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RESUMO
Reconstrugdes tridimensionais do cranio ¢ moldes digitais do encéfalo e orelha
interna (preenchimento da caixa craniana e as regidao oOtica) de Brasilitherium
riograndensis Bonaparte, Martinelli, Schultz & Rubert, 2003 (UFRGS-PV-1043-T),
foram obtidas a partir de imagens de tomografias computadorizadas. Sao descritos os
aspectos gerais da parede lateral, basicranio e parte interna da caixa craniana, bem
como a trajetoria de alguns vasos cranianos. O promontorio de Brasilitherium,
embora menos inflado que em Morganucodon, mostra uma forma arredondada,
diferente da faceta medial plana de Sinoconodon, sugerida como o padrdo primitivo
desta estrutura. Uma parede 0ssea formada pelo petrosal separa o canal coclear € o
vestibulo da cavidade cerebral, com um meato acustico interno apresentando forames
distintos para o nervo facial (VII) e os ramos vestibular e coclear do nervo vestibulo-
coclear (VIII). O molde endocraniano de Brasilitherium apresenta bulbos olfatorios
relativamente maiores do que os de outros cinodontes nao-mammaliaformes, bem
como hemisférios cerebrais alongados, claramente divididos por um sulco mediano, e
provavelmente encobrindo o mesencéfalo. Os moldes dos parafléculos, da hipofise e
uma ampla abertura para o cavum epiptericum sdo proeminentes. O Quociente de
Encefalizagdo (EQ) calculado para Brasilitherium esta acima dos EQs da maioria dos
cinodontes ndo-mammaliaformes, embora possa ser similar aos de alguns destes,
dependendo da equacdo utilizada para estimar sua massa. Na orelha interna, os canais
semicirculares tém forma irregular, sendo o canal lateral, o menor, ¢ o anterior, o
maior, envolvendo o molde paraflocular. Na comparagdo com outros cinodontes mais
intimamente relacionados aos mamiferos, Brasilitherium situa-se em uma seqiiéncia
de aumento gradual do canal coclear, o que pode representar um aumento na
capacidade de ouvir altas freqiiéncias. Comparando-se a relacdo alométrica entre o
canal coclear e a massa corporea estimada com os valores desta razao reportados para
outros amniotas, Brasilitherium ¢é agrupado a Yunnanodon ¢ Morganucodon em uma
linha de regressdo que, como as aves atuais, situa-se abaixo da linha de mamiferos e
acima da linha de répteis ndo-avianos. O aumento do canal coclear e do encéfalo
(especialmente dos bulbos olfatorios) de Brasilitherium, em comparagdo a outros
cinodontes ndo-mammaliaformes, suporta a proposicao da evolucao do cérebro dos
mamiferos inicialmente associada a pressdes seletivas para melhor acuidade

sensorial, em pequenos e, possivelmente, noturnos, cinodontes do Mesozdico.
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ABSTRACT
Digital 3D reconstructions of the skull, as well as endocasts of the brain and inner ear
(infilling of the braincase and otic region) of Brasilitherium riograndensis Bonaparte,
Martinelli, Schultz &Rubert, 2003 (specimen UFRGS-PV-1043-T), were obtained from
CT scan images. Here are described general aspects of the lateral wall, basicranium and
internal side of the braincase, as well as the path of some cranial vessels. The
promontorium of Brasilitherium, although less inflated than that of Morganucodon,
shows a rounded shape, so differing from that of Sinoconodon, which presents a flat
medial faced, suggested as the primitive pattern for this structure. A bony wall formed
by the petrosal separates the cochlear canal and the vestibule from the brain cavity, with
an internal acoustic meatus bearing distinct foramina for the facial nerve (VII) and the
rami vestibular and cochlear of the vestibulocochlear nerve (VIII). The brain endocast
of Brasilitherium shows olfactory bulbs relatively larger than other non-mammaliaform
cynodonts, and cerebral hemispheres elongated, clearly divided by a median sulcus, and
probably concealing the midbrain. The casts of the paraflocculi, a big hypophysis and a
wide opening for the cavum epiptericum are prominent. The encephalization quotient
(EQ) calculated for Brasilitherium is above the range of EQs reported for most non-
mammaliaform cynodonts, although it may be similar to those of some of these
taxa, according to the equation used to estimate their body mass. In the inner ear, the
semicircular canals are irregular in shape, with the lateral canal being the smallest and
the anterior one the largest, involving the parafloccular cast. Compared to other
cynodonts more closely related to mammals, Brasilitherium fits in a sequence of
gradual increase of the cochlear canal, which can represent an increase in the capacity to
hear higher frequencies. Considering the allometric relationship of the cochlear canal
and the estimated body mass with the values of this ratio reported for other amniote
taxa, Brasilitherium can be grouped with Yunnanodon and Morganucodon in a
regression line that, like the line for extant birds, is placed below the line of mammals
and above the line of non-avian reptiles. The increase of the cochlear canal and the
slighter increase of the brain of Brasilitherium (especially regarding to olfactory bulbs),
in comparison to other non-mammaliaform cynodonts, support the proposition of an
early evolution of the mammalian brain associated to selective pressures for better

sensorial acuity in small, and possibly nocturnal, mesozoic cynodont taxa.
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1. INTRODUCAO

A origem dos mamiferos e as transformagdes ocorridas ao longo da evolugdo da
linhagem Synapsida (ver defini¢do dos grupos taxondmicos a seguir) tem sido,
historicamente, um tema de grande interesse, Nesse contexto, diversos trabalhos tém sido
publicados, enfocando as transformagdes na anatomia Ossea ¢ as relacdes filogenéticas
entre os taxons em fungdo destas mudangas, bem como inferindo aspectos relacionados a
biologia ¢ ao modo de vida destes animais, abordando, assim, a evolucdo de muitas
caracteristicas tipicas dos mamiferos atuais (e.g. Olson, 1944; Brink, 1956; Hotton et alii,
1986; Luo e Crompton, 1994; Rubidge e Sidor, 2001; Kielan-Jaworowska et alii, 2004).
Essas caracteristicas incluem aspectos fisioldgicos (e.g. Ricqles, 1974a,b; McNab, 1978;
Bennett ¢ Ruben, 1986; Hillenius, 1992, 1994), postura dos membros ¢ biomecanica da
locomogdo (e.g. Romer, 1922; Jenkins, 1970, 1971; Crompton e Jenkins, 1979; Blob,
2001 ), mandibula e orelha média (Kermack et alii, 1973; Allin, 1975, 1986; Allin e
Hopson, 1992); orelha interna (Olson, 1944; Luo et alii, 1995; Luo, 2001),
neuroanatomia (€.g. Jerison, 1973; Quiroga, 1979b, 1980a,b,c), entre outras, sendo que a
evolucdo das mesmas, até os estagios observados nos mamiferos atuais, pode ser estuda

especialmente entre os sinapsidos do grupo Cynodontia.

Nesse sentido, os pequenos cinodontes recentemente encontrados em rochas da
formac¢do Caturrita (sensu Andreis et alii, 1980), Neotriassico do Rio Grande do Sul,
como Riograndia guaibensis Bonaparte, Ferigolo e Ribeiro, 2001, Brasilodon
quadrangularis Bonaparte, Martinelli, Schultz e Rubert, 2003, Brasilitherium
riograndensis Bonaparte, Martinelli, Schultz e Rubert, 2003, Irajatherium hernadezi
Martinelli, Bonaparte, Schultz e Rubert, 2005, ¢ Minicynodon maieri Bonaparte, Schultz,

Soares e Martinelli, 2010, tornam-se tdxons importantes no estudo da evolucdo de



13

caracteristicas mamalianas e seus estdgios intermedidrios, tendo em vista o fato de
estarem entre os cinodontes do Tridssico mais intimamente relacionados ao grupo

Mammaliaformes.

Dentre as transformagdes ocorridas na transicdo entre cinodontes nao-
mamalianos ¢ mamiferos, destaca-se a evolugdo do encéfalo (comentada mais
detalhadamente na se¢do 3.2), uma vez que os mamiferos atuais possuem encéfalos
relativamente maiores € mais complexos que os demais vertebrados (Kielan-Jaworowska
et alii, 2004; Kemp, 2009). Além de estar associada a muitas modifica¢des que ocorreram
na caixa craniana, a evolugdo do encéfalo esta direta ou indiretamente relacionada a
muitos aspectos da fisiologia e comportamento (Kemp, 2009), envolvendo o controle
motor para adaptagdes locomotoras ¢ o aumento da acuidade sensorial, de modo que o
estudo da neurologia dos cinodontes ndo-mamalianos reveste-se de fundamental

importancia no entendimento da origem dos mamiferos (Jerison, 1973; Ulinski, 1986).

Além de constituir-se numa adaptagdo para o processamento das informagdes no
encéfalo, a evolu¢do da acuidade sensorial mamaliana também abrange transformagdes
em estruturas de fungdo sensorial na cavidade nasal e na regido oOtica do cranio,
envolvendo os ossos que formam a orelha média dos mamiferos e o involucro dsseo da
orelha interna. Também enfocado neste trabalho, o estudo da orelha interna de
cinodontes ndo-mamalianos indica transformacdes ocorridas nas regides coclear e
vestibular, de fungdo auditiva, bem como dos canais semicirculares, associados ao

equilibrio, conforme abordado na secao 3.3.

O taxon objeto de estudo desta tese, Brasilitherium riograndensis (FIG. 1), ¢ um
cinodonte ndo-mamaliano do Neotridassico que se destaca por possuir muitas

caracteristicas derivadas na denti¢do e morfologia craniana, sendo que, pela proposta
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filogenética inicial, apresentada quando de sua descricdo (Bonaparte et alii, 2003),
aparecia como grupo-irmao de morganucodontideos (representando Mammaliaformes).
Posteriormente, Bonaparte et alii (2005) agruparam Brasilitherium ¢ Brasilodon
quadrangularis no clado Brasilodontidae, o qual seria o grupo-irmdo de
Mammaliaformes. Porém, este clado ndo tem sido confirmado nas analises filogenéticas

subseqlientes que incluem os dois taxons (€.g. Abdala, 2007).

Contudo, Brasilitherium continuou aparecendo como grupo-irmao de
Mammaliaformes, o que o torna um taxon importante na transi¢cao entre cinodontes nao-
mamalianos e mamiferos, sendo interessante para o estudo da evolugdo de caracteristicas
mamalianas ao longo desta transi¢do. Em relagdo ao enfoque deste trabalho, as descrigdes
prévias de Brasilitherium ja indicaram, por exemplo, a presenga de um promontério
(Bonaparte et alii, 2005) na porgdo do petrosal associada a coclea (ver se¢do 3.3), sendo

este cinodonte, entdo, o mais antigo taxon conhecido apresentando esta caracteristica.

A partir destas primeiras evidéncias, de cunho osteoldgico, que ja colocavam
Brasilitherium numa posigao estratégica no que se refere a evolugdo das caracteristicas
neuroldgicas mamalianas, buscou-se, no presente trabalho, a partir de imagens obtidas
por tomografia computadorizada, obter reconstitui¢des das estruturas que preenchiam a
caixa craniana e a regido oOtica do cranio. Com base nos moldes digitais do encéfalo e da
orelha interna assim obtidos, foram efetuadas comparagdes, qualitativas e quantitativas,
entre as morfologias observadas em Brasilitherium e outros taxons (incluindo cinodontes
ndo-mamalianos e mamiferos), discutindo, a partir destas comparagdes, a evolucdo da

neuroanatomia mamaliana.
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1.1. Defini¢des taxonémicas e anatbmicas usadas no texto
As referéncias aos grupos Synapsida, Cynodontia ¢ Mammaliaformes, acima
mencionados, bem como a outros grandes grupos taxondmicos que sdao citados

posteriormente, seguem, neste trabalho, as seguintes defini¢des:

- Synapsida: definido por base estematica (i.e pela ancestralidade comum de um
grupo nao compartilhada por outro tdxon [de Queiroz e Gauthier, 1990]) como grupo
mais inclusivo envolvendo os amniotas que ndo sdo Sauropsida, sendo este, o grupo
coronal envolvendo todos os amniotas atuais ndo-mamiferos (Hopson e Barghusen,
1986).

- Therapsida: definido por base estematica como o clado mais inclusivo
envolvendo todos os sinapsidos e excluindo o tdxon Sphenacodontidae (Laurin e
Reisz, 1996).

- Cynodontia: definido por base estematica como o clado mais inclusivo
abrangendo os mamiferos e excluindo o terocefalio Bauria (Hopson e Kitching,

2001).

Outros clados, mencionados por representarem estagios da evolucdo dos

caracteres mamalianos discutidos neste trabalho, sdo:

- Eucynodontia (ver FIG. 3): Téaxon inicialmente parafilético (Kemp, 1982),
tornando-se monofilético pela inclusio de Mammalia (Kemp, 1988). Definido por
Hopson e Kitching (2001) como o clado menos inclusivo abrangendo Mammalia e
Exaeretodon. Também definido por base estematica como o clado mais inclusivo

(dentro de Cynodontia) excluindo Thrinaxodon (Rubidge e Sidor, 2001).
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- Mammaliamorpha: Inicialmente proposto por Rowe (1988) como o clado
envolvendo o ancestral comum mais recente de tritilodontideos ¢ Mammalia, mais
todos os seus descendentes. Posteriormente, foi modificado para incluir
triteledontideos (e.g. Wible, 1991; Wible ¢ Hopson, 1993; Luo, 1994; Luo e
Crompton, 1994; Luo et alii, 2002). Apesar de terem sido publicadas hipoteses
filogenéticas nas quais os tritilodontideos aparecem mais relacionados aos
traversodontideos e outros cinodontes incluidos no clado Cynognathia (ver FIG. 3)
do que a triteledontideos e mamaliaformes (e.g. Hopson e Kitching, 2001; Rubidge e
Sidor, 2001; Bonaparte et alii, 2005), optamos por considerar o clado
Mammaliamorpha abrangendo tritilodontideos, triteledontideos e mamaliaformes,
conforme as relagdes filogenéticas entre esses grupos indicadas em diferentes
trabalhos (e.g. Wible, 1991; Wible e Hopson, 1993; Luo, 1994; Luo e Crompton,
1994; Luo et alii, 2002; Luo e Crompton, 1994; Abdala, 2007).

- Mammaliaformes: Definido por Rowe (1988) como clado envolvendo o
ancestral comum mais recente de morganucodontideos ¢ Mammalia, mais todos os
seus descendentes, ¢ posteriormente modificado por Luo (2001) para incluir
Adelobasileus e Sinoconodon.

- Mammalia: Definido como grupo coronal envolvendo o ancestral comum mais
recente de monotremados ¢ térios, mais todos os seus descendentes (Rowe, 1988,
1993). No presente trabalho, todas as mengdes a “mamiferos”, referem-se a tdxons
incluidos no grupo coronal Mammalia.

- Theriiformes (sensu Rowe, 1988, 1993): foi definido como clado envolvendo o
ancestral comum mais recente de multituberculados e térios (Theria), mais todos os
seus descendentes, sendo Theria entendido como grupo coronal envolvendo os

representantes atuais de Metatheria (marsupiais) e Eutheria (placentarios). O grupo
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Theriiformes exclui outros taxons extintos como Gobiconodon e Triconodon (os

quais, junto com Theriiformes, formam o clado Theriimorpha) e os monotremados.

Nao sdo aqui definidos outros grandes grupos taxondmicos citados ou referidos
dos cladogramas apresentados no trabalho, mas que ndo incluem cinodontes (e.g.
Dicynodontia, Dinosauria), ou que s3o muito inclusivos (€.g. Amniota, Tetrapoda) para
que possam caracterizar algum estagio da evolugdo dos caracteres mamalianos discutidos

nesse trabalho.

No que se refere a terminologia anatomica, foi seguida a Nomina Anatémica
Veterinaria (International Committee on Veterinary Gross Anatomical Nomenclature -
ICVGAN, 4% Edigao, 2004), com a tradugdo dos termos conforme o uso corrente na
literatura especializada em portugués (e.g. Romer e Parsons, 1985; Hildebrand, 1999;
Pough et alii, 1999; Konig e Liebich, 2002). Para estruturas observadas em cinodontes
ndo-mamalianos que ndo sdo citadas na nomenclatura anatomica veterindria, seguiu-se 0s

termos comumente publicados, sempre com a indica¢ao da respectiva bibliografia.

1.2. Contexto estratigrafico

A area de ocorréncia dos fosseis de cinodontes no Rio Grande do Sul estd
localizada na regido central do Estado, conhecida como Depressdo Periférica, onde
afloram as rochas do Tridssico da Bacia do Parana, local de extensiva sedimentagdo
cratonica durante o Paleozdico e¢ grande parte do Mesozodico (Schultz et alii, 2000).
Dentre as unidades litoestratigraficas definidas para as camadas de rochas do Triassico do
Rio Grande do Sul, os fosseis de Brasilitherium provém da Formagao Caturrita (Andreis
et alii, 1980), correspondente ao conjunto de camadas predominantemente arenosas que

ocorrem acima dos depdsitos de pelitos vermelhos de planicies de inundagao do Membro
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Alemoa da Formacao Santa Maria. O contato entre as Formagdes Santa Maria e Caturrita
¢ gradacional, registrando-se apenas um aumento na proporc¢ao de arenitos em detrimento
dos depdsitos finos (Scherer et alii, 2000; Rubert, 2003; Faccini, 2000; FIG. 2).

Devido a auséncia de hiatos deposicionais significativos entre a Formagao Santa
Maria e a Formagdo Caturrita, Faccini (1989) agrupou essas unidades litoestratigraficas
em uma mesma seqiiéncia deposicional, inicialmente mencionada como Seqiiéncia II e
posteriormente denominada Seqiiéncia Santa Maria/Caturrita (Faccini, 2000).
Posteriormente, Zerfass et alii (2003) estabeleceram um arcabougo estratigrafico mais
detalhado para o pacote Tridssico do RS (FIG. 2), no qual a Seqiiéncia Santa
Maria/Caturrita ¢ denominada Seqiiéncia Santa Maria 2.

Em termos de sistemas deposicionais, esta seqiiéncia inicia-se como um pacote
areno-conglomeratico que representa a incisdo de canais fluviais de baixa sinuosidade e
multilaterais (o chamado “Membro Passo das Tropas” da Formagdo Santa Maria),
passando superiormente para estratos peliticos macigos ou laminados, depositados em
planicie de inundagao, e canais isolados (o “Membro Alemoa” da Formacao Santa Maria
e a base da Formacdo Caturrita), ¢ culminando com os arenitos fluviais de canais
meandrantes que constituem o topo da Formagao Caturrita (Faccini, 2000; Rubert, 2003).
Toda a Seqiiéncia Santa Maria 2 foi depositada durante o intervalo Ladiniano-Eonoriano
e compreende diferentes unidades bioestratigraficas, definidas com base em afinidades
faunisticas com as paleofaunas e paleofloras das formacdes Los Chafares, Los Rastros,
Ischigualasto e Los Colorados da Argentina (Schultz et alii, 2000).

Brasilitherium riograndensis ocorre na unidade bioestratigrafica mais jovem
dentro da Seqiiéncia Santa Maria 2, denominada Zona de Assembléia (ou Cenozona) de

Riograndia (Abdala e Ribeiro, 2010), equivalente as anteriormente propostas Cenozona
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de Ictidosauria (Rubert e Schultz, 2004) e Cenozona de Mammaliamorpha (Schultz e
Soares, 2006), a qual inclui também os seguintes taxons:
- Cinodontes ndo-mamalianos
e Riograndia guaibensis Bonaparte, Ferigolo e Ribeiro, 2001,
e Brasilodon quadrangularis Bonaparte, Martinelli, Schultz ¢ Rubert, 2003
e Irajatherium hernandezi Martinelli, Bonaparte, Schultz ¢ Rubert, 2005;
e Minicynodon maieri Bonaparte, Schultz, Soares e Martinelli, 2010;
- Dicinodonte:
e Jachaleria candelariensis Araujo e Gonzaga, 1980
- Procolofonideo:
e Soturnia caliodon Cisneros e Schultz, 2003
- Lepidossauro:
e Cargninia enigmatica Bonaparte, Schultz, Soares e Martinelli, 2010;
- Esfenodontideo:
e Clevosaurus brasiliensis Bonaparte e Sues, 2006;
- Arcossauros:
e Fitossauro indet. (Kischlat e Lucas, 2003);
e Guaibasaurus candelariensis Bonaparte, Ferigolo e Ribeiro, 1999;
e Unaysaurus tolentinoi Leal, Azevedo, Kellner ¢ Da Rosa, 2003;
e Sacisaurus agudoensis Ferigolo e Langer, 2006;
¢ Dentes isolados de arcossauros (Dornelles, 1990)
- Anfibio temneospondilo indet. (Dias-da-Silva et alii, 2009)
De todos estes, apenas o dicinodonte Jachaleria ocorre também na Argentina,

nos niveis basais da Formacdo Los Colorados (bacia de Ischigualasto-Villa Union),
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representado pela espécie J. colorata. Esta associagdo faunistica sugere uma idade

Eocarniano para os niveis onde ocorre a Cenozona de Riograndia.
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2. OBJETIVOS

O presente trabalho tem seu enfoque central no estudo da evolugao do encéfalo e

da orelha interna, ao longo da transi¢do entre cinodontes ndo-mamalianos ¢ mamiferos.

Inicialmente, buscou-se construir uma contextualizagdo geral do campo de
estudo, mencionando trabalhos anteriores e resumindo o que existe de informagdes a
respeito da evolucdo do encéfalo e da orelha interna em cinodontes.

A seguir, foram produzidas reconstitui¢des tridimensionais digitais do cranio e
obtidos moldes do encéfalo e da orelha interna do espécime UFRGS-PV-1043-T do
cinodonte ndo-mamaliano Brasilitherium riograndensis. Uma vez concluida a etapa de
tratamento das imagens de tomografia, que serviram de base para a elaboracdo da
reconstituicdo tanto da parte 6ssea do cranio quanto do molde encefalico e da orelha

interna, buscou-se os seguintes objetivos especificos:

- Descrever as caracteristicas da caixa craniana e regido Otica do cranio, bem
como os moldes endocranianos digitalmente obtidos do encéfalo e da orelha interna;

- Comparar as caracteristicas descritas para Brasilitherium com o que ja fora
descrito para outros cinodontes ndo-mamalianos, no que tange aos aspectos
morfologicos observados e também em termos quantitativos, com relagdo a
encefalizagdo e tamanho relativo da céclea;

- Com base nas descri¢cdes e comparagdes, discutir o reflexo das caracteristicas
neurologicas observadas no modo de vida de Brasilitherium, posicionando o mesmo
com relacdo aos possiveis estagios de evolucdo do encéfalo e da orelha interna ao

longo da evolugdo entre cinodontes ndo-mamalianos € mamiferos.
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3. CONTEXTUALIZACAO DO CAMPO DE ESTUDO

O conhecimento a respeito da anatomia do encéfalo e da orelha interna, em
cinodontes ndo-mamalianos, tem especial importancia ndo s6 pelas modificagdes
anatomicas envolvidas - inclusive em estruturas cranianas - mas também pelo significado
bioldgico dessas caracteristicas, as quais podem propiciar inferéncias quanto ao modo de
vida destes taxons extintos. Além disso, esses aspectos t€ém grande importancia evolutiva,
uma vez que os mamiferos distinguem-se dos demais vertebrados viventes, tanto por
algumas de suas caracteristicas anatdmicas, quanto por aspectos de sua biologia
(fisiologia, biomecanica, comportamento etc.), que compdem, em conjunto, o que
poderiamos chamar de “modus operandi mamaliano”, cuja evolugdo e pressoes seletivas
relacionadas podem ser depreendidas a partir do estudo de fosseis de cinodontes nao-

mamalianos.

3.1. Evolucdo da biologia mamaliana na transicdo entre cinodontes nao-

mamalianos e mamiferos

De um modo geral, mamiferos sdo comumente reconhecidos como animais de
“sangue quente”, cobertos por pélos e que nutrem seus filhotes com leite secretado por
glandulas mamarias. Caracteristicas relacionadas a fisiologia, como endotermia, lactacao
e viviparidade (antes dos monotremos serem conhecidos) também estdo presentes na
definicdo original da classe Mammalia (Linnaeus, 1758) ¢ mesmo antes do nome do
tdxon ser proposto, ja eram utilizadas para caracterizar os animais que hoje sdo chamados

de mamiferos (e.g. John Ray, 1693, apud Gregory, 1910).

Com o passar do tempo, foram propostas diferentes defini¢des para Mammalia —

seja este taxon tratado com o status de Classe, seguindo-se o sistema taxondmico
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linneano, ou simplesmente como um grupo monofilético - com base em caracteristicas
morfoldgicas que podem ser verificadas em fosseis. Nesse sentido, mamiferos ja foram
definidos pela presenca de uma articulagdo cranio-mandibular formada pelos ossos
esquamosal ¢ dentario, pelos trés ossiculos da orelha média, pela presenga do
promontorio no petrosal e pelas raizes dividas nos dentes pds-caninos (Simpson, 1959;
Hopson e Crompton, 1969; Crompton e Jenkins, 1979; Kermack e Kermack, 1984; Gow,

1985).

Todavia, conforme os preceitos filogenéticos, os caracteres nao sao definidores
de um grupo, e sim diagnosticos deste, o qual deve ser definido com base em sua
ancestralidade comum (Rowe, 1988, 1993). Foram, entdo, propostas defini¢des para
Mammalia baseadas na ancestralidade comum entre os grupos reconhecidos como
mamiferos e, nesse sentido, Rowe (1988) propds a definicdo de Mammalia como grupo
coronal, considerando apenas espécies atuais: “grupo formado pelo ancestral comum

mais recente entre Monotremata e Theria e todos os seus descendentes”.

Ademais, levando-se em conta tdxons extintos ja tradicionalmente classificados
como mamiferos em fun¢do de sinapomorfias, mas que, em analises filogenéticas, ndo
aparecem dentro do grupo coronal Mammalia, também foram propostas defini¢des
abrangendo os descendentes do mais recente ancestral comum de Sinoconodon
(Eojurassico), Haldanodon (Jurassico Médio-Tardio), Morganucodon (Neotriassico-
Jurassico Médio) e mamiferos atuais (Lillegraven e Krusat, 1991; Kielan-Jaworowska et

alii, 2004).

De qualquer modo, além dos caracteres morfologicos supracitados, os quais
podem entdo compor a diagnose do clado Mammalia, muitas outras caracteristicas

diferenciam os mamiferos dos demais vertebrados viventes, ou, quando ndo sdo
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exclusivas, representam notorias convergéncias evolutivas (e.g. endotermia e coracgdo
com quatro cavidades em aves, ou palato secundario 6sseo € uma estrutura diafragmatica
em crocodilianos). No que tange a caracteres osteologicos e dentarios, os mamiferos
destacam-se, em linhas gerais, pela presenca de um unico osso na mandibula (dentario),
trés ossiculos da orelha média, palato secundario ossificado, alargamento e fechamento
6sseo da caixa craniana, duas denti¢des, sendo cada dente substituido uma unica vez (i.e
difiodontia), denticdo mais complexa e elaborada, com oclusdo precisa dos molares,
postura parassagital dos membros, auséncia de costelas lombares, etc. (Brink, 1956;
Kermack e Kermack, 1984, Gow, 1985, Sidor ¢ Hopson, 1998; Kielan-Jaworowska et

alii, 2004).

Entretanto, todas essas caracteristicas ja aparecem, ao menos de forma
incipiente, em formas fosseis filogeneticamente mais relacionadas aos mamiferos, mas
ainda consideradas como taxons nao-mamalianos. De fato, a ampliacdo do conhecimento
a respeito de outros sinapsidos, principalmente os Therapsida e, mais especificamente, o
clado Cynodontia (FIG. 3-5), tem revelado muitas formas transicionais, mostrando uma
gradual aquisicao de caracteres mamalianos ao longo da evolucdo dos cinodontes (Kemp,

1982; Hopson e Barghusen, 1986; Luo, 1994; Sidor ¢ Hopson, 1998).

Apesar de gradual, sem muitos “gaps morfologicos” (Sidor e Hopson, 1998), a
evolugdo desses caracteres nos cinodontes ndo-mamalianos nem sempre se mostra linear,
havendo varias homoplasias, bem como distribui¢do de caracteres em “mosaico”, com
diferentes tdxons apresentando distintas combinacdes de aspectos primitivos e derivados.
Ademais, a identificagdo e a interpretacdo desses padrdes também podem variar em
funcdo de algumas incongruéncias existentes entre hipdteses para as relagdes

filogenéticas dentro do clado Cynodontia em trabalhos de diferentes autores (e.g. Rowe,



1988; Luo e Crompton, 1994; Bonaparte et alii, 2003, 2005;

26

Luo e Wible, 2005; FIG. 5),

inclusive quanto ao grupo-irmao daqueles tdxons extintos que tradicionalmente eram

considerados como primeiros mamiferos (i.e. mamaliaformes ndo-mamalianos).
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Figura 4 — Cladograma mostrando rela¢des filogenéticas entre

irmao, Sphenacodontidae (retirado de Rubidge e Sidor, 2001). Legenda:

Massetognathus
Tritylodontidae
Chinigquodontidae
Probainognathus
Tritheledontidae
Mammalia

Procynosuchus
Galesaurus
Cynognathus
Diademodon
Trirachodon
Luangwa
Lumkuia

Thrinaxodon

Bauriidae

Dvinia

taxons de Therapsida e o grupo-
1, Biarmosuchia;

2, Dinocephalia; 3, Anomodontia; 3b, Dicynodontia; 4, Gorgonopsia; 5, Therocephalia; 6, Cynodontia;

6b, Epicynodontia.
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Theriiformes
Mammalia
Mammaliaformes
Mammaliamorpha

+Mammaliaformes

Mammaliamorpha

Probainognathia

+Eucynodontia

Figura 5 — Exemplos de cladogramas de cinodontes retratando diferentes hipoteses filogenéticas, com destaque
pam os diferentes taxons propostos como grupo-irmao de Mammaliaformes (representados por Morganucodon

em B e C). As relagdes filogenéticas representadas foram retiradas de Rowe (1988), A; Luo ¢ Crompton

(1994),B; Bonaparte etalii (2003), C; e Abdala (2007), D.
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Juntamente com as modifica¢des observadas na anatomia 6ssea, muitos aspectos
da biologia mamaliana também evoluiram entre os cinodontes ndo-mamalianos, de modo
que, mesmo que estejam fora do grupo coronal Mammalia e do clado Mammaliaformes,
muitos cinodontes ja “funcionavam”, em muitos aspectos, como um mamifero. Talvez,
inclusive, alguns destes ja apresentassem todas aquelas caracteristicas bioldgicas que
embasaram as primeiras definicdes de Mammalia (inclusive antes da adog@o deste termo)
e que ainda compoem o entendimento do que seja um mamifero no senso comum. Aliés,
como observado por de Queiroz (1994), as proprias defini¢des de Mammalia baseadas
em caracteristicas osteoldgicas foram propostas a partir da identificacdo destas em
animais que ja eram, a priori, reconhecidos como mamiferos em fungdo das defini¢des

prévias.Dentre essas caracteristicas tipicas da biologia dos mamiferos, podemos destacar:

- Aspectos reprodutivos, como ovos com pouco ou nenhum vitelo, incubagio (ou
gestagdo), filhotes ainda imaturos ao nascer (“altricials™), lactagdo e cuidado

parental (e.g. Guillette e Hotton, 1986);

- Altas taxas metabdlicas de repouso, que possibilitam a homeotermia
endotérmica, a qual implica também em maiores taxas de ventilacdo e pulmdes mais
complexos, em funcdo da maior demanda energética (Bennett e Ruben, 1979; Ruben,

1995);

- Coragdo com quatro cavidades e um sistema circulatorio com a separacio
completa dos circuitos pulmonar e sistémico, este funcionando com pressao mais alta

(Ruben, 1995; Seymor et alii, 2004);

- Maior resisténcia para atividade aerdbica prolongada (Bennett e Ruben, 1979;

Bennett, 1991; Ruben, 1995);
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- Capacidade locomotora mais eficiente, propiciada pela postura parassagital dos

membros e outras caracteristicas estruturais associadas (Carrier, 1987);

- Adaptagdes sensoriais e aspectos comportamentais relacionados a encéfalos

maiores € mais complexos (Jerison, 1973).

Todavia, diferentemente de caracteres osteoldgicos e dentarios, o conhecimento
de muitos aspectos biologicos ¢ mais dificil de ser obtido a partir de dados
paleontologicos, devido a dificuldade de preservagdo de estruturas ndo mineralizadas,
como musculos esqueléticos e 6rgaos viscerais. Assim sendo, estudos paleobiologicos
com sindpsidos ndo-mamalianos (¢ o mesmo vale para dinossauros ndo-avianos ou
qualquer outro animal que ndo seja totalmente comparavel a alguma espécie vivente)
dependem geralmente de inferéncias a partir de aspectos da anatomia dssea, que sdo

direta ou indiretamente relacionados a outras caracteristicas.

Historicamente, intimeros trabalhos sobre cinodontes nao-mamalianos,
descrevendo novos tdxons, por exemplo, trazem alguma inferéncia de cunho
paleobioldgico. Nesse sentido, caracteristicas dentarias, por exemplo, possibilitam
associagdes mais diretas com o habito alimentar do animal, especialmente em fungdo das
adaptagdes morfoldgicas vinculadas a herbivoria. Também relacionados a adaptagdes
para mastiga¢do (o que também ¢ uma peculiaridade dos mamiferos entre os vertebrados
atuais) e mordida, a evolugdo de aspectos morfoldgicos dos ossos da mandibula, arco
zigomatico e articulagdo cranio-mandibular de cinodontes e outros sinapsidos tém sido
alvo de muitas pesquisas abordando, entre outros aspectos, a biomecanica da mandibula
durante a mastigacdo e sua relagdo com o padrdo de oclusdo dentdria (Bramble, 1978;
Crompton, 1972, 1981; Crompton e Jenkins, 1978; Crompton e Parker, 1978), as

modificacdes na musculatura adutora da mandibula para o padrdo observado em
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mamiferos atuais (Barghusen, 1968, 1973, 1976; Abdala e Damiani, 2004), ¢ o
desenvolvimento da articulagdo dentario-esquamosal (Romer, 1969; Crompton e Jenkins,

1973; Crompton e Hylander, 1986; FIG. 6A-E).

Em estreita relagdo com essas adaptacdes associadas a alimentagdo, ocorreram
modificagcdes em estruturas auditivas, com a incorpora¢ao de o0ssos pds-dentdrios ao
cranio, transformando-se nos ossiculos da orelha média (FIG. 6B-E), que distinguem os
mamiferos atuais dos demais Tetrapoda. Nesse aspecto, muitos trabalhos tém enfocado a
evolucdo de estruturas relacionadas a audi¢gdo em cinodontes ndo-mamalianos (Olson,
1944; Fourie, 1974; Allin, 1975, 1986; Rowe, 1996). Além das modificagdes na orelha
média, a orelha interna, como sera discutido mais adiante, também apresenta varias
diferencas em mamiferos, na comparacdo com outros amniotas, as quais estdo
relacionadas especialmente com adaptagdes para audicdo de altas freqii€ncias
(principalmente pelo desenvolvimento da cdclea), podendo também, no caso dos canais
semicirculares, estar relacionadas a velocidade ¢ modo de locomogdo (Spoor et alii,

2007; Cox e Jeffery, 2010).
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Figura 6 — Ilustra¢des de crinios (em vista lateral do lado esquerdo) de cinodontes dispostos conforme suas
relagdes filogenéticas (A), evidenciando as alteragdes na morfologia do dentdrio, arco zigomatico, fenestra
temporal e os 0ssos pos-dentarios que passaram a formar a orelha média nos mamiferos, com destaque para
Didelphis (B) e Thrinaxodon (E). Também sio representados em maior detalhe os ossiculos da orelha média de

Didelphis (C) e a condigdo dos mesmos, ainda aderidos ao dentario, no embrido do mesmo taxon (D).

Ilustra¢gdes modificadas de Soares (2004) e Hopson (1987). Os cranios ilustrados ndo estdio numa mesma escala.



32

Além da audi¢do, outro importante sentido que pode ter adaptacdes associadas
as modificagdes morfologicas que envolveram a musculatura da mandibula é a visdo,
uma vez que o alargamento da fenestra temporal pode ser correlacionado com um
posicionamento mais frontal das 6rbitas (Butler e Hodos, 1996). Orbitas com localizag¢io
frontal ocorrem em diversos mamiferos atuais que dependem bastante da visdo (e.g.
Scandentia, Primata e Carnivora), propiciando a estes uma visdo estereoscopica
(tridimensional), que poderia ter evoluido ainda entre os cinodontes ndo-mamaliaformes
(FIG. 7). Conforme Butler ¢ Hodos (1996), as orbitas lateralizadas em alguns térios
atuais (e.g. Lagomorpha), seriam apomorfias, propiciando uma visdo mais panoramica,

enquanto as Orbitas frontais seriam o padrao primitivo para os mamiferos.

Biarmosuchia Therocephalia Cynodontia Cynodontia
(Eotriassico) (Mesotriassico)

Orbita

Fenestra/Fossa pos-temporal

Figura 7 — Tlustragdes de cranios, em vista dorsal, de diferentes terapsidos, dispostos em ordem (da esquerda
para direita) de proximidade filogenética com os mamiferos atuais, ilustrando asalteragdes no arco zigomatico e
fenestra temporal associadas a musculatura da mandibula e a mudanca na orientacdo das orbitas, de uma
localizacdo inicialmente lateralizada para outra mais frontal. Modificado de Butler e Hodos (1996). Os cranios
ilustradosndo estdo na mesma escala.

No que tange a evolugcdo de caracteristicas relacionadas a fisiologia dos

mamiferos entre cinodontes ndo-mamalianos, um dos primeiros trabalhos foi produzido
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por Brink (1956). Nesse artigo, o autor indicou o palato secundario ossificado (FIG. 8) de
muitos cinodontes ndo-mamalianos (sabidamente todos os Epicynodontia [clado “6b” no
cladograma da FIG. 4]) como evidéncia de altas taxas respiratérias relacionadas a
endotermia, inferiu a presenga de um diafragma, em fun¢do da reducdo no tamanho das
costelas lombares (ver FIG. 9), manifestada ja em Thrinaxodon (do Eotriassico), e
sugeriu que os foramens encontrados na por¢ao facial do cranio daquele tdxon estariam
associados a vibrissas (servindo para passagem de nervos e vasos). Além disso, por
considerar as vibrissas como pélos especializados, o autor especulou ainda que a presenga
desses pélos sensoriais indicaria que o animal também teria possuido pelagem de
cobertura (contra esta sugestdo, Ruben e Jones, 2000, propuseram que ¢ mais provavel
que pélos sensoriais reflitam uma condig@o primitiva em relagdo a pelagem de cobertura e
mencionaram também que foramens similares sdo encontrados em répteis atuais, como o
lagarto Tupinambis, sem qualquer associa¢do com vibrissas ou algum tipo de pélo). A
presenga inferida de pelagem de cobertura, por sua vez, poderia indicar também a
presenga de glandulas mamarias, como especializa¢des de glandulas sebaceas associadas

a pélos (Brink, 1956).

Maier et alii (1996) também relacionaram a lactacdo com a presencga de pélos
(vinculados a glandulas apdcrinas da pele, as quais teriam precedido as glandulas
mamarias). Para Maier (1999), a lactagdo poderia ser inferida em funcdo do fechamento
do palato secundario dsseo e o seu alongamento posterior (crescimento posterior do
palatino), verificado em cinodontes ndo-mamalianos filogeneticamente mais relacionados
aos mamiferos, dentro do clado Mammaliamorpha. A evolugdo dessa caracteristica
estaria causalmente relacionada a adaptacdo para a suc¢ao (Maier et alii, 1996; Maier,

1999).



Pachypenelus

Figura 8 — Ilustragdes de cranios, em vista ventral, de seis diferentes cinodontes, dispostos conforme as relagdes
filogenéticas entre os taxons, mostrando o fechamento e o crescimento em extensio do palato secundario 6sseo.
Sdo indicados os ossos que formam o palato secundario, o qual ndo é completamente fechado em
Procynosuchus, ¢ a coana, que, com o aumento da participagdo do palatino no palato secundario, passa a ser
posterior ao limite anterior da 6rbita nos mamaliamorfos Pachygenelus, Morganucodon e Didelphis. Ttustragdes
modificadasde Soares (2004) e Allin e Hopson (1987). Os cranios ilustrados ndo estdo na mesma escala.
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No cerne das modificagdes fisiologicas ocorridas na historia evolutiva dos
mamiferos, a evolucdo da endotermia e o possivel status metabdlico de sinapsidos nao-
mamalianos tém sido tema de diferentes trabalhos baseados em aspectos paleontoldgicos
que sdo sugeridas como evidéncias de altas taxas metabdlicas. A endotermia para
sinapsidos extintos ja foi inferida com base em propor¢des predador/presa verificadas em
assembléias fosseis (Bakker, 1972, 1975), no fechamento do foramen parietal (Benton,
1978; Roth e Roth, 1980), no palato secundario ossificado (Brink, 1956; McNab, 1978;
FIG. 8), na postura parassagital dos membros (Heath, 1968 apud Bennet ¢ Ruben, 1986;
Bakker, 1971; FIG. 9) e na histologia ¢ssea do tipo fibro-lamelar (Ricqlés, 1969a,b, 1972,
1974a,b, 1975, 1976). No entanto, as inferéncias de status endotérmico em funcao de
cada uma dessas caracteristicas, se tratadas isoladamente, foram questionadas,
principalmente em funcdo da presenca de algumas delas entre ectotermos atuais e pela
auséncia de uma relacdo direta das mesmas com o metabolismo basal (Bennett e Ruben,

1986, Ruben, 1995).

Para Ruben (1981) ¢ Bennett e Ruben (1986), apenas a presenca de turbinais
respiratorios (maxiloturbinais) na cavidade nasal seria uma clara evidéncia de
endotermia, dada sua funcdo diretamente relacionada as altas taxas respiratérias dos
animais endotermos. Hillenius (1994) sugeriu entdo a evolugdo paralela da endotermia
em Therocephalia e Cynodontia, no final do Permiano, devido a presenca de cristas
Osseas na superficie medial das maxilas (onde deveriam estar inseridos os turbinais) no
terocefalio do Neopermiano Glanosuchus e em alguns cinodontes ndo-mamalianos do
Triassico, enquanto outros Therapsida, como gorgondpsios e dicinodontes, ndo

apresentavam tais marcas.
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Figura 9 — Ilustragdes de esqueletos, em vista lateral, de diferentes sindpsidos ndo-mamalianos dispostos conforme
as relagdes filo genéticas entre os tdxons, representando diferentes posturas dos membros, desde a postura tipicamente
abduzida (“sprawling”) do sindpsido ndo-terapsido Dimetrodon, até posturas mais aduzidas, observadas no
gorgonodpsio Lycaenops e nos dois cinodontes, nos quais ¢ também mais nitida a reducdo de costelas lombares. Em
maior detalhe, sdo ilustrados a cintura pélvica e membro posterior, em vista anterior, de Dimetrodon, com o fémur
pamalelo ao solo, e do cinodonte Thrinaxodon, com uma postura mais aduzida, embora o membro fique ainda bastante
lateralizado em relacdo a cintura. [lustragdes modificadas de Carrol (1987) e Jenkins (1971). As ilustra¢des ndo estdo
na mesma escala.
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A despeito da dificil preservacdo dessas frageis estruturas, as quais, inclusive,
podem ndo deixar impressoes quando cartilaginosas (como em aves atuais), Ruben et alii
(1996) encontraram duas diferentes retas de regressao, representando a razdo entre a area
da seccdo transversal da cavidade nasal (plano de corte coronal em relagdo ao cranio) e a
massa corporea, para tetrapodes atuais ecto e endotermos, e assim inferiram um status
metabolico ectotermo para dinossauros ndo-avianos. Ja entre os cinodontes nao-
mamalianos, Thrinaxodon (Hillenius ¢ Ruben, 2004) e outros taxons do Triassico

(Rodrigues, 2005) mostram valores similares a endotermos atuais para essa propor¢ao.

A endotermia seria, entdo, uma caracteristica plesiomorfica para eucinodontes,
embora as taxas metabolicas possam ter se tornado gradualmente mais altas até os niveis
verificados em mamiferos atuais. Nesse sentido, o fato das cristas de sustentacdo dos
turbinais respiratorios (“turbinate ridges”) serem pobremente desenvolvidas em
Thrinaxodon ¢ outros cinodontes ndo-mamalianos, em compara¢do com o padrdo do
grupo coronal Mammalia (Kielan-Jaworowska, et alii, 2004; FIG. 10), poderia indicar
que os proprios turbinais teriam se tornado mais desenvolvidos e ossificados ao longo da

evolugdo dos cinodontes, talvez em associagdo com o aumento das taxas metabolicas.

A evolugdo da endotermia entre os cinodontes também esta relacionada a
adaptacgdes locomotoras, tendo em vista a integracao da locomog¢do com a flexao dorso-
ventral da coluna vertebral e o padrio respiratério dos mamiferos (Carrier, 1987, 2006).
Os mecanismos de locomogdo e respiragdo mamalianos estdo, assim, associados a
capacidade de sustentar maiores niveis de atividade aerdbica e, conforme o modelo de
Bennett e Ruben (1979), a pressdo seletiva para o gradual incremento desta caracteristica

seria o principal fator que levou a evolucdo da endotermia. Nesse cendrio, as taxas
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metabolicas basais, mantidas pelas visceras, teriam aumentado junto com o metabolismo

aerdbico da musculatura esquelética envolvido no exercicio prolongado.

Feigdes anatomicas relacionadas a locomog¢do também podem ter relagdo com o
desenvolvimento cerebral dos mamiferos, devido ao aumento da precisdo de controle do
sistema muscular esquelético para mastigacdo e locomog¢ao (Ulinski, 1986). A evolu¢ao
da maior capacidade cerebral dos mamiferos ¢ também vinculada ao incremento da
capacidade sensorial, especialmente da olfagdo e da audi¢do, em virtude do habito
noturno inferido para os pequenos cinodontes do Neotriassico € primeiros mamiferos

(Jerison, 1973).

A fisiologia endotérmica, o desenvolvimento cerebral e sensorial, além dos
aspectos biomecanicos caracteristicos dos mamiferos atuais, representam as principais
caracteristicas que definem o que seria a “biologia mamaliana”, cuja historia evolutiva e
as pressoes seletivas relacionadas podem ser investigadas e compreendidas a partir do

estudo de fosseis de cinodontes ndo-mamalianos.



A ) o Etmoturbinais Placa cribiforme
Maxiloturbinais

Nasoturbinais

Thrinaxodon

Figura 10 — Ilustragdo do cranio de Didelphis seccionado em plano sagital (modificada
de Hillenius, 1994), com indicacdes dos turbinais respiratorios (maxiloturbinais) e
olfatorios (naso ¢ etmoturbinais) na cavidade nasal, delimitada posteriormente pela placa
cribiforme (A); e ilustragoes (modificadas de Kielan-Jaworowska et alii, 2004) de cranios
de Didelphis e Thrinaxodon, também seccionados em plano sagital, mostrando as cristas
maxiloturbinais na superficie do maxilar, mais salientes no mamifero (B). As ilustra¢des
nao estdona mesma escala.
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3.2. Paleoneurologia de cinodontes

Mamiferos atuais destacam-se por possuir encéfalos relativamente maiores e
mais complexos que os demais vertebrados (Kielan-Jaworowska et alii, 2004; Kemp,
2009), o que esta direta ou indiretamente associado a muitos aspectos de sua fisiologia e
comportamento (Kemp, 2009). A evolugdo do encéfalo, envolvendo o controle motor
para adaptagdes locomotoras ¢ o aumento da acuidade sensorial, é entdo de fundamental

importancia no entendimento da origem dos mamiferos (Jerison, 1973; Ulinski, 1986).

A maior capacidade cerebral dos mamiferos em relagdo aos demais vertebrados
¢ geralmente atribuida ao desenvolvimento do neocortex (Kielan-Jaworowska et alii,
2004), ou isocortex; uma por¢ao de seis camadas do palio (pallium) dorsal (ou neopalio)
que recebe projecdes sensoriais de outras por¢des do encéfalo (Butler e Hodos, 1996;
Nieuwenhuys et alii, 1998; FIG. 11). Em termos evolutivos, Jerison (1973) vincula o
crescimento cerebral a pressdes seletivas para melhor processar e integrar as informagdes
advindas dos 6rgdos dos sentidos. Como a integracdo das informagdes sensoriais ¢ a
coordenacao das respostas motoras ocorre no encéfalo, estudos paleoneurolégicos ajudam
a entender o comportamento de animais extintos, bem como a evolugdo de seus sistemas
sensoriais ¢ sua relagdo com outras modificagdes anatomicas e biomecanicas. Ulinski
(1986) menciona também o corpo estriado (Striatum), envolvido na coordenagdo motora,

como uma regido preponderante na evolucdo do telencéfalo dos mamiferos.
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Figura 11— Representagdo geral das dreas corticais do telencéfalo de diferentes tetrapodes. Em A, é mostrada
vista do lado esquerdo de encéfalos dissecados de dois mamiferos atuais, um Metatheria (Didelphis; modificado
de imagem disponivel em http://www.brainmuseum.org/Specimens/didelphimorphia/gamba/index.html) e um
Eutheria (Ovis; modificado de imagem disponivel em http:/starklab.slu.edu/neuro/Dissection.htm). Em
B, ilustra¢des (modificadas de Romer e Parsons, 1986) representando, de forma esquematica, o telencéfalo
padrdo para quatro diferentes grupos de tetrdpodes, em vista lateral e em uma sec¢do em plano coronal do
hemisfério cerebral esquerdo. Cada parte cortical ¢ mostrada com a mesma cor em todos os taxons. O
paleopalio equivale ao lobo olfativo e é primitivamente predominante. Em anfibios, embora haja divisao de
areas corticais, a substincia cinzenta (areas corticais) ¢ profunda em relagdo a superficie. Os nucleos basais
formam o corpo estriado que, nos répteis nio-avianos atuais, tém localizagdo interna e é primitivamente o
ultimo centro associativo recebendo feixes do tAlamo. Em mamiferos, o arquipalio é deslocado medialmente
como hipocampo e o neopalio (=neocodrtex ou isocortex), separado das outras areas na superficie do cérebro
pela fissura rinal, torna-se convoluto e ainda mais expandido em eutérios. O corpo caloso desenvolveu-se em
uma comissura ligando o neopalio de ambosos ladosdo encéfalo. As ilustragdes nao estio na mesma escala.
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O conhecimento acerca da evolugdo do cérebro mamaliano passa pelo estudo do
encéfalo de cinodontes ndo-mamalianos. Entretanto, em fun¢do da rara preservagdo de
tecidos moles em fosseis, paleontdlogos dependem fortemente de moldes endocranianos
para o estudo do encéfalo e estruturas do sistema nervoso central. Os moldes
endocranianos podem ser naturais (constituidos pela matriz rochosa que preencheu a
cavidade craniana) ou artificiais (utilizando-se algum material para preencher a

cavidade).

O grau de semelhanca do molde com o encéfalo real ¢ variavel entre diferentes
taxons, pelo fato da cavidade craniana ser também preenchida por outros tecidos, como
meninges € vasos sanguineos. Entre os vertebrados viventes, o encéfalo ndo ocupa todo o
volume da cavidade endocraniana nos tetrapodos ndo-mamalianos ¢ ndo-avianos (Starck,
1979), enquanto aves e mamiferos distinguem-se por ter quase todo o volume
endocraniano ocupado pelo encéfalo (Jerison, 1973), podendo haver impressdes de vasos
e da superficie do encéfalo na face interna dos ossos que compdem a caixa craniana.
Mesmo assim, moldes endocranianos nao fornecem informagdes diretas da estrutura
interna do encéfalo, como morfologia dos neurdnios, densidade e conectividade neuronal

(Deacon, 1990).

De modo geral, em trabalhos paleoneurolégicos, assume-se que a massa de tecido
neural de uma parte do encéfalo ¢ proporcional a quantidade de informagao que pode ser
processada (““principle of proper mass” [Jerison, 1973]). Sendo assim, certas estruturas
cerebrais de fun¢do conhecida em espécies atuais, e que sdo discerniveis em moldes
endocranianos de fosseis, propiciam inferéncias quanto ao grau de evolugdo e a
importancia que um sistema sensorial particular deveria ter para o animal extinto em

comparagdo a espécies viventes (Jerison, 1973; Radinsky, 1968a, b, 1973a, b, 1977;
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Butler e Hodos, 1996). Nesse sentido, o tamanho relativo do molde correspondente aos
bulbos olfatorios, por exemplo, sugere a importancia do olfato no comportamento do
animal, assim como os coliculos (colliculus) superiores (ou anteriores) podem ser

associados a acuidade visual, o cerebelo a coordenacao motora, etc.

Recentemente, informagdes provenientes do estudo de moldes endocranianos
também té€m sido incorporadas a matrizes de caracteres, as quais sdo geralmente baseadas
em aspectos externos de cranio e dentes, para analises filogenéticas envolvendo
mamiferos atuais e extintos (Macrini et alii, 2007b). As principais modificagdes na
anatomia do encéfalo envolvidas na evolucdo dos cinodontes serdo abordadas na se¢ao

3.2.3 deste capitulo.

Além de caracteristicas neuroanatdmicas, o volume total do molde endocraniano
em relacdo a massa corpdrea, em diferentes taxons, também pode ser levado em

considera¢do para estudos comparativos, conforme abordado na se¢do 3.2.3.

3.2.1. Breve historico de trabalhos de paleoneurologia com cinodontes

Um importante trabalho envolvendo paleoneurologia ¢ a evolucdo cerebral de
mamiferos foi produzido por Marsh (1884 apud Jerison, 1973) no qual o autor propds
algumas “leis” da evolucao do encéfalo, baseadas no estudo de moldes endocranianos:
1 - todos os mamiferos tercidrios [paledgenos] tinham encéfalos pequenos;
2 - houve entdo, nesse periodo, um aumento gradual do encéfalo;
3 - este aumento foi confinado aos hemisférios e por¢des superiores do encéfalo;

4 - em alguns grupos, as convolugdes do cérebro tornaram-se gradualmente mais

complexas;
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5 - em alguns grupos, o cerebelo e os lobos olfatérios diminuiram de tamanho;

6 - ha evidéncias de que as mesmas leis de crescimento do encéfalo aplicam-se a aves e

“répteis”, do Cretaceo até o presente.

Estas “leis” vieram a ser rejeitadas somente na segunda metade do século XX por
Edinger (1951, 1962) e Jerison (1973). A primeira autora citada manifestara oposi¢do a
propria metodologia de comparar encéfalos de animais de diferentes linhagens, além de
ter mostrado que a tendéncia de crescimento cerebral ndo se confirmava na evolugdo de
eqiiideos no Paledgeno. Jerison (1973), por sua vez, indicou um significativo aumento do
encéfalo de mamiferos ainda no Mesozoico e demonstrou que somente aves e mamiferos,
entre todos os Amniota, apresentam um incremento no tamanho do encéfalo ao longo de
suas linhagens. E, ainda assim, segundo o autor, esse fato seria uma constatagdo

estatistica, ndo uma “lei” deterministica.

Ao longo do século XX, passaram a ser realizados intmeros trabalhos
paleoneuroldgicos sobre diversos taxons de vertebrados (ver revisdo de Hopson, 1979) e
as primeiras descricdes de moldes endocranianos de cinodontes nao-mamalianos
publicadas foram dos taxons do Eotridssico Nythosaurus larvatus (=Thrinaxodon
liorhinus) ¢ Diademodon (Watson, 1913). Ambos apresentavam moldes com uma forma
tubular, contrastando com as descrigoes de encéfalos lateralmente expandidos do
mamifero jurassico Triconodon (Simpson, 1927, 1928), e do multituberculado do

Paleoceno Ptilodus (Simpson, 1937).

Posteriormente, Edinger (1941, 1948, 1955) realizou estudos comparativos de
paleoneuroanatomia entre diferentes linhagens de mamiferos e variagdes quanto a
aspectos neuroanatomicos especificos, como a expansdo do isocortex (neocortex), € os

padrdes de sulcos também foram abordados em estudos comparativos abrangendo grupos
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de mamiferos (Radinsky, 1968a, b, 1973a, b, 1975, 1977, 1978, 1981; Jerison, 1973,
1991). Quanto aos cinodontes ndo-mamalianos, um molde endocraniano pertencente ao
traversodontideo Exaeretodon (Neotriassico), foi descrito por Bonaparte (1966), ndo
diferindo muito do design geral de descricdes prévias de outros cinodontes ndo-

mamalianos.

Abordagens quantitativas para comparacao de diferentes animais foram propostas
relacionando o volume do encéfalo com a massa corpdrea (Quociente de Encefalizagdo
[Jerison, 1955, 1973]) e com a area do foramen magno (Radinsky, 1967), sendo a
primeira amplamente utilizada em trabalhos ulteriores. Uma extensa revisdo do
conhecimento dos moldes endocranianos de vertebrados fosseis foi apresentada por
Hopson (1979), no mesmo trabalho em que descreveu um molde endocraniano do

cinodonte do Eotriassico Trirachodon.

Especificamente com relagdo a cinodontes ndo-mamaliaformes, Kemp (1979)
publicou reconstitui¢do do encéfalo do taxon Neopermiano Procynosuchus, baseado em
um cranio cuja cavidade craniana com a matriz rochosa fora removida. Posteriormente,
foram objeto de pesquisas paleoneurologicas os taxons do Mesotriassico Massetognathus,
Probelesodon (Quiroga, 1979b, 1980c), Probainognathus (Quiroga, 1980a, b) ¢

Therioherpeton (Quiroga, 1984).

Além de descrigdes neuroanatdmicas, Quiroga também apresentou célculos de
EQs em todos os trabalhos supracitados, indicando, para todos os tdxons que estudou, um
grau de encefalizagdo intermedidrio entre o que seria esperado para um mamifero e os
valores de répteis ndo-avianos (FIG. 12). Ainda com relagdo a cinodontes nao-
mamalianos, diversos trabalhos também tém sido realizados enfocando o encéfalo de

mamaliaformes do Mesozoico (Kielan-Jaworowska, 1983, 1984, 1986; Kielan-
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Jaworowska et alii, 1986; Krause e Kielan-Jaworowska, 1993; Kielan-Jaworowska e

Lancaster, 2004, Rowe et alii, 2011; ver sec¢do 3.2.3).

Analises filogenéticas utilizando caracteres cerebrais foram inicialmente
realizadas com mais de cem espécies de mamiferos atuais e outros tetrapodes viventes,
baseadas em caracteristicas que ndo aparecem em moldes endocranianos ou mesmo na
superficie externa de encéfalos reais (Johnson et alii, 1982a,b; Kirsch, 1983; Kirsch ¢
Johnson, 1983; Kirsch et alii, 1983). Johnson et alii, (1994) realizaram novas analises,
adicionando mais 9 caracteres aos 15 utilizados nos trabalhos anteriores, porém apenas 1
destes (relativo aos bulbos olfatérios acessorios, associados ao 6rgdo vomeronasal)
poderia ser observado em moldes endocranianos e, mesmo assim, ndo seria aplicavel a
cinodontes ndo-mamalianos. Recentemente, Macrini et alii (2007b) utilizaram 21
caracteres de moldes endocranianos em uma analise incluindo 19 tdxons de diferentes

grupos de mamiferos atuais, além de exemplares de Multituberculata e Triconodonta.

Enfocando o crescimento cerebral na evolugdo dos mamiferos, Rowe (1996a,b)
apresentou uma correlagdo entre a expansao do encéfalo a separagdo dos elementos pos-
dentarios da mandibula, seguindo uma linha evolutiva de Thrinaxodon a mamiferos
atuais. O autor sugeriu entdo uma heterocronia (no caso, peramorfose) do crescimento do
encéfalo em relagdo aos ossos poOs-dentarios, os quais atingem seu tamanho final
relativamente cedo na ontogenia de Monodelphis domestica, utilizada como exemplo. Em
outro trabalho, Luo et alii (2001), comparando cranios de diversos mamiferos,
encontraram uma reta de regressdo para a razao entre a largura maxima da caixa craniana
e a largura do cranio (medida na articulacdo cranio-mandibular). Os valores medidos em
cinodontes ndo-mamalianos para a mesma razdo, quando plotados em um gréfico

(log/log) aparecem distribuidos abaixo da reta. Os autores mostraram ainda a tendéncia
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de mudanca da articulagdo cranio-mandibular para uma posi¢do mais anterior em relagao
ao limite posterior da caixa craniana como uma sinapomorfia unindo Hadrocodium (nova

espécie descrita no mesmo artigo) e o grupo coronal Mammalia.

Mais recentemente, muitos trabalhos t€m  utilizando tomografias
computadorizadas para a visualizagdo de caracteristicas internas do cranio de diversos
taxons de vertebrados (Rowe, 1996; Rowe et alii, 1995, 1999, 2005, 2011; Rogers, 1998;
Brochu, 2000; Larsson et alii, 2000; Tykoski et alii, 2002; Witmer et alii, 2003; Maisey,
2004; Van Valkenburgh et alii, 2004; Colbert et alii, 2005; Franzosa ¢ Rowe, 2005;
Rodrigues, 2005; Macrini et alii, 2006; Macrini et alii, 2007a,b). As seqiiéncias de
imagens de cortes (slices) bidimensionais obtidas com tomografias podem ser
digitalmente processadas, para remog¢ao das regides correspondentes ao material rochoso
que preencheu as cavidades cranianas ou das partes que equivalem aos 0ssos, €
reconstitui¢des tridimensionais podem ser realizadas, possibilitando a aquisicdo de
moldes endocranianos “virtuais” (e.g. Rodrigues, 2005; Macrini et alii, 2006; Macrini et

alii, 2007a,b; Rowe et alii, 2011).

Além de propiciar o estudo da morfologia interna de espécimes através de um
método ndo destrutivo, o uso de tomografias possibilita, conforme a qualidade do
tomografo, a visualizacdo de estruturas muito pequenas em alta resolugdo (Ketcham e
Carlson, 2001), bem como a realizagdo de medidas superficiais e volumétricas precisas
das regides de interesse através de softwares especificos (e.g. Rodrigues, 2005). Esta
tecnologia foi utilizada por Macrini et alii (2007b) para a descrigio do molde
endocraniano digital do mamifero do Cretaceo Vincelestes e por Rowe et alii (2011) no

estudo dos moldes encefalicos dos mamaliaformes Hadrocodium e Morganucodon.
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3.2.2. O significado do tamanho do encéfalo e os Quocientes de Encefalizacdo

Entre diferentes grupos de vertebrados ha uma grande variacdo no tamanho
relativo do encéfalo, sendo a massa corpérea o principal pardmetro de comparagdo para
este fator. O Quociente de Encefalizagdo (EQ) ¢ a medida mais utilizada para
comparagdo de diferentes taxons quanto ao tamanho relativo do encéfalo, inclusive
cinodontes ndo-mamalianos e mamiferos extintos (€.g. Quiroga, 1979b, 1980a,b; Kielan-
Jaworowska, 1983, 1984; Kielan-Jaworowska e Lancaster, 2004; Macrini et alii, 2007b;
Rowe et alii, 2011; FIG. 12). O EQ consiste na razio entre o volume real do encéfalo (ou
volume do molde endocraniano) observado e o volume esperado para um animal de
mesma massa (Jerison, 1973), sendo este definido com base na equagdo alométrica que
representa a reta de regressdo da razdo volume do encéfalo/massa corporea, verificada

empiricamente para diferentes taxons do grupo definido como parametro.

Todavia, existem dificuldades metodoldgicas nos calculos de Quocientes de
Encefalizacdo, as quais sdo associadas, principalmente: (i) a imprecisdes nas estimativas
de massa para animais extintos, realizadas a partir do comprimento do cranio, medidas
dentarias, comprimento e circunferéncia de ossos longos, etc. (e.g. Damuth e MacFadden,
1990); (ii) a possiveis diferengas entre o volume do molde endocraniano e do encéfalo
real; (iii) a possibilidade de valores similares entre tdxons comparados serem reflexo da
proximidade filogenética dos mesmos (ou seja, os dados ndo estatisticamente
independentes [Felsenstein, 1985]); (iv) e a diferengas nas proprias equacdes de
escalonamento que definem o tamanho do encéfalo esperado em fun¢do da massa do
animal (Striedter, 2005). Quanto a esta questdo, o expoente 0,67 foi usado inicialmente

por Jerison (1973), baseando-se no fato das intera¢des entre neurdnios ocorrerem na
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superficie das células, podendo ser, entdo, dependentes da area total das mesmas'.
Contudo, dados estatisticos posteriormente indicaram que, para mamiferos de modo
geral, o expoente gira em torno de 0.75 (Eisenberg e Wilson, 1978, 1981), além de haver
expoentes diferentes para grupos distintos (0,46 para cetidceos ¢ 0,92 para primatas, por
exemplo) e para clados mais ou menos inclusivos (Jerison, 1973; Eisenberg e Wilson,

1981; Harvey e Krebs, 1990; Pagel ¢ Harvey, 1988, Harvey et alii, 1991).

Além disso, diferentes trabalhos podem divergir com relagdo a propria definigdo
da unidade a ser considerada para calculo dos EQs, incluindo ou ndo a parte do molde
endocraniano correspondente aos bulbos olfatdrios. Jerison (1973) ndo considerou essa
regido, alegando que a mesma abriga estruturas de recep¢do e transmissdo ¢ ndo de
processamento e integracao de informagdes sensoriais, enquanto outros autores optam por
incluir o volume dos bulbos nos calculos (e.g. Quiroga, 1980a,b; Eisenberg ¢ Wilson,
1981; Kielan-Jaworowska, 1983, 1984; Kielan-Jaworowska e Lancaster, 2004), levando
em conta que, nos bulbos, ja pode ocorrer algum grau de analise dos estimulos (Rowe et

alii, 2005)

! Muitas fungdes biologicas dependem da 4rea de superficie, principalmente envolvendo trocas de
gases, umidade e calor entre células ou entre tecidos e o meio, como € o caso do. epitélio do trato
respiratorio, por exemplo. No caso dos tecidos nervosos, a dependéncia da superficie estd vinculada a
passagem de neurotransmissores entre neurénios. O aumento de tamanho reflete-se diferentemente ao
considerarmos o volume (ou massa corporea) ¢ a area da superficie, ja que esta aumenta ao quadrado
(L?) da dimensao linear (L), enquanto a primeira medida aumenta ao cubo (L*). Assim, a relagdo
alométrica entre superficie e volume equivale a L¥L3 (=L*") ¢ pode ser assumida como uma
aproximagdo, para que, na auséncia de dados empiricos de correlagdo, seja estipulado o expoente de
uma equagdo alométrica que reflita a variagdo de alguma fungio bioldgica em fung¢do da massa corporea,

quando esta fungdo ¢ bastante dependente da superficie.
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Figura 12 — Grafico (log/log) mostrando os valores da razio entre o volume do encéfalo (em ml) e
massa corpérea (em kg). Os dois poligonos abrangem, respectivamente, a distribuicdo dos valores de
répteis ndo-avianos e de mamiferos e avesatuais conforme Jerison (1973). A linha tracejada abrange os
valores de cinodontes ndo-mamalianos, os quais distribuem-se entre os dois poligonos (modificado de
Quiroga, 1980c¢). Estdo plotados no grafico os valores dos tixons Corvus corone (Cc), Struthio camelus
(Sc), Homo sapiens (Hs), Australopitecus (A) e delfinideos (d), segundo Jerison (1973), bem como o
insetivoro Tenrec ecaudatus (Te), marsupiais didelfideos (Dm), o mamifero jurassico Triconodon
mordax (Tm) e os cinodontes ndo-mamalianos Probainognathus (P), Probelesodon (cf.P),
Massetognathus (M), Diademodon (D) e Exaeretodon (E), apresentados por Quiroga (1980c).

Também tem sido questionado o significado bioldégico dos Quocientes de
Encefalizacdo. Nesse sentido, Deacon (1990) mencionou a auséncia de dados empiricos
indicando que varia¢des no tamanho geral do encéfalo per se reflitam diferencas de
inteligéncia. Outro questionamento baseia-se em uma possibilidade de reducdo da
eficiéncia na integracdo dos dados em funcdo da diminuicdo de conectividade neuronal
com o aumento do encéfalo, tendo em vista que se torna menor o nimero de neurénios
por unidade de volume (em funcdo dos axdnios e dendritos serem proporcionalmente

maiores), bem como do aumento relativo do nlimero células da neuroglia (Jerison, 1973;
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Deacon, 1990). Conforme Striedter (2005), o numero de conexdes possiveis parece ser
inversamente proporcional ao quadrado do numero de neurdnios, de modo que encéfalos
maiores tendem a ser mais compartimentados. Além disso, as pressoes seletivas podem
ser muitas vezes distintas para o aumento do tamanho corporal e para o crescimento do
encéfalo, podendo, por exemplo, um animal aquatico ter um EQ baixo em func¢do do
favorecimento a massas maiores em meio liquido. Ademais, as pressoes seletivas podem

ser diferentes para as diferentes fungdes do sistema nervoso (Butler e Hodos, 1996).

Portanto, a vinculagdo entre tamanho do encéfalo e inteligéncia ndo é bem clara, e
a propria defini¢ao de “inteligéncia” também pode suscitar divergéncias. Nesse sentido,
Jerison, (1973) baseou-se na capacidade de integrar informacdes do ambiente obtidas
pelos diferentes sistemas sensoriais, enquanto Striedter (2005) enfatizou a habilidade
cognitiva, por exemplo. Além disso, existe a idéia de que a inteligéncia ndo seria uma
propriedade bioldgica, e sim um valor que o observador atribui, conforme seu juizo do

mérito do comportamento observado (Butler e Hodos, 1996).

De qualquer modo, dados empiricos confirmam a existéncia de uma relacao
alométrica entre tamanho do encéfalo e o tamanho do corpo em mamiferos e outros
vertebrados (Jerison, 1973), mesmo quando o método de contrastes independentes
(Phylogenetically Independent Contrasts [Felsenstein, 1985]) ¢ utilizado para remover,
estatisticamente, possiveis influéncias filogenéticas (neste caso, mamiferos apresentam
equagdes alométricas com expoente 0.69 ao invés de 0.75 [Harvey e Krebs, 1990; Harvey
et alii, 1991]). Com base no tamanho total do encéfalo, pode-se também estimar o grau
de desenvolvimento de algumas de suas partes, o volume cortical e a densidade de

neuronios (Jerison, 1973).
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As variagdes na relacdo alométrica do encéfalo em fungdo do corpo, existentes
entre diferentes grupos mamiferos atuais, podem ser associadas as especializagdes
desenvolvidas com a grande diversificagdo ocorrida no grupo coronal Mammalia. Mesmo
assim, os valores de EQs de diferentes grupos taxondmicos corroboram a idéia de que
encéfalos relativamente grandes, em mamiferos, parecem estar correlacionados com
variaveis ecoldgicas como capacidade de forrageio e interagdes sociais (Eisenberg e
Wilson, 1978, 1981; Dunbar, 1995; Striedter, 2005). Numa escala evolutiva maior,
evidencia-se um claro aumento no tamanho relativo do encéfalo, comparando-se
cinodontes ndo-mamalianos (incluindo Mammaliaformes) ¢ mamiferos atuais, a despeito
da possibilidade de erros na delimitagdo do volume do molde correspondente ao encéfalo
e nas estimativas de massa de animais extintos (o que certamente pode influenciar o valor
de EQ obtido, assim os resultados de outras abordagens - biomecanicas, por exemplo).
Além disso, o aumento do volume total do encéfalo ¢ acompanhado pela evolugdo de
outras feigdes neuroanatomicas (discutidas na secdo 3.2.3) associadas a evolugdo das
capacidades sensoriais e caracteristicas comportamentais mais complexas que distinguem

os mamiferos atuais de outros vertebrados.

As interpretagdes dos valores de EQs em estudos comparativos dependem da
escolha da equacdo alométrica mais adequada para servir de referéncia em relacdo ao
nivel taxondmico que abrange a comparagdo. Além disso, os valores de EQs podem ser
discutidos em conjunto com as feigdes anatdmicas observadas nos moldes endocranianos,
tanto para melhor embasar inferéncias paleobioldgicas e evolutivas, quanto para que
possam ser identificadas e discutidas as regides especificas que eventualmente estejam
causando significativas diferencas no tamanho total dos moldes endocranianos

comparados.
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Em linhas gerais, a encefalizacdo observada ao longo da histdria evolutiva dos
mamiferos parte de valores de EQs ndo superiores a 0,22 para cinodontes nao-
mamalianos; tendo sido publicados primeiramente os valores de 0,1 para Thrinaxodon e
0,21 para Diademodon, por Jerison (1973). Para o calculo destes EQs, Jerison (1973)
excluiu do volume considerado para o encéfalo, a por¢do correspondente aos moldes dos
bulbos olfatorios, os quais, em geral, passaram a ser incluidos nos trabalhos subseqiientes
com calculo de EQs. Posteriormente, foram indicados os valores de 0,14 para
Diademodon (Quiroga, 1980b) e, conforme as equagdes utilizadas para estimar a massa
corporea ¢ calcular o EQ, valores de 0,14 ¢ 0,22 para Massetognathus (Quiroga, 1979b,
1980b), 0,08 ¢ 0,15 para Exaeretodon (Quiroga, 1980b), 0,12 ¢ 0,18 para Probelesodon

(Quiroga, 1979b, 1980b), 0,11 e 0,17 para Probainognathus (Quiroga, 1980a,b).

Todos esses valores estdo abaixo dos EQs calculados para moldes endocranianos
de mamaliaformes. Em trabalho recentemente publicado, Rowe et alii (2011) reportaram
EQs de 0,32 ¢ 0,49 para os mamaliaformes Morganucodon ¢ Hadrocodium,
respectivamente. No grupo coronal Mammalia, os monotremos, que possuem um sistema
sensorial de mecano e eletrorreceptores que ¢ exclusivo do grupo, apresentam EQs que
variam de 0,73 a 0,89, entre taxons atuais, enquanto para extinto Obdurodon foi
calculado um EQ=1,00 (Macrini et alii, 2006). Todos esses valores sdo mais altos que os
reportados para Triconodon (0,49 [Kielan-Jaworowska, 1983]) e os multituberculados
Chulsanbaatar (0,55 [Kielan-Jaworowska, 1983]), Kryptobaatar (0,71 [Kielan-
Jaworowska e Lancaster, 2004]) ¢ Ptilodus (0,49 [Kielan-Jaworowska, 1983]). Ainda
entre Theriiformes, sdo reportados EQs relativamente baixos para Vincelestes (0,27 e

0,37 [Macrini et alii, 2007b]) e Kennalestes (0,36 [Kielan-Jaworowska, 1984]), os quais
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sdo inferiores aos valores para os outros taxons do Cretaceo estudados por Kielan-

Jaworowska (1984): Asioryctes (0,56) ¢ Zambdalestes (0,7).

Dentro de Metatheria, ha uma grande variacdo nos valores de EQ, chegando a 1,54
em Dromiciops australis e variando, somente em didelfideos, entre 0,5 ¢ 1,09 (Eisenberg
e Wilson, 1981). Em Eutheria também ha grande variacdo, a qual pode ser associada as
diversas especializagdes ecologicas no grupo, com os EQs aumentando
independentemente em algumas linhagens como elefantes, primatas e odontocetos (dados

sumarizados por Jerison, 1973; Striedter, 2005).

3.2.3. Principais modificacbes neuroanatémicas ao longo da evolucdo dos

cinodontes ndo-mamalianos e primeiros mamiferos

As descrigoes de cinodontes ndo-mamaliaformes, em geral, a exce¢do de Kemp
(1979), indicam o mesmo padrao basico, com encéfalos estreitos e hemisférios cerebrais
tubulares (e.g. Bonaparte, 1966; Quiroga, 1979b, 1980a,b,c, 1984; Kielan-Jaworowska et
alii, 2004). Por outro lado, Kemp (1979, 2009) sugere a possibilidade da regido dos
hemisférios cerebrais ser significativamente mais profunda do que larga, levando em
consideracao que cinodontes niao-mamaliaformes, de modo geral, ndo possuem um
assoalho Osseo para esta regido da cavidade craniana. Todavia, embora apenas em
tritilodontideos seja observado um maior fechamento dsseo desta regido do cranio,
Kielan-Jaworowska et alii (2004) citam a presenga de um orbito-esfenoide ossificado,
formando um assoalho para a parte anterior do encéfalo de alguns cinodontes nao-
mamaliamorfos, como Trirachodon, Massetognathus e Probelesodon, os quais ainda
apresentam o estado primitivo de uma grande vacuidade orbital nesta regido do cranio.

Nesses taxons, entdo, a parte anterior do encéfalo fica confinada dentro do invélucro
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0sseo acima da vacuidade orbital, o que reforca a reconstitui¢do de um prosencéfalo

tubular para todos os cinodontes ndo-mamaliamorfos.

Seguindo a sumariza¢do realizada por Kielan-Jaworowska et alii (2004), as
principais modificagdes envolvidas na evolu¢do do encéfalo dos mamiferos, e que sdo
identificaveis nos moldes endocranianos de cinodontes niao-mamalianos, podem ser
tracadas a partir do clado Eucynodontia, com Thrinaxodon apresentando o estado

plesiomorfico dos caracteres (FIG. 13).

Os moldes endocranianos de Thrinaxodon sao alongados, de forma tubular ¢
lateralmente estreitos, sem uma nitida divisdo de hemisférios, assim como entre estes € 0s
bulbos olfatorios (Jerison, 1973; Fourie, 1974; Hopson, 1979; Rowe, 1996). O limite
ventral do telencéfalo ndo pode ser precisamente identificado, em fun¢do da auséncia do
orbito-esfendide ossificado (Kielan-Jaworowska et alii, 2004). Os bulbos olfatorios sdo
bem desenvolvidos e t€ém forma oval, alongados antero-posteriormente. Na superficie
dorsal do molde endocraniano de Thrinaxodon, destaca-se uma protuberancia na regido
parietal, correspondente ao preenchimento do foramen parietal (espaco que seria ocupado

pelo complexo parietal-pineal, o qual sera discutido mais adiante).
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Figura 13 — Representacdo de moldes endocranianos de diversos cinodontes (incluindo mamiferos atuais)
mostrando estagios da evolucdo do encéfalo dos mamiferos. Modificado de Kielan-Jaworowska et alii
(2004). As sinapomorfias indicadas no cladograma sdo: 1 (Eucynodontia), perda do olho parietal (ou de
todo o complexo parietal-pineal); 2 (Mammaliaformes), expansdo inicial do encéfalo; 3 (grupo coronal
Mammalia, multituberculados e eutriconodontes), bulbos olfatorios aproximadamente esféricos e
hemisférios cerebrais alargados com distinta divisdo pela fissura longitudinal; 4 (Monotremata + Theria),
maior expansdo lateral do encéfalo; 5 (Theria), cerebelo com hemisférios, verme e parafloculos bem
distintos, bem como exposi¢do dorsal do mesencéfalo (carater que deixa de existir em diferentes grupos de
placentarios). As ilustragdes ndo estdo na mesma escala.

——

A regido cerebelar pode ser diferenciada em Thrinaxodon, havendo um bem
desenvolvido molde do parafloculo (paraflocculus) em cada lado do molde endocraniano.
O parafléculo ¢ identificado, nos moldes endocranianos, pela regido que preenche a fossa

subarcuata, a qual, em Thrinaxodon, é formada pelos ossos peridtico e supraoccipital

Hemistério



57

(Fourie, 1974). Essa mesma regido dos moldes endocranianos ja foi identificada, em
diferentes trabalhos (e.g. Quiroga, 1979b; 1980a,b,c), como correspondente ao fldéculo
(flocculus). Todavia, em cerebelos verdadeiros, os floculos unem-se medialmente ao
nédulo (nodulus vermis), estando em posi¢do ventral aos parafloculos, cujas partes
ventral (paraflocculus ventralis) e dorsal (paraflocculus dorsalis) unem-se a uvula (uvula
vermis) e a piramide (pyramis vermis), respectivamente (Butler e Hodos, 1996; FIG. 14),
e preenchem a maior parte da fossa subarcuata (Kielan-Jaworowska et alii, 2004). Como,
em moldes endocranianos, o floculo ndo pode ser distinguido do parafldculo, o que se
pode considerar é que boa parte do preenchimento da fossa subarcuata certamente
corresponde ao molde do parafloculo. Envolvido pelo canal semicircular anterior, o qual
circunda a fossa subarcuata, o parafloculo cerebelar ¢ associado a coordenagao motora,

equilibrio e aquisi¢do sensorial do sistema vestibular (Butler e Hodos, 1996).

A presenca de um proeminente molde do parafloculo é sugerida por Kielan-
Jaworowska et alii (2004) como uma sinapomorfia do grupo Cynodontia, em relagdo a
terapsidos nao-cinodontes, como dicinodontes (Olson, 1944; Cox, 1962; Cluver, 1971) ¢
gorgonopsios (Olson, 1944; Sigogneau, 1974), embora a auséncia de um molde
paraflocular nos moldes endocranianos desses taxons possa se dever a pouca ossificagdo
da fossa subarcuata e ndo a auséncia de um lobo paraflocular bem desenvolvido nos

cerebelos verdadeiros.

Apesar de nao ter sido identificado um verme cerebelar em muitas descri¢cdes de
moldes endocranianos de cinodontes ndo-mamaliaformes, (Watson, 1913; Hopson, 1979;
Quiroga, 1979b, 1980a,b,c, 1984), Kielan-Jaworowska et alii (2004) indicam a presenga
do mesmo no molde endocraniano de Thrinaxodon, sendo representado por uma

protuberancia na parte posterior da superficie dorsal, a qual preenche uma zona nao
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ossificada coberta pelo parietal e, em parte, pelo interparietal. Outros autores (e.g. Olson,
1944; Quiroga, 1979b) haviam interpretado esta proeminéncia como um artefato, pelo
preenchimento de um espago que poderia ter sido ocupado por tecido cartilaginoso
(talvez um supraoccipital ndo ossificado). Posteriormente, Rowe et alii (1995) sugeriram

que a concavidade interna entre o parietal € o interparietal poderia ter sido ocupada pelo

seio sagital superior.
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Figura 14 — Representagido esquematica das diferentes partes do cortex cerebelar de um mamifero.
As areas pontilhadas e hachuradas estio respectivamente associadas ao equilibrio (vestibular) e
sensacdes musculares (fibras proprioceptoras da espinha), sendo ambas filogeneticamente mais
antigas que a area representada em branco, a qual possui conexdes com os hemisférios cerebrais.
As linhas tracejadas que atravessam os lobos delimitam o verme, no centro, e os hemisférios
cerebelares em cada lado. Modificado de Romere Parsons (1985).

No entanto, Kielan-Jaworowska et alii (2004) justificaram sua interpretacdo pelo
fato desta protuberdncia, em Thrinaxodon, ter superficic continua com as demais
estruturas identificadas no molde endocraniano, além da mesma ser envolvida por ossos
dérmicos (parietal e interparietal) com superficies internas lisas, e estar presente em

moldes endocranianos de muitos outros cinodontes filogeneticamente distantes (e.g.
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Thrinaxodon, Trirachodon, Massetognathus e Probelesodon). Ademais, a excegao de
multituberculados e Triconodon, taxons em que o verme aparece obscurecido nos moldes
endocranianos pela cisterna superior (Kielan-Jaworowska e Lancaster, 2004), a mesma
feicdo ¢ identificada como verme em muitos eutérios do Cretaceo (Kielan-Jaworowska et
alii, 2004). O verme, bem como os hemisférios cerebelares laterais a este (ndo
discerniveis em Thrinaxodon), sdao cortados transversalmente pelos distintos lobos do
cerebelo (Dechaseaux, 1962) e ndo se caracterizam como estruturas especializadas,

funcionalmente distintas do restante do cerebelo (Butler e Hodos, 1996).

Em relagdo ao padrdo de Thrinaxodon, a primeira alteragdo observada em
Eucynodontia destacada por Kielan-Jaworowska et alii (2004) é a perda do olho parietal,
verificada pelo fechamento do foramen parietal, embora alguns eucinodontes, como
Diademodon, Trirachodon e Massetognathus, apresentem o estado primitivo, com
foramen parietal (e.g. Hopson e Kitching, 2001). J& a inferéncia de perda do corpo pineal,
juntamente com o olho parietal (e.g. Kielan-Jaworowska et alii, 2004; FIG. 13), ¢
controversa, ja que a maior parte dos vertebrados viventes, inclusive mamiferos, nio
apresenta o olho parietal (ndo possui o forAmen parietal), mas mantém o corpo pineal

(Roth et alii, 1986).

O olho parietal ¢ uma estrutura fotorreceptora, provida de retina e lentes
transparentes (Quay, 1979; Roth et alii, 1986) que esta ligada ao corpo pineal (glandular),
formando o complexo parietal-pineal (ou epifisial). Esta estrutura atua de forma ainda
ndo totalmente explicada na termorregulacdo e em outras fungdes fisioldgicas controladas
por ritmos circadianos (Bennett e Ruben, 1986). O complexo parietal-pineal situa-se na
linha média da regido dorsal do cranio e tem como unico indicio de sua presenca, em

animais extintos, o fordmen parietal localizado entre os 0ssos parietais.



60

Segundo Roth et alii (1986), além de estar relacionado a termorregulagdo, o olho
parietal também teria fundamental importancia na reproducdo, devido a influéncia da
sazonalidade, percebida pela monitoracdo de fotoperiodo e incidéncia de radiacdo. O
foramen parietal esta presente em todos os tetrapodos primitivos (Bennett ¢ Ruben, 1986)
e o seu desaparecimento, ao longo da evolucdo das linhagens de aves e mamiferos, foi
relacionado com a independéncia do meio externo, propiciada pela endotermia, em
substitui¢do ao controle termorregulatério comportamental (Benton, 1978; Bennett e
Ruben, 1986). Entretanto, observa-se a auséncia desta caracteristica em muitas outras
linhagens, de modo que, entre os animais atuais, somente lampreias (Petromyzontia),
Sphenodon e alguns grupos de lagartos, apresentam todo o complexo epifisial. Ja dentre
os animais viventes que ndo apresentam nenhum elemento do complexo parietal-pineal,
existem tanto ectotermos, como crocodilianos, quanto endotermos, como sirénios e

edentados (Roth et alii, 1986).

Em relagao a Thrinaxodon, os eucinodontes do Eotriassico, como Probelesodon e
Massetognathus (Quiroga, 1979b) distinguem-se por apresentarem bulbos olfatorios mais
desenvolvidos € com uma separagdo mais nitida, porém, entre eucinodontes ndo-
mamaliamorfos com moldes endocranianos descritos, Probainognathus ¢é tnico a
apresentar outras caracteristicas derivadas em relagdo ao design primitivo dos moldes

endocranianos de cinodontes.

A divisdo entre os hemisférios cerebrais parece ser mais definida em
Probainognathus Quiroga (1980a,b) do que em Thrinaxodon (Kielan-Jaworowska et alii,
2004), Exaeretodon (Bonaparte, 1966), Massetognathus e¢ Probelesodon (Quiroga,
1979b, 1980c). Além disso, ha um incipiente alargamento na regido dos hemisférios

cerebrais, 0s quais passam a ter sua separacdo, pela fissura longitudinal, bem visivel no
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molde endocraniano (Quiroga, 1980a,b; Kielan-Jaworowska et alii, 2004; FIG. 13 e FIG.
15) e a parte posterior dos hemisférios cerebrais constitui o ponto de maior largura do
molde endocraniano em Probainognathus, excluindo-se os moldes dos parafloculos, com
os poélos posteriores dos hemisférios divergindo lateralmente e tendo um limite bem
marcado com a regido cerebelar. Ademais, Quiroga (1980a,b) mencionou também a
diferenciacdo dos hemisférios cerebelares para Probainognathus (FIG. 15), o que
também representaria uma caracteristica derivada em relagdo a outros eucinodontes nao-

mamaliamorfos.
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Figura 15 — Molde endocraniano de Probainognathus publicado por Quiroga (1980c), & esquerda, ¢ a
reconstituicdo apresentada no mesmo tmabalho, a direita, com as indica¢des das estruturas do encéfalo

observadaspelo autor.
*QO declive (indicado como “slope” no trabalho original) na superficie dorsal dos hemisférios cerebrais, foi
sugerido pelo autorcomo marca do limite posterior do neocortex (= isocortex).

Quiroga (1980a,b) também sugeriu que, entre os hemisférios cerebrais de
Probainognathus, no ponto em que divergem lateralmente, estaria o corpo pineal (FIG.

15), mas esta interpretacdo foi questionada por Kielan-Jaworowska (1986), que
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considerou tratar-se esta regido de parte do mesencéfalo ou do cerebelo. Kielan-
Jaworowska (1986) também considerou incerta a mengdo de Quiroga (1980a,b) a uma
parcial exposi¢do dorsal do mesencéfalo, correspondendo ao coliculo anterior

(=superior), logo atras do limite posterior dos hemisférios cerebrais em Probainognathus.

A exposicdo parcial do mesencéfalo na superficie dorsal dos moldes
endocranianos ¢ um dos caracteres da analise filogenética de Macrini et alii (2007b), a
qual inclui mamiferos atuais e extintos, embora a inexisténcia de marcas do mesencéfalo
em moldes endocranianos ndo necessariamente reflita o fato dos coliculos estarem
realmente encobertos por um prosencéfalo posteriormente expandido e/ou seios venosos
e meninges associadas (Edinger, 1964; Nieuwenhuys et alii, 1998). Em alguns taxons de
mamiferos atuais, como Didelphis virginiana (Dom et alii, 1970), Monodelphis
domestica (Macrini et alii, 2007a) ¢ Tenrec ecaudatus (Bauchot e Stephan, 1967), os
coliculos estdo expostos dorsalmente no encéfalo mas ndo deixam marcas nos moldes
endocranianos. De qualquer modo, a exposi¢do parcial do mesencéfalo na superficie
dorsal do molde endocraniano de Probainognathus nao indicaria uma sinapomorfia para
o clado envolvendo este taxon e Mammalia, ja que aparece nos moldes endocranianos de
poucos eutérios atuais (Bauchot e Stephan, 1967), além dos fosseis Kennalestes,
Asioryctes, Zalambdalestes ¢ Barunlestes (Kielan-Jaworowska, 1984, 1986; Kielan-
Jaworowska e Trofimov, 1986), mas é ausente em outros cinodontes ndo-mamalianos,
inclusive mais intimamente relacionados aos mamiferos, na comparacdo com

Probainognathus.

Outra caracteristica reportada por Quiroga (1980a,b) para Probainognathus, mas
questionada por outros autores ¢ a presenga do neocortex (isocortex), indicada por um

sulco que refletiria o limite posterior desta regido, mas que foi interpretado como a marca
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de um vaso da superficie externa do encéfalo por Kielan-Jaworowska (1986). Com
relacdo a indicag@o do isocortex, a maioria dos autores continua seguindo Jerison (1991),
considerando a fissura rinal como marca da extensdo do isocortex verificavel em moldes
endocranianos, por corresponder ao limite ventral desta regido, acima do cortex piriforme
do telencéfalo de mamiferos (ver FIG. 11), embora a auséncia da marca da fissura rinal
no molde endocraniano ndo signifique a auséncia da caracteristica no encéfalo real de um

taxon, a exemplo do observado em Monodelphis domestica (Macrini et alii, 2007a)

Em tritilodontideos e mamaliaformes, observa-se uma completa ossificagdo do
orbito-esfendide, o qual passa a formar um assoalho 6sseo para por¢do mais anterior do
encéfalo. Esse carater pode ser interpretado como sinapomorfia, (€.g. Rowe, 1988) ou
convergéncia (e.g. Hopson e Kitching, 2001; Rubidge e Sidor, 2001, Bonaparte et alii,
2003), conforme as diferentes hipdteses filogenéticas. Nessa mesma regido do cranio,
mamaliaformes também apresentam uma maior extensao ventral dos bulbos olfatdrios, se

comparados a outros cinodontes ndo-mamalianos (FIG. 16).

J4

Dentre os mamaliaformes, a regido dos hemisférios cerebrais ¢ alargada em
Morganucodon e torna-se ainda mais larga em Hadrocodium (Luo et alii 2001; Rowe et
alii, 2011). Concomitantemente a essas alteragdes, observa-se também um alargamento
na regido occipital, evidenciando um maior desenvolvimento do cerebelo (FIG. 13 e FIG.
17). Morganucodon distingue-se de outros cinodontes ndo-mamalianos por apresentar
uma maior divergéncia lateral, posteriormente, entre os hemisférios cerebrais e pela
presenca de giros (gyri) transversais na superficie dorsal do cerebelo (ver FIG. 13). Além
disso, Morganucodon tem a superficie dos parietais mais convexa que em

triteledontideos, tritilodontideos € o mamaliaforme Sinoconodon, havendo, entdo, mais
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espaco endocranial nesta parte do cranio, como pode ser observado em secgdes em plano

coronal da regido parietal (Kielan-Jaworowska et alii, 2004; FIG. 17).
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Figura 16 — Comparacdo de ilustragdes de sec¢es em plano coronal da regido orbito-temporal do cranio
de diferentes cinodontes, dispostos conforme as relacdes filogenéticas entre os mesmos, evidenciando a
progressiva expansao lateral e ventral desta parte do crinio (nas dire¢cdes indicadas pelas flechas) em
associagdo com o crescimento do encéfalo. E representada também a ossificagio do orbito-esfendide,
formando o assoalho para a por¢do mais anterior do encéfalo, e das estruturas etmoidais (etmoturbinais e
placa cribiforme), relacionadas a acuidade olfativa. Modificado de Kielan-Jaworowska et alii (2004).
Tlustragdes ndo estdo na mesma escala.

Contudo, a sec¢do, em plano coronal, na regido do cerebelo, mostra que
Morganucodon apresenta menos espaco endocranial acima do nivel da fossa subarcuata
(preenchida pelo parafloculo), o que constitui uma caracteristica primitiva para
mamaliaformes. Hadrocodium, apesar de ter o teto da parte posterior da caixa craniana
mais largo que Morganucodon, também ndo apresenta a expansao cerebelar acima do
paraflocculus, a qual caracteriza, entdo, o grupo coronal Mammalia (Kielan-Jaworowska

et alii, 2004; FIG. 17). Outra caracteristica derivada ja sugerida para
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Morganucodon (Kermack et alii, 1981) ¢ a divisao das cavidades cerebrais e cerebelares
pelo septo ossificado, i.e. tentorio (tentorium osseum), o qual pode ser continuo ao septo
meningeal tentorio do cerebelo (tentorium cerebelum), mas esta sugestdo é controversa

(e.g. Kielan-Jaworowska, 1997).
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Figura 17 — Comparagio de ilustragdes de sec¢Ges em plano coronal da regido parietal do cranio de
diferentes cinodontes, dispostos conforme as relagdes filogenéticas entre os mesmos, evidenciando uma
progressiva expansio nesta parte do cranio a partir de Morganucodon. Em Hadrocodium, a regido parietal
¢ ainda mais larga que em Morganucodon, mas somente o multituberculado Nemegtbaatar ¢ o eutério
Leptictis (Oligoceno) apresentam uma expansdo da caixa craniana acima da fossa subarcuata. Sdo
indicadas também as cavidades da orelha interna. Modificado de Kielan-Jaworowska et alii (2004).

Tendo em vista o significativo aumento relativo do encéfalo observado em
Morganucodon (em relagdo aos cinodontes ndo-mamaliaformes) ¢ em Hadrocodium (na
comparag¢do com outros mamaliaformes ndo-mamalianos), Rowe et alii (2011) indicaram
que estes dois taxons marcam dois “pulsos” de encefaliza¢cdo, provavelmente envolvendo
j4& o desenvolvimento do neocdrtex nesses taxons, inferido devido ao alargamento da
regido dos hemisférios, apesar da auséncia de impressdo de uma fissura rinal nos moldes

endocranianos e, de forma mais indireta, com base na preservagao de impressoes de uma



66

espessa pelagem em outro mamaliaforme ndo-mamaliano, Castorocauda lutrasimilis (Ji
et alii, 2011). Rowe et alii (2011) utilizaram esta ultima evidéncia como indicativa de
um neocortex baseando-se no fato de que ¢ inicialmente predominante, nesta regido do
cérebro, uma area somatossensorial que controla os mecanorreceptores da pele e foliculos

pilosos, bem como proprioceptores (fusos musculares) e receptores articulares.

Em Triconodon e multituberculados, os bulbos olfatérios adquirem forma
aproximadamente esférica e o cerebelo também se torna mais expandido lateralmente
(Kielan-Jaworowska et alii, 2004; ver FIG. 13). A esses taxons foi inicialmente atribuido
um grande verme cerebelar (Simpson, 1937; Jerison, 1973; Kielan-Jaworowska, 1986;
1997), porém, posteriormente, Kielan-Jaworowska e Lancaster (2004) interpretaram a
mesma regido nos moldes endocranianos como correspondente a um grande vaso
sanguineo, a cisterna superior, que estaria encobrindo o verdadeiro verme, bem como
parte do mesencéfalo, de modo que o aspecto geral do encéfalo desses animais seria,

entdo, similar ao dos primeiros Theria.

Para o grupo coronal Mammalia, Kielan-Jaworowska et alii (2004) destacaram
um novo alargamento dos hemisférios cerebrais, 0 mesmo acontecendo com o cerebelo,
especialmente na regido entre o verme e o parafloculo, indicando uma expansdo vertical
do cerebelo, que se reflete no alargamento do espago da cavidade craniana acima da fossa
subarcuata e regido da crista lambdoidal. Os autores também destacaram a exposi¢ao
dorsal de parte do mesencéfalo verificada em insetivoros (e.g. Tenrec e Rhynchocyon
[Bauchot e Stephan, 1966; 1967]) e didelfideos viventes, provavelmente, entdo,
representando uma condi¢do primitiva para os primeiros placentarios (Edinger, 1964;

Radinsky, 1976, 1977, 1981).
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A identificagdo dos canais vasculares do seio transverso, os quais marcam o limite
posterior dos hemisférios cerebrais em placentarios do Neocretaceo, ¢ mencionada por
Kielan-Jaworowska et alii (2004) como evidéncia de que a exposigdo da area
correspondente ao mesencéfalo, nos moldes endocranianos nesses animais, realmente
ocorria no encéfalo dos mesmos, ndo sendo entdo fruto de alteracdes post-mortem de
partes do encéfalo e meninges que poderiam ter ocorrido em tdxons mais antigos. Entre
mamiferos atuais, o mesencéfalo passou a ser totalmente encoberto pelos hemisférios

cerebrais em diferentes linhagens, tanto monotremos quanto térios.

Ademais, outra caracteristica que esta relacionada a evolucdo da caixa craniana
que ¢ apontada como uma sinapomorfia para o grupo coronal Mammalia ¢é a presenca da
placa cribiforme, ao menos parcialmente ossificada (Rowe, 1988), separando a cavidade
nasal da cavidade cerebral® (ver FIG. 10) ¢ a ossificacio dos etmoturbinais na cavidade
nasal formando uma sustentagdo rigida para o epitélio com receptores olfatorios, o que
marcaria um terceiro “pulso” de elaboracdo olfatéria na evolucao da linhagem mamaliana

(ver discussao a respeito no capitulo 6).

% Neste trabalho tém sido utilizados os termos “caixa craniana” e “cavidade craniana” para se referir
respectivamente a cobertura 6ssea da regido do encéfalo e ao espago interno ocupado pelo mesmo. Embora
uma tradugdo literal do termo em inglés “braincase” (i.e. “caixa cerebral” [e.g. Soares, 2004]), assim como
“cavidade cerebral”, nos parecam termos mais precisos, uma vez que existem outras cavidades no crinio
(e.g. caviadade nasal e cavidades oOticas), as quais, literalmente, também seriam “cavidades cranianas”,
optamos por seguir os termos mais utilizados na nomenclatura anatdmica em portugués. Contudo, ao se
mencionar as duas cavidades do cranio separadas pela placa cribiforme, consideramos adequado mencionar
o termo “cavidade cerebral” para o espaco que aloja o encéfalo e ¢é separado da cavidade nasal (o termo

mais apropriado seria, de fato, “cavidade encefalica”, porém este é ainda menos usual).
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Em resumo, partindo da condigdo de Thrinaxodon, com moldes endocranianos
alongados, lateralmente estreitos e sem uma nitida divisdo de hemisférios, bem como
conspicuos moldes parafloculares, a evolugdo da neuroanatomia e de estruturas
associadas ao longo da linhagem Cynodontia até os primeiros mamiferos compreende as

seguintes modificagdes:
- Perda do olho parietal na maioria dos eucinodontes (Diademodon, Trirachodon ¢
Massetognathus sao excegoes).

- Bulbos olfatérios mais desenvolvidos ¢ com divisdo mais nitida entre alguns

eucinodontes como Probelesodon e Massetognathus.

- Divisdo nitida e incipiente alagamento dos hemisférios cerebrais, especialmente
na por¢do mais posterior dos mesmos em Probainognathus, podendo este taxon

também pode apresentar divisdo de hemisférios cerebelares.

- Completa ossificagdo do oOrbito-esfendide, o qual passa a formar um assoalho

6sseo para por¢do mais anterior do encéfalo em tritilodontideos ¢ mamaliaformes.
- Maior extensao ventral dos bulbos olfatérios em mamaliaformes.

- Alargamento dos hemisférios cerebrais e da regido do cerebelo em

Morganucodon.

- Alargamento ainda mais significativo na regido dos hemisférios cerebrais em

Hadrocodium.

- Bulbos olfatorios com forma aproximadamente esférica e cerebelo mais

expandido lateralmente em Triconodon e multituberculados.

- Ossificagdo da placa cribiforme separando os bulbos olfatérios da cavidade

nasal, e um maior alargamento dos hemisférios cerebrais e cerebelo, o qual também ¢
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expandido verticalmente, acima dos parafléculos, nos taxons do grupo coronal

Mammalia.

- Exposi¢ao dorsal do mesencéfalo em insetivoros e didelfideos viventes, podendo
representar uma condi¢do primitiva para placentarios, embora este carater ocorra de

forma convergente em alguns cinodontes ndo-térios.

3.3. Evolucéo da orelha interna em cinodontes

Os mamiferos s3o os mais especializados vertebrados viventes no que diz respeito
a adaptacdes para audi¢do, principalmente devido as suas derivadas estruturas na orelha
interna e externa (Luo et alii, 1995). A evolucdo da orelha interna, ao longo da transi¢ao
entre cinodontes ndo-mamalianos e mamiferos, inclui complexas modificacdes na
estrutura da mesma e nos ossos que a envolvem. Além de sua importancia filogenética,
essas modificagdes tém relevancia bioldgica, uma vez que sdo adaptacdes Unicas da
linhagem dos mamiferos (Rosowski e Graybeal, 1991), os quais usualmente sdo capazes
de perceber freqiiéncias sonoras muito acima da faixa perceptivel para todos os outros
vertebrados (Allin, 1986). Além disso, a estrutura dos canais semicirculares também pode
ser associada a agilidade e forma ou velocidade de locomogao (Spoor et alii, 2007; Cox e

Jeffery 2010).

3.3.1. Principais modificacdes na orelha interna ao longo da evolucdo dos

cinodontes ndo-mamalianos e primeiros mamiferos

A condigdo primitiva da orelha interna de terapsidos esta representada nos

dicinodontes (Olson, 1944; Cox, 1962) gorgondpsios (Olson, 1944; Sigogneau, 1974) e
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terocefalios(Olson, 1944), nos quais a cavidade saculococlear (=recesso lagenar
[Sigogneau, 1974]) ndo ¢ diferenciada da cavidade vestibulo-coclear e a fenestra
vestibular (fenestra vestibuli, ou janela oval [fenestra ovalis]) ¢ situada na parede lateral
ou ventrolateral desta tinica cavidade (Luo, 2001), além de haver uma pobre ossificacio
interna das cavidades oticas (Olson, 1944; Fourie, 1974; Hurum; 1998b) ¢ a participagio
de varios ossos, de origem endocondral e intermembranosa (Kielan-Jaworowska et alii,

2004), na cobertura da orelha interna.

Em terapsidos nao-cinodontes, mas também em Thrinaxodon, a parte vestibular
da orelha interna € coberta pelos ossos proodtico e opistotico, enquanto os canais
semicirculares sdo envolvidos pelo opistotico, exoccipital e supraoccipital (Olson, 1944).
Além disso, nos cinodontes nao-mamaliamorfos estudados por Olson (1944), os canais
semicirculares ndo sdo totalmente ossificados, ficando aberta uma extensdo
correspondente a cerca 1/3 do canal semicircular lateral, o qual teria sido, entdo,
parcialmente fechado por cartilagem. Além disso, o prodtico ¢ externamente encoberto
pelo basioccipital ¢ também pela a ala do basisfendide’ (sensu Soares, 2004 =
“basisphenoid wing” [sensu Kiihne, 1956; Crompton, 1964; Luo et alii 1995, Luo, 2001]
ou “parasphenoid ala” [ e.g. Hopson, 1964; Gow, 1986; Sues, 1986; Rowe, 1988; Wible,
1991]), a qual usualmente encobre ventralmente o involucro dsseo da coclea (pars

cochlearis) em cinodontes ndo-mamaliaformes (Luo et alii, 1995; Luo, 2001; Kielan-

3 As diferentes nomenclaturas para esta estrutura, inclusive mencionando ossos diferentes, devem-
se ao fato do paraesfendide cobrir ventralmente o basifendide e de ambos serem indistinguiveis em
muitos cinodontes adultos (Olson, 1944). Contudo, segundo Luo et alii (1995), é menos provavel que o
paraesfenoide, por ser um osso intramembranoso, participe do revestimento dsseo da coclea, o qual ¢
formado, em vertebrados atuais adultos, pela ossificagdo endocondral das cartilagens 6ticas (de Beer,

1937; Kuhn, 1971; Zeller, 1989).
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Jaworowska et alii, 2004), chegando a alcancar a borda da fenestra vestibular em
cinodontes nao-eucinodontes e alguns eucinodontes ndo-mamaliamorfos (e.g. Bonaparte,

1966; Teixeira, 1982; Abdala, 2007).

Outra caracteristica primitiva associada a orelha interna é a presenga de um
distinto anel 6sseo na borda da fenestra vestibular (FIG. 18), mantido em cinodontes ndo-
mamaliaformes de modo geral (e.g. Thrinaxodon [Fourie, 1974], traversodontideos
[Brink, 1955; Kemp, 1980], Probainognathus [Romer, 1970], tritilodontideos [Kiihne,

1956; Sues, 1986] ¢ triteledontideos [Luo, 1994]).

Quanto a regido da coclea, Thrinaxodon se diferencia dos terapsidos nao-
cinodontes pela presenga de uma distinta cavidade coclear (Fourie, 1974; Rowe et alii,
1995), a qual se torna mais desenvolvida em eucinodontes como Massetognathus
(Quiroga, 1979a), Probelesodon (Quiroga, 1979a) e Probainognathus (Allin, 1986; Luo
et alii, 1995), embora a parte coclear 0ssea da orelha interna seja ainda pequena e

globular (Luo, 2001; ver FIG. 19 e FIG. 20).

Segundo Kielan-Jaworowska et alii (2004), uma condi¢do mais derivada ¢
apresentada no clado Mammaliamorpha. Tanto em tritilodontideos quanto em
triteledontideos, ocorre a fusdo dos ossos peridticos em um Unico petrosal e a ala do
basisfendide ndo alcanga a borda da fenestra vestibular. No tritilodontideo Yunnanodon,
os canais semicirculares sdo envolvidos somente pelo petrosal (Luo, 2001) e a parte
coclear deste osso (pars cochlearis) é completamente ossificada (Sun e Cui, 1987). Além
disso, conforme a descri¢ao da orelha interna de Yunnanodon realizada por Luo (2001), o
involucro 6sseo da coclea ¢ alongado e tubular, tornando-se entdo um canal coclear, o
que também ¢ reportado para outros tritilodontideos (Kiihne, 1956; Crompton, 1964).

Uma condi¢do similar com respeito a essas caracteristicas ¢ esperada também para
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triteledontideos (Luo, 2001). Contudo, ndo ha exposi¢do externa da pars cochlearis no
basicranio de Yunnanodon, devido a sobreposi¢do do basioccipital devido a uma

hipertrofiada ala do basisfendide, que encobre o petrosal anteriormente (Luo, 2001).

Thrinaxodon Adelobasilens Morganucodon

Figura 18 — Ilustragdo do lado esquerdo do basicranio de trés diferentes cinodontes, dispostos conforme
as relacdes filogenéticas entre os taxons, mostrando os ossos da regido Otica. Abreviagdes: ABS, ala do
basisfendide; BO, basioccipital; BS, basisfenoide; CE, cavum epiptericum; CO, condilo occipital; FJ,
foramen jugular; FP, forAmen perilinfatico; FPP, fordmen pterigoparaoccipital, FV, fenestra vestibular;
FVL, forAmen vascular da aba lateral (“lateral flange”); OP, opistético; PO, prodtico; PP, processo
paraoccipital, PR, promontorio; SP, abertura timpanica para o seio do prodtico; VII, foramen(s) para o
nervo facial (VII); XII, forAmen(s) para o nervo hipoglossal (XII). Modificado de Luo et alii (1995).

A falta de uma ala do basisfendide e o invélucro 6sseo da orelha interna formado
exclusivamente pelo petrosal sdo caracteristicas indicadas apenas em Mammaliaformes,
com Adelobasileus ainda representando a condig¢do primitiva dentro do grupo (Kielan-
Jaworowska et alii, 2004; FIG. 18). Além disso, tem sido considerada uma sinapomorfia
para Mammaliaformes (Luo et alii, 1995; Luo, 2001; Hurum, 1998b; Kielan-Jaworowska

et alii, 2004) a presenga de uma elevagao ventrolateral na pars cochlearis, o que constitui
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o promontoério (sensu Williams et alii, 1989; Gow, 1985; Hopson ¢ Barghusen, 1986;

Rowe, 1988; Luo et alii, 1995).

Sinoconodon Morganucodon
_ Canal
i coclear
Canal \ ’
coclear N 2
'\/’ B
— Promontorio
Imm

Promontgrio

Crista

Fenestra
vestibular

Fenestra
vestibular

Dorsal

Lateral

1mm

Figura 19 — Ilustragdo comparando a regido dtica do lado esquerdo do crinio em vista ventral (A-D)
e secc¢do transversal, em plano coronal, do canal coclear (E e F), de Sinoconodon (@ esquerda) e
Morganucodon (a direita), mostrando as diferengas entre os taxons quanto ao comprimento relativo do
canal coclear em relagdo ao promontorio (A e B) e a morfologia desta estrutura (C e D), mais plana em
Sinoconodon, e arredondada em Morganucodon. Modificado de Luo et alli (1995).
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Figura 20 — Comparagdo de ilustragdes da
orelha interna de diferentes cinodontes,
dispostos conforme a relagdo filogenética entre
os taxons, mostrando o alongamento da céclea
(inicialmente  indiferenciada da cavidade
sacular)  entre cinodontes nao-mamalianos,
tornando-se mais comprida e estreita em
multituberculados (representados por
Nemegtbaatar), e  espiral em  térios
(representados por Homo). As ilustragdes de
cinodontes ndo-mamalianos foram modificadas
de Luo (2001), o multituberculado modificado
de Hurum (1998Db) ¢ a representagdo do humano
¢ modificada de Luo et alii (2010). As
ilustragdbes nao estio na mesma escala.
Abreviagdes: CC, canal coclear; CSA, canal
semicircular anterior; CSL, canal semicircular
lateral; CSP, canal semicircular posterior; FV,
fenestra vestibular, FP, foramen perilinfatico;
RC, recesso coclear (globular); RSC, recesso
saculo-coclear. ITlustracdes ndo estdo na mesma
escala.
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Para Adelobasileus, é descrito um incipiente promontério (Lucas e Luo, 1993) e,
ainda que ndo seja clara a sutura entre a pars cochlearis ¢ o basioccipital, Kielan-
Jaworowska et alii (2004) sugerem que o basioccipital neste taxon seria largo, encobrindo
parte da pars cochlearis no basicranio. J& em Sinoconodon, a ala do basisfendide é
ausente, mas o promontorio descrito para o taxon por Luo et alii (1991) mostra uma
faceta medial plana (FIG. 19), parcialmente sobreposta pelo basioccipital. O canal coclear
descrito para Sinoconodon tem seu apice levemente curvado para cima ¢ é orientado mais
antero-medialmente, ao invés de estar em uma dire¢do ventromedial como nos cinodontes
nao-mamaliaformes (Fourie, 1974; Allin, 1986). Contudo, embora mais longo do que em
cinodontes ndo-mamaliaformes, o canal coclear de Sinoconodon é curto, se comparado a
outros mamaliaformes, tendo menos da metade do comprimento do promontdrio,
indicando que o aumento da pars cochlearis, com a formagdo do promontorio, evoluiu

antes do alongamento da coclea (Luo et alii, 1995).

Seguindo a seqiiéncia evolutiva da orelha interna mamaliana apresentada por Luo
et alii (1995), Luo (2001) e Kielan-Jaworowska et alii (2004), o mamaliaforme
Morganucodon representa uma condigdo mais derivada que Sinoconodon e
Adelobasileus, com um promontério bulboso e mais inflado, completamente exposto em
vista ventral, as expensas do basioccipital, o que também ¢ mencionado para
Hadrocodium (Luo et alii, 2001) ¢ multituberculados (Hahn, 1988; Hurum,1998b). Além
disso, Morganucodon apresenta um canal coclear mais longo que Sinoconodon, em
relagdo ao comprimento do cranio ¢ do promontorio (Kermack et alii, 1981; Luo et alii,

1995).

Multituberculados (Meng e Wyss, 1995; Hurum, 1998b) e eutriconodontes tém a

propor¢ao do canal coclear em relagdo ao promontorio similar a Morganucodon (Kielan-
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Jaworowska et alii, 2004). O alongamento do canal coclear €, entdo, um carater derivado
reportado para Morganucodon, multituberculados (e.g. Miao, 1988; Luo ¢ Ketten, 1991;
Meng ¢ Wyss, 1995; Hurum, 1998b), docodontes (Lillegraven e Krusat, 1991) e,
provavelmente, Theriiformes do Cretaceo (Wible et alii, 1995; Hu et alii, 1998),
sugerindo um alongamento também do ducto coclear, o que pode indicar uma capacidade
maior para audi¢do de altas freqiiéncias e sugere que a audi¢do era um sentido muito

importante para esses animais (Kielan-Jaworowska et alii, 2004).

Descrigdes da orelha interna de multituberculados tém indicado um canal coclear
reto ou levemente curvado lateralmente (e.g. Luo e Ketten, 1991; Meng ¢ Wyss, 1995;
Hurum, 1998b; FIG. 19), o que também ¢ relatado para outros Theriiformes nao-térios
como Zhangheotherium (Hu et alii, 1997), embora, em Vincelestes, o canal coclear ja seja
curvado cerca de 270° (Rougier, 1993). A curvatura do canal coclear chega a 360° no
eutério extinto Prokennalestes (Wible et alii, 2001) e, entre os mamiferos atuais, o canal
coclear totalmente espiralado ¢ observando entre metatérios e eutérios. Nos
monotremados, o ducto coclear (labirinto membranoso) é espiralado, mas o canal coclear
6sseo (labirinto 6sseo) ndo forma uma espiral correspondente (Kielan-Jaworowska et alii,
2004). Sendo assim, como os Theriiformes do Cretdceo t€ém uma relagdo filogenética
mais proéxima com os térios atuais do que com os monotremados, o ducto coclear espiral
pode ter evoluido paralelamente em monotremos e térios atuais, ou a cdclea de
multituberculados, eutriconodontes e Zhangheotherium pode representar uma reversao
atavistica a condi¢do ancestral ao grupo coronal Mammalia (Hu et alii, 1997; Kielan-

Jaworowska et alii, 2004).

No que tange aos canais semicirculares, além de uma ossificagdo completa e

formada por um Uunico osso (i.e. petrosal), outra diferenca reportada para
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multituberculados ¢ mamiferos atuais em relagdo aos cinodontes ndo-mamaliaformes e
outros terapsidos ndo-cinodontes estudados por Olson (1944), é o angulo entre os canais
semicirculares anterior e posterior. A medida deste angulo fica entre 102° ¢ 157° nos
taxons de terapsidos ndo-mamalianos (Olson, 1944) e entre 65° ¢ 96° nos dois
multituberculados estudados por Hurum (1998b) e os diversos mamiferos atuais citados

no mesmo trabalho.

Além disso, os multiberculados Nemegtbaatar e Chulsanbaatar (Hurum, 1998b),
bem como Lambdopsalis (Miao, 1988), diferenciam-se tanto de cinodontes nao-
mamalianos quanto dos mamiferos atuais em geral por apresentarem o canal semicircular
posterior mais longo que o anterior, o que, para Hurum (1998b) pode refletir uma
apomorfia do grupo, ligada a um habito locomotor e modo de vida especificos.Ademais,
os canais semicirculares tém formas mais irregulares em cinodontes ndo-mamalianos e
somente em térios apresentam um contorno arredondado, perfazendo um semicirculo

regular (Hurum, 1998b).

No geral, as modificagdes na orelha interna e estruturas osseas associadas entre
cinodontes ndo-mamalianos partem de um padrio que € primitivo para terapsidos, com a
coclea indiferenciada do vestibulo, uma pobre ossificagdo interna das cavidades Oticas,
incluindo os canais semicirculares, e diferentes ossos cobrindo a orelha interna. Em

sintese, ao longo da evolugao dos cinodontes ocorreram as seguintes modificagdes:

- Um gradual alongamento da coéclea (seguindo-se uma seqiiéncia entre

Thrinaxodon, Massetognathus, Probelesodon e Probainognathus);
- A fusdo dos ossos peridticos em mamaliamorfos;

- O petrosal passa a ser o Unico osso envolvendo os canais semicirculares e a

coclea torna-se consideravelmente mais alongada em Yunnanodon;
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- A ala do basisfendide ¢ perdida, passando a céclea a ser coberta exclusivamente
pelo petrosal em mamaliaformes, mas o promontorio, que aparece como elevagao
ventrolateral na pars cochlearis, ventralmente exposta, apresenta uma faceta medial

plana, parcialmente coberta pelo basioccipital, em Sinoconodon;

- O promontoério torna-se bulboso ¢ totalmente exposto em Morganucodon e,
neste taxon, assim como em multituberculados e eutriconodontes, a coclea ¢
alongada, ocupando uma propor¢do maior do promontdrio, na comparagdo com

Sinoconodon;

- Em multiberculados e mamiferos atuais, os canais semicirculares anterior e
posterior formam, entre si, angulos entre 65° e 96°, enquanto este mesmo angulo ¢

superior a 100° em terapsidos ndo-mamalianos;

- A coclea curva-se, seguindo padrdes distintos em diferentes linhagens

mamalianas;

- Em monotremos, o ducto coclear ¢ espiralado, mas o canal coclear 6sseo nao faz

uma espiral correspondente;

- Em multituberculados e alguns Theriiformes ndo-térios o canal coclear ¢
levemente curvado lateralmente, curvando-se 270° em Vincelestes, 360° no eutério

extinto Prokennalestes e chegando ao padrio espiral nos térios atuais.
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4. MATERIAL E METODOS

O enfoque principal do presente estudo baseia-se na analise das informagdes obtidas
através das tomografias computadorizadas do cranio de Brasilitherium riograndensis
UFRGS-PV-1043-T. Nesse contexto, serdo detalhados, no presente capitulo, aspectos
referentes ao espécime objeto das tomografias, bem como as questdes técnicas e
metodoldgicas que envolveram a obten¢do das imagens e as etapas subseqiientes de
tratamento dos dados, até a obtencdo dos modelos tridimensionais digitais que estdo

sendo aqui descritos.

4.1. Espécime estudado

O espécime UFRGS-PV-1043-T foi coletado em um afloramento no municipio de
Faxinal do Soturno, Rio Grande do Sul, e pertence a cole¢do do Laboratério de
Paleontologia de Vertebrados da Universidade Federal do Rio Grande do Sul (UFRGS)

em Porto Alegre, Rio Grande do Sul, Brasil.

O cranio UFRGS-PV-1043-T (FIG. 21) mede 38,03mm, do limite anterior da pré-
maxila até os condilos occipitais. Medidas do molde endocraniano digital e outras
medidas cranianas sdo apresentadas com a descri¢do, no capitulo 5. O exemplar, sem a
mandibula, ¢ bastante completo, com apenas alguns ossos quebrados e algumas
distor¢des em diferentes regides, decorrentes de deformacdes post mortem, porém sem
causar prejuizos significativos ao molde endocraniano digital obtido. As avarias mais
significativas no espécime sdo: (i) a inclina¢do da caixa craniana para o lado direito; (ii) a
falta dos ramo quadrados do pterigdide e do alisfenoide (epipterigoide) direitos, deixando
incompleto o preenchimento do cavum epiptericum deste lado do cranio (ver FIG. 33 ¢

FIG. 35); (iii) uma fissura, que faz uma linha atrds dos frontais e que pode ser vista
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lateralmente, na parte anterior processo ascendente do alisfendide, e dorsalmente,
atravessando transversalmente a parte anterior dos parietais; (iv) e a quebra de parte de
um osso, no lado direito da face interna da regido occipital, o que causou uma
deformagdo na superficie dorsal do local correspondente do molde endocraniano digital

(ver FIG. 33).

10 mm

Figura 21 — Reconstrugéo tridimensional, a partir das tomografias computadorizadas realizadas, do
Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T, em vistas lateral e dorsal.
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4.2. Tomografia computadorizada e processamento digital das imagens

O espécime UFRGS-PV-1043-T foi digitalizado com a utilizagdo de um
tomografo de alta resolucdo v|tome[x s GE Sensing & Inspection Technologies GmbH
phoenix|x-ray (FIG. 22) do Steinmann-Institut fir Geologie, Mineralogie und
Paléontologie da Universidade de Bonn, Alemanha, tendo sido levado aquela institui¢ao
pelo professor José Fernando Bonaparte, na época vinculado ao Laboratorio de

Paleovertebrados da UFRGS.
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Figura 22 — Foto de um equipamento similar ao que foi utilizado para as tomografias de
Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T. Disponivel em: http://www.ge-mcs.com/en/phoenix-xray.html.
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Foram geradas, em plano coronal, 884 secc¢des (“slices”), com dimensoes de 1024
x 1024 pixels, sendo o tamanho do voxel de 0.0464 x 0.04634 x 0.04634 mm. Para
visualizagdo e processamento das imagens, reconstru¢do tridimensional, bem como
medigdes lineares e volumétricas, foi utilizado o programa VGStudio Max© (versdo
1.2.1; Volume Graphics GmbH, 2004). Para separar digitalmente o cranio da matriz
rochosa que preenche as cavidades ¢ forma o molde endocraniano, foram definidos, no
programa, os limites entre os intervalos de valores de atenuacdo do raio-X

(correspondentes aos valores na escala de cinza).

Além disso, foi necessario o uso da ferramenta do programa que permite a
alteracdo manual dos valores de cada pixel, devido a equivaléncia entre os valores de
pixels (tons de cinza) correspondentes ao preenchimento rochoso que forma os moldes e
outras partes que correspondem a o0ssos, inclusive em uma mesma seccao (slice). Deste
modo, ainda que a visualiza¢do das imagens possibilite uma clara diferenciagdo do cranio
e da matriz rochosa interna, esta identifica¢do ¢ dependente da morfologia observada, ndo
sendo possivel, para fins de reconstrug@o tridimensional exclusivamente do cranio ou do
molde endocraniano, a segmentagdo com base apenas nos valores de atenuacao do raio-X

(ver FIG. 23).
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Figura 23 — Tratamento manual das imagens. A esquerda, imagens bidimensionais de tomografias
computadorizadas de uma mesma seccdo (slice 692), em plano coronal, do exemplar UFRGS-PV-1043-
T. A direita, reconstituicdes tridimensionais do cranio, com base na segmentacdo definida nas
respectivas secgdes. Em A, foram delimitados dois segmentos de intervalos de valores de atenuagdo do
raio-X, correspondendo ao crinio e a matriz rochosa interna, visando obter o maior contraste possivel
entre os segmentos (na reconstitui¢do tridimensional correspondente, o local da sec¢do ¢ indicado pela
linha tracejada). Em B e C, foram digitalmente removidos os segmentos que corresponderiam,
respectivamente, ao crinio e ao molde endocraniano, com base na segmentagdo mostrada em A. Na
reconstrucdo tridimensional em B o molde endocraniano nao fica claro, enquanto em C, permanecem
pontos em meio a cavidade craniana e ndo aparece parte da parede lateral 6ssea. Em D, ¢ mostrado parte
do processo de alteragdo manual do valor dos pixels da parte interna e a reconstrucao tridimensional
gerada, com a parte do cranio seccionada sagitalmente para evidenciar o molde endocraniano.
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4.3. Analises quantitativas

Além da simples obtengao de razdes entre medidas (ver Tabelas 1 e 2 na sessao
5.3 e Tabela 3, na secdo 5.4), foram realizados diferentes calculos, seguindo as formulas

mencionadas abaixo.

- Estimativa de massa corporea: Tendo em vista a auséncia de material pos-
craniano de Brasilitherium, foi utilizada a equagdo que Luo et alii (2001) propuseram
para os mamaliaformes ndo-mamalianos Sinoconodon, Morganucodon e Hadrocodium,
baseados na relagdo alométrica entre a massa corporea ¢ o comprimento do cranio
encontrada por Gingerich e Smith (1984), ao analisarem 64 espécies de insetivoros atuais.
A equacgdo de regressdo obtida pelos autores ¢ X= 3,68Y — 3,83, onde X ¢ o logjo da
massa corpérea em gramas (g) ¢ Y € o Log;o do comprimento do cranio em milimetros
(mm).

- Quociente de encefalizagdo (EQ): A partir da massa corpdrea estimada e do
volume medido do molde endocranial digital, foi calculado o EQ, utilizando-se as
equagdes EQ=EV/(0,12M**"), de Jerison (1973), e EQ=EV/(0,055M""*), de Eisenberg

(1981), sendo EV o volume do molde endocranial, e M, a massa corporea.
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5. Brasilitherium riograndensis - DESCRICAO E COMPARACOES

O processamento das imagens, que permitiu a individualizagdo entre os 0ssos
componentes do cranio e o preenchimento da cavidade encefalica (correspondendo ao
molde endocraniano digital gerado), possibilitou ainda a obtencdo do molde digital da
orelha interna esquerda. Assim, sdo aqui descritos os moldes do encéfalo e da orelha
interna, bem como os elementos 6sseos associados, os quais formam a caixa craniana € o
involucro 6sseo da orelha interna. As caracteristicas observadas para Brasilitherium sao
também comparadas com as de outros tdxons, especialmente cinodontes ndo-mamalianos,
enfatizando as relagdes filogenéticas entre os taxons e a evolug¢ao do encéfalo e da orelha

interna na linhagem Cynodontia.

5.1. Caixa craniana

Externamente, a caixa craniana de Brasilitherium ndo difere do padrao geral
descrito para cinodontes nao-mamalianos (e.g. Hopson e Rougier, 1993; Kielan-
Jaworowska et alii, 2004). Ademais, além da auséncia de uma placa cribiforme ossificada
separando as cavidades nasal e cerebral, o que ja seria esperado por ser esta caracteristica
considerada uma sinapomorfia para o grupo coronal Mammalia (e.g. Rowe, 1988),
Brasilitherium mantém uma vacuidade orbital, conforme ja havia sido descrito por
Bonaparte et alii (2005). Este espago nao ossificado ¢ bem visivel em vista lateral, ventral
ao processo orbital dos frontais, entre o limite posterior da cavidade nasal e o bordo

anterior do processo ascendente do alisfenoide (FIG. 24-26).

Apesar desta provavel presenca de um orbito-esfendide ossificado, indicada por
Bonaparte et alii (2005), este osso seria pequeno, de forma irregular, fazendo contato

com o processo ascendente do palatino, anteriormente, € com o frontal dorsalmente, mas
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sem alcangar o processo ascendente do alisfenoide posteriormente. Deste modo, o 6rbito-
esfendide ndo constitui uma parede que fecha a vacuidade orbital, como ocorre em
tritilodontideos (Luo, 1994) e mamaliaformes ndo-mamalianos (e.g. Adelobasileus [Lucas
e Luo, 1993], Sinoconodon [Crompton e Luo, 1993] ¢ Morganucodon [Kermack et alii,
1981]). Além disso, nas sec¢des transversais em plano coronal de Brasilitherium
UFRGS-PV-1043-T, ndo se observa um assoalho 0sseo para a regido anterior do
encéfalo, local dos bulbos olfatorios (FIG. 25A), o qual ocorre em tritilodontideos e
mamaliaformes e ¢ também formado pelo oOrbito-esfendide (Kielan-Jaworowska et alii,

2004).

Em vista ventral, observam-se os pterigdides, situados abaixo da vacuidade orbital.
Neste local, o cranio UFRGS-PV-1043-T esta fraturado, ndo ficando bem claro o
prolongamento anterior do processo cultriforme do complexo esfenoide (basisfendide +
paraesfenoide), além da metade posterior do comprimento dos pterigoides, e tampouco o
contorno das vacuidades interpterigoides, descritas para o taxon por Bonaparte et alii
(2005). Este carater ¢ reportado para taxons do Eopermiano como Dvinia (Tatarinov,
1968) e Procynosuchus (Kemp, 1979), mas esta ausente em Thrinaxodon (e.g. Fourie,
1974) e na maioria dos eucinodontes (ver discussdo a respeito por Martinelli ¢ Rougier
[2007]), ainda que tenham sido descritas vacuidades interpterigdides em espécimes
juvenis de taxons como Cynosaurus (Hopson e Kitching, 1972), Thrinaxodon (Estes,
1961), Probelesodon (Bonaparte, 1980), Kayentatherium (Sues, 1986) e possivelmente
Lumkuia (Hopson e Kitching, 2001). Entre eucinodontes adultos, as vacuidades
interpterigdides tém sido indicadas somente para alguns mamaliamorfos nao-
mamaliaformes, como Yunnanodon (Luo e Wu, 1994), Riograndia (Soares, 2004),

Chaliminia (Martinelli e Rougier, 2007), Pachygenelus (e.g. Bonaparte et alii, 2003) e



87

Diarthrognathus (Crompton, 1958), além de Brasilodon e Brasilitherium (Bonaparte et

alii, 2005).

Em que pese o fato da regido das vacuidades interpterigbides ndo estar bem
preservada no exemplar UFRGS-PV-1043-T, este espago certamente seria mais estreito
neste espécime do que o que aparece nas representacdes constantes em Bonaparte et alii
(2005) e Martinelli e Rougier (2007), o que poderia indicar uma diferenga de estagios
ontogenéticos entre os espécimes, sendo mais adulto o exemplar aqui descrito. Essa
hipotese pode ser corroborada ao levar-se em conta o fato do comprimento do cranio
UFRGS-PV-1043-T (38mm) ser superior ao do exemplar que Bonaparte et alii (2005) se

basearam (25mm) para ilustrar as vacuidades pterigodides (FIG. 24).

Imediatamente posterior a ampla vacuidade orbital, a parede lateral da caixa
craniana ¢ fechada lateralmente pelo o processo ascendente do alisfenoide, o qual,
conforme mostrado na reconstrugao tridimensional do cranio de Brasilitherium UFRGS-
PV-1043-T em vista lateral (FIG. 26), forma uma ampla placa espatulada que contata o
parietal dorsalmente. O bordo anterior do processo ascendente do alisfenodide ¢ levemente
concavo, com uma regido mais estreita aproximadamente na metade da altura da lamina
ossea, sendo a concavidade levemente inclinada antero-dorsalmente. O canto antero-
dorsal do alisfenoide ainda ultrapassa anteriormente a sutura entre o parietal e o frontal,
alcancando o canto postero-ventral do frontal, como ¢ caracteristico de cinodontes nao-
mamalianos em geral (e.g. Crompton, 1958; Kermack et alii, 1981; Rowe, 1988; Wible ¢
Hopson, 1993), embora a exata extensdo do contato entre o frontal e o alisfendide ndo

esteja clara no exemplar estudado.
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A margem ventral do alisfendide contata o pterigdide e, em vista ventral (FIG.
26), estende-se posteriormente formando o ramo quadrado do alisfendide, o qual
acompanha o ramo quadrado do pterigéide, estando medial a este. Estes dois ramos
formam o bordo lateral da abertura ventral do cavum epiptericum, a qual ¢ delimitada
medialmente pelo basisfenoide e posteriormente pelo petrosal. O ramo quadrado do
alisfendide ainda estende-se posteriormente além do ramo quadrado do pterigoide e da
abertura ventral do cavum epiptericum, fazendo contato medialmente com o processo do
petrosal, de orientacdo antero-medial e inclinado em dire¢do ventral, que constitui a aba

lateral (“lateral flange” - seguindo terminologia de Kermack [1963]) do petrosal.

Medial a abertura ventral dos cava epipterica, estd o basisfenoide, com os
processos basipterigdides fazendo um contato sutural aparentemente reto, transversal ao
eixo longitudinal do cranio, com os pterigoides, exceto na linha média do cranio, onde o
processo cultriforme do complexo esfendide (basisfendide + paraesfenodide) estende-se
anteriormente entre estes 0ssos. O contorno lateral do basisfendide é, em cada lado,
concavo em diregdo ao cavum epiptericum, de modo que seu ponto mais estreito situa-
se na metade do seu comprimento. O alargamento posterior do basisfen6ide deve-se a
inclinagdo, em sentido postero-lateral, das alas do basisfendide, as quais fazem contato
com o promontoério do petrosal (ver também descricdo da regido otica, se¢ao 5.2). O
limite anterior do basioccipital estd medial as alas do basisfendide, fazendo um contato
sutural reto, transversal ao eixo longitudinal do cranio, com a parte medial do limite

posterior deste 0sso.
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Figura 26 — Reconstrugdes tridimensionais de Brasilitherium UFR GS-PV-1043-T em vista hteral (acima),
dorsal (no centro, a esquerda), ventral (abaixo, a esquerda) e occipital (abaixo, a direita). O quadro em
destaque (no centro, a direita) mostra a parte posterior do cranio em vista lateral, seccionado sagitalmente

atéolocaldo canalpos-temporal.
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Observando-se internamente a reconstru¢do tridimensional do exemplar
UFRGS-PV-1043-T (FIG. 27), na regido do cranio fechada lateralmente pelo processo
ascendente do alisfendide, destaca-se, no basisfenoide, uma grande fossa hipofisaria
(sella turcica), cujo molde é abordado na se¢do 5.3 deste capitulo. Posteriormente a
fossa hipofisaria, encontra-se a area correspondente a dorsum sellae e, logo atras desta,
observa-se a pila antdtica, em cada lado do basisfendide. Nas secgdes transversais em
plano coronal (FIG. 24), a pila antotica de UFRGS-PV-1043-T aparece perfurada nas
suas extremidades ventral e dorsal, de forma similar a representacdo de Hurum (1998a)
da pila antética ossificada (referida como “taenia clino-orbitalis) nas sec¢des em plano

coronal do multituberculado Nemegtbaatar (FIG. 28C).

Usualmente, um pequeno fordmen situado na base da pila antotica (e.g. Kemp,
2009) ¢ indicado como saida do nervo abducente (VI), o qual pode corresponder a
abertura que aparece na pila antética do lado esquerdo do cranio UFRGS-PV-1043-T,
ao observar-se a sua reconstrucao tridimensional em vista frontal, seccionada em plano
coronal, na regido posterior a sela turcica (FIG. 25C). Pela seccdo em plano coronal da
reconstrucdo tridimensional de UFRGS-PV-1043-T mostrada na FIG. 27, observa-se
que a pila antotica, em cada lado, ¢ continua a uma fina lamina, que se estende até a
linha média, atras da regido da dorsum sellae, de forma semelhante ao processo
basicranial do prootico descrito por Kemp (1980) para o traversodontideo Luangwa
(FIG. 28D). Ademais, levando-se em conta a configuracdo similar desta regido do
cranio de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T com a que ¢é descrita para Luangwa
(Kemp, 1980), também a partir de uma vista frontal desta regido do cranio, posterior a
sela turcica (FIG. 27 e FIG.28D), pode-se sugerir a presenca de um pequeno foramen

(embora este ndo seja nitido), em uma posicao latero-ventral, na por¢do do petrosal que



93

delimita postero-medialmente a abertura ventral do cavum epiptericum, em cada lado do

cranio. Este seria o forimen para o nervo facial (VII), o qual ndo aparece no basicranio

em vista ventral.

Figura 27 — Reconstrugdes tridimensionais de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T, seccionadas para
mostrar vistas da parte interna da caixa craniana. A esquerda, ¢ mostrada a face medial do lado esquerdo
do cranio, seccionado em plano sagital, lateralmente & sela tarcica (acima) e a pila antotica (abaixo). A
direita, o cranio esta seccionado em um plano coronal, imediatamente posterior a sela tarcica.

A partir de uma vista medial do lado esquerdo da reconstrugdo tridimensional de
UFRGS-PV-1043-T, seccionada a em plano sagital (FIG 26), observa-se a pila antotica

como uma estrutura delgada, que ¢ mais larga na sua base, situada latero-posteriormente
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a regido da dorsum sellae, e torna-se gradualmente mais estreita, inclinando-se em
direcdo antero-dorsal, at¢ o nivel do limite dorsal do foramen trigeminal.
Conseqiientemente, o cavum epiptericum fica fora da cavidade craniana propriamente
dita (cavidade cerebral). O local do ganglio semilunar do nervo trigémio (V) no cavum,,
interno ao processo ascendente do alisfenoide, ¢ bem definido na vista frontal da
reconstrucdo tridimensional do cranio UFRGS-PV-1043-T seccionada em plano coronal
(FIG. 27). Observa-se que a base da pila antdtica estd sobre a margem dorsal de uma
superficie com uma ampla concavidade antero-lateralmente dirigida, dorsal as alas do
basisfendide e cujo contorno ventral € continuo a convexidade ventromedial do
promontorio (ver também descri¢do da regido Otica, secdo 5.2). Além disso, essa
concavidade, que deve entdo fazer parte do petrosal, ¢ medial a incisura na lamina
anterior do petrosal que compde o foramen para o ramo mandibular (V3;) do nervo
trigémio (o qual serd descrito a seguir) e consiste no local de acomodagdo do ganglio

deste nervo.

A pila antética ossificada € um cardter primitivo, presente em todos os
cinodontes ndo-mamaliaformes (e.g. Rowe, 1988; Luo ¢ Wible, 2005), bem como nos
mamaliaformes Adelobasileus, Sinoconodon ¢ Megazostrodon (Lucas e Luo, 1993),
bem como em Morganucodon (Hopson, 1964; Kermack et alii, 1981),
multituberculados (Kielan-Jaworowska et alii, 1986; Miao, 1988 Hurum, 1998a),
possivelmente Triconodon (Kermack, 1963) ¢ em monotremos (e.g. Presley e Steel,
1976, Kuhn e Zeller 1987; Zeller, 1989; Hurum, 1998a). Esta estrutura ¢ considerada
ausente em Hadrocodium (Luo e Wible, 2005), Vincelestes (Hopson e Rougier, 1993) ¢

todos os térios atuais (e.g. Goodrich, 1930).
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com Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T quanto a

aspectos da caixa craniana. Em A e B, moldes endocranianos dos multituberculados Nemegtbaatar (retirado de
Hurum, 1998b) e Chulsanbaatar (retirado de Kielan-Jaworowska et alii, 1986), respectivamente, evidenciando
impressdes vasculares similares as observadas no molde endocraniano digital de Brasilitherium,descrito na
se¢do 5.3. Em C, corte em plno coronal da caixa craniana de Nemegtbaatar na regido da pila antdtica
(retirado de Hurum, 1998a). Em D, cranio do traversodontideo Luangwa (retirado de Kemp, 1980), seccionado

em plano coronalposteriormente a sela tarcica (similar
Brasilitheriummostrada na FIG.27).

a imagem da reconstrugdo tridimensional de

Externamente, observando a reconstrucao tridimensional de UFRGS-PV-1043-T

em vista lateral (FIG. 26), a parte do processo ascendente do alisfendide ventral ao

foramen do nervo trigémio (V), aparece projetando-se anteriormente, sobre o pterigoide,

aproximadamente ao longo do 1/3 posterior da margem ventral da vacuidade orbital.

Esta porcdo do processo ascendente do alisfendide ventral ao foramen trigeminal

também ¢ perfurada, em sua face lateral, por dois pequenos foramens, provavelmente

vasculares. Estes foramens aparecem alinhados aproximadamente na mesma altura,
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estando o0 mais anterior em um ponto préximo a metade do comprimento do cranio, um
pouco posterior a margem posterior da vacuidade orbital, e o mais posterior, préximo ao
contato sutural do alisfenodide com a lamina anterior (=“processo antero-dorsal” [e.g.

Kemp, 1979, 2009]) do petrosal, abaixo do foramen trigeminal.

A sutura entre o bordo posterior do processo ascendente do alisfendide e a
lamina anterior do petrosal é bem nitida abaixo do foramen trigeminal e, dorsalmente a
este ponto, € menos proeminente, mas, em uma vista lateral do lado esquerdo do cranio
(FIG. 26), pode ser visualizada uma linha, que pode corresponder ao contato entre esses
ossos. De qualquer modo, ndo se observa um espago nao ossificado entre estes 0ssos,
como indicado para Riograndia (Soares, 2004) ¢ Morganucodon (Kermack et alii,
1981), e o processo ascendente do alisfenoide parece se sobrepor a ldmina anterior do
petrosal ao longo do que externamente parece ser o contato sutural entre os 0ssos em

Brasilitherium.

A regido do foramen trigeminal é preservada somente no lado esquerdo do cranio,
e sua configuracao difere da que foi observada em outro espécime de Brasilitherium por
Bonaparte et alii (2005). Os autores descreveram uma condigdo variavel para este
carater no mesmo individuo, indicando um unico grande foramen trigeminal situado na
lamina anterior, em um lado do cranio, e trés foramens para os ramos do trigémio, do
outro, estando um na sutura entre o alisfendide e o petrosal, e dois na ladmina anterior do

petrosal (ver FIG. 24).

No entanto, o que se observa no exemplar UFRGS-PV-1043-T ¢ a presenca de
dois foramens confluentes, na sutura entre o processo ascendente do alisfenodide e
lamina anterior do petrosal, cada qual delimitado por um dos ossos. Mesmo que

pudesse haver alguma separacdo Ossea ndo preservada entre os foramens, estes seriam
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muito mais préoximos entre si do que os foramens para os ramos maxilar (V;) e
mandibular (V3) nos mamaliaformes ndo-mamalianos em que aparecem como aberturas
distintas, estando o foramen V; na sutura entre o processo ascendente do alisfendide ¢ a
lamina anterior do petrosal, e o foramen para o ramo V3, envolvido exclusivamente pelo
petrosal (e.g. Sinoconodon [Crompton ¢ Sun, 1985]; Adelobasileus [Lucas e Luo,
1993]), ou, como em Morganucodon (Kermack et alii, 1981), estando ambos os
foramens na lamina anterior, mas claramente separados. Todavia, a configuragdo aqui
descrita para Brasilitherium também difere do padrdo primitivo para cinodontes, com
um unico fordmen para os dois ramos na sutura entre o alisfenéide e o prodtico (e.g.
Kielan-Jaworowska et alii, 2004). A condigdo de dois foramens confluentes observada
no Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T ¢ similar a condigdo descrita por Hopson (1964)

para o tritilodontideo Bienotherium.

Acima do forAmen para o ramo V3 ha um outro conspicuo foramen, totalmente
envolvido pela lamina anterior do petrosal, o qual ¢ visivel nos dois lados do cranio e,
em vista dorsal, aparece em orientacdo quase horizontal, em virtude da curvatura da a
parede lateral desta parte da caixa craniana, a qual ¢ aproximadamente vertical acima
deste foramen (lamina anterior do petrosal), e, deste ponto até seu limite ventral, latero-
ventralmente inclinada (FIG. 25B e FIG. 26). Este foramen também aparece em vista
ventral, na regido do cavum epiptericum. Por sua localiza¢do, o mais provavel seria
tratar-se de um segundo fordmen para o ramo Vi, como fora sugerido para o outro
exemplar do mesmo taxon por Bonaparte et alii (2005), porém a orientagdo
horizontalizada (levemente inclinada latero-ventralmente) deste foramen, poderia
sugerir um trajeto que parte do cavum epiptericum e sai da cavidade craniana em

sentido dorsal. Para uma trajetoria similar, Rougier et alii (1992) indicaram os foramens
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presentes na lamina anterior do petrosal de multituberculados como sendo para
ramificagdes temporais do ramo superior da artéria estapedial. No entanto, o trajeto do
ramo superior da artéria estapedial passa pela parte mais posterior da l1dmina anterior do
petrosal (ver reconstitui¢do dos vasos sanguineos, no decorrer desta se¢do), enquanto o
referido foramen de Brasilitherium estd no limite anterior da lamina anterior do
petrosal, estando, entdo, mais préximo do ramo inferior da artéria estapedial, o qual
estende-se anteriormente, ventral a aba lateral do petrosal, alcancando o cavum
epiptericum (Rougier et alii, 1992). Sendo assim, devido ao seu carater peculiar, ndo
oferecemos aqui uma interpretagdo segura para este foramen horizontalizado dorsal ao

Vs,

Em vista ventral (FIG. 26), posteriormente a abertura ventral do cavum
epiptericum, observa-se o promontorio, inclinado antero-medialmente e, lateral a este, a
delimitagdo anterior da fenestra vestibular, a aba lateral do petrosal ¢ o ramo quadrado
do alisfendide (ver também FIG. 30, na se¢do 5.2 deste capitulo). Junto ao limite antero-
medial da aba lateral encontra-se um fordmen, aqui sugerido como a abertura timpanica
do canal prodtico (canalis prooticus [Gaupp, 1908 apud Wible ¢ Hopson, 1995]).
Anterior a este foramen, ndo ha um assoalho para o ganglio semilunar do nervo trigémio
(V), i.e. uma “calha lateral” (“lateral trough”, também seguindo a terminologia
inicialmente proposta por Kermack [1963]). Como ja foi mencionado, o foramen para o

nervo facial (VII) ndo ¢ visivel na vista ventral do cranio UFRGS-PV-1043-T.

O fordmen indicado para o canal prodtico ndo apresenta uma continuagao
imediata como um canal dsseo, j& que, imediatamente dorsal a regido deste foramen, a
parede lateral do petrosal (a lamina anterior) possui uma incisura para o fordmen pelo

qual passa o ramo V3 Analisando internamente a reconstrucdo tridimensional do cranio
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de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T, ¢ visivel, na face interna da lamina anterior do
petrosal, em ambos os lados, um canal diagonal entre a regido do foramen para o ramo
V3 e um ponto acima do limite dorsal a fossa subarcuata (FIG. 27). Este canal aparece
medialmente aberto na quase totalidade de sua extensdo, marcando, conseqiientemente,

o molde endocraniano do encéfalo descrito na se¢do 5.3 deste capitulo.

Da regido posterior do basicranio, além de caracteristicas do petrosal mais
intimamente relacionadas a orelha interna, especialmente o promontoério (as quais sao
abordadas na secdo 5.2 deste capitulo), cabe destacar o processo paraoccipital do
petrosal e o foramen pterigoparaoccipital. O processo paraoccipital, em vista ventral,
apresenta um processo anterior conspicuo, estendendo-se até o limite anterior do
foramen pterigoparaoccipital, o qual também ¢ alinhado ao limite anterior da fenestra
vestibular. Entretanto, como ja havia sido apontado por Bonaparte et alii (2005), o
processo paraoccipital de Brasilitherium apresenta a condi¢do primitiva de ndo ser
bifurcado, sendo a condi¢ao derivada descrita somente para tritilodontideos, Brasilodon
e mamaliaformes nao-mamalianos (Hopson, 1964; Sun, 1984; Sues, 1986; Rowe, 1988;
Luo, 1994; Luo e Crompton, 1994; Luo et alii, 2002; Bonaparte et alii, 2005). Quanto a
este carater, ainda é possivel distinguir a presenga de um processo anterior € um
posterior, existente em tritilodontideos, Brasilodon e Sinoconodon, da condi¢do de
Morganucodon, no qual ha a diferenciagdo da bifurcagdo paraoccipital em processo
quadrado e processo mastoide (e.g. Abdala, 2007).

Com relagdo ao fordmen pterigoparaoccipital, observa-se claramente em
UFRGS-PV-1043-T que, ao contrario do que fora sugerido por Bonaparte et alii (2005)
com base em outro exemplar de Brasilitherium (no qual esta regido do cranio estava

quebrada), este foraimen ¢ fechado lateralmente. Pelo que se observa na reconstrugdo
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tridimensional de UFRGS-PV-1043-T, o petrosal parece ser o tinico 0sso no local, com
o esquamosal estando lateralmente a este (FIG. 26). Esta caracteristica aproximaria
Brasilitherium da condigdo primitiva, observada em Thrinaxodon (Rougier et alii,
1992), no qual o foramen ¢ totalmente incluso no prodtico, muito embora haja grande
variagcdo com respeito a este carater entre cinodontes ndo-mamalianos. Esta condigdo ¢
descrita também para Brasilodon (Bonaparte et alii, 2003) e o tritilodontideo
Bienotherium (Hopson, 1964), embora a condigdo com o foramen lateralmente aberto
tenha sido considerada padrao para tritilodontideos (Lucas e Luo, 1993; Luo, 1994). O
mesmo fordmen também ¢é aberto no triteledontideo Pachygenelus (Luo, 1994), em
Riograndia (Soares, 2004) e nos mamaliaformes nao-mamalianos Morganucodon e
Sinoconodon (Lucas ¢ Luo, 1993). Ja em Adelobasileus, este foramen ¢é fechado pelo
esquamosal, assim como em Lumkuia (Hopson e Kitching, 2001) e nos
traversodontideos Luangwa, Massetognathus e Exaeretodon (Lucas e Luo, 1993). O
foramen pterigoparaoccipital pode ainda ser lateralmente fechado pelo prodtico e pelo
ramo quadrado do alisfenoide (e.g. Probainognathus [Luo, 1994]) e Diarthrognathus

[Crompton, 1958]).

Posterior a lamina anterior do petrosal, um estreito processo cranial do
esquamosal cobre externamente, em vista lateral, a parte da caixa craniana posterior ao
foramen pterigoparaoccipital. Entre o esquamosal e a ldmina anterior do petrosal, hd um
foramen, ventralmente dirigido, continuo a um canal em direcdo dorsal, que tem seu
limite ventral no foramen pterigoparaoccipital (FIG. 29). Ao se seccionar a reconstrugao
tridimensional do cranio UFRGS-PV-1043-T em plano sagital nesta regido do cranio,

observa-se que o referido foramen, entre o esquamosal e a ldmina anterior do petrosal,
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comunica-se internamente com um pequeno canal interno (canal pos-temporal) que se

abre posteriormente em um foramen na placa occipital (FIG. 26).

Dorsalmente, os parietais cobrem praticamente toda a extensdo da caixa craniana
e, assim como descrito por Bonaparte et alii (2005), ndo é observada a sutura entre os
o0ssos dos dois lados, havendo, na linha média, uma crista sagital, a qual se torna muito
mais proeminente, formando uma quilha, no 1/5 mais posterior da caixa craniana. A
metade posterior desta estrutura conspicua ¢ formada pelo esquamosal, que completa a
parte mais posterior da regido do cranio em vista dorsal, onde forma parte da crista

lambdoidal.

Comparando-se uma sec¢do transversal de UFRGS-PV-1043-T, em plano
coronal, na regido parietal do cranio onde aparece o canal coclear (mostrada na FIG. 31,
secdo 5.2), com imagens similares de outros cinodontes mostradas na FIG. 17 (se¢do
4.3), observa-se que a caixa craniana deste exemplar de Brasilitherium apresenta
propor¢des de largura e altura similares as de Yunnanodon. Nestes taxons, os parietais
projetam-se mais lateralmente em relagdo a outros cinodontes nao-mamaliaformes,
porém sem chegar a formar a curvatura observada em como em Morganucodon, a qual
também ¢ acompanhada pela lamina anterior do petrosal. No caso do exemplar de
Brasilitherium aqui estudado, a 1amina anterior do petrosal é aproximadamente vertical,
de modo que a caixa craniana torna-se mais larga apenas na metade ventral desta regido

do cranio, no nivel da fossa subarcuata.

Observando-se a placa occipital triangular de UFRGS-PV-1043-T (FIG. 26),
observam-se claramente os condilos occipitais, de forma oval e orientagdo dorsolateral
e, embora ocupem, juntos, toda a margem ventral do foramen magno, sdo separados

medialmente pelo entalhe que acomodaria o processo odontdide do axis. Todavia,
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poucos detalhes adicionais podem ser revelados, ja que ndo aparecem suturas entre os
0ssos ¢ existem distor¢cdes decorrentes de fraturas nessa regido do cranio. O que parece
ficar claro é que a abertura posterior do canal pds-temporal para a artéria diploética
magna ¢ a veia de mesmo nome (Wible ¢ Hopson, 1993) fica em uma sutura proxima a
crista lambdoidal, sendo entdo bordeada ventralmente pelo processo paraoccipital e
dorso-lateralmente pelo esquamosal. Este aspecto como ¢ caracteristico entre
mamaliaformes ndo-mamalianos (e.g. Allin, 1992; Crompton e Luo, 1993), enquanto
outros eucinodontes ndo-mamalianos possuem este foramen bordeado pelo processo
paraoccipital, ventralmente, ¢ o tabular, dorsalmente (e.g. Cynognathus [Broilli e
Schroeder, 1934], Massetognathus [Romer, 1967], Exaeretodon [Bonaparte, 1966a],
Probainognathus [Romer, 1970], Probelesodon [Teixeira, 1982], Oligokyphus
[Crompton, 1964], Bienotherium [Sun, 1984] ¢ Brasilodon [Bonaparte et alii, 2003]),
podendo ainda ter a participagdo do supraoccipital (e.g. Diarthrognathus [Crompton,

1958] e Pachygenelus [Allin ¢ Hopson, 1992]).

A condigdo primitiva da abertura posterior do canal pds-temporal, como
observada em Thrinaxodon (Parrington, 1946; Fourie, 1974), ¢ ser incluso no tabular.
No caso de Brasilitherium, ainda que seja incerta a presenga do tabular (Bonaparte et
alii, 2003, 2005), a observagdo da reconstrucdo tridimensional do exemplar UFRGS-
PV-1043-T sugere que ndo ha participagdo de outro osso medialmente (tabular ou

supraoccipital).

Ademais, embora ndo fosse o foco principal deste trabalho, foi possivel aqui
reconstituir, a0 menos em parte, a vascularizagdo da caixa craniana de UFRGS-PV-
1043-T em fung¢do dos sulcos e foramens identificados, seguindo as interpretagdes de

Rougier et alii (1992), Wible e Hopson (1995) e Kielan-Jaworowska et alii (2004). Os



103

vasos sobre os quais foi possivel fazer alguma inferéncia de sua trajetéria, em

Brasilitherium (FIG. 29) sdo abordados a seguir.
e Artéria carotida interna

A trajetdria deste vaso, em seu trecho posterior ao basisfenodide, pode se dar ao
longo da sutura entre o basioccipital e o petrosal, no assoalho da orelha média, ou no
promontoério, conforme os trés tipos de configuracdo estabelecidos por Wible (1986).
Como o exemplar UFRGS-PV-1043-T apresenta um leve sulco no lado medial do
promontério do lado esquerdo (no lado direito, a condi¢do de preservagdo ¢ mais
precaria), chegando até as proximidades dos foramens no basisfendide, pode-se sugerir
que, em Brasilitherium, a cardtida interna deveria seguir para frente, entre o
promontoério e o basisfendide. Todavia, o sulco mencionado pode ser apenas resultado
do contato entre o promontério, ventralmente proeminente, com a superficie mais plana
do basioccipital. A comparagdo com outros cinodontes ndo-mamalianos nesse aspecto
também ndo ¢é possivel, ja que, conforme ressaltado por Rougier et alii (1992), estes

taxons ndo apresentam canais ou sulcos apropriados no basicranio.

A entrada da cardtida interna na cavidade craniana através de foramens inclusos
no basisfendide ¢ o padrdo mais comum para sindpsidos de modo geral (Kemp, 1982),
incluindo a maioria dos cinodontes nao-mamaliaformes e mamaliaformes nao-
mamalianos (Hopson e Barghusen, 1986). Presumivelmente, nos taxons de cinodontes
ndo-mamalianos sem foramens no basisfendide (e.g. Cynognathus [Hopson e
Barghusen, 1986]; Traversodontideos [Bonaparte, 1962; Rougier et alii, 1992] e os
tritilodontideos  Oligokyphus [Kiihne, 1956], Kayentatherium [Sues, 1986] e
Bienotherium [Sun, 1984]), a entrada deste vaso na cavidade craniana presumivelmente

dava-se através do cavum epiptericum (Hopson ¢ Barghusen, 1986; Hopson, 1991;
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Wible, 1991), caracteristica esta que ja foi proposta como uma sinapomorfia para o

grupo Cynognathia, incluindo neste os tritilodontideos (Hopson ¢ Barghusen, 1986).

Externamente, a visualizacdo dos foramens para as cardtidas na reconstrucao
tridimensional do exemplar UFRGS-PV-1043-T ¢ dificil, sendo sugestiva, entretanto, a
presenga de dois foramens na parte posterior dos sulcos que se formam de cada lado do
processo ventral existente na linha média do complexo esfenoide, o qual, por sua vez,
continua anteriormente como processo cultriforme, em meio aos pterigoides. Esta
localizagdo seria mesmo provavel, levando-se em consideragdo a indicacdo dos
foramens em outro espécime de Brasilitherium ilustrada por Bonaparte et alii (2005).
Além disso, a presenca de diminutos foramens na regido é corroborada pela observagao
das imagens de seccdes do cranio em plano sagital (ver FIG. 25D), havendo
externamente, a partir dos locais dos foramens, dois canais estreitos, postero-
dorsalmente dirigidos, que se abrem no interior da cavidade craniana, na parede latero-
anterior da fossa hipofisaria (sella turcica). Mesmo assim, na visdo interna da
reconstrucdo tridimensional, ndo fica clara a presenga de foramens na superficie interna

da sela tarcica.
e Sistema estapedial

O sistema estapedial inclui a artéria estapedial proximal, que se origina da
carétida interna, proxima a fenestra vestibular, ¢ seus varios ramos (Rougier et alii,
1992). A artéria estapedial proximal estad presente em muitos amniotas modernos,
porém, em muitos tdxons, ndo esta associada a nenhum entalhe ou sulco dsseo, sendo
este o0 caso dos cinodontes ndo-mamalianos (e.g. Rougier et alii, 1992). Os mesmos
autores ainda salientam que nem a constatacdo de um estribo perfurado, por si, é

garantia da ocorréncia da artéria estapedial proximal, tendo em vista que em alguns
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térios atuais ndo ha artéria passando pelo estribo (Novacek e Wyss, 1986). De qualquer
modo, ¢ assumido que a artéria estapedial esteve presente em cinodontes nao-
mamalianos, entrando na regido auditéria do cranio, atravessando o foramen estapedial
e, através do seu ramo superior, o forAmen pterigoparaoccipital (e.g. Kielan-

Jaworowska et alii, 2004).

A partir da bifurcagdo da artéria estapedial proximal, o ramo inferior dirige-se
anteriormente, passando dorsal ou ventral ao teto da orelha média em diferentes eutérios
atuais. No Theriiforme Vincelestes, nos multituberculados e em Ornithorynchus, o ramo
inferior passa ventralmente ao teto da orelha média, estando, porém, ausente em
Tachyglossus e marsupiais (Wible, 1987; Rougier et alii, 1992). Nao obstante, também
nao ha sulcos como evidéncia do curso desse vaso em cinodontes ndo-mamalianos.
Mesmo assim, Rougier et alii, 1992 basearam-se na similaridade da calha lateral de
Vincelestes com Sinoconodon, morganucodontideos ¢ triconodontideos - a qual serve de
assoalho para os ganglios semilunar e geniculado para os nervos V e VII,
respectivamente - para sugerir que o ramo inferior deveria passar ventral a calha lateral
também nestes taxons. Os mesmos autores rejeitaram a hipotese aventada por Wible
(1990), de que este vaso poderia ter ocupado o sulco ou canal, dorsal ao teto da orelha
média, existente na maioria dos cinodontes nao-mamaliaformes, bem como em
Sinoconodon e morganucodontideos, e interpretam que o vaso ocupante desses locais
seria a veia da aba lateral (“lateral flange”). De resto, Rougier et alii (1992) sugeriram
que, no caso dos cinodontes ndo-mamaliaformes, os quais ndo possuem a calha lateral, o

ramo inferior da artéria estapedial, se presente, passava ventromedial a aba lateral.

Ja o ramo superior da artéria estapedial ¢ ausente em Tachyglossus e marsupiais

(Wible, 1987), mas tem trajetéria bem conhecida em cinodontes nao-mamalianos,
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passando através do foramen pterigoparaoccipital e seguindo dorsalmente, ao longo de
um sulco, na parte posterior da lamina anterior do prodtico (ou petrosal), ou entre esta e
o esquamosal, até a abertura anterior do canal pos-temporal onde se une a artéria
diploética magna, abordada a seguir. Este “sulco ascendente” (ascending groove
[Rougier et alii, 1992]) é observado em cinodontes ndo-mamalianos de modo geral,
sendo primitivamente exposto externamente, como em Thrinaxodon, Probainognathus,
tritilodontideos, Pachygenelus, Sinoconodon e Morganucodon (e.g. Rougier et alii,
1992; Kielan-Jaworowska et alii, 2004), mas podendo também ser coberto por uma aba
do proodtico (e.g. Massetognathus, conforme ilustrado por Rougier et alii [1992]). Este
sulco passa ser fechado, formando um canal, em Hadrocodium, multituberculados e

Vincelestes (Kielan-Jaworowska et alii, 2004).

No espécime UFRGS-PV-1043-T ¢ bem nitido um sulco amplo na parte
posterior do petrosal (FIG. 26 e FIG. 29), que parte do forAmen pterigoparaoccipital, em
sentido dorso-posterior, até alcangar, na linha do canal pos-temporal, aproximadamente
na metade da altura do cranio, um fordmen ventralmente dirigido, no limite entre o
petrosal e o esquamosal. Como sera discutido a seguir, a partir deste ponto, o caminho

arterial parece ser externamente coberto pelo petrosal.
e Artéria e veia diploética magna

A artéria diploética magna ¢ um tributario da artéria occipital, que entra no
cranio, na placa occipital, através do canal pos-temporal (Kielan-Jaworowska et alii,
1986, 2004; Wible, 1987; Wible e Hopson, 1995). A partir da abertura anterior do canal
pos-temporal, a artéria diploética magna une-se ao ramo superior da artéria estapedial e
segue dorsal, e depois anteriormente, na regido da sutura entre o parietal e a lamina

anterior do prodtico (ou petrosal), seguindo anteriormente como ramo supraorbital (e.g.
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Rougier et alii, 1992; Wible e Hopson, 1995; Kielan-Jaworowska et alii, 2004). Ao
longo deste trajeto, a artéria diploética magna seria acompanhada por uma veia de

mesmo nome (Kielan-Jaworowska et alii, 2004).

O trajeto, em sentido rostral, da artéria ¢ veia diploética magna, a partir da
abertura anterior do canal pos-temporal, em cinodontes ndo-mamaliaformes, geralmente
ocorre em um sulco aberto, como em Thrinaxodon, Probainognathus, tritilodontideos ¢
Pachygenelus (e.g. Kielan-Jaworowska et alii, 2004), sendo Massetognathus uma
excegdo, com a maior parte destes vasos situada internamente a sutura do parietal com a
lamina anterior do prodtico e processo ascendente do alisfendide (Rougier et alii, 1992;

Wible e Hopson, 1995).

Foramen V3

Fordmen Fordmen para oramo
pterigoparaoccipital ascendente da artéria
Sulco ascendente estapedial

Molde da artéria e veia
diploética magna

Moldedo Canalpods-temporal
seio prodtico

Trajeto doramo ascendente da

10mm . .
artéria estapedial

Figura 29 — Reconstrugdo tridimensional da caixa craniana de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T em vista dorsal (a
esquerda) e lateral (a direita), com a parte 6ssea semi-transparente nas imagens de baixo, para mostrar os moldes
obtidos dos vasos cranianos.
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Kielan-Jaworowska et alii (2004) indicaram a disposi¢do endocranial do ramo
supraoccipital como sinapomorfia para mamaliaformes, como base na sua ocorréncia
em Adelobasileus, Sinoconodon ¢ Morganucodon. Esta sinapomorfia pode abranger
também Brasilitherium, ja que, pelo que se pode observar da reconstrugdo
tridimensional do exemplar UFRGS-PV-1043-T (FIG. 29), a artéria e veia diploética
magna, entre o canal pos-temporal e o limite anterior do processo ascendente do
alisfenoide, seguem um trajeto intracranial ou intramural (com o bordo superior da
lamina anterior do petrosal sobrepondo-se ao parietal), inclusive marcando o molde
endocraniano (ver secdo 5.3 deste capitulo) de modo similar ao observado nos

multituberculados Nemegtbaatar ¢ Chulsanbaatar (ver FIG. 28A,B).
e Seio Prootico e veia lateral da cabega

O seio prootico (prootic sinus [Crompton e Luo, 1993] = seio transverso
[Gaupp, 1908 apud Wible ¢ Hopson, 1995] = vena cerebralis media [Kermack et alii,
1981] = veia do prootico [Kielan-Jaworowska et alii, 1986) esta presente em
monotremos € marsupiais atuais, drenando a regido cerebelar, passando pelo canal
prodtico, situado no petrosal em Tachyglossus, ou entre o petrosal e a lamina obturans
em Platypus, ou ainda entre o petrosal e o esquamosal nos marsupiais, ¢ deixando a
cavidade craniana entre os ginglios semilunar (nervo V) e geniculado (nervo VII), na

regido da orelha média (e.g. Rougier et alii, 1992; Wible e Hopson, 1995).

Ja a veia lateral da cabega (vena capitis lateralis) esta presente em todos os
embrides de amniotas e ¢ retida na fase adulta em saurdpsidos, monotremos e maioria
dos marsupiais (Wible, 1990). Embriologicamente, forma-se lateralmente ao ganglio
geniculado e a cépsula otica, tendo suas extremidades anterior e posterior unidas a veia

medial da cabeca (vena capitis medialis), a qual ¢ retida em todos os mamiferos atuais
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adultos como seio cavernoso (Sinus cavernosus), e ¢ pré-existente em todos os embrides
de vertebrados como veia primaria da cabeca (Goodrich, 1939; Rougier et alii, 1992).
Em estagios embrionarios subseqiientes ocorre a degeneragdo do segmento medial a
capsula otica, de modo que a principal veia craniana longitudinal passa a ter uma
origem mista, veia medial da cabega, anteriormente ao ganglio semilunar, e veia lateral

da cabega, posteriormente a este ganglio (Rougier et alii, 1992).

Segundo Wible e Hopson (1995), a veia lateral da cabega inicia a partir da
jungdo do seio prootico com a continuagdo da veia medial da cabega, chamada de veia
pos-trigeminal, o que pode ser observado no Tachyglossus adulto, porém em Platypus e
marsupiais a veia pds-trigeminal é perdida. Wible e Hopson (1995), entdo, diferenciam
o0 seio prodtico e¢ a veia lateral da cabeca, em Platypus, no ponto de bifurca¢ao dos
ramos superior ¢ inferior da artéria estapedial, ja que a parte proximal do primeiro segue
dorsalmente junto com o seio prodtico, a partir do foramen pterigoparaoccipital, e o
trecho proximal do segundo, embriologicamente, acompanha a veia pos-trigeminal. Ja
em marsupiais, além do sistema estapedial também ser perdido, o principal tributario do
seio prootico ¢ a veia emissaria esfenoparietal, a qual sai do cranio pelo foramen pos-
glendide, enquanto a veia lateral da cabega ¢ retida - mas com comprimento e largura
reduzidos - apenas em didelfideos, caenolestideos e alguns dasiurideos (e.g. Wible,
1990), passando por um pequeno canal horizontal no teto da cavidade da orelha média.
Seguindo o critério de Wible e Hopson (1995), este canal ndo seria o canal prootico, por
ndo abrigar o seio prodtico, o qual intracranialmente passa por um sulco na superficie
do petrosal, dorsal a fossa subarcuata, e deixa a cavidade craniana em uma abertura

entre o petrosal e o esquamosal nos marsupiais citados acima. O ponto de origem da
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veia lateral da cabega, nesses taxons, ¢ considerado, por Wible e Hopson (1995), como

o limite entre o seio prodtico e a veia emissaria esfenoparietal.

Com base no padrdo de monotremos, Rougier et alii (1992) reconstituiram o
trajeto do seio prodtico para Vincelestes, passando no canal com abertura intracraniana
dorsal a coroa (“rim”) da fossa subarcuata e saindo da cavidade craniana na superficie
timpanica, lateral ao forAmen facial (nervo VII) secundario. A partir deste foramen, a
veia lateral da cabega passaria, em sentido posterior, ao longo da calha lateral (lateral
trough) do petrosal (Rougier et alii, 1992). Uma configuragdo similar também ¢
reconhecida para multituberculados e mamaliaformes nao-mamalianos como
Morganucodon ¢ Haldanodon, enquanto Sinoconodon difere quanto a abertura
intracraniana, a qual esta situada na parte posterior do cavum epiptericum (Wible ¢

Hopson, 1995).

Entre cinodontes ndo-mamaliaformes, a presenca do seio prodtico € presumida
por Wible e Hopson (1995), dada sua distribuicdo entre amniotas atuais. Entretanto, de
modo geral, esta veia passaria ventralmente, através da parte posterior da abertura
ventral do cavum epiptericum, havendo poucos tdxons para os quais o canal prodtico ¢
descrito. Nesse sentido, Rougier et alii (1992) ¢ Wible ¢ Hopson (1995), destacam a
presenga de um pequeno fordmen na aba lateral, posicionado lateralmente ao fordmen
para o nervo facial (VII), em Massetognathus, e trés foramens, por onde passaria o seio
prodtico, na mesma regido do cranio de Probainognathus. Neste taxon, a partir da
abertura dorsal no cavum epiptericum no lado interno da caixa craniana, segue um
sulco, em sentido antero-dorsal, na parede interna da parte posterior do cavum.
Ademais, Bonaparte et alii (2005) também indicam trés foramens em posigao lateral a

fenestra vestibular e, portanto, posteriores ao foramen facial (VII), para Brasilodon,
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bem como um fordmen de posicdo similar a de mamaliaformes nao-mamalianos em

Brasilitherium.

Devido as relagdes filogenéticas assumidas entre Massetognathus e
Probainognathus e destes com os demais cinodontes ndo-mamalianos, Wible ¢ Hopson
(1995) consideraram que o canal proodtico teria evoluido de forma independente nesses
taxons. Ja Brasilodon aparece como um dos taxons mais intimamente relacionado a
mamaliaformes em algumas analises filogenéticas (e.g. Bonaparte et alii, 2003, 2005;
Soares, 2004), embora poder-se-ia considerar que a presenga de trés foramens torna sua
condigdo mais proxima a configuragdo descrita para Probainognathus. Além disso,
esses foramens em Brasilodon, como foram ilustrados por Bonaparte et alii (2005),
aparecem localizados posteriormente em relagdo a posicao da abertura ventral do canal

prodtico em todos os outros taxons de cinodontes ndo-mamalianos.

Com respeito a Brasilitherium, tanto pela sua posicao filogenética, quanto pela
posicao do foradmen, pode-se considerar que este tdxon e os mamaliaformes possuem o
foramen do canal prodtico como sinapomorfia. No exemplar aqui descrito, observa-se,
no lado esquerdo do cranio, em vista ventral, um foramen na por¢do da aba lateral,
imediatamente posterior ao cavum epiptericum, em uma posi¢ao similar a do foramen
que ¢ descrito para mamaliaformes como abertura do canal prodtico. A abertura dorsal
deste foramen ocorre no cavum epiptericum, na regido onde lateralmente esta o foramen

para o ramo mandibular (V3) do nervo trigémio (V).

Além disso, na superficie interna da ldmina anterior do petrosal, nos dois lados
do cranio, ¢ claramente visivel um sulco, de orienta¢do diagonal, entre um ponto acima
do foramen V3 e o limite dorsal da fossa subarcuata. Sugere-se aqui que este sulco

poderia ter sido ocupado pelo seio prodtico, o qual teria seguido uma trajetoria antero-
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ventral, a partir de seu limite dorsal, acima da fossa subarcuata, passando a ter uma
orientagdo vertical fora do sulco, passando medialmente ao fordmen V; até deixar a
caixa craniana pelo foramen na aba lateral. Este sulco também marca o molde
endocraniano (ver FIG. 34, na se¢do 5.3 deste capitulo), de modo similar (em espessura
e localizagdo) ao observado nos moldes endocranianos dos multituberculados
Nemegtbaatar e Chulsanbaatar (Kielan-Jaworowska et alii, 1986; Hurum, 1998b; FIG.
28A,B), nos quais a marca ¢ indicada como veia do prodtico (ou veia prodtica =
“prootic vein™). Kielan-Jaworowska et alii (1986) definem a veia do prodtico como o
vaso que inicia intracranialmente na bifurcacdo do seio transverso em seio prootico e
seio sigmoide (este sem impressoes nitidas no molde endocraniano de Brasilitherium) e,
a partir deste ponto, dirige-se para frente e depois ventralmente, ocupando um sulco na
superficie endocraniana do petrosal, até deixar a cavidade craniana pelo foramen do

canal prootico, na superficie timpanica.

Em Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T, o limite podstero-dorsal do sulco se
aproxima da passagem da artéria ¢ veia diploética magna, no limite entre o parietal ¢ a
lamina anterior do petrosal, podendo até ser confluente, como podem sugerir as marcas
no molde endocraniano. Em sua reconstitui¢do vascular de Thrinaxodon, Watson (1920)
representou o seio prootico entrando na cavidade craniana via foramen trigeminal e
dirigindo-se dorsalmente, internamente a lamina anterior do prodtico, até o foramen
vascular, situado no sulco externo, continuo ao canal pos-temporal e fordmen
pterigoparaoccipital, onde o autor sugeriu que passava também uma veia. Contudo,
Rougier et alii (1992), ao indicarem que o sulco externo, em Thrinaxodon, seria
ocupado pela artéria diploética magna e seu ramo supraorbital, como ja mencionado

acima, concluiram que o fordmen vascular existente era para passagem do ramo
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meningeal da mesma artéria. Ainda assim, em cinodontes de modo geral, a artéria
diploética magna é acompanhada por uma veia de mesmo nome em sua trajetoria (e.g.
Wible e Hopson, 1995; Kiclan-Jaworowska et alii, 2004). Ademais, em sua
reconstituicdo da vascularizagdo da caixa craniana de multituberculados, Kielan-
Jaworowska et alii (1986) mostraram vasos que se dirigem intracranialmente, a partir do
canal ascendente e canal pos-temporal, passam sobre o seio prodtico, lateralmente a
este, e sugerem que pode ter havido uma comunica¢do venosa no local, porém sem ter

sido suficiente para unir as marcas de ambos os sistemas (FIG. 28B).

5.2. Regido 6tica do cranio (Involucro 6sseo da orelha interna)

Assim como ja foi mencionado por outros autores (€.g. Bonaparte et alii, 2005;
Abdala, 2007), ndo se observa alguma sutura indicando uma separagdo entre 0os 0Ssos
peridticos, de modo que os diferentes centros de ossificagdo desta regido do cranio, em
Brasilitherium, devem ter dado origem a um uUnico petrosal. A mais significativa
caracteristica da regido otica do cranio de Brasilitherium ¢ a presenca de um tipico
promontorio, ja indicada por Bonaparte et alii (2005), com a pars cochlearis estando
ventralmente exposta na forma de um proeminente abaulamento desta por¢do do
petrosal (FIG. 30 e FIG. 31). O promontorio de Brasilitherium é antero-medialmente
orientado, com um comprimento de 3.05mm, medido a partir do limite anterior da
fenestra vestibular (sensu Luo e Ketten, 1991; Luo et alii, 1995) até o limite posterior
do basisfenoide, formado pela ala do basisfenoide. As medidas das estruturas da orelha

interna de UFRGS-PV-1043-T sdo mostradas na Tabela 1, abaixo.
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Tabela 1 - Medidas do cranio e das estruturas da orelha interna (lado esquerdo) do

espécime de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T.

Comprimento do cranio 38,03mm
Comprimento do promontorio 3,05mm
Largura maxima do promontério 1,78mm
Altura méxima do promontorio 0,59mm
Diametro antero-posterior da fenestra vestibular 1,93mm
Diametro dorsoventral da fenestra vestibular 1,67mm
Area da fenestra vestibular ~2,5mm?
Comprimento do canal coclear 1,66mm
Diametro maximo do canal coclear 1,16mm
Altura da curvatura do canal semicircular anterior 1,94mm
Altura da curvatura do canal semicircular posterior 1,26mm
Altura da curvatura do canal semicircular lateral 1,20mm
Largura da curvatura do canal semicircular anterior 1,80mm
Largura da curvatura do canal semicircular posterior 1,30mm
Largura da curvatura do canal semicircular lateral 1,63mm

A presenca da ala do basisfenoide ¢ considerada um carater primitivo, que ¢
mantido em Adelobasileus, mas perdido nos demais mamaliaformes (Luo et alii, 1995;
Luo, 2001). Esta estrutura chega a ser hipertrofiada em Tritylodon e Bienotherium (Luo,
2001) e, em cinodontes mais primitivos como Thrinaxodon, pode alcangar o anel 6sseo
da fenestra vestibular (Luo ¢ Wible, 2005). Nestes taxons, a pars cochlearis nao pode
ser observada em vista ventral. Em Yunnanodon, a ala do basisfendide nao chega a
alcancar a borda da fenestra vestibular, mas também se sobrepde a porc¢ao anterior da
pars cochlearis. Luo (2001) sugeriu entdo um efeito alométrico do grau de exposigdo
externa da pars cochlearis (promontério) em relagdo ao tamanho do cranio, o que
poderia explicar a hipertrofia da ala do basisfenéide nos tritilodontideos maiores, como

Bienotherium ¢ Tritylodon. Além disso, Luo (2001) reportou uma separa¢do mais
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evidente entre petrosal, basisfenoide e basioccipital em espécimes juvenis, nos quais ha
uma maior exposi¢do ventral da pars cochlearis, o que poderia ter levado Sun e Cui
(1987) a sugerir a existéncia de um promontorio para Yunnanodon. De qualquer modo,
considerando menos provavel que o espécime de Brasilitherium aqui descrito represente
um individuo juvenil, tendo em vista o fato deste cranio, com 38mm de comprimento,
ser significativamente ao cranio completo de Brasilitherium descrito por Bonaparte et

alii (2005), o qual tem cerca de 25mm.

Em Brasilitherium, o contorno da ala do basisfen6ide ndo ¢ nitido, porém, como
o canal coclear ndo se estende anteriormente até a por¢ao mais anterior do promontorio
(FIG. 30), ¢ provavel que o involucro dsseo da cdclea seja formado exclusivamente pelo
petrosal, com a pars cochlearis exposta no basicranio. A razao entre o comprimento do
promontério € o comprimento do cranio (promontoério/cranio X 100) para
Brasilitherium ¢ 8,02, similar a razdo calculada para Sinoconodon (7,5 e 8,3 [Luo et alii,
1995]; 8,6 [Graybeal et alii, 1989]) e menor do que os valores para Morganucodon (8,6
[Luo e Ketten, 1991]), Haldanodon (9-11,7 [Lillegraven ¢ Krusat, 1991]) e os
multituberculados (9-11,3 [Luo e Ketten, 1991]) mostrados na Tabela 2. A altura
maxima do abaulamento do petrosal, medida a partir da sutura entre o basioccipital e o

promontorio, até o limite ventral desta estrutura, ¢ de 0,59mm.
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Figura 30 — Reconstru¢do tridimensional do crinio de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T em vista ventral (A), com destaque
para a porgdo posterior do cranio (B, D e E), representada de forma esquematica em C. Legenda: ABS, ala do basisfenoide;
AL, aba lateral (“lateral flange™) do petrosal; BO, basioccipital; BS, basisfenoide; CE, abertura ventral do cavum epiptericum;
CO, condilo occipital; CP, canal prodtico; FJ, fodmen jugular; FP, foramen perilinfatico; FPP, foramen pterigoparaoccipital;
FV, fenestra vestibular; PP, processo paraoccipital; PR, promontoério; RQAS, ramo quadrado do alisfendide; RQPT, ramo quadrado
do pterigdide. Em D ¢ E, o promontério do lado esquerdo foi digitalmente removido para mostrar o canal coclear (D) e 0 molde da
orelha interna digitalmente construido (E).

O promontoério de Brasilitherium, comparado com os de mamaliaformes, parece
ser menos inflado que o de Morganucodon, mas mais conspicuo que o de
Adelobasileus, de acordo com a descri¢ao de Luo et alii (1995). Além disso, a sec¢do
transversal, em plano coronal, da regido do involucro dsseo da coclea do cranio de
Brasilitherium (FIG. 31A) mostra um contorno arredondado do promontorio, enquanto
Sinoconodon apresenta uma faceta medial plana (Luo et alii, 1995; vide FIG. 19, se¢do
3.3.1). A largura maxima do promontdrio de Brasilitherium é 1,78mm. Com a forma
arredondada do promontério, o basioccipital fica medial ao mesmo, enquanto em
Yunnanodon ¢é reportada uma aba lateral (“lateral lappet”) do basioccipital, a qual

encobre a parte medial da pars cochlearis em vista ventral (Luo, 2001).
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Figura 31 — Regido otica do cranio de Brasilitherium (UFRGS-PV-1043-T), reconstruido digitalmente.
Acima, as linhas pretas indicam os locais (A e B) das sec¢des transversais em plano coronal, os quais sdo
mostrados, respectivamente, nas imagens abaixo.



Tabela 2 - Proporgdes da orelha interna, relativas ao comprimento do cranio, para Brasilitherium (UFRGS-PV-

1043-T) e outros cinodontes (dispostos, de cima para baixo, os tadxons sucessivamente mais intimamente

relacionados aos mamiferos atuais).

Comprimento do
promontdrio /
comprimento do
cranio (x100)

Téaxon

Comprimento do
canal coclear /
comprimento do
promontdrio (x100)

Comprimento do
canal coclear /
comprimento do
crénio (x100)

Fonte

Probainognathus -

Bienotherium -

Yunnanodon -
Brasilitherium 8.0
Sinoconodon 7.5-8.6
Morganucodon 8.6
Haldanodon 9-11.7
Nemegtbaatar

Catopsalis 11.3
Meniscoessus 9

Chulsanbaatar

54.4
~50
~75

~75

72.2%

78.6*

2.6
2.6*
4-52%
4.4
2.7
57-63
8.8
6.7
8.1
7.3

9.5

Luo et alii (1995)

Hopson (1964)

Luo (2001)

Este estudo

Luo et alii (1995)

Luo e Ketten (1991); Luo et alii (1995)
Lillegraven e Krusat (1991)

Hurum (1998b)

Luo e Ketten (1991); Luo et alii (1995)
Luo e Ketten (1991); Luo et alii (1995)

Hurum (1998b)

* Essas razdes ndo aparecem nos trabalhos citados, mas foram calculadas aqui a partir das medidas apresentadas nos mesmos.

811
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A fenestra vestibular ¢ ampla, direcionada lateralmente, ¢ arredondada, mas nao
exatamente circular, ja que a borda dorsal é quase reta (FIG. 32). A existéncia de um
anel 6sseo margeando esta abertura ndo ¢ clara na reconstrucdo tridimensional do cranio
UFRGS-PV-1043-T (FIG. 32), mas Bonaparte et alii (2005) reportaram sua presenca
em Brasilitherium, sendo o estado derivado para este carater (auséncia de anel 0sseo)
exclusividade dos mamaliaformes. O didmetro antero-posterior desta fenestra ¢ 1,93mm
e o dorsoventral ¢ 1,67mm, ambos similares aos didmetros reportados por Luo (2001)
para Yunnanodon (~1,8mm e ~1,5mm), cujo comprimento do cranio (36-47mm)
também pode ser similar ao do espécime UFRGS-PV-1043-T (38mm). Comparando
com Morganucodon, a fenestra vestibular ¢é relativamente mais ampla em
Brasilitherium, com uma area de aproximadamente 2,5mm?, cerca de cinco vezes maior
que a area da fenestra vestibular reportada por Graybeal et alii. (1989) para
Morganucodon, cujo comprimento do cranio (26mm, de acordo com Kermack et alii
[1981]; 28mm como mencionado por Luo et alii [1995]) é cerca de 30% menor que o
do espécime UFRGS-PV-1043-T. A fenestra vestibular ¢ externamente separada do
foramen perilinfatico, pela crista interfenestral (crista interfenestralis), antero-

medialmente direcionada.

Por sua vez, o foramen perilinfatico ¢ ventromedialmente direcionado e situa-se
na mesma depressdo do foramen jugular, em uma posi¢cdo medial a este. O foramen
perilinfético e a crista interfenestral margeiam o promontério posteriormente (FIG. 32).
Assim, como na maioria dos cinodontes ndo-mamaliaformes, ndo observa-se no
exemplar UFRGS-PV-1043-T, uma completa separa¢do Ossea entre esses foramens, o
que ¢ indicado para o triteledontideo Pachygenelus e Mammaliaformes (e.g. Luo ¢

Wible, 2005). No espécime aqui estudado observa-se uma abertura continua na fossa
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jugular, a qual deve abranger também, no seu limite péstero-medial, os foramens para o
nervo hipoglosso XII. Todavia, Bonaparte et alii (2005) descrevem, para outro exemplar
de Brasilitherium, os foramens perilinfatico e jugular sendo bem separados por um
processo 0Osseo, havendo também uma separacdo entre o fordmen jugular e dois
foramens hipoglossais, também situados na fossa jugular. Sendo assim, deve-se
considerar a possibilidade da ndo preservacdo dos processos dsseos separando os

foramens na fossa jugular de UFRGS-PV-1043-T.

Em vista ventral, observa-se uma forma triangular no basicranio, delimitada por
duas linhas com dire¢do antero-medial, que formam o contorno do promontoério, em
cada lado, e juntam-se aproximadamente na metade do basisfendide (FIG. 30 e FIG.
32). Essas linhas sdo formadas pela crista interfenestral, posteriormente, e pela crista da
ala do basisfenoide, anteriormente, passando por uma ligeira proeminéncia lateral no
promontorio. Este carater pode ser homologo a crista lateral (“lateral crest”) descrita
para Sinoconodon (Luo et alii, 1995), embora seja menos proeminente em
Brasilitherium. Além disso, o abaulamento da pars cochlearis de Brasilitherium ¢
medial a esta crista lateral (FIG. 32), enquanto em Sinoconodon existe uma faceta plana
do promontorio medial a8 mesma (Luo et alii, 1995). Por sua vez, a crista na ala do
basisfenoide ¢ também descrita para Yunnanodon (Luo, 2001) e é bastante pronunciada
no cranio relativamente grande dos tritilodontideos Bienotherium (Hopson, 1964),
Bienotheiroides (Sun, 1984) e Kayentatherium (Sues, 1986), nos quais ¢ acentuada a

flex@o dorsal do basicranio (Luo et alii, 1995).
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Figura 32 — Reconstrugdes tridimensionais da regido posterior do cranio, atras dos pterigoides, de
Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T, em vista ventral (3 esquerda, acima), ¢ vista interna (a esquerda,
abaixo), mostrando, esta ultima, parte do basicrinio ¢ a parte posterior da parede medial do lado
esquerdo do cranio, formada pelo petrosal. Nas imagens a direita, os elementos 6sseos foram removidos
paramostraro molde digital da orelha interna nas mesma vistas dasimagens do cranio a esquerda.

Lateralmente & metade ao promontdrio estdo, na metade posterior, a aba lateral
do petrosal, onde ¢ localizado o foraimen que constitui a abertura timpanica do canal
prootico, e na metade anterior, a metade posterior da a ampla abertura ventral do cavum

epiptericum. A porgdo do abaulamento ventral do petrosal (i.e. o promontorio) que nao
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forma o invélucro 6sseo na coclea (canal coclear) é medial a parte posterior da abertura
ventral do cavum epiptericum. Na face lateral da regido, existe uma concavidade,
dirigida antero-lateralmente, delimitando medialmente a abertura ventral do cavum
epiptericum (FIG. 32), onde deve ter estado o ganglio semilunar do nervo trigémeo (V),

conforme ja mencionado na sec¢do 5.1 (vide FIG. 27)..

Em uma vista medial do petrosal do lado esquerdo (FIG. 32), pode-se observar a
fossa subarcuata e, ventralmente a esta, o0 meato acustico interno. Na por¢ao anterior
desta regido, ha um nitido fordmen, antero-posteriormente oval, aqui interpretado como
passagem do nervo facial (VII). Posteriormente a este foramen, ha uma barra Ossea
vertical cujo limite posterior também tem contorno circular, sugerindo tratar-se de
outro foramen, porém a metade posterior deste aparece aberta e confluente com os
foramens perilinfatico e jugular, ndo havendo entdo uma parede medial para a porgao
mais posterior do vestibulo. Imediatamente dorsal a esta abertura, ha outro foradmen, de
forma aproximadamente circular, mas também incompleto, faltando uma pequena barra
6ssea que fecharia o foramen ventralmente. E possivel que a auséncia de uma parede
medial 6ssea na por¢ao mais posterior do vestibulo ndo tenha sido preservada, ou que
nido fosse totalmente ossificada. De qualquer modo, parece claro haver, no meato
acustico interno do espécime UFRGS-PV-1043-T, posteriormente ao fordmen
interpretado como sendo a passagem do nervo facial (VII), duas aberturas distintas, as
quais sdo interpretadas como passagem para os ramos do nervo vestibulo-coclear (VIII),
sendo o foramen dorsal para o ramo vestibular e a abertura ventral, imediatamente atrés
do foramen para o nervo VII, a passagem do ramo coclear. Essa caracteristica ¢ descrita
para Pachygenelus, tritilodontideos ¢ mamaliaformes (e.g. Hopson ¢ Kitching, 2001)

mas ndo era conhecida para Brasilitherium. A presenca de um meato acustico interno
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com distintos foramens também pode ser verificada no molde digital do encéfalo (ver
descri¢ao na se¢do 5.3), pelo preenchimento dos foramens interpretados como passagem

para o nervo VII e ramo coclear do nervo VIII (ver FIG. 35).

5.3 Molde digital do encéfalo

De modo geral, o molde endocraniano de Brasilitherium UFRGS-PV-1043T,
em vista dorsal (FIG 33), apresenta duas estruturas anteriores de forma oval, as quais
correspondem aos moldes dos bulbos olfatérios, seguidas de duas estruturas mais
longas, aparentemente cilindricas, embora gradualmente mais alargadas posteriormente,
correspondendo aos moldes dos hemisférios cerebrais, ¢ uma pequena area posterior a
estes, mais estreita que a por¢ao mais larga do hemisférios cerebrais, a qual corresponde
a superficie dorsal do cerebelo. O comprimento total do molde endocraniano, entre o
limite anterior da superficie dorsal dos bulbos olfatorios e o foramen magno ¢ 17,67mm,
correspondendo a 46,5% do comprimento total do cranio (38,03mm). A largura maxima
¢ 7,17mm, entre duas estruturas lateralmente sobressalentes situadas abaixo do nivel da
superficie dorsal dos hemisférios cerebrais, a cerca de Imm do foramen magno, as quais
preenchem a fossa subarcuata de ambos os lados e correspondem aos moldes dos
parafloculos cerebelares. O molde endocraniano €, entdo, alongado, sendo

aproximadamente 0,4 a razao entre a largura e o comprimento.

O perfil lateral (FIG. 34) do molde endocraniano do espécime UFRGS-PV-
1043T revela uma superficie dorsal antero-posteriormente convexa nos moldes dos
bulbos olfatérios e, atrds dessa regido, o contorno dorsal torna-se reto, com um leve
declive em sentido posterior (cerca de 4° em relagdo a um hipotético plano horizontal

dorsal) ao longo de 8,5mm, até um trecho posterior, de 1,6mm, onde a declividade
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torna-se muito mais acentuada (42° em relagdo ao mesmo plano citado anteriormente) e
cujo ponto mais baixo provavelmente marca o limite posterior da regido dos hemisférios
cerebrais. Imediatamente posterior a esta declividade, hd uma regido mais baixa,
correspondente a superficie dorsal do cerebelo e meninges associadas, com 1,3mm de
comprimento antero-posterior, cujo contorno dorsal apresenta uma declividade mais

suave (28° em relag@o ao plano horizontal dorsal) até atingir o nivel do foramen magno.

A altura maxima do molde endocraniano é 7,79mm, medida como uma linha
vertical a partir do limite ventral do molde da hipdfise (pituitaria), estando o seu limite
dorsal em um ponto aproximadamente na metade do comprimento do molde dos
hemisférios cerebrais. Todavia, como o limite dorsal do molde endocraniano
corresponde ao topo dos moldes dos bulbos olfatorios, sua altura maxima pode ser
considerada 8,31mm, medida que corresponde a distancia vertical entre as duas linhas
horizontais que correspondem aos limites dorsal e ventral do molde endocraniano, uma
passando no topo dos moldes dos bulbos olfatérios ¢ outra na base do molde da
hipofise. O limite ventral da metade anterior do molde endocraniano ndo pode ser
determinado, em func¢do de um espago ndo ossificado entre os pterigoides e os frontais
(vacuidade orbital). Na FIG. 34, este limite corresponde ao limite ventral do processo

orbital (vertical) dos frontais.

O limite ventral do molde endocraniano na regido posterior a vacuidade orbital é
definido pelos ossos do basicranio (basisfendide/paraesfendide, basioccipital e petrosal).
Entre a vacuidade orbital e o molde paraflocular, ndo ha detalhes neuroanatomicos
distinguiveis em vista lateral, sendo a parede lateral do molde endocraniano, ao menos
em sua metade ventral, formada pelo preenchimento do cavum epiptericum, situado

entre o processo ascendente do alisfendide e a pila antética. Sao visiveis apenas duas
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impressdes de vasos sanguineos (observaveis também em vista dorsal), cujos moldes
foram isolados do restante do molde endocraniano na FIG. 29 (secdo 5.1). Uma
impressao vascular corresponde a uma linha que corre ao longo da sutura entre o
parietal o processo ascendente do alisfendide e depois segue posteriormente interno ao
limite dorsal da lamina anterior do petrosal até curvar-se pdstero-ventralmente em
dire¢do ao canal pos-temporal. A outra impressao ¢ diagonal, em sentido postero-dorsal,
entre a regido posterior do cavum epiptericum e um ponto acima do molde do
parafloculo. Como ja fora mencionado na se¢do 5.1 deste capitulo, as impressoes
vasculares referidas devem corresponder respectivamente ao ramo ascendente da artéria

e veia diploética magna e ao seio proodtico.

Na FIG. 34 o molde endocraniano em vista lateral ¢ mostrado também com o
preenchimento da metade posterior do cavum epiptericum (regido do ganglio semilunar)
digitalmente removido, evidenciando uma por¢ao maior da superficie ventral do molde
endocraniano na regido do rombencéfalo e meninges associadas, até¢ o foraimen magno,
mas sem diferenciagdo entre medula oblonga (medulla oblongata) e ponte. Esta regido
apresenta uma nitida convexidade antero-posterior, ao longo de cerca de 4mm, com seu
ponto mais ventral (cerca de 0,3mm abaixo da linha horizontal do limite inferior do
foramen magno) correspondendo ao limite ventral da por¢do do molde endocraniano
posterior ao molde da hipdfise. Anteriormente a essa regido, na parte medial a metade
posterior do cavum epiptericum, a superficie ventral do molde endocraniano inclina-se
bruscamente em sentido antero-dorsal (63° em relagdo a linha horizontal do limite
inferior do foramen magno), sugerindo que o contorno ventral desta parte do encéfalo
passa a estar cerca de 2mm acima do nivel do limite ventral da regido do molde

endocraniano posterior ao cavum epiptericum (FIG. 34). Todavia, esta parte ¢ visivel,
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com a remoc¢do da metade posterior do preenchimento do cavum epiptericum, somente
ao longo de um comprimento - em sentido antero-posterior - de 1,8mm. Anteriormente
a este trecho, ja ndo ha como identificar o contorno ventral do molde endocraniano,
exceto pela presenga do molde da hipoéfise, o qual € justamente o ponto mais ventral do
molde endocraniano (cerca de 0,4mm mais abaixo da linha horizontal do limite inferior

do foramen magno).

10mm

Figura 33 — Imagens do molde endocraniano digital do encéfalo de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T
(em azul) em vista dorsal, sendo mostrado também o molde da orelha interna (em vermelho) do lado
esquerdo na imagem de cima, o qual encobre a visio do molde paraflocular do mesmo lado, mostrado na
imagem de baixo.
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Figura 34 — Imagens do molde endocraniano digital do encéfalo de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T
(em azul) em vista lateral (lado esquerdo), delimitado pelos ossos da caixa craniana, nio estando
representado o preenchimento da vacuidade orbital abaixo do processo orbital do frontal e a frente do
processo ascendente do alisfendide. Na imagem de cima, é mostrado também o molde da orelha interna
(em vermelho); na imagem de baixo, os moldes da orelha interna e da metade posterior do cavum
epiptericumforam digitalmente removidos.
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Em vista ventral (FIG. 35), destaca-se o molde semi-esférico da fossa
hipofisaria (sella turcica), localizada na linha média da superficie ventral, um pouco
atras do centro do molde endocraniano em dire¢do antero-posterior. Nesse sentido, o
centro do molde da hipofise estd a aproximadamente 10mm do limite anterior dos
bulbos olfatérios e 7mm do limite posterior do foraimen magno. O molde da hipofise
de Brasilitherium ¢é praticamente circular, com uma razao de 0,92 entre a largura
maxima (=1,28mm) e o didmetro antero-posterior (=1,39mm), e corresponde a cerca
de 8% do comprimento total do molde endocraniano. A altura (ou profundidade =
depth) do molde da hipofise em relagdo a superficie ventral adjacente é de 0,62mm. O
molde da hipoéfise, entdo, ¢ representado por uma semi-esfera que preenche a sela
turcica e cujo volume (0,84mm?), corresponde a 0,22% do volume estimado do molde

endocraniano (ver se¢do 5.3.4, a seguir).

Embora o molde hipofisario possa ser considerado um pobre indicador do
tamanho e forma da glandula pituitaria (hipofise) em muitos mamiferos (Edinger,
1942), Macrini et alii (2007b) utilizaram, em sua analise filogenética, dois caracteres
relacionados as dimensdes desta estrutura. Os autores mencionaram que a fossa
hipofisaria mais profunda (ou mais alta) do que larga (profundidade/comprimento > 1,1)
e mais larga do que longa (largura/comprimento > 1,1) seria a condig¢do plesiomorfica
para mamiferos, com base na distribui¢do destes caracteres em cinodontes nao-
mamalianos (Macrini et alii, 2007b). Nesse contexto, Brasilitherium apresentaria, entdo,
um estado derivado para ambos os caracteres (profundidade < comprimento e largura =
comprimento) diferenciando-se dos cinodontes ndo-mamalianos considerados por
Macrini et alii (2007b). De qualquer modo, a diversidade de estados entre os mamiferos

citados pelos autores pode sugerir uma sinapomorfia para o clado envolvendo
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Brasilitherium ¢ Mammalia apenas com relagdo ao primeiro carater, ¢ esta seria ainda
compartilhada apenas por monotremos, tendo sido revertida entre diferentes

Theriimorpha.

Figura 35 — Imagens do molde endocraniano digital do encéfalo de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T
(em azul) em vista ventral, sendo mostrado também o molde da orelha interna (em vermelho) do lado
esquerdo, na imagem de cima, o qual encobre a visdo do molde paraflocular do mesmo lado, mostrado na
imagem de baixo.



130

Nao hé marca de quiasma 6ptico anterior ao molde da hipofise. Lateralmente a
esta estrutura, estd o molde da abertura ventral do cavum epiptericum, fruto do
preenchimento do espaco entre as paredes primdria e secundaria da caixa craniana.
Como ja fora comentado, Brasilitherium UFRGS-PV-1043T exibe o padrdo comum a
todos os cinodontes nao-mamalianos, com a parede primaria do cavum, formada por
uma extensdo anterior do prodtico (i.e. a pila antotica), estando medial ao ganglio
semilunar para o nervo trigémio (Presley, 1980; Maier, 1987; Novacek, 1993; Rougier ¢
Wible, 2006). Os moldes das aberturas ventrais dos cava epipterica de Brasilitherium
UFRGS-PV-1043T tém orientacdo diagonal postero-lateralmente, com seu eixo
longitudinal desviando-se cerca 30° do eixo longitudinal do molde endocraniano, com o
limite anterior dos mesmos situado cerca de Imm a frente do limite anterior do molde
da hipéfise. O molde do cavum epiptericum do lado direito esta incompleto devido ao
fato de partes dos ramos quadrados do pterigdide e alisfendide nesta regido do cranio
estarem quebradas. Ja a abertura ventral do cavum epiptericum esquerdo forma um
molde completo, com comprimento maximo de 4,67mm e largura de maxima de

2,29mm, medida aproximadamente na metade do seu comprimento antero-posterior.

Posterior ao molde da hipofise, entre as areas dos cava epipterica, a superficie
ventral do molde endocraniano é levemente inclinada postero-dorsalmente (cerca de
37° em relagdo ao plano horizontal do basicranio) até a linha do limite posterior dos
cava epipterica. A regido posterior aos cava epipterica até o foramen magno tem uma
superficie arredondada, com um abaulamento mais pronunciado ao longo de uma faixa
longitudinal central, a qual ¢ alinhada com o centro do foramen magno. Esta regido
representa a superficie ventral do rombencéfalo e tecidos que o circundam

(principalmente meninges), sem que se possa identificar especificamente a medula
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oblonga e a ponte. Lateralmente a esta regido, ¢ visivel, em cada lado do molde

endocraniano, o preenchimento de dois foramens do meato acustico interno alinhados

antero-posteriomente, sendo, provavelmente, o anterior, para o nervo facial (VII), e o

posterior, para o ramo coclear do nervo vestibulo-coclear (VIII), conforme abordado na

secdo anterior (5.2).

Tabela 3 - Medidas do molde endocraniano do Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T.

Comprimento do molde endocraniano, medido do limite anterior da superficie dorsal
dos bulbos olfatérios até o foramen magno.

Comprimento do molde endocraniano, medido do limite anterior estimado* para a
regido dos bulbos olfatérios até o foramen magno.

Largura maxima do molde endocraniano (entre os moldes dos parafloculos)

Altura do molde endocraniano, medido na regido de maior distancia dorso-ventral (do
molde da hipofise a superficie dorsal oposta a mesma)

Altura maxima entre os limites dorsal e ventral do molde endocraniano (do molde da
hipéfise ao nivel dos bulbos olfatérios)

Volume do molde endocraniano*

Comprimento da superficie dorsal dos dois bulbos olfatdrios
Comprimento estimado para a regido dos bulbos olfatorios*
Largura maxima dos dois bulbos olfatorios juntos

Largura maxima do bulbo olfatério direito

Largura maxima do bulbo olfatério esquerdo

Largura do molde endocraniano, medida no limite anterior dos moldes dos bulbos
olfatorios

Volume estimado da regido dos bulbos olfatorios*
Comprimento da superficie dorsal da regido dos hemisférios cerebrais

Largura maxima da superficie dorsal da regido dos hemisférios cerebrais

Largura maxima na regido dos hemisférios cerebrais abaixo das impressdes vasculares
mais dorsais, laterais a superficie dorsal do molde endocraniano

Largura do limite anterior da regido dos hemisférios cerebrais
Largura do limite posterior da regido dos hemisférios cerebrais
Comprimento antero-posterior da superficie dorsal da regido cerebelar
Largura da superficie dorsal da regido cerebelar

Distéancia entre o apice do molde paraflocular direito e a superficie lateral adjacente

Distéancia entre o limite lateral do molde paraflocular direito e a superficie lateral
adjacente

17,67mm

18,84mm

7,17mm

7,79mm

8,31mm

378,436mm?
6,10mm
9,04mm
4,62mm
2,36mm
2,26mm
2,45mm

135,53 1mm?
9,23mm
5,21mm
5,80mm
3,60mm
4,61lmm
1,30mm
421mm
1,50mm

1,20mm
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Diametro méaximo do molde paraflocular direito 1,51mm
Distancia entre o apice do molde paraflocular esquerdo e a superficie lateral adjacente 1,51mm
Distancia entre o limite lateral do molde paraflocular esquerdo e a superficie lateral

adjacente 1,32mm
Diametro maximo do molde paraflocular esquerdo 1,78mm
Volume dos dois moldes parafloculares juntos 7,896mm?
Diametro antero-posterior do molde da hipofise 1,39mm
Largura maxima do molde da hipofise 1,28mm
Altura (profundidade) do molde da hipofise em relag@o a superficie ventral adjacente 0,62mm
Volume do molde da hipofise 0,839mm?
Comprimento da abertura do cavum epiptericum (lado esquerdo) 4,67mm
Largura maxima da abertura do cavum epiptericum (lado esquerdo) 2,29mm

*Valores baseados no contorno ventral e conseqiiente limite anterior, estimado para os bulbos olfatorios,
através da remocdo digital de parte do preenchimento da vacuidade orbital, tornando o contorno ventral

dos bulbos, em vista lateral, similar ao contorno dorsal observado.

5.3.1. Regido do prosencéfalo

As estruturas mais anteriores do molde endocraniano representam o espago
ocupado pelos bulbos olfatérios principais e meninges associadas (Macrini et alii,
2007b). A auséncia de uma placa cribiforme ossificada no cranio, separando a cavidade
nasal da cavidade cerebral do cranio, torna impreciso o exato limite anterior dos bulbos
olfatdrios, embora seja possivel identifica-los de modo aproximado devido a forma oval
dos moldes de cada bulbo, em vista dorsal, e a forma antero-posteriomente convexa da
superficie dorsal dos mesmos, em vista lateral. Ademais, apesar da superficie dorsal dos
ossos frontais (que se posicionam exatamente acima desta regido) ser plana, a parede
ventral de cada um dos elementos do par é concava. Em conseqliéncia, observa-se uma
nitida divisdo entre os moldes dos bulbos, havendo um sulco longitudinal nesta regido
do molde endocraniano separando as duas estruturas. Nao existe nenhuma marca

visivel sugerindo moldes dos bulbos olfatorios acessorios na parte mais posterior dessa
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regido, os quais sdo descritos para o Theriiforme Vincelestes (Macrini et alii, 2007b) e
para o eutério Kennalestes (Kielan-Jaworowska, 1984), ambos do Cretaceo, porém estas
estruturas ndo estdo freqiientemente representadas nos moldes endocranianos, mesmo de

mamiferos atuais (e.g. Bauchot e Stephan, 1967; Jerison, 1973).

A forma do molde dos bulbos olfatorios, no exemplar de Brasilitherium
UFRGS-PV-1043-T, em vista dorsal, ¢ de duas estruturas ovais antero-posteriormente
alongadas (FIG. 33), com a razdo entre a largura maxima e o comprimento, igual a 0,39
e 0,37, para os moldes dos bulbos direito e esquerdo, respectivamente. A largura
maxima dos dois bulbos olfatérios juntos ¢ igual a 4,62mm, medida na metade do
comprimento dos bulbos, enquanto a largura do limite anterior da regido dos bulbos
olfatorios ¢ de 2,45mm. Comparando diferentes cinodontes nao-mamalianos com
moldes endocranianos descritos, Kielan-Jaworowska et alii (2004) indicam que os
moldes de bulbos olfatdorios sao mais desenvolvidos ¢ melhor separados um do outro
nos eucinodontes nido-mamaliaformes Probelesodon ¢ Massetognathus do que em
Thrinaxodon. No que tange a Brasilitherium, uma nitida separag@o entre os moldes dos

bulbos também é observada em UFRGS-PV-1043-T.

Como jé fora comentado, a auséncia de um assoalho ossificado para os bulbos
olfatorios em Brasilitherium, a despeito da presen¢a de um orbito-esfendide ossificado
ter sido indicada por Bonaparte et alii (2005), impede uma acurada medida volumétrica
do molde dos bulbos olfatorios. Para este proposito, o volume dos bulbos olfatorios e,
conseqlientemente, o volume total do molde endocraniano (ver secdo 5.3.4) foi estimado
baseado na observagdo dos moldes em vista lateral, assumindo-se que os bulbos eram
dorsoventralmente simétricos, de modo que o contorno ventral dos mesmos seria igual

ao contorno observado na superficie dorsal, pelo molde deixado pelos frontais em vista
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dorsal e lateral (FIG. 36). Deste modo, o volume estimado para a regido dos bulbos
olfatorios (135,5mm?) corresponde a 35,8% do volume estimado para o molde

endocraniano.

Com respeito ao volume dos bulbos olfatorios em relagdo ao volume total do
molde endocraniano, Macrini et alii (2007b) utilizaram este carater em sua analise
filogenética, mas definindo os estados de forma discreta, tendo como referéncia um
valor médio de 6%, sendo o estado primitivo o tamanho maior ou igual a 6%. Este
estado ¢ observado em cinodontes ndo-mamalianos de modo geral, com base nos dados
volumétricos apresentados por Quiroga (1980b), porém com grandes variagdes, o que
poderia embasar a definicdo de outros estados para este carater, quando se leva em
consideragao estes taxons. De acordo com o trabalho de Quiroga (1980b), o volume dos
bulbos olfatorios corresponderia a 5% do volume do molde endocraniano em
Massetognathus; 19,7% em Exaeretodon; 7,8% em Probelesodon, ¢ 6,4% em
Probainognathus, todos percentuais bastante inferiores ao que foi estimado para

Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T.

Além disso, a superficie dorsal dos moldes dos bulbos olfatorios corresponde a
cerca de 38% do comprimento total do molde endocraniano, sendo aparentemente claro
que essas estruturas ocupam uma maior propor¢do do espaco endocranial em
Brasilitherium, na comparagdo com outros cinodontes nao-mamaliaformes como
Probainognathus (Quiroga, 1980a,b; ver FIG. 13 ¢ FIG. 15, secdo 3.2.3); Probelesodon

e Massetognathus (Quiroga, 1979b, 1980c¢).
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Figura 36 — Imagem do molde endocraniano digital do encéfalo de Brasilitherium UFR GS-PV-1043-T em
vista lateral, mostrando o contorno ventral que foi estimado para os bulbos olfatorios, através da remogao
digital de parte do preenchimento da vacuidade orbital, e com o molde da metade posterior do cavum
epiptericum digitalmente removido (A). Em B, é mostrada uma representagio esquematica da
interpretagdo do molde digital na vista mostrada em A.

Também pela falta de um assoalho ossificado na regido mais anterior do cranio,
ndo existe nenhuma impressao de projecdes dos bulbos olfatdrios para o telencéfalo, os
tratos olfatorios (Butler ¢ Hodos, 1996), porém, de qualquer modo, os tratos olfatérios
geralmente ndo deixam impressdes em moldes endocranianos de mamiferos porque sao
encobertos pelas meninges (Macrini et alii, 2007b). Em outros cinodontes nao-

mamaliaformes cujos moldes endocranianos foram descritos, como Massetognathus
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(Quiroga, 1979b, 1980c) e Exaeretodon (Bonaparte, 1966), os tratos olfatorios formam
um pedinculo entre os moldes dos bulbos olfatérios e a regido dos hemisférios
cerebrais, de modo que estas duas regides ficam separadas, do mesmo modo que ocorre

em muitos répteis atuais (Hopson, 1979; Kielan-Jaworowska et alii, 2004).

O molde dos bulbos olfatorios de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T esta
separado do resto do molde endocraniano por uma area plana, mais baixa que a
superficie convexa dos moldes dos bulbos em vista lateral. Esta ¢ a 4rea da fissura
circular (“circular fissure”, sensu Loo, 1930 ¢ Rowe 1996a,b) também chamada de
fissura transversa (“transverse furrow”, sensu Kielan-Jaworowska, 1986), sulco
transverso (“transverse sulcus”, Krause & Kielan-Jaworowska, 1993) ou ainda sulco
circular (“circular sulcus”, Luo et alii, 2002), embora nao seja clara, em vista dorsal, a
existéncia de uma constricdo medial no molde endocraniano, pelo fato desta area ter
uma largura similar a regido imediatamente posterior (a parte mais anterior dos
hemisférios cerebrais). Uma fissura circular bem definida, ainda que usualmente

presente em mamiferos (Macrini et alii, 2007b), ndo é descrita para outros cinodontes

nao-mamalianos (€.g. Quiroga, 1979b; 1980a,b,c).

A superficie dorsal do molde endocraniano de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-
T, posteriormente aos bulbos olfatorios, ¢ plana em um pequeno trecho de Imm e, a
partir de entdo, ¢ possivel observar um sulco longitudinal dividindo o molde em duas
estruturas lateralmente convexas, as quais correspondem aos hemisférios cerebrais.
Estas fei¢des sdo ainda pouco nitidas nessa regido do molde endocraniano e, a cerca
0,5mm do seu limite anterior, sdo interrompidas devido a uma fratura transversal
existente no cranio UFRGS-PV-1043-T, posicionada levemente a frente do limite

posterior dos ossos frontais e do limite anterior do processo ascendente do alisfendide.
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Esta fratura se reflete na superficie dorsal e lateral do molde endocraniano, tendo uma
espessura de 0,4mm. Posterior a esta linha, o abaulamento, em cada lado do sulco,
torna-se gradualmente mais nitido e, conseqlientemente, o sulco passa a ser mais

profundo posteriormente.

Este sulco deve representar o sulco mediano (=fissura longitudinal) que divide o
cortex em dois distintos hemisférios. A presenca de dois hemisférios distintos ¢ também
descrita para Probainognathus (Quiroga, 1980a,b), enquanto outros cinodontes nao-
mamalianos, como Thrinaxodon (Kielan-Jaworowska et alii, 2004), Massetognathus
(Quiroga, 1979b, 1980c), Exaeretodon (Bonaparte, 1966) ¢ Probelesodon (Quiroga,
1979b, 1980c), ndo apresentam divisdo dessa regido do molde endocraniano. Ao longo
da maior parte do comprimento dos hemisférios cerebrais, o sulco mediano ¢ bem
pronunciado em Brasilitherium, mas ndo tao profundo a ponto de indicar a presenca de
uma falx cerebri (por¢do da dura matter entre os hemisférios cerebrais) ossificada,
como ¢ reportado para mamiferos atuais de diferentes linhagens (e.g. Macrini et alii,
2007b). Esta marca no molde endocraniano de Brasilitherium deve ser causada apenas

pelas superficies latero-lateralmente concavas da superficie ventral dos ossos parietais.

A superficie dorsal da regido dos hemisférios cerebrais, no espécime UFRGS-
PV-1043-T, tem 9,23mm de comprimento desde o seu ponto mais anterior, onde
comeca a haver o abaulamento dos hemisférios e a formacao do sulco mediano, até o
final do declive posterior, visivel em vista lateral (FIG 33). Em vista dorsal, observa-se
que nesta area de declive os hemisférios divergem levemente da linha média e o sulco
mediano se torna gradualmente menos proeminente. Considerando os moldes dos
hemisférios cerebrais juntos, a superficie dorsal se torna gradualmente mais larga a

partir do seu limite anterior (largura = 3,60mm) até o ponto de maxima largura
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(=5,21mm), imediatamente anterior aos moldes dos parafloculos, entre as impressdes
vasculares laterais a superficie dorsal da regido dos hemisférios cerebrais (este também
¢ o ponto de largura maxima do molde endocraniano em vista dorsal, excetuando-se os
parafloculos). A partir deste ponto, a regido dos hemisférios cerebrais estreita-se

gradualmente até seu limite posterior (largura= 4,6 1mm).

Ademais, levando-se em consideragdo o fato do molde endocraniano, na metade
posterior, ser mais largo no nivel que corresponde aproximadamente a metade da altura
do que na superficie dorsal, devido a inclinagdo latero-ventral das superficies laterais
dos moldes dos hemisférios cerebrais, a largura maxima desta regido pode ser
considerada 5,80mm, medida também no ponto imediatamente anterior aos moldes dos
parafloculos, porém em um nivel abaixo da impressdo vascular do ramo ascendente da
artéria e veia diploética magna em cada lado. A razdo entre o comprimento ¢ a largura
da regido dos hemisférios cerebrais juntos varia de 2,56 a 2,00, levando-se em conta a
superficie dorsal, e € de 1,91 se considerarmos a largura maxima abaixo das impressdes

vasculares laterais a superficie dorsal dos mesmos.

Anteriormente ao ponto de maxima largura dos hemisférios cerebrais, o molde
endocraniano do Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T esta comprimido do lado esquerdo,
como pode ser observado na FIG. 33, na qual observa-se, em vista dorsal, o
preenchimento da abertura ventral do cavum epiptericum deste lado. A forma mais
provavel do molde endocraniano em vista dorsal, sem distor¢des post mortem, ¢
mostrada na FIG. 37B, com os lados esquerdo e direito do molde endocraniano sendo

representados com as mesmas dimensdes.
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Figura 37 — Imagem do molde endocraniano digital do encéfalo de Brasilitherium UFR GS-PV-1043-T
em vista dorsal (A), com destaque para a parte do lado direito do molde que foi espelhada para o lado
esquerdo em B. Em B, a imagem tridimensional do molde endocraniano estd modificada para que o lado
esquerdo da regido dos hemisférios cerebrais, que esta lateralmente comprimido no molde endocraniano
original (A), fique igual ao lado direito. Uma representacdo esquematica da interpretagdo da vista dorsal
do molde endocraniano,sem a deformacao existente no lado esquerdo, ¢ mostrada em C.
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Nao existem marcas indicando a presenga de giros (gyri) e sulcos (sulci)
cerebrais (respectivamente, as convolugcdes do cortex e os sulcos entre os giros [Butler e
Hodos, 1996]). De fato, a despeito da possibilidade de moldes endocranianos nao
refletirem as convolugdes dos encéfalos verdadeiros (e.g. Tursiops truncatus [Colbert et
alii, 2005]), ¢ esperado que cinodontes ndo-mamalianos tenham superficies
lisencefalicas (superficie cortical lisa) pois esta condi¢do ¢ considerada plesiomorfica

para o grupo coronal Mammalia (Kielan-Jaworowska et alii, 2004).

Também ndo existe marca indicativa do corpo pineal na superficie dorsal do
molde endocraniano de Brasilitherium UFRGS-PV-1043T. O corpo pineal ¢ o
associado olho parietal incluem a por¢do do epitdlamo (Butler ¢ Hodos,1996) do
diencéfalo, tendo fungdes termorreceptivas que regulam o ritmo circadiano e os ciclos
reprodutivos (Roth et alii, 1986; Butler ¢ Hodos, 1996). De fato, o forame parietal
(abertura para o olho parietal) é ausente na maioria dos eucinodontes (embora esteja
presente em Cynognathus, Pascualgnathus e Diademodon [e.g. Bonaparte et alii, 2005;
Abdala, 2007]. Sem um olho parietal, o corpo pineal deixa pouca ou nenhuma marca
Ossea (Roth et alii, 1986) para ser identificada em moldes endocranianos. Mesmo assim,
a despeito da auséncia do forame parietal, um molde para o tubo parietal ¢ indicado no
molde endocraniano de Massetognathus (Quiroga, 1979b, 1980c). Além disso, Quiroga
(1980b,c) sugeriu uma regiao pineal no molde endocraniano de Probainognathus, atras
do sulco mediano, na regido mais posterior dos moldes dos hemisférios cerebrais, onde
estes divergem (vide FIG. 15, se¢do 3.2.3). De qualquer modo, o molde endocraniano
de Brasilitherium nao apresenta nenhum espago significativamente mais largo que o
sulco mediano na por¢do mais posterior dos hemisférios, assim como ndo apresenta o

tubo parietal.
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O contorno ventral do telencéfalo, o qual separaria esta regido do resto do encéfalo,
ndo pode ser determinado com precisdo em Brasilitherium UFRGS-PV-1043T, assim
como a marca comumente usada para identificar o limite do isocortex (neocortex), a
fissura rinal. Esta, porém, pode estar presente em encéfalos sem marcar o molde
endocraniano (Jerison, 1991). Além disso, a falta da fissura rinal também pode estar
associada a encéfalos de pequeno tamanho em alguns mamiferos (Rowe, 1996).
Contudo, esta caracteristica ndo ¢ descrita para outros cinodontes ndo-mamalianos,
estando presente somente entre taxons do grupo coronal Mammalia (Macrini et alii,
2007b). A sugestdo de presenca de neocortex (isocortex) em Probainognathus por
Quiroga (1980b), baseada na presenca de um sulco que marcaria o limite posterior dessa
regido, tem sido contestada, e o sulco observado, considerado como uma marca de vasos

sanguineos na superficie externa do encéfalo (Kielan-Jaworowska, 1986).

5.3.2. Regido do mesencéfalo

A por¢ao do mesencéfalo que parece estar exposta na superficie dorsal dos moldes
endocranianos corresponde principalmente aos coliculos (colliculi) superior e inferior.
A presen¢a de moldes destas estruturas ¢ descrita para alguns mamiferos extintos como
Kennalestes (Kielan-Jaworowska, 1984, 1986), Asioryctes (Kielan-Jaworowska, 1984) e
Zalambdalestes (Kielan-Jaworowska, 1984, 1986), além do cinodonte nao-mamaliano
Probainognathus (Quiroga, 1980b,c). Entretanto, segundo Macrini et alii (2007b), a
condicdo plesiomorfica para o grupo coronal Mammalia deve ser a auséncia de

exposi¢cdo do mesencéfalo.

O mesencéfalo pode ndo ser visivel em moldes endocranianos por estar coberto por

seios sanguineos e meninges associadas, assim como por um telencéfalo posteriormente
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expandido, ou ainda um anteriormente expandido cerebelo (Edinger, 1964). Além disso,
as estruturas do mesencéfalo podem estar expostas na superficie dorsal do encéfalo e
ndo aparecer nos moldes endocranianos, mesmo em taxons viventes, como ¢ o caso de
Didelphis virginiana, (Dom et alii, 1970), Monodelphis domestica, (Macrini et alii,
2007a), e Tenrec ecaudatus (Bauchot e Stephan, 1967). No espécime de Brasilitherium
UFRGS-PV-1043-T, ndo existe evidéncia de exposi¢do do mesencéfalo na superficie
dorsal do molde endocraniano, provavelmente por estar encoberto pelo telencéfalo, uma
vez que os moldes dos hemisférios cerebrais parecem se estender até a regido cerebelar,
em vista dorsal. Mesmo assim, ndo pode ser descartada a possibilidade do mesencéfalo
ter estado parcialmente exposto na superficie dorsal do encéfalo de Brasilitherium, e a
superficie dorsal do molde gerado aparecer continua, da regido anterior a regido
cerebelar, devido as meninges. Nesta hipotese, o limite posterior dos hemisférios
cerebrais poderia estar localizado imediatamente anterior a declividade observada a

frente da regido cerebelar, ou em algum ponto desta, onde o sulco mediano se torna

menos proeminente.

5.3.3. Regido do rombencéfalo

Uma vez que ndo se observa a exposicdo dorsal do mesencéfalo, os hemisférios
cerebrais (prosencéfalo) estendem-se posteriormente ultrapassando o limite anterior da
fossa subarcuata, a qual ¢ circundada pelo canal semicircular anterior Osseo e
preenchida pelos lobos parafloculares do cerebelo (FIG. 33). Os parafloculos sdo
associados a coordenagdo, equilibrio e aquisi¢do sensorial vestibular (Butler ¢ Hodos,
1996). Embora o grau de preenchimento da fossa subarcuata possa ser variavel em

diferentes mamiferos (e.g. Sanchez-Villagra, 2002), este preenchimento, em moldes
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endocranianos, ¢ associado ao grau de desenvolvimento dos lobos parafloculares

(Kielan-Jaworowska et alii, 2004).

Os moldes dos parafloculos estdo ausentes em moldes endocranianos de alguns
terapsidos nao-cinodontes, freqiientemente devido a pobre ossificagdo desta regido do
cranio (Kielan-Jaworowska et alii, 2004). Por outro lado, a presenca de proeminentes
moldes de parafldculos é uma condigdo plesiomorfica para eucinodontes, uma vez que €
descrita para Thrinaxodon (Rowe, 1996) e Nythosaurus (Hopson, 1979), e todos os
outros eucinodontes nao-mamaliaformes com moldes endocranianos descritos (e.g.

Quiroga, 1979b, 1980a,b,c).

No molde endocraniano de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T, os moldes
parafloculares sdo proeminentes, principalmente em vista dorsal, sendo estruturas
aproximadamente cilindricas, com um 4&pice levemente arredondado, e postero-
lateralmente orientadas, afastando-se cerca de 40°- 60° (43° e 61°, considerando o
angulo maior entre o eixo central dos moldes parafloculares direito e esquerdo,
respectivamente) do eixo longitudinal do molde endocraniano. Os moldes parafloculares
sdo relativamente largos, sendo proximas a 1,0 as razdes entre o maior diametro
(1,5Imm e 1,78mm, na base, junto a superficic adjacente do restante do molde
endocraniano, nos lados direito e esquerdo, respectivamente) € o comprimento, € entre a
base e o apice (1,50mm e 1,51mm, para os moldes parafloculares direito e esquerdo,
respectivamente). Como ja fora mencionado anteriormente, a distdncia entre os moldes
dos dois parafléculos corresponde a maior largura do molde endocraniano de
Brasilitherium (sendo que os parafloculos estdo lateralmente afastados do restante do

molde 1,20mm e 1,32mm, respectivamente, nos lados direito e esquerdo). Juntos, os
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dois moldes parafloculares constituem cerca de 2% do volume estimado para o molde

endocraniano.

Imediatamente atrds dos moldes parafloculares, e ap6s o limite posterior da
regido dos hemisférios cerebrais (indicada pelo fim do sulco mediano), aparece, em
vista dorsal, a regido que presumidamente representa a superficie dorsal do cerebelo,
com 1,3mm de comprimento antero-posterior, ¢ 4,2mm de largura. Esta mesma regido
pode ser observada em vista lateral, atras do declive da porg¢do posterior da regido dos
hemisférios cerebrais. Em vista dorsal, a superficie da regido cerebelar tem um
abaulamento do lado esquerdo, o que poderia sugerir um hemisfério cerebelar. Além
disso, a superficie dorsal do cerebelo tem uma estreita elevagdo ao longo da linha
média, a qual, por sua vez, poderia corresponder ao verme. Entretanto, o lado direito da
regido cerebelar possui um profundo entalhe (ver FIG. 33) causado por um o0sso
quebrado, tornando dificil a identificagdo das estruturas cerebelares nesta regido do

molde endocraniano,

De modo geral, a regido cerebelar também parece ser levemente mais larga em
Brasilitherium na comparagdo com Probainognathus, que ¢ o taxon com as
caracteristicas neuroanatdomicas mais derivadas dentre os cinodontes ndo-
mamaliaformes com moldes endocranianos descritos até entdo. Como o ponto de maior
largura do molde endocraniano, para ambos os taxons, situa-se entre os moldes
parafloculares, a razao entre largura maxima e comprimento do molde encefélico reflete
a largura relativa da regido cerebelar. Essa razdo ¢ 0,4 para o Brasilitherium UFRGS-
PV-1043-T. Embora Quiroga (1980a,b) ndo tenha mencionado as medidas lineares em
sua descricdo do molde endocraniano de Probainognathus, a mesma razdo pode ser

inferida a partir das figuras do molde encefdlico em vista dorsal apresentadas nos
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trabalhos (vide FIG. 15, na se¢do 3.2.3). Desta forma, obtivemos uma razao de 0,37,

com base na ilustragdo de reconstituicdo do molde endocraniano de Probainognathus.

5.3.4. Tamanho relativo do molde do encéfalo

O volume total do molde ¢ de 378,436mm? (0,378ml), resultando em Quocientes
de Encefalizacdo (EQ) de 0,1475 e 0,2233, de acordo com as equacdes utilizadas
(Tabela 4), ambas baseadas numa massa de 96,57g, estimada para o espécime UFRGS-
PV-1043-T. O volume aqui referido corresponde ao molde endocraniano digitalmente
obtido, sem corre¢des em funcdo das deformagdes do espécime, de modo que o valor de
EQ poderia ser maior se a regido dos hemisférios cerebrais fosse mais larga do lado
esquerdo, como sugerido na FIG. 37. Além disso, como ja foi comentado anteriormente,
optou-se por remover digitalmente parte do preenchimento da vacuidade orbital para
uma melhor definicdo do limite dos moldes dos bulbos olfatorios, j4 que a matriz
rochosa que forma o molde endocraniano, nessa regido do cranio, chega até os
pterigdides. Com isso, o contorno ventral da regido dos bulbos olfatérios foi
arbitrariamente definido, inferindo-se uma simetria dorso-ventral para esta regido, como
mostrado na FIG. 36, o que fez com que o contorno ventral dos moldes ultrapassasse o

limite ventral do processo orbital dos frontais (mostrado na FIG. 34).

Ademais, no molde endocraniano utilizado para o céalculo dos EQs, os moldes
dos cava epipterica (removidos em imagens mostradas na FIG. 33 ¢ FIG. 35), foram
mantidos, ja que esses espagos, em vida, sdo ocupados por estruturas nervosas (ganglios
semilunar e geniculado), estando, inclusive, incorporados a cavidade craniana em
mamiferos (Goodrich, 1930; Kuhn e Zeller, 1987; Kiclan-Jaworowska et alii, 2004).

Ademais, o espago de preenchimento dos cava epipterica usualmente nao sdo
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removidos em trabalhos de paleoneurologia de cinodontes ndo-mamalianos (Jerison,

1973; Quiroga, 1979b, 1980a,b).

Tabela 4. Volume do molde endocraniano, massa corporea estimada e valores de

Quocientes de Encefalizagdo calculados para Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T.

Volume do molde Massa corpérea Quociente de encefalizagdo (EQ)
endocraniano (EV) estimada(M)  EQ=EV/(0,12M"%)* EQ=EV/(0,055M"7%)"

0,378436 ml 98,57 g 0,1482 0,2233

®Equagdo de Jerison (1973).
quuagﬁo de Eisenberg (1981).

Comparando-se valores de EQ ja descritos para diferentes cinodontes com o
valor calculado para o exemplar UFRGS-PV-1043-T (FIG. 38), temos que os valores de
Brasilitherium ficam abaixo dos EQs de mamaliaformes, sugerindo um gradual
aumento no tamanho relativo do encéfalo partindo de Brasilitherium e passando pelos
mamaliaformes nao-mamalianos Morganucodon e Hadrocodium, até o os taxons do
grupo coronal Mammalia. Contudo, a despeito das modificagdes neuroanatdmicas
observadas (ver se¢do 3.2.3), ndo fica clara uma gradual encefaliza¢do entre cinodontes
ndo-mamalianos sucessivamente mais intimamente relacionados aos mamaliaformes,
considerando-se os valores de EQs reportados para Diademodon (0,14 ¢ 0,21) ¢
Massetognathus (0,15 e 0,22) por Quiroga (1980b). O EQ de Brasilitherium calculado
com a mesma equacgdo utilizada em outros cinodontes ndo-mamalianos (0,15) por
Jerison (1973) e Quiroga (1979b, 1980a,b,c) pode ser similar ou mesmo mais baixo do
que os EQs desses taxons, dependendo da equagdo para estimativa de massa que fora
utilizada para os mesmos. Além de Diademodon e Massetognathus, os taxons

Probelesodon e Probainognathus também aparecem com EQs superiores ao calculado
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aqui para Brasilitherium a partir da mesma equagdo utilizada por Quiroga (1979b,
1980a,b), quando leva-se em conta os valores de EQs que o autor obteve com as
menores estimativas de massa para os taxons (resultando em um aumento no tamanho

relativo do encéfalo).

Por outro lado, comparando-se as reconstru¢des tridimensionais baseadas em
tomografias computadorizadas de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T ¢ do exemplar de
Massetognathus UFRGS-PV-0968-T, utilizado por Rodrigues (2005), parece claro,
como mostra a FIG. 39, que o molde endocraniano do Brasilitherium ¢
proporcionalmente maior, em relagdo ao tamanho do cranio. Na mesma FIG. 39
também ¢ apresentada uma comparacdo dos espécimes citados com representagdes do
espago ocupado pelo encéfalo no cranio de mamaliaformes, conforme Luo et alii
(2001). Nesse sentido, o tamanho relativo do molde do encéfalo de Brasilitherium
aparece em uma condi¢ao intermediaria entre o exemplar de Massetognathus
comparado e os mamaliaformes ndo-mamalianos, estando até mais proximo da
configuracdo observada nestes taxons. Além do claro aumento relativo no tamanho dos
bulbos olfatérios em comparagdo a outros cinodontes nao-mamaliaformes,
Brasilitherium mostra um consideravel alargamento do molde encefalico nas regides

dos hemisférios cerebrais (parte mais posterior dos mesmos) e cerebelo.
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Figura 38 — Grafico comparando os Quocientes de Encefalizagdo (EQ) calculados para diferentes cinodontes ndo-
mamalianos e mamiferos: Thrinaxodon, 0,1 (Jerison, 1973); Diademodon, 0,14 (Quiroga, 1980b) e¢ 0,21
(Jerison, 1973); Massetognathus, 0,15 e 0,22 (Quiroga, 1979b, 1980b); Exaeretodon, 0,10 e 0,15 (Quiroga, 1980b);
Probelesodon, 0,13 e 0,18 (Quiroga, 1979b, 1980b); Probainognathus, 0,12 ¢ 0,17 (Quiroga, 1980a,b);
Brasilitherium, 0,15 e 0,22; Morganucodon, 0,32 (Rowe et alii, 2011); Hadrocodium, 0,49 (Rowe et alii, 2011);
Obdurodon, 1,00 (Macrini et alii, 2007a); monotremos atuais, 0,75-0,89 (Macrini et alii, 2007a); Triconodon, 0,49
(Kielan-Jaworowska, 1983), Chulsanbaatar, 0,55 (Kielan-Jaworowska, 1983), Kryptobaatar, 0,71 (Kielan-
Jaworowska e Lancaster, 2004), Ptilodus, 0,49 (Kielan-Jaworowska, 1983), Vincelestes, 0,37 (Macrini et
alii,  2007b), Kennalestes, 0,36 (Kielan-Jaworowska, 1984),  Asioryctes, 0,56 (Kielan-
Jaworowska, 1984), Zambdalestes, 0,7 (Kielan-Jaworowska, 1984) e didelfideos, 0,5-1,09 (Eisenberg e
Wilson, 1981). Os taxons estdo dispostos conforme suas relagdes filogenéticas, de acordo com o cladograma
abaixo, baseado em Abdala (2007), para cinodontes ndo-mamalianos, Wible e Rougier (2000), especificamente
para as relagdes entre os trés multituberculados (Ptilodus, Chulsobaatar e Kryptobaatar), e Luo ¢ Wible
(2005), para as relagdes entre os demais mamiferos. Os dois EQs mencionados pam Brasilitherium foram obtidos
através de diferentes equagdes: EQ=EV/(0,12M%%%) (Jerison, 1973), para comparagio com os demais cinodontes
ndo-mamalianos, e EQ=EV/(0,055M%7) (Eisenberg, 1981), utilizada para os mamiferos citados (sendo EV, o
volume do encéfalo ou molde endocraniano e M, a massa corporea). Os dois valores de EQs para outros cinodontes
ndo-mamalianos devem-se a diferentes estimativas de massa corpérea através de duas equagdes distintas (ver
Quiroga, 1980b), enquanto os dois valores para monotremos atuais ¢ didelfideos representam os limites dos
intervalos de variagdo de EQs entre diferentes taxons destes grupos. Jerison (1973) excluiu o volume dos moldes
dos bulbos olfatorios do molde endocraniano de Thrinaxodon e Diademodon, enquanto Quiroga (1979b, 1980b)
descontou percentuais do volume dos moldes endocranianos, exceto para Probainognathus, considerando o espago
que seria ocupado por meninges em Diademodon (-20%), Exaeretodon (-15%), Massetognathus (-10%) e
Probelesoson (-10%).
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Figura 39 — Espaco ocupado pelo encéfalo em cranios de diferentes taxons de cinodontes. Em A, sdo
mostrados, em vista dorsal, crinios de Massetognathus (UFRGS-PV-0968-T) e Brasilitherium
(UFRGS-PV-0929-T), acima, e reconstituicdes tridimensionais realizadas a partir de tomografias
computadorizadas do mesmo espécime de Massetognathus e do Brasilitherium UFRGS-PV-1043-
T, com a parte 6ssea semi-transparente para destacar o molde interno das cavidades cranianas, abaixo.
Em B, sdo mostrados cinco mamaliaformes dispostos de acordo com suas relagdes filogenéticas e
alinhados no local da articulagdo cranio-mandibular, com o tamanho relativo do encéfalo representado
em azul (modificado de Luo et alii,2001). Cranios ilustrados nido estdo na mesma escala.

—

149



150

5.4 Molde digital da orelha interna

A completa ossificagdo do invélucro da orelha interna propiciou a obtencao
digital de um molde tridimensional da mesma, distinto do molde endocraniano
correspondente ao encéfalo. As medidas da orelhainterna e as informagdes
sobre o canal cocleare os canais semicirculares, aqui apresentadas, baseiam-se
apenas no molde digital obtido, enquanto a descricdo do vestibulo ¢ baseada na

superficie interna da regido vestibular do invélucro dsseo da orelha interna.

5.4.1. Coclea

Em vista ventral, o canal coclear se estende antero-medialmente a partir do
limite anterior da fenestra vestibular ¢ o fordmen perilinfatico para um ponto
imediatamente atras do limite posterior do cavum epiptericum. Sua forma geral é
alongada, mas nao cilindrica, uma vez que o didmetro gradualmente diminui a partir da
fenestra vestibular até o arredondado apice. O eixo longitudinal mediano do molde ¢
levemente curvado lateralmente. Além disso, em vista medial ou lateral, o &pice do

canal coclear ¢ levemente curvado dorsalmente (ver FIG. 30D,E; FIG. 32 e FIG. 41).

Nao ha nenhuma estrutura preservada dentro do canal coclear. A auséncia de
uma lamina ossificada (lamellae) inviabiliza uma estimativa quanto a largura da
membrana basilar e do 6rgdo de Corti, de modo que comparagdes e inferéncias com
respeito a acuidade auditiva ndo sdo baseadas nessas estruturas sensoriais, mas na

extensao do canal coclear como um todo.

O canal coclear de Brasilitherium parece ser similar ao que foi descrito para o

tritilodontideo Yunnanodon por Luo (2001) e ¢ claramente mais longo, comparado a
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outros cinodontes nao-mamaliaformes cuja orelha interna fora descrita, como
Thrinaxodon (Olson, 1944; Estes, 1961; Fourie, 1974), Probelesodon, (Quiroga, 1979a)
e Probainognathus (Allin, 1986). Por outro lado, ¢ relativamente mais largo e mais
curto que a coclea “em forma de bastdo” dos multituberculados (Luo e Ketten, 1991) e
as espiraladas cécleas dos mamiferos atuais (Zeller, 1989; Luo e Ketten, 1991; Fox e
Meng, 1997), exceto os monotremos, cujo labirinto 6sseo (canal coclear) nao reflete o
espiral correspondente do labirinto membranoso formado por tecidos moles (Kielan-
Jaworowska et alii, 2004). Luo (2001) indica uma por¢do mediana arredondada no canal
coclear de Yunnanodon, o que ¢ considerado uma reminiscéncia do contorno globular
da coclea em cinodontes ndo-mamaliaformes (Quiroga, 1979a; Luo, 2001). O molde

digital do canal coclear de Brasilitherium também exibe este aspecto globular primitivo.

Além disso, Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T tem o canal coclear
verticalmente inclinado, com o apice sendo a por¢dao mais ventral, assemelhando-se a
orientacdo ventromedial reportada para os cinodontes nao-mamaliaformes (Fourie,
1974; Allin, 1986). Contudo, o apice do alongado canal coclear de Brasilitherium ¢
também horizontalmente inclinado, estando dirigido medialmente (ver FIG. 30; FIG. 32
e FIG. 41), similarmente a condi¢cdo dos mamaliaformes, para os quais ¢ reportada uma

orientagdo antero-medial do canal coclear (Kielan-Jaworowska et alii, 2004).

O diametro maximo do canal coclear de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T ¢
l.16mm, e o seu comprimento ¢ 1,66mm, a partir do bordo anterior da fenestra
vestibular até o apice anterior, como medido nos outros tdxons citados na Tabela 2
(secdo 5.2 deste capitulo), e 3,4mm, medido da borda posterior da fenestra até o apice
(sensu Rosowski e Graybeal, 1991). Sendo assim, o canal coclear se estende

anteriormente por cerca de 54% do comprimento do promontério. Em Sinoconodon
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(Luo et alii, 1995), o canal coclear se estende por menos da metade da extensdo do
promontorio e em Morganucodon (Graybeal et alii, 1989) e Haldanodon (Lillegraven e

Krusat, 1991) o canal coclear alcanca 3/4 do comprimento do promontorio.

A despeito da variabilidade existente nas propor¢des do cranio, como
comprimento do focinho e outras especializagdes cuja evolugao provavelmente nio esta
relacionada a adaptacdes para a audi¢do, o comprimento do cranio tem sido usado por
diferentes autores, (e.g. Lillegraven e Krusat, 1991; Luo e Ketten, 1991; Luo et alii,
1995; Hurum, 1998b) como um pardmetro para se estabelecer o comprimento relativo
da céclea em diferentes tdxon e entdo compara-los. Levando-se em consideragdo a
morfologia geral do cranio de cinodontes ndo-mamalianos, pode-se considerar que a
razdo entre os comprimentos do canal coclear e do cranio fornece uma boa estimativa da
relativa extensdo da coclea para estes tdxons, embora ndo necessariamente sirva para
comparar taxons com cranios morfologicamente muito discrepantes, por distintas

espacializacgdes (e.g. Brasilitherium X Platypus ou Brasilitherium X Delphinidae).

A razdo entre os comprimentos do canal coclear e do cranio (coclea/cranio X
100) ¢ 4,37 para o Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T. Esta propor¢do esta cerca de
60% acima daquela reportada para Probainognathus (2,6) e Sinoconodon (2,7) por Luo
et alii (1995), bem como da razdo obtida para Bienotherium (2,6), com base em um
canal coclear de 3,7mm e comprimento do cranio de cerca de 140mm (Hopson, 1964).
O valor de Yunnanodon para esta razdo deve estar no intervalo entre 4,04 ¢ 5,27,
tomando como base o comprimento coclear de 1,9mm, medido no exemplar descrito
por Luo (2001), e a variagdo de comprimento do cranio para este taxon, entre 36mm e
47mm, mencionada no mesmo trabalho. Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T tem esta

razdo inferior aos valores dos mamaliaformes Morganucodon (5,7-6,3 [Luo et alii,
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1995]), Haldanodon (8,8 [Lillegraven ¢ Krusat, 1991]), e todos os multituberculados
(6,7 — 9,5) mostrados na Tabela 2 (secdo 5.2). Optou-se aqui por ndo considerar os
valores para esta razdo reportados por Hurum (1998b) para Probainognathus e
Thrinaxodon, por terem sido utilizadas medidas de diferentes espécimes para o calculo
da mesma e, de fato, os valores para ambos os tdxons parecem superestimados (4,5 e

3,5, respectivamente).

A despeito da falta de tecidos moldes (incluindo a membrana basilar) e a
auséncia de uma lamina coclear ossificada, a qual pode nao ter sido preservada por ter
sido cartilaginosa, como ocorre em amniotas ndo-mamalianos, o comprimento do canal
coclear inteiro pode ser tratado como uma aproximag¢ao do comprimento da membrana
basilar (Graybeal et alii, 1989) ¢ esta medida, por sua vez, pode ser relacionada a
parametros audiométricos (Rosowski e Graybeal, 1991). De acordo com o estudo de
Rosowski e Graybeal (1991), uma significativa fungdo de poténcia descreve parte da
variabilidade na massa corporal e comprimento da membrana basilar para todos os
amniotas e, a despeito da pequena amostragem de amniotas ndo-mamalianos (tratados
como um unico grupo pelos autores), correlagdes alométricas mais significantes sdo
encontradas quando os taxons sdo agrupados para gerar diferentes linhas de regressao,
para mamiferos, aves, e répteis ndo-avianos (FIG. 40). Além disso, o mesmo estudo
apresenta uma significativa rela¢@o inversa entre o comprimento da membrana basilar e
o limite de audi¢do para maiores freqiiéncias em mamiferos, enquanto os demais

amniotas apresentam uma relagdo direta entre estas variaveis.

Comparando-se a relagdo entre comprimento coclear e a massa corporal de
Brasilitherium (96,57g - estimada a partir do comprimento do cranio) e Yunnanodon

(210,53g baseada nas medidas reportadas por Luo [2001], e usando a mesma equagao



154

descrita na secdo 4.3), com os dados presentes no estudo de Rosowski e Graybeal
(1991), os dois cinodontes ndo-mamaliaformes supracitados aparecem préximos de
Morganucodon, e esses trés taxons agrupados formam uma linha de regressdo abaixo da

linha de mamiferos e acima da linha de répteis ndo-avianos (FIG. 40).

e
/ R*=0301

y=1,315x076
F=0447

+ Aves
W Répteis ndo-avianos
Mamiferos

Comprimento da membrana basilar ou canal coclear (mm)

Cinodontes nao-mamalianos
0.1 Massa corporea (kg)

Figura 40 — Grafico da relagdo alométrica entre o comprimento da membrana basilar (ou canal coclear)
e a massa corpdrea, para 19 amniotas atuais (11 mamiferos, 3 aves e 5 répteis ndo-avianos), ¢ 3
cinodontes ndo-mamalianos: Morganucodon (M), Brasilitherium (B) e Yunnanodon (Y). Modificado de
Rosowski e Graybeal (1991) com a separagdo dos amniotas ndo-mamalianos atuais em dois grupos
distintos e criagdo de uma linha de regressdo para cinodontes ndo-mamalianos, a partir da inclusdo de
Brasilitherium (UFRGS-PV-1043-T) e Yunnanodon, para os quais a massa corporea foi estimada pela
mesma equacio citada na se¢@o 4.3. Para os taxons fosseis, ¢ usado o comprimento do canal coclear
como aproximac¢do do comprimento da membrana basilar. As medidas de comprimento do cranio e do
canalcoclearde Yunnanodon foram retiradas da descrigdo de Luo (2001).
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5.4.2. VVestibulo

O vestibulo ¢ a cavidade dentro do petrosal que, em vida, contém os dois sacos
de labirinto membranoso (saculo e utriculo) e se comunica com o canal coclear
anteriormente e os canais semicirculares posteriormente. O vestibulo de Brasilitherium
UFRGS-PV-1043-T ¢ aberto lateralmente, devido a fenestra vestibular, e ventralmente,
devido ao forame perilinfatico, o qual ¢ confluente com a saida da veia jugular (vide
FIG. 30, se¢do 5.2). A forma geral do vestibulo ¢ irregular, sendo dificil definir seus

limites devido as aberturas existentes.

Uma vista da regido dtica do cranio, tomada a partir de dentro da cavidade
craniana de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T (vide FIG. 32, se¢do 5.2), mostra a
separagdo entre o vestibulo e a cavidade craniana por uma parede ossificada medial (em
relacdo ao vestibulo) formada pelo petrosal, o que ndo é observado em outros
cinodontes nao-mamaliaformes (Olson, 1944; Fourie, 1974; Quiroga, 1979a; Allin,
1986; Luo et alii, 1995), com excegdo dos tritilodontideos (Kiihne, 1956; Crompton,
1964; Hopson, 1964; Luo, 2001). Em algumas matrizes filogenéticas publicadas (e.g.
Martinez et alii, 1996; Abdala, 2007), este mesmo carater ¢ atribuido a triteledontideos,
mas em outras (e.g. Luo et alii, 2002; Kielan-Jaworowska et alii, 2004) ¢ tratado como
dado faltante (missing data), devido a incompleta preservagao desta regido do cranio em

espécimes deste taxon.

Como ja fora mencionado na se¢do 5.2 deste capitulo, a parede Ossea separando
o vestibulo da cavidade craniana ¢ incompleta, ndo havendo o fechamento da porg¢do
postero-medial do vestibulo. Embora esta abertura possa refletir uma ossificacio
incompleta da regido, pode-se cogitar também a possibilidade de que seja decorréncia

da ndo preservacao da parede dssea no local.
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Uma divisdo entre os recessos sacular e utricular foi mencionada por Luo (2001)
para Yunnanodon. Em Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T, a parede medial do vestibulo
possui uma crista antero-posteriormente direcionada. A porgao dorsal desta crista forma
uma concavidade, direcionada lateralmente, a qual corresponde a cerca de 1/3 a altura
da parede medial, enquanto os restantes 2/3 da mesma, de posi¢ao ventral a crista,
formam uma concavidade rasa, que ¢ anteriormente continua a concavidade
ventromedial que delimita o canal coclear (vide FIG. 31, se¢do 5.2). Esta crista na
parede medial de Brasilitherium pode corresponder a crista vestibular (crista vestibuli)
dos mamiferos, com a cavidade ventral delimitando medialmente o recesso sacular
(recessus sphericus para mamiferos) e a cavidade dorsal, o recesso utricular (recessus

ellipticus para mamiferos), o qual esta localizado acima do nivel da fenestra vestibular.

O recesso utricular ¢ confluente com os recessos ampolares dos canais
semicirculares lateral e anterior. O recesso ampolar do canal semicircular lateral é
delimitado por uma concavidade na parede lateral, medialmente direcionada, situada no
mesmo nivel da concavidade do recesso utricular na parede medial do vestibulo, sendo
levemente mais profunda que esta. Em imagens de secgdes transversais desta regido
(FIG. 31), esses recessos, juntos, aparecem formando um espago horizontal no petrosal,
enquanto o recesso ampolar do canal semicircular anterior forma um espaco vertical,
dorsal ao resto do vestibulo, delimitado pela concavidade ventralmente dirigida. Esse
espago vertical, que abriga o recesso ampolar do canal semicircular anterior, ¢é
confluente com a porcao central do espaco horizontal formado pelos recessos utricular,
na parede medial, e o recesso ampolar do canal semicircular lateral, na parede lateral. O
recesso utricular ¢ posteriormente confluente com a Crus commune, onde se unem os

canais semicirculares anterior e posterior (FIG. 41).
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5.4.3. Canais semicirculares

Assim como fora descrito para Sinoconodon (Luo et alii, 1995) ¢ Yunnanodon
(Luo, 2001), os canais semicirculares de Brasilitherium sdo envolvidos apenas pelo
petrosal, contrastando com os outros cinodontes nao-mamaliaformes, nos quais o0s
canais semicirculares sdo parcialmente encapsulados pelo supraoccipital, além do
opistotico (Luo et alii, 1995; Olson, 1944; Fourie, 1974). Além disso, nos cinodontes
nao-mamalianos estudados por Olson (1944), o ter¢o posterior do canal semicircular
lateral ndo estava envolvido por osso e teria sido provavelmente fechado, em vida, por

cartilagem.

A descricdo dos canais semicirculares de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T
estd baseada no molde digital da orelha interna (FIG 41). Seu padrao geral ¢ tipicamente
mamaliano, com um canal lateral, um anterior ¢ um posterior, cada um dos quais
curvado-se em um plano aproximadamente ortogonal aos outros dois. Os tubos 6sseos
dos canais semicirculares tém entre 0,4 € 0,9 mm de didmetro. De acordo com Hurum
(1998b), a presenca dos trés canais semicirculares seguindo, cada um deles, o arco de
um circulo verdadeiro, ocorre apenas em mamiferos térios. A morfologia dessas
estruturas, em Brasilitherium, esta de acordo com esse pressuposto, uma vez que todos

0s canais semicirculares tém formas irregulares.

Os canais anterior e posterior divergem a partir da crus commune (referida, entre
outros termos, como “pedinculo comum” ou “pilar 6sseo comum”, em trabalhos em
portugués), a qual é conectada com o limite posterior do vestibulo e estd alinhada com o
canal coclear, antero-medialmente direcionado (FIG. 41). Em um plano parassagital do
cranio, a Crus commune esta aproximadamente 45° graus inclinada postero-dorsalmente

em relagdo ao plano horizontal de Reid (usado em primatas, e definido como a linha
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entre a margem infraorbital ¢ a margem superior do meato acustico externo [e.g.
Metano, 1986; Blanks et alii, 1975]). O canal semicircular anterior emerge dorsalmente
a partir da por¢ao posterior da Crus commune e curva-se anteriormente, inicialmente
para cima e depois para baixo, até o recesso ampolar anterior. O plano do canal
semicircular anterior ¢ levemente inclinado lateralmente e forma um anel que circunda a

fossa subarcuata do petrosal (vide FIG 31, secdo 5.3).

Canal semicircular anterior

Ampola do canal

. . Canal semicircular
semicircular anterior

posterior

Ampola do canal
Semicircular latgral

Canal semicircular
Canal semicircular lateral

posterior

Coclea

Dorsal Dorsal

Medial

-Anterior

Figura 41 — Molde digital da orelha interna esquerda de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T em vista
antero-medial (a esquerda)e posterior (a direita).

A partir da crus commune também emerge posteriormente o canal semicircular
posterior, ventral ao canal anterior, curvando-se para baixo e depois anteriormente, para
formar um semicirculo ventrolateralmente direcionado, que termina no recesso ampolar
posterior. Imediatamente lateral ao recesso ampolar do canal semicircular posterior, esta
o limite posterior do canal semicircular lateral, o qual curva-se latero-dorsalmente,

formando um semicirculo inclinado antero-dorsalmente aproximadamente 45° em
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relacdo ao plano horizontal de Reid. O recesso ampolar do canal semicircular lateral ¢
lateral ao ponto mais anterior da crus commune, que forma um angulo de cerca de 90°
com o canal semicircular lateral. Como em mamiferos, os trés canais semicirculares de
Brasilitherium tém recessos ampolares alargados em relagao ao didmetro dos tubos dos

canais.

O angulo entre os planos dos canais semicirculares anterior e posterior, em
UFRGS-PV-1043-T, ¢ cerca de 115° (medido a partir de duas linhas ligando a crus
commune ao centro da por¢ao intermediaria de cada canal), estando, entdo, dentro do
intervalo entre 102° e 157° encontrado por Olson (1944) para muitos taxons de
terapsidos nao-mamalianos. Este angulo ¢ maior que os encontrados entre 0os mesmos
canais semicirculares nos multituberculados Nemegtbaatar (65°-70°) e Chulsanbaatar
(80°), estudados por Hurum (1998b), bem como em alguns mamiferos atuais como
coelhos (71,36° +/- 4,4°), Cavia porcellus - os “porquinhos-da-india” - (76,71° +/-
5,5°), gatos (90,21° +/- 4,1°), ratos (96°) e humanos (86,16°° +/- 4,7°), também medidos
por Hurum (1998b). Nao obstante, pequenas variagdes podem ocorrer para esta medida

em fosseis de ndo-térios, devido a forma irregular dos canais.

Hurum (1998b) ainda apresentou medidas do angulo entre os planos dos canais
semicirculares anterior e lateral para Nemegtbaatar (63°-72°) e Chulsanbaatar (65°),
comparando-as com aquelas dos mamiferos atuais Cavia porcellus (122,15 £+ 6.1°),
humanos (111,76° + 7.6°), coelhos (100,64° + 9,4°), ratos (90°) e gatos (89,62° £ §8,7°).
A medida deste angulo para Brasilitherium ¢ cerca de 89°, mas infelizmente ndo

existem dados de outros cinodontes ndo-mamalianos para comparar.

Em Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T e Yunnanodon, bem como em todos os

cinodontes ndo-mamalianos estudados por Olson (1944), o canal semicircular anterior €
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o mais longo. No Brasilitherium, este canal perfaz um arco com raio maximo de
1,59mm, enquanto os canais semicirculares posterior ¢ lateral tém raios maximos de
1,28mm. e 0,99mm, respectivamente, similares aos medidos por Luo (2001) para
Yunnanodon (1,7, 1,1 ¢ 0.8mm), cujo comprimento do cranio (36-47mm) ¢ também

similar ao do Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T (38mm).

Em contraste, os multituberculados Nemegtbaatar ¢ Chulsanbaatar (Hurum,
1998b), bem como Lambdopsalis (Miao, 1988), apresentam o canal semicircular
posterior mais longo que o anterior. Entre mamiferos atuais, o canal anterior ¢
geralmente maior que o posterior e o lateral, como tem sido demonstrado em ratos
(Cummins, 1925), camundongos (Calabrese e Hullar, 2006), chinchilas, o morcego
Myotis lucifugus (Ramprashad et alii 1980), rhesus e Saimiri sciureus — o “macaco-de-
cheiro” - (Blanks et alii 1985), bem como Cavia porcellus, gatos e humanos (Curthoys

et alii 1977).

Em UFRGS-PV-1043-T, os arcos dos canais semicirculares anterior, posterior e
lateral semicircular tém sua méxima distancia a partir do limite do vestibulo até o centro
de cada tubo do lado oposto (a altura do canal semicircular, sensu Spoor ¢ Zonneveld,
1995) de  1,94mm, 1,26mm e 1,20mm, respectivamente, ¢ as medidas entre os dois
pontos mais distantes centro-a-centro de cada canal (equivalente a largura do canal
semicircular, sensu Spoor e Zonneveld, 1995), sdo respectivamente, 1,80mm, 1,30mm.
e 1,63mm. Para Yunnanodon, Luo (2001) reportou raios maximos de 1,7mm, 1,lmm e
0,8mm, respectivamente, para os canais semicirculares anterior, posterior e lateral. A
altura e a largura dos arcos de cada canal (Sensu Spoor e Zonneveld, 1995) sdo usadas
para calcular o raio médio de curvatura [=0,5.(altura + largura)/2]. Cada valor, em

relagdo a massa corporea, de acordo com Spoor et alii (2007) e Cox e Jeffery (2010),
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estaria diretamente relacionado a agilidade e forma ou velocidade de locomogdo em
mamiferos. Para cinodontes ndo-mamalianos, faltam dados nesse sentido para que

possam ser estabelecidas comparagdes.

Ainda com relag¢do aos canais semicirculares, Spoor et alii (2007) acharam uma
correlacdo positiva significante entre o raio médio de curvatura do canal semicircular
(depois de controlado para a massa corporea) e agilidade, para uma ampla amostragem
de mamiferos atuais. Animais com locomog¢do mais rapida e mais agil t€ém canais
semicirculares relativamente grandes para sua massa, enquanto aqueles de locomocgao
mais lenta tem canais relativamente menores. De acordo com o estudo de Cox e Jeffery
(2010), o canal lateral ¢ o mais util para distinguir espécies de movimentos rapidos e
lentos, sendo mais desenvolvidos em mamiferos de habito aéreo, arboreo, aquatico e
ricocheteadores, os quais tém uma forte requisi¢do tridimensional na sua locomogao.
Isso corrobora a sugestdo de Fitzpatrick et alii (2006) de que o canal lateral controla
primariamente a navegacdo, enquanto os canais verticais s3o envolvidos em ajustes de
resposta ao movimento. O canal posterior € o0 menos correlacionado a agilidade, e Cox e
Jeffery (2010) sugerem que isto se deva a sua orientacdo menos alinhada ao plano usual

de locomogdo do animal (i.e. para frente) em comparagdo ao canal semicircular anterior.

Entretanto, a correlagdo significante encontrada por Spoor et alii (2007), entre o
raio médio do canal e a massa, para diferentes “classes de agilidade”, utilizou-se de
classes definidas a priori, para mamiferos atuais. Quando se analisa os graficos obtidos
pelos autores em conjunto, observa-se que as linhas de regressdo para as espécies de
cada “classes de agilidade” se cruzam, de modo que este dado ndo pode ser usado para

inferéncias de agilidade em organismos fosseis.
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6. DISCUSSAO

O estudo dos moldes do encéfalo e da orelha interna, bem como das estruturas
Osseas associadas, feito a partir das reconstru¢des tridimensionais de Brasilitherium
UFRGS-PV-1043-T, fornece informagdes relacionadas ao modo de vida deste taxon, e
que podem contribuir para o entendimento da evolugdo do encéfalo, da orelha interna e
outros aspectos associados, ao longo da transi¢do entre cinodontes nao-mamalianos e
Mammalia. A seguir, as caracteristicas observadas no exemplar de Brasilitherium

estudado sdo discutidas separadamente, no que tange ao encéfalo e a orelha interna.

6.1. Encéfalo

Das caracteristicas da caixa craniana mais associadas ao encéfalo, Brasilitherium
apresenta a condi¢do primitiva com relagdo a cobertura dssea da porcdo mais anterior
desta regido. Como os outros cinodontes ndo-mamalianos, Brasilitherium nio apresenta
a placa cribiforme ossificada e, diferentemente do que ¢ descrito para tritilodontideos e
mamaliaformes, o orbito-esfendide ndo forma um assoalho Osseo para os bulbos
olfatdrios e uma parede entre as orbitas, sendo observada, entdo, a primitiva condi¢do de
uma ampla vacuidade orbital. Além disso, ainda que Bonaparte et alii (2005) tenham
indicado, como ¢ caracteristico de mamaliaformes, uma completa separacdo dos
foramens para os ramos maxilar (V;) e mandibular (V3) do nervo trigémio (V), com
base em outro exemplar do mesmo tdxon, o que se observa em UFRGS-PV-1043-T ¢ a
presenga de dois foramens confluentes entre o processo ascendente do alisfenodide e a
lamina anterior do petrosal, de forma similar ao que fora descrito para Bienotherium

(Hopson, 1964).
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Na comparagdo com mamaliaformes, também ¢é primitiva em Brasilitherium a
grande abertura ventral do cavum epiptericum, o qual é nitidamente separado da
cavidade craniana propriamente dita (cavidade cerebral) pela pila antética, ndo havendo
um assoalho dsseo (i.e. a calha lateral) para o ganglio semilunar do nervo trigémio, a
frente do foramen da abertura ventral do canal prodtico. Pode-se destacar, como carater
derivado observado em UFRGS-PV-1043-T, em relagdo a condicdo dos demais
cinodontes ndo-mamaliaformes, a trajetoria intracranial ou intramural dos ramos
ascendentes da veia e artéria diploética magna. Os demais caracteres derivados da caixa
craniana de Brasilitherium estdo principalmente associados ao involucro 6sseo da

orelha interna e sdo discutidos na se¢ao 6.2.

O molde endocraniano obtido do exemplar UFRGS-PV-1043-T nao difere
significativamente dos demais cinodontes ndo-mamaliaformes quanto a forma geral.
Mesmo assim, algumas mudangas neuroanatdmicas podem ser identificadas entre esses
taxons a medida que se tornam mais intimamente relacionados aos mamaliaformes, a
exemplo da auséncia do olho parietal na maioria dos eucinodontes e um gradual
aumento na largura da regido dos hemisférios cerebrais, especialmente na por¢do mais
posterior dos mesmos. Nesse sentido, Probainognathus (Quiroga, 1980a,b) possui
hemisférios cerebrais nitidamente divididos e mais largos, se comparado a Thrinaxodon
(Kielan-Jaworowska et alii, 2004), Massetognathus (Quiroga, 1979b, 1980c),
Exaeretodon (Bonaparte, 1966) e Probelesodon (Quiroga, 1979b, 1980c).
Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T parece ter essas feicdes ainda mais desenvolvidas
que Probainognathus e, ao contrario do que é descrito para este taxon, provavelmente
ndo havia exposi¢ao dorsal do mesencéfalo e corpo pineal. Embora a exposi¢ao dorsal

do mesencéfalo possa representar uma condi¢do primitiva para placentarios (Kielan-
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Jaworowska et alii, 2004), este carater ndo ¢ plesiomorfico para o grupo coronal
Mammalia (Macrini et alii, 2007b) e, entre cinodontes ndo-mamaliaformes, pode-se
considerar que a provavel condi¢do de UFRGS-PV-1043-T estaria associada a um
crescimento dos hemisférios cerebrais, os quais encobririam os coliculos, estendendo-se

posteriormente até o limite anterior da regido cerebelar.

A largura da regido cerebelar também parece ter gradualmente aumentado
seguindo-se uma seqiiéncia evolutiva entre cinodontes ndo-mamaliaformes
sucessivamente mais intimamente relacionados aos mamaliaformes, sendo
Brasilitherium levemente mais avancado que Probainognathus, e este, por sua vez,
derivado em relagdo aos outros taxons citados acima. De qualquer modo, o alargamento
dos hemisférios cerebrais e da regido do cerebelo, o qual pode ser observado em
Brasilitherium na comparagdo com outros cinodontes ndo-mamaliaformes, ¢

significativamente menos pronunciado que em Morganucodon e outros mamaliaformes.

A caracteristica neuroanatomica mais destacada, ao estudar-se o molde
endocraniano de Brasilitherium sob uma perspectiva evolutiva, tendo em vista transi¢ao
entre cinodontes nao-mamalianos ¢ mamiferos, parece ser o tamanho relativo dos
bulbos olfatérios. Os moldes dos bulbos olfatérios sdo mais desenvolvidos e com
divisdo mais nitida em alguns eucinodontes como Probelesodon ¢ Massetognathus,
porém em Brasilitherium tornam-se consideravelmente mais desenvolvidos. Como ja
fora mencionado, o percentual do molde endocraniano correspondente ao volume
estimado dos moldes dos bulbos olfatorios de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T ¢
35,8%, enquanto, segundo os dados apresentados por Quiroga (1980b), o percentual dos
moldes dos bulbos olfatorios ¢ 5% em Massetognathus, 19,7% em Exaeretodon, 7,8%

em Probelesodon e 6,4% em Probainognathus. Embora Probainognathus estivesse
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mais intimamente relacionado a Brasilitherium e mamaliaformes, ¢ pequena a diferenca
entre os percentuais de Probainognathus e Probelesodon, assim como entre estes ¢
Massetognathus, o que sugere que Brasilitherium possa representar um estado

derivado, com bulbos olfatorios significativamente maiores.

Essa hipotese ndo chega a ser refutada face ao percentual reportado para
Exaeretodon. Em primeiro lugar, trata-se de um taxon com caracteres derivados, mas
que, em andlises filogenéticas, usualmente aparece em uma linhagem de cinodontes que
ndo abrange os mamaliaformes, i.e. traversodontideos (e.g. Hopson ¢ Kitching, 2001;
Abdala, 2007). Em segundo lugar, o volume dos moldes dos bulbos olfatérios foi
reportado por Quiroga (1980b) para indicar o valor de EQs calculados excluindo-se os
volumes dessas estruturas, como havia sido realizado por Jerison (1973) e, levando-se
em conta também que Quiroga (1979b, 1980a,b,c) ndo apresentou ilustracdes do molde
endocraniano de Exaeretodon, presumimos que o autor incluiu no volume dos bulbos o
molde do “pedunculo olfatorio”, descrito por Bonaparte (1966), entre os bulbos

propriamente ditos e o restante do encéfalo.

Além disso, a despeito da imprecisdo da definicdo do limite ventral dos moldes
dos bulbos olfatérios de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T, conforme é comentado na
secdo 5.3 do capitulo anterior, o tamanho relativo dos bulbos olfatorios pode ser
constatado observando-se a superficie dorsal dos moldes endocranianos. No caso do
espécime aqui descrito, a superficie dos moldes dos bulbos olfatérios corresponde a
38% do comprimento do molde encefilico, enquanto nenhum outro cinodontes nao-
mamaliaformes parece ter a regido dos bulbos olfatorios chegando a 1/3 do

comprimento total do molde endocraniano.
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A hipétese de tendéncia de aumento no tamanho relativo dos bulbos olfatérios
também ¢ corroborada ao observar-se os moldes endocranianos dos mamaliaformes
Morganucodon e Hadrocodium abordados no recente trabalho de Rowe et alii (2011).
Cabe ressaltar que esses taxons sdo mencionados pelos autores como exemplos de dois
“pulsos” de encefalizagdo na evolucdo do cérebro mamaliano, havendo ainda um
terceiro pulso, representado pelo grupo coronal Mammalia, o qual os autores também
associam a olfagdo, sendo correlacionado a ossificacdo dos etmoturbinais e placa
cribiforme. Todavia, esses pulsos de encefalizagdo sdo determinados por um
significativo alargamento na regido dos hemisférios cerebrais e cerebelo.
Conseqiientemente, embora Kielan-Jaworowska et alii (2004) citem uma maior
extensdo ventral dos bulbos olfatérios em mamaliaformes, ¢ provavel que estes
correspondam a um percentual inferior do encéfalo na comparagdo com Brasilitherium.
Este taxon talvez apresente os bulbos olfatérios proporcionalmente maiores entre todos
os cinodontes conhecidos, devido ao crescimento destas estruturas ter se dado antes de
um alargamento mais significativo do restante do encéfalo, o que é observado apenas

em mamaliaformes.

Quanto aos EQs, o leve alargamento da regido dos hemisférios cerebrais e,
principalmente, o maior desenvolvimento dos bulbos olfatérios em Brasilitherium,
sugeriria EQs superiores aos demais cinodontes nao-mamaliaformes. No entanto, essa
diferenca ndo ¢ confirmada, se comparados todos os valores de EQs reportados para
esses taxons. Como mencionado na se¢do 5.3.4, utilizando-se a mesma equagdo para
calculo do EQ que foi utilizada para outros cinodontes nado-mamaliaformes,
Brasilitherium apresenta valores similares ou até inferiores a Diademodon e

Massetognathus, bem como Probelesodon e Probainognathus, dependendo da equacao
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utilizada para a estimativa de massa desses tdxons. Além disso, Quiroga (1979b, 1980b)
ainda subtraiu, do volume dos moldes endocranianos dos cinodontes estudados,
percentuais arbitrariamente definidos entre 10% e 20%, visando descontar o volume das

meninges, de modo que os valores de EQ poderiam ser ainda maiores.

No entanto, comparando-se visualmente os moldes endocranianos de
Brasilitherium e outros cinodontes ndo-mamalianos, como mostrado na FIG. 39, fica
claro que o molde endocraniano do taxon aqui descrito ¢ maior em relagdo ao cranio na
comparagdo com Massetognathus, o que sugere que os EQs de Diademodon e
Massetognathus possam ter sido superestimados em fungdo da equagdo de estimativa de
massa corporea. Alternativamente, poderia estar subestimado o EQ de Brasilitherium.
Entretanto, com a mesma massa estimada, utilizando-se a mesma equagdo para calculo
de EQ que Rowe et alii (2011) utilizaram para Morganucodon (EQ=0,32) e
Hadrocodium (EQ=0,49), o valor obtido para Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T
(=0,22) parece estar de acordo com uma seqiiéncia evolutiva partindo de valores
inferiores a 0,20 para cinodontes ndo-mamaliamorfos ¢ aumentando a medida que os

tdxons tornam-se mais intimamente relacionados aos mamiferos.

A tendéncia de encefalizagdo inicialmente associada ao aumento da acuidade
olfativa ¢ também enfocada no trabalho de Rowe et alii (2011). Os autores
mencionaram a melhora na sensibilidade tatil, através dos pelos, e da coordenagdo
neuromuscular, para inferirem a presenca de um neocortex para Morganucodon e
Hadrocodium, com base nas impressdes de uma espessa pelagem no também
mamaliaforme nao-mamaliano Castorocauda lutrasimilis (Ji et alii, 2011), tendo em
vista o inicial predominio somatossensorial, associado a mecanorreceptores da pele,

foliculos pilosos e proprioceptores, no neocortex.
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No caso de Brasilitherium, pode-se inferir a presenga de uma pelagem de
cobertura em funcdo de sua provavel endotermia e seu pequeno tamanho, implicando
em uma alta razdo superficie/volume e, portanto, maior dissipag¢ao do calor endégeno, o
que se agravaria na hipdtese de se tratar de um animal de habito noturno. Algum grau de
endotermia jd seria uma caracteristica plesiomorfica para eucinodontes, com o
fechamento do palato secundario propiciando uma area da sec¢do transversal da
cavidade nasal (plano de corte coronal em relacdo ao cranio) suficientemente ampla
para abrigar turbinais respiratorios. Além disso, foram encontradas cristas Osseas na
superficie medial das maxilas onde os turbinais estariam em diferentes eucinodontes
ndo-mamaliaformes inseridos (Hillenius, 1994; Rodrigues, 2005). Refor¢ando esta
hipdtese, a reconstrugdo tridimensional do exemplar UFRGS-PV-1043-T, no presente
trabalho, possibilitou a observacdo de estruturas que parecem ser 0s Proprios

maxiloturbinais preservados (FIG. 42).

Conseqiientemente, se as cristas de sustentacdo dos turbinais respiratorios eram
pobremente desenvolvidas em Thrinaxodon e outros cinodontes ndo-mamalianos, em
comparagdo com o padrdo do grupo coronal Mammalia (ver FIG. 9, se¢ao 3.1), e isto
poderia indicar que os proprios turbinais teriam se tornado mais desenvolvidos e
ossificados em associagdo com o aumento das taxas metabolicas ao longo da evolugdo
da linhagem Cynodontia, Brasilitherium ja poderia ter taxas metabolicas e temperatura

corporea mais proximas dos padrdes mamalianos.
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Maxiloturbinais (?)

Brasilitherium riograndensis
UFRGS-PV-1043-T

Figura 42 — Reconstituigdes tridimensionais, a partir de imagens de
tomografias, dos cranios de Monodelphis domestica (A e B) e do
Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T (C ¢ D). Em B e D, os crinios estdo
sagitalmente seccionados, com indicagio dos turbinais olfatorios
(etmoturbinais) e respiratorios (maxiloturbinais), em Monodelphis, ¢ possiveis
maxiloturbinais preservados, em Brasilitherium.

Mesmo assim, ndo sugerimos aqui a presenca de um neocoOrtex em
Brasilitherium, mesmo porque ndo ha uma evidéncia direta da presenga de pelos e ndo
pode ser descartada a possibilidade de que o animal, mesmo sendo endotérmico e de

pequeno tamanho, ndo precisasse de pelos de isolamento térmico para o intervalo de
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temperaturas de seu ambiente. Além disso, Rowe et alii (2011) citaram o fato de que,
ontogeneticamente, os pelos tém inicialmente funcdo sensorial, antes de passarem a ter
funcdo de isolamento, com a maturagdo da termorregulagdo, mas nio se pode afirmar
que a evolugdo inicial da pelagem teve uma correspondéncia direta com o
desenvolvimento do neocértex no cérebro. Ademais, além da auséncia da fissura rinal
no molde endocraniano, o que também ocorre em Morganucodon e Hadrocodium, o
alargamento da regido dos hemisférios cerebrais observado em UFRGS-PV-1043-T ¢

muito incipiente em comparacdo com o observado em mamaliaformes.

No que tange ao desenvolvimento do encéfalo, o que se pode considerar, a partir
da presenca de maxiloturbinais ossificados em Brasilitherium, ¢ a elabora¢do de
turbinais em toda a cavidade nasal, possivelmente também na regido mais posterior,
incluindo entdo os turbinais de funcdo olfatéria, os quais, embora nao totalmente
ossificados, poderiam ocasionar uma maior superficie com epitélio com receptores

olfatdrios, em associagdo com o constatado maior grau de desenvolvimento dos bulbos

olfatoérios.

Segundo Rowe et alii (2011), a origem do grupo coronal Mammalia marca o
terceiro pulso de elaboragdo olfatoria, com os etmoturbinais ossificados formando a
placa cribiforme e uma sustentacdo rigida na cavidade nasal para o epitélio com
receptores olfatérios (OR). Por sua vez, a ativagdo de genes OR, que em mamiferos
superam em cerca de uma ordem de magnitude a quantidade existente no genoma da
maioria dos outros vertebrados (Niimura, 2009), induz o crescimento do epitélio
olfatorio e dos turbinais, assim como a ossificagdo destes (Rowe et alii, 2005).Segundo
0s mesmos autores, os elaborados sistemas visual e auditorio dos mamiferos evoluiram

posteriormente.
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De qualquer modo, o presente estudo sugere que as adaptagdes para recepgao
olfatoria parecem ter estado associadas a um processo de encefalizag¢do ainda anterior a
origem dos mamaliaformes e, como serd discutido a seguir, algum incremento na
acuidade auditoria, provavelmente para captacao de sons de alta freqiiéncia, também
pode ter evoluido, de forma incipiente, em Brasilitherium e outros mamaliamorfos,
apesar desses taxons ainda possuirem os ossos da orelha média dos mamiferos ligados a

mandibula.

6.2. Orelha interna

Brasilitherium compartilha algumas caracteristicas de sua orelha interna ¢ regido
otica do cranio com outros mamaliamorfos (especialmente tritilodontideos) e apresenta
algumas caracteristicas derivadas em relagao a todos os cinodontes nado-mamaliaformes.
Mesmo assim, essas fei¢cdes derivadas ainda sdo primitivas em relagdo aos
mamaliaformes nao-mamalianos mais intimamente relacionados aos mamiferos como

Morganucodon e Haldanodon.

A fusdo dos ossos peridticos tem sido apontada como uma sinapomorfia para
mamaliamorfos (e.g. Kielan-Jaworowska et alii, 2004) ¢, levando-se em consideragdo as
relagdes filogenéticas indicadas para Brasilitherium (Bonaparte et alii, 2003; Bonaparte
et alii, 2005; Abdala, 2007), seria esperado que este taxon compartilhasse essa
caracteristica com tritilodontideos e triteledontideos. Por outro lado, Brasilitherium se
distingue dos outros mamaliamorfos e demais cinodontes nao-mamaliaformes pela
presenca de um tipico promontorio no petrosal, sendo entdo o mais antigo e mais basal
taxon com essa caracteristica at¢ o momento. Todavia, este promontério (um carater

derivado) ¢ parcialmente encoberto pela ala do basisfendide (um carater primitivo), da
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mesma forma como ¢ reportado para Adelobasileus (Lucas e Luo, 1993; Kielan-

Jaworowska et alii, 2004).

A despeito de diferengas na forma do cranio causadas por variagdes alométricas
de um espécime ao longo de sua ontogenia, a razdo entre os comprimentos do
promontorio ¢ do cranio, em Brasilitherium, corrobora a ocorréncia de um alongamento
do promontoério ao longo da transi¢do entre cinodontes ndo-mamalianos e mamiferos,
em uma seqiiéncia representada por Brasilitherium, Sinoconodon, Morganucodon,
Haldanodon e multituberculado. Entretanto, ¢ importante considerar o pequeno niimero
de exemplares comparados e a proximidade dos valores para esta razio nos taxons
citados, estando, inclusive, o valor minimo do intervalo reportado para Sinoconodon

(7,5-8,3), abaixo do tnico valor obtido para Brasilitherium (8.0).

Brasilitherium também compartilha com Sinoconodon a presenca de uma crista
formando o limite lateral da pars cochlearis em vista ventral, a qual ¢ perdida em outros
mamaliaformes com promontoério arredondado (Luo et alii, 1995; FIG. 19, se¢do 3.3.1).
Entretanto, em Brasilitherium, o formato do promontdrio, medial a esta crista, ¢é
arredondado e externamente convexo (embora menos inflado que em Morganucodon),
enquanto uma faceta plana ¢ descrita para o promontdrio de Sinoconodon (Luo et alii,
1995). Quanto a esta caracteristica, Luo et alii (1995) mencionaram que a diferenca
entre o formato do promontério de Sinoconodon e Morganucodon nio se deve a
variagoes alométricas relacionadas ao comprimento do cranio dos taxons (Sinoconodon,
36-60mm, e Morganucodon, 28-30mm), argumentando que ndo existe diferenca
significativa no comprimento do promontdério em relagdo ao cranio (i.e. a razdo
“promontodrio/cranio” abordada anteriormente). Além disso, os autores mencionaram

que justamente o menor dos espécimes de Sinoconodon por eles analisados apresenta
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uma faceta medial plana mais conspicua e uma mais proeminente crista promontorial.
Sendo assim, devido a independéncia da morfologia externa do promontdrio em relagio
ao comprimento do cranio, verificada através da comparagdo de diferentes taxons, Luo
et alii (1995) concluiram que ndo ha uma influéncia ontogenética na forma do

promontorio, o que representaria, entdo, uma condicao filogenética.

Dentre os mamaliaformes, uma faceta medial plana no promontério tem sido
reportada também para Megazostrodon e Haldanodon (Luo et alii, 2002), o que faz com
que essa caracteristica possa ndo representar um estado primitivo com relagdo a
Morganucodon, cujo clado mais inclusivo, compartilhado com mamiferos, abrange
também Megazostrodon e¢ Haldanodon (e.g. Luo et alii, 2002). Por sua vez,
Adelobasileus, o mamaliaforme menos intimamente relacionado com mamiferos na
mesma analise filogenética citada, tem um promontério com uma superficie externa
levemente arredondada (Luo et alii, 1995), a despeito de ter a pars cochlearis
medialmente encoberta pelo basioccipital (de modo que a presenga de uma faceta
medial plana foi tratada como carater “ndo aplicavel” para o taxon por Luo et alii
[2002]). De qualquer modo, levando-se em conta a forma arredondada do promontorio
de Brasilitherium, a presenca de uma faceta medial plana pode ndo representar um
estagio primitivo do promontdrio, mas ao invés disso, ser uma apomorfia dos tdxons em

rela¢do ao padrio arredondado.

Além disso, Sinoconodon ndo corrobora uma esperada seqiiéncia evolutiva no
que tange ao alongamento da cavidade (canal) coclear, desde os cinodontes nao-
mamaliamorfos até os mamiferos. O valor da razdo entre os comprimentos do canal
coclear ¢ o comprimento do cranio, para Sinoconodon (como reportado por Luo et alii,

1995) ¢é levemente superior ao valor citado para Probainognathus (no mesmo trabalho)
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e Bienotherium (Hopson, 1964), mas ¢ menor que os valores encontrados para
Yunnanodon (Luo, 2001) e Brasilitherium. Ademais, entre os cinodontes que possuem
promontdrio, Sinoconodon apresenta a menor razdo entre os comprimentos do canal
coclear e do promontdrio. Assim, o alongamento da cavidade (canal) coclear em relagao
aos comprimentos do cranio e do promontdrio parece seguir uma seqiiéncia evolutiva,
desde cinodontes ndo-mamaliamorfos até mamiferos e, nesta seqiiéncia, Sinoconodon

pode ser considerado uma exce¢do quanto ao comprimento do canal coclear.

Uma vez que Brasilitherium é o mais antigo e mais basal cinodonte com um
promontoério (o Unico ndo-mamaliaforme), o comprimento de seu canal coclear em
relagdo ao comprimento do promontério (~54%) corrobora a conclusdo de Luo et alii
(1995), indicando que a formagdo do promontorio precedeu o alongamento da coclea,
até ocupar toda a sua extensdo. Deste modo, a formagdo do promontério ndo seria
dependente do alongamento da céclea, mas, ao contrario, poderia ter sido uma condig¢ao
precursora para as posteriores transformacdes na coclea, reforcando o invélucro coclear
6sseo (Luo et alii, 1995; Kielan-Jaworowska et alii, 2004). Com respeito a orientagdo
da coclea, a condicdo de Brasilitherium sugere que, inicialmente, ndo houve exatamente
uma mudanca de orientacdo, de uma dire¢do ventromedial em cinodontes nao-
mamaliaformes (Fourie, 1974; Allin, 1986), para uma orientagdo antero-medial em
mamaliaformes (Kielan-Jaworowska et alii, 2004), tendo ocorrido apenas o
alongamento do canal (ou cavidade) coclear ventralmente dirigido em direcdo antero-

medial.

O vestibulo de Brasilitherium ¢ similar ao descrito para Morganucodon e outros
mamiferos, o que apenas confirma a condi¢cdo autapomorfica dos inflados vestibulos

dos multiberculados (Miao, 1988; Luo e Ketten, 1991; Meng ¢ Wyss, 1995; Fox e
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Meng, 1997; Hurum, 1998b). A presenca de uma parede medial ossificada, formada
pelo petrosal e com distintas aberturas para os ramos do nervo vestibulo-coclear (VIII) é
compartilhada pelo grupo incluindo Brasilitherium e Mammaliaformes. Este carater ¢
reportado também para tritilodontideos e, assim, pode ser uma sinapomorfia para o
clado Mammaliamorpha, se for considerada sua presenca também em triteledontideos,
como apontado em algumas matrizes filogenéticas (e.g. Martinez et alii, 1996; Abdala,
2007), embora, em outras, este carater seja tratado como dado faltante para

triteledontideos, (e.g. Luo et alii, 2002; Kielan-Jaworowska et alii, 2004).

Outro fator derivado do vestibulo, indicado para o tritilodontideo Yunnanodon
(Luo, 2001), mas ndo para outros cinodontes ndo-mamaliaformes, ¢ a divisdo entre os
recessos sacular e utricular por uma crista na parece medial do vestibulo (crista
vestibular) separando parcialmente o recesso sacular (ventral) e o recesso utricular
(dorsal), o que parece ocorrer também em Brasilitherium. Mesmo assim, o vestibulo de
Brasilitherium ndo ¢ completamente ossificado, faltando a ossificacdo de seu limite
posterior. O foramen perilinfatico aparece confluente com o fordmen jugular em
UFRGS-PV-1043-T, evidenciando a condig¢do plesiomorfica observada nos cinodontes
nao-mamaliaformes em geral. No entanto, é provavel que a separagdo Ossea entre 0s
foramens apenas ndo tenha sido preservada no exemplar aqui estudado, ja que
Bonaparte et alii (2005), com base em outro espécime, reportaram o estado derivado
para Brasilitherium. De qualquer modo, em que pese a possibilidade de ndo preservacao
da cobertura 6ssea de toda a parte posterior do vestibulo em Brasilitherium UFRGS-
PV-1043-T, a condi¢do observada sugere que a ossificacdo do vestibulo, ao longo da
evolucdo dos cinodontes, pode ter iniciado com uma parede medial, delimitando o

meato acustico interno e os recessos sacular e utricular. Ademais, a fenestra vestibular
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possui uma area similar a de Yunnanodon, em relagdo ao tamanho do cranio, mas ¢

relativamente mais ampla que a Morganucodon.

Com respeito aos canais semicirculares, Brasilitherium é similar aos cinodontes
ndo-mamalianos descritos por Olson (1944) ¢ a maioria dos mamiferos atuais, com o
canal anterior maior que o posterior e o lateral sendo o menor dos trés. Os diametros dos
tubos 0sseos ¢ os raios dos canais semicirculares, em relacdo ao tamanho do cranio, sdo
similares aos reportados para Yunnanodon por Luo (1995). Ja o angulo entre os canais
semicirculares anterior e posterior parece ser uma condi¢do primitiva, ficando dentro do
intervalo dos terapsidos ndo-mamalianos estudados por Olson (1944), ¢ sendo maior
que o de varios mamiferos atuais. Um carater derivado dos canais semicirculares de
Brasilitherium ¢é o fato de estes serem encapsulados unicamente pelo petrosal, ao invés
de serem parcialmente envolvidos pelo supraoccipital e exoccipital, além do opistético,
como em outros cinodontes ndo-mamaliaformes (Luo et alii, 1995; Olson, 1944; Fourie,

1974).

Finalmente, a tentativa de inferir alguma capacidade auditiva para
Brasilitherium ¢é complicada. Mamiferos atuais tém cocleas (e conseqiientemente,
membranas basilares) mais longas, enquanto aves apresentam um comprimento
intermediario e répteis ndo-avianos tém cocleas relativamente curtas (Rosowski e
Graybeal, 1991). Ao mesmo tempo, aves e répteis ndo-avianos sao mais sensiveis a sons
de baixa e moderadas freqiiéncias (menos que 5KHz) e somente mamiferos sdo
sensiveis a sons com freqliéncias superiores a 10KHz (Manley, 1973; Rosowski e
Graybeal, 1991). Além disso, em amniotas ndo-mamalianos, membranas basilares mais
curtas estdo associadas a audi¢do de mais baixas freqiiéncias (Manley 1971, 1973).

Sendo assim, levando-se em consideracdo o alongamento do canal coclear observado
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entre cinodontes nao-mamalianos sucessivamente mais intimamente relacionados aos
mamiferos atuais, alguns autores sugerem uma associacdo dessas mudangas evolutivas
com uma melhor sensibilidade para sons de altas freqiiéncias (e.g. Luo, 2001; Kielan-

Jaworowska et alii, 2004).

No entanto, entre mamiferos, a capacidade para ouvir freqiiéncias maiores ¢
associada a uma membrana basilar relativamente mais curta (Rosowski e Graybeal,
1991). Por isso, considerando que seria mais provavel que Morganucodon tivesse uma
membrana basilar funcionalmente “mamaliana”,  Rosowski e Graybeal (1991)
sugeriram para este taxon a capacidade para ouvir altas freqiiéncias, ja que este tdxon
teria tido uma coéclea curta em relagdo a dos mamiferos atuais. A mesma inferéncia
poderia ser aplicada a Brasilitherium e Yunnanodon. Entretanto, considerando o
alongamento da céclea através da filogenia de cinodontes ndo-mamalianos e tratando
todos estes taxons como possuindo uma membrana basilar “mamaliana”, poderia ter
havido, entdo, uma redu¢do nos limites de audi¢do de altas freqiliéncias entre os tdxons
sucessivamente mais intimamente relacionados aos mamiferos atuais, pelo menos a
partir de um estagio que representaria o comprimento coclear minimo para ouvir altas

freqliéncias.

Alternativamente, com uma membrana basilar funcionalmente “reptiliana”, ao
menos no que tange a correlacdo positiva entre seu comprimento ¢ a audi¢do de
freqiiéncias altas observada nos répteis nao-avianos, Brasilitherium, assim como
Yunnanodon e Morganucodon, baseados na relagcdo entre o comprimento do canal
coclear e massa corporea, poderiam ter sido capazes de ouvir freqiiéncias superiores as
ouvidas pelos répteis ndo-avianos atuais, mas que ainda estariam abaixo das ouvidas

pelos mamiferos, talvez comparaveis as aves de mesmo tamanho (ver FIG 40, secdo
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5.4.1). Sendo assim, o alongamento da coclea poderia estar associado ao aumento da
capacidade para ouvir altas freqiiéncias ao longo da filogenia de cinodontes, incluindo
mamaliaformes ndao-mamalianos (e, talvez, multituberculados, devido a coclea nao
espiral dos mesmos), com a relagdo inversa entre o comprimento da membrana basilar e
o limite de audicdo de altas freqiiéncias estando associada apenas as cocleas espirais dos

mamiferos atuais.
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7. CONCLUSOES

Primeiramente, cabe ressaltar a relevancia da utilizagdo de tomografias
computadorizadas de alta resolugdo para o desenvolvimento do estudo aqui apresentado,
bem como o trabalho realizado no tratamento digital das imagens originais. Somente em
funcdo destes requisitos foi possivel a identificacdo de alguns aspectos da caixa craniana
de Brasilitherium que seriam dificeis de ser verificados diretamente no fossil, tendo em
vista o pequeno tamanho dos cranios deste taxon. Além disso, as reconstrugdes
tridimensionais geradas da parte 6ssea puderam ser seccionadas em diversos planos,
propiciando a visualizacdo de regides internas de forma nao destrutiva. A técnica e
metodologia utilizadas também foram fundamentais para que pudessem ser obtidos os
moldes do encéfalo e da orelha interna e, neles, serem realizadas medidas lineares e

volumétricas precisas.

Com relagdo as caracteristicas ja descritas para Brasilitherium por Bonaparte et
alii (2003, 2005), o presente estudo confirmou a existéncia de um tnico osso (petrosal)
onde os cinodontes ndo-mamaliamorfos apresentam o prootico e o opistotico, além de
propiciar uma abordagem mais detalhada do promontério e estruturas associadas. Por
outro lado, a configuragdo dos foramens na parede lateral desta regido do cranio,
embora seja um aspecto externo do cranio, difere da descricdo prévia de Bonaparte et
alii (2005) para o taxon. Em UFRGS-PV-1043-T, os foramens para os ramos maxilar
(V2) e mandibular (V3) do nervo trigémio (V) sdo confluentes na sutura entre o processo
ascendente do alisfendide e a lamina anterior do petrosal, de forma similar ao que fora
descrito para Bienotherium (Hopson, 1964), havendo ainda outro foramen, com uma
peculiar orientacdo horizontal, situado imediatamente acima do Vi, para o qual ndo

oferecemos uma interpretagdo segura.
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O exemplar UFRGS-PV-1043-T também difere da descricdo de Bonaparte et alii
(2005) no que tange as vacuidades interpterigoides, as quais sdo bem mais amplas no
espécime descrito por aqueles autores. Com relagdo a esta diferenca, levando-se em
consideracdo o maior comprimento do cranio de UFRGS-PV-1043-T em relagdo ao
exemplar que Bonaparte et alii (2005) se basearam, sugerimos aqui a possibilidade de
se tratarem de espécimes de estdgios ontogenéticos distintos, o que implicaria em uma
revisdo na caracterizagdo de Brasilitherium como um taxon apresentando amplas
vacuidades interpterigéides. Outra discordancia com relagdo a descricdo de Bonaparte et
alii (2005) ¢ a confluéncia dos foramens perilinfatico e jugular observada em UFRGS-
PV-1043-T, o que constitui o estagio primitivo do carater, embora seja provavel que o
fino processo 0sseo separando esses foramens nao tenha sido preservado. De qualquer
modo, entendemos que todas as diferencas verificadas entre o material aqui estudado e
as descrigdes prévias de Brasilitherium podem ser explicadas por diferencas de estagios
ontogenéticos ou mas condicdes de preservacdo dos fosseis, de modo que a
possibilidade dos espécimes descritos aqui e por Bonaparte et alii (2005)

corresponderem a taxons distintos nao foi considerada.

Também com relacdo a caracteristicas ja descritas ou presumidas para
Brasilitherium, em funcdo de sua posi¢do filogenética, foi possivel aqui visualizar

alguns aspectos internos da caixa craniana, tais como:

- a condig@o primitiva da regido do cavum epiptericum, o qual é separado da
cavidade craniana propriamente dita (cavidade cerebral) por uma conspicua pila
antdtica e possui uma ampla abertura ventral, ndo havendo um assoalho 6sseo para

o ganglio semilunar do nervo trigémeo
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- a auséncia, na por¢do mais anterior da caixa craniana, da placa cribiforme
ossificada e de um assoalho 6sseo, formado pelo orbito-esfenoide, para a parte mais

anterior do encéfalo, a qual aparece sobre uma ampla vacuidade orbital.

Apesar desta caracteristica, sugerimos aqui a possibilidade de Brasilitherium ter
tido um sistema de turbinais olfatorios cartilaginosos, tendo em vista o fato de
apresentar turbinais respiratorios (maxiloturbinais) ossificados, bem como um
significativo desenvolvimento dos bulbos olfatérios, comparado a outros cinodontes

nao-mamaliaformes.

Além disso, o estudo realizado da caixa craniana do espécime UFRGS-PV-1043-
T propiciou a identificacdo de sulcos que foram interpretados como passagem para o
seio prodtico, na face medial da ldmina anterior do petrosal, e dos ramos ascendentes da
artéria e veia diploética magna, cuja trajetoria intracranial (podendo também ser
intramural em um trecho) ¢ um aspecto derivado, presente em mamaliaformes, o que
sugere tratar-se de uma sinapomorfia para o clado Brasilitherium + Mammaliaformes.
Na regido o6tica do cranio, foram observados alguns aspectos primitivos, como as
presengas da ala do basisfen6ide encobrindo parcialmente o promontério (o que também
¢ reportado para Adelobasileus [Lucas ¢ Luo, 1993; Kielan-Jaworowska et alii, 2004]) e
de uma crista formando o limite lateral da pars cochlearis em vista ventral
(caracteristica compartilhada com Sinoconodon [Luo et alii, 1995]). Por outro lado,
Sinoconodon (Luo et alii, 1995), Megazostrodon e Haldanodon (Luo et alii, 2002)
apresentam uma faceta medial plana, enquanto o promontorio de Brasilitherium, medial
a crista mencionada acima, ¢ arredondado (embora menos inflado que em
Morganucodon), o que contraria, entdo, a proposi¢ao de Luo et alii (1995), de que a

faceta medial plana seria um estado primitivo de promontorio.
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A razdo entre os comprimentos do promontorio ¢ do crinio sugere uma
seqiiéncia evolutiva envolvendo Brasilitherium, Sinoconodon, Morganucodon,
Haldanodon e multituberculados, com promontoério tornando-se relativamente mais
longo. O mesmo ocorre em relacdo ao comprimento relativo do canal coclear, partindo,
entdo, de Probainognathus (Luo et alii, 1995) e envolvendo Bienotherium (Hopson,
1964), Yunnanodon (Luo, 2001), Brasilitherium e mamaliaformes, com excecdo de
Sinoconodon (Luo et alii, 1995), cuja razao entre os comprimentos do canal coclear e do
cranio ¢ se aproxima do valor reportado para Probainognathus. Nesse contexto, o
comprimento relativo da coclea (menor do que o que seria esperado pela sua posi¢ao
filogenética) e a faceta medial plana do promontorio sdo caracteristicas de Sinoconodon
que ndo se encaixam em uma seqiiéncia evolutiva da regido 6tica mamaliana. Ja a razao
entre os comprimentos do canal coclear e do promontdrio de Brasilitherium corrobora a
conclus@o de Luo et alii (1995), indicando que a formagdo do promontorio precedeu o

alongamento da cdclea, até ocupar toda a sua extensao.

Internamente, a observacdo de uma parede Ossea formada pelo petrosal,
separando o canal coclear e o vestibulo da cavidade cerebral, indica um carater derivado
de Brasilitherium, reportado também em tritilodontideos e triteledontideos (e.g. Luo,
2001; Luo et alii, 2002; Kielan-Jaworowska et alii, 2004; Martinez et alii, 1996;
Abdala, 2007), entre cinodontes mamaliaformes. A face vestibular desta parede Ossea,
aparentemente, apresenta uma divisdo entre os recessos sacular e utricular, o que
também fora indicado para Yunnanodon (Luo, 2001), mas ndo para outros cinodontes
nao-mamaliaformes. Ja no lado da cavidade cerebral, é nitida a existéncia de um meato
acustico interno, com distintos foramens interpretados como sendo para passagem do

nervo facial (VII) e para os ramos vestibular e coclear do nervo vestibulo-coclear (VIII).
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Como os foramens para os ramos do nervo VIII ndo apresentam uma
delimitagdo posterior, sugere-se que a ossificagdo do vestibulo, ao longo da evolugdo
dos cinodontes, pode ter iniciado com esta parede medial, delimitando o meato acustico
interno e foramens distintos para os nervos, embora seja considerada a possibilidade da
parte posterior do vestibulo apenas ndo ter sido preservada (o que poderia estar

associado a ja referida falta de separacdo entre os foramens perilinfatico e jugular).

As reconstitui¢cdes tridimensionais dos moldes do encéfalo e da orelha interna
propiciaram a descricdo da morfologia geral desses moldes, com indicagdes das
estruturas observadas. Os aspectos neuroanatdmicos identificados no molde digital do
encéfalo de Brasilitherium UFRGS-PV-1043-T confirmam uma seqiiéncia evolutiva
entre cinodontes ndo-mamaliaformes sucessivamente mais intimamente relacionados a
mamiferos, a partir da perda do parietal (na maioria dos eucinodontes) e envolvendo
uma mais clara separagdo dos dois hemisférios cerebrais, com um gradual aumento dos
mesmos, principalmente em sua por¢ao mais posterior, além de um aumento na largura
da regido cerebelar e no tamanho relativo dos bulbos olfatorios. Nestes aspectos,
Brasilitherium pode ser considerado em um estado mais derivado do que
Probainognathus, valendo o mesmo para este em relagdo aos demais cinodontes ndo-

mamaliaformes.

No que tange ao tamanho relativo do encéfalo, indicado pelo célculo do
Quociente de Encefalizagdo (EQs), fica clara uma seqiiéncia de aumento na
encefalizagdo envolvendo Brasilitherium, Morganucodon, Hadrocodium ¢ Mammalia.
Todavia, a compara¢do dos EQs calculados para Brasilitherium com outros cinodontes
ndo-mamaliaformes ndo demonstra uma clara seqiiéncia de encefaliza¢do entre taxons

sucessivamente mais intimamente relacionados a mamaliaformes, o que atribuimos a
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imprecisdes nos calculos de estimativa de massa corpdrea (que se constitui numa
dificuldade inexoravel no estudo de fosseis) para alguns cinodontes ndo-mamalianos.
De qualquer modo, os aspectos neuroanatdmicos observados também sugerem um
aumento no tamanho relativo do encéfalo de Brasilitherium na compara¢do com outros
cinodontes nao-mamaliaformes, sendo que o tamanho relativo dos bulbos olfatérios
representa a variacdo mais significativa. O aumento constatado no tamanho relativo dos
bulbos olfatdrios entre cinodontes ndo-mamaliaformes corrobora a proposi¢do de Rowe
et alii (2011) de que a evolugdo do encéfalo mamaliano estd inicialmente associada ao
incremento da olfagdo. Nesse sentido, Brasilitherium ndo apresenta turbinais olfatérios
ossificados e placa cribiforme, mas possui os bulbos olfatdrios proporcionalmente
maiores em relagdo aos demais cinodontes, inclusive mamaliaformes, ja que o
crescimento relativo destas estruturas precedeu o alargamento mais significativo do

restante do encéfalo neste grupo.

Quanto a acuidade da audi¢ao de Brasilitherium, inferimos neste trabalho que
este taxon pode ter sido capaz de ouvir freqiiéncias mais altas em comparacdo a outros
cinodontes ndo-mamalianos, seguindo a hipdtese, ja levantada por outros autores (e.g.
Luo, 2001; Kiclan-Jaworowska et alii, 2004), de que o gradual aumento no
comprimento coclear entre cinodontes ndo-mamalianos sucessivamente mais
intimamente relacionados a mamiferos estd associado a melhor sensibilidade para sons
de altas freqiiéncias. Essa hipotese ¢ corroborada também pela relagdo alométrica entre
o comprimento da membrana basilar (ou canal coclear, para fosseis) e a massa corporea,
uma vez que, ao incluirmos Yunnanodon e Brasilitherium no grafico mostrado por
Rosowski e Graybeal (1991), estes taxons formam, com Morganucodon, uma reta de

regressdo intermedidria entre os mamiferos e os répteis ndo-avianos atuais.
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Consideramos, entdo, para cinodontes nao-mamalianos, uma relacdo direta entre o
comprimento coclear e os limites de audicdo de altas freqiiéncias, como ocorre em
amniotas ndo-mamalianos atuais, ¢ sugerimos que a relagdo inversa verificada nos
mamiferos atuais possa ser peculiar ao grupo coronal Mammalia, simplesmente por
razdes filogenéticas e/ou por alguma razdo associada a coclea espiral (excluindo-se,

entdo, os multituberculados).

Finalmente, concluimos que os dados obtidos corroboram, de modo geral, a
hipotese de que a evolugdo neuroldgica, ao longo da transi¢cao entre cinodontes nao-
mamalianos ¢ mamiferos, esteve associada a pressdes seletivas para uma maior
acuidade sensorial. Considerando a endotermia como plesiomorfica para Eucynodontia
(e.g. Hillenius, 1994; Rodrigues, 2005), Brasilitherium pode ter tido taxas metabdlicas
significativamente mais altas que outros cinodontes ndo-mamaliaformes, tanto pela sua
posicdo filogenética quanto pela presenga de turbinais respiratorios (maxiloturbinais)
ossificados. Além disso, levando-se em consideragio o pequeno tamanho de
Brasilitherium e outros mamaliamorfos ndo-mamalianos, o aumento das taxas
metabolicas pode ter acompanhado o processo de “miniaturizacdo” ao longo das
linhagens que levaram a esses taxons. Pode-se sugerir, entdo, que Brasilitherium e
outros mamaliamorfos de pequeno tamanho, possuiam altas taxas metabolicas e habito
noturno, sendo assim fortemente dependentes do olfato e da audicdo. Isto, por sua vez,
teria repercutido no crescimento do encéfalo, inicialmente associado ao processamento
olfatdrio, e da orelha interna, com o desenvolvimento de audicdo de freqiiéncias mais
altas. Todo este processo teria ocorrido ainda antes da configuragdo mamaliana dos
ossos da orelha média, envolvidos na amplificagdo do som, (propiciando, entdo, a

audicdo de sons de intensidade menor).
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