentou um padrdo diferente daquele mostrado acima,
possivelmente por ser o modelo que melhor representa as propor¢des do espécime UFRGS-

PV-0629-T, por apresentar o menor erro entre o fator de escala médio quando comparado aos
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valores obtidos para o modelo de argila e o modelo 3D. Desta forma, os outros erros
(densidade e calculo do volume), ndo ficaram mascarados e também tiverem certo peso sobre
o quadrado da incerteza da massa calculada para este modelo.

Tabela 6 — Influéncia individual dos parametros das diferentes equacdes utilizadas na estimativa de massa sobre
o quadrado da incerteza de cada massa estimada.

MODELOS EM ESCALA
Contribuigdo individual dos parametros

Model Z
odelos AM AT Ad AV
Argila 35.990 32.790 3.147 54
8 (100%) (91%) (8,8%) (0,2%)
L L 9.550 4.416 3.843 1.292
Pz (100%) (46%) (40%) (14%)
3D 43.676 40.079 3.590 7
(100%) (91,76%) (8,22%) (0,02%)
IMODELOS ESTATISTICOS
Referéncias AM? Contribuigao individual dos parametros
Aa Ab
9,6:10"° 3,6:10"° 5,9-10"°
Anderson et al. 1985 (100%) (38%) (62%)
. . 23.141 10.833 12.308
Christiansen e Farifia 2004 (100%) (47%) (53%)
1 338.728 95.242 243.485
Farlow et al. 2005 (100%) (28%) 72%)
2 33.912 7.820 26.092
Farlow et al. 2005 (100%) (23%) 77%)
. 2,8-10"° 4,3-10° 2,4-10"°
Klein et al. 2005 e Jossep et al. 2006 (100%) (15%) (85%)
MODELO MATEMATICO
A . Contribui¢do individual dos parametros
Ref Z
eferéncia AM AR Ad
-5
Seebacher et al. 1999 3.322 5,8-10 3.322
(100%) (<0,01%) (>99,99%)

" Utilizando o comprimento do fémur como base.

? Utilizando o comprimento do total como base.

Abreviaturas: (Aa) incerteza no pardmetro que calcula a intersecdo da curva de regressao; (Ab) incerteza no
parametro que calcula a inclinagfio da curva de regressdo; (Ad) incerteza na densidade; (AF) incerteza no fator de
escala médio; (Ah) incerteza na medida da altura da cintura pélvica; (AM?) incerteza, ao quadrado, na massa
estimada; (AV) incerteza na medida do volume.

Estes resultados sugerem que, antes de tentar melhorar a metodologia para se calcular
o volume de modelos em escala, mais importante seria atentar para as proporg¢des nas quais

tais modelos sdo reconstruidos. Para os modelos aqui tratados, seria mais indicado reconstruir
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o modelo de argila, assim como o modelo digital, e procurar uma metodologia que calcule
com maior exatiddo o volume do modelo de plastico, para que se obtenha alguma reducao

significativa nos valores de incerteza da massa calculada a partir destas metodologias.

Nos modelos estatisticos, a contribui¢ao das incertezas de cada um dos parametros que
descrevem a curva de regressdo também foi avaliada em relagdo a sua influéncia sobre o
quadrado da incerteza final calculada para cada massa estimada. Independentemente do banco
de dados utilizado como referéncia para gerar a equagdo de regressdo, o parametro que
descreve a inclinagdo da curva — aqui assumido como o parametro b — apresentou uma maior
contribuicdo no quadrado das incertezas calculadas para as massa estimadas a partir de

equacdes de regressao.

As incertezas calculadas para cada um dos pardmetros das equagdes de regressao sao
inerentes ao algoritmo utilizado para o ajuste dos dados experimentais a curva que melhor
descreve o conjunto de dados utilizados. A utilizagdo de programas estatisticos distintos pode
resultar em valores diferentes para as incertezas dos parametros calculados. Como nao se
constituiu em um objetivo especifico avaliar como sdo calculadas as incertezas para os
parametros das equagdes de regressao, ndo mais do que uma discussdo superficial sobre esta
questdo poderd ser apresentada. Possivelmente, a qualidade e a quantidade de dados a serem
utilizados para o ajuste interferem sobre as incertezas nos parametros, no entanto, quais dados
buscar para que se diminua a incerteza, especificamente no parametro b, ¢ uma questao que o

presente autor ndo conseguiu resolver.

Por fim, a 0ltima metodologia analisada em relagdo a contribuicdo individual dos
parametros envolvidos no quadrado da incerteza total da massa estimada, foi aquela na qual o
volume de crocodilos ¢ ajustado a uma equagdo de segundo grau, como proposta por
Seebacher, Grigg e Beard (1999). No entanto, como ndo se teve acesso as incertezas dos
parametros da equagdo de segundo grau obtida pelos autores, apenas o efeito da incerteza na
medida feita para a altura da cintura pélvica e a incerteza assumida para a densidade puderam
ser considerados. Como pode ser observado na Tabela 6, a incerteza na medida da altura da
cintura pélvica praticamente ndo contribui para a incerteza na massa estimada. Neste caso, €
possivel atribuir o efeito da incerteza calculada para a massa estimada a partir desta

metodologia exclusivamente as diferencas de densidade que o animal poderia apresentar.

Portanto, a massa de 370 kg estimada para o espécime UFRGS-PV-0629-T, com uma
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incerteza de 60 kg pra mais ou pra menos, considerando 0,494 +0,005 m para a altura da
cintura pélvica e 950 £150 kg/m’, significa que, se na verdade o animal apresentasse uma
densidade de 1100 kg/m™ a estimativa seria de 430 kg, ou ento, se sua densidade fosse igual
800 kg/m’, a massa estimada seria de 310 kg. Dessa forma, se for possivel restringir os limites
de densidade que este espécime poderia apresentar — comparando, por exemplo, com um
maior nimero de formas viventes ou estabelecendo alguma relagdo entre estruturas dsseas e a
densidade total de determinados grupos animais — menor seria a incerteza associada a massa
estimada através desta metodologia. E importante salientar que, neste caso, outros parametros
nao puderam ser acessados € nao foram considerados, o que possivelmente também afetaria a

incerteza calculada.

Alguns trabalhos, que além de estimar a massa de formas extintas calculam o seu
centro de massa, consideram o efeito que o volume ocupado pelos pulmdes causaria sobre

estas estimativas (ALEXANDER, 1985; HENDERSON, 1999).

Neste trabalho, optou-se por nao considerar independentemente o efeito que o volume
dos pulmdes teria sobre o volume final, por dois motivos: (i) para calcular a massa a partir do
volume do animal, a influéncia dos pulmdes ja ¢ considerada no valor da densidade, ou entdo,
deveria ser considerada uma densidade proxima a 1,11 kg/L para um volume total que
desconsidere o espago ocupado pelos pulmdes (ALEXANDER, 1985); (i1) reduzindo em 10% os
volumes obtidos para os modelos em escala — para desconsiderar o espaco ocupado pelos
pulmdes, o que ja seria um volume superestimado se comparado aos valores observados em
espécies atuais (GANS; CLARK, 1976; GEHR et al., 1981) — os valores para as massas
permanecem entre os 300 e 400 kg estimados a partir das outras metodologias, sobre as quais

o volume dos pulmdes nao gera interferéncia.

Valores mais acurados para a massa do espécime estudado poderiam ser obtidos
aplicando-se algumas outras metodologias existentes para se estimar a massa de formas
extintas (e.g. GUNGA et al., 2007; HENDERSON, 1999; HUTCHINSON; NG-THOW-HING;
ANDERSON, F., 2007).

Henderson (1999) a partir de “fatias” 3D obtidas dos contornos, lateral e dorsal, de
reconstrugdes de espécies extintas, propde um modelo matematico/computacional para

calcular os volumes e os centros de massa destas espécies. Os resultados obtidos por
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Henderson (1999), ao estimar a massa e o centro de massa de formas atuais cujos valores para
estas varidveis ja eram conhecidos, indicaram ser esta uma metodologia eficiente para estimar

estas variaveis em formas fosseis.

Hutchinson, Ng-Thow-Hing e Anderson, F. (2007) utilizaram uma adaptacdo da
proposta de Henderson (1999), na qual desenvolveram um algoritmo para calcular diversas
variaveis — tais como, centro de massa, volume e momentos de inércia — de um segmento
corporal ajustado a um sélido 3D cujas propriedades (e.g. densidade) podem ser ajustadas. Tal
algoritmo se mostrou eficiente ao modelar e estimar as varidveis do segmento do tronco de
um avestruz, sendo entdo aplicado para descrever algumas propriedades biomecénicas de

Tyrannosaurus rex.

Por fim, Gunga e colaboradores (2007) estimaram a massa — entre outras variaveis —
de um dinossauro prossaurdpodo (i.e. Plateosaurus engelhardti) a partir de uma reconstru¢ao
3D feita sobre o esqueleto completo digitalizado através de um scanner a laser. Tal
metodologia evita as discrepancias observadas nos fatores de escala calculados para cada

elemento, mantendo, mais fielmente, as propor¢des do tdxon extinto.

Tais metodologias contribuiriam para as comparagdes aqui realizadas, no entanto, a

aplicacdo das mesmas nao foi viabilizada pela falta de tempo e recursos.

5.1.2 Extrapolacao intraespecifica da massa

Considerando que ndo existe uma metodologia especifica para se estimar a massa de
rauissuquios e que as regressoes lineares interespecificas podem ndo ser ideais para estimar a
massa de individuos de distintos tamanhos em uma mesma espécie — ja que ndo preveem 0s
padrdes de crescimentos ontogenéticos intraespecificos — torna-se util apresentar uma equagao
capaz de estimar a massa de individuos de diferentes tamanhos de uma mesma espécie, no

caso, Prestosuchus chiniquensis.

Assumindo que o valor de 400 kg seja uma estimativa razodvel para o espécime
UFRGS-PV-0629-T de P. chiniquensis, ¢ possivel determinar a massa para outros individuos

da mesma espécie a partir de alguma medida linear, que se saiba como se dimensiona e se
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relaciona a massa ao longo da vida dos individuos desta espécie (ERICKSON; TUMANOVA,
2000).

Em arcossauros atuais, o comprimento do fémur e a massa do individuo apresentam
uma relagdo de crescimento isométrica de 1:1° durante sua fase de desenvolvimento. Tal
relagdo foi verificada tanto em crocodilos (DODSON, 1975) quanto em aves (CARRIER; LEON,
1990). Sendo assim, ¢ possivel que o prestossuquideo aqui estudado também apresentasse
uma relacdo isométrica de 1:1° entre o comprimento do fémur e a sua massa em todas as suas

fases ontogenéticas.

Em uma espécie cuja relagdo da massa cresce isometricamente com o cubo de uma
determinada medida linear, a razdo entre a massa de um individuo sobre o cubo desta medida
linear sera igual a razdo entre a massa de outro individuo, de tamanho diferente, e o cubo da
medida linear do elemento considerado neste segundo individuo. Traduzindo esta relacdo

matematicamente teriamos a seguinte equacao:

Equacio 20

M, _ M,
(x)? (x2)®

sendo M; e M, as massas dos individuos 1 e 2 respectivamente e x; € x; a

medida linear considerada, ou seja, o comprimento do fémur, para o caso aqui analisado.

Desta forma, assumindo uma massa de 370 kg (média entre as seis metodologias
consideradas aplicaveis para se estimar a massa do espécime estudado) para um individuo que
apresente um fémur com comprimento igual a 4,6 dm (UFRGS-PV-0629-T), a massa de um
P. chiniquensis com o tamanho diferente do espécime aqui considerado, pode ser estimada

através da seguinte equagao:
Equacao 21

M(kg) = 3,8.763

sendo x o comprimento do fémur, em decimetros, do novo espécime

considerado.
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A aplicagao desta simples equagdo se mostra bastante util ao se estimar a massa de
novos espécimes de P. chiniquensis que por ventura venham a ser encontrados, ou mesmo
para se estimar a massa de prestossuquideos ja coletados, a serem considerados em anéalises

biomecanicas.

5.2 RECONSTRUCAO MUSCULAR DA COXA DE PRESTOSUCHUS CHINIQUENSIS

Conforme a presenga ou auséncia da musculatura da coxa nos grupos coronais (i.e.
aves e crocodilos) e os seus locais de origem e insercdo, associados ou nao a marcas na
superficie Ossea, foi reconstruida a musculatura da coxa do espécime UFRGS-PV-0629-T de
Prestosuchus chiniquensis, com base na descricdo das estruturas oOsseas deste fossil
apresentada anteriormente (p. 84). Para cada musculo reconstruido, foi indicado o nivel de

inferéncia utilizado, seguindo a proposta de Witmer (1997).

Para os casos nos quais as reconstrugdes foram ambiguas (nivel de inferéncia igual a II
ou II'), foram utilizados os modelos plesiomorficos hipotéticos (MPHs) sauriano,
arcossauriano, aviario e crocodiliano, elaborados por Kischlat (2003), como referéncia para se
definir a condi¢do ancestral e identificar em qual dos dois ramos (crurotarsal ou
avemetatarsal) teria ocorrido a derivacdo e para qual grupo a caracteristica plesiomorfica teria
sido mantida. Aquelas caracteristicas que se mantiveram plesiomoérficas na linhagem
crurotarsal e apresentaram, no exemplar UFRGS-PV-0629-T, estruturas ou assinaturas dsseas

indicativas de sua presenca, foram assumidas como presentes em Prestosuchus chiniquensis.

Além dos MPHs criados por Kischlat (2003), reconstrugdes musculares bem
estabelecidas para determinados grupos fosseis, como por exemplo, Tyrannosaurus rex
(CARRANO; HUTCHINSON, 2002), também foram comparadas, a fim de se compreender a

evolugdo dos caracteres musculares ao longo das duas linhagens de arcossauros.

Seguindo as trés etapas basicas para a reconstru¢do da musculatura do espécime
extinto, conforme apresentado na secdo “Reconstru¢do muscular” (p. 60), primeiramente cada
musculo foi analisado quanto a sua presenca ou auséncia nos tdxons coronais considerados.
Nesta etapa, para cada musculo, listou-se o numero de subdivisdes em suas origens €

insercoes e foi verificado se os seus locais de fixagdo ocorrem ou ndo em superficies
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homologas nos dois tdxons viventes considerados. Além disso, foi determinado se o local de
fixagdo da musculatura apresentava ou nao alguma caracteristica Ossea especifica. Para os
casos negativos foi considerada apenas a homologia entre as superficies dsseas, sendo estas
reconstrugdes mais especulativas, segundo Witmer (1995), do que aquelas nas quais a
musculatura se associa diretamente a uma caracteristica dssea especifica (e.g. niveis de
inferéncia I’ e I, respectivamente). Os resultados para esta primeira etapa de levantamento e
correlacdo da musculatura da coxa nos grupos coronais de arcossauros estdo representados na

Tabela 7.

Tabela 7 — Compilagao das caracteristicas musculares dos 16 musculos da coxa considerados para a reconstru¢ao
em Prestosuchus chiniquensis. Caracteristicas levantadas: Presenca (P) ou auséncia (A) do musculo; superficie
de origem (O.) ou inser¢do (I.) homologa (=) ou distinta (#); nimero de subdivisdes dos musculos em sua
origem e inser¢ao; e, estrutura 6ssea especifica conspicua (+) ou inaparente (-) para cada uma das subdivisdes

consideradas. As siglas para os musculos estio relacionadas na Tabela 3, 2.67.

1 1
0. # -
CUPD + (Fossa pré-acetabular)
1 1
L = + (Quilha, cranial a impressdo do 4° trocanter)
=+ (Marca arredondada no corpo do fémur)
P P
1 1 -
0. # 'Apesar de se apresentar com uma nomenclatura tnica,
- . observa-se dois locais distintos para sua inser¢ao
ILTR ) X
I # o
+ (Distal na crista do trocanter maior)
+ (Distal na crista do trocanter maior)
P P
2 1
0. # - -
ILFM + (Crista dorsal do ilio [-cdl])
2 1
I #
+ (Superficie rugosa do trocanter maior [-crn])
P P
1 1
0. # -
ILFB + (Crista dorsal e dorsolateral do ilio)
1 1
L= + (Tubérculo cranial da fibula)
+ (Tubérculo cranial da fibula)
PIFM P’ P 'Entre as aves, aparentemente esta presente apenas nas

0. + 1 1 paleognatas.
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'Apesar da nomenclatura tnica, observa-se dois locais
distintos para origem e inser¢ao.

"A estrutura 6ssea relacionada pode no estar presente em
alguns casos.

"A inser¢do sobre o tenddo patelar é igual em ambos os
grupos, porém distinta para a por¢do subsequente a
perfuragdo do tenddo patelar

'A inser¢do do ILTB-crn ¢ distinta

'Presente apenas em Crocodylus porosus

'Ha um corpo acessorio do CRFL-lat, nas aves, que se insere
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) 3 no fémur e ndo apresenta uma por¢do equivalente entre os
0. = crocodilos.
=+ (Rugosidade na margem caudal proximal do isquio [-crm])
3 2
. = + (Tuberosidade proximocaudal da tibia [parte do tenddo de -crm; -cdm e -lat])
I =/#
+ (Area poplitea do fémur [-lat-f]
=+ (Tuberosidade caudal proximal da tibia [-med])
P P
1 1 'A insercdo ¢ igual, considerando a homologia entre as
0. + superficies dos trocanteres maiores, no entanto, sem uma
ISFM . . estrutura dssea especifica relacionada, esta consideragao se
1 1 torna mais subjetiva.
I =
=+ (Marca sobre o trocanter maior na superficie caudal proximal do fémur)
P P . )
'O prolongamento de um tenddo que parte do CDFM-cdl até
2 2 a porgao proximal e caudal da fibula ndo ocorre nas aves.
0. = - - -
+ (Fossa breve [-plv])
CDFM D) 3
L =/# + (Tuberosidade caudal e proximal na fibula [tenddo do -cdl])

+ (Face caudomedial do 4° trocanter [-pvl])
+ + (Face caudolateral proximal do fémur, sobre o 4° trocanter [-pvl])

A segunda etapa compreende a criagdo de um modelo ancestral hipotético, com base
nas informacdes obtidas para os grupos atuais que enquadram o espécime fossil analisado
(secdo “Padrdo muscular da coxa de aves e crocodilos”, p. 70). O modelo ancestral
hipotético arcossauriano resultante encontra-se resumido no Tabela 8, sendo os seus detalhes

discutidos nos paragrafos subsequentes.

Conforme os dados apresentados na Tabela 7 foi possivel listar 13 dos 16 musculos
considerados, como estando presentes tanto nas aves quanto nos crocodilos. Desta forma, o
ancestral comum das aves e crocodilos aqui hipotetizado, teoricamente apresentaria, pelo
menos, o CUPD, ILTR, ILFM, ILFB, PIFM, AMBN, FMTB, ILTB, FMAD, OBTR, CRFL,
ISFM e CDFM. Os musculos PITB e TBFL representariam uma condi¢do ambigua, podendo
ou ndo estar presente no ancestral comum hipotético, ja que estes musculos estdo presentes
em crocodilos, mas ausentes nas aves. O PBTB foi considerado ausente no ancestral aqui

hipotetizado.

O esclarecimento sobre a presenga ou auséncia dubia dos musculos PITB e TBFL no
ancestral hipotético foi feito recorrendo-se a reconstrug¢do feita por Carrano e Hutchinson

(2002) para a musculatura do membro posterior de Tyrannosaurus rex ¢ aos MPHs sauriano



(que inclui os lepidossauros, além dos arcossauros) e reptiliano (incluindo, além dos saurios,

os testudineos) elaborados por Kischlat (2003).

Tabela 8 — Sitios de origem e inser¢do inferidos para o arcossauro ancestral hipotetizado.

Condigdo presumida para o ancestral hipotético

Musculo Origem Insercdo
Margem ventral da asa pré-acetabular do ilio/ | Distal a cabeca articular do fémur, sobre
CUPD face medial do ilio e sobre as superficies uma marca arredondada no corpo deste 0sso,
ventrais dos processos transversos das ou sobre uma quilha, cranial a impressao do
vértebras sacrais. (a/-) 4° trocanter. (i/+)
Margem ventrolateral da asa pré-acetabular
do ilio (anterior e ventral a origem do Dupla. Craniolateralmente sobre a crista do
ILTR CUPD)/ superficies ventrais dos processos trocanter maior, na por¢do proximal do
transversos das ltimas vértebras truncais e fémur / metade proximal do fémur. (a/£)
sobre os seus centros. (a/-)
ILFM Unica sobre a face lateral do ilio. (a/-) Unica sobre o corpo do fémur (a/-)
ILFB Face lateral da asa do ilio. (a/-) Tubérculo cranial da fibula. (i/+)
Unica. Tubérculo pré-acetabular do ilio ou ~ . .
. . . . Tend&o patelar / crista cnemial, com uma
AMBN | sobre o tubérculo proximal e cranial do pubis. ~ -
(i) porgdo que perfura o tenddo. (i/+)
Superficie medial, cranial e lateral do corpo
FMTB | do fémur / subdivisdes ndo resolvidas, Tend&o patelar / crista cnemial. (i/+)
possivelmente trés. (i/-)
ILTB dD(:lri)lli?) S?;_IS as cristas, dorsal ¢ dorsolateral, Tendao patelar / crista cnemial. (i/+)
PBTB Ausente. (i) Ausente. (i)
FMAD Dupla, sobre as margens, cranial e caudal, do | Face caudal e caudodistal do corpo do
isquio. (a/-) femur. (i/-)
Uma boreao 1s.qu1atlca sobrcz a suPe.rﬁme Unica. Superficie caudal / lateral proximal,
OBTR | lateral do isquio. Duas por¢des pubicas sobre no trocanter maior do famur. (i/-)
as faces, lateral e medial, do pubis. (a/-) ’
Du;’)la. Caudalmente sobre a superﬂcw'lateral Tuberosidade caudal e proximal da tibia.
CRFL do ilio e sobre a margem caudal e proximal (i)
do isquio. (i/-)
. L Trocanter maior, na superficie caudal e
ISFM Face medial do isquio. (a/-) proximal do femur. (i/-)
Dupla. Su@rﬁme caudolat?ral e margem Superficie do 4° trocanter ¢ sobre a
CDFM caudal do ilio, e sobre as vértebras caudais. . ~ . . .
(i/-) impressao medial a ele associado. (i/+)
PIFM Face medial e proximal do pubis. (a/-) Sobre o FMTB. (i/-)
PITB Sobre uma marca na margem cranioventral Face medial, na metade proximal da tibia,
do processo obturador do isquio. (a/+) sobre uma impressdo. (a/+)
Dupla. Sobre a superficie lateral da asa pos- . . o
TBFL acetabular do ilio e sobre a face caudomedial Face medial, na metade proximal da tibia,

distal do isquio. (a/-)

sobre uma impressdo. (a/+)
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Abreviaturas: (-) sem estrutura osteoldgica relacionada; (+) com estrutura osteologica relacionada; (+) uma das
condi¢des pode apresentar estrutura osteoldgica relacionada; (a) ambiguo; (i) inequivoco. As siglas para os
musculos estdo relacionadas na Tabela 3, p.67.

Carrano e Hutchinson (2002) consideraram o PITB ausente em 7. rex ¢ uma das duas
por¢des do TBFL como possivelmente presente, embora com um nivel de inferéncia do tipo
IT’. A outra por¢do do TBFL apresenta um estado ndo resolvido, o que ndo resolve também o
estado destes dois musculos no ancestral aqui hipotetizado para as aves e os crocodilos.
Todavia, os modelos elaborados por Kischlat (2003) indicam que ambos os musculos estariam
presentes tanto no ancestral reptiliano quanto no ancestral sauriano hipotetizados. Dessa
forma, ¢ mais parcimonioso considerar que o ancestral arcossauriano também apresentasse
tais musculos, tendo estes sido perdidos na linhagem avemetatarsal ¢ mantidos na linhagem
crurotarsal. Considerar estes musculos ausentes no ancestral arcossauriano requereria um
passo a mais em sua historia evolutiva (perda na linhagem basal de arcossauromorfos e novo
aparecimento na linhagem crurotarsal). Sendo assim, o PITB ¢ o TBFL foram considerados

como estando presentes no ancestral hipotético arcossauriano.

Assim sendo, para os 15 musculos assumidos como presentes no modelo ancestral
hipotético, foram consideradas separadamente as caracteristicas dos sitios de fixagdo de cada
musculo (origem e inser¢do). Suas subdivisdes € as estruturas Osseas a elas associadas, tanto
nas aves quanto nos crocodilos (Tabela 7), foram comparadas, para que estas caracteristicas
também pudessem ser incorporadas ao modelo ancestral hipotético e utilizadas para a
reconstru¢do destes pontos no espécime UFRGS-PV-0629-T. Assim, as caracteristicas que
apresentaram os mesmos estados nas aves e nos crocodilos foram também hipotetizadas para
o seu ancestral comum (i.e. pontos de fixacdo considerados homologos — equivalente ao
simbolo de igualdade na Tabela 7). Aquelas caracteristicas que apresentaram estados distintos
nos dois grupos viventes considerados foram analisadas individualmente, considerando-se a
reconstru¢do feita por Carrano e Hutchinson (2002) para o dinossauro terépodo

Tyrannosaurus rex e os MPHs de Kischlat (2003).

Os pontos de fixacdo considerados inequivocos no ancestral arcossauriano hipotético

foram referentes a:
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~ Inser¢do do CUPD - distal a cabeca articular do fémur, sobre uma marca
arredondada no corpo do fémur ou sobre uma quilha, cranial a impressao do 4°
trocanter [com estrutura morfoldgica relacionadal;

~ Insercdo do ILFB — tubérculo cranial da fibula [com estrutura morfoldgica
relacionadal];

~ Insercao do PIFM — sobre o FMTB [sem estrutura morfoldgica relacionadal];

~ Origem do AMBN - sobre o tubérculo pré-acetabular do ilio ou sobre o
tubérculo proximal e cranial do ptbis [com estrutura morfolédgica relacionada];

~ Insercdo do AMBN [por¢ao pré-perfuracao do tendao patelar] — no tendao
patelar/crista cnemial [com estrutura morfologica relacionada]. E também inequivoco
que uma parte do AMBN perfure o tenddo patelar, no entanto, a inser¢ao da por¢ao
deste musculo que segue apos tal perfuracao ¢ diferente nas aves e nos crocodilos;

~ Origem do FMTB — sobre as superficies medial, caudal e lateral do corpo do
fémur [sem estrutura morfoldgica relacionadal;

~ Inser¢do do FMTB — no tenddo patelar/crista cnemial [com estrutura
morfologica relacionadal;

~ Origem do ILTB — sobre as cristas, dorsal e dorsolateral, do ilio [com estrutura
morfoldgica relacionadal;

~ Inser¢do do ILTB [exceto para a por¢do cranial e parte da por¢do caudal] — no
tenddo patelar/crista cnemial [com estrutura morfologica relacionadal;

~ Inser¢do do FMAD - sobre a face caudal e distal do corpo do fémur [sem
estrutura morfologica relacionadal;

~ Inser¢do do OBTR — sobre a superficie caudal/lateral proximal no trocanter
maior do fémur [sem estrutura morfoldgica relacionada];

~ Origem do CRFL — caudalmente, sobre a superficie lateral do ilio e sobre a
margem caudal e proximal do isquio [sem estrutura morfologica relacionada, exceto
pela sua por¢do cranial, que pode estar associada a uma rugosidade na margem
caudoproximal do isquio];

~ Insercdo do CRFL [por¢ao medial] — sobre a tuberosidade caudal proximal da

tibia [com estrutura morfologica relacionadal;
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~ Inser¢do do ISFM — sobre o trocanter maior, na superficie caudal e proximal do
fémur [sem estrutura morfoldgica relacionada, mas pode estar associada a uma marca
sobre a superficie caudal do trocanter maior];

~ Origem do CDFM - sobre a superficie caudolateral ¢ margem caudal do ilio e
sobre as vértebras caudais [sem estrutura morfologica relacionadal;

~ Insercdo do CDFM [porgdo -plv e parte da -cdl] — sobre a superficie do 4°
trocanter e sobre a impressdo medial a ele associado [com estrutura morfologica

relacionada].

Os locais de origem e inser¢dao que ndo foram tratados acima apresentaram mais de um
estado nos representantes viventes de arcossauros, sendo a sua reconstrucdo no ancestral
hipotético ambigua. Desta forma, cada um destes pontos foi tratado individualmente abaixo,
apresentando a reconstrugdo que, em principio, fosse a mais parcimoniosa de acordo com as
condigdes encontradas nos MPHs sauriano e reptiliano de Kischlat (2003) e a reconstrugao

feita por Carrano e Hutchinson (2002) para Tyrannosaurus rex.

A origem do CUPD nos MPHs sauriano e reptiliano ocorre conjuntamente com as do
ILTR e o ILFM, sob a forma de um tnico musculo, o ZNFM. Este apresenta, como sitio de
origem, a face lateral da asa do ilio. De acordo com a analise filogenética reversa de Kischlat
(2003, v.3, fig. 37©3), o CUPD j4 se encontraria conspicuamente diferenciado na base do
clado Archosauria. A reconstru¢ao deste musculo, em 7. rex, esta diretamente relacionada a
uma estrutura morfologica especifica, a fossa pré-acetabular do ilio, presente também nas
aves atuais. Essa estrutura esta localizada cranialmente ao acetabulo, normalmente voltada
lateral e ventralmente na borda ventral da por¢do pré-acetabular do ilio, proxima a incisura
cranial do ilio. Tanto Kischlat (2003) quanto Carrano e Hutchinson (2002), consideram a
condi¢do crocodiliana como sendo a basal e a aviaria a condigdo derivada, com base na
evolucdo da fossa pré-acetabular do ilio nos representantes extintos da linhagem avidria. No
entanto, considerando que a origem do CUPD se situava na superficie lateral do ilio antes de
sua diferenciacdo, nos ancestrais hipotéticos saurianos e reptilianos, nao ¢ possivel estabelecer
qual estado seria encontrado no ancestral das aves e dos crocodilos, ja que as suas
localizagdes nos grupos atuais sdo distintas entre si € entre os ancestrais hipotéticos saurianos
e reptilianos. Uma hipdtese plausivel seria a de que, apods a clivagem do ZNFM, a porcao

correspondente a origem do CUPD poderia ter se deslocado para uma posi¢do mais
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ventralizada, proxima a incisura cranial do ilio. Deste ponto, na linhagem relacionada as aves
a evolucdo deste musculo estd associada com o desenvolvimento da fossa pré-acetabular,
provavelmente ligada a alguma especializacdo desta musculatura (HUTCHINSON, 2001a). Na
linhagem crurotarsal, a origem do CUPD poderia ter se deslocado medialmente, até ocupar a
face medial do ilio. Sendo assim, as duas condi¢des observadas atualmente seriam derivadas,
podendo ter se diferenciado em qualquer etapa do processo evolutivo de cada uma das
linhagens. Nao ha evidéncias morfoldgicas, nos fosseis de arcossauros, de que o CUPD se
originaria ancestralmente na por¢do medial do ilio. No entanto, o rdpido crescimento da asa
pré-acetabular do ilio durante o desenvolvimento embriondrio de Gallus gallus (ROMER,
1927b), ocupando o que seria equivalente ao local de origem deste musculo nos crocodilos,
sugere que a condicdo encontrada para este ultimo grupo seja ancestral para os arcossauros
(ROWE, 1986). Ainda sim, a falta de estudos sobre o desenvolvimento embrioldgico da
musculatura da coxa de crocodilos e de outras espécies de aves e lagartos, ndo permite uma
conclusdo mais assertiva sobre esta questdo. Desta forma, a origem do CUPD no ancestral
arcossauriano hipotético permanece ambigua, podendo estar localizada na margem ventral da
asa pré-acetabular do ilio, na face medial do ilio, sobre as superficies ventrais dos processos
transversos das vértebras sacrais ou entdo na face lateral do ilio, caso a condi¢cdo encontrada

em lagartos e tartarugas seja ancestral e as duas primeiras descritas, derivadas.

Em relacdo ao ILTR, tanto o seu ponto de origem, quanto sua inser¢do ocorrem em
pontos ndo homologos nos representantes viventes de arcossauros. Recorrendo-se aos MPHs,
observa-se a mesma condi¢do daquela descrita acima para o CUPD (ZNFM nao diferenciado
com origem na asa lateral do ilio e insercdo na face caudal do fémur em sua metade
proximal). Na reconstru¢do deste musculo em 7. rex, os autores contestaram a homologia
deste musculo, no entanto, sugerem para 0 mesmo uma Unica origem e uma unica insercao,
diferindo da condicdo encontrada nas aves, nas quais tal misculo se encontra clivado em duas
porg¢des distintas. Para o modelo hipotético ancestral, a origem deste musculo ndo ¢ resolvida
utilizando-se os MPHs e a reconstrucao de Carrano e Hutchinson (2002), permanecendo
possiveis as duas condi¢des encontradas nos representantes viventes. Com relacdo a inser¢ao
deste musculo, a condi¢do observada nos grupos viventes sugere uma inser¢cdo dupla como
ancestral (na metade proximal do fémur, segundo os MPHs reptiliano e sauriano). No entanto,
se a reconstru¢do deste musculo, feita para 7. rex, estiver correta, a insercao dupla encontrada

nos grupos coronais nao seria homologa, podendo ter evoluido independentemente em cada
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uma das linhagens de arcossauros. Para a elaboracdo do modelo ancestral, optou-se por
considerar uma inser¢do dupla deste musculo, fazendo uma utilizacdo mais estrita da

metodologia do cladismo reverso.

O terceiro e ultimo musculo do grupo “dorsal profundo”, o ILFM, também apresenta
sitios de origem e inser¢do nao homologos nos representantes atuais comparados.
Incorporando as informacdes dos MPHs e da reconstru¢do muscular de 7. rex, foi considerada
como condi¢do ancestral uma origem na face lateral do ilio, no entanto sem se definir se
cranial ou caudal ao acetdbulo e nem se esse musculo ja se encontraria ou ndo clivado. Sobre
sua insercdo, a condicdo ancestral era possivelmente Unica, j4 que a sua clivagem, na regido
proximal do fémur, pode ser acompanhada pela evolugdo da morfologia dos trocanteres de
dinossauromorfos. A extensdo da insercdo deste musculo, da forma como ocorre nos
crocodilos, ndo pode ser definida como ancestral para arcossauros ou derivada para a
linhagem crurotarsal, j4 que ndo ¢ equivalente a condicdo hipotetizada para os ancestrais

reptilianos e saurianos, permanecendo assim ambigua.

A origem do ILFB, tanto nos MPHs quanto na reconstru¢do muscular de 7. rex, ¢
concordante com a origem encontrada nos crocodilos (face lateral, pds-acetabular no ilio),
sugerindo que esta seja também a condicdo basal para arcossauros. A disposicdo encontrada
nas aves surgiu, provavelmente, nas linhagens mais derivadas do que os teropodos

tiranossaurideos.

A origem do PIFM, nos MPHs reptiliano e sauriano de Kischlat (2003), ¢ similar
aquela descrita para os crocodilos (face medial proximal do pubis). Ja Carrano e Hutchinson
(2002) consideraram este musculo ausente nas aves € sem um sitio relaciondvel a sua origem
no esqueleto de 7. rex pesquisado. Desta forma, a condi¢ao crocodiliana foi assumida como a

situagdo basal dos arcossauros.

Os MPHs para a origem do FMAD preveem uma origem simples, ao invés de dividida
como aquela encontrada em aves e crocodilos. J& a reconstrugdo deste musculo em 7. rex esta
equivalente com a disposicdo encontrada em crocodilos. Desta forma, a restricdo deste
musculo a superficie lateral do isquio, nas aves, deve estar relacionada as mudangas

osteoldgicas do sacro nos grupos mais proximamente relacionados as aves. Portanto, uma
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origem dupla do FMAD, sobre as bordas cranial e caudal do isquio, ¢ esperada para o modelo

ancestral hipotetizado.

A porgao isquidtica do OBTR apresenta os mesmos locais de origem, tanto em
crocodilos como na reconstrucao feita em 7. rex (superficie lateral do isquio). As subdivisdes
da porgao pubica sdo observadas apenas nos crocodilos e a condi¢ao aviaria nao ¢ coincidente
com aquela observada nos MPHs. Sendo assim, a condi¢do ancestral desta por¢do muscular

permanece ambigua.

Os MPHs reptiliano e sauriano preveem uma origem medial do ISFM sobre o
tubérculo do isquio. Este masculo também se origina na face medial do isquio nos crocodilos
e foi assim reconstruido em 7. rex. Neste Gltimo tdxon, parte da reconstrugdo estd também
sobre a face lateral do isquio, o que pode indicar a transi¢ao da condi¢do arcossauriana basal
para a derivada encontrada nas aves, nas quais esse musculo se encontra na face lateral do

isquio.

Os musculos PITB e TBFL ndo sdo encontrados nas aves e também ndo foram
reconstruidos em 7. rex, mas considerados presentes no ancestral arcossauriano aqui
hipotetizado, conforme exposto acima (p. 20). A origem do PITB permanece ambigua, ja que
a situacao descrita para crocodilos e para os MPHs sdo divergentes. Por outro lado, a origem
do TBFL apresenta uma condicdo semelhante em crocodilos e nos MPHs reptiliano e
sauriano, i.e. originando-se na superficie lateral do ilio, em sua por¢ao pos-acetabular, e sobre
a face caudomedial, distalmente, no isquio. As inser¢des do PITB e do TBFL ocorrem na face
medial da tibia, em sua por¢do proximal, tanto em crocodilos quanto nos MPHs consultados.
Contudo, nos MPHs, as inser¢des destes musculos ocorrem separadamente, apesar de
proximas uma da outra. Em crocodilos, as extremidades distais destes musculos se unem em
um tenddo Unico, que se insere sobre a face proximal e medial da tibia sobre uma impressao.
A condi¢do ancestral, como uma insercdo Unica ou dupla para estes musculos, ndo foi

resolvida.

Na terceira etapa, o modelo ancestral discutido acima foi contraposto a descri¢do das
caracteristicas morfologicas dos 0ssos do membro do espécime UFRGS-PV-0629-T, a fim de
se reconstruir os pontos de fixagdo muscular que apresentaram correspondentes morfoldgicos

compativeis com aqueles do modelo ancestral hipotetizado.
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O resultado da reconstrugdo esta representado na Figura 47 e Figura 48, lembrando
que os volumes musculares sdo especulativos, ja que, até a presente data, ndo ha formas de se
determinar tal grandeza com base apenas nas cicatrizes musculares observaveis nos fosseis.
Além disso, procurou-se representar os diferentes grupos musculares através das mesmas
cores como apresentado na Figura 40 e na Figura 41 para facilitar a comparacao e estabelecer

relacdes com a musculatura descrita para os grupos atuais.

Os niveis de inferéncia utilizados para a reconstru¢do dos pontos de origem e inser¢ao

de cada um dos musculos considerados foram listados conforme mostra a Tabela 9.

Tabela 9 - Topografia da musculatura reconstruida, com os niveis de inferéncia utilizados para a reconstrugao de
cada um dos grupos musculares. As siglas para os musculos estio relacionadas na Tabela 3, p.67.

Condig¢ao presumida para o ancestral hipotético

Misculo - po
Origem Insercao
NI NI
Ambiguidade ndo resolvida. Margem ventral Sobre a porg¢do proximal da crista

CUPD da asa pré-acetabular do ilio OU face medial N mediocaudal® do corpo do fémur, I

do ilio e sobre as superficies ventrais dos medial a impressdo distal® do quarto

processos transversos das vértebras sacrais trocanter
Ambiguidade ndo resolvida. Margem
ventrolateral da asa pré-acetabular do ilio .

. . Marca muscular na face craniolateral

ILTR (anterior e ventral a origem do CUPD) OU Ir do trocAnter maior sobre a I

superficies ventrais dos processos transversos
das ultimas vértebras truncais e sobre os seus
centros

tuberosidade proximolateral do fémur”

Marcas de cicatrizes musculares sobre
ILFM Face lateral do ilio sobre a asa pés-acetabular | II’ uma elevagdo na porgdo proximal da |
face craniomedial do corpo do fémur'

ILFB Face lateral do ilio sobre a asa pos-acetabular | II’ Tuberosidade cranial da fibula® |

Marcas de cicatrizes musculares sobre o
AMBN | tubérculo dorsal®, crista dorsal %, crista lateral® |
e tubérculo cranial® do pubis

Crista cnemial [com uma por¢do que
perfura o tenddo]

Superficie medial, cranial e lateral do corpo do
FMTB | fémur, possivelmente subdividido em duasou | I’ Crista cnemial |
trés porgdes

Cicatrizes musculares sobre a crista dorsal® e
ILTB rugosidade subtriangular® (porgdo cranial), e I Crista cnemial |
crista dorsolateral® do ilio (porgo lateral)

Margem cranial do isquio, sobre a quilha Elevagao na face caudal e caudodistal

FMAD cranioventral proximal® (por¢do medial), e r N |
L ~ do corpo do fémur
caudal do isquio (porgao lateral)
Porgdo isquiatica, sobre a superficie lateral do Marcas de cicatrizes musculares sobre
OBTR isquio. Por¢des pubicas sobre a concavidade Ir a tuberosidade caudal da cabeca do I
da plataforma pubica®, superficie lateral fémur” e sobre a concavidade
expandida’ e concavidade distal” do pubis caudomedial® do trocanter maior

CRFL Caudalmente sobre a superficie lateral daasa | I'/I Tuberosidade caudal proximal da I
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pos-acetabular do ilio (porgao lateral) e sobre
o tubérculo dorsal do isquio2 (por¢do medial)

tibia®

Face medial do isquio, sobre a calha

Marcas de inser¢do muscular na base
distal do trocanter maior sobre a crista

9
ISEM dorsocaudal proximal do isquio® n caudodistal da tuberosidade I
caudolateral do fémur
Superficie caudolateral e fossa medial pos-
acetabular® do ilio e sobre as primeiras Marcas de cicatrizes musculares sobre
CDFM vértebras caudais (porgdo pélvica), e sobre as | I’/I 0 4° trocanter (-pvl e -cdl) e sobre a |
vértebras caudais mais posteriores (por¢ao impressdo distal” a ele associado (-cdl)
caudal)
PIEM Face medial e prox1mal dgrp'ubls sobre a placa N FMTB P
pubo-isquiatica
Marca de cicatrizes musculares na margem Face medial, na metade proximal da
PITB . P I s . .2 I
cranioventral do processo obturador do isquio tibia, sobre a fossa craniomedial
Superficie lateral da asa pos-acetabular do ilio
(porgdo dorsal) e sobre o tubérculo distal do
TBFL isquio” seguindo as marcas de cicatrizes I/ Face medial, na metade proximal da I
musculares na face caudomedial distal do 1I tibia, sobre a fossa craniomedial®

isquio até o sulco dosocaudal distal® (porgdo
ventral)

' Cicatrizes musculares visiveis apenas no fémur do espécime UFRGS-PV-0472-T (rauisstquio indeterminado).
% Termos utilizados na descrigdo (cf. segdo 4 p. 84).

Independente do volume ocupado por cada musculo, seus pontos de origem e insercao

permitem determinar as suas principais linhas de agdo. Estas, por sua vez, podem dar indicios

da fun¢ao de cada um dos musculos considerados.

De acordo com as eletromiografias obtidas por Gatesy da musculatura da perna de

crocodilos (Alligator mississippiensis) durante a caminhada alta, e de aves (Numida

meleagris) se deslocando a 1,0 m/s, as fungdes de alguns musculos destes grupos atuais

puderam ser inferidas e comparadas (Tabela 10) (GATESY, 1990, 1997, 1999a, 1999b).

Tabela 10 — Fungdes inferidas para a musculatura de aves e crocodilos.

MUSCULOS FUNCOES INFERIDAS ‘
Aves Crocodilos
ILTR C D B
ILFM C D C
ILFB A’ B A
FMTB-int A A
ILTB [pré-ac] AB

ILTB [poés-ac] A B
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FMAD-med B C
FMAD-lat B
OBTR-Ipb C D B’

CRFL AB e

ISFM B
CDFM-cdl B B

PITB e C A

Abreviaturas: (A) extensdo do joelho; (A”) flexdo do joelho; (B) extensdo do quadril [=retragdo da perna]; (B”)
flexdo do quadril [=protracdo da perna]; (C) abdugdo do membro; (C”) adugdo do membro; (D) rotagéo lateral do
fémur; (D’) rotagdo medial do fémur; (pré-ac) porgédo pré-acetabular; (pés-ac) porgdo pds-acetabular. As siglas
para os musculos estdo relacionadas na Tabela 3, p.67.

Comparando as fungoes inferidas através do resultado das eletromiografias realizadas

por Gatesy (1990, 1997, 1999a, 1999b) com as linhas de a¢des da musculatura reconstruida

para o membro posterior de P. chiniquensis (Figura 49) foi possivel fazer as seguintes

consideragoes:

~

A funcao de rotacdo medial do fémur parece a mais viavel para o ILTR. A
flexdo do quadril poderia ser realizada quando a perna assumisse posi¢des com
o joelho voltado mais lateralmente, de forma que a face craniolateral do
trocanter maior se encontrasse totalmente lateralizada mantendo a linha de
acdo muscular paralela a esta estrutura. Uma acdo adutora ndo parece ser
funcional de acordo com a reconstrucao feita por dois motivos: (I) insercao
proximal no fémur; e, (II) inser¢ao ¢ ventral ao ponto de origem deste musculo.
ILFM, da maneira como foi reconstruido, mais provavelmente permitiria uma
abducao do membro, assim como foi inferido para crocodilos. A agdo adutora
prevista para as aves parece dificil de ocorrer no espécime reconstruido, pois
seu ponto de origem estd em um plano mais lateral, distante do plano sagital,
do que o ponto de insercdo reconstruido. A acdo rotadora lateral poderia
ocorrer quando o fémur se encontrasse com o joelho voltado medialmente.
Esse posicionamento associado com a deflexdo que a crista supra-acetabular
ocasionaria, permitiria uma linha de ag@o para a lateral sobre a face cranial do

fémur, resultando em uma rotagao lateral do mesmo.
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A linha de acdo proporcionada pela reconstru¢do do ILFB em P. chiniquensis,
certamente permitiria a flexdo do joelho, da mesma maneira como ocorre em
aves e crocodilo, e também a extensdo do quadril, retraindo o membro para trés
do corpo, como inferido para as aves.

O FMTB ¢ um dos musculos cuja acdo pode ser mais diretamente inferida para
o espécime fossil (i.e. extensdo do joelho), j4 que apresenta fungdes iguais
tanto em aves quanto em crocodilos, € esta ¢ compativel com a linha de acao
reconstruida para P. chiniquensis.

A fungdo do ILTB nao foi discutida para crocodilos, no entanto, a sua funcao
inferida para as aves ¢ compativel com as linhas de acao reconstruidas. Todo
ILTB poderia apresentar uma fungdo de extensdo do joelho, ao passo que sua
porg¢do pré-acetabular poderia funcionar também como um flexor do quadril e
sua por¢do pds-acetabular como extensor do quadril, justamente devido a sua
localizacdo em relacdo a esta articulagao.

As fungoes sugeridas para o FMAD (i.e. extensdo do quadril em aves e adugdo
do membro em crocodilos) também sdo compativeis com as linhas de acao
reconstruidas para essa musculatura, podendo variar apenas dependendo da
postura adotada. Em uma postura mais ortograda, tal como ocorre em aves,
esse musculo possivelmente se apresentasse mais como um extensor do quadril
do que como um adutor do membro. J4 em uma postura mesograda, a linha de
acdo passa a ser preferencialmente de adugao.

Para as trés fungdes da por¢ao pubica do OBTR observadas nos representantes
atuais, a flexdo do quadril (observada em crocodilos) e a rotagdo lateral do
fémur sdao condizentes com as linhas de agdo reconstruidas. Ja uma adug¢ao do
fémur através desse musculo parece menos provavel devido a localizagdo mais
ventral de seu ponto de origem no pubis, quando comparado com sua inser¢ao
proximal no fémur.

O CRFL e ISFM tiveram fungdes inferidas apenas para as aves sendo que
ambos pudessem funcionar como extensores do quadril — que ¢ compativel
com a reconstrugdo feita para P. chiniquensis — além do CRFL permitir a
flexdo do joelho, o que também poderia facilmente ser realizado no modelo

reconstruido.
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~ O CDFM das aves, quando presente, apresenta ativagdes pouco nitidas durante
a passada das aves, sendo mais requisitado apenas quando estas assumem em
velocidades mais altas. No entanto, quando ativos aparentam apresentar as
mesmas fungdes do que aquela nitidamente observada em crocodilos, que ¢ a
extensdo do quadril, sendo considerado um dos principais musculos retratores
da perna, ou seja, extensdo do quadril, sendo o responsavel primério pela
propulsao (GATESY, 1997). Tal fungdo foi também aqui assumida para P.
chiniquensis, que apresenta uma linha de agdo direcionada dorsoventralmente,
estendendo o quadril quando este musculo é encurtado.

~ Por fim, o PITB, que se encontra presente apenas em crocodilos e que também
foi reconstruido em P. chiniquensis teve uma fun¢do sugerida de flexdo do
joelho e adugdo do membro, de acordo com os padrdes de ativagdo observados
por Gatesy (1997). A flexdo do joelho parece estabelecer uma fungdo mais
direta com a linha de acdo deste musculo, mas, em posturas mesogradas a

aducao do membro também se mostra razoavel.

Vale lembrar que estas suposi¢des sdo apenas tedricas, com base nas andlises
individuais das linhas de a¢do de cada musculo. Em um sistema onde a musculatura atue de
maneira integrada, musculos co-ativos podem restringir ou permitir acdes nao previstas ou
consideradas acima. Foi também por esse motivo que se optou por nao listar todos os tipos de
movimentos potencialmente realizaveis, observando-se a linha de agdo individual de cada

musculo, podendo se tratar de uma inferéncia, por demais, especulativa.

5.3 MOMENTOS DE FLEXAO PARA A COLUNA VERTEBRAL

As estimativas para os momentos de flexdo, provavel for¢a de acdo da musculatura
epaxial e os bracos de alavanca para esta musculatura foram calculados para os espécimes
fosseis de Prestosuchus chiniquensis (UFRGS-PV-0629-T) e do rincossauro UFRGS-PV-
0408-T, além de um representante atual de crocodilo, uma ave e um mamifero. As tabelas
com os valores mensurados para a altura e largura dos centros vertebrais e a altura maxima da

vértebra podem ser vistas no Anexo B.
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O padrao de distribuicdo dos momentos de flexao sobre a coluna de quadripedes
habituais, tal como cachorros e crocodilos (Figura 50), foi distinguivel daquele observado no
representante bipede analisado, representado pelo esqueleto axial de uma gaivota (Figura 51),
por apresentar uma regido de pico proximo as vértebras da por¢ao escapular da coluna. Esta
area de pico indica uma regido sujeita a maiores estresses, justamente pelo fato dos membros

anteriores também terem que suportar parte do peso do animal.

Ja o padrdo encontrado em animais bipedes (Figura 51), onde todo o peso ¢ suportado
pelos membros posteriores, nao foi observado nenhum tipo de especializagdo das vértebras
proximas a regido escapular, tendo sido notado apenas um pico proximo as vertebras truncais

mais posteriores.

Os materiais fosseis analisados refletiram padrdes distintos para a distribuicdo dos
momentos de flexdo, quando comparados entre si € com os representantes bipedes e

quadrupedes atuais (Figura 52 e Figura 53).

Apesar de ndo apresentar um padrao de dois picos tao nitido quanto aquele observado
para animais tipicamente quadrupedes, tal como crocodilos e cachorros, a figura que
representa o padrdo em P. chiniquensis também apresentou um padrdo distinto daquele
observado nas aves. As vértebras do espécime UFRGS-PV-0629-T proximas a regido

escapular apresentaram uma condi¢do ambigua, cuja interpretacao nao pode ser conclusiva.

Por um lado, as vértebras VII e XI (indicadas pelas setas menores, apontadas para
baixo na Figura 52) apresentam valores, para o momento de flexdo relativo, proximos a 80%
do maior valor calculado para as vértebras pré-sacrais, podendo indicar uma possivel
adaptacdo ao suporte de peso. Por outro lado, as vértebras VIII e IX apresentaram valores
menores do que 60 %, mais parecido com o padrao verificado para o animal bipede
comparado. Observando o padrdo das alturas das vértebras ao longo da série pré-sacral
(grafico verde, menor, abaixo e a direita na Figura 52), UFRGS-PV-0629-T ndo aparenta
discrepancias entre valores de vértebras adjacentes, sendo, de certa forma, compardvel ao
padrao encontrado nos bipedes (suave pico entre as cervicais). J& o grafico para as areas
caudais dos centros vertebrais apresenta valores com possiveis inconsisténcias (grafico
vermelho, menor, abaixo e a esquerda na Figura 52). Observando a morfologia e o modo de

preservacdo das vértebras em questdo, concluimos que tanto os valores obtidos para as
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vértebras VII, X e XI podem estar sobrestimados — devido a possiveis expansdes durante o
processo de fossilizagdo, ou pela dificuldade de preparacdo desta drea — quanto os valores
obtidos para as vértebras VIII e IX podem estar subestimados, talvez por uma preparagao

demasiada (com a retirada de parte do tecido dsseo) desta por¢ao do centro vertebral.

A altura caudal das vértebras da regido escapular apresenta padroes nitidos e distintos
entre os quadrupedes e bipedes atuais analisados. No primeiro grupo ha um aumento
progressivo na altura das vértebras, até atingir uma altura maxima, valor este que passa a
decrescer em seguida. O padrdo em bipedes ¢ o oposto: hd uma diminui¢do das alturas
vertebrais proximo a regido escapular, até se atingir a menor altura observada (menos de 60%
da maior altura medida entre as pré-sacrais), para entdo comegarem a progressivamente
aumentarem suas alturas. No P. chiniquensis observado as alturas caudais das vértebras desta

regido permanecem em torno de 80% da altura maxima notada.

Para os graficos com a distribui¢do das 4reas caudais de cada vértebra entre os
representantes viventes comparados, ndo foi possivel estabelecer um padrao que distinguisse

os quadripedes dos bipedes.

Estas observacdes levaram, mesmo que tentativamente, a uma interpretagdo de o
espécime fossil de P. chiniquensis analisado seria uma quadriipede habitual, mas com um
padrao de distribui¢do da massa corporal pelos membros do corpo. Segundo Alexander
(1985), a maior parte dos animais quadrupedes atuais suportam 60% de seu peso corporal nos
membros anteriores e 40% nos posteriores. Esta ocorréncia pode estar relacionada com o fato
do maior dos picos, entre os dois observados na curva de distribuicdo dos momentos de flexao
da coluna vertebral de um quadripede, se localizar na regido escapular. No entanto ha
situgdes como, por exemplo, primatas quadrapedes, onde os membros posteriores suportam
60% do peso corporal, estando a maior carga sobre o sacro e sobre as vértebras pré-sacrais
mais caudais. Dessa forma, o pico observado na regido da cintura escapular seria mais suave.
Esse modelo de distribuicdo da massa se relaciona a postura bipede do modo a facilitar uma
adogdo ocasional desta. Neste sentido, P. chiniquensis poderia ser habitualmente quadrupede,
mas nao teria restrigdes em assumir uma postura bipede — quando parado ou em movimento —

dependendo da necessidade.
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Outra consideragao feita a partir dos valores obtidos para o braco de alavanca gerado
pela acao do musculo epaxial e a estimativa da forca produzida por essa musculatura, foi com

relacdo a contribuicdao de cada uma dessas variaveis a biomecanica do esqueleto axial.

Como ja apresentado anteriormente, a razao entre o braco de alavanca e a raiz
quadrada da area do centro vertebral podem fornecer uma boa aproximacao para esta relagao.
O grafico da Figura 54 mostra a comparagao entre as razdes (7z) obtidas para cada uma das
vértebras dos dois representantes fosseis considerados (i.e. P. chiniquensis e Hyperodapedon

sp.) e dos dois representantes atuais de arcossauros analisados (i.e. jacaré e albatroz).

A Figura 54 permite a interpretagdo de alguns aspectos interessantes, quando se
compara o padrao encontrado nos animais viventes com aquele observado nos exemplares

fosseis analisados.

Primeiramente, o esqueleto axial do jacaré e do albatroz considerado apresentou
valores, em média, mais altos e, ao mesmo tempo, com maiores varia¢des, quando

comparados aos valores obtidos para P. chiniquensis ¢ Hyperodapedon sp.

Valores mais altos para a variavel rz indicam bracos de alavanca relativamente
maiores em relacdo a forca muscular aplicada. Desta forma, menos forca é necessaria para
deslocar o segmento vertebral no plano sagital. Além disso, como proposto por Christian e
Preuschoft (1996), durante a locomocgao, bracos de alavanca relativamente maiores para a
acdo da musculatura epaxial se relacionam com uma regido possivelmente mais estavel do
esqueleto axial. Esta configuracdo permite manter rija determinadas regides da coluna com
um gasto relativamente menor de energia. No entanto, altos valores para os bracos de
alavanca reduzem a velocidade na qual o segmento acionado se desloca. Valores baixos para a
razao rz podem indicar, portanto, segmentos que ajam sobre altas velocidades, mas com a
desvantagem de precisarem investir altas forcas musculares na estabiliza¢do deste segmento

ao se deslocarem em maiores velocidades.

A variacdo dos valores de rz ao longo da coluna vertebral sugere possiveis
especializacdes para cada segmento do esqueleto axial. O padrao encontrado no albatroz, por
exemplo, exibe um valor maior do que dois para as trés primeiras vértebras, igual ou menor a

1,5 para as dez vértebras seguintes, tornando-se novamente relativamente mais alto nas
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ultimas vértebras pré-sacrais. Essa diferenca pode contribuir para uma maior estabilizagao
para as vértebras mais proximas a cabega, seguido de um segmento mais agil relativo ao
segmento principal do pescoco e novamente uma regido que exigisse maior estabilidade,

préoximo a pelve, podendo estar associado ao pouso desses animais (Figura 54).

Os valores obtidos para o esqueleto axial do jacaré também expdem certa variagao
entre os diferentes segmentos, sendo aquele encontrado proximo a cintura escapular o mais
alto. Apesar de especulativo, tal padrdo pode estar associado ao habito aquatico, fornecendo
alguma adaptacdo a estabilizacdo da coluna e dos membros anteriores, evitando o

deslocamento dorso-ventral deste segmento.

Em contrapartida, ambos os fosseis praticamente ndo apresentaram variacdes
significativas nos valores da razdo entre o braco de alavanca da musculatura epaxial e a sua
possivel forca produzida. Tal resultado ¢ intrigante, principalmente por se tratarem de duas
espécies com habitos, tanto locomotores quanto alimentares, notoriamente distintos [ver Kubo
e Benton (2007)]. Tal semelhanga foi interpretada como um estado plesiomorfico, no qual a
diferenciagdo, possivelmente funcional, de segmentos especificos do esqueleto axial ainda

ndo havia sido “incorporada ao historico evolutivo” destas linhagens.

O valor relativamente baixo para a média de rz para as vértebras pré-sacrais,
observado tanto em P. chiniquensis (=1,03) quanto em Hyperodapedon sp. (=0,93), podem
indicar uma coluna extremamente flexivel e muito agil no plano sagital. Tal caracteristica foi
tratada por Christian e Preuschoft (1996) como sendo tipica de um “predador feroz, bem
adaptado para matar presas grandes tanto quanto ageis, através de ataques rapidos e poderosos
com a cabega.” (CHRISTIAN; PREUSCHOFT, 1996, p. 811, tradugao nossa)9. Tal caracterizagao
parece cair razoavelmente bem para o morfotipo de P. chiniquensis, mas nao ¢ nada
compativel com os habitos alimentares propostos para o rincossauro Hyperodapedon sp. A

favor de um baixo valor para a razdo rz encontrado nesta Ultima espécie, pode-se supor que,

% ... [Albertosaurus appears as a] ferocious predator, well suited for killing large as well agile pray by
rapid and forceful attacks with its head.
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como mencionado no paragrafo anterior, este seria um estado ancestral, ndo derivado, no
sentido em que a coluna vertebral destes animais ndo apresentaria adaptagdes a uma

manuten¢do menos dispendiosa para a estabilizagcdo da coluna durante a locomogao.
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6 INFERENCIAS LOCOMOTORAS E POSTURAIS

Integrando alguns dos aspectos mencionados na sec¢do introdutoria e os resultados
apresentados acima, foi possivel obter, para Prestosuchus chiniquensis, um quadro mais
especifico e detalhado sobre os habitos locomotores desta espécie, quando comparado aquele

atualmente generalizado para os rauissuquios.

6.1 POSTURA BIPEDE / QUADRUPEDE

Em relagdo a postura quadripede ou bipede — considerando que esta ultima certamente
evoluiu, independentemente, em algum momento da linhagem dos crurotarsais, pois se
encontra representada, por exemplo, em Effigia — pode-se concluir que o individuo
considerado neste estudo seria um quadrupede habitual. Algumas das caracteristicas
comumente mencionadas para se referir a Prestosuchus chiniquensis (€ outros rauissuquios
semelhantes) como possiveis bipedes incluem o desenvolvimento de um processo pré-
acetabular no ilio (asa pré-acetabular do ilio), o alongamento e adelgacamento tanto do pubis
quanto do isquio, além do desenvolvimento de uma expansao axial de suas extremidades (i.e.
pé pubico e pé isquiatico). Estas e outras caracteristicas, de fato, sdo encontradas, por
exemplo, em formas dinossaurianas seguramente bipedes, no entanto, com diferentes graus de
desenvolvimento. O incremento inicial de tais estruturas, provavelmente, estd mais
relacionado a uma mudanga na postura dos membros (i.e. planigrado, mesogrado e ortdgrado)
do que unica e exclusivamente ao bipedismo em si. Na verdade, o desenvolvimento destas
caracteristicas € o que possivelmente permitiu o surgimento de uma postura bipede, em uma
linhagem evolutiva. Assim sendo, formas aparentadas a P. chiniquensis teriam o arcabouco
necessario para o surgimento da postura bipede, mas ndo a exerceriam, pelo menos

cotidianamente.

Comparando-se os contornos da cintura pélvica de um rauissuquio considerado
quadrupede [i.e. Ticinosuchus ferox, segundo Krebs (1965)] com a do material aqui discutido
e com a cintura pélvica de Effigia (Tabela 11), observa-se a posi¢ao “intermedidria” — e por

1ss0 as vezes ambigua — de P. chiniquensis.
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Tabela 11 — Comparacao entre alguns dados morfologicos de Prestosuchus chiniquensis com rauissuquios
bipedes (Effigia/ Shuvosaurus) e quadrapedes (Ticinosuchus). Porcentagens entre parénteses sao em relacdo ao
as medidas do fémur. Medidas (cm) representam o comprimento total de cada elemento. Contornos ndo estdo em
escala.

Ticinosuchus Prestosuchus Effigia/ Shuvosaurus
, 14,5 32 15
Umero
(62%) (68%) (65%)
Fémur 23,5 47 23
o 18,0 30 20
Tibia
(77%) (64%) (86%)

Vértebras sacrais (n°) 2 4

Cintura escapular

2
Processo pré-acetabular
do ilio

Expansio bulbosa distal
do pubis

Uma caracteristica que normalmente acompanha a aquisicdo de uma postura
habitualmente bipede, e que ndo esta presente em P. chiniquensis, inclui 0 aumento no
nimero de vértebras sacrais, sendo este, normalmente, maior do que dois nas formas bipedes.
No entanto, esta caracteristica ndo ¢ exclusiva aos bipedes, sendo observada também nos

animais de grande porte que desenvolvem adaptacdes para a sustentacdo de seu peso corporal.

Além disso, a cintura escapular robusta de P. chiniquensis, quando comparada com a
de outros rauissuquios, tais como Postosuchus e Effigia, e um Gimero relativamente longo (ca.
68% do comprimento total do fémur) indicam um envolvimento ativo destes elementos na
locomogao, favorecendo, portanto, a hipotese da postura quadrupede. Outra questdo que nao
foi avaliada a fundo, mas que merece consideracao, refere-se ao grau de pronacao capaz de
ser efetuado pela articulagdo do cotovelo. Bonnan e Senter (2007) argumentam que, em um

animal quadripede, deve haver pronacdo desta articulagdo do braco, a fim de se realizar a
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propulsdo. Desta forma, a andlise desta possibilidade articular (que nao foi efetuada no
presente trabalho) entre a extremidade distal do imero e as extremidades proximais do radio e

da ulna também pode contribuir para o esclarecimento de tal questao.

O grafico relativo aos momentos de flexao da coluna de Prestosuchus chiniquensis —
apresentado na secdo de resultados, acima — foi interpretado também como sendo, mais
provavelmente, representativo de um animal habitualmente quadrupede. No entanto, como
esse mesmo grafico indica (Figura 52), a maior capacidade de suporte de peso do animal seria
proporcionada pelos membros posteriores € ndo pelos anteriores, como parece ocorrer, por
exemplo, com os cachorros. Isto mostra, que apesar de inferir uma postura habitualmente
quadrupede para P. chiniquensis, estes animais ndo apresentariam grandes dificuldades em

assumir uma postura bipede ocasional, dependendo da necessidade.

Analisando pegadas de dinossauros ornitisquios basais Thulborn e Wade (1989)
observaram que estes animais, bipedes facultativos, tendem a apresentar maiores velocidades
quando se locomovem de maneira bipede. Sendo assim, é possivel que estes animais
adotassem uma postura bipede com a finalidade de atingirem maiores velocidades, sendo esta
uma inferéncia plausivel também para P. chiniquensis. Esta “escolha” por uma postura bipede
em situagdes que requerem maiores velocidades foi sugerida também para o prossaurépodo
Plateosaurus (CHRISTIAN; PREUSCHOFT, 1996) e encontram suporte em analogos atuais, como
por exemplo, diversos grupos de lagartos (CHRISTIAN; HORN; PREUSCHOFT, 1994a, 1994b;
CHRISTIAN 1995), apesar da diferenca de tamanho entre esses grupos e os grupos fosseis

considerados.

6.2 POSTURA PLANIGRADA / MESOGRADA / ORTOGRADA

Referente a postura dos membros em relagdo ao corpo, a maioria das caracteristicas
descritas para o espécime UFRGS-PV-0629-T ¢ mais compativel com uma postura mesdgrada
do que uma postura ortdgrada, ou, ainda mais distintamente, do que uma postura planigrada
dos membros. No entanto, como ndo € possivel estabelecer um limite bem demarcado entre as
duas primeiras posturas mencionadas, ¢ bastante provavel que Prestosuchus chiniquensis
também adotasse ambas, dependendo da necessidade ou da velocidade empregada.

Infelizmente, ndo ha na natureza qualquer representante vivo com o qual se possa fazer uma
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analogia direta relativa a esta forma de locomog¢do. Uma aproximagao possivel seria a
“caminhada alta” (high walk) dos crocodilos, da maneira como descrita por Reilly e Elias
(1998). Porém, ao invés de apresentar uma caminhada alta e uma versdo baixa da mesma (i.e.
low walk, equivalente a uma postura planigrada secundaria, adaptada da caminhada alta, da
forma como ocorre em crocodilos), P. chiniquensis poderia apresentar uma caminhada alta e
uma versao “ainda mais alta” ou “totalmente alta”, correspondente a uma postura ortograda,
que poderia ser adotada ocasionalmente. Esta ltima, possivelmente adotada por crocodilos
apenas quando galopam, mas tal caracterizagdo ainda ndo foi confirmada e necessitaria de

descrigdes cinematicas para este habito especifico da locomogao destas espécies.

O que parece claro é que um tipo de postura ortdograda colunar, como sugerida por
Bonaparte (1984) e Benton (1984) para os rauissuquios de uma maneira geral, ndo pode ser
confirmada para o espécime aqui estudado. Esta postura ¢ observada atualmente em elefantes
e normalmente referida para outros animais de grande porte, tais como alguns dinossauros
sauropodos, ou para animais com adaptagdes especificas (como o desenvolvimento de
carapacas, por exemplo, que ocorrem em alguns aetossauros, gliptodontes e anquilossauros).
As observagdes que permitiram essa interpretagdo nao colunar estrita em relagdo ao espécime
UFRGS-PV-0629-T sdo relativas, principalmente, a “horizontalizagdo” do ilio. Apesar deste
se encontrar obliquo em relacdo ao plano sagital, ndo esta totalmente horizontalizado, como
por exemplo, aquele encontrado no aetossauro Typothorax coccinarium, representado na
Figura 55. A posi¢do obliqua do ilio e o desenvolvimento de sua crista supra-acetabular, de
fato, tornam a parede dorsal do acetdbulo mais extensa do que a sua borda ventral. Além
disso, tal caracteristica posiciona a concavidade do acetdbulo obliquamente aos planos sagital
e horizontal. O desenvolvimento de uma borda dorsal mais larga, provavelmente, esta
associado ao suporte do peso do animal, que ¢ transferido principalmente para a metade dorsal
do acetdbulo. No entanto, ndo ha evidéncias de que toda a articulagdo do fémur com o
acetabulo ocorra somente sobre esta area. Ademais, uma postura totalmente colunar do fémur
representaria uma limitacdo a extensao da perna deste animal, pois a superficie mais proximal
do trocanter maior contataria a por¢ao caudal da crista supra-acetabular do ilio, quando o
fémur passasse de sua posicdo vertical, ao descrever a segunda metade da fase pendular da

pisada, restringindo o comprimento do passo.
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Outra evidéncia que ndo suporta uma postura ortograda colunar dos membros de P.
chiniquensis ¢ referente ao proprio peso estimado para o espécime em questdo. Apesar de se
tratar de um animal de grande porte, representantes de mamiferos atuais com um porte similar
ao do espécime aqui estudado — tais como algumas espécies de zebras ou ursos — nao
apresentam adaptacgoes especificas na cintura pélvica para suportar o peso como se as patas
traseiras fossem verdadeiros pilares. Contudo, tais adaptagdes sdo observadas, por exemplo,
em elefantes, que apresentam a cabeca do fémur parcialmente deslocada dorsalmente e o
acetabulo menos verticalizado do que outros mamiferos, dando assim uma sustenta¢ao mais
colunar de seu peso sobre os membros. Esses animais chegam a pesar até dez vezes ou mais o

peso estimado para o individuo de P. chiniquensis aqui analisado.

A caracterizagdo dos animais mencionados acima favorece o suporte de grandes pesos
corporais em detrimento de suas capacidades cursoriais. Apesar de P. chiniquensis nao
apresentar caracteristicas de um cursorial estrito, como sera discutido mais adiante, também
ndo seria uma forma lenta com restrigdes a corrida, “especializada” a suportar pesos corporais

excessivamente altos.

De certa forma, Bonaparte (1984) ao discutir as mudangas observadas na cintura
pélvica de rauissuquios (e inferindo uma postura mais colunar do membro posterior destes
animais), “invalidou”, para os rauissuquios, as caracteristicas morfologicas levantadas por
Charig (1972) que estariam relacionadas a uma postura ortégrada, argumentando que outras
mudangas estariam associadas a verticalizagdo dos membros nestas formas. No entanto,
conforme apresentado acima, assume-se aqui que P. chiniquensis ndo apresentaria o grau de
alteragdes da forma como generalizado por Bonaparte, considerando como validas as

observagoes morfologicas apontadas por Charig (1972).

Apesar de algumas delas apresentarem certa subjetividade, as caracteristicas
levantadas por Charig (1972) ditariam uma postura mesoégrada para P. chiniquensis. Entre
elas, lista-se a presenca de duas vértebras sacrais, uma asa pré-acetabular do ilio pouco
desenvolvida — no entanto, presente — crista supra-acetabelar presente, mas fracamente
desenvolvida, acetabulo fechado, cabeca do fémur sem distincdo, mas levemente voltada
medialmente, eixo do fémur levemente sigmoidal, quarto trocanter distinto, porém pouco
desenvolvido, tibia ndo torcida (eixo maior proximal alinhado com o eixo maior distal),

articulacdo do tornozelo do tipo crurotarsal, presenca de um tubérculo do calcaneo, postura
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plantigrada do pé e, por fim, toda a série de falanges sendo igual ou um pouco menor do que
os metatarsais'’. Em contrapartida, o pubis e o isquio expressivamente alongados sdo tidos
como caracteristicos de uma postura do tipo ortéograda. Somado a isto, as caracteristicas
referentes a crista supra-acetabular, que poderia, devido ao seu carater subjetivo, ser
considerada como fortemente desenvolvida, assim como o quarto trocanter, também poderiam
sugerir uma postura ortdgrada para o espécime considerado. Contudo, como mencionado
anteriormente, um padrdo locomotor inico e exclusivo ndo pode, e nem deve, ser atribuido a
um taxon, sendo possivel que uma gama de posturas possa ser adotada dentro de um
continuum. Por isso, acredita-se que uma postura preferencial fosse adotada por P.

chiniquensis, mas que, todavia, outras posturas pudessem também ser assumidas.

O grau de simetria da por¢do média das diafises do fémur e da tibia também esta
diretamente relacionado aos tipos de esforcos sujeitos por estes segmentos, conforme
demonstrado por Blob (2001). Animais com uma postura planigrada experimentam maiores
estresses de torcdo, enquanto animais com postura mesdgrada ou ortdégrada tendem a
apresentar maiores forgas de flexdo sobre esses elementos. Como resposta a distribuicao
destes estresses sobre o fémur e a tibia, suas seccdes transversais apresentam-se mais
arredondadas (simétricas), no caso de maiores esforcos de tor¢do, ou mais elipticas
(assimétricas), para aquelas formas cujas forcas de flexdo sdo mais significativas sobre esses
ossos do membro. Apesar destas diferengas na simetria ndo refinarem uma preferéncia por
posturas “mais mesdgradas” ou “mais ortogradas”, aparentemente espécies com os elementos
proximais e médios mais assimétricos, pelo menos nas linhagens de sindpsidos terapsidos
analisados por Blob (2001), foram consideradas como capazes de assumir uma maior
diversidade de posturas, diferentemente daquelas estritamente planigradas ou ortogradas.
Nesse contexto, a assimetria observada nos ossos do membro posterior de P. chiniquensis

também ¢ compativel com a inferéncia de uma postura mesograda nao estrita.

1% Apesar do material UFRGS-PV-0629-T examinado ndo apresentar os elementos do tarso e do pé
preservados, o material de Prestosuchus chiniquensis descrito e figurado por Huene (1942) os apresenta, tendo
sido estes ultimos utilizados na comparag@o com as caracteristicas levantadas por Charig (1972) e outros autores
nos quais estes elementos foram de alguma forma considerados.
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6.3 PADROES GERAIS DE ATIVACAO MUSCULAR

Ao invés de estabelecer especulagdes sobre as possiveis fungdes que cada um dos
musculos poderia apresentar individualmente — principalmente para aqueles musculos cujas
fungdes nao puderam ser elucidadas ainda nem em representantes atuais (ver secdo
“Reconstrucdo muscular da coxa de Prestosuchus chiniquensis” p. 121) — optou-se por
comparar os padrdes gerais de ativagdo muscular hipotetizados por Gatesy (1999b) para o

ancestral arcossauriano, em cada uma das etapas do ciclo da passada.

O ciclo completo da passada (stride) de um dos membros durante a locomog¢do pode
ser dividido em uma fase de apoio (stance), no qual o membro considerado se encontra
apoiado sobre o solo, contribuindo para a propulsdo do animal. A outra fase compreende a
fase de balango (swing), na qual o membro ndo se encontra apoiado sobre o substrato,

ocorrendo a “recuperagao” do mesmo para iniciar uma nova fase de apoio.

Gatesy (1999b) distinguiu quatro momentos durante um ciclo de passada nos quais
padroes gerais de ativagdo muscular foram observados durante a locomogdo de lagartos,
crocodilos e aves. De uma maneira geral, ha grupos musculares que se ativam durante a maior
parte da fase de apoio, outros ao longo da fase de balango, além daqueles que sdo ativados em
ambas as fases e aqueles que sdo acionados somente no final da fase de apoio. Comparando
esses padroes com os padrdes de ativacdo descritos para lagartos, aves e crocodilos, Gatesy
identificou aqueles musculos que apresentavam um mesmo padrdo de ativagdo em cada uma
das linhagens, estabelecendo padrdes que necessitariam de um menor nimero de passos para

se manterem ou serem alterados ao longo da evolugdo das linhagens comparadas (Figura 56).

Com o estudo de Gatesy (1999b) foi possivel reconhecer sete musculos cujos padroes
de ativacao nao teriam se alterado ao longo da linhagem crurotarsal dos arcossauros, de forma
que, possivelmente, estivessem presentes também em P. chiniquensis. Entre eles o FMTB, o
CDFM-cdl, o CRFL-lat ¢ 0 FMAD-med estariam ativos durante a maior parte da fase de
apoio em uma passada, enquanto o ILFM, o ILTR e o ILFB seriam acionados principalmente

durante a fase de balanco.

Dessa forma, foi possivel tracar um quadro dos principais musculos ativos durante

cada fase da passada de P. chiniquensis, considerando o modelo mais parcimonioso, no qual
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ndo houvessem ocorrido grandes alteragdes nos padrdes de ativagdo da musculatura para a
linhagem especifica do exemplar fossil aqui analisado — o que parece ser razoavel, ja que

estes padrdes de ativacao foram tidos como bastante conservativos (GATESY, 1999b).

Integrando as fungdes permissiveis para a musculatura da coxa de P. chiniquensis
discutidas nos resultados (Tabela 10, p. 133) e os padrdes de ativagdo durante a fase de apoio

e de balanco, mostrada acima, foi obtido o seguinte quadro:

~ Fase de apoio — disparo dos musculos CDFM, CRFL e FMAD, que estariam
envolvidos com a extensdo do quadril, contribuindo para a propulsio do
animal. Além da extensdo do quadril, o CRFL contribuiria também com a
flexdo/estabilizacdo do joelho durante a propulsdo e o FMAD com a adugdo do
membro, podendo atuar, principalmente, como um estabilizador da perna,
mantendo-a em uma postura mesograda ou ortégrada durante a passada. O
FMTB, também ativo durante a fase de apoio, além de poder contribuir com a
estabilizacdo do joelho, poderia também participar da extensdo do joelho, que
em crocodilos ocorre ao longo de quase toda fase de apoio (GATESY, 1991) e
nas aves ocorre na metade final da fase de apoio, quando estas se deslocam a
velocidades mais altas ou igual a 1 m/s (GATESY, 1999b).

~ Fase de balango — a ativagdo do ILTR, ILFM e ILFB possibilitaria o
erguimento da perna e o seu flexionamento, permitindo o recolhimento e o
avanco da mesma, a fim de iniciar a fase de apoio seguinte, quando o pé
voltasse a contatar o substrato. Dos musculos mencionados, o ILTR
possivelmente contribuiria com a flexdo do quadril, podendo atuar também
como rotador medial do fémur, recuperando toda a perna cranialmente. O
ILFB, além de contribuir com alguma estabilizagdo, ou controle do ILTR,
através da extensdo do quadril, poderia apresentar a fung¢do de flexionar o
joelho, auxiliando no levantamento do membro sobre o solo. Esta ultima
funcdo inferida poderia ocorrer simultaneamente com a acdo de abdugao do

fémur, inferida para o ILFM, que também promoveria a elevagdo do membro.

Certamente os outros musculos reconstruidos — além de outros ndo considerados aqui

— também participariam do ciclo da passada, seja contribuindo para o deslocamento especifico
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de elementos do membro, seja na estabilizacdo destes elementos para a manutencao de
determinada postura. No entanto, ndo ha evidéncias suficientes, registradas em grupos atuais,
que pudessem ser aproveitadas para complementar a reconstru¢do geral dos padrdes de
ativacdo muscular e das fungdes musculares especificas durante o deslocamento de P.

chiniquensis.

6.4 CAPACIDADE CURSORIAL

Quanto a capacidade cursorial de Prestosuchus chiniquensis, as caracteristicas do
membro posterior foram confrontadas com aquelas categorizadas por Coombs (1978),
sugerindo que a forma aqui estuda se apresentaria como algo proéximo a um animal
subcursorial, sem adaptacdes especificas para desenvolver velocidades extremas. O grau de
cursorialidade mais provavel para o espécime extinto foi avaliado com base nas similaridades
morfoldgicas que este apresentava em relacdo as formas atuais. De todas as caracteristicas
listadas por Coombs como distintivas para animais com grandes capacidades cursoriais,
apenas aquela relativa a simetria dos digitos em torno do digito III e a de metapodiais
firmemente articulados, poderiam, de maneira subjetiva, serem consideradas como
argumentos a favor de certa cursorialidade. P. chiniquensis nao apresenta os membros
relativamente longos, seus elementos proximais ndo sdao curtos e robustos, quando
comparados com os elementos mediais, o terceiro digito, apesar de maior do que os demais,
nao se destaca distintivamente, ndo ha redugdo extrema ou perda dos dedos marginais e nao
foi inferida uma postura digitigrada — e muito menos unguligrada — para os elementos distais
de seus membros posteriores. Além disso, apesar da ndo preservagdo dos condilos articulares
femorais e suas respectivas faces articulares na tibia, a profundidade dessa superficie era,

aparentemente, bastante rasa, permitindo um maior grau de liberdade desta articulagdo, mais

condizente com um habito cursorial menos estrita (CARRANO, 1997).

Ainda com base no estudo de Coombs (1978), a razdo entre o comprimento da tibia e

o da fibula [0,94 para UFRGS-PV-0629-T e 1 para o espécime depositado na Alemanha,
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BSPHG'' 1933L (HUENE, 1942), que possui praticamente o mesmo comprimento total
estimado do espécime brasileiro], bem como a razao entre o metatarsal III e a tibia (0,46 para
o espécime BSPHG 1933L), quando plotados na Figura 57 posicionam P. chiniquensis
claramente dentro do grupo dos subcursoriais de Coombs (1978). Esta posi¢do ¢ comparavel
ao grau de cursorialidade estipulado por Coombs para a maioria dos dinossauros ornitisquios
bipedes de grande porte (3.000 kg ou mais) e para alguns teropodos de grande porte (2.000 kg

ou mais).

Entretanto, considerando que o peso corporal ¢ um fator limitante ao habito cursorial,
os dinossauros de grande porte analisados por Coombs (1978) — bem mais pesados que o
espécime aqui analisado — apresentavam diversas adaptagdes a corrida que, de alguma forma,
permitiam que esses animais conseguissem atingir velocidades comparaveis as de P.

chiniquensis.

Uma das caracteristicas analisadas por Coombs (1978) foi referente ao peso ideal que
bons corredores costumam apresentar. Coombs observou que um O6timo corredor,
normalmente, pesa em torno de 50 kg ¢ ndo ¢ nem mais leve do que 5 kg e nem mais pesado
do que 500 kg. Em um dos graficos apresentado por Coombs, no qual este relaciona a
velocidade maxima atingida por uma espécie a sua massa corporal (Figura 58), foi observado
um padrdo de distribuigdo normal desta relacdo, com as formas mais pesadas e as mais leves
apresentando menores limites atingiveis para a velocidade méxima. De certa forma, esta curva
normal obtida por Coombs indicaria limites teoricamente atingiveis por animais com a mesma
faixa de peso corporal, independentemente da espécie considerada, caso estes apresentassem
as adaptacOes especificas para tal. Comparando a massa estimada para o espécime de P.
chiniquensis aqui analisado com as das espécies utilizadas no grafico de Coombs, foi
verificado que o mesmo se enquadraria dentro de uma faixa de animais que em teoria seriam
potencialmente capazes de atingir velocidades proximas a 80 km/h, caso apresentassem as

devidas adaptacdes. No entanto, os representantes viventes mais velozes € com o peso

"' Bayerische Staatssammlung fiir Paliontologie und Geologie, Ludwig-Maximilians-Universitit,

Munique, Baviera, Alemanha.
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corporal préximo ao estimado para o espécime UFRGS-PV-06219-T, no grafico de Coombs
(1978), alcangam velocidades maximas de ca. 70 km/h (Equus caballus — Puro Sangue Inglés)
e 64 km/h (Equus zebra). O primeiro exemplo mencionado se refere a um animal com
adaptagdes extremas a corrida, tendo sido, inclusive, selecionado artificialmente durante
séculos para fins de competi¢cdes esportivas. Ja o seu parente “natural”, a zebra da montanha,
também apresenta varias das adaptagdes mencionadas por Coombs ao hébito cursorial. Dessa
forma, apesar de apresentar um “potencial tedrico” para atingir grandes velocidades, P.
chiniquensis ndo era capaz de atingi-las, j& que praticamente ndo apresenta adaptagdes ao

habito cursorial.

Bakker (1975), através de uma equagdo de regressao linear, relaciona o “comprimento
relativo da perna” (definido pela somatoria do comprimento total do fémur, tibia, tarso e
metatarsal mais longo, dividido pelo cubo da massa do individuo) a velocidade méxima de
corrida de uma grande variedade de vertebrados maiores do que 10 kg. Esta relagdo esta

representada pela Equagdo 22 abaixo:
Equacio 22

(Lf + Lep + Lep + Lint)
IM

V =4132" — 14
sendo V' a velocidade maxima de corrida, em km/h, Ly Lw, Ly, Ly, 0
comprimento totais do fémur, tibia, tarso e maior metatarso, respectivamente, em cm, ¢ M a

massa do individuo considerado, em kg.

Apesar do espécime UFRGS-PV-0629-T ndo apresentar o tarso € nem os metatarsais
preservados, o espécime descrito por Huene (1942) os apresenta e as medidas das pecas
preservadas em ambos os espécimes sdo virtualmente idénticas (fémur 45 cm para o espécime
alemdo e 46 cm para o brasileiro; tibia com 30 cm no espécime alemao e 28 cm o brasileiro).
Sendo assim, foi assumido que o espécime depositado no Bayerische Staatssammlung fiir
Paldontologie und Geologie em Munique, Alemanha, apresentasse 0 mesmo peso corporal de
400 kg estimado para o espécime brasileiro. Aplicando esses valores na equacdo apresentada
acima (considerando o comprimento do astragalo igual a 10 cm e do metatarsal III igual 13,8
cm) foi obtido um valor préximo a 40 km/h como a possivel velocidade maxima alcancada

durante uma corrida.
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Um valor de 40 km/h, quando comparado as velocidades maximas atingidas por
vertebrados terrestres atuais, situa P. chiniquensis fora da lista dos mais velozes, sendo esta
velocidade compativel com aquelas atingidas por ursos (entre 35 e 55 km/h) — sendo o urso
pardo aquele que mais se aproxima ao espécime fossil considerado, alcangando 35 km/h — e
elefantes (40 km/h), por exemplo. Animais como o avestruz, o ledo e o uapiti (Cervus
canadensis), alcangam velocidades entre 70 e 80 km/h, ao passo que as hienas, zebras e os

gnus, por exemplo, podem atingir velocidades de até¢ 65 km/h (www.speedofanimals.com).

As comparagdes das velocidades maximas alcangadas pelas espécies atuais sdo
ilustrativas, porém, deve-se ter em mente que toda a fauna era bastante distinta no periodo em

que P. chiniquensis cursava sobre as terras, tornando os termos, “rapido” e “lento”, relativos.

Os animais crurotarsais normalmente apresentam um calcaneo com uma tuberosidade
caudal ou caudolateral bastante distinta, diferentemente do que normalmente se encontra entre
0s seus “irmdos” arcossauros avemetatarsalios. Essa particularidade morfologica, como ja
mencionada na secdo “Morfologia dos cursoriais ¢ dos graviportais” (p. 31), confere aos
mesmos uma maior vantagem mecanica, ou maior for¢a muscular efetiva, quanto maior for a
sua extensdo (CARRANO, 1997). As proeminentes tuberosidades dos calcaneos e os
metatarsais relativamente menores, normalmente encontradas em rauissuquios conferem a
estes uma maior poténcia de arranque, em detrimento de maiores velocidades (ver relagdao
entre os bracos de momento para a forca aplicada e para a forga de resisténcia na Figura 18).
Levando em conta a velocidade méxima estipulada para o espécime de P. chiniquensis
estudado, tal caracterizagdo do calcdneo possivelmente conferiria maiores vantagens em

ataques por emboscada, possibilitando arranques pujantes.

Outra consideragdo feita, levando-se em conta a forma como a massa de P.
chiniquensis se distribui ao longo de seu corpo, foi referente ao seu “desempenho de viragem”
ou “capacidade de manobra” (furning performance). De acordo com Carrier, Walter e Lee
(2001), quanto mais afastado do eixo de rotacdo estiver a distribui¢do da massa de um animal,
maior serda o momento de inércia de seu eixo axial, tornando mais dificil uma mudanga de
direcdo durante uma corrida. Tal hipotese foi verificada experimentalmente aumentando o
momento de inércia sobre o eixo vertical de humanos e testando o efeito dessas alteracoes

sobre o desempenho da corrida em uma pista de slalom. Nesse sentido, o tronco comprido e a
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cauda extensa e fortemente edificada, provavelmente conferiam pouca manobrabilidade a P.

chiniquensis enquanto este desenvolvia maiores velocidades.

Uma das estratégias que os dinossauros teropodes possivelmente adotassem enquanto
corriam, sugeridas por Carrier, Walter e Lee (2001), também pode ser inferida para P.
chiniquensis. Um arqueamento, tanto do tronco quanto da cauda, para planos mais obliquos e
menos horizontais, reduziria significativamente o momento de inércia, permitindo maior
manobrabilidade, mesmo em velocidades mais altas (Figura 59). Para tanto, o espécime fossil
aqui considerado teria que assumir uma postura bipede, qual ndo seria invidvel, como ja

demonstrado anteriormente.

6.5 LOCOMOCAO USUAL E ESTRATEGIA DE CACA INFERIDA

Integrando as consideragdes feitas acima acerca das possibilidades locomotoras de
Prestosuchus chiniquensis foi possivel notar uma ampla faixa de padrdes posturais criveis.
Contudo, alguns detalhes sugeriram certos insights com relagcdo a um provavel habito usual de
locomogao e outro possivelmente adotado por P. chiniquensis como estratégia para a captura

de presas.

“Locomocao usual” foi considerada aquela pela qual o animal se locomove a maior
parte do tempo, conferindo um menor estresse aos 0ssos € as articulagdes (BLOB, 2001).
Apesar de habitos extremos serem verificados na natureza — tal como o galope de crocodilos
ou a escalada eventualmente realizada por lagartos monitores de grande porte — os mesmos
ndo sdo habituais, sendo raramente registrados ou mesmo observados. Embora possiveis tais

habitos costumam ser utilizados apenas eventualmente, em situagdes particulares.

Considerando que P. chiniquensis nao apresentou adaptagdes especificas para uma
locomogao ortdgrada estrita — como aquela verificada em mamiferos, e diversas linhagens de
dinossauros, incluindo as aves — e que a acomodacdo mais “natural” para os membros
posteriores aparentam suportar uma postura preferencialmente mesograda, esta foi assumida
como a maneira usual de locomocao para esta espécie. Tal assuncdo encontra suporte no
trabalho de Blob e Biewener (1999), se for admitido que, quando animais que ndo apresentam

adaptacdes a locomocgao ortograda estrita, como por exemplo, crocodilos e iguanas, adotam
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posturas mais parassagitais, os esforcos sobre os 0ssos de seus membros sao maiores. Sendo
este 0 caso, a opcdo de assumir posturas menos ortdgradas seria uma escolha menos
desgastante podendo assim ser preferencialmente admitida, mesmo que uma postura ortégrada

seja igualmente possivel de ser adotada.

Acrescendo aos resultados ja discutidos para os momentos de flexdo da coluna
vertebral de P. chiniquensis — interpretados como mais semelhante ao padrao de quadrupedes
atuais — pode-se incluir o argumento referente a maiores estabilidades alcancgada utilizando-se
trés ou dois pontos de apoio, ao invés de apenas um, durante a locomog¢ao (HUTCHINSON;
GATESY, 2000; ALEXANDER, 2002). Manter o corpo em equilibrio com um numero maior de
membros apoiado sobre o solo ¢ mais facil, quando ndo se apresenta as adaptacdes especificas
para se manter a estabilidade com um niimero menor de apoios, da forma como se observa,
por exemplo, nos animais estritamente bipedes. Para P. chiniquensis a postura quadrapede foi
assumida como preferivel, j4 que, além dos pontos levantados anteriormente para esta
questdo, a espécie ndo apresenta adaptacgdes, tais como um maior nimero de vértebras sacrais
e uma inclina¢do medial do fémur, aproximando a base de apoio ao plano sagital, observadas
nos representantes bipedes atuais. No entanto, deve permanecer em mente a capacidade desta
espécie de assumir tal postura, apenas ndo sendo esta tdo estavel quanto a outra, podendo

envolver maiores gastos energéticos quando mantida por prolongados periodos de tempo.

Sem as adaptagdes aparentes de um corredor veloz, P. chiniquensis provavelmente ndo
confiaria em uma arrancada seguida de persegui¢do, da forma como agem, por exemplo, 0s
felinos de maior porte, predadores topo de cadeia dos dias de hoje. Por isso, uma estratégia de
caca envolvendo posturas mais “extremas” ou “estressantes”, porém igualmente sustentaveis,

foi inferida para essa espécie.

Em uma estratégia de caca por emboscada, P. chiniquensis poderia tirar proveito de
uma arrancada repentina e potente, proporcionada pelos membros posteriores, considerando a
pouca contribuicdo que os membros anteriores teriam devido ao seu tamanho relativamente
menor, além da vantagem mecanica que uma tuberosidade do calcaneo robusta e alongada —
quando comparada aos metatarsais — ofereceria para a atuagao dos musculos extensores do
tornozelo. A relagdo entre os comprimentos dos membros anteriores e posteriores,
possivelmente também se associa a um centro de massa localizado mais caudalmente, fazendo

com que maior parte do peso do animal seja suportada pelos membros posteriores, como visto
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nos graficos para os momentos de flexdo. Tal caracteristica facilita a ado¢do de uma postura
bipede, que, durante a arrancada e o seu deslocamento subsequente poderia conferir a espécie
uma maior velocidade relativa. Por fim, a postura bipede induziria certo grau de flexdo ventral
da coluna, aproximando as extremidades, caudal e cranial, ao seu eixo principal de
sustentagdo, o que diminuiria 0 momento de inércia sobre mesmo, tolerando algum desvio da

trajetoria do deslocamento inicial, mesmo em velocidades relativamente mais altas.

A Figura 60 mostra duas representacdes para a espécie Postosuchus sp. adotando
distintas posturas, que poderiam ser referidas também para Prestosuchus chiniquensis. Estas
imagens sdo representacdes paleoartisticas e ndo estdo relacionadas a estudos especificos
sobre a locomogao de Postosuchus sp, mas ilustram bem as duas principais formas de

locomogao descritas acima para P. chiniquensis.
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7 COMPARACOES COM GRUPOS EXTINTOS

Os resultados obtidos para a reconstru¢ao muscular de P. chiniquensis e as inferéncias
posturais e locomotoras apresentadas acima foram comparadas as reconstru¢des musculares e
habitos locomotores propostos mais recentemente para arcossauros crurotarsais €

avemetatarsais.

Dentre os crurotarsais comparou-se os habitos locomotores inferidos por Riff (2007)

para o crocodiliforme Stratiotosuchus maxhechti.

Para a linhagem avemetatarsal foram escolhidas trés reconstru¢des: a de Langer
(2003) e a de Grillo e Azevedo (2011), referentes a dinossauros saurisquios basais — i.e.,
Saturnalia tupiniquim e Staurikosaurus pricei, respectivamente — além da reconstrugdo feita
por Carrano e Hutchinson (2002) para o dinossauro teropodo Tyrannosaurus rex. O espécime
UFRGS-PV-0725-T referente ao saurisquio basal Guaibasaurus candelariensis, depositado na
Colecao de Paleontologia de Vertebrados da UFRGS, foi consultado a fim de se confrontar as
estruturas osteoldgicas associadas as reconstru¢des propostas para S. tupiniquim e S. pricei, ja
que as trés espécies apresentam a bacia pélvica e os membros posteriores morfologicamente

semelhantes.

A Figura 61 ilustra a diferenga entre os tamanhos das principais espécies consideradas

nesta comparacao.

7.1 STRATIOTOSUCHUS MAXHECHTI (ARCHOSAURIA, PSEUDOSUCHIA)

Stratiotosuchus maxhechti ¢ um crocodiliforme terrestre da familia Baurusuchidae do
Cretaceo, proveniente do municipio de Irapuru, na regido oeste do Estado de Sao Paulo. Em
sua tese de doutoramento, Douglas Riff (2007) apresentou uma descri¢ado completa de um
material craniano e pos-craniano excepcionalmente bem preservado referente a S. maxhechti.
Devido ao bom estado de preservagdo do material foi possivel também reconstruir a
musculatura dos principais grupos musculares, permitindo estabelecer e testar hipoteses sobre

possiveis habitos locomotores.
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Apesar de sua relagdo relativamente proxima aos crocodilos atuais S. maxhechti ¢ tido
como um animal terrestre, diferente de seu parente vivo atual. Segundo Riff (2007), a espécie
estudada seria quadripede com aproximadamente trés metros de comprimento total e
apresentaria uma “postura ortograda permanente”, além de uma postura digitigrada para as
patas dos membros anteriores e plantigrada para as patas dos membros posteriores (Figura
61). Além disso, varias caracteristicas, que serdo discutidas mais adiante, sugerem um habito

cursorial, ou a0 menos subcursorial a S. maxhechti.

De modo geral, Stratiotosuchus maxhechti apresenta diferengas na morfologia de sua
cintura pélvica e membros posteriores, ¢ também para a musculatura reconstruida, que
sugerem um animal habitualmente mais ortdogrado e com maiores capacidades cursoriais,

quando comparado a Prestosuchus chiniquensis.

Entre as diferengas observadas para as duas espécies, destaca-se a superficie articular
do acetdbulo e a crista supra-acetabular a ela associada. Em S. maxhechti, e também em
Baurusuchus, a crista supra-acetabular encontra-se hipertrofiada, compondo a principal regido
articular do acetabulo sobre sua superficie ventral. Essa caracteristica, que também ¢
encontrada em dinossauros basais, permite uma maior verticaliza¢do do fémur sem que haja
uma distincado medial de sua cabeca articular, da forma como se observa em mamiferos e
dinossauros mais derivados, incluindo as aves. Como mencionado anteriormente, apesar de P.
chiniquensis apresentar uma crista supra-acetabular, a principal regido articular do acetabulo
se encontra voltada ventrolateralmente, ndo acomodando “confortavelmente” o fémur em uma

posicao totalmente verticalizada.

Uma diferenga na crista supra-acetabular dos baurussuquideos, que permitiu ao autor
inferir uma postura ortdograda mais estrita para S. maxhechti, foi referente ao espessamento da
mesma encobrindo lateralmente a cabeca do fémur. Esta caracteristica ofereceria uma barreira
real a abdu¢ao do membro (RIFF, 2007). Tal limitagdo ndo ¢ observada no material de P.

chiniquensis aqui estudado.

Outra caracteristica concordante com esta diferenca postural sdo as orientagdes das
diapofises das vértebras sacrais. Em S. maxhechti, estas se encontram orientadas
horizontalmente, dando maior suporte vertical ao membro, ao passo que a mesma estrutura

em P. chiniquensis se encontra obliquamente orientada.
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A tuberosidade do calcaneo, voltada caudalmente, ¢ compativel com uma postura
ortograda na qual todos os elementos dos membros posteriores percorrem principalmente
apenas um eixo, diferentemente da postura mesodgrada ou planigrada. Apesar do calcaneo de
UFRGS-PV-0629-T nao se encontrar preservado, comparando o calcaneo do espécime
alemdo de P. chiniquensis, figurado por Huene (1942), com aquele apresentado por Riff
(2007) para S. maxhechti ¢ aparente uma disposicdo mais caudolateral da tuberosidade do

calcaneo de P. chiniquensis.

Por outro lado, algumas das caracteristicas apontadas por Riff (2007) para a postura
ortograda de S. maxhechti também sdo observadas em P. chiniquensis. Entre elas a expansao
medial da asa pds-acetabular do ilio, formando uma fossa medial, provavelmente andloga a
fossa brevis encontrada em alguns dinossauros, pode ser associada a um deslocamento do
CDFM-plv, que passa a assumir uma origem mais ventral, aumentando a capacidade de

extensdo do quadril.

A morfologia do isquio e a musculatura reconstruida sobre este osso também sdo
semelhantes nas duas espécies comparadas e coerentes com uma postura mais
mesograda/ortograda. Comparando o isquio de crocodilos atuais, tanto com aquele encontrado
em S. maxhechti quanto em P. chiniquensis, observa-se que este 0sso ¢ relativamente maior,
nao se encontra “torcido” longitudinalmente e ¢ mais inclinado caudalmente. Esta ultima
caracteristica posiciona o FMAD atras do eixo femoral, passando a apresentar, aparentemente,
uma fungdo primaria de extensdo do quadril, ao invés de sua fun¢do adutora, observada nos

representantes atuais de crocodilos.

Em relagdo a cursorialidade, as diferencas entre as duas espécies sdao ainda mais
notaveis. Grande parte destas diferencas envolve a restricio de movimentos rotacionais,
adutores e abdutores, em favor de maiores capacidades extensoras e flexoras, mantendo os

principais eixos de deslocamento em um plano parassagital.

Entre estas diferencas, podemos destacar a orientagdo ventrolateral da asa pos-
acetabular do ilio, observada em S. maxhechti, que constitui um incremento na agao dos
musculos flexores do joelho (e.g. CRFL-lat e TBFL-drs). Uma articulagdo da tibia com o
astragalo imével e mais justaposto também limita um maior grau de mobilidade do tornozelo,

favorecendo apenas um movimento do tipo flexdo/extensdo desta articulagao.
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A tor¢do entre as extremidades da tibia (por¢do proximal mais larga
caudocranialmente e por¢do distal mais larga mediolateralmente) e uma maior extensao
caudal dos processos caudais dos condilos femorais de S. maxhechti ndo sdo observados em

P. chiniquensis e sdo referiveis a maiores capacidades cursoriais (PARRISH, 1986).

Outra diferenga curiosa observada em S. maxhechti, assim como em Baurusuchus, é a
presenca de um pubis articular, frouxamente conectado ao restante da pélvis e excluido da
superficie acetabular. Esta condi¢cdo sugere a presenca de movimentos pélvicos auxiliares a
respiragcdo, associada a maiores capacidades cursoriais, podendo estar envolvida com o
incremento da atividade aerdbica e a metabolismos relativamente mais altos (CARRIER;
FARMER, 2000). Como consequéncia desta especializagcdo do pubis (i.e. sua anteriorizacdo ¢ a
projecdo do processo pubico do isquio encerrando o acetdbulo cranialmente) a reconstrucao
para o musculo AMBN, normalmente associada de maneira direta ao tubérculo cranial e
dorsal do pubis, nesta espécie, encontra-se compartilhada com o isquio. Apesar desta
singularidade, como a localiza¢ao geral da origem deste musculo em relagdo a cintura pélvica
ndo se alterou — i.e. cranial ao acetdbulo — a sua fun¢do extensora do joelho presumida,

possivelmente tenha sido mantida.

7.2 DINOSSAUROS BASAIS — ARCOSSAUROS AVEMETATARSAIS

As espécies de dinossauros basais consideradas na comparagdo, apesar de
apresentarem algumas diferengas entre si [ver Bonaparte, Brea, Schultz e Martinelli (2007)],
apresentam também adaptagdes compartilhadas para o habito locomotor (GRILLO; AZEVEDO,
2011). Sendo assim, as reconstru¢cdes musculares e os habitos locomotores inferidos para
Saturnalia tupiniquim (LANGER, 2003) e Staurikosaurus pricei (GRILLO; AZEVEDO, 2011)
foram considerados como representativos da condi¢ao geral encontrada em dinossauros basais

como, por exemplo, Guaibasaurus candelariensis.

O tamanho das espécies de dinossauros basais consideradas nao ultrapassa
significativamente os dois metros, comportando um peso corporal possivelmente ndo muito
maior do que 50 quilos (valor aproximado, considerando espécies de teropodos de tamanhos

similares e suas massas estimadas por Christiansen e Farifia (2004)).
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De maneira geral, dinossauros basais seriam bipedes facultativos e apresentariam uma
postura preferencialmente ortograda e com algumas adaptagdes a cursorialidade ndao
observadas em P. chiniquensis. A principal forma de propulsdo ainda seria pelo deslocamento
de todo o membro e nao preferencialmente pela flexdo e extensdao da crus, como observado

em aves (LANGER, 2003).

A postura ortoégrada preferencial ¢ inferida pelo fato destas formas apresentarem
acetabulos profundos e uma crista supra-acetabular cobrindo plenamente a por¢do articular
proximal do fémur. Langer (2003) sugeriu que a expansdo da crista supra-acetabular, em S.
tupiniquim, limitaria a abducao extrema do fémur, ndo sendo possivel que o animal adotasse
uma postura planigrada, mesmo quando em repouso. Desta forma, S. tupiniquim se apoiaria
sobre a lateral do corpo quando repousava. Como ja mencionado anteriormente, em P.
chiniquensis o acetdbulo também ¢ profundo, mas a crista ndo se mostra relativamente tao
desenvolvida a ponto de fornecer uma superficie completa nesta posi¢cdo, sendo a postura
ortdgrada possivel, mas ndo tida como a preferencial. Além disso, a morfologia do acetdbulo e
da crista supra-acetabular ndo oferece limitagdo a uma abdug¢ao extrema do fémur, permitindo
com que este animal apoiasse o seu ventre sobre o substrato, podendo ser esta uma de suas

posicdes de repouso.

As consideragdes sobre bipedismo ou quadrupedalismo em dinossauros basais nao sao
totalmente concordantes. Colbert (1970) descreveu Staurikosaurus pricei como “fortemente
bipede” devido a presenca da crista supra-acetabular e ao acetdbulo profundo. No entanto,
essa caracteristica estd mais relacionada a uma postura ortdgrada do que a uma postura
estritamente bipede. Para a descricdo de Guaibasaurus candelariensis Bonaparte, Ferigolo e
Ribeiro (1999) interpretaram a presenca de trés vértebras sacrais como estando relacionada a
um habito bipede mais estrito. No entanto, Bittencourt (2010), em uma reanalise desta espécie
descreveu a presenca de apenas duas vértebras para a regido sacral. Langer (2003) interpretou
Saturnalia tupiniqguim como possuindo um habito bipede facultativo similar aquele inferido
para P. chiniquensis. Sem a limitacao de adotar uma postura bipede, esta poderia ser admitida
quando vantajosa, por exemplo, ao assumir maiores velocidades. Durante deslocamentos mais
lentos, seria mais provavel que S. tupiniquim, assim como P. chiniquensis, se locomovesse

sobre as quatro patas.
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Em relacdo as capacidades cursoriais de dinossauros basais, o tamanho médio das
espécies consideradas se enquadra dentro daquele estipulado por Coombs (1978) como ideal
para desenvolver maiores capacidades cursoriais. De fato, a descricdo e reconstru¢dao de
Langer (2003) colocam S. tupiniquim em uma posicao melhor adaptada aos habitos cursoriais,

quando comparada aquela descrita para P. chiniquensis.

A presenca de uma leve tor¢cdo do eixo longo da tibia, desalinhando as suas
extremidades, proximal e distal, além de um comprimento relativamente maior deste
elemento, em comparacdo ao comprimento do fémur, sdo algumas das adaptagdes ao habito

cursorial encontradas em S. tupiniquim que nao estdo presentes em P. chiniquensis.

Langer (2003) apos reconstruir a musculatura de S. tupiniquim, descreveu a cinematica
do ciclo da passada desta espécie, sugerindo fungdes para alguns dos grupos musculares
reconstruidos. Entre os musculos envolvidos na extensao do quadril estariam o CDFM-plv € o
FMAD, que também foram assim inferidos em sua a¢do na fase de apoio, conforme discutido
na sessdo 6.3 “Padrdes gerais de ativagdo muscular” (p. 148). Além destes, Langer sugeriu
também a a¢do do ISFM e do OBTR-isc na participacdo da extensdo do quadril durante a fase
de apoio de S. tupiniquim. Apesar de viavel, a fungdo destes musculos em representantes
viventes de arcossauros ainda ¢ incerta. Da mesma maneira, as fun¢des de extensdo do joelho
promovidas pela ativagdo do AMBN, ILTB e FMTB, além da fung¢do tanto do CUPD como
do OBTR-pub na flexdo do quadril carecem de estudos mais aprofundados para que seus
padrdes de ativagdo sejam mais bem determinados, permitindo um maior suporte em suas

inferéncias funcionais.

Em relagdo ao ILFB e ou CRFL, também mencionados no trabalho de Langer (2003),
observa-se uma concordancia parcial entre os resultados apresentados por aquele autor € os
resultados aqui obtidos. Em conformidade estd a funcdo de flexdo do joelho para ambos os
musculos; no entanto, de acordo com os padrdes de ativagdo da musculatura apresentada para
P. chiniquensis, apenas o ILFB estaria envolvido na flexdo desta articulagdao durante a fase de
balanco. O CRFL se ativaria durante a fase de apoio — como observado em crocodilos e aves
(GATESY, 1999b) — mantendo a estabilidade desta articulacdo ou mesmo atuando na flexdo da
mesma, porém durante a propulsdo do animal e ndo durante a recupera¢do do membro, como

sugerido por Langer (2003) para S. tupiniquim.
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7.3 TYRANNOSAURUS REX (ARCHOSAURIA, ORNITHOSUCHIA)

Com um comprimento total proximo aos 13 metros e um peso estimado de
aproximadamente seis toneladas, os maiores espécimes de Tyrannosaurus rex estdo entre os
maiores bipedes terrestres que ja habitaram a terra (CARRANO; HUTCHINSON, 2002). A sua
postura bipede estrita ¢ evidenciada principalmente pelo tamanho diminuto dos membros
anteriores em relacao aos posteriores e pela incorporagdo de um maior numero de vértebras ao
sacro, contando cinco vértebras sacrais. Desconsiderando o tamanho descomunal dos
individuos adultos desta espécie, a sua postura bipede “obrigatéria”, além da orienta¢do
estritamente ortdgrada de seus membros posteriores sdo diferencas evidentes entre 7. rex e P.

chiniquensis.

Algumas caracteristicas relacionadas a estes habitos e que podem ser distinguidas nas
duas espécies incluem a expansao caudal e, principalmente, cranial das asas do ilio, além do
desenvolvimento de estruturas associadas a estas regides. 7. rex apresenta um
desenvolvimento do processo cranial do ilio (asa pré-acetabular) relativamente maior quando
comparado a P. chiniquensis, e também as formas basais de dinossauros mencionadas
anteriormente. H4 também a presenca de uma fossa, na margem ventral da asa pré-acetabular
do ilio de 7. rex, que ndo ¢ encontrada em P. chiniquensis. Tal estrutura pode ter uma
importante aplicagdo para a reconstru¢do muscular e as implicacdes funcionais a ela
associadas, pois segundo Carrano e Hutchinson (2002), essa fossa poderia corresponder ao
local de origem do CUPD. Este ¢ justamente um dos musculos cuja reconstru¢do, nas formas
fosseis de arcossauros, € controversa, pois os representantes atuais deste grupo nao partilham
a mesma condicao para a origem deste musculo. A origem do CUPD em P. chiniquensis, por
ndo apresentar uma estrutura morfoldgica evidente, compativel com a “fossa cuppedicus™ de
T. rex por exemplo, ndo pode ser inequivocamente reconstruida, como mostraram os

resultados para a reconstru¢do muscular da coxa de P. chiniquensis.

Diferencas marcantes foram observadas também no fémur, sendo as principais delas
relacionadas ao deslocamento medial da cabeca femoral, a reorientagdo do trocanter maior —
como consequéncia da primeira diferenca citada — e a presenca de um trocanter menor

distinto, estrutura esta ausente em P. chiniquensis.
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A orientacdo medial da cabeg¢a do fémur apresenta como consequéncia a rotagdo de
toda a por¢do proximal do fémur. Esta rotacdo dispde a insercdo da musculatura, antes
essencialmente abdutora, mais cranialmente, permitindo uma agao preferencialmente flexora
da articulagdo do quadril. Do mesmo modo, a musculatura adutora, que antes se voltava
caudomedialmente, passa a ter uma disposicdo predominantemente caudal, o que favorece
uma agao extensora do quadril. Além disso, a distingdo da cabega do fémur e seu encaixe
encerrado em um acetabulo mais fechado limitam, até certo grau, grandes amplitudes de
abducdo/ adugdo e rotagdo medial/ lateral, possibilitando, no entanto, ampla extensdao e

retracao desta articulacao.

O trocanter menor presente em 7. rex foi vinculado a uma inser¢do do ILFM se
destacando cranial e proximalmente no fémur. Quando comparado as reconstru¢des dos
outros arcossauros fosseis aqui considerados, este posicionamento mais cranial e proximal ¢
compativel com uma priorizagdo dos movimentos de flexao e extensdo mais proeminentes do

quadril.

As caracteristicas discutidas acima podem ser vistas tanto como adaptagdes a habitos
cursoriais mais ativos quanto a postura ortdograda mais estrita proposta para este grupo de
arcossauros. Devido a grande massa corporal estimada para 7. rex, a sua capacidade cursorial
¢ bastante discutida (ALEXANDER, 1985; FARLOW et al., 1995; GATESY; BAKER; HUTCHINSON,
2009; HUTCHINSON; GARCIA, 2002; HUTCHINSON; NG-THOW-HING; ANDERSON, F., 2007;
PAUL, 1998). No entanto, esta espécie teria herdado tais caracteristicas de linhagens basais
representadas por espécies de tamanhos menores caracterizados por serem bons corredores

(CARRANO; HUTCHINSON, 2002).

No trabalho de Carrano e Hutchinson (2002) foram levantadas seis controvérsias
recorrentes para as propostas de reconstrugdes musculares da coxa de 7. rex (i.e. ROMER,

1923b; TARSITANO, 1983; WALKER, 1977). A saber:

1. Qual musculo se insere no trocanter menor?
2. Qual musculo se insere sobre trocanter maior?
3. Qual musculo se origina sobre a superficie cranial do pubis, o OBTR-mpb ou o

CUPD?
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4. Em quantas partes principais o “M. pubo-ischio-femoralis internus”
(CUPD+ILTR) se dividiria?

5. Qual o tamanho relativo e a extensdo da origem do ILFM e do ILFB?

6. Quais ILTR estariam presentes e qual musculo estaria relacionado a sua

origem?

A reconstrugdo de 7. rex por Carrano e Hutchinson (2002) esclareceu as quatro
primeiras controvérsias. J& as duas ultimas, apesar de aclaradas, ainda permanecem
irresolutas, segundo estes autores. Apesar da reconstru¢do muscular de Carrano e Hutchinson
(2002) ter sido usada para comparar e elucidar algumas das ambiguidades ndo resolvidas,
aplicando-se apenas as informacdes obtidas de tdxons viventes para a reconstrucdo da
musculatura de P. chiniquensis, acredita-se que esta também possa ser aplicada na discussao

das controvérsias levantadas, sem necessariamente incorrer em um raciocinio circular.

A primeira questdo ndo se aplica a comparagdo com P. chiniquensis, ja que este nao
apresenta um trocanter menor diferenciado. No entanto, a reconstru¢do proposta por Carrano
e Hutchinson (2002) sugere uma associagdo direta desta estrutura com a inser¢do do ILFM.
Tal reconstrugdo ¢ distinta daquela apresentada por outros autores, que relacionam tal
estrutura ao ILTR. Topograficamente, a posi¢do ¢ equivalente ao local de inser¢ao do ILTR
em formas de arcossauros ndo avianos, porém, em aves, uma das por¢cdes do ILFM se insere
mais cranial e proximalmente sobre o fémur. Acompanhando a condi¢do encontrada em
dinossauromorfos basais, que apresentam um trocanter menor distinto, observa-se o
deslocamento mais cranial e proximal desta estrutura, quando se compara com espécies mais
derivadas de dinossauros (Hutchinson, 2001b). Dessa forma, a vinculagdo do trocanter menor
a insercao do ILFM parece ser mais fidedigna e permite acompanhar o deslocamento cranial e
proximal desta insercdo, ao longo de linhagens de dinossauros mais proximamente
relacionados as aves. Como P. chiniquensis ndo apresenta tal estrutura, a sua reconstru¢do na
porcdo proximal, sobre a superficie craniomedial do corpo do fémur, similar a condi¢do
encontrada em crocodilos atuais, parece razoavel. Indo mais além, a elevacdo — com marcas
de cicatrizes musculares — observada nesta por¢do do fémur, possivelmente se relaciona com
a origem do trocanter menor. Para confirmar esta hipdtese, seria necessario observar se esta
estrutura estd presente em arcossauromorfos e arcossauros mais basais, tentando identificar

alguma distin¢do incipiente desta estrutura como relacionada ao trocanter menor.
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Referente a segunda questdo levantada por Carrano e Hutchinson (2002), foi sugerido
que a superficie lateral do trocanter maior de 7. rex seria a superficie de inser¢do do OBTR e
ndo para o ILFM ou ILTR como sugerido por alguns autores anteriores (i.e. DILKES, 2000;
RUSSELL, 1972; TARSITANO, 1983; WALKER, 1977). Considerando a rotacdo da porgao
proximal do fémur, como comentado acima, a superficie lateral do trocanter maior de 7. rex
seria homologa a superficie caudomedial do trocanter maior de P. chiniquensis. Assim sendo,
a reconstrugdo feita para esta ultima espécie confere com a proposta de Carrano e Hutchinson

(2002) suportando a inser¢cao do OBTR nesta estrutura do fémur.

A face anterior do pubis, no modelo aqui apresentado para a reconstru¢do da
musculatura de P. chiniquensis, foi considerada como sitio de origem do OBTR-pub, estando
de acordo com a proposi¢do de Carrano e Hutchinson (2002). Apesar do sitio de origem do
CUPD ter permanecido ambigua para P. chiniquensis, a face anterior da plataforma pubica
ndo se mostrou como uma das opgdes para a origem deste musculo. E interessante notar que,
nas reconstru¢cdes de 7. rex comparadas por Carrano e Hutchinson (2002), nenhum dos
autores considerados reconstruiu o OBTR-pub sobre a plataforma pubica, mas sim o CUPD
(RUSSELL, 1972; WALKER, 1977), o que ndo ¢ suportado quando se aplica a metodologia de

cladismo reverso da maneira como aplicada neste trabalho.

Para a quarta questdo, os resultados obtidos para P. chiniquensis também sao
concordantes com aqueles obtidos por Carrano e Hutchinson (2002), nos quais hd duas
porcdes do “M. pubo-ischio-femoralis internus”, o CUPD e o ILTR, da mesma forma como ¢
encontrado tanto em aves como em crocodilos atuais (ROWE, 1986). No entanto, apesar da
presenca destas duas porcdes serem a reconstrugdo mais parcimoniosa, caso nao haja
evidéncias do contrario, a origem destes musculos € ambigua, pois em P. chiniquensis nao ha
nenhuma estrutura osteoldgica diretamente relacionada a origem destes musculos, tal como

observado em 7. rex com a presenca da fossa cuppedicus associada a origem do CUPD.

A reconstru¢do muscular de P. chiniquensis, assim como a de 7. rex, ndo mostraram
evidéncias osteologicas para “limitar” os tamanhos relativos entre o ILFM e o ILFB,
permanecendo a reconstru¢do da area do local de origem destes musculos, sobre a asa pos-
acetabular do ilio, especulativa. Nao se observa, na face lateral da asa pos-acetabular do ilio,
nenhuma crista, elevacdo ou concavidades que possam estar diretamente associadas a origem

destes musculos e que dariam indicios da extensdo de suas origens. Esta questdo permanece,
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portanto em aberto, até que evidéncias osteoldgicas possam dar indicios do espaco relativo

ocupado por cada um destes musculos na face lateral da asa pds-acetabular do ilio.

Por fim, a sexta e ultima controvérsia aborda por Carrano e Hutchinson (2002),
referente as subdivisdes e a origem do ILTR, permanece dubia, mesmo com a reconstrugao
aqui apresentada para P. chiniquensis. Aparentemente, 7. rex teria esse musculo indistinto, da
forma como ¢ encontrado em crocodilos e tal como foi reconstruido em P. chiniquensis, sem
apresentar as subdivisdes — i.e. ILTR-lat e ILTR-med — encontradas em aves. Estes musculos,
por sua vez, teriam a sua origem ligada ao ILTR (M. pubo-ischio-femoralis internus, pars II)
e ndo ao ILFM (M. ilio-femoralis). Apesar da ancestralidade do CUPD, ILTR e ILFM ser
vinculada ao ZNFM, quais deles estariam mais proximamente relacionados entre si ¢ uma
questdo que nao fica esclarecida pelos trabalhos existentes atualmente (i.e. CARRANO;

HUTCHINSON, 2002; KISCHLAT, 2003; ROMER, 1927b, 1942; ROWE, 1986).
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8 CONCLUSOES

Neste estudo, foi possivel vincular os principais aspectos morfologicos e biomecanicos
do esqueleto apendicular de Prestosuchus chiniquensis aos seus correlatos funcionais basicos.
A partir da massa corporal estimada para o espécime analisado e a reconstrugao muscular de

sua coxa, foi possivel inferir as principais feicdes locomotoras adotadas por esta espécie.

A massa corporal de 400 kg, estimada para o espécime de aproximadamente quatro
metros € meio de comprimento, se mostrou compativel com a postura mesédgrada/ ortégrada
inferida. Tal massa também ndo conferiu restri¢do ao hadbito subcursorial aqui sugerido para
P. chiniquensis. Apesar de incluido em uma faixa de pesos corporais compativel com a de
animais potencialmente capazes de desenvolver altas velocidades, P. chiniquensis
praticamente ndo apresentou especializagdes morfologicas nesse sentido. A velocidade
maxima atingivel estimada para o espécime em questdo foi igual a 40 km/h, equivalente

aquela alcangada por um urso com aproximadamente o mesmo peso corporal.

A distribuicdo dos momentos de flexdo ao longo da coluna de P. chiniquensis mostrou
um padrdo similar ao apresentado por animais quadrupedes que utilizam o membro posterior
como principal elemento de sustentagdo, possibilitando a tomada de uma postura bipede,
quando vantajosa. No entanto, os resultados obtidos através dessa andlise devem ser vistos
com cautela, ja que alteragdes diagenéticas podem distorcer as medidas de um segmento

especifico do esqueleto axial.

De maneira geral, uma postura quadrupede, mesodgrada e relativamente lenta foi
inferida para a locomocgao habitual de P. chiniquensis. Esta forma representaria a maneira de
locomogao mais estavel e menos estressante para este animal, sendo possivelmente aquela
adotada na maior parte do tempo pelo mesmo. No entanto, sem as restricdes normalmente
notadas em espécies com habitos locomotores mais especializados, P. chiniquensis seria
capaz de assumir uma diversidade de posturas de modo mais abrangente. Em situagdes de
caca, posturas que exigissem mais dos membros, mas que pudessem oferecer alguma
vantagem, como o incremento da velocidade e/ou maior manobrabilidade, poderiam ser
adotadas. Considerando essa possibilidade, foi presumida uma estratégia de caca por

emboscada, na qual P. chiniquensis atuaria repentinamente quando uma presa se aproximasse,
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assumindo uma postura bipede, ortograda, com algum arqueamento ventral da coluna na

tentativa de surpreender a presa e captura-la logo na fase inicial da investida.

A musculatura da coxa reconstruida para P. chiniquensis apresentou dois aspectos
gerais notaveis. O primeiro, referente a propriedade conservadora para a presenca dos grupos
musculares considerados, mesmo com a disparidade dos hédbitos locomotores observados nos
representantes atuais de arcossauros. Treze dos dezesseis musculos estudados sdo encontrados
tanto em crocodilos como em aves, sendo a reconstrucdo destes no fossil a op¢do mais
parcimoniosa e possivelmente também a mais provavel. O segundo aspecto diz respeito a
organizac¢do e disposicdo da musculatura reconstruida. A diferenca morfoldgica nos ossos da
cintura pélvica, em arcossauros, dispde de maneira distinta os mesmos grupos musculares,
possibilitando a diversificagdo dos habitos locomotores, tal como ¢ encontrado em aves ¢
crocodilos. Portanto, no ambito evolutivo, aparentemente, o deslocamento de pontos de
origem e inser¢do € a reorganizacdo das estruturas Osseas se mostraram mais flexiveis a

mudancas do que o aumento ou diminui¢do do nimero de musculos envolvidos neste sistema.

Em comparagdo aos arcossauros viventes, a principal diferenga observada na
reconstru¢do da musculatura de P. chiniquensis foi a disposicdo do FMAD (M.
femoroadductorius). Devido ao alongamento caudoventral da haste do isquio, as
possibilidades funcionais para a linha de agdo deste grupo muscular foram ampliadas,

permitindo, em teoria, tanto a aducao dos membros quanto a extensao do quadril.

De maneira geral, o padrao locomotor de P. chiniquensis compartilha com as aves
semelhancas em relacdo aos extensores e flexores do quadril, mas sdo dissimilares quando se
considera a horizontalizacdo do fémur mantida durante a locomocgao das aves. Ja os musculos
envolvidos na flexdo da tibia e a participacao efetiva da fibula na sustenta¢do e locomog¢ao de
P. chiniquensis parecem nao diferir significativamente de seus parentes vivos mais proximos,
os crocodilos. No entanto, uma diferenga na acdo dos musculos que se originam na haste do
pubis e do isquio € provavel, devido as diferengas na orientagdo e tamanho relativo destes

0ssos em P. chiniquensis e em crocodilos atuais.

Com os padroes de ativacao de alguns grupos musculares estabelecidos para os grupos
de arcossauros viventes, foi possivel definir a ativa¢do destes nas fases de apoio e balanco

durante o ciclo da passada de P. chiniquensis. Entre eles o FMTB (M. femorotibialis), o
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CDFM (M. caudofemoralis) o CRFL (M. cruroflexorius) ¢ o FMAD estariam ativos e
envolvidos na fase de apoio, durante a propulsio do animal, enquanto o ILFM (M.
iliofemoralis), o ILTR (M. iliotrochantericus) e o ILFB (M. iliofibularis) participariam da fase

de balango, quando houvesse a recuperacao da perna para o inicio de um novo ciclo.

Por fim, vale salientar que os resultados obtidos e as inferéncias locomotoras sugeridas
— apesar de terem sido consideradas extensivamente as condi¢cdes encontradas em
representantes viventes, além de comparacdes com grupos extintos — foram essencialmente
baseados em um tUnico espécime. Tal fato pode retratar apenas uma condi¢do peculiar ao
individuo considerado, como exemplificado por James D. Watson ao se referir as

reconstrugdes de Homo neanderthalensis:

“O paleontdlogo francés Marcellin Boule foi o grande responsavel pela imagem
popular dos neandertais como bogais ¢ desajeitados. Sua reconstitui¢do, porém — que
usou material de um sitio arqueoldgico francés em La Chapelle-aux-Saint —, baseou-
se num unico individuo que, hoje se sabe, era idoso e artritico.” (WATSON; BERRY,
2005, p. 250)

Longe de ter a pretensdo de fixar uma imagem popular para a locomog¢do de P.
chiniquensis, essa questao ¢ levantada justamente para ressaltar o numero irrisério de estudos
que abordam esta tematica dentro da linhagem arcossauriana crurotarsal, quando comparados
aos da linhagem irma, que compreende os dinossauros. Antes que padrdes e estratégias
locomotoras generalizadas possam ser estabelecidos, ¢ preciso, inicialmente, compreender o
significado que as estruturas morfologicas apresentam com relacdo a héabitos locomotores

especificos, sendo entdo passiveis de comparacdo e permitindo a consolidacdo de padrdes

mais abrangentes.

Neste sentido, a formulagdo e o teste de hipoteses para reconstru¢cdes musculares e
inferéncias locomotoras em espécies arcossaurianas crurotarsais, a partir de espécimes bem
preservados, podera fornecer um quadro mais completo da evolugdo de estruturas
morfoldgicas e habitos locomotores desta linhagem, a exemplo do quadro evolutivo que se

conhece hoje para os dinossauros.
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ANEXO A - DADOS COMPLEMENTARES A ESTIMATIVA DE MASSA

Nesta secdo foram disponibilizados todos os dados experimentais utilizados para

estimar a massa do espécime UFRGS-PV-0629-T.

Modelos em escala

Tabela 1 — Medidas lineares de UFRGS-VP-0629-T, utilizadas para calcular o fator de escala linear médio dos

modelos em escala.

UFRGS-PV-0629-T

Medidas ESqP‘ (“|‘“‘) o L'b(i“r‘_“" L']'::;‘(‘l‘_m’ WTC (mm) | SVL (mm)
1 45922 466,86 | 301,46 | 473,44 | 175,60
2 458,56 46220 | 301,68 | 472,66 | 175,50
3 458,94 46496 | 301,98 | 472,66 | 175,52
4 459,64 464,10 | 301,98 | 47236 | 175,54
5 45968 467,90 | 301,98 | 47222 | 175,50
459,2 465
Média | £0.50.1%) | £2(05%) | 301,8 472,7 175,53 2300
DP 462 £0,2 (0,1%) | £0,5(0,1%) | 0,04 (0%) :
+4 (1%)

Abreviaturas: (Dir.) direito; (DP) desvio padrio; (Esq.) esquerdo; (Lg) comprimento do fémur; (Ly)
comprimento do umero; (L) comprimento do ramo mandibular; (SVL) comprimento rostro-cloacal; (WTC)

largura do teto craniano.
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Tabela 2 — Medidas lineares dos modelos em escala e seus fatores de escala com relacdo ao espécime em

tamanho real.

Modelo de Argila
. L (mm) Ly (mm) Ly (mm)
Medidas Esq. Dir. Esq. Dir. Esq. Dir. WTC (mm) | SVL (mm)
1 34,90 36,20 28,50 26,85 46,40 49 18,15 177,00
2 36,45 35,90 33,70 29 42,85 45,40 18,95 174,90
3 34,30 33,40 33,20 29,55 46,55 45,35 19 178,55
4 36,20 34,20 34,25 29,50 46,25 44,65 19,60 177,85
5 34,30 31,80 35,65 31,50 45,85 46 18,80 177,85
35 34 33 29 46 46
Meédia | 21G%) | £2(5%) | £3(8%)  +2(6%) | *2(3%) | +2(4%) 18,9 177
DP 35 31 46 +0,5 (3%) +1 (1%)
£1 (4%) £3 (9%) £2 3%) F
11
F 13,3 9,7 10,3 9,3 13,0 22 (17%)
Modelo de Plastico
. L; (mm) Ly (mm) Ly (mm)
Medidas Esq. Dir. Esq. Dir. Esq. Dir. WTC (mm) | SVL (mm)
1 26,05 22,20 16,90 17,90 28,80 28,90 10,05 130,85
2 28,15 22,70 18,30 18,55 28,45 28,95 10,00 130,70
3 27,00 22,55 17,85 19,10 28,75 28,85 10,00 131,30
4 26,05 22,45 17,80 18,90 28,55 29,10 10,10 131,05
5 26,65 21,60 18,15 19,65 28,45 28,70 10,20 131,05
26,8 22,3 17,8 18,8 28,6 28,9
Média +0,9 (3%) | £0,4 2%) | +0,5 (3%) | 0,7 3%) | £0,2 (1%) | +0,1 (1%) 10,07 131,0
DP 25 18,3 28,8 +0,08 (1%) +0,2 (0%)
+2 (10%) +0,8 (4%) +0,2 (1%) F
17,3
F 18,8 16,5 16,4 17,4 17,6 1,0 (’6%)
Modelo 3D
Medida L¢ (mm) L), (mm) L,, (mm) WTC (mm) | SVL (mm)
1 25,0 23,0 30,0 15,0 146,0 F
15
F 18,5 13,1 15,8 11,7 15,8 43 (18%)

Abreviaturas: (Dir.) direito; (DP) desvio padrio; (Esq.) esquerdo; (F) fator de escala; (F) fator de escala
médio; (Lg) comprimento do fémur; (Ly) comprimento do imero; (L) comprimento do ramo mandibular;
(SVL) comprimento rostro-cloacal; (WTC) largura do teto craniano.
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Tabela 3 — Volume dos modelos a partir do volume excedente de areia (lido diretamente) e calculados a partir da
massa da areia.

Modelo de Argila
. V, (mL) x
Vl (B Vareia (mL) Pareia (g dareia (g/mL) Pexced (€] V2 G
291,0 100,0 162 1,62 425 270
276,0 100,0 160 1,60 435 276
269,0 50,0 80 1,60 443 281
272,0 50,0 79 1,58 429 267
240,0 50,0 80 1,60 434 269
Média 270 160 433 273
DP £19 (7%) +0,01 (1%) +7 2%) +6 2%)
Modelo de Plastico
V, (mL)
Vl D Vareia (mL) Pareia (€9) dareia (g/mL) p (g V2 (u)
62,5 100,0 162 1,62 126 78
43,5 100,0 160 1,60 124 77
66,5 100,0 162 1,62 147 91
76,5 100,0 163 1,63 115 71
86,5 100,0 163 1,63 129 80
Média 67 1,62 128 79
DP +16 (24%) +0,01 (1%) £12 (9%) +7 (9%)

* Valor medido acrescido de 6,5 mL, correspondente a cauda que ndo foi preenchida por areia.

** Valor calculado acrescido de 7,4 mL, correspondente a cauda que ndo foi preenchida por areia.
Abreviaturas: (d,.,) densidade da areia; (DP) desvio padrao; (Pescea) peso excedente; (Pareia) peso da areia;
(V) volume medido; (V;) volume pesado; (Vareia) volume de areia.

O volume calculado para o modelo 3D, pelo programa AUTODESK®MAYA®, foi
igual a 119,2 mL e a densidade considerada foi igual a 0,95 (£0,15) kg/L.

A massa do espécime UFRGS-PV-0629-T, foi entdo calculada utilizando a férmula:
Mg) = Vmoa @) * F* * dikg/1)

e a propagacdo das incertezas das varidveis para esta formula foi calculada

utilizando-se a seguinte equacao:

AM = J (F3d - AV, )? + (3F2V,00d - AF)Y? + (F3V,, - Ad)?

Dessa forma, os resultados para as massas calculadas para o espécime UFRGS-PV-

0629-T e as suas incertezas estdo apresentados na tabela abaixo.



185

Tabela 4 — Resultado das massas (em kg) calculadas para o espécime UFRGS-PV-0629-T e suas incertezas,
utilizando-se modelos em escala.

Modelo de Argila Modelo de Plastico Modelo 3D
M] +A Mz +A Ml +A Mz +A M3 +A
351 355 333 393 379
+189 (54%) +190 (53%) +111 (33%) +98 (25%) £209 (55%)

Abreviaturas: (£A) incerteza; (M;) massa calculada a partir do volume de areia medido; (M;) massa calculada a
partir do volume de areia pesado; (M3) massa calculada a partir do volume obtido através de programa
computacional.

Foram escolhidas as massas calculadas a partir do peso de areia equivalente a cada um

dos modelos, pois estes apresentaram as menores incertezas.

Regressoes lineares

A seguir serdo apresentados os dados originais disponiveis na literatura utilizados para
estabelecer a relagdo entre a massa e a varidvel independente para um grupo diverso de
animais. As equagdes de regressdo publicadas nos artigos originais, foram recalculadas a fim
de se obter as incertezas dos parametros calculados, para que esta incerteza pudesse ser
propagada e seu efeito sobre o valor final da massa, comparada. Desta forma, para cada
artigo, serdo apresentados os dados originais, as equagdes originais € as equacoes
recalculadas. Ao final, uma tabela com as massas estimadas por cada uma das equagdes sera

apresentada.

Todas as equagdes foram calculadas a partir dos valores logaritmicos na base dez dos
dados originais e utilizou-se o programa ORIGIN® Versao 7.0 PRO, para recalcular as

equagoes e obter as incertezas de cada parametro.

A propagacdo das incertezas, neste caso, foi calculada utilizando-se a seguinte

equacao:

AM = 10%X"/(Aaln 10)2 + (AbIn X)2

sendo a e b os parametros de cada equacdo, e Aa e Ab as suas incertezas.
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Anderson, Hall-Martin e Russel (1985)

Dados originais:

Tabela 5 — Valores das massas médias de 33 espécies de mamiferos e as menores circunferéncias de seus
respectivos umeros e fémures.

Espécies Cy(mm)  C;(mm) M (g)
Microtus ochrogaster 59 5,5 47
Cavia porcellus 10 15 385
Sciurus carolinensis 10 13 399
Didelphis marsupialis 27 23 3.915
Urocyon cinereoargenteus 28 26 4.200
Procyon lotor 30 28 4.818
Myocastor coypus 21 28 4.836
Lynx rufus 31 32 5.818
Erethizon darsatum 30 34 7.200
Lutra canadensis 32 28 9.680
Canis latrans 35,5 36 12.701
Neofelis nebulosa 447 41,4 13.478
Syivicapra grimmia 31 46 13.860
Papio cynocephalus 55 57 28.576
Acinonyx jubatus 67 68,7 38.020
Felis concolor 62,1 60,25 43.999
Canis lupus 62 61,5 48.081
Tragelaphus scriptus 56 62 50.900
Aepyceros melampus 65 69 60.500
Phacochoerus aethiopicus 83 72 90.500
Tragelaphus angasi 99 97 134.500
Panthera leo 103,6 93,5 143.450
Ursus americanus 98 93,5 217.724
Ursus horribilis 124 106,5 256.117
Connochaetes taurinus 115 100 256.500
Equus zebra 132 143 262.000
Tragelaphus strepsiceros 140 135 301.000
Equus burchelli 129 147 378.000
Ursus maritimus 158 135 447.695
Giraffa camelopardalis 192 173 710.000
Bison bison 191,5 167,5 1.179.000
Hippopotamus amphibius 209 208 1.950.000
Loxodonta africana 459 413 5.896.700

Abreviaturas: (Cy) menor circunferéncia do fémur; (Cy) menor circunferéncia do imero; (M) massa.

Equagao publicada:
Mgy = 7,8-1072+ Cnypy™”
Equacao recalculada:

M(g) =79- 1072 - C(h+f)2’75



Christiansen e Farifia (2004)

Dados originais:
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Tabela 6 — Valores estimados para as massas 16 géneros de dinossauros teropodos ¢ os comprimentos de seus

fémures.

Abreviaturas: (Ly) comprimento do fémur; (M) massa.

Equagao publicada:

Géneros L¢ (mm) M (kg)
Ornitholestes 210 16,5
Saurornitholestes 214 22,5
Oviraptor 303 58
Ornithomimus 443 155
Dromiceiomimus 454 160
Anserimimus 433 170
Strutiomimus 486 175
Elaphrosaurus 519 245
Dilophosaurus 551 325
Gallimimus 673 490
Allosaurus fragilis 874 1.620
Tarbosaurus 854 1.650
Albertosaurus 905 1.685
Sinraptor dongi 884 1.700
Daspletosaurus 1.006 2.700
Tyrannosaurus 1.273 6.300

M(kg) = 5,152 10=7 - L(f)3'222

Equacao recalculada:

M(kg) = 6,3 . 10_7 . L(f)3'21
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Farlow, Hulburt, Elsey, Britton e Langston (2005)

Dados originais:

Tabela 7 —Valores das massas de 41 espécimes selvagens de Alligator mississippiensis associados ao
comprimento total e ao comprimento do fémur.

Espécimes TL (mm) L¢ (mm) M (kg)
UF 42475 macho 690 50,4 1
FLO1-11 macho 805 53,1 1,1
FLO01-08 fémea 817 55,1 1,3
UF 42474 macho 840 55,8 1,5
FLO1-10 macho  --—--- 59,1 1,5
FL01-09 macho 865 - 1,5
UF 42523 fémea 912 63,3 1,6
UF 40769 910 65,1 1,6
FLO01-12 macho 965 65,9 2,2
UF 42538 fémea 1.040 66,4 2,3
UF 40535 macho ~ ----- 67,1 2,5
FLO1-13 macho 1.000 79,3 2,5
UF 40816 1.120 72,7 32
FLO1-14 fémea 1.130 -—-- 3,4
FL01-04 macho 1.295 89,9 6,8
UF 37230 fémea 1.420 98 9
RWR 25 macho 1.613 105,7 11,3
UF 35155 fémea 1.560 109,8 11,5
RWR 19 macho 1.765 120,3 17
RWR 53 fémea 1.854 131 18,6
RWR 56 macho 1.956 134 21,3
FLO01-07 macho 1.790 116,5 22,7
FLO01-06 fémea 1.913 134,8 22,7
RWR 55 fémea 2.057 140 24,5
RWR 24 fémea 1.981 134 25,2
RWR 59 macho 2.057 139,5 25,4
RWR 52 fémea 2.032 142,5 27,2
RWR 23 macho 2.134 140 29,5
FL01-03 macho 2.032 142 30,9
FLO01-05 macho 2.032 138,3 31,8
RWR 51 fémea 2.159 147,5 33,1
RWR 57 fémea 2.261 154,5 36,3
RWR 18 fémea 2.159 151,5 41,3
RWR 17 macho 2.237 157 445
RWR 26 macho 2.438 167 49,9
UF 105541 macho 2.591 185 56,3
FLO1-01 fémea 2.470 176.,9 59,9
FLO01-02 fémea 2700 - 67,1
RWR 58 macho 2.794 187 72,6
RWR macho 2 3073 e 118,3
FLO1-15 macho 3700  ---e- 232

Abreviaturas: (Ly) comprimento do fémur; (TL) comrpimento total; (M) massa.

Equagdes publicadas:

Mg = 1,9 1070 Lip>*3



M(kg) =93 10-11. 71347
Equagdes recalculadas:
M(kg) =16" 107¢ - L(f)3'35

Mgy = 1,6-10710.TL33°
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Pough (1980); Klein, Reuter, Bohme e Perry (2005); Jessop, Madsen, Sumner, Rudiharto,

Phillips e Ciofi (2006)

Dados originais de Klein e colaboradores (2005):

Tabela 8 — Valores das massas de 118 espécimes, distribuidos em 44 espécies de lagartos, associados ao

comprimento rostro-clocal.

Espécimes SVL (mm) M (g)
Alopoglossus atriventris ZFMK 49113 50,5 3,2
Ameiva ameiva Aa 1 130 59,6
Ameiva ameiva Aa 2 119 34,7
Ameiva ameiva Aa 3 144 67,5
Ameiva undulata Au 1 92 14,9
Ameiva undulata Au 2 112 41,6
Anadia bogotensis ZFMK 26594 64,6 5,7
Anadia bogotensis ZFMK 26596 60,8 3,6
Anadia bogotensis ZFMK 30377 61,5 43
Callopistes maculates [sic] ZFMK 42426 146 98
Callopistes maculatus Cm 1 137 43,9
Callopistes maculatus ZFMK 42425 144 76,4
Calyptommatus leiolepis PEUSQ200291/CL2 55,4 0,87
Calyptommatus leiolepis PEUSQ200291/CL3 54,1 0,91
Calyptommatus leiolepis PEUSQ200291/CL1 54 0,78
Chalcides ocellatus ZFMK 26297 102 27,5
Chalcides ocellatus ZFMK 26299 105 23,9
Chalcides ocellatus ZFMK 26300 115 26,4
Chamaesaura anguina ZFMK 53464 97 5,2
Chamaesaura anguina ZFMK 53465 91 4,8
Chamaesaura anguina ZFMK 53466 92 4,4
Chamaesaura anguina ZFMK 61660 100 4,3
Chamaesaura macrolepis ZFMK 17753 150 12
Chamaesaura macrolepis ZFMK 17755 103 4
Chamaesaura macrolepis ZFMK 17756 135 11,3
Cnemidophorus lemniscatus Cnl 2 71 8,1
Cnemidophorus lemniscatus Cnl 3 72 7,7
Cnemidophorus lemniscatus Cnl 1 77 12,8
Cordylus cordylus CC 5 85 22,9
Cordylus cordylus ZFMK 30194 81 15,2
Cordylus cordylus ZFMK 30195 85 19,5
Cordylus cordylus ZFMK 30196 82 16,5
Cordylus cordylus ZFMK 30197 75 12,5



Cordylus giganteus ZFMK 7254

Cordylus giganteus ZFMK 7255
Crocodilurus lacertinus ZFMK 22969
Dicrodon heterolepis ZFMK 29295
Echinosaura horrida ZFMK 46370
Echinosaura horrida ZFMK 46371
Echinosaura horrida ZFMK 46372
Echinosaura horrida ZFMK 46374
Echinosaura horrida ZFMK 46375
Gallotia galloti Gg 1

Gerrhosaurus nigrolineatus ZFMK 53461
Gerrhosaurus nigrolineatus ZFMK 55801
Gerrhosaurus nigrolineatus ZFMK 55802
Gerrhosaurus nigrolineatus ZFMK 55803
Lacerta viridis ZFMK 60524

Lacerta viridis ZFMK 60525

Lepidophyma flavimaculatum ZFMK 35833
Lepidophyma flavimaculatum ZFMK 66644
Mabuya brevicollis ZFMK 14225

Mabuya brevicollis ZFMK 30406

Mabuya brevicollis ZFMK 41672
Neusticurus rudis ZFMK 47676
Neusticurus rudis ZFMK 48569
Notobachia ablephara PEUSQ200291/NA2
Notobachia ablephara PEUSQ200291/NA3
Notobachia ablephara PEUSQ200291/NA1
Novoeumeces algeriensis ZFMK 51098
Pantodactylus s. schreibersii ZFMK 13988
Pholidobolus affinis ZFMK 44425
Pholidobolus affinis ZFMK 44429
Platysaurus capensis ZFMK 46479
Platysaurus capensis ZFMK 46482
Platysaurus capensis ZFMK 46483
Platysaurus capensis ZFMK 46484
Platysaurus guttatus ZFMK 69541
Prionodactylus argulus ZFMK 51324
Procellosaurinus erythrocercus PEUSQ200292/PE1
Procellosaurinus erythrocercus PEUSQ200292/PE2
Proctoporus striatus ZFMK 25473
Proctoporus striatus ZFMK 26580
Psammodromus algirus ZFMK 22491
Psammodromus algirus ZFMK 22492
Psammodromus algirus ZFMK 22494
Psammodromus algirus ZFMK 22496
Pseudocordylus melanotus ZFMK 51449
Pseudocordylus melanotus ZFMK 51450
Pseudocordylus melanotus ZFMK 51451
Pseudocordylus microlepidotus ZFMK 32706
Psilophthalmus paeminosus PEUSQ200275/PP1
Psilophthalmus paeminosus PEUSQ200274/PP2
Scincus scincus SS3

Scincus scincus ZFMK 2812

Scincus scincus ZFMK 2816

Scincus scincus ZFMK 34582

Scincus scincus ZFMK 7229

Teius teyou Tet 1

Teius teyou ZFMK 45876

Tetradactylus seps seps ZFMK 18510

130
150
192
116
63,8
69,7
66,3
63,6
66,2
1174
170
150
155
150
103
99
87
101
137
140
120
84
85
54,9
53,3
56,8
183
36,9
452
44,3
76
72
76
69
82
475
30,3
26
55,5
66,2
71
77
66
66
92
86
95
130
32,7
30,2
105,4
101
93
83
98
113
126
64

72,3
190
198.,9
46,8

4,9
5,1
4.8

47,5
56
61,7
67,1
66,9
31,2
26,9
14,7
17,9

105
41,9
18,7
15,7
0,78
0,85

0,9
2438
1,2
2,6
3,1
9,3
6,2
5,6
4.8
12,2
1,9
0,49
0,42
3,6
49
7,7
11,2
7,5

22,8
16,6
11,5
68,5
0,55

252
31,1
17,1
16,6
26,4
38,7
54,8
53
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Tetradactylus seps seps ZFMK 18511 54 33
Tetradactylus seps seps ZFMK 30546 60 2,8
Tiliqua scincoides ZFMK 2711 300 469,1
Tiliqua scincoides ZFMK 49318 295 3954
Tiliqua scincoides ZFMK 49319 325 4455
Timon lepidus LL1 162 91,1
Timon lepidus ZFMK 31433 178 83,3
Timon lepidus ZFMK 39616 135 57,2
Tracheloptychus petersi ZFMK 32100 76 16,7
Tracheloptychus petersi ZFMK 54243 82 13,4
Tracheloptychus petersi ZFMK 54969 97 17,8
Tracheloptychus petersi ZFMK 54970 91 21,5
Tribolonotus novaeguineae ZFMK 57654 103 24,9
Tribolonotus novaeguineae ZFMK 58197 102 28,4
Tribolonotus novaeguineae ZFMK 66649 100 20,6
Tupinambis teguixin Tt 1 156 106,6
Tupinambis teguixin Tt 2 320 940
Tupinambis teguixin Tt 3 89 13,6
Vanzosaura rubricauda PEUSQ200291/VR2 33,9 0,75
Vanzosaura rubricauda PEUSQ200291/VR3 33,1 0,73
Vanzosaura rubricauda PEUSQ200219/VR1 34 0,85
Zonosaurus madagascariensis ZFMK 14146 133 76,8
Zonosaurus madagascariensis ZFMK 19304 122 46,1
Zonosaurus madagascariensis ZFMK 34514 116 43,5
Zonosaurus madagascariensis ZFMK 8897 113 27
Zonosaurus madagascariensis ZFMK ZM3 121 41,6
Zonosaurus madagascariensis ZFMK ZM5 121 37,5

Abreviaturas: (M) massa; (SVL) comprimento rostro-cloacal.

Dados originais de Jessop e colaboradores (2006):

Tabela 9 — Valores das massas de quatro populacdes de dragdes de Komodo (Varanus komodoensis), de quatro
diferentes ilhas, associados ao comprimento rostro-clocal.

Espécimes SVL (mm) M (g)
I1ha de Komodo 921,4 23.470
Ilha Rinca 862,9 20.940
I1ha Nusa 831,4 10.830
Ilha Gili 747,6 7.890

Abreviaturas: (M) massa; (SVL) comprimento rostro-cloacal.

Equacao publicada no trabalho de Pough 1980:
M) =3,1-107% - SVL>®

Equagdo recalculada utilizando os dados disponiveis nos trabalhos de Klein e

colaboradores (2005) e Jessop e colaboradores (2006):

My = 1,4-107%-SVL313



Estimativas baseadas nas equagdes das regressoes lineares
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As medidas utilizadas para estimar a massa do espécime UFRGS-PV-0629-T, através

das equagdes de regressdes lineares apresentadas acima, e os resultados obtidos, aplicando

cada uma das equagoes, estdo resumidos nas tabelas abaixo.

Tabela 10 — Variaveis utilizadas para estimar a massa do espécime UFRGS-PV-0629-T.

UFRGS-PV-0629-T

Medidas Esq. L Dir. Esq. - (mm)Dir. C}i)(?rq.m) SVL mm) | TL (mm)
1 459,22 466,86 207,0 215,0 146,0
2 458,56 462,20 209,0 213,0 147,0
3 458,94 464,96 206,0 213,0 146,0
4 459,64 464,10 213,0 211,0 145.,5
5 459,68 467,90 209,0 211,0 145,0
459,2 465 209 213
Média | £0.50,1%) | £2(0,5%) | #3(1%) | £2(0,8%) 145,9
DP 462 211 0,7 (0,5%) 2.300 4.500
+4 (1%) +3 1%)

Abreviaturas: (Cy) circunferéncia do fémur; (Cy) circunferéncia do imero; (Dir.) direito; (DP) desvio padrio;
(Esq.) esquerdo; (Lg) comprimento do fémur; (SVL) comprimento rostro-cloacal; (TL) comprimento total.
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Tabela 11 — Massas estimadas a partir de cada uma das equacdes de regressdo apresentadas acima.

Ref Parimetros Variavel M (kg)
) a A b =A independente +A
Orig. 1,11 » %973/ ) G ) 720%
1] 1,1 2,75 )
Rec. 0.1 (9%) 0,05 (2%) Cnpy (mm) +310 (37%)
. -6,288 3,222 200
[2] o +0.5 (8%) 0,181 (6%) L (o) 320 (160%)
-6,2 3,21 230
Rec. +0,2 (3%) +0,08 (2%) L (mm) +150 (67%)
Orig. -5,72 3,33 L (mm) 1.430
-5,8 3,35 1.340
(3] - e #0.00 @7 B 580 (43%)
Orig. -10,03 3,47 TL (mm) 443
9,8 3,39 380
Rec. +0,1 (1%) +0,05 (1%) e +180 (48%)
[4]  Orig. 1,51 2,98 SVIL @) 340%
: 1,84 3,13 360*
[5:6] Rec. +0,08 (4%) £0,08 (3%) SVL (mm) +170 (47%)

*Valores finais divididos por mil para serem apresentados sob a mesma unidade, i.e. quilogramas.

[1]— Anderson et al. 1985; [2] — Christiansen e Farifia 2004; [3] — Farlow et al. 2005; [4] — Pough 1980; [5] —
Klein et al. 2005; [6] — Jessop et al. 2006;

Abreviaturas: (£A) incerteza; (a) parametro referente a intersecéo da curva com o eixo das ordenada; (b)
parametro referente a inclinag@o da curva; (Cpsp) circunferéncia do imero somado a circunferéncia do fémur;
(L¢) comprimento do fémur; (M) massa; (Orig.) original; (Rec.) recalculada; (Ref.) referéncia; (SVL)
comprimento rostro-cloacal; (TL) comprimento total.

Ajuste do volume a uma parabola

O calculo da massa a partir do volume de revolu¢ao de uma parabola que descreve a
superficie dorsal de crocodilos, conforme proposto por Seebacher e colagoradores (1999), foi

feito através da equagdo:
Mgy = 0,5md(h? + 5,19 107*h + 8- 107%)

sendo d a densidade assumida para o espécime (no caso, 950 £150 kg/m’) e / a

altura maxima do corpo do espécime, dada em metros.

A altura méaxima considerada para o corpo do espécime UFRGS-PV-0629-T, foi

assumida como sendo sobre a cintura pélvica, desde o topo do arco neural mais alto, entre as
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vértebras sacrais, € a linha ventral entre o isquio e o pubis. Foram tomadas cinco medidas para

esta altura, sendo o seu valor médio e o seu desvio padrdo igual a 494 +5 mm.

Como sdo conhecidas apenas as incertezas para as varidveis d e h a propagacdo da

incerteza para a equagdo mostrada acima, foi calculada através da equagao:

AMg) = /(0,57(2h + 5,19 - 10=%) - AR)? + (0,57 (h? + 5,19 - 10~*h + 8 - 10~8) - Ad)?

Portanto a massa estimada para o espécime UFRGS-PV-0629-T, através desta

metodologia, foi igual a 370 +60 (16%).

Influéncia individual de cada parametro sobre o quadrado da incerteza na massa

estimada

A incerteza de uma determinada equacdo foi calculada a partir das incertezas
individuais de cada parametro que compde a equacdo em questdo. A equacao geral, conforme
apresentada por Vuolo (1996) e ja apresentada neste trabalho (Equacgado 5, p. XX), considera a

raiz quadrada da soma dos quadrados do efeito de cada parametro da equagao.

A soma dos quadrados de cada termo para se resolver a raiz quadrada da equacao,
mescla o efeito de cada um dos termos em um valor inico e a anélise de cada um dos termos
separadamente, antes de se resolver a raiz, ndo representa uma relacdo direta do seu efeito
individual sobre a incerteza total final. Sendo assim, optou-se por fazer essas comparagdes
utilizando-se o quadrado da incerteza da massa estimada (AM?), dessa forma elimina-se a raiz
quadrada da equacdo e cada termo do somatorio representa diretamente a influéncia de um

unico parametro sobre o valor total calculado.

Portanto, a equagdo considerada para a andlise do efeito da incerteza de cada termo

sobre o quadrado da incerteza total calculada ¢ dada por:

2 2

a2 = (2. )Z(f’M 2 + (2 ac) +
BAC ab 9c ¢

. . oM oM oM
sendo Aa, Ab, Ac, ... as incertezas de cada um dos parametros e 22 30° o

sdo as derivadas parciais de M com relacao a cada um dos parametros.
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Para os modelos em escala, nos quais a massa ¢ estimada por:
M=V, F3-d
o quadrado da incerteza ¢ dado como:
AM? = (3F?V,p0qd - AF)? + (F3Vpoq - Ad)? + (F3d - AV,yppg)?

sendo o primeiro termo — (3F2V,,,4d - AF)? — a contribui¢do da incerteza do
fator de escala médio sobre o quadrado da incerteza da massa estimada, o segundo —
(F3V,0q - Ad)? — a contribuicdo da incerteza da densidade, e o terceiro termo — (F3d -

AV,,04)% — a contribui¢do da incerteza do volume calculado para o modelo.
Para os modelos estatisticos de regressao linear, a massa ¢ estimada por:
M =10%-XP
¢ 0 quadrado de sua incerteza ¢ dado como:
AM? = (10%X? -In10 - Aa)? + (10%X? - In X - Ab)?

sendo, neste caso o termo — (10%X? - 1n 10 - Aa)? — referente a contribuicdo da
incerteza do pardmetro a e o termo — (10%X? - In X - Ab)? — a contribui¢do da incerteza do

parametro b sobre o quadrado da incerteza total para a massa estimada.
Por ultimo, a massa estimada a partir da equagao:
M = 0,57d(h?* + 5,19 -10"*h + 8- 1078)

teve as variaveis d e h avaliadas individualmente, através de cada um dos

termos da equagdo para o quadrado da incerteza da massa estimada, que ¢ dada por:
AM? = [0,57(2h + 5,19 -107%) - Ah]? + [0,57(h* + 5,19 - 10"*h + 8- 1078) - Ad]?

As tabelas abaixo apresentam os valores das variaveis utilizadas em cada uma das
metodologias e os efeitos individuais que a incerteza destas varidveis tem sobre o quadrado da

incerteza total da massa estimada.



Tabela 12 — Contribui¢des individuais da incerteza dos pardmetros, utilizados nas estimativas a partir dos

modelos em escala, sobre o quadrado da incerteza total da massa estimada.

196

Variaveis consideradas

Contribui¢ao individual das

Modelos Massa (kg) AN incertezas de cada parametro
£AM F d Vod oM _\? oM 2 oM 2
+AF +Ad +AV (ﬁ ' AF) (ﬁ ' Ad) (W ' AV)
M 351 11 0,95 279 35.734 32.070 3.078 586
L 4189 (54%) 2 (17%) 20,15 (16%) 19 (7%) (100%) (90%) (8,4%) (1,6%)
Argila
M 355 11 0,95 273 35.990 32.790 3.147 54
2 4190 (53%) 2 (17%)  £0,15 (16%) 6 (2%) (100%) (91%) (8,8%) (0,2%)
M 333 17,3 0,95 67 12.357 3.175 2.763 6.420
T 4111 (33%) +1,0 (6%) 20,15 (16%) =16 (24%) (100%) (26%) (22%) (52%)
Plastico
M 393 17,3 0,95 79 9.550 4.416 3.843 1.292
2 +98 (25%) +1,0 (6%) 20,15 (16%) +7 (9%) (100%) (46%) (40%) (14%)
3D 379 15 0,95 119,2 43.676 40.079 3.590 7
+209 (55%) +3(18%) 20,15 (16%) 0,8 (1%) (100%) (91,76%) (8,22%) (0,02%)

Abreviaturas: (Ad) incerteza na densidade, em kg/L; (AF) incerteza no fator de escala médio; (AM) incerteza na
massa estimada, em kg; (AMP) incerteza, ao quadrado, na massa estimada, em kgz; (AV) incerteza na medida do
volume do modelo, em mL; (d) densidade, kg/L; (F) fator de escala médio; (M;) massas estimadas a partir do
volume de areia medido em proveta; (IM,) massas estimadas a partir do volume de areia pesado; (Vmeq) Volume
do modelo, em mL.
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Tabela 13 — Contribui¢des individuais da incerteza dos pardmetros, obtidos para a equacgdo de regressdo, sobre o
quadrado da incerteza total da massa estimada.

. . Contribuicdo individual das
Variaveis consideradas ¢

Referéncias Maii?w (kg) - AN m:;tezaszde cada p:;lametr;o
= a
+Aa +Ab (ﬁ ' Aa) (ﬁ' Ab)
i 720* -1,11 2,73 1,510 1,5-10"
g +380 (53%) - 0,09 (3%) (100%) (100%)
[1]
e 830* -1,1 2,75 9,6-10" 3,6-10"° 5,9-10"
’ +310 (37%) 10,1 (9%) 0,05 (2%) (100%) (38%) (62%)
G 200 -6,288 3,222 100.986 52.308 48.678
g +320 (160%) +0,5 (8%) 40,181 (6%) (100%) (52%) (48%)
(2]
e 230 -6,2 3,21 23.141 10.833 12.308
’ +150 (67%) 10,2 (3%) 0,08 (2%) (100%) (47%) (53%)
. 1.340 -5,8 3,35 338.728 95.242 243.485
. +580 (43%) 10,1 (2%) +0,06 (2%) (100%) (28%) (72%)
(3]
e 380 9,8 3,39 33.912 7.820 26.092
’ +180 (48%) 10,1 (1%) 0,08 (2%) (100%) (23%) (77%)
[4:5] | Rec 360* -1,84 3,13 2,8-10"° 4,3-10° 2,4-10"°
! ’ +170 (47%) 0,08 (4%) 0,08 (3%) (100%) (15%) (85%)

* Valores finais divididos por mil para serem apresentados sob a mesma unidade, i.e. quilogramas.

[1]— Anderson et al. 1985; [2] — Christiansen e Farifia 2004; [3] — Farlow ef al. 2005; [4] — Klein et al. 2005; [5]
— Jessop et al. 2006;

Abreviaturas: (Aa) incerteza no parametro que calcula a interse¢do da curva de regressao; (Ab) incerteza no
pardmetro que calcula a inclinagdo da curva de regressdo; (AM) incerteza na massa estimada, em kg; (AM?)
incerteza, ao quadrado, na massa estimada, em kgz; (AV) incerteza na medida do volume; (a) parametro referente
a interse¢@o da curva com o eixo das ordenada; (b) pardmetro referente a inclinagdo da curva; (Orig.) original;
(Rec.) recalculada.

Tabela 14 — Efeito das incertezas da altura da cintura pélvica e da densidade sobre o quadrado da incerteza total
da massa estimada ajustando o volume do espécime UFRGS-PV-0629-T a uma parébola.

Varidveis consideradas Contribuigao individual das

Referéncia Massa (kg) AN incertezas de cada parametro
1AM h d oM 2 oM 2
+4h +Ad (ﬁ ' Ah) (ﬁ ' Ad)
Seebacher et 370 0,494 950 3.322 5,8-10-5 3.322
al. (1999) +60 (16%) +0,005 +150 (16%) (100%) (<0,01%) (>99,99%)

Abreviaturas: (Ad) incerteza na densidade, em kg/m3; (Ah) incerteza na medida da altura da cintura pélvica, em
m; (AM) incerteza na massa estimada, em kg; (AMZ) incerteza, ao quadrado, na massa estimada, em kgz; (d)
densidade, em kg/m3; (h) altura da cintura pélvica, em m.



Tabela 1 — Medidas (em mm) para referéncia dos ossos da cintura pélvica do espécime UFRGS-PV-0629-T.

ANEXO B - MORFOMETRIA

Esquerdo | Direito Osso
flio
290 282 Comprimento
148 155 Altura maxima
71 81 Altura a partir da crista supra-acetabular
40 42 Profundidade do acetabulo
97 131 Comprimento do acetabulo
82 101 Altura do acetabulo
99 105 Comprimento da crista supra-acetabular
12 19 Espessura da crista supra-acetabular
80 51 Comprimento da asa pré-acetabular
20 12 Largura da asa pré-acetabular
47 48 Altura da asa pré-acetabular a base da incisura cranial
229 154 Comprimento da asa pos-acetabular
81 68 Largura da asa pos-acetabular sobre a fossa medial
68 75 Altura da asa pds-acetabular a base da incisura caudal
54 60 Comprimento do pedunculo ptbico
61 47 Largura do pedunculo ptbico
15 21 Comprimento do pedunculo isquiatico
44 43 Largura do pedunculo isquiatico
130 115 Comprimento entre as incisuras, cranial e caudal
123 109 Comprimento da articulagdo com o pubis
98 128 Comprimento da articulagdo com o isquio
Pubis
371 387 Comprimento
94 113 Comprimento da placa pubo-isquiatica
280 283 Comprimento da plataforma
69 38 Largura maxima da plataforma
37 62 Altura méaxima da parede lateral da plataforma
25 36 Altura minima da parede lateral da plataforma
71 69 Comprimento da expansdo bulbosa distal
46 31 Largura da expansao bulbosa distal
95 Largura do canal pélvico
87 Altura do canal pélvico ao topo do plbis
Isquio
367 352 Comprimento
67 95 Comprimento da placa pubo-isquiatica
287 300 Comprimento da plataforma
49 34 Largura maxima da plataforma
65 59 Altura maxima da plataforma incluindo a quilha cranioventral
78 87 Comprimento da expansdo bulbosa distal
34 57 Largura da expansao bulbosa distal
28 Largura do canal pélvico
80 Altura do canal pélvico ao topo do isquio

198
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Tabela 2 — Medidas (em mm) para referéncia dos ossos do membro posterior do espécime UFRGS-PV-0629-T.

Esquerdo | Direito
Fémur
459 465 Comprimento
69 67 Largura da cabega
68 44 Altura da cabeca
128 136 Comprimento da por¢ao proximal
112 118 Altura do trocanter maior
35 32 Largura do trocanter maior em sua por¢ao média
56 64 Comprimento do quarto trocanter
33 33 Largura do quarto trocanter
74 79 Maior largura na por¢ao média
53 55 Menor largura na por¢do média
138 114 Largura mediolateral da porgao distal
79 82 Largura caudocranial da porgédo distal sobre o condilo medial
61 69 Largura caudocranial da porgédo distal sobre a fossa poplitea
91 96 Largura caudocranial da porcédo distal sobre o condilo lateral
79 80 Altura da base do condilo lateral
Tibia
----- 284 Comprimento
————— 109 Maior largura na porgdo proximal
————— 84 Menor largura na porgéo proximal
----- 50 Maior largura na porg¢ao média
----- 30 Menor largura na por¢do média
----- 72 Maior largura na porgdo distal
————— 43 Menor largura na por¢ao distal
Fibula
----- 302 Comprimento
----- 59 Maior largura na porgdo proximal
----- 36 Menor largura na porgéo proximal
----- 40 Maior largura na porg¢ao média
----- 32 Menor largura na por¢ao média
----- 65 Maior largura na porgdo distal
————— 57 Menor largura na porgao distal
————— 41 Comprimento da tuberosidade cranial
————— 19 Largura da tuberosidade cranial




Tabela 3 — Medidas (em mm) das vértebras do rauissuquio UFRGS-PV-0629-T (Prestosuchus chiniquensis).
Linha horizontal marca o limite entre vértebras pré-sacrais e sacrais.

200

Veértebra n° Hey Wey Hy
5 e,
2 50,26 47,94 123,00
3 61,94 63,60 141,70
4 53,53 60,20 143,45
5 62,04 71,62 154,61
6 58,60 74,37 144,48
7 75,00 78,00 146,22
8 65,70 59,30 148,60
9 64,00 59,00 145,00
10 72,00 6700 e
11 72,00 75,00 158,00
12 70,00 63,00 151,00
13 66,00 61,00 150,00
14 68,00 65,00 153,00
15 70,00 65,00 155,00
16 66,00 59,00 152,00
17 67,00 64,00 155,00
18 68,00 64,00 155,00
19 73,00 65,00 157,00

20 68,00 63,00 160,00
21 70,00 65,00 168,00
22 71,00 72,00 170,00
23 71,00 70,00 172,00
24 76,00 75,00 176,00
25 74,00 77,00 176,00
3

27 72,00 76,00 177,00
28 89,00 79,00 194,00
29 87,00 86,00 196,00
30 86,00 76,00 e

Abreviaturas: (Hcy) altura da porg¢do caudal do centro vertebral; (W¢y) largura da porgéo caudal do centro
vertebral; (H)y) altura total da por¢do caudal da vértebra;



Tabela 4 — Medidas (em mm) das vértebras do rincossauro UFRGS-PV-0408-T (Hyperodapedon sp.). Linha
horizontal marca o limite entre vértebras pré-sacrais e sacrais.
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Veértebra n° Hey Wey Hy
1 22,72 4295 e
2 41,62 42,38 94,27
3 42 88 42,77 84,08
4 46,70 45,38 94,53
5 48,03 51,22 94,79
6 53,06 5148 -
7 | e e e
e |\ a_—— s
9 48,23 52,70 e
10 47,50 51,08 e
11 50,41 43,22 107,75
12 44,37 52,56 100,37
13 42,12 49,71 104,85
14 44,25 38,74 96,54
15 39,24 36,14 93,33
16 44 84 39,33 e
17 38,92 430 e
18 41,59 4422 86,05
19 37,00 42,14 89,04

20 38,43 41,73 88,43
21 37,81 38,76 e

22 36,06 38,41 84,42
23 38,91 39,52 81,20
24 40,07 42,57 90,49
25 44,56 42,46 75,90
26 32,17 36,41 77,46
27 32,55 37,21 78,31
28 38,09 33,26 68,17
29 32,24 3561 e

30 31,49 36,53 65,40
31 29,58 29,79 59,65

Abreviaturas: (Hcy) altura da porg¢do caudal do centro vertebral; (W¢y) largura da porg¢éo caudal do centro
vertebral; (Hy) altura total da por¢do caudal da vértebra;
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Tabela 5 — Medidas (em mm) das vértebras de um jacaré (Caiman sp.). Linha horizontal marca o limite entre

vértebras pré-sacrais e sacrais.

Veértebra n° Hey Wey Hy
5 e,
2 15,57 15,18 48,94
3 16,57 15,28 57,55
4 16,72 15,98 60,39
5 16,65 17,56 65,44
6 17,30 18,81 68,43
7 17,59 18,92 69,30
8 18,71 18,52 77,20
9 18,04 19,25 79,01
10 17,90 19,57 72,01
11 17,58 18,81 67,25
12 17,16 18,66 63,93
13 17,14 19,34 61,39
14 17,68 19,88 60,57
15 17,31 19,67 58,53
16 16,54 20,02 58,03
17 16,39 19,86 56,90
18 16,16 20,68 56,22
19 14,77 22,38 56,63
20 14,91 21,42 56,11
% P
22 15,10 21,38 57,47
23 15,56 22,24 58,15
24 15,12 23,29 60,35
25 14,88 19,87 61,69
26 15,98 23,94 58,15
27
. e —
29 17,95 17,82 59,60
30 14,90 16,64 54,58
31 16,33 16,92 58,16

Abreviaturas: (Hcy) altura da porg¢do caudal do centro vertebral; (W¢y) largura da porgéo caudal do centro
vertebral; (Hy) altura total da por¢do caudal da vértebra;



Tabela 6 — Medidas (em mm) das vértebras de um cachorro jovem (Canis lupus familiaris). Linha horizontal
marca o limite entre vértebras pré-sacrais e sacrais.
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Veértebra n° Hey Wey Hy
1 24,82 19,97 23,54
2 8,20 14,83 27,50
3 11,74 13,82 26,79
4 11,31 13,65 25,14
5 9,57 13,26 30,28
6 11,56 12,38 34,94
7 10,50 15,18 37,26
8 9,15 19,64 52,12
9 9,58 17,02 51,77
10 10,09 14,67 50,43
11 9,55 14,21 50,68
12 9,17 14,93 49,33
13 9,52 14,55 43,55
14 8,44 15,94 40,34
15 9,13 17,10 39,57
16 9,88 16,20 36,17
17 9,26 16,93 30,00
18 9,24 19,03 28,54
19 8,78 18,61 27,86

20 11,10 18,36 30,04
21 10,18 18,90 33,72
22 9,06 18,59 36,75
23 10,60 19,49 38,70
24 11,21 19,34 38,46
25 10,18 20,23 39,92
26 11,60 21,06 34,27
27 9,72 21,65 30,97
2 Z N

2

30 5,36 10,37 12,57
31 5,85 9,96 11,93
32 5,83 9,16 11,92
33 4,89 8,78 10,58
34 6,19 8,56 9,62

35 5,09 7,10 8,07

Abreviaturas: (H()) altura da por¢do caudal do centro vertebral; (W¢y) largura da por¢do caudal do centro
vertebral; (Hy) altura total da por¢ao caudal da vértebra;



Tabela 7 — Medidas (em mm) das vértebras de um cachorro adulto (Canis lupus familiaris). Linha horizontal

marca o limite entre vértebras pré-sacrais e sacrais.
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Veértebra n° Hey Wey Hy
1 22,88 24,06 29,39
2 12,37 19,25 41,02
3 13,05 18,14 32,46
4 14,29 16,88 39,67
5 14,87 17,21 44,46
6 15,24 16,00 50,65
7 14,55 22,68 57,09
8 12,70 24,46 68,30
9 12,51 23,39 68,84
10 11,78 23,23 69,05
11 13,23 2291 69,30
12 12,98 21,65 66,35
13 12,70 21,81 62,14
14 12,44 22,85 54,15
| 5 T
16 12,60 24,10 48,05
17 12,04 22,60 38,91
18 12,04 23,10 40,14
19 12,32 23,32 39,93
20 12,79 23,80 43,45
21 13,42 23,55 45,24
22 13,60 23,91 47,70
23 14,09 25,50 51,67
24 14,39 25,59 51,92
25 14,92 27,91 51,08
26 14,52 28,50 45,01
27 14,29 28,45 38,46
2 Z N
2
30 | - e e
31 7,25 11,49 16,03
32 7,44 10,48 13,91
33 7,70 10,82 13,53

Abreviaturas: (Hcy) altura da porg¢do caudal do centro vertebral; (W¢y) largura da porgéo caudal do centro

vertebral; (Hy) altura total da por¢do caudal da vértebra;
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Tabela 8 — Medidas (em mm) das vértebras de um albatroz (cf. Diomedea sp.). Linha horizontal marca o limite

entre vértebras pré-sacrais e sacrais.

Veértebra n° Hey Wey Hy
5 e,
2 3,84 4,00 16,29
3 3,99 431 17,14
4 3,56 4,48 17,20
5 3,92 6,32 15,41
6 3,68 6,85 13,83
7 4,61 6,28 13,53
8 4,58 6,05 13,80
9 4,54 5,71 14,31
10 4,83 6,27 15,08
11 4,66 6,67 16,04
12 4,67 6,84 15,90
13 4,63 8,77 18,69
14 4,82 8,87 19,85
15 5,29 7,74 20,23
16 5,92 6,42 20,37
17 6,12 6,67 22,80
18 6,19 5,85 22,38
19 6,32 6,19 20,87
20 | -

Abreviaturas: (H¢y) altura da porg¢do caudal do centro vertebral; (W¢y) largura da porg¢éo caudal do centro
vertebral; (H)) altura total da por¢ao caudal da vértebra;
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Figura 1 — Relag@o filogenética, baseada em dados moleculares, mostrando os pontos de diversificag@o entre as principais linhagens de amniotas (N6 1). O N6 2 representa os
répteis e 0 3 os lepidossauros. O N6 4 nio tem nome definido, enquanto o N6 5 representa os arcossauros. Abreviaturas: (C) Carbonifero; (J) Jurassico; (Ng) Neogeno; (P)
Permiano; (Pg) Paledgeno; (Tr) Triassico. Tradugdes: (K) Cretaceo. (Retirado de Hedges e Kumar, 2009, p. 376 — disponivel em http://timetree.org/book.php [Gltimo acesso
05/08/2011].)
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Figura 4 — Correlagdes entre as propostas para associa¢des faunisticas entre Brasil, Argentina, Madagascar
(MAD) e Africa do Sul (AFR. SUL). Abreviaturas: (Ans) Anisiano; (Crn) Carniano; (CZ) Cenozona; (Fm.)
Formagéo; (Ind) Induano; (Lad) Ladiniano; (Ma) Milhoes de anos; (Nor) Noriano; (Ol) Olenekiano; (Rht)
Rético. (Modificado de Soares et al., 2010, p. 337, Fig. 5.)



Figura 5 — Representacao de Prestosuchus chiniquensis, ilustrando o aspecto geral dos rauissuquios. Reconstru¢ao de Adolfo Bittencourt.
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Figura 6 — Hipotese filogenética na qual os géneros tradicionalmente agrupados como rauissuquios (destacados)

Archosauriformes
intermeiam outros grupos de arcossauros crurotarsais. (Modificado de Parrish, 1993, p. 290, Fig. 1.)
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Figura 7 — Exemplo de hipdtese filogenética onde os géneros, tradicionalmente classificados como rauissuquios
2006, p. 1047, Fig. 3.)
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Figura 8 — Hipotese filogenética entre arcossauros apresentada por Brusatte e colaboradores (2010), com
destaque para os géneros normalmente classificados como rauissuquios. (Modificado de Brusatte et al., 2010, p.
16, Fig. 5.)
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Figura 9 — Hipotese filogenética para arcossauros apresentada por Nesbitt (2011), com destaque para os géneros
normalmente classificados como rauissuquios. (Modificado de Nesbitt, 2011, p. 189, Fig. 51.)
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Figura 10 — Relag@o filogenética consensual para arcossauriformes (Archosauriformes), apresentando os nomes validos de seus grupos internos. Circulos representam taxons
definidos com base nodal e semicirculos definicdo com base estematica. (Retirado de Senter, 2005, p. 3, Fig. 1.)
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Figura 11 — Comparagdo entre os ilios e alguns grupos musculares reconstruidos de um saurisquio
(Tyrannosaurus sp.), um ornitisquio (Corythosaurus sp.) e uma ave atual (Struthio sp.). 1 e 2 representam o M.
pubo-ischio-femoralis internus das aves e 3 o M. ilio-femoralis. Notar que o M. ilio-femoralis se origina na
superficie externa do ilio nos trés grupos. No entanto, nas aves € nos ornitisquios, estaria restrito a crista acima
do acetdbulo. (Retirado de Romer 1923a, p. 142, Fig. 1.)
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Figura 12 — Postura para os dedos do pé. (Retirado de Hildebrand e Goslow, 2000, p. 436, Fig. 24.5.)



Figura 13 — Categorizacao dos tipos posturais propostos por Charig (1972) para os arcossauros. (A), postura planigrada; (B), mesograda; (C) ortograda; (D), animal com
postura planigrada em vista dorsal, mostrando a ondulagéo lateral do corpo ao se locomover; (E), crocodilo adotando uma postura mesograda, ao se locomove em velocidades
relativamente mais altas; (F), mamifero em postura ortograda. (Modificado de Charig, 1972, p. 129, Fig. 5.)
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Figura 14 — Espectro postural encontrado nos tetrapodes atuais. (Retirado de Oliveira, 2010, p. 21, Fig. 10.)



Figura 15 — Diferengas entre a pélvis de rauissuquios e dinossauros. Cintura pélvica ¢ fémur do rauissuquideo
Saurosuchus (linha superior) e do dinossauro c¢f. Lagerpeton (linha inferior), em vista lateral esquerda (a
esquerda) e posterior (2 direita). Em Saurosuchus, pubis e isquio alongados estdo associados a articulagdo do
tipo crurotarsal do tornozelo e a tibia é mais curta do que o fémur. Em Lagerpeton, pibis e isquio curtos
(caracteristica, a principio, basal) esta associada a articulagdo mesotarsal avangada, caracteristica considerada
derivada, e a tibia ¢ mais comprida do que o fémur. (Retirado de Bonaparte, 1984, p. 216, Fig. 5.)
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Figura 16 — Relacdo filogenética de Sauria. (Retirado de Gatesy, 1990, p. 172, Fig. 1A.)
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Figura 17 — Comparagdo entre as patas traseiras de alguns quadrapedes com diferentes habitos locomotores.
Dentro de cada categoria os géneros com maiores capacidades cursoriais estao a direita. (Retirado de Coombs,

1978, p. 401, Fig. 3.)
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Figura 18 — Articulagdo do tornozelo como uma alavanca. (A), representagdo esquematica de uma alavanca, na
qual o eixo de rotacdo (circulo preenchido) se localiza entre a forca aplicada (F;) e a forca de resisténcia (F,).
Comparagdo entre mamiferos com postura plantigrada (B) e digitigrada (C) na fase de propulsdo da marcha,
quando apenas os digitos estdo em contato com o solo independente da postura. Notar um maior tamanho
relativo do brago de momento da forga aplicada (L;) no modelo plantigrado (representado pela tuberosidade do
calcaneo), ao passo que, no modelo digitigrado o braco de momento da forca de resisténcia (L,), representado
pelos metatarsais (mt), ¢ relativamente maior nos digitigrados. Abreviaturas: (as) astragalo; (ca) clacaneo; (ti)
tibia. (Retirado de Carrano, 1997, p. 85, Fig. 3.)
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Figura 19 — Diferengas morfoldgicas entre as articulagdes de mamiferos com distintas capacidades cursoriais.
Coluna da esquerda com representantes cursoriais/saltadores e da direita com representantes de trepadores. Linha
superior, por¢do articular distal do imero esquerdo, ¢ linha inferior, por¢do articular distal do fémur (todos em
vista cranial). Notar a marcada profundidade da troclea, que limita o grau de liberdade das articulagdes nos
animais cursoriais/saltadores. (Modificado de Hildebrand e Goslow, 2000, p. 446, Fig. 24.17.)
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Figura 20 — "Espectro cursorial" observado em mamiferos, com os extremos graviportal a esquerda e cursorial a
direita. (Retirado de Carrano, 1999, p. 33, Fig. 1.)
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Figura 21 — "Espectro cursorial" observado em dinossauros. Notar que, nesta figura, a capacidade cursorial
aumenta a medida que se desloca para a esquerda do grafico, ao contrario da forma como foi apresentado na
Figura 20. (Retirado de Carrano, 1999, p. 37, Fig. 4.)



Figura 22 — Diferenga nas acdes de forgas para diversas posturas femorais. (A), vista anterior da cintura pélvica e
dos membros posteriores de uma ave (Gallus). Membro direito no inicio da fase de suporte da marcha e membro
esquerdo na etapa final da fase de suporte. Setas partindo dos pés indicam a for¢a de reagdo do solo direcionada
para o centro de massa (M) do animal. As setas cortando o fémur em (A) indicam como a forca de reagdo do
solo atua sobre o fémur, quando transferida para este osso nas suas distintas posigdes. (B), inicio da fase de
suporte, com o fémur mais horizontalizado, logo quando o animal apoio o pé no solo, sendo o peso todo
transferido para este membro (membro esquerdo em vista lateral). Seta mostra a forga de reagdo do solo cortando
o fémur, quase que transversalmente, o que gera as tensdes mostradas em (D). (C), no final da fase de suporte,
com o fémur mais verticalizado, pouco antes de retirar o pé do solo, estando todo o seu peso sobre este membro.
Seta indica a dire¢do da forg¢a de reagdo do solo que atravessa o fémur, quase que ao longo do eixo de sua
diafase, gerando forgas de tensdes distintas sobre o fémur, como mostradas em (E). (Retirado de Carrano, 1998,
p. 453, Fig. 1.)
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Figura 23 — Diferencas no brago de momento da resisténcia exercida pela forca de reacdo do solo (GRF) sobre a
articulac@o do tornozelo (R, € as tensdes sobre o fémur & medida que uma postura mais proxima a ortégrada é
assumida por lagartos (Iguana iguana). Valores da forga, brago de momento e tensdes no instante de maiores
tensdes sobre o fémur durante a marcha em: (A), uma postura mais planigrada (fémur a 22° do plano horizontal);
e (B), em uma postura mais ortograda (49°). Posi¢ao cinematica dos membros ilustrada em vista lateral direitaem
(A) e (B), com o fémur sombreado e o sentido do movimento ocorre para a direita. Setas indicam as linhas de
acdo dos principais grupos musculares e da GRF. R, ¢ maior quando o animal assume uma postura mais
ortdgrada, o que faz os musculos extensores do pé (Faey) exercerem maiores forgas (linhas de agdo mais espessa
em B) para manter o tornozelo em equilibrio. Maior F, resulta em maior forca exercida pelos extensores da
perna (Fy.y), para manter o equilibrio do joelho. (C) e (D), sec¢do transversal do fémur, em sua por¢ao média,
apresentando os valores de compressdo (sombreado, expresso, convencionalmente, pelos valores negativos) e
trag@o (expresso pelos valores positivos). Maiores Fy., levam a maiores for¢as de compresséo na regido "dorsal"
do fémur, quando este assume uma postura mais parrasagital (D). No entanto, menores valores de tragdo sao
observados na porgdo "anterior" do fémur ao assumir uma postura mais parasagital. Abreviaturas: (mm)
milimetros; (MPa) megapascal; (N) newton. (Modificado de Blob e Biewener, 2001, p. 1117, Fig. 10.)



Assimetria do membro Postura inferida para
o0 membro posterior

Fémur Tibia
—Caseidae } 2
L-Varanopseidae 102 (8) 0.99 (2)
«PELICOSSAUROS» Ophiacodontidae 0.98 (16) 0.94 (4) Planigrada
Edaphosauridae 1.01 (2) 1.01 (3)
Sphenacodontidae  0.91 (8) 1.14 (14)
Biarmosuchia 0.86 (1) — } Possivelmente ambas
Dinocephalia 0.43 (3)* 0.86(1)" } 0
THERAPSIDA : o . rtograda dentro
S Anomodontia 0.64 (13)** 0.76 (8) das linhagens
Gorgonopsidae 0.72 (7) 0.59 (6)
Therocephalia 0.90 (7) 0.64 (8)
THERIODONTIA Procynosuchus 1.18 (1) 0.61 (1) Possivelmente ambas
Galesauridae 1.01 (3) 0.77 (2)
YNODONTIA '
CYNODO Thrinaxodon 0.99 (5) 0.76 (4)
Cynognathia 0.99 (15) 0.84 (25)
Probelesodon 1.02 (2) 0.80 (1)
EUCYNODONTIA Probainognathus ~ 1.02(2)  0.73 (1) Néio-planigrada

Tritheledontidae ]
Mammaliaformes

Figura 24 — Cladograma ilustrando representantes da linhagem de sinapsidos, os indices de simetria para a se¢ao transversal do fémur e da tibia e a postura inferida para os
membros. Numero de amostras para a analise da assimetria dos ossos do membro entre paréntesis. (Modificado de Blob, 2001, p. 15, Fig. 1)
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Figura 25 — Torques atuando sobre uma viga sustentada por uma (A) ou duas colunas (B-D). Em (B) o peso ¢
suportado igualmente por ambas as colunas. Em (C) e (D) a forcga de reacdo exercida pela coluna da direita (F,) €
maior para suportar o peso da viga. Maior espessura das setas indica maiores forgas exercida pelas colunas.
Abreviaturas: (CM) centro de massa; (F;) for¢a de reacdo exercida pela coluna 1; (M) peso. (Retirado de
Christian e Preuschoft, 1996, p. 803, Fig. 1.)



epaxial muscles

Figura 26 — Esbogo de uma vértebra em vista caudal apresentando as medidas necessarias para se calcular o
torque e os bracos de alavanca exercidos pela musculatura epaxial (epaxial muscles). Abreviaturas: (A) area do
centro vertebral; (b) altura da por¢do média do centro vertebral até a base do processo transverso; ¢, altura do
centro vertebral; (d) largura do centro vertebral; (h (=a)) altura da por¢do média do centro vertebral ao topo do
arco neural [medida utilizada por Preuschoft (1976)]; (h') altura da por¢ao média do centro vertebral ao centro

da musculatura epaxial [medida utilizada por Alexander (1985)]. (Retirado de Christian e Preuschoft, 1996, p.
804, Fig. 2.)
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Figura 27 — Diferentes posturas assumidas por um crocodilo. (A), postura mesograda: principal maneira utilizada pelos crocodilos para se locomoverem, na qual mantém o
corpo erguido do solo. (B), postura planigrada: geralmente adotada para iniciar uma caminhada do tipo mesdgrada, ou entdo, para se deslizar por curtas distancias através de
substratos umidos. (Retirado de Reilly e Elias, 1998, p. 2560, Fig. 1.)
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Figura 28 — Mecanica do metatarso de crocodilos. (A), vista lateral direita do pé, tarso e porgdo distal da perna, mostrando a rela¢do da inser¢ao do M. gastrocnemius (GF) no
metatarsal V (mt5) e a formagdo do analogo ao arco longitudinal dos pés (IoVen4 — "interosseous ventralis of digit 4"). (B), vista dorsal do pé direito mostrando a relagéo
entre a orientacdo lateralizada dos metatarsos e a orientagdo do tubérculo do calcaneo. O eixo metatarsal-falangeal (MPA) se apresenta perpendicular ao eixo mecéanico do
metatarso (Mech Axis of Met), i.e. a linha de agdo do M. gastrocnemius. Abreviaturas: (ca), calcaneo. (Retirado de Brinkman, 1980, p. 2197, Fig. 11.)



Figura 29 — Flexdo plantar diferenciada entre os metatarsais de crocodilos quando comparada a de outros pseudossuquios. (A), pé direito com metatarsais em vista distal antes
de sua "rotagdo" (flexdo plantar), e (B), apds a flexdo, mostrando a rotacdo do plano transverso que passa pelas extremidades distais dos metatarsais (indicado pelas setas).
(C), vista dorsal do pé direito do rauisstiquio Saurosuchus galilei (digito 5, destacado, a esquerda da foto). Notar o encaixe ajustado entre os metatarsais [ ao IV. (D), vista
dorsal do pé esquerdo (imagem invertida para facilitar a comparacdo) de um crocodilo. Imagens fora de escala. (A) e (B) retiradas de Brinkman, 1980, p. 2196, Fig. 10; (C)
retirada de Sill, 1974, p. 343, Lam. 3; e (D) retirada de http://courses.washington.edu/chordate/453photos/skeleton_photos/amniote _skeleton photos.htm [acessado
05/08/2011].
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Figura 30 — Preparagdo do espécime UFRGS-PV-0629-T e representacdo da forma como o animal foi preservado. (Modificado de Mori, 2006, p. 74-75, Figs. 24-25.)
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Figura 31 — Representagdo dos ossos preservados em UFRGS-PV-0629-T (destacados na cor preta). Tamanhos aproximados do cranio, comprimento da por¢do preservada e
comprimento total estimado.



Figura 32 — Modelos utilizados para estimar a massa do espécime UFRGS-PV-0629-T. Modelo de argila no canto superior esquerdo, modelo digital no canto superior direito
e modelo de plastico ao centro. Cada um dos modelos estdo apresentados em uma vista dorsal (acima) e lateral esquerda (abaixo). Néo estdo em escala.



SVL

Figura 33 — Referéncias das medidas tomadas para cada um dos modelos em escala. Abreviaturas: (Lg comprimento do fémur; (L) comprimento do Gmero; (Ly,)
comprimento do ramo mandibular; (SVL) comprimento rostro-cloacal; (WCT) largura do teto craniano.
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Figura 34 — Desenho esquematico representando o ajuste da equagdo de uma parabola a forma de um crocodilo. (Modificado de Seebacher et al., 1999, p. 80, Fig. 1.)



’—«Chaveamento ﬁlogenético»—‘

V [pnIp UOXD |
g Jpnip uoxp |
V [PRID UOXD |
g [Pnip UoXy [

J1SSQf uoxp |
J1SSQf uoxy |

No do grupo
menos inclusivo

4\

N6 do grupo
mais inclusivo

Figura 35 — Aplicagdo da metodologia de cladismo reverso a um tédxon fossil hipotético, “chaveando-0” em torno dos dois grupos atuais a ele mais proximamente
relacionados. (Modificado de Witmer, 1995, p. 24, fig. 2.2)
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Figura 36 — Etapas para a reconstrug¢do de tecidos moles (TM) em grupos fosseis através do cladismo reverso.
Primeiro, os tecidos moles s@o vinculados a uma estrutura dssea relacionada (EOR) e a sua presenca ¢é verificada
nos taxons viventes (circulos ¢ quadrados ndo preenchidos). Segundo, um modelo ancestral hipotético (MAH) é
estabelecido através da formulacdo de hipdteses (setas pontilhadas), inferindo-se a presenca ou ndo das possiveis
estruturas osseas e os tecidos a elas associados (circulos ¢ quadrados preenchidos). Por fim, as hipdteses sdo
testadas (setas continuas) verificando-se nos fosseis a presenca das estruturas dsseas relacionadas, permitindo
inferir a presenca ou ndo do tecido mole analisado. (Modificado de Witmer, 1995, p. 26, fig. 2.4)
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Figura 37 — Representagdo esquematica de algumas estruturas dsseas encontradas no fémur e na tibia de arcossauros. Da esquerda para direita: Fémur direito de Alligator em
vista cranial e caudal; fémur direito de Larus em vista cranial e caudal; Tibia direita de Saturnalia em vista lateral. Abreviaturas: (4°-tr) quarto trocanter; (cab.fem) cabeca
femoral; (c.cn) crista cnemial; (cond.fib) condilo fibular; (cond.int) condilo interno; (cond.lat) condilo lateral; (cond.med) condilo medial; (fos.pop) fossa poplitea; (I-asp)
linha aspera; (li-cdl) linha intermuscular caudal; (li-ern) linha intermuscular cranial. (tr-mr) trocanter maior. (Modificado de Hutchinson, 2001b, p. 184, Fig. 8; Langer, 2003,
p. 19, Fig. 5)
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Figura 38 — Representagdo esquematica de algumas das estruturas da cintura pélvica de arcossauros utilizadas
neste trabalho. Em sentidohorario partindo da direita: vista cranial da cintura pélvica de Herrerasaurus
(Modificado de Hutchinson, 2001a , p. 140, Fig. 9); vista lateral esquerda da cintura de Batrachotomus
(Modificado de Gower & Schoch, 2009, p. 112, Fig. 5); e vista ventral (por¢ao cranial a esquerda) da cintura
pélvica de Torvosaurus (Modificado de Hutchinson, 2001a , p. 140, Fig. 9). Abreviaturas: (ac) acetabulo;
(asa.pos-ac) asa pds-acetabular; (asa.pre-ac) asa pré-acetabular; (c.spr-ac) crista supra-acetabular; (c.sub-vert)
crista sub-vertical; (can.pvl) canal pélvico; (exp.bul.isq) expansdo bulbosa do isquio; (exp.bul.pub) expansio
bulbosa do pubis; (fac.lat) face lateral; (fac.med) face medial; (fen.pvl) fenestra pélvica; (for.obtr) foramen
obturador; (fos.brv) fossa breve; (ili) ilio; (inc.cdl) incisura caudal; (inc.crn) incisura cranial; (isq) isquio;
(proc.obtr.isq) processo obturador do isquio; (pub) pibis.



Figura 39 — Estagios iniciais do desenvolvimento embrionario da musculatura da perna de (a) aves (Gallus) em
vista lateral direita [invertida] (por¢@o cranial a esquerda); e (b) lagartos (Lacerta) em vista lateral direita
[invertida] (b1, b2, b5) e medial direita [invertida] (b3, b5). (Modificado de Kischlat, 2003, v. 3, Figs.12, 20;
Romer, 1927b, pp. 353, 354, Figs. 2, 2a; Romer, 1942, pp. 258-262, Figs. 6-10).
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Figura 40 — Musculatura e inser¢des musculares na coxa de aves, lado esquerdo. (a-¢) Dendrogapus obscurus (Galloanserae, Gallomorphae), (a, b, d, e) face lateral da musculatura superficial e profunda, (c) face medial. (f-g) Anas platyrhynchus (Galloanserae,
Anserimophae), (f) cintura pélvica, (g) fémur em vistas cranial, lateral, caudal e medial, respectivamente. (h) Gallus gallus (Galloanserae, Gallomorphae), Fémur em vistas medial e lateral, respectivamente, onde apenas as inser¢des do grupo ZNFM estio
evidenciadas. As siglas para os musculos estdo relacionadas na Tabela 3, p. 67, v. 1. [Modificado de Kischlat, 2003, v. 3, Fig. 11, baseadas em Hudson et al. (1959); Raikow (1970); Rowe (1986).]
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Figura 41 — Musculatura e inser¢des musculares sobre a coxa de Alligator mississippiensis, lado esquerdo [imagens revertidas do original de Romer, 1923b]. (a) Vista lateral, com musculatura superficial removida em (b), e em (c) destaca-se apenas a
musculatura profunda. (d) Vista medial, em corte parassagital na altura das costelas sacrais. () Vista dorsal superficial, (f) com a musculatura superficial removida, e em (g) destaca-se a musculatura profunda, sendo que a coluna vertebral e as costelas foram
removidas. (h-j) Vista ventral aprofundando nas camadas musculares. (k) Vista lateral e (1) medial da cintura pélvica com as marcagdes para as origens musculares. (m-p) Inser¢des musculares do fémur esquerdo, em vistas dorsal, caudal, ventral e cranial,
respectivamente. As siglas para os misculos estdo relacionadas na Tabela 3, p. 67, v. 1. (Modificado de Kischlat, 2003, v. 3, Fig. 17.)
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Figura 42 — Tlustrag@o esquematica de uma vértebra cervical (vista caudal), indicando as por¢des medidas para
aplicagdo no modelo biomecanico proposto por Christian ¢ Preuschoft (1996). Abreviaturas: (H,,) altura do
centro vertebral; (W,,) largura do centro vertebral; (H,) altura da vértebra.
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Figura 43 — Cintura pélvica de UFRGS-PV-0629-T em vista lateral direita (A) e esquerda (B). Principais fei¢des observadas foram destacadas em (A). Escala, Scm. Abreviaturas: (c.crlt.dir) crista craniolateral direita; (c.drlt) crista dorsolateral; (c.drs.ili) crista
dorsal; (c.drs.pub) crista dorsal do pubis; (c.lat.isq) crista lateral; (c.lat.pub) crista lateral do pibis; (c.pos-ac) crista pos-acetabular; (c.spr-ac) crista supra-acetabular; (c.sub-vert.ili) crista sub-vertical do ilio; (c.sub-vert.isq) crista sub-vertical do isquio;
(conc.cdpr) concavidade caudoproximal; (conc.crpr) concavidade cranioproximal; (exp.bulb.isq) expansdo bulbosa do isquio; (exp.bulb.pub) expansido bulbosa do pubis; (for.obtr) foraimen obturador; (inc.crn) incisura cranial; (ped.crn) pedinculo cranial;

(proc.cdl.dst) processo caudal distal; (q.crvt.prx) quilha cranioventral proximal; (rug.subtr) rugosidade subtriangular; (sup.lat.exp) superficie lateral expandida; (tub.cdl) tuberosidade caudal; (tub.crn) tuberosidade cranial; (tub.drs.isq) tuberosidade dorsal do
isquio; (tub.drs.pub) tuberosidade dorsal do pubis. (Fotos retiradas de Mastrantonio, 2010, p. 181, fig. 99)
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Figura 44 — Cintura pélvica de UFRGS-PV-0629-T em vista cranial (A), caudal (B) e dorsal (C). Principais fei¢cdes observadas foram destacadas. Escala, Scm. Abreviaturas: (c.drmd) crista dosrsomedial; (c.drs.isq) crista dorsal do isquio; (cal.cddr.prx) calha
caudodorsal proximal; (conc.plat.pub) concavidade da plataforma do pubis; (CP) canal pélvico; (CS) Costela sacral (exp.bulb.isq) expansdo bulbosa do isquio; (fos.med) fossa medial; (sinf.pub) sinfise pubica; (sulc.cddr.dst) sulco caudodorsal distal;
(sup.drs.exp) superficie dorsal expandida; (tub.drs.isq) tuberosidade dorsal do isquio; (tub.dst) tuberosidade distal; (tub.esq) tuberosidade esquerda; (tub.prx.isq) tuberosidade proximal do isquio. (Fotos retiradas de Mastrantonio, 2010, p. 181, fig. 99)
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Figura 45 — Fémur esquerdo (A, B, F, G) e direito (C, D, E, H) de UFRGS-PV-0629-T. Vistas: (A, C) caudomedial, (B, D) craniolateral, (E, F) proximal, (G, H) distal. Principais fei¢des observadas foram destacadas. Escala, 5cm. Abreviaturas: (c.cddt) crista
caudodistal; (c.cdl) crista caudal; (c.cdl.cond.lat) crista caudal do condilo lateral; (c.cdmd) crista caudomedial; (cap.fem) cabeca do fémur; (conc) concavidade; (cond.cdmd) condilo caudomedial; (conv) convexidade; (dep) depressdo; (dep.dst) depressido
distal; (dep.prx) depressdo proximal; (epicon.med) epicondilo medial; (epicond.lat) epicondilo lateral; (for.nut) foramen nutricio; (fos.pop) fossa poplitea; (proc.cdl.cond.lat) processo caudal do condilo lateral; (proc.cdl.cond.med) processo caudal do condilo
medial; (sulc.cat.cap.fem) sulco para cartilagem da cabega do fémur; (sulc.pat) sulco patelar; (tr.iv) quarto trocanter; (tr.mj) trocanter maior; (tub.arre) tuberosidade arredondada; (tub.cdl.cap.fem) tuberosidade caudal da cabeca do fémur; (tub.cdlt)
tuberosidade caudolateral; (tub.cdmd) tuberosidade caudomedial; (tub.crn.cap.fem) tuberosidade cranial da cabega do fémur; (tub.pxIt) tuberosidade proximolateral. (Fotos retiradas de Mastrantonio, 2010, p. 186, fig. 102).
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Figura 46 — Tibia (A, B, C, G, H) e fibula (D, E, F, I) direita de UFRGS-PV-0629-T em vistas: cranial (A, F), medial (B, E), caudal(C), lateral (D), distal (G) e proximal (H, I). Escala: 5cm. Abreviaturas: (brd.lat.prx) borda lateral proximal; (brd.med.prx)
borda medial proximal; (c.cdl) crista caudal; (c.edmd.prx) crista caudomedial proximal; (e.cn) crista cnemial; (c.crlt) crista craniolateral; (c.med) crista medial; (c.prx) crista proximal; (conc.cdl) concavidade caudal; (conc.cdlt.dst) concavidade caudolateral
distal; (conc.cdmd) concavidade caudomedial; (conc.dst) concavidade distal; (conc.med) concavidade medial; (conc.prx) concavidade proximal; (dep.pxIt) depressdo proximolateral; (elev.esp) elevacdo em espiral; (fos.crmd) fossa craniomedial; (proc.cdl.dst)
processo caudal distal; (proc.fib.cdl) processo fibular caudal; (proc.lat.cdl) processo lateral caudal; (proc.lat.crn) processo lateral cranial; (proc.med.prx) processo medial proximal; (sal.cdl) saliéncia caudal; (sal.crm) saliéncia cranial; (sulc) sulco;
(tub.cdl.prx) tuberosidade caudal proximal; (tub.cdmd.prx) tuberosidade caudomedial proximal; (tub.crn.fib) tuberosidade cranial da fibula; (tub.crn.prx) tuberosidade cranial proximal; (tub.med) tuberosidade medial. (Fotos das vistas A, B, C, D e E foram
retiradas de Mastrantonio, 2010, p. 189, Fig. 104)
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Figura 47 — Sitios de origens (siglas em maitusculo) e insergdes (siglas em mintisculo) para a musculatura da
coxa reconstruida para o espécime UFRGS-PV-0629-T de Prestosuchus chiniquensis. Imagens da linha superior
sdo referentes a cintura pélvica em vista caudal, lateral direita e cranial (da esquerda para a direita). Na linha
inferior, observa-se, da esquerda para a direita: fémur direito em vista craniolateral, fémur direito em vista
caudomedial, tibia direita em vista cranial seguida pela mesma pega em vista caudal, e por ultimo, encontra-se a
fibula direita em vista lateral. Na representacdo dos ossos tentou-se desconsiderar as deformagdes da peca
original. Imagem sem escala (para referéncia o fémur tem 46 cm de comprimento total). Abreviaturas: (+)
presenga de cicatrizes musculares; (AMBN) M. ambiens; (CDFM-pvl) M. caudofemoralis pelvicus; (CRFL) M.
cruroflexorius; (CUPD) M. cuppedicus; (FMAD) M. femoroadductorius; (ILFB) M. iliofibularis; (ILFM) M.
iliofemoralis; (ILTB) M. iliotibialis; (ILTR) M. iliotrochantericus; (ISFM) M. ischiofemoralis; (OBTR) M.
obturatorius; (OBTR-isc) M. obturatorius ischiadicus; (OBTR-pub) M. obturatorius pubicus; (PIFM) M.
puboischiofemoralis; (PITB) M. puboischiotibialis; (TBFL) M. tibioflexorius; (TBFL-drs) M. tibioflexorius
dorsalis; (TBFL-vnt) M. tibioflexorius ventralis. Os créditos das ilustragdo sdo de Voltaire Dutra Paes Neto.




































Figura 48 — Representagdo de 12 camadas ilustrando a sobreposi¢do da musculatura (A-L) inferida para o
espécime UFRGS-PV-0629-T de Prestosuchus chiniquensis. As origens do CUPD e do ILTR ndo foram
esclarecidas através das metodologias empregadas neste trabalho, sendo igualmente correto representar as suas
origens sobre a margem ventral da asa pré-acetabular do ilio. A opgdo de representar o CUPD se originando da
face medial do ilio e o ILTR das ultimas vértebras dorsais foi arbitrario. Volumes musculares sdo especulativos.
Abreviaturas: (AMBN) M. ambiens; (CDFM) M. caudofemoralis; (CRFL) M. cruroflexorius; (CUPD) M.
cuppedicus; (FB) Fibula; (F) Fémur; (FMAD) M. femoroadductorius; (FMTB) M. femorotibialis; (IL) ilio;
(ILFB) M. iliofibularis; (ILFM) M. iliofemoralis; (ILTB) M. iliotibialis; (ILTR) M. iliotrochantericus; (IS)
Isquio; (ISFM) M. ischiofemoralis; (OBTR) M. obturatorius; (PB) Pubis; (PIFM) M. puboischiofemoralis;
(PITB) M. puboischiotibialis; (TB) Tibia; (TBFL) M. tibioflexorius; (VC) Vértebras caudais; (VD) Vértebras
dorsais. Os créditos das ilustracdes sdo de Voltaire Dutra Paes Neto.
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Figura 49 — Principais linhas de agdo da musculatura reconstruida para Prestosuchus chiniquensis. As siglas para
os musculos estdo relacionadas na Tabela 3, p. 67, v. 1.
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Figura 50 — Momentos de flexdo relativo (MF,) sobre as vértebras pré-sacrais em quadripedes. Retangulo indica regido escapular, linha vertical indica a ultima vértebra pré-
sacral e setas realcam o pico proximo a regido escapular. Graficos menores indicam o efeito independente de cada variavel da equagdo, i.e. area caudal do centro vertebral
(Acy, em vermelho) e altura do caudal da vértebra (hy, o5, €m verde). Tridngulos a direita da linha vertical representam os valores para as primeiras vértebras sacrais e vértebras
caudais. Triangulos ausentes para alguma vértebra especifica indicam que ndo foi possivel registrar as medidas para aquela vértebra.
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Figura 51 - Momentos de flexdo relativo (MF,) sobre as vértebras pré-sacrais em bipedes. Retangulo indica
regido escapular, linha vertical indica a ultima vértebra pré-sacral e seta realga o pico proximo a cinttra pélvica.
Graficos menores indicam o efeito independente de cada variavel da equag@o, i.e. area caudal do centro vertebral
(A.y, em vermelho) e altura do caudal da vértebra (hy¢px, em verde). Tridngulos ausentes para alguma vértebra
especifica indicam que nédo foi possivel registrar as medidas para aquela vértebra.
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Figura 52 — Momentos de flexdo relativo (MF,) sobre as vértebras pré-sacrais do exemplar UFRGS-PV 0629-T
de P. chiniquensis. Retangulo e setas menores indicam regido escapular, linha vertical indica a ultima vértebra
pré-sacral e seta maior realga o pico observados proximo a cintira pélvica. Graficos menores indicam o efeito
independente de cada variavel da equagdo, i.e. area caudal do centro vertebral (A.,, em vermelho) e altura do
caudal da vértebra (hy ¢y, em verde). Tridngulos ausentes para alguma vértebra especifica indicam que ndo foi
possivel registrar as medidas para aquela vértebra.
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Figura 53 — Momentos de flexdo relativo (MF,) sobre as vértebras pré-sacrais do espécime UFRG-PV-0408-T.
Retangulo indica regido escapular, linha vertical indica a ultima vértebra pré-sacral e seta realga o pico préximo
a cintira escapular. Graficos menores indicam o efeito independente de cada variavel da equagdo, i.e. area
caudal do centro vertebral (A.,, em vermelho) e altura do caudal da vértebra (hyc,, em verde). Tridngulos
ausentes para alguma vértebra especifica indicam que ndo foi possivel registrar as medidas para aquela vértebra.
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Figura 54 — Gréfico comparativo entre estabilidade (rz maiores) e agilidade (rz menores) para os movimentos da coluna vertebral no plano sagital.
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Figura 55 — Representag@o de uma postura ortograda colunar para Typothorax coccinarium em vista ventral (A) e em vista caudal (B). (Modificado de Heckert et al., 2010, p.

630, Fig. 9)
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Figura 56 — Relagdo entre os padrdes de ativagdo dos musculos e sua ocorréncia nos taxons atuais de lagartos, crocodilos ¢ aves. Numeros iguais indicam um mesmo padréo
observado. Numero no n6 indica o padrao inferido para o ancestral hipotético de Sauria (SAUR) e Archosauria (ARCHO). “?” se refere a uma condi¢do desconhecida.
Abreviaturas: (AMBN) M. ambiens; (CDFM-cdl) M. caudofemoralis caudalis; (CRFL) M. cruroflexorius; (FMAD-med) M. femoroadductorius medialis; (ILFB) M.

iliofibularis; (ILFM) M. iliofemoralis; (ILTB-lat) M. iliotibialis lateralis; (ILTR) M. iliotrochantericus; (TBFL-drs) M. tibioflexorius dorsalis. (Modificado de Gatesy
1999b, p. 139 Fig. 6)
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Figura 57 — Diferentes graus de cursorialidade agrupados conforme a relagdo entre o comprimento total da tibia e
fibula, e do metatarsal III e tibia. BSPHG 133L — espécime de Prestosuchus chiniquensis depositado na
Alemanha. (Modificado de Coombs, 1978, p. 403, Fig. 5.)
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Figura 58 — Potencial cursorial em relagdo ao peso corporal. Melhores corredores, normalmente apresentam pesos proximos a 50 kg. Tridngulo indica regido ocupada por bons
corredores (guepardos e gazelas). Quadrado faz referéncia aos cangurus, circulo a animais como os cavalos, ongas, zebras e bisdes. Prestosuchus chiniquensis possivelmente
se encontraria dentro do quadrado preenchido, pois apesar de ter um peso ainda compativel com o de animais corredores, esta espécie ndo apresenta as adaptagdes
morfologicas de um bom corredor. Aproximadamente nesta mesma faixa se encontra o asno que apesar de mais leve do que P. chiniquensis, ndo chega a atingir velocidades
maiores do que 50 km/h. (Modificado de Coombs, 1978, p. 404, Fig. 6)



Figura 59 — Reconstrugdes de posturas distintas possivelmente assumidas por um Allosaurus juvenil. (A) possivelmente em um momento de ataca na tentativa de arrancar
algum pedago da presa, e (B) postura que diminuiria drasticamente o momento de inércia em torno do eixo vertical permitindo maiores desvios laterais durante a corrida.
(Retirado de Carrier et. al. 2001, p. 3924, Fig. 6)



Figura 60 — Representagdes artisticas de diferentes posturas assumidas por Postosuchus sp., compativeis com as posturas inferidas para Prestosuchus chiniquensis. Imagem a

esquerda de Joe Tucciarone (artwork copyright Joe Tucciarone — http://www.joetucciarone.com/post.html), e a direita de Steve White (http:/steve-white-
thunderlizard.blogspot.com/2007/06/portfolio-allosaurus.html).
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Figura 61 — Tamanho relativo entre as espécies fosseis comparadas. Tyrannosaurus rex ¢ o maior deles com aproximadamente doze metros, seguido por Prestosuchus
chiniquensis (primeiro da direita para a esquerda) com o comprimento total estimado em quatro metros ¢ meio. Stratiotosuchus maxhechti representado por um espécime de

trés metros e meio e o menor deles, com aproximadamente dois metros, esta representado pelo dinossauro basal Saturnalia tupiniquim. (S. maxhechti retirado de Riff, 2007, p.
7, Fig. 5)
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