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RESUMO

Estudos relacionados a microestrutura 0ssea de elementos fosseis surgiram
no século XVIII, porém comecaram a desenvolver-se mais profundamente somente
nas Ultimas décadas. Hoje, a Paleohistologia € uma das &reas mais promissoras
dentro da Paleontologia, pois nos possibilita acessar uma série de caracteristicas do
espécime féssil que complementam nosso conhecimento sobre o animal. Assim
como outros clados, os Dicynodontia vém sendo estudados por esse viés ha muito
tempo, e hoje conhecemos os padrdes 0sseos e de crescimento de um grande
namero de espécies. A presente dissertacdo traz a descricdo Osteo-histoldgica de
alguns elementos fésseis de Dinodontosaurus turpior, uma espécie de dicinodonte
de grande porte do Mesotriassico, encontrada em afloramentos da Formacao Santa
Maria. Os o0ssos analisados apresentam majoritariamente uma matriz do tipo
fibrolamelar, com alguns subtipos da matriz em dois fragmentos, auséncia de linhas
de crescimento nos espécimes juvenis e presenca destas em fragmentos de
espécimes adultos, possibilidade de EFS em um fragmento de adulto, reconstrucéo
secundéria surgindo apenas em estagios mais avancados e cértex razoavelmente
espesso. Tais caracteristicas ndo divergem do padréo ja descrito para 0 grupo como
um todo, cujas interpretacdes para a biologia do animal incluem um metabolismo
mais acelerado e uma réapida osteogénese, quando comparada com a de terapsidos

mais basais.

Palavras-chave: Dicynodontia; paleohistologia; Dinodontosaurus turpior; Triassico
Médio, padrdes de crescimento.



ABSTRACT

Studies related to bone microstructure of fossil elements started about the 18"
century, however, they began to significantly grow only in the past few decades.
Today, paleohistology is one of the most promising areas inside paleontology,
because permits to access several characteristics of the fossil specimen which
complement our knowledge about the animal. As in other clades, Dicynodontia has
been studied in this subject for long time, and now we know about bone growth and
microstructure patterns in a variety of species. The present study shows a
osteohistological description of some fossil elements of Dinodontosaurus turpior, a
medium-to-large size dicynodont species from Middle Triassic of Rio Grande do Sul,
Brazil, founded in outcrops of the Santa Maria Formation. The bones analyzed
present a fibrolamelar type of bone tissue as major matrix, with some subtypes
appearing in a couple of fragments. Growth lines are absent in all juvenile fragments,
but appears in the adult ones. One of the adult fragments seems to have an EFS.
Also, it was observed secondary reconstruction in adult sample and a thick cortex in
all slides that RBT can be calculated. All these features were already been observed
in the Dicynodontia clade, whose biological interpretations include an accelerated

metabolism and rapid osteogenesis, when compared with basal therapsids.

Key-words: Dicynodontia; paleohistology, Dinodontosaurus turpior; Middle Triassic,
growth patterns.



SUMARIO

PARTE | — Texto Integrador

1. INTRODUGAD ..o ittt ettt sttt ee et e e e ae e eae e 9
1.1.Estudos 6steo-histologicos em Synapsida...........ccccevvvieiiiiiiieeeeecieeee, 10
1.2.Estudos 0steo-histologicos em Dicynodontia............cccvveeeeeriiiiiiieeneenns 10
R T 10 1S 0% 11 L= USRS 12

2. OBUJETIVOS. .. .ottt ettt e ettt e e e e s sttt ee e e e e annsbaeaaeeeeaaans 12
2.1 GEIAL e 12
2.2, ESPECITICO. .. etteeiie e 12

3. CONTEXTUALIZACAO. ...ttt 13
3. L. SISTEMALICA. ... ettt 18
3.2.Contexto bioestratigrafiCo.............coovvvriiiiiiiiceee e 22

O N N B 1 I D N AN 3 I 25
4.1.Histérico de estudos Osteo-histologicos em fOSSEIS........coccvvveeeeernnneee. 25
4.2 . ESIIULUIA 00 OSS0.....uuuuiiiiiiiiiiiiiiiiieieeaeaaaasteeeaeaassssssssnsnssseereeeeeeeeeeeeeeeeas 29
4.3.CreSCIMENTO OSSEO0.....cuuuuriiiiiiiiiiieeeaaaaaaisaaaie e s aassnsssrnrsrsreeeereeeeaeaaaaaaees 34
4.4.Ciclicidade do crescimentO O0SSEO0.......ccccuvriiiiiieiiiiiieeeeeeeeieieaeaaeaeaeaae e 36
4.5.Crescimento determinado versus Indeterminado...........ccccceeeveviieenennnn. 38
4.6.Controvérsia sobre linhas de crescimento............ccoccceevieiiiinivviineneenen. 39
o W o To o [ (=T o o [0 I o LST]=To T ORI 40

5. ANALISE INTEGRADORA ........oe oottt 43
5.1.Sobre 0 estudo 6ste0-hiStOlOgICO. ........coviiviiiieiiiiiiieeee e 43
5.2.Materiais estudados e método de analise............ccccuveveeeririiiiiieeieeneennnn. 44
5.3.Interpretaces paleobioldgiCas...........uuieeiieiiiiieeeeeeeeeeeeeee 46
5.4.Padrdes 6steo-histolégicos encontrados em Dicynodontia.................. 53
5.5.Padrbes 0Osteo-histoldgicos encontrados em Dinodontosaurus............ 55
5.6, CONCIUSBES. ...ttt et e e e e e e e e e 60

6. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS......c.oceeeiieeeee e eeeeeeeeee e 61

PARTE Il - Artigo
Artigo submetido ao periddico GEOBIOS............uiiiiiiiiiiiii e 69



PARTE |
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1. INTRODUCAO

O desenvolvimento e aprimoramento do estudo de fosseis de animais
vertebrados se deram majoritariamente através de analises morfolégicas dos
elementos preservados. Ao longo de sua historia, a paleontologia de vertebrados
elucidou diversos aspectos biologicos das formas de vida ja extintas e até hoje
desenvolve &reas como a sistematica, filogenia, locomocdo, adaptacdes
biomecénicas, processamento de alimento e outras caracteristicas fisiologicas.
Entretanto, um aspecto dos fésseis que por muito tempo nao foi explorado foi sua
microestrutura 0ssea.

A Paleohistologia, atualmente, € um dos ramos mais promissores dentro da
Paleontologia de Vertebrados. Ela nos traz informagdes valiosas, como, por
exemplo, dados referentes as taxas de crescimento de um individuo, sua possivel
idade, eventos que pontuaram sua vida, os padrbes de crescimento adotados por
um clado, possiveis mudancas ao longo da ontogenia de uma espécie e estratégias
fisiolégicas, além de outros aspectos relativos ao estilo de vida do animal, sua
biomecéanica e relacdes filogenéticas (RAY et al., 2004, 2009, 2010; CHINSAMY-
TURAN, 2005; BOTHA-BRINK & ANGIELCZYK, 2010; GREEN et al., 2010).

As pesquisas acerca da microestrutura 6ssea com elementos fbsseis
comecaram no final do século XVIII (PADIAN, 2011), e se desenvolveram ao longo
do século XIX, com um grande foco em dinossauros, cujas descricdes se baseavam
em comparacbes com as microestruturas oOsseas de vertebrados atuais
(CHINSAMY-TURAN, 2005), seguidas de um periodo muito escasso de estudos,
para entdo renascer através de estudos de Enlow e Brown, por exemplo (HORNER
et al., 2000). Mas foi a partir do século XX que essa area tomou impulso, quando
ocorreu o primeiro workshop internacional sobre ossos fésseis (First Workshop on
Fossil Bone), na Universidade de Oxford, Inglaterra, em 1988. Deste resultou um
importante trabalho, compilado por Schwarcz e colaboradores (1989), que reuniu
uma série de artigos que abordaram questbes e metodologias referentes ao estudo

da Gsteo-histologia fossil.



1.1. Estudos 6steo-histolégicos em Synapsida

Atualmente, ha diversos estudos que abordam a histologia 6ssea de fésseis
de varios clados, desde dinossauros, outros arcossauros e terapsidos néo-
mamalianos (CHINSAMY-TURAN, 2012). Trabalhos paleohistologicos especificos
sobre o clado Synapsida (linhagem que inclui os mamiferos), apesar de nao
receberem a mesma atencdo dedicada aos estudos com dinossauros, sdo tao
antigos quanto e tem crescido muito nos ultimos anos. Os resultados destes estudos
tem demonstrado que o grupo desenvolveu uma grande diversidade em relacéo as
estratégias de crescimento e desenvolvimento, além de apresentar uma ampla gama
de caracteristicas Osteo-histolégicas que parecem ser dependentes de uma
variedade de fatores, como ontogenia, ambiente e biomecéanica (RAY et al., 2004,
2009).

De maneira geral, a evolucdo dessas estratégias sugere uma tendéncia no
aumento das taxas metabdlicas. Sindpsidos basais (conhecidos informalmente como
“pelicossauros”) possuem um crescimento 0sseo ciclico e lento, similar ao de
tetrapodes basais - indicado pela presenca de um cortex (parte compacta do 0sso)
pobremente vascularizado. Entretanto, 0ssos uma matriz altamente vascularizada,
que sao relacionados a uma rapida osteogénese, sdo comuns em 0ssos longos de
terapsidos ndo-mamalianos. Embora a deposicdo Ossea seja ciclicamente
interrompida em muitos grupos, a taxa geral de osteogénese em terapsidos nao-
mamalianos é mais comparavel a estratégia de crescimento de mamiferos que
tetrapodes basais (GREEN et al., 2010; RAY et al., 2004).

1.2. Estudos 6steo-histolégicos em Dicynodontia

O grupo Dicynodontia ja foi, e ainda €, amplamente estudado no que
concerne aos seus aspectos filogenéticos, taxonémicos e morfolégicos (CHINSAMY
& RUBIDGE, 1993; BOTHA-BRINK & ANGIELCZYK, 2010), mas foi somente depois
de descobertas de abrigos subterraneos em rochas do Grupo Beaufort, na Africa do
Sul, feitas por dicinodontes, que os estudos 6steo-histologicos ganharam mais forca
dentro do clado, visto que tais achados ergueram diversas especulagdes sobre seus
estilos de vida (CHINSAMY & RUBIDGE, 1993).
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Trabalhos como os de Gross (1934), Enlow e Brown (1957), Ricglés (1972,
1976, 1991) e Chinsamy & Rubidge (1993) (apud CHINSAMY-TURAN, 2012),
forneceram muitas informacdes sobre o padrédo geral da microestrutura éssea de
dicinodontes. Porém, segundo Botha (2003) e Chinsamy-Turan (2012), tais estudos
(com excecdo de Chinsamy & Rubidge 1993) séao razoavelmente limitados,
geralmente por examinar apenas elementos 6sseos isolados. Conforme novos
materiais foram sendo descobertos, muitos estudos passaram a ser publicados, com
uma quantidade maior de espécies e amostras (CHINSAMY-TURAN, 2012).

Todos os trabalhos feitos até hoje reportaram resultados semelhantes para
diversas espécies do clado, de variados tamanhos, relatando a presenca de tecido
fibrolamelar (matriz O0ssea relacionada a rapida osteogénese), uma incidéncia
variavel de linhas de crescimento (indicativas de periodos de desaceleracdo de
crescimento), e cortices (regido compacta do 0sso) espessos. Além disso,
reconstrucdo secundaria (remodelacao do osso) foi observada em dicinodontes mais
derivados e de grande porte. O grupo como um todo também apresenta um padréo
no desenvolvimento ontogenético: crescimento acelerado nos estagios juvenis e
desaceleracdo deste com a maturidade sexual, possivelmente (CHINSAMY-TURAN,
2012).

Os estudos abrangem diversos taxa do grupo, incluindo representantes do
Permiano (p. ex. Diictodon), do Tridssico (p. ex. Wadiasaurus) e o género
sobrevivente da extingdo Permo-Triassica Lystrosaurus. A matriz do tipo fibrolamelar
surge ja nas formas mais basais do clado Dicynodontia, indicando que a estratégia
de um crescimento mais acelerado foi adotada cedo, mas parece haver uma
tendéncia no desenvolvimento desta caracteristica ao longo da existéncia do grupo.
Com excecdo do género Eodicynodon, a partir de Bidentalia (ver Fig.1) € possivel
observar um aumento considerdvel no tamanho dos canais vasculares -—
responsaveis pela nutricdo do osso e com um papel importante no aumento da taxa
metabdlica. Dentre os possuidores dessa caracteristica (p. ex. Aulacephalodon,
Dicynodon, Kannemeyeria) estd o género Lystrosaurus, cuja capacidade de crescer
rapidamente pode ter sido um dos contribuintes no seu sucesso e na recuperagao
do clado no inicio do Triassico (CHINSAMY-TURAN, 2012).
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1.3. Justificativa

Sendo um clado importante devido a sua ampla distribuicdo geogréfica e
temporal, existem muitos estudos que descrevem e discutem a microestrutura de
uma vasta quantidade de espécies de dicinodontes. O estudo Osteo-histologico do
grupo fornece uma oportunidade ideal para estudar mudangas nas taxas de
crescimento dentro de uma linhagem com uma existéncia relativamente longa e com
variados tamanhos (BOTHA-BRINK & ANGIELCZYK, 2010).

Entretanto, os géneros do sul do Brasil ainda ndo receberam tal atencéo,
apesar de bem estudados em outros aspectos. H4 uma relativa abundancia de
material fossil da espécie Dinodontosaurus turpior proveniente do Tridssico do Rio
Grande do Sul, propiciando entdo uma oportunidade de realizar um estudo de
aspectos microestruturais e paleobioldégicos deste género e consequente

contribuicdo para o conhecimento da histologia 6ssea dos dicinodontes.

2. OBJETIVOS

2.1. Geral
O principal objetivo deste trabalho € realizar um estudo descritivo focado na
espécie Dinodontosaurus turpior, do clado Dicynodontia, proveniente do Tridssico
Médio do Rio Grande do Sul, através de alguns elementos 6sseos disponiveis,
pertencentes a diferentes individuos, sendo a maioria juvenil. Os resultados
fornecerdo novas informacbes que contribuirdo para o conhecimento da

microestrutura éssea de fosseis do clado Dicynodontia.

2.2. Especifico
- Descrever as estruturas O6steo-histolégicas de elementos fosseis da espécie
Dinodontosaurus turpior;
- Comparar o padréo 6steo-histolégico deste com dados bibliograficos de outros taxa
de dicinodontes;
- Inferir aspectos fisiol6gicos do género;
- Contribuir com informacdes acerca dos padrbes de crescimento e metabolismo

teorizados para o clado Dicynodontia;

12



3. CONTEXTUALIZACAO

Dicynodontia Huxley, 1859, € um clado monofilético (Fig.1) formado pelos
representantes mais derivados do grupo Anomodontia, reunindo cerca de 60
géneros (FROBISCH, 2009). E uma linhagem extinta de terapsidos, que possui um
registro estratigrafico que se inicia no Mesopermiano (Wordiano) e vai até o
Neotriassico (Rético), com uma distribuicdo cosmopolita (WALTHER & FROBISCH,
2013; BOTHA-BRINK & ANGIELCZYK, 2010; RAY et al., 2010; RUBIDGE & SIDOR,
2001). Uma polémica ocorréncia em rochas cretaceas da Australia, descrita como
um dicinodonte por Thulborn e Turner em 2003, foi mais tarde redefinida por Agnolin

et al., em 2010, como sendo um crocodilo baurussuquideo.

“pelicossauros”

Synapsida

Biarmosuchia
Dinocephalia
Gorgonopsia

= Therocephalia
k= Cynodontia
Biseridens
Anomocephalus
Venyukovioidea
Patranomodon
Galeops
Eodicynodon
Pylaecephalidae
Eumantellidae

Therapsida

Anomodontia

Chainosauria

[ Dicynodontia |

Endothiodontia
s =y doOpidae
£ Kingoriidae
. f -ECistecephaIidae
Emydopoidea Myosauridae
Rhachiocephalidae
Therochelonia / Oudenodor[:tidae
Cryptodontia A { Geikiidae
Bidentalia "Dicynodon”
Lystrosauridae
. ; Shansiodontidae
Dicynodontoidea Kannemeyeriidae
Stahleckeriidae
Kannemeyeriiformes Dinodontosauridae

Figura 1. Cladograma geral de Synapsida, mostrando a posi¢cdo de Dicynodontia dentro do clado

Anomodontia e seu monofiletismo. Modificado de Kammerer et al. (2011).
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Sua ampla distribuicdo paleogeografica estende-se em bacias sedimentares
atualmente localizadas na Africa, América do Norte, América do Sul, Europa, Asia e
Antartida (MORATO, 2006; FROBISCH, 2009), o que lhes confere uma grande
significancia na bioestratigrafia terrestre (BOTHA-BRINK & ANGIELCZYK, 2010).
Adquiriram um alto nivel de diversidade e abundancia durante o Permiano, sofrendo
uma grande reducdo com a extingdo Permo-tridssica e recuperando-a em parte até
sua extin¢do total no Neotriassico (RUBIDGE & SIDOR, 2001).

Considerados como os herbivoros dominantes dentre os vertebrados durante
todo o seu periodo de existéncia (BOTHA-BRINK & ANGIELCZYK, 2010),
caracterizavam-se basicamente pela extrema reducéo dentéria, com a pré-maxila, a
regido anterior da maxila e do dentario formando um bico, provavelmente recoberto
por processos corneos em vida (MORATO, 2006). Além disso, na maioria das
formas, possuiam duas proeminentes presas caniniformes - que ddo nome ao grupo
- e grandes fenestras temporais, que abrigavam poderosos musculos mandibulares
gue eram utilizados para promover um movimento propalinal da mandibula. Esta
mecanica mastigatoria € uma das principais explicacfes para seu sucesso evolutivo
(GREEN et al., 2010; MORATO, 2006). Estudos com materiais pds-cranianos
sugerem que eram animais poderosos, com 0 membro anterior mantendo uma
postura aduzida (sprawling) enquanto o membro posterior podia adotar ambas as
posi¢cdes, aduzida ou abduzida (upright), dependendo do taxon (RUBIDGE &
SIDOR, 2001).

De maneira geral, dicinodontes permianos eram pequenos e altamente
diversos (com cerca de 70 espécies), enquanto 0s triassicos tinham uma menor
diversidade (aproximadamente 50 espécies) e grande tamanho (FROBISCH, 2009).
Os fatores envolvidos no desenvolvimento do porte ao longo da evolucdo do grupo
(sejam ambientais ou genéticos) ainda sdo pouco conhecidos, devido a menor
atencdo que o dicinodontes triassicos recebem comparativamente aos permianos
(GREEN et al., 2010).

O porte das espécies do grupo podia variar desde 20 centimetros (por
exemplo, o género Robertia) a mais de 3 metros de comprimento, como no caso dos
kannemeyerideos (RAY et al., 2010), um dos maiores grupos de dicinodontes
tridssicos, e os habitos de vida incluiam desde formas semiaquéaticas (para algumas
espécies do género Lystrosaurus, porém ainda em discussdo), pequenos

escavadores (como Diictodon) e grandes pastadores (como Placerias) (FROBISCH,
14



2009). Estes ultimos, muito provavelmente, viviam em grupos, comportamento
evidenciado por registros de concentracdes de pegadas (MARSICANO et al., 2010),
tafocenoses incluindo associacdes de individuos com estdgios ontogenéticos
distintos e abundéncia de coprolitos (DA ROSA et al., 2004). Além disso, ha a
possibilidade de que mesmo as espécies de grande porte tenham preservado o
comportamento escavador observado nas espécies permianas de pequeno porte,
devido a evidéncias de concentracdes especificas de individuos que parecem ter
sido soterrados juntos, provavelmente dentro de uma toca, além de possiveis
indicios Osteo-histolégicos (como o cortex espesso) (BUENO, 2012).

Dinodontosaurus turpior (Huene, 1935; Cox, 1965 apud MORATO, 2006) é
uma espécie de grande porte, atingindo cerca de 2 metros (estima-se que pesava
por volta de 300 quilos), possuindo dentes caniniformes bem desenvolvidos (Fig.2).
E encontrada em depdsitos sedimentares do Mesotriassico, em afloramentos da
Argentina e, principalmente, do Brasil (MORATO, 2006).

Com relagcdo a paleoecologia proposta para a espécie, ha diversas questdes
gque ainda ndo foram plenamente esclarecidas. Mesmo para uma faceta
teoricamente clara — a herbivoria — restam davidas acerca do modo como estes
animais de alimentavam. Morato (2006) traz em seu trabalho os conceitos de
alimentagao do tipo pastadora e do tipo ramoneadora utilizados na classificacao de
animais atuais (Jarman, 1974 apud Morato, 2006), e discute sua aplicacdo a
espécies extintas. Por exemplo, o conceito de pastador se baseia no consumo de
gramineas, um grupo vegetal que ainda ndo havia surgido no Tridssico. Mas, de
uma maneira geral, pode-se utilizar tais classificacbes aplicando o tipo pastador aos
animais que se alimentariam de vegetais rasteiros, enquanto que ramoneadores
consumiriam uma vegetacao mais alta, provavelmente arbustiva. Ainda assim, néo
h&a um consenso sobre qual destas estratégias era utilizada por Dinodontosaurus (e
mesmo para outro dicinodontes de grande porte).

Héa discussbes que tentam utilizar critérios para chegar a uma resposta, como
o trabalho de Cruickshank (1978, apud Morato, 2006), que procura estabelecer uma
relacdo entre o angulo do occiput e o palato dos dicinodontes, comparando com
estas mesmas caracteristicas em animais atuais (no caso, com suideos). As
espécies com o occiput em angulo reto, em relacdo ao palato, seriam do tipo
ramoneadores, Vvisto que teriam o rostro voltado para a frente, enquanto que as que

possuissem 0 occiput obliquo seriam pastadoras, com o rostro voltado ventralmente.
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Dinodontosaurus se encaixaria no primeiro tipo mencionado, considerado entao
como um animal ramoneador.

Este mesmo trabalho, de Cruickshank, também faz comparacdes entre
dicinodontes vistos como ramoneadores e preguicas gigantes, com relacdo a
capacidade de erguer-se nos membros traseiros, adotando uma postura bipede,
para alcancar vegetacdes mais altas. Porém, Morato questiona uma série de
caracteristicas que parecem ndo se encaixar plenamente, mantendo a questéo
ainda longe de ser resolvida. Dentre as questdes averiguadas estdo o angulo do
occiput do animal (se seria capaz de permitir 0 reposicionamento do rostro na
postura bipede), e a capacidade biomecéanica da postura bipede (dicinodontes nédo
teriam caracteristicas claras desta capacidade, como o centro de massa mais
préximo da regido posterior e patas traseiras maiores, por exemplo).

Assim, Morato conclui que, a0 menos no que concerne a espeécie
Dinodontosaurus tupior, ndo ha evidéncias que suportem a capacidade para um
bipedalismo, mesmo que eventual, analogo ao de xenarthos. A autora desta
dissertacdo concorda com esta visdo. Entretanto, seria aconselhavel um estudo
mais extenso acerca da biomecéanica para se averiguar com uma maior seguranca
as capacidades maximas de execucdo de movimentos e posturas por parte do
animal, visto que, como brevemente comentado por Morato, é possivel que este
execute uma acao que esta além da capacidade média do corpo e de seu cotidiano.

Além do modo de alimentacdo, outra questdo bastante discutida para o
género Dinodontosaurus € o emprego das presas caniniformes. Em funcdo de seu
grande tamanho e formato transversalmente circular, a hipétese mais aceita, ainda
que problemética, € o uso destas como display sexual e comunicagdo intra-
especifica.

O uso como display sexual, especificamente, é descartado, visto que até hoje
todos os individuos encontrados, independente de faixa etaria, possuem presas,
indicando que ambos 0s sexos as possuiam. Dentro as outras hipéteses sobre o0 uso
dos caninos estdo o uso “ativo” na alimentacdo (onde as presas teriam papel
importante na captacdo do alimento), descartado pela falta de evidéncias, como
desgastes claros nas faces internas, e 0 uso “passivo” na alimentagao (por exemplo,
na escavacdo do solo em busca de raizes). Esta ultima hipétese foi erguida
principalmente pela observacdo de desgaste na ponta da presa, deixando-a
levemente arredondada. Porém, analises biomecéanicas demonstraram que nao era

possivel para o animal abrir a mandibula o suficiente para usar as pontas dos
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caninos, assim como também né&o era possivel de utiliza-las para escavacao devido
a angulacdo ventralizada destas com relagdo ao rostro, que acabaria por ser um
empecilho. Seria mais plausivel que o desgaste distal do canino tivesse sido
causado no ato de descascar troncos ou infrutescéncias. Ainda assim, se as presas
ocupassem um papel importante na alimentacao, isto deveria ser compensado de
alguma forma nas formas mais juvenis — que possuem 0S caninos, porém o0s
desenvolvem ao longo do crescimento —, seja de forma ativa (os filhotes tendo uma
alimentacdo diferenciada) ou passiva (através de cuidado parental) (MORATO,
2006).

Como uma espécie considerada gregaria (devido ao grande tamanho,
achados fosseis de diversos individuos proximos e concentragcées de coprolitos e
pegadas), Dinodontosaurus possivelmente tinha em seu comportamento o cuidado
parental, hipétese evidenciada também por uma concentracéo fossil de juvenis do
mesmo estdgio ontogenético, que provavelmente estavam juntos por motivos de
protecdo (BUENO, 2012).
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Figura 2. Representacgéo artistica de um individuo de Dinodontosaurus turpior (topo) (modificado de
http://willemsvdmerwe.deviantart.com/art/Dicynodonts-1-362106822, acessado em 09/05/2015);

abaixo, ilustracdo esquematica do esqueleto de um adulto da mesma espécie, (MORATO, 2006). As

figuras ndo estdo em escala com relagdo uma a outra.

3.1. Sistemaética

Mesmo com 0 avanco e acumulo de conhecimento acerca da sistematica, as
classificacdes de clados e espécies dentro de Dicynodontia continuam sendo muito
subjetivas, principalmente para dicinodontes triassicos, pois as analises estritamente
cladisticas se voltam preferencialmente para as espécies permianas (MORATO,
2006; CHINSAMY-TURAN, 2012). Esta dificuldade em sistematizar as relagtes
filogenéticas do grupo como um todo provavelmente se deve ao fato de que varios
dos caracteres adaptativos (como formato da mandibula, occiput e arco temporal)

podem ser convergentes em mais de uma linhagem, levando a um alto indice de
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homoplasias. Pegando como exemplo adaptacbes a um habito alimentar, o
desenvolvimento da propalinia é considerado como uma das caracteristicas Unicas
na evolugdo dos anomodontes, mas mesmo este pode ter-se desenvolvido
independentemente em varias ocasides dentro do clado (MORATO, 2006;
ANGIELCZYK, 2004). Para os clados triassicos, o consenso atual € de que figuram
no taxon Kannemeyeriiformes e Lystrosauridae (MAISCH, 2001; VEGA-DIAS et al.,
2004).

Contraria a andlise de Kammemer (2011), Vega-Dias et al. (2004), cuja
analise baseia-se tanto em caracteres cranianos quanto pos-cranianos, 0 género
Dinodontosaurus Romer, 1943, esta entre os kannemeyeriiformes (Fig. 3A). Ja no
trabalho de Surkov et al. (2005), cuja andlise baseia-se apenas em caracteres pés-
cranianos, Dinodontosaurus estd em uma politomia terminal com Stahleckeria e
Ischigualastia, tendo como grupo-irmédo outra politomia, entre Wadiasaurus e
Placerias (Fig.3B).

Kannemeyeria Kawingasaurus
Cistecephalus
A Wadiasaurus B Fodicynodon
Diictodon
Shanstodon Robertia
Pristerodon
Tetragonias Kingoria
Tropidostoma
Przmkmam’mcjffrm Pc’/,fﬂomodan
Au fzzc'ephzrfadﬂ n
Sinokannemeyeria Dicynodon
Oudenodon
Dinodontosaurus Lystrosaurus
Angonisaurus
Placerias Tetragonias
/ Rhinodicynodon
Angonisaurus Zambiasaurus
Kannemeyeria
Stableckeria Placerias
y Wadiasaurus
Ischigualastia ' Ischioualastia
Stableckeria
Jachaleria Dinodontosaurus

Figura 3. Cladograma mostrando as relacdes filogenéticas entre alguns dicinodontes triassicos. A:
consenso estrito para kannemeyeriiformes, modificado de Vega-Dias et al. (2004) (apud Morato,
2006); B: consenso estrito baseado em 18 caracteres pds-cranianos, modificado de Surkov et al.
(2005) (apud Morato, 2006); Os nomes em negrito sdo comuns as duas analises, com destaque para

a posicdo de Dinodontosaurus.

Com relacdo a espécies, o género Dinodontosaurus, assim como muitos
outros, possui uma histéria complexa, com diversas interpretacdes e revisdes que
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sinonimizaram diversos taxa. A dificuldade de se classificar as possiveis espécies do
género se encontra no grande numero de materiais com deformagfes que séo
dificeis de discernir se sdo resultado de processos tafonémicos e também pelo fato
de haver uma razoavel variabilidade intra-especifica entre os individuos.

Na tentativa de elucidar essa questdo, o trabalho de Machado, de 1992,
utiizou uma técnica de analise morfométrica (especificamente, uma andlise
discriminante candnica independente de tamanho) para tentar discernir as
diferencas morfolégicas entre espécies mais claramente. Na época da elaboracao
do trabalho, os materiais que o autor utilizou eram classificados em trés espécies
distintas, que possuiam as presas caniniformes como caracteristica comum (e que
foram posteriormente designados como exemplares de Dinodontosaurus): Chanaria
sp, D. brevirostris e D. turpior. Para a analise, Machado selecionou uma série de
cranios de varios tamanhos, pois a técnica, excluindo a variante tamanho, permitia a
inclusdo tanto de espécimes adultos quanto de juvenis. Os resultados obtidos
mostraram agrupamentos distintos para trés espécies. Entretanto, tais
agrupamentos nao estavam suficientemente separados para se confirmar as trés
espécies como diferentes, ou sobrepostos para se considerar uma Unica apenas.
Assim, o autor conclui o trabalho com a questdo ainda em aberto, argumentando
que as relagcBes obtidas seriam reflexo de proximidade entre espécies (no caso
destas serem realmente distintas) ou entdo de um alto grau de variacdes intra-
especificas (no caso de ser uma Unica espécie).

Atualmente, as espécies citadas acima foram agregadas ao género
Dinodontosaurus, sendo plausivel considerar os resultados do trabalho de Machado
(1992) como indicio de que 0 género possui uma razoavel variacdo interna de
caracteristicas. Possivelmente um novo trabalho, agregando uma amostra maior e
novas técnicas morfométricas de analise, possa elucidar melhor as relacdes
filogenéticas do género, definindo entdo se as divergéncias encontradas por
Machado séo referentes a variacdes morfolégicas de uma Unica espécie, ou entre
espécies distintas dentro de um mesmo género.

Portanto, mesmo atualmente, a designacdo da espécie Dinodontosaurus
turpior é confusa. Desde o0s primeiros materiais, descritos por Huene como
Dicynodon turpior e Dicynodon tener em 1935 (mais tarde renomeados para
Dinodontosaurus por Cox, 1965), varias revisbes foram feitas. Morato (2006), em
seu estudo sobre a biomecanica de Dinodontosaurus, faz uma pequena revisdo do

histérico nomenclatural do género. O autor assume como correto o epiteto “turpior”,
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levando em conta as revisdes feitas por Cox (1965) e Lucas & Harris (1996), porém
discordando deste ultimo trabalho, que classificou o epiteto como sinonimia de D.
oliveirai (descrito originalmente por Romer em 1943). Morato argumenta que 0
epiteto “oliveirai” praticamente n&o foi usado desde sua publicagdo e apoia-se no
trabalho de Lucas (1992), que traz uma lista de mais de 20 artigos demonstrando o
uso do epiteto “turpior”.

A autora deste trabalho concorda com a visdo de Morato, de manter o epiteto
“turpior”, devido ao amplo uso deste. Ainda assim, € comum encontrar estudos mais
atuais que utilizam o epiteto “oliveirai”, como, por exemplo, o trabalho de Frobisch
(2008, 2009).

Um pequeno resumo da historia nomenclatural do género é apresentado aqui,

baseando-se nos trabalhos de Morato (2006) e Vega-Dias et al. (2004).

e Género Dinodontosaurus Romer, 1943
Diagnose: Dicinodonte kannemeyeriforme que apresenta as seguintes
caracteristicas: parietais amplamente expostos no teto craniano; foramen
pineal localizado anteriormente; pds-orbital possui processos parietais bem
curtos e com pouca expansdo além da borda anterior da fenestra temporal;
regido intertemporal relativamente larga; rostro direcionado ventralmente;
lamina reflexa do angular separada do articular por sulco estreito; duas presas
caniniformes bem desenvolvidas na maxila; expansado antero-ventral do
processo maxilar ascendente anteriormente de forma retilinea; maxila ndo faz
contato com a borda ventral da Orbita; crista sagital ndo se eleva
substancialmente, sendo menor que o diametro dorso-ventral da érbita; fémur
apresenta comumente nos adultos o trocanter maior com formato sinuoso em

vistas dorso-ventrais.

¢ Dinodontosaurus turpior (Huene, 1935) Cox, 1965.
Sinonimias:
1935 Dicynodon tener Huene
1935 Dicynodon turpior Huene
1936 Diodontosaurus pedroanun Tupi-Caldas (suprimido pela International
Comission on Zoological Nomenclature (ICZN), 1995, Opinidao 1802)
1943 Dinodontosaurus oliveirai Romer

1965 Dinodontosaurus turpior (Huene) Cox
21



1965 Dinodontosaurus tener (Huene) Cox
1968 Chanaria platyceps Cox
1968 Dinodontosaurus brevirostris Cox

1981 Chanaria sp. Araujo
1988 Dinodontosaurus platyceps (Cox) King

3.2. Contexto bioestratigrafico

O intervalo associado ao Meso e Neotriassico do Rio Grande do Sul aflora em
uma estreita e alongada faixa leste-oeste, na regido central do Estado
(Supersequéncia Santa Maria, Fig.4) (e sobre o Escudo Sul-rio-grandense de forma
pontual). Neste pacote ocorrem, nos estratos relativos as suas épocas de
ocorréncia, dinossauros, rincossauros, tecodontes, cinodontes, dicinodontes,
esfenodontideos e ainda apresenta registros da flora Dicroidium, troncos silicificados

de Conipherales, insetos, conchostraceos e peixes (ZERFASS, 2003).
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Figura 4. Mapa geologico do Rio Grande do Sul, com a Supersequéncia Santa Maria em vermelho.
Modificado de Zerfass (2003).
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O Triassico caracterizou-se pela profusdo da sedimentacdo — devido ao
soerguimento generalizado da massa continental gerado pela consolidacdo do
Pangea durante o Paleozbico. O interior deste gigantesco continente era composto
por vastas planicies submetidas a um clima arido ou semiarido, com um contexto
paleogeografico que favoreceu a irradiagdo de grupos bem adaptados a aridez,
como os répteis, os mamiferos e as coniferas (ZERFASS, 2003).

Em termos litoestratigraficos, o pacote Meso-Neotriassico da Bacia do Parana
€ composto pelas formag6es Santa Maria e Caturrita. A primeira, na qual ocorre D.
turpior, € subdividida em dois membros: Passo das Tropas, caracterizado por
arenitos médios a finos, e Alemoa, predominantemente constituido por pelitos
macicos a laminados, avermelhados, com localizadas intercalagdes areniticas finas.
Estes depositos sado interpretados como um sistema fluvial — variando de
anastomosado a meandrante — onde os siltitos se depositariam na planicie de
inundacdo enquanto as lentes arenosas representam depdésitos de canal (MORATO,
2006; BERTONI-MACHADO et al., 2008; BERTONI-MACHADO, 2008). Juntamente
com as Formacbes Sanga do Cabral (Permiano Superior — Tridssico Inferior), e
Caturrita (Triassico Superior), sobrejacente, compéem o Grupo Rosario do Sul (DA
ROSA et al., 2004).

Os principais afloramentos de onde se coletam materiais associaveis a D.
turpior ocorrem proximos ao municipio de Candelaria (regido de Pinheiros) e entre
0S municipios de Sao Pedro do Sul e Mata (regido de Chiniqud). Nestes locais,
afloram as camadas basais da Formacdo Santa Maria (Sequéncia Pinheiros-
Chiniqud) (Fig.5), de idade mesotriassica (Ladiniano), sendo que as paleofaunas ali
encontradas foram denominadas, por Barberena et al. (1985b), respectivamente,
como Faunas Locais de Pinheiros e Chiniqua, com equivaléncia bioestratigrafica
com a Fauna de Los Chafares, na Argentina.
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Figura 5. Cronoestratigrafia do Triassico do Sul do Brasil, mostrando as sequéncias deposicionais

com suas respectivas biozonas incluidas. Modificado de Horn et al. 2014.

As faunas locais de Pinheiros e Chiniqua também sdo, em varios trabalhos,
reunidas numa mesma unidade bioestratigrafica formal, denominada Cenozona de
Therapsida (BARBERENA et al.,, 1985b; SCHERER et al.,, 1995) ou ainda Zona-
Associacdo de Dinodontosaurus (LUCAS, 2001) (Fig. 5). No Brasil, o registro de
dicinodontes triassicos inclui, além de Dinodontosaurus, os géneros Stahleckeria
Huene, 1935, também do Mesotriassico (Formacdo Santa Maria), e Jachaleria
Bonaparte, 1971, do Neotriassico (Formagéao Caturrita) (MORATO, 2006).
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4. ESTADO DA ARTE

4.1. Histérico de estudos Osteo-histolégicos em fésseis

Os estudos com histologia 6ssea comecaram com a analise de tecidos de
animais atuais. Um dos primeiros trabalhos onde se pode observar isso é o de
Clopton Havers, de 1691, que foi o descobridor das estruturas hoje conhecidas
como Canais de Havers (FRANCILLON-VIEILLOT et al., 1990; CHINSAMY-TURAN,
2005; DE RICQLES et al., 2004). Tais estudos comegaram muito antes das analises
com ossos fosseis e seu desenvolvimento foi concomitante ao do microscopio
6ptico, ao longo do século XVII (DE RICQLES et al., 2004). Gracas a estes e outro
trabalhos, feitos durante o século seguinte, os primeiros paleontdlogos que voltaram
sua atencdo a paleohistologia ja possuiam o conhecimento acerca da microestrutura
O0ssea de um animal, assim como sobre 0s processos de deposicdo e reabsorcéo
0ssea (CHINSAMY-TURAN, 2005).

Foi ao longo do século XVIII que a paleohistologia comecgou a crescer, gracas
ao aumento das descobertas de plantas e animais fosseis, gerado pelo também
crescente desenvolvimento da paleontologia. Era comum que os pesquisadores da
area de ciéncias naturais realizassem cortes histolégicos para estudar as estruturas
de plantas e animais, ja que a tradicdo dos estudos anatémicos visava a observacao
em todos 0s seus aspectos, e assim o conhecimento histolégico de fésseis se
desenvolveu conjuntamente aos que se concentravam em formas de vida viventes
(PADIAN, 2011).

A histéria da paleohistologia possui duas fases de desenvolvimento (CUBO &
LAURIN, 2011), que se distinguem tanto pelo foco dos estudos quanto pelo
interesse. A primeira fase foi o seu surgimento, no século XVIII e inicio do século
XIX, e seu aprimoramento ao longo de todo o século XIX e os primeiros anos do
século XX. Aqui, a principal abordagem dos estudos era taxondmica, com 0S
paleohistologistas procurando determinacdes sistematicas entre espécies e
classificagcbes de fragmentos, tanto 0sseos quanto icnolégicos. Apds um periodo
escasso de qualquer estudo desse tipo, a paleohistologia voltou a chamar a atencao
na segunda metade do século XX, e a partir dali os pesquisadores comecaram a
utilizar os dados obtidos das observacdes histologicas fésseis para tentar inferir
outras caracteristicas que ndo unicamente sistematicas, como idade do animal,

taxas e padrbes de crescimento, metabolismo e outros (HORNER et al., 2001).
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Segundo Janvier (1996), os primeiros trabalhos feitos na area foram
realizados por paleoictiologistas, onde o primeiro estudo paleohistologico publicado
foi feito por Agassiz, em 1833-1844. Entretanto, o material analisado foi polido e
examinado em um microscopio de dissecacdo, que tinha menor poder de
iluminacéo, se comparado a um microscopio de luz transmitida. Assim, os trabalhos
que se seguiram foram importantes ndo s6 pelo aprofundamento de uma nova
abordagem de andlise 6ssea, mas também pelo avanco tecnoldgico da microscopia,
que propiciou que estes fossem mais detalhados. Podemos citar como trabalhos
importantes feitos ao longo dos séculos XIX e XX, por exemplo, os de Richard Owen
(1840-1845), Williamson (1849-1851), Queckett (1849), Walter Gross (1934, 1935) e
Orvig (1951) (DE RICQLES et al., 2004). Basicamente tais trabalhos estavam
focados em “peixes” primitivos, procurando descrever caracteristicas
microestruturais de escamas, dentes e endoesqueleto, assumindo que as estruturas
Osteo-histoldgicas conteriam informacdes diagnosticas para se discernir hierarquias
taxondmicas (JANVIER, 1996; DE RICQLES et al., 2004).

Com relacao aos estudos com tetrapodes fosseis, estes iniciaram em meados
do século XIX e, assim como foi feito com os primeiros trabalhos com “peixes”
primitivos, a abordagem consistia em definir caracteres diagnésticos nos tecidos
0sseos para que se pudesse classificar fragmentos fésseis corretamente. Porém,
viu-se com o tempo que as caracteristicas histolégicas dos ossos ndo tinham muita
influéncia na sistematica (DE RICQLES et al., 2004). Além disso, os primeiros
trabalhos focados em tetrapodes eram razoavelmente superficiais, sem muito
detalhamento da microestrutura observada. Porém, foram de grande importancia
para 0s primeiros passos para as analises dentro desse grande clado. Por exemplo,
Quekett (1849) notou semelhancas entre os ossos fosseis do dinossauro Iguanodon
e 0ssos de répteis modernos, e Owen (1859) propbs que saurépodes teriam habitos
de vida aquaticos a partir de observagcbes da microestrutura 6ssea, sendo um dos
primeiros trabalhos a ter um viés fora da sistematica (CHINSAMY-TURAN, 2005).

No final do século XIX e primeira metade do século XX é que foram feitos
diversos estudos que mergulharam mais detalhadamente nas descricbes
histologicas de ossos fosseis. Apesar da maioria ter utilizado fragmentos dificeis de
classificar filogeneticamente, estes trabalhos trouxeram grande contribuicdo para a
area, principalmente em comparagfes entre 0ssos fosseis e de animais viventes,
mas também comparando entre varias espécies extintas. Um dos primeiros foi o de

Kiprijanoff (1881-1883), com materiais de ictiossauros e plesiossauros, além de Seitz
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(1907), que fez comparacOes entre fosseis e animais viventes e estabeleceu
diferencas entre canais vasculares primarios e secundarios, e Broili (1922) e Moodie
(1924), que descreveram a microestrutura de tenddes ossificados em dinossauros.
Além destes, podemos citar o trabalho de Nopsca & Heidsieck (1933), que distinguiu
diversas classes ontogenéticas entre juvenis de hadrossauros através da histologia
Ossea, e Gross (1934), que desenvolveu o conceito de osso laminar (referente a
deposicao laminar de matriz 6ssea em torno da medula) e estabeleceu as diferencas
entre Osteons (matriz 6ssea concéntrica aos canais vasculares) primarios e
secundarios (CHINSAMY-TURAN, 2005).

A segunda fase de desenvolvimento da paleohistologia comegcou em meados
do século XX, apds um periodo escasso de publicacbes. Os trabalhos de Amprino
(1947) e Enlow (1963) retomaram as analises Osteo-histolégicas de uma maneira
mais profunda, ampliando o entendimento da formacdo 6ssea e os padrées que se
encontram nos fésseis. Por exemplo, verificou-se que a taxa de deposi¢cdo 0ssea é
uma das principais pecas para se entender a diversidade de tecidos 6sseos, mas
gue esta podia variar tanto entre espécies, quanto entre elementos de um mesmo
esqueleto. Além disso, viu-se a influéncia do estagio ontogenético do individuo,
podendo diferenciar-se bastante entre juvenis e adultos (DE RICQLES, 2007).

Outros trabalhos importantes no inicio dessa segunda fase foram os de Enlow
e Brown, publicados entre 1956 e 1958, nos quais estdo extensas analises
comparativas, tanto entre animais viventes e extintos quanto entre peixes e
mamiferos. Os resultados mostraram uma grande variabilidade da histologia éssea,
mas os autores demonstraram frustragdes em suas conclusdes, pois ndo indicavam
nenhuma relacdo aparente que pudesse elucidar questdes taxondémicas. Depois,
nos trabalhos de Enlow, houve uma mudanca de foco, agora voltada para o
significado biol6gico da diversidade observada nos trabalhos anteriores. Em seu
mais famoso livro, Principles of Bone Remodeling, de 1963, Enlow aborda aspectos
mais funcionais para as caracteristicas 6sseas dos fésseis, relacionando estrutura e
funcdo, esmiucando a dindmica da remodelacdo no crescimento, e também a
influéncia da ontogenia na diversidade (DE RICQLES, 2007).

Em 1962, Currey descreveu o tecido O0sseo de dois prossauropodes e
observou que a vascularizagdo destes era muito maior do que a observada em
répteis modernos, sendo mais semelhantes a de mamiferos, e concluiu que tal

especializacdo seria relacionada a adaptacdes fisioldogicas que nao eram
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observadas em répteis (CHINSAMY-TUAN, 2005), abrindo caminho para as
discussbes acerca das mudancas de metabolismos em grupos extintos.

No final da década de 60 e inicio dos anos 70, Armand De Ricglés, famoso
anatomista francés, iniciou seus estudos no campo da histologia 6ssea féssil, e
publicou uma série de trabalhos (publicados entre 1969 e 1981) sobre
paleohistologia com uma grande quantidade e variedade de tetrapodes extintos,
decorrentes de sua tese de doutorado (PADIAN, 2011). Uma das questbes mais
importantes que os trabalhos de Ricqglés trouxeram a tona foi a relacédo entre a taxa
de deposicdo Ossea e a fisiologia. Ele argumentou que uma alta vascularizacao
representaria taxas de crescimento mais altas, devido ao aporte maior de sangue
levado ao tecido, refletindo entdo um metabolismo mais acelerado, se comparado
aos tecidos de animais com metabolismo lento. Além disso, observou a presenca de
tecido fibrolamelar (matriz 6ssea de deposicdo acelerada) em dinossauros, diferente
do tipico tecido lamelar-zonal (cuja deposicdo é lenta) encontrado em répteis nao-
avianos, sendo semelhante ao tipo encontrado em mamiferos e aves (CHINSAMY-
TURAN, 2005). Posteriormente, a ideia de que o tecido 6sseo em dinossauros nao-
avianos refletiria altas taxas de deposicdo, tal como observado em animais
endotérmicos, foi contestada por Reid, em 1981, depois que este autor encontrou
tecido lamelar-zonal em dinossauros sauropodes (CHINSAMY-TURAN, 2005).

Em 1989, foi publicado um volume especial da revista Applied Geochemistry
(SCHWARCZ et al., 1989), que reuniu uma série de artigos de diversos
pesquisadores de diferentes areas (paleontdlogos, arquedlogos, geoquimicos e
qguimicos), referente ao primeiro workshop internacional sobre ossos fésseis (First
Workshop on Fossil Bone), que ocorreu no ano anterior na Universidade de Oxford,
Inglaterra. Tais trabalhos abordavam técnicas e metodologias variadas em prol de
analises das microestruturas de ossos fosseis. Este evento foi 0 que pontuou
definitivamente a ascensao da paleohistologia.

Nessa época, uma importante parceria foi feita, entre Ricglés e John Horner.
Este descobriu uma série ontogenética de esqueletos de um dinossauro e ambos
decidiram analisar a esqueletocronologia (evolucédo éssea referente ao crescimento
do individuo) desse material, aléem de outras feicdes (como idade, por exemplo),
visto que havia individuos que variavam de embrides a adultos, permitindo abordar
as questbes de desenvolvimento do tecido 6sseo dentro de uma espécie com
grande fidelidade e controle (HORNER & GORMAN, 1988). A partir dessa época, a

dupla passou a focar suas pesquisas na evolucado do tecido 6sseo, ampliando as
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analises de espécies para grupos distintos e comparacbes entre clados (por
exemplo, Ricglés et al., 2003 e Horner et al., 2000 e 2001).

Horner fundou um dos maiores laboratorios de preparacdo e andlise de
laminas histolégicas, o Laboratério de Paleontologia Celular e Molecular, em
Montana, EUA, que conta com uma imensa colecdo de material histolégico. Tanto
Horner quanto Ricglés séo responsaveis pela formacgéo de diversos paleohistologias
importantes de épocas recentes, como, por exemplo, Jacques Castanet, Vivienne de
Buffrénil e Helene Francillon-Vieillot. Esta ultima é autora de um importante trabalho
(Francillon-Vieillot et al., 1990), em que normatizou a nomenclatura e as
classificacdes do tecido 0sseo. Além destes, importantes autores atuais que tém
contribuido fortemente na paleohistologia sdo Kevin Padian, David Varricchio, Kristi

Currey-Rogers, Greg Erickson, Jennifer Botha-Brink e Anusuya Chinsamy.

4.2. Estruturado osso

Basicamente, o esqueleto de um animal vertebrado desempenha trés
funcdes: mecanica (ancoragem de musculos e tenddes, atuando na locomocao e
alimentacdo do animal); de protecdo (a 6rgdos internos, como o cérebro, o coracdo
e os pulmdes, por exemplo); e metabdlica (armazenamento e liberacdo de célcio e
fésforo) (FRANCILLON-VIEILLOT et al., 1990; JUNQUEIRA & CARNEIRO, 2004).

O tecido de um o0sso é um tipo de tecido conjuntivo mineralizado, e quase
todos os vertebrados possuem seu esqueleto formado basicamente pelos mesmos
componentes: uma matriz organica constituida por fibras de colageno, células e
vasos sanguineos e linfaticos; e uma matriz inorgéanica, formada por microcristais de
hidroxiapatita (Cajo(PO4)s(OH),). Embora o0os componentes orgéanicos se
decomponham quando o animal morre, 0s componentes inorganicos se preservam e
podem manter a organizacdo estrutural intacta, dependendo das condicbes de
fossilizacdo. E possivel que tanto a morfologia geral quanto a microestrutura se
preservem, possibilitando que esta Ultima seja comparada com a de animais
viventes, orientada pela interpretacéo dos variados aspectos que esta estrutura pode
apresentar (RAY et al.,, 2010, 2009; CHINSAMY-TURAN, 2005; JUNQUEIRA &
CARNEIRO, 2004).

Observando a olho nu uma secdo transversal de um osso, & possivel

distinguir duas regides de morfologias distintas: o cortex, parte mais densa e
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externa, também chamado de osso compacto, onde se localizam as células e canais
vasculares, e a medula, que € a parte central, interna e menos densa, também
chamada de esponjosa, por ser formada por grandes cavidades (Fig.6)
(JUNQUEIRA & CARNEIRO, 2004).

lgla.ﬁ

Figura 6. Foto da se¢édo de um osso longo, indicando a regido do osso compacto (cortex) e do 0sso

esponjoso. Modificado de Junqueira & Carneiro (2004).

Num olhar mais detalhado, através de um microscopio Optico, é possivel
observar a microestrutura basica de um osso compacto (a regido medular, por ser
constituida basicamente por grandes cavidades, ndo recebe tanta atencdo quanto).
Diminutos pontos que permeiam, de maneira geral, todo o cortex, sdo as lacunas
onde ficam as células ésseas — ostedcitos —, responsaveis pela manutencdo da
matriz. Os ostedcitos se comunicam uns com 0s outros através de canaliculos, por

onde expandem seus citoplasmas (Fig7).

30



Osteon
primario

= ‘ / \

Canal de Havers

Ostedcito Canaliculos

Figura 7. A: llustragcdo esquematizando a estrutura formada pelos ostedcitos e seus canaliculos.

Modificado de http:/en.wikipedia.org/wiki/Osteon (acessado em 01/05/2015). Em um osso fossil é

possivel observar a matriz inorganica com o mesmo padrdo, porém com as lacunas deixadas pelas
células e suas projecdes. B: Foto de uma secdo transversal de um 0sso recente. A seta branca
aponta para um anel 0sseo (6steon) em torno de uma cavidade central; A seta preta curta aponta
para a lacuna onde fica localizada a célula 6ssea (ostedcito); A seta preta longa aponta para a rede

de canaliculos que comunicam cada lacuna. Modificado de Chinsamy-Turan (2012).

Outra caracteristica importante é o grau de vascularizacdo. Isto se refere aos
canais por onde passam vasos sanguineos e linfaticos na matriz Ossea.
Dependendo da necessidade do tecido, havera uma maior ou menor quantidade de
canais vasculares, assim como a sua organiza¢ao no cortex. Geralmente o que mais
se observa sdo lacunas, referentes ao corte transversal de um canal longitudinal ao
0sso, chamados de Canais de Havers, mas também se observam 0s canais
adjacentes, que conectam os canais longitudinais, e sdo chamados de Canais de
Volkmann. Estes canais se formam durante a osteogénese, pela deposicdo da
matriz em seu redor (Fig.8) (CHINSAMY-TURAN, 2005; JUNQUEIRA & CARNEIRO,
2004; CURREY, 2002).
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Figura 8. Esquema ilustrando os principais componentes estruturais da regido do cortex de um 0sso.

Modificado de http://nutters.com/old/livwithosteo.html (acessado em 1/05/2015). O Canal central

refere-se ao duto haversiano, em torno do qual a matriz inorganica se deposita, formando as
estruturas chamadas 6steons; o Peridsteo € uma camada fibrosa e celular que fica no entorno
externo do 0sso, e, como matriz organica, dificilmente se preserva em ossos fosseis. Entretanto, é
comum o uso do termo para se referir as camadas mais externas da matriz inorganica em 0ssos
fésseis; As Fibras perfuradoras, em destaque com o asterisco, referem-se as fibras que penetram no
0ss0, ancorando-o aos musculos, e relacionam-se as chamadas Fibras de Sharpey, estruturas
observadas em ossos fosseis e que variam em tamanho e quantidade dependendo da funcgéo
mecénica do membro (FRANCILLON-VIEILLOT, 1990).

Num primeiro momento, 0s canais aprisionados na matriz sdo chamados de
canais vasculares simples. Posteriormente, o tecido 6sseo propriamente dito vai
sendo depositado de maneira centripeta ao canal, formando uma estrutura anelar
chamada de 6steon primario. Por fim, conforme o animal vai envelhecendo, pode
ocorrer o processo de reconstrucdo secundaria, onde o tecido prévio é erodido e um
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novo é depositado, formando-se assim o0s ésteons secundarios. Neste caso, €
possivel observar casos em que a reconstrucdo secundaria substitui praticamente
todo tecido primério, formando um padrdo conhecido como osso Haversiano denso
(Fig.9) (CHINSAMY-TURAN, 2005; JUNQUEIRA & CARNEIRO, 2004; CURREY,
2002).

Figura 9. Fotos ilustrando diferentes estdgios de desenvolvimento de um tecido ésseo do tipo
fibrolamelar, culminando em um tecido haversiano denso. A: estagio inicial de formagéo de tecido
fibrolamelar em Dicynodon (dicinodonte). Notar a homogeneidade da matriz ao redor dos canais
vasculares simples (regides escuras). B: setas indicando 6steons primarios em tecido fibrolamelar de
Tropidostoma (dicinodonte) (CHINSAMY-TURAN, 2012). C: tecido Haversiano denso, encontrado em
um chifre pos-orbital de um individuo adulto de Triceratops (SCANNELLA & HORNER, 2011).
Indicativo de reconstrucdo secundaria e geralmente associado a estagios ontogenéticos mais

avancgados, mostra a superposicao de diversas geracdes de 6steons.
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4.3. Crescimento 6sseo

O processo de deposicao 6ssea ocorre nas variadas superficies existentes da
estrutura do osso como, por exemplo, no periésteo (externa), no enddsteo (interna),
e no interior de Osteons e cavidades de reabsorcédo. Entretanto, como varios 0Ssos
de um mesmo esqueleto possuem formatos e funcgdes distintas, o crescimento é
diferenciado. Neste aspecto, existem dois tipos de 0ssos: 0s chatos (como 0ssos do
cranio e cintura escapular e pélvica) e longos (como fémures, umeros, radios, ulnas,
fibulas e tibias) (JUNQUEIRA & CARNEIRO, 2004). Nos ossos chatos, a matriz é
secretada diretamente por osteoblastos (células precursoras do mesénquima), e seu
crescimento é conhecido como ossificagdo intramembranosa. Ja 0s 0ssos longos
crescem a partir de uma cartilagem pré-existente, chamada de ossificacdo
endocondral (CHINSAMY-TURAN, 2005; JUNQUEIRA & CARNEIRO, 2004).

Existe um grande foco dos estudos &steo-histolégicos em o0ssos longos,
referentes aos membros de um animal, pois estes sdo os elementos que menos
sofrem remodelacdo secundaria — dando um melhor panorama sobre o crescimento
do animal —, e as descricbes esquematicas acerca do crescimento de um 0sso longo
sdo tipicamente feitas com mamiferos, visto que é o desenvolvimento mais complexo
conhecido (CHINSAMY-TURAN, 2005; JUNQUEIRA & CARNEIRO, 2004).

Assim sendo, um 0sso longo tipico inicia seu processo de crescimento
através de uma matriz cartilaginosa pré-existente, formada por um tecido chamado
“pericondrio”, que contém as células que o forma, os condroblastos. A ossificacéo
desta é conhecida como “ossificagdo endocondral”’, e se d& tanto longitudinalmente
guanto diametralmente. Mais ou menos ao mesmo tempo, come¢am dois processos:
na superficie externa do pericéndrio surgem osteoblastos, que comecam a depositar
a matriz 6ssea, formando uma estrutura chamada de “colar ésseo”; e no centro da
diafise (regido central) a matriz cartilaginosa comeca a ser reabsorvida por
condroclastos (células degenerativas), enquanto osteoblastos passam a depositar
matriz 6ssea, formando o centro de ossificacdo primario. Conforme esse processo
vai se espalhando na dire¢éo das extremidades, sao formados mais dois centros de
ossificagcdo, um em cada epifise da cartilagem, chamados de centro de ossificacao
secundario. Ambos os centros irdo produzir cavidades durante a expansao do 0sso,
gue sera preenchida por medula 6ssea. Por fim, praticamente toda a cartilagem é
substituida por osso, exceto pelas regides articulares das epifises (cartilagem

articular) e pela cartilagem epifiseal, que consiste numa placa cartilaginosa que
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conecta os centros de ossificacdo e é responsavel pelo crescimento longitudinal.
Esta ultima desaparece quando o individuo atinge a maturidade, parando de crescer
(Fig.10) (CHINSAMY-TURAN, 2005; JUNQUEIRA & CARNEIRO, 2004).
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Figura 10. Esquema de formacdo e crescimento de um osso longo. Modificado de Junqueira &
Carneiro (2004).

Além disso, o crescimento em diametro possui uma dindmica propria: a
chamada “deposigao aposicional de superficie”. Esta envolve um processo chamado
“drift’, que implica na deposicdo de tecido 6sseo numa superficie e consequente
remocdo deste na superficie oposta. No caso, as superficies em questdo sdo a
periosteal (externa, onde se deposita) e a endosteal (interna, onde se remove).
Através desse processo, € possivel que o osso se remodele conforme cresce,
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adquirindo o formato e caracteristicas necessarios a sua funcdo. Como
consequéncia, o cortex fica com uma estrutura estratificada, e que tem um potencial
grande de preservar informagdes acerca do crescimento do animal. Entretanto,
devido a remodelacédo do endésteo ao longo da vida do individuo, dependendo da
dindmica do metabolismo e do tipo de o0sso, muito se perde sobre 0s primeiros
estagios de vida. Em geral, os 0ssos longos tubulares sdo os mais indicados para
um estudo, visto que sdo os que menos sofrem remodelacdo (CHINSAMY-TURAN,
2005; JUNQUEIRA & CARNEIRO, 2004).

4.4. Ciclicidade do crescimento 6sseo

Ao se observar a estrutura estratificada do cértex, se percebe que em muitos
casos 0 0Sso apresenta algum tipo de descontinuidade — os chamados “anéis de
crescimento”, ou “linhas de crescimento” — que refletem uma interrupcédo ou
desaceleracao do crescimento (Fig.11). Existem dois tipos que sdo assumidos como
anuais, embora ainda haja discussdo sobre o porqué de sua formacédo: as LAGs
(lines of arrested growth) e as annuli (no singular, annulus). Ambas indicam periodos
de deposicdo o6ssea lenta (annuli) ou nula (LAGs), e entre elas se foram as
chamadas zonas ésseas, areas que demonstram 0 crescimento normal ou mais
acelerado do individuo (CHINSAMY-TURAN, 2005, 2012; RAY et al., 2004, 2009).

Figura 11. Foto de secdes histologicas de ossos fésseis ilustrando a auséncia e presenca de linhas
de crescimento. A: fibula de Pristerognathus (terocefalio) com tecido fibrolamelar e linhas de
crescimento ausentes. B: fibula de Scylacops (gorgonopsideo) com tecido fibrolamelar e presenca de
annuli e LAGs. Escalas de 400u. Modificado de Ray et al. 2004.
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Existem ainda outros tipos de descontinuidades que nao sao anuais: as linhas
reversas (reverse lines), que surgem em regides de reabsor¢cdo ou remodelacéo
0ssea e geralmente encontradas ao redor da medula; as linhas de cimento (cement
lines), que ocorrem ao redor de Osteons secundéarios, sendo entdo também
consideradas como linhas reversas; e as linhas de descanso (rest lines), que
representam o cessar do crescimento devido a maturidade do animal, por chegar ao
seu tamanho maximo. Estas ultimas aparecem como um grupo de linhas bastante
proximas, que se localizam na margem mais externa do cortex. Sdo também
conhecidas como EFS (External Fundamental System), e consideradas como
definidoras de um crescimento do tipo determinado (Fig.12) (CHINSAMY-TURAN,
2005, 2012; RAY et al., 2004, 2009).

Linhas de descanso periféricas
com tecido lamelar
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Osteons secundarios
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Linhas de cimento

Lamelas internas circunferenciais

> Trabéculas do 0sso esponjoso

< Medula

Figura 12. Representacdo esquemética de uma secdo transversal de um o0sso longo, ilustrando os

diversos componentes da microestrutura 6ssea. Modificado de Ray et al. 2009.
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45. Crescimento determinado versus Indeterminado

Os conceitos de crescimento determinado e indeterminado, tradicionalmente,
sao definidos da seguinte maneira: crescimento determinado significa que o animal
cresce de maneira continua e para somente quando atinge a maturidade
(geralmente associada a maturidade sexual), e é observado em aves e quase todos
0os mamiferos; crescimento indeterminado significa que o animal cresce durante toda
a vida, mesmo ap0s a maturidade, e de maneira lenta, sendo o0 mesmo observado
comumente em peixes, anfibios e répteis. Como veremos mais a seguir, tais
classificacdes sdo deveras abrangentes, pois, independente da estratégia adotada
pelo animal, as taxas de crescimento podem ser inconstantes.

Sebens (1987) postula que o tamanho corporal € uma caracteristica
influenciada tanto pela genética quanto pelo contexto ambiental da espécie, mas
com uma caracteristica se sobrepondo a outra. Por exemplo, animais que tem
crescimento determinado ndo seriam tdo suscetiveis a influéncia ambiental, e sim a
genética, pois esta determinaria previamente a taxa de crescimento e seu maximo
desenvolvimento, havendo pouca chance de mudanca de tamanho apds atingir este
ponto. Ao contrario, espécies com crescimento indeterminado seriam muito mais
influenciadas pelas condi¢Bes externas que pela genética, onde a disponibilidade de
recursos e condicdes no ambiente iria ditar a velocidade do crescimento.

Partindo deste modelo de definicdo, s6 se observariam, teoricamente, linhas
de crescimento como LAGs e annuli em animais de crescimento indeterminado.
Entretanto, estes conceitos tém sido bastante discutidos e reinterpretados, em
funcdo da observacdo destas linhas em espécies definidas como de crescimento
determinado. Woodward et al. (2014), em seu estudo com o crescimento anual de
crocodilos atuais, ergue a questdo de que o crescimento dos vertebrados seria
representado por uma curva assintotica, ou seja, mesmo animais de crescimento
indeterminado, se vivessem tempo suficiente, atingiriam o tamanho maximo e
parariam de crescer, sendo classificados como de crescimento determinado. Na
realidade, por este modelo, ndo mais existiria tal dicotomia. De fato, a presenca de
um EFS em espécies de “répteis” atuais e diversas fosseis, ou seja, que teriam o
tipico crescimento indeterminado, corrobora essa nova visdao do crescimento dos

vertebrados.
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4.6. Controvérsia sobre linhas de crescimento

Além do modelo que relaciona LAGs e annuli ao crescimento indeterminado,
ha outra correlacdo que é controversa: de que estes dois tipos de linhas de
crescimento se formam anualmente no desenvolvimento do animal, 0 que permitiria
0 acesso a possivel idade do animal. Atualmente, ha duas correntes de pensamento:
uma defende que estas linhas se formam gracas a influéncia ambiental sazonal (por
exemplo, a interrupcdo na deposicdo em periodos com poucos recursos nutricionais)
e outra que defende que estas linhas ndo possuem nenhuma influéncia do ambiente,
e sim de ritmos endogenos, hormonais (KOHLER et al., 2012).

A hipoétese da influéncia ambiental € baseada em observacfes da presenca
de linhas de crescimento em vertebrados mais basais (ectotérmicos), que sdo mais
sujeitos a variacdes climaticas e em experimentos que demonstraram a formacao de
linhas coincidentemente a influéncia sazonal (por exemplo, o estudo de Buffrénil e
Castanet, de 2000, com “répteis” atuais). Entretanto, como se observa a presencga
de linhas de crescimento em varios mamiferos de grande porte e pelo fato de que
muitos mamiferos atingem a maturidade em menos de um ano, isto demonstra que o
ambiente ou ndo é o responsavel pelo fendmeno, ou ndo é o Unico envolvido. O
trabalho de Kohler et al. de 2012 examinou uma série de animais ruminantes,
provenientes de diferentes pontos do planeta com ambientes distintos, e observou
gue todos os individuos desenvolveram linhas de crescimento, concluindo que estas
sdo controladas por fatores genéticos e ndo ambientais.

Como mencionado anteriormente, De Ricglés, em alguns de seus trabalhos
(1974, 1976, 1980), defendeu o uso das analises histologicas para inferir sobre o
metabolismo de espécies fésseis. Nestes estudos, focados em dinossauros, 0s
resultados apresentavam a auséncia de linhas de crescimento e a presenca de
tecido fibrolamelar, inferindo-se entdo altas taxas metabdlicas e possivelmente a
endotermia. Entretanto, Reid (1981) contrariou as ideias de De Ricglés ao encontrar
linhas de crescimento em saurépodes e argumentou que a presenca de tecido
fibrolamelar indica altas taxas de crescimento, mas ndo necessariamente altas taxas
metabdlicas (CHINSAMY-TURAN, 2005).

Em resumo, ha um consenso de que a presenca de tecido fibrolamelar é
evidéncia de altas taxas de crescimento, independente da presenca ou ndo de linhas
de crescimento. A controvérsia inicia-se nas condi¢des que formam estas linhas e no

significado delas, visto que sua presenca ja foi indicada em diversas situacdes e nos
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mais variados clados. O presente estudo apoia-se no ponto de vista de que a
paleohistologia é uma étima ferramenta para acessar informacdes sobre a dindmica
de crescimento de um animal e os fatores que o influenciam (como ontogenia,
sazonalidade e estilo de vida), e que inferéncias acerca do metabolismo da espécie

sao apenas especulativas.

4.7. Tipos de tecido 6sseo

Como dito anteriormente, mesmo com a decomposicdo dos componentes
organicos, a matriz inorganica 6ssea permanece e preserva a organizacao estrutural
do tecido. Portanto, é possivel averiguar como a matriz foi depositada e que tipo de
tecido predomina (CHINSAMY-TURAN, 2005). Existem quatro fatores “universais”
que irdo influenciar a formacéo 6ssea e sua estrutura final: a fisiologia, a ontogenia,
a biomecénica e o ambiente. Ha também fatores secundarios, como injurias,
doencas ou diferencas genéticas individuais, que podem contribuir no surgimento de
caracteristicas pontuais no animal, mas que nao representariam o todo da espécie
(HORNER et al., 2000).

O trabalho de Amprino (1947) (apud CHINSAMY-TURAN, 2005) define que
um 0sso cuja taxa de deposicdo seja lenta produziria uma matriz lamelar, mais
organizada e achatada, enquanto que uma taxa mais alta produziria uma matriz

fibrolamelar, de organizacdo mais aleatéria (Fig.13).

40



5% 1% V

S5mm 0.5mm

Figura 13. Fotos de secfes transversais de ossos fdsseis de placodontes. A: Umero de
Psephoderma, ilustrando um exemplo de tecido lamelar-zonal; B: Umero de Cyamodus, como
exemplo de tecido fibrolamelar. Modificado de Klein et al. (2015). Note que em A o tecido é

pobremente vascularizado, enquanto B possui uma grande quantidade de largos canais vasculares.

Trés tipos distintos de tecido 6sseo foram identificados e que representam
diferentes taxas de crescimento: o fibrolamelar, que sugere uma rapida deposicéo
Ossea e pode ser subdividido em quatro tipos (laminar, plexiforme, radial e reticular);
o lamelar (ou lamelar-zonal), que sugere uma lenta taxa de deposicao (Fig.14); e o
paralelo-fibroso, que representa uma condi¢cdo intermedidria aos dois tecidos
anteriores, porém ainda considerado de deposicao lenta (RAY et al.,, 2009;
CHINSAMY-TURAN, 2005).
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Figura 14. Acima (A-H): Desenhos esquematicos dos variados tipos de tecido fibrolamelar, em
comparacdo com o lamelar-zonal. A: tecido lamelar-zonal com 6steons primarios e canais vasculares
radiais simples; B: tecido fibrolamelar com 6steons primarios dispostos longitudinalmente; C: tecido
fibrolamelar com O@steons primérios dispostos radialmente; D: tecido fibrolamelar com désteons
primarios dispostos de maneira circular; E: tecido laminar (tecido fibrolamelar com ésteons primarios
dispostos circularmente e formando canais circulares); F: tecido plexiforme (semelhante ao tecido
laminar, mas com a adicdo de anastomoses radiais); G: tecido fibrolamelar radial (semelhante a F,
porém com a predominancia dos canais radiais); H: tecido fibrolamelar reticular, onde as
anastomoses séo irregulares (FRANCILLON-VIEILLOT et al. 1990). Abaixo (I-L): fotos de sec¢des
histologicas exemplificando os quatro tipos de tecido fibrolamelar: I: tipo laminar, em um osso de
Dicynodon (dicinodonte); J: tipo plexiforme, em osso de Scylacops (gorgonopsideo); K: tipo reticular,
em osso de Endothiodon (dicinodonte); L: tipo radial, também em osso de Endothiodon. Modificado
de Chinsamy-Turan (2012).

Assim, o padrdo geral do tecido 6sseo do animal pode prover dados sobre

seu metabolismo, se possuia uma taxa de desenvolvimento acelerada ou ndo — o
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que abriu espaco para discussdes até hoje controversas sobre o surgimento da
endotermia dentro de grandes clados como Therapsida e Dinosauria. A presenca ou
auséncia de linhas de crescimento podem indicar a influéncia da condigdo ambiental
em que o animal vivia — ou variagcdes hormonais e ritmos enddgenos, outra questao
que, como discutido anteriormente, ainda hoje é controversa. E regides com tipos de
tecido 6sseo distintos em um mesmo 0sso podem indicar mudancas de fases

ontogenéticas do animal, ou necessidades biomecanicas do 0sso em questao.

5. ANALISE INTEGRADORA

5.1. Sobre o estudo osteo-histoldgico

Muitos dos trabalhos produzidos nas primeiras décadas de atencdo a Osteo-
histologia féssil (como os de Gross, Enlow e Ricgles) trouxeram grande contribuicéo
para o entendimento da microestrutura dos 0ssos, mas pecaram na metodologia,
pois se baseavam principalmente em o0ssos fosseis isolados, e que frequentemente
nao eram identificados nem ao nivel de género (RAY et al., 2009).

Idealmente, a andlise Osteo-histolégica de um taxon envolve o estudo de
multiplos elementos esqueletais de individuos em diferentes estagios ontogenéticos.
Isso permitiia um acesso a histovariabilidade tanto de individuos como da
ontogenia. Entretanto, o registro féssil raramente preserva esqueletos completos, e a
natureza destrutiva da analise histologica faz com que seja virtualmente impossivel
obter uma amostra ideal para tal tipo de estudo (RAY et al., 2004, 2009).

A parte destes obstaculos, muito se pode analisar com o material disponivel.
Para observar caracteristicas biolégicas da microestrutura (isto €, ndo aspectos
geoldgicos ou diagenéticos) € necessaria a escolha de elementos esqueletais com
um nivel alto de preservacdo — pois um fossil que sofreu recristalizacdo, por
exemplo, ndo mais possui sua microestrutura intacta. As regides médias de diafises
dos ossos longos em geral sdo as mais indicadas, pois sdo usualmente os ultimos
tecidos 0Osseos a sofrerem remodelacdo secundaria, e as caracteristicas mais
focadas sdo a matriz principal (com enfoque no cértex), o grau de vascularizacao,
presenca ou auséncia de anéis lamelares (e seus tipos), espessura do cortex, etc.
(RAY et al., 2004; BOTHA-BRINK & ANGIELCZYK, 2010).
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E possivel, entretanto, realizar um estudo mesmo quando com material parco
e fragmentado, mas deve-se saber as limitacées dos resultados a serem obtidos e
se saber no minimo que elemento esqueletal se esté investigando, assim como a
que género pertence. Assim evita-se conclusdes precipitadas que poderiam

corresponder a variacdes intraespecificas ou de fatores secundarios.

5.2. Materiais estudados e método de analise

Para a analise realizada neste trabalho foi seguido, na medida do possivel, o
método proposto por Chinsamy e Raath (1992). Os materiais foram escolhidos a
partir das colecdes paleontoldgicas do Laboratério de Paleontologia de Vertebrados
da UFRGS (UFRGS-PV-N°-T) e do Laboratério de Paleovertebrados da Fundacéo
Zoobotéanica do Rio Grande do Sul (MCN-PV-n°) e selecionados principalmente pelo
critério de preservacdo, visto que, para uma analise Osteo-histolégica, a
microestrutura do 0sso deve estar bem preservada.

A relativamente baixa amostragem deste estudo se deve a raridade de
elementos com essa preservacdo disponivel, visto que a maioria dos fdsseis
provenientes de afloramentos da Formacdo Santa Maria esta bastante
permineralizada por calcita, o que geralmente destréi as microestruturas do 0sso
(HOLZ & SCHULTZ, 1998). Além disso, elementos 0sseos inteiros sdo mais raros.
Assim, apesar de haver, por exemplo, uma razoavel quantidade de fragmentos de
0ssos longos, em geral estes se apresentam majoritariamente como epifises que,
para a analise aqui proposta, ndo sdo o ideal, devido a dominancia de tecido
€esponjoso.

Os elementos selecionados variam em tamanho e tipo, com representantes
de varios estagios ontogenéticos, porém, em sua maioria, pertencentes a espécimes

juvenis (Tab.1).
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Tabela 1. Materiais selecionados para analise osteo-histoldgica, com informacdes
de registro, tipo de elemento, dimensbdes, classe ontogenética e valores de RBT —
“relative bone wall thickness”, que refere-se a espessura do cortex.

. Diametro
N° do Comprimento . Classe
o Elemento da secao* o RBT** (%)
espécime (mm) ontogenética
(mm)
UFRGS- o
Fémur 47,0 7,0 Juvenil inicial 18,8
PV-0076-T
UFRGS-
Tibia 99,0 21,5 Juvenil tardio 27,7
PV-0112-T
UFRGS- . .
Fibula 85,0 10,0 Juvenil tardio 34,7
PV-0112-T
UFRGS- ) .
Ulna 99,0 17,9 Juvenil tardio 29,5
PV-0113-T
UFRGS- . . .
Radio 89.0 16,0 Juvenil tardio 225
PV-0113-T
UFRGS- ) .
Costela - 9,0 Juvenil tardio 13,0
PV-0131-T
UFRGS-
Costela - 28,7 Adulto -
PV-1231-T
MCN-PV- .
Umero - 60,2 Adulto -
10251
MCN-PV-
Costela - 22,0 Adulto -
10248

*Medidas referentes ao maior diametro da secao de corte (no caso dos 0ssos longos, da diéfise).

**Medidas aproximadas, visto que a preservacao dificultou uma observagéo confiavel do cértex como

um todo.

Apbs a selecao dos materiais, estes foram fotografados e medidos, tendo sido
feitos moldes em silicone dos espécimes UFRGS-PV-0112-T e UFRGS-PV-0113-T,

para preservar informacdes tafondmicas. Cortou-se secdes medianas das diafises

dos ossos longos inteiros, uma secao da diafise mais proximal do imero incompleto

do individuo adulto (MCN-PV-10251), e, no caso das costelas, ja fragmentadas,

optou-se por apenas seccionar uma fragdo cabivel a lamina.
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Em seguida, os elementos seccionados foram imersos em resina epoxi
(Aradur HY e Araldite GY279), e ap0s esta estar endurecida, uma das faces foi
lixada e polida para ser fixada na lamina petrografica. Depois de seca, parte do
fragmento foi retirada, utilizando-se uma serra, e o restante foi diminuido utilizando-
se uma desbastadora Discoplan TS do Laboratério de Preparacdo de Amostras do
Instituto de Geociéncias da UFRGS. O processo de lixamento final para a obtencgéao
de uma fina pelicula foi feito manualmente, utilizando-se lixas d’agua de
granulometria fina, e o processo acompanhado de observacées em um microscopio
optico simples, para se verificar a espessura desejada, e, quando atingida, as
andlises foram feitas em um microscépio petrografico ZEISS AXIO SCOPE Al, e as
fotos tiradas com camera cientifica Axiocam ERC 5S, acoplada no microscopio e

ligada a um computador com o software Axio Vision.

5.3. Interpretac@es paleobioldgicas

As interpretacfes acerca da fisiologia e paleoecologia dos dicinodontes como
um todo sdo: um aumento nas taxas de crescimento e do metabolismo, visto que o
tecido fibrolamelar € indicativo de uma rapida osteogénese e a alta vascularizacao
remete a um maior aporte sanguineo; a influéncia do ambiente e/ou de ritmos
enddgenos no fluxo de crescimento, devido a presenca de anéis lamelares, que
indicariam uma possivel desaceleracdo no crescimento devido a escassez de
recursos, regulacdo hormonal ou maturidade sexual; habitos semiaquéaticos e/ou
escavadores, gracas a grande espessura do cortex, que € comumente associada a

tais estilos de vida (Fig.15).
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Figura 15. Representacfes esquematicas de trés tipos genéricos de cortex de ossos longos de
tetrdpodes, de acordo com adaptacdes ecoldgicas. 1: voador; 2: terrestre; 3: aquético. Modificado de
Francillon-Vieillot et al. 1990.

Wall (1983) notou que animais que possuem um habito aquatico ou
semiaquético apresentam um cortex que excede 30% do didmetro médio do 0sso.
Tal correlacdo ja foi observada em diversas espécies viventes como cetaceos,
sirénios, crocodilos e pinguins, como estratégia pra contrapor a flutuacdo. Botha
(2003) percebeu a mesma relacdo também com animais fossoriais atuais. Assim, 0
“principio dos 30%” de Wall é atualmente utilizado para inferir esses tipos de
comportamento em espécies fosseis (BOTHA-BRINK & ANGIELCZYK, 2010). Mas
este indice deve ser considerado como um indicativo de “minimo aproximado”, visto
que alguns estudos com mamiferos fossoriais encontraram taxas de 28% na
espessura do coértex destas espécies. Além disso, tal espessura cortical, de
aproximadamente 30%, foi também encontrada em lagartos arbdéreos, concluindo
entdo que o principio de Wall pode ser aplicado para inferir habitos aquaticos,
fossoriais e arbéreos. (CHINSAMY-TURAN, 2012).

O trabalho de Laurin et al. (2011) traz uma imensa gama de dados e
desenhos técnicos de sec¢bes transversais de o0ssos longos de variados clados
tetrapodes atuais, com foco na espessura e estrutura do cortex e analises sobre a
relacdo destes com o estilo de vida da espécie. O objetivo do artigo foi de prover
dados que foram utilizados em outros estudos estatisticos para possiveis
interessados em analises mais quantitativas referentes ao assunto, mas pode-se
observar, nos diversos grupos de imagens, alguns padrdes de estrutura éssea,

sendo que 0s autores comentam que 0s 0ssos de tetrapodes aquaticos sdo mais
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facilmente distinguiveis de ossos de animais terrestres e anfibios, além de que estes
altimos ndo sao tao distintos das espécies terrestres. Também comentam sobre a
semelhanca em estrutura O0ssea de 0ssos de animais aquéticos e fossoriais,
recomendando maiores investigacfes, além de chamar a atencdo de diversas
espécies que representam excecoes a regra.

Botha-Brink e Angielczyk (2010) examinaram dez géneros de dicinodontes, e,
no que concerne a espessura do cortex, os autores observaram que esta excedia 0s
30% em individuos subadultos e adultos, independentemente do tamanho da
espécie. Considerando que, em geral, dicinodontes sdo considerados totalmente
terrestres e que ha evidéncias de comportamentos fossoriais para diversas
espécies, se interpreta que tal caracteristica provia um suporte extra para 0 0SSO
durante a escavagao.

Entretanto, as espécies de grande porte sdo comumente consideradas
pastadoras, dificiimente sendo escavadores ativos. Ainda assim, considerando
estruturas morfolégicas como as falanges ungueais (grandes e espatulares), é
provavel que o habito escavador tenha permanecido em toda a histéria do grupo,
possivelmente diversificando-se em sua importancia no estilo de vida. Outra
hipbtese sobre esta caracteristica menciona ser reflexo de um afunilamento
filogenético, como uma retencdo de adaptacbes ancestrais (CHINSAMY-TURAN,
2012). Mas algumas evidéncias fosseis poderiam indicar que, em ao menos duas
espécies de grande porte, o habito escavador ainda estava fortemente presente no
comportamento. No caso, duas associacbes monoespecificas e monotipicas de
juvenis de Dinodontosaurus (Brasil) e Parakannemeyeria (China), cujas
interpretacbes tafonbmicas indicam um soterramento abrupto dos individuos
(BUENO, 2012).

Além desta questao do cortex, as outras caracteristicas apresentadas pelos
dicinodontes (como o aumento da taxa de crescimento), bem como por outros
grupos de terapsidos que também as apresentam (por exemplo, gorgonopsideos,
terocefalios e cinodontes (RAY et al., 2004)), podem ter sido impulsionadas por
mudangas ambientais que ocorreram no intervalo Permiano Inferior-Médio, que
geraram uma pressao seletiva por um padrao de maior eficiéncia metabolica. Isso é
corroborado por evidéncias de o0ssos turbinais em algumas espécies triassicas
(como Lystrossaurus, Pristerodon e Jachaleria), cuja presenca implica numa
possivel regulacdo térmica prévia a endotermia, sendo ja esta (FRANCISCHINI,

2014).
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O capitulo cinco do livro Forerunners of Mammals (Chinsamy-Turan, 2012),
escrito por Ray, Botha-Brink e Chinsamy-Turan, apresenta um resumo conciso de
diversos estudos histolégicos de seis espécies em maior detalhe (Endothiodon,
Diictodon, Oudenodon, Lystrosaurus, Kannemeyeria e Wadiasaurus), provindas de
sedimentos da Africa do Sul e india, apresentando também suas descricdes
morfoldgicas, além de complementar com informacdes sobre outras espécies, como
Placerias.

Este capitulo se mostra muito util para demonstrar as caracteristicas gerais e
adaptacdes Osteo-histoldgicas dos dicinodontes, visto que as seis espécies sao
representativas da evolucdo do grupo, por assim dizer: Endothiodon € um dos
géneros mais primitivos dentro do subgrupo Dicynodontia, ainda possuindo denticao
pés-canina; Diictodon e Oudenodon sdo géneros permianos de pequeno e meédio
porte, respectivamente, e de habitos fossoriais; Lystrosaurus é um género de médio
porte e conhecido principalmente pela sobrevivéncia a extingdo Permo-Triassica;
Kannemeyeria e Wadiasaurus sdo géneros triassicos de grande porte.

Vérios estudos puderam determinar com certa clareza diferentes estagios de
crescimento para Diictodon (RAY & CHINSAMY, 2004), Lystrosaurus (RAY et.al,
2005) e Wadiasaurus (RAY et al., 2010). Os individuos do género Diictodon tinham
um crescimento rapido no inicio da ontogenia, com annuli surgindo no cortex
somente quando o individuo atingia cerca de 70-90% do tamanho adulto, enquanto
LAGs apareciam em estagios ainda mais avancados (Fig.16). Assim, interpreta-se
gue 0s animais cresciam rapidamente enquanto juvenis, desacelerando quando
atingiam a maturidade sexual e entdo o crescimento era lento e periodicamente
interrompido quando adulto (CHINSAMY-TURAN, 2012).
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Figura 16. Representacao esquematica da microestrutura 6ssea de quatro estagios ontogenéticos de
Diictodon feliceps. A: juvenil inicial; B: juvenil tardio; C: subadulto; D: adulto. Modificado de Ray &
Chinsamy (2004).

Ja Lystrosaurus apresentava um crescimento continuo e rapido até cerca de
30% de seu tamanho adulto, indicado pela predominancia de tecido fibrolamelar.
Apés este estagio, a taxa de crescimento se tornava periddica, com intermitentes
desaceleracdes ou cessacao de atividade, marcadas pela presenca de linhas de
crescimento (Fig.17). Os estudos distinguiram quatro estagios de crescimento, onde
os dois ultimos, referentes a subadultos e adultos, eram caracterizados por uma
forte reconstrucdo secundaria e muitas cavidades de reabsorcdo (CHINSAMY-
TURAN, 2012).
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Figura 17. Representacao esquematica da microestrutura 6ssea de quatro estagios ontogenéticos de
Lystrosaurus murrayi. A: juvenil inicial; B: juvenil tardio; C: subadulto; D: adulto. COR: cértex; TRB:

trabéculas da regido medular; RM: regido medular. Modificado de Ray et al. (2005).

Em Wadiasaurus, trés estagios de crescimento foram distinguidos, onde
tecido fibrolamelar predominava nas fases juvenis e subadulta. Ja os adultos
apresentavam tecido lamelar e paralelo-fibroso na periferia do cértex, sugerindo a
desaceleracao do crescimento (Fig.18) (CHINSAMY-TURAN, 2012).
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Figura 18: Representacdo esqueméatica da microestrutura 0ssea de trés estagios ontogenéticos de
Wadiasaurus. A: juvenil; B: subadulto; C: adulto. COR: cértex; CM: cavidade medular. Modificado de
Ray et al. (2010).

Para os outros taxons mencionados, os trabalhos existentes ndo possuiam
uma amostragem grande e diversa o suficiente para se estabelecer a evolucdo do
tecido 6sseo dentro da ontogenia, mas ainda assim péde-se inferir sobre suas taxas
de crescimento. Por exemplo, Botha (2003) determinou para o género Oudenodon
um crescimento rapido inicial e marcadamente desacelerado em fases mais
avancgadas da ontogenia, devido a presenca de tecido lamelar e paralelo-fibroso em
regibes periféricas do cortex. No caso de Endothiodon, Kannemeyeria e Placerias,
foi observada a presenca de tecido fibrolamelar em alguns elementos, além da
presenca de linhas de crescimento e tecido paralelo-fibroso em regides periféricas
do cortex. Reconstrucdo secundaria, largas cavidades de reabsorcédo e tecido

haversiano denso foram também observadas em espécimes de grande tamanho e
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em estigios avancados da ontogenia, como em Kannemeyeria, Stahleckeria,
Dinodontosaurus e Placerias (CHINSAMY-TURAN, 2012).

5.4. Padrdes Osteo-histolégicos encontrados em Dicynodontia

A principal caracteristica observada em dicinodontes € a predominancia de
tecido fibrolamelar bastante vascularizado, apresentando certa variacdo na
ocorréncia dos subtipos do tecido (como arranjos laminares, radiais e plexiformes),
além de outras caracteristicas, como, por exemplo, géneros cujos individuos exibem
tal tecido ininterrupto nos primeiros estagios ontogenéticos e linhas de crescimento
somente em fases mais avancadas (alguns apdés atingir aproximadamente 50% do
tamanho adulto e outros somente apos 70%). Algumas espécies também
apresentam tecido paralelo-fibroso na periferia do coértex em individuos de grande
tamanho, sugerindo a desaceleracdo do crescimento, possivelmente ao atingir a
maturidade sexual (CHINSAMY-TURAN, 2012). Independente destas variacfes, um
coOrtex espesso é marcante no grupo como um todo (BOTHA-BRINK &
ANGIELCZYK, 2010).

Sob um contexto filogenético, algumas mudancas na microestrutura 6ssea
das espécies coincidem com eventos de diversificacdo na histéria do grupo. As duas
mais importantes refletem os dois momentos de maior diversificacdo, que sao: um
aumento na densidade de canais no tecido 6sseo (0o que implicaria hum aumento
nas taxas de crescimento) que aparece na base de Dicynodontia, e o aparecimento
de canais vasculares mais largos, juntamente com um novo aumento na sua
densidade, na base de Bidentalia — clado mais derivado e com maior diversidade
(Fig.19) (BOTHA-BRINK & ANGIELCZYK, 2010).
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Figura 19. Cladograma composto com as relagBes hipotéticas entre 127 espécies de anomodontes,

com nodos indicando os momentos de mudancas significativas nas taxas de diversificacdo. Os

asteriscos indicam dois dos maiores momentos de diversificacdo hipotetizados para o grupo.

Modificado de Botha-Brink e Angielczyk (2010).
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5.5. Padrdes 6steo-histolégicos encontrados em Dinodontosaurus

As caracteristicas que puderam ser observadas nas laminas de elementos
fésseis de Dinodontosaurus apresentadas neste trabalho aparentam ser as mesmas
descritas para o grupo Dicynodontia como um todo. Tecido fibrolamelar e alta
vascularizacéo estdo presentes em todos os exemplares.

A maior parte dos elementos apresentou uma matriz de tecido fibrolamelar do
tipo laminar, porém o radio de juvenil (UFRGS-PV-0113-T) apresentou também o

tipo radial na regido mais externa do cértex, além de tecido fibrolamelar plexiforme

estar presente em uma das costelas de adulto (MCN-PV-10248) (Fig.20).

Figura 20. Fotos de laminas de espécimes fosseis de Dinodontosaurus, ilustrando os padrbes de
matrizes 0sseas encontrados nas amostras analisadas. Tecido fibrolamelar do tipo laminar em A
(tibia de juvenil — UFRGS-PV-0112-T) e C (fibula de juvenil - UFRGS-PV-0112-T); Fibrolamelar radial
em B (radio de juvenil - UFRGS-PV-0113-T) e plexiforme em D (costela de adulto — MCN-PV-10248).
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Tecido haversiano denso (com muitos dsteons secundarios) foi observado no
outro exemplar de costela de adulto (UFRGS-PV-1231-T). Linhas de crescimento
ndo foram observadas nas laminas de individuos juvenis. Ja as costelas e umero de

individuos adultos apresentam tais estruturas (Fig.21).

Figura 21. Fotos de laminas das amostras de Dinodontosaurus, ilustrando algumas das estruturas
observadas na matriz 6ssea. Em A, C e D as setas indicam linhas de crescimento e em B observa-se
tecido haversiano denso, com a matriz formada por dsteons secundarios (dois sobrepostos foram
destacados pelas linhas). Todas as fotos séo provenientes de costelas de individuos adultos (A e B -
UFRGS-PV-1231-T; C e D - MCN-PV-10248).

Também foi observado no fragmento de umero (MCN-PV-10251) e numa das

costelas de adulto (UFRGS-PV-1231-T) um aparente acumulo de linhas de
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crescimento proximo a camada mais externa do cértex, assim como a diminuicédo de
canais vasculares nessa area (Fig.22). Isso indicaria que o crescimento do animal
estava desacelerando e pode condizer com a formacdo de um EFS (External
Fundamental System), que esté relacionado a cessagdo completa de crescimento
devido a maturidade sexual do animal. Entretanto, esta estrutura ndo foi observada
claramente para afirmar sua presenca com seguranca, havendo a necessidade de
mais amostras de elementos fosseis de adultos, em varios estagios, para se definir
se a espécie desenvolvia o EFS ou néo.

Esta estrutura ja foi observada em pelo menos duas espécies de
dicinodontes, Placerias (GREEN et al., 2010, apud CHINSAMY-TURAN, 2012) e
Kannemeyeria (CHINSAMY-TURAN, 2012), e parece ocorrer juntamente com uma
densa quantidade de Fibras de Sharpey (WOODWARD, 2014). Estas fibras séo
marcas deixadas no periésteo do osso pela ligacdo de tenddes na matriz éssea,
provendo a sustentacdo muscular, e sdo observadas em grande quantidade em
regibes em que a mineralizacdo do periosteo esta estagnada (FRANCILLON-
VIEILLOT et al., 1990).
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Figura 22. Fotos de laminas de uma costela (A - UFRGS-PV-1231-T) e imero (B - MCN-PV-10251)
de individuos adultos de Dinodontosaurus. A area destacada pelas linhas em ambas as fotos indicam
um acumulo de linhas de crescimento (com algumas destas indicadas pelas setas), podendo ser
condizentes com a formacgdo de um EFS. Em B também é possivel observar uma densa quantidade

de Fibras de Sharpey (“ranhuras” obliquas presentes na area destacada).

58



A espessura do cortex (RBT) foi calculada, quando possivel, seguindo o
método de Botha & Chinsamy (2004) (Fig.23), mas néo foi possivel medir todos o0s
elementos analisados, por alguns estarem fragmentados. Em realidade, mesmo nos
gue estédo inteiros, devido a preservacdo nao estar nas condi¢cdes ideais, os valores
obtidos sdo aproximados. Apesar disso, pode-se constatar que todas as amostras
de fésseis de individuos juvenis possuem valores de RBT aproximados a 30%,
obedecendo ao Principio de Wall, e condizentes com o padrdo descrito para
Dicynodontia. Este calculo ndo pode ser feito nas amostras relacionadas a adultos
devido a fragmentacdo ou ma preservacao do cortex. Entretanto, considerando o
padrdo do clado e o resultado aqui obtido com juvenis, é bastante provavel que os
individuos adultos de Dinodontosaurus teriam seus coOrtices com uma espessura

aproximada dos 30%.

D (didametro)= (d, + d,)/2
T (espessura do cortex) = (f,+ t,+ t,+ 1,)/4

(RBT) = (T/D) X 100

Figura 23. Representacdo esquematica das medidas para se calcular a espessura do cortex — RBT

(Relative Bone Wall Thickness), expresso em porcentagem. Modificado de Botha & Chinsamy (2004).
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5.6. Conclusdes

A estratégia basica adotada pelos dicinodontes como um todo foi um
metabolismo e crescimento mais acelerados (se comparado a tetrdpodes mais
basais), no minimo enquanto no estagio juvenil. A partir daqui, as taxas de
crescimento diversificam-se conforme o género, podendo manter o crescimento
acelerado até, possivelmente, a maturidade sexual, ou apresentar uma
desaceleracdo, pontual ou continua, ao longo da vida adulta. Além disso, possuiam
0 coértex dos o0ssos razoavelmente espessos, sendo relacionado a habitos
escavadores, semiaquaticos ou apenas a plesiomorfias dentro do grupo.

Dinodontosaurus turpior ndo foge a regra, apresentando matriz Ossea
fibrolamelar, indicativa de metabolismo acelerado; auséncia de linhas de
crescimento em juvenis; um crescimento do tipo determinado, pela possivel
presenca de EFS em ossos de adultos; e uma espessura cortical aparentemente
condizente com o Principio de Wall.

Mas, devido aos materiais utilizados nesta andlise ndo possuirem uma Gtima
preservacao e pelo fato da amostra ter muito pouco material de individuos adultos,
estes resultados devem ser vistos como preliminares, havendo a necessidade de

uma analise mais profunda e com uma maior amostragem.
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Contribution to the osteohistology of Dinodontosaurus (THERAPSIDA,

DICYNODONTIA), from the Middle Triassic of Southern Brazil.
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[a] Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Departamento de Paleontologia e

Estratigrafia, Av. Bento Gongalves 9500, 91540-000, Porto Alegre RS, Brazil

The present study shows an osteohistological description of some postcranial bones of
Dinodontosaurus, a medium-to-large size dicynodont species from Middle Triassic
(Dinodontosaurus Assemblage Zone) of Rio Grande do Sul, Brazil, founded in
outcrops of the Santa Maria Formation. The method used was the analysis of
histological slides of postcranial bones of a set of Dinodontosaurus specimens. The
bones analyzed present a fibrolamelar type of bone tissue as major matrix, with some
subtypes appearing in some samples. Growth lines are absent in all juvenile fragments,
but appears in the adult ones. One of the adult fragments seems to have an External
Fundamental System. Also, it was observed secondary reconstruction in adult samples
and a thick cortex in all histological slides in which Relative Bone Wall Thickness can
be calculated. All these features were already been observed in other species of
DICYNODONTIA, indicating that the external morphological similarity presented by
the components of the group is also reflected in their bone histology. Physiological
interpretations taken from the histological data obtained include an accelerated
metabolism and rapid osteogenesis, when compared with basal therapsids. The relative

thick cortex, allied to the presence of powerful limbs provided with flattened ungueal
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phalanxes and also taphonomic data indicate that Dinodontosaurus, even having a

relative great body size, maintained some kind of digger behavior in its lifestyle.

Key words: Osteohistology, DICYNODONTIA, Dinodontosaurus, Middle Triassic,

growth patterns.

1. Introduction

Paleohistology, nowadays, is a very promising field, bringing valuable
information about some biological aspects of an individual or clade, such as growing
rates, age, growing patterns, ontogenetic changes, physiological strategies,
biomechanics and phylogenetics relationships (Ray et al., 2004, 2009, 2010, Chinsamy-
Turan, 2005, Botha-Brink and Angielczyk, 2010, Green et al., 2010).

Paleohistological studies in synapsids has grown tremendously in the past few
years. The results of these researches have shown that the clade developed a great
diversity of grown strategies and a wide range of osteohistological features (Ray et al.,
2004, 2009). These include primarily a tendency on increase metabolic rates. Basal
synapsids (known informally by “pelicosaurs’) had a cyclical and low bone growth,
similar to basal tetrapods, as indicated by a poorly vascularized cortex. However, bones
with a highly vascularized matrix, related with rapid osteogenesis, are common in long
bones of non-mammalian therapsids (Ray et al., 2004). Although the bone deposition is
cyclically interrupted in many groups, the general growth rate in this clade is better
comparable to that of mammals than to basal tetrapods (Green et al., 2010).

The DICYNODONTIA Owen, 1860a, an extinct therapsid lineage, is widely

study in what concern morphological, phylogenetic and taxonomical aspects (Chinsamy
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and Rubidge, 1993, Botha-Brink and Angielczyk, 2010), because of their cosmopolitan
distribution and relevance in biostratigraphy, their long-term existence, phylogenetic
diversity and to be Permo-Triassic boundary survivors. Paleohistological studies (e.g.
Botha-Brink and Angielczyk, 2010, Green et al., 2010, Chinsamy-Turan, 2012) reported
some common characteristics for the entire group, such as the presence of fibrolamelar
bone tissue (which indicates rapid osteogenesis), variable incidence of growth lines
(pointing to periods of low or arrested growth) and thick cortices. In the ontogenetic
development, the juvenile stages have an accelerated growth followed by a slowdown,
possibly when they reach sexual maturity (Chinsamy-Turan, 2012).

Several taxa have had their microstructure described, including Permian (e.g.
Diictodon) and Triassic (e.g. Wadiasaurus and Lystrosaurus.) species. A fibrolamelar
matrix already appears in basal forms of dicynodonts (e.g. Eodicynodon), indicating
that the rapid growth strategy was adopted early in the clade, but apparently exists a
tendency to enhance this strategy along the group history. With the exception of genus
Eodicynodon, it is possible to see a considerable rise in the size of vascular channels,
which are responsible for bone nutrition, and related to the increase of metabolic rate.
Among the species that have these enlarged vascular channels (e.g. Aulacephalodon,
Dicynodon and Kannemeyeria) is Lystrosaurus, whose capacity of rapid growing could
be one of the responsible for the diversity recovery of the clade in Early Triassic
(Chinsamy-Turan, 2012).

Despite the substantial quantity of histologic studies within dicynodonts, the
southern Brazil genera did not have this attention so far. There is a considerable amount
of fossil material assigned to Dinodontosaurus Romer, 1943, providing an opportunity

of study the bone microstructure of these extinct animals.



74

75

76

77

78

79

80

81

82

83

84

85

86

87

88

89

90

91

92

93

94

95

96

97

98

Dinodontosaurus is a medium-to-large size species of dicynodont, reaching
approximately 2 meters long and 300 kilos. Their bodies were robust, with the anterior
members in a sprawling posture and the posterior members in an upper posture. As all
the members of the clade, they had the pre-maxilla and anterior portion of the maxilla in
a beak format, which probably was covered with corneal processes. Except for the most
basal forms (such as Endothiodon), dicynodonts do not have post-canine teeth, but had
a well-developed canine, including Dinodontosaurus (the most derived forms lost this
feature and stay only with the caniniform process of the maxilla). The fossils of this
species are found in sediments dated from Middle Triassic (specifically Ladinian) and
located in outcrops of Brazil and Argentina. The materials of this study are original
from basal layers of the Santa Maria Formation, Brazil (Morato, 2006).

The taxonomy of the genus Dinodontosaurus is problematic and have a
complex history, with several interpretations that difficult a more objective decision
about the status of the species (Lucas, 1992, Lucas and Harris, 1996, Morato, 2006).
Here we assume that all known specimens of Dinodontosaurus constitute a single
species (whichever be the species name considered as valid). From that, we also assume

that the samples analyzed are representative of this single species.

2. Material and Methods

The method used to get the histological slides was based on the study of
Chinsamy and Raath (1992). The specimens were chosen from the paleontological
collection of the Laboratdrio de Paleontologia de Vertebrados of Universidade Federal
do Rio Grande do Sul (UFRGS-PV-n°-T) and Laboratério de Paleovertebrados of

Museu de Ciéncias Naturais of Fundagéo Zooboténica do Rio Grande do Sul (MCN-
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PV-n°). Despite the great amount of bones assigned to Dinodontosaurus in the referred
collections, the relatively low sampling here presented is due to the rarity of elements
with good microstructure preserved, because of the high level of calcite
permineralization founded in fossils of the Santa Maria Formation, which usually
destroy the bone internal structure (Holz and Schultz, 1998). The selected elements
include different bones in distinct ontogenetic stages, mainly from juvenile specimens.
They were photographed with a digital camera Canon Power Shot SX 110S and
measured with a caliper rule (Table 1). The cuts were made, in the case of long bones,
in the middle of the diaphysis, or in the nearest point from that, with a small saw,

manually.

The cut fragments were then immersed in resin Aradur HY and Araldite GY279,
and, after hardened, one side was sanded and polished to be fixed in a petrographic
slide. After this step, the sample was chopped with the machine Discoplan TS, from the
Laboratdrio de Preparacdo de Amostras do Instituto de Geociéncias of UFRGS. The
final process was made manually, decreasing the thickness of the histological slide with
fine sandpaper. The analysis was made with the petrographic microscope Zeiss Axio
Scope Al, with zoom of 60x, and the photos taken with an Axiocam ERC 5S, coupled

in the microscope and linked to a computer with the software Axio Vision.

3. Results
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The characteristics that could be observed in the histological slides of
Dinodontosaurus fossils elements is the same described for the DICYNODONTIA
clade as a whole. Laminar fibrolamelar bone tissue (Fig.1A,C) and high vascularization
are present in all specimens analyzed. Radial and plexiform bone tissues, subtypes of
the fibrolamelar matrix, were also found in the juvenile radius (UFRGS-PV-0113-T)

(Fig.1B) and one of the adult ribs (MCN-PV-10248) (Fig.1D), respectively.

Dense haversian tissue was observed in the other adult rib specimen (UFRGS-
PV-1231-T) (Fig.2B). Growth lines were found in both adult ribs (Fig.2A,C,D), but are

absent in all the juvenile specimens.

Unfortunately, the only available adult humerus sample (MCN-PV-10251)
didn’t have a good internal preservation, which brought some difficulties to the
analysis. Nevertheless, it seems to show an accumulation of growth lines in the
periosteal region of the cortex (Fig.3B), as well as a decrease in the vascular channels.

The adult rib UFRGS-PV-1231-T also presented these features (Fig.3A). It suggests the
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presence of an EFS (External Fundamental System), which is related to the individual
growth slowdown due to sexual maturity. Also, it was observed in the adult humerus a
high accumulation of Sharpey’s Fibers (Fig.3B). The presence of EFS has already been
observed in at least two dicynodont species, Placerias (Green et al., 2010 apud
Chinsamy-Turan, 2012) and Kannemeyeria (Chinsamy-Turan, 2012), and appears to
occur together with a dense quantity of Sharpey’s Fibers (Woodward, 2014). These
fibers are fine marks in the periosteal region of the cortex made by the tendons
connections in the bone matrix, providing muscular sustention, and has been observed
in high quantity in regions where the periosteal mineralization is stagnated (Francillon-

Vieillot et al. 1990).

The RBT (Relative Bone wall Thickness) is defined by the 30% Wall’s Principle
(1983), nowadays used to infer life habits such as aquatic, semiaquatic and fossorial in
extant and extinct animals (Botha, 2003, Botha-Brinck and Angielczyk, 2010). This
feature was calculated in the samples of this study following the method of Botha and
Chinsamy (2004), which is obtained by measuring the diameters of the whole section,
the thickness of the cortex and put in a mathematical formula (RBT = T/D x 100, where
"T" is the sum of four measurements of the cortical thickness, and "D" is the arithmetic
sum of the two measurements of sectional diameter). However, because of the non-
optimal preservation of the microstructure, the measurements taken were approximated,

and in some too fragmentary specimens it was not possible. Nevertheless, it can be seen
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in Table 1 that in all the samples the measured RBT value was about 30%, obeying the

Wall’s Principle and befitting with the pattern described to DICYNODONTIA clade.

4. Discussion

The main physiological and paleoecological interpretations about dicynodonts
(sensu Green et al., 2010) as a whole are: an increase of the metabolic and growth rates,
both ontogenetic and phylogenetic, because of the large presence of the fibrolamelar
bone tissue and high vascularization of the matrix, which indicates a rapid osteogenesis
and a bigger blood supply, respectively; the influence of the ambient and/or endogenic
rhythms in the osteogenesis, due to the presence of growth lines, which is related to
slow or arrested growth for scarcity of resources, hormonal regulation or sexual
maturity; semiaquatic and/or fossorial lifestyles, for the relatively high cortical
thickness, commonly associated to these behaviors.

Among all of this, the most common feature observed in dicynodonts is the
predominance of fibrolamelar bone tissue highly vascularized, presenting some
variation in its subtypes (like laminar, radial or plexiform arrangement) (Chinsamy-
Turan, 2012). The samples of this study show this general pattern, with all the bones
having laminar fibrolamelar matrix, and the occasional appearances of subtypes like
radial and plexiform bone tissue. The radial type is considered indicative of an even
more accelerated growth, commonly observed in juveniles, as the sample presented here
(UFRGS-PV-0113-T). Yet the plexiform type is somewhat less accelerated, observed
here in an adult rib histological slide (MCN-PV-10248).

With respect to the growth lines, the dicynodonts studied in previous works

presented uninterrupted bone matrix in the juvenile ontogenetic stages, with the lines



199

200

201

202

203

204

205

206

207

208

209

210

211

212

213

214

215

216

217

218

219

220

221

222

223

appearing only in more advanced stages of life, varying the time of the appearance
depending on genera. In most cases these appeared when the individual reached about
50% of the adult size (e.g. Lystrosaurus and Kannemeyeria, sensu Botha-Brinck and
Angielczyk, 2010), but in others genera it occurs only after 70% of adult size (e.g.
Diictodon, sensu Ray and Chinsamy, 2004). Also, it has been observed parallel-fibered
bone tissue, related to a slowdown in growth, in the peripheral region of the cortex of
large-sizes genera (e.g. Placerias, sensu Green et al. 2010), possibly suggesting the
reach of sexual maturity (Chinsamy-Turan, 2012). It is possible that the structure
observed in the adult humerus sample (MCN-PV-10251), here interpreted as an EFS, is
a beginning of parallel-fibered matrix deposit, but it will be necessary a more
representative sampling of adult bones to this question.

Regarding the 30% Wall's Principle cortical thickness, this measurement must be
considerate as an approximate minimum indicative. Magwene (1993, apud Chinsamy-
Turan, 2012) examined the cortical thickness of several extant taxa with different life-
habits, such as semi-aquatic crocodilians, terrestrial mammals and arboreal/fossorial
mammals and lizards, and found, besides the expected results (thick cortex for semi-
aquatic and thin for terrestrial), that the arboreal/fossorial mammals and lizards
presented cortical thickness around 30%, varying for more or for less (e.g. 28% for
some fossorial mammals). The results of this study show that Dinodontosaurus remain
close to the Wall’s Principle, at least for the juvenile samples.

Botha-Brink and Angielczyk (2010) examined ten different dicynodont genera,
and, in what concern the cortical thickness, they observed that the RBT exceeds the
30% both in adult and subadults individuals, independently of the size. Since that there
is evidence for fossorial behavior in many genera (for example, articulated individuals

found inside burrows, sensu Smith, 1987), this feature is interpreted as an extra support
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for the bone during excavation. However, the large size species are commonly
considered as grazers, possibly not being active diggers. Yet, considering the thick
cortex and other morphological features (as the big and wide ungueal phalanges) present
in both little and large size genera, it is possible suppose that the digger habit have
remained in all dicynodont history, diversifying in influence depending on the taxa
(Chinsamy-Turan, 2012). However, there are some fossil evidences which could
indicate that, in at least two large-size dicynodont genera (Dinodontosaurus, from
Brazil, and Parakannemeyeria, from China), the digger habit still existed in an active
way. For both taxa, monotypic and monospecific juvenile associations composed by 10
and 9 specimens, respectively, where found, whose individuals are virtually complete,
articulated and with dorso-ventral crush. The taphonomic interpretations indicate that
these juveniles probably die in an abrupt burial, possibly because the collapse of a
subterranean shelter (Bueno, 2012).

All these histological features (except, maybe, the thick cortex) are also present
in other therapsid groups (such as gorgonopsians, therocephalians and cynodonts) (Ray

et al., 2004) so that they can be considered plesiomorphic for therapsida.

5. Conclusion

The basic physiologic strategy adopted by dicynodonts early in their history was
a more accelerated metabolism and rapid growth, if compared with basal tetrapods, at
least in the juvenile ontogenetic stages. From here, the growth rates diversify inside de
clade. Besides, they had a reasonably thick cortex, related to the life habits, such as

aquatic, semiaquatic or fossorial. It is possible that the more derivate and large-sized
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genera, who also have this feature, maintained it for having one of these behavior or for
a plesiomorphy inside the clade.

Dinodontosaurus doesn't seem to be an exception. The samples presented here
shows that the major type of bone matrix is fibrolamelar, well vascularized, the same
described to DICYNODONTIA, and it is related to the increase of metabolic rates and
rapid growth. This is also supported for the absence of growth lines in the juvenile's
samples. As seen in other dicynodont genera, it is possible that the young adult
individuals had a growth slowdown, due to appearance of growth lines and possibly an
EFS, but this last feature needs additional analyses to be corroborated. Also, the RBT
percentage calculated in almost all histological slides is befitting to the 30% Wall's
Principle, added to the presence of powerful limbs provided with flattened ungueal
phalanxes and the occurrence of a taphocoenosis indicative of rapid burial by collapsing
of a shelter indicates that Dinodontosaurus maintained some kind of digger behavior in

its lifestyle.
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Table and Figures captions

Table 1. Selected samples for osteohistological analysis, with information about

registration number, type of element, dimensions, ontogenetic stage and RBT values.
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Figure 1. Histological photomicrographs of Dinodontosaurus fossil elements, showing
the bone matrix patterns founded. Laminar fibrolamelar bone tissue is observed in A
(Juvenile tibia, UFRGS-PV-0112-T) and C (juvenile fibula, UFRGS-PV-0112-T);
Radial type is also present in B (juvenile radius, UFRGS-PV-0113-T), and plexiform

type in D (adult rib, MCN-PV-10248).

Figure 2. Histological photomicrographs of Dinodontosaurus fossil elements, showing
growth lines in A, C and D (dark arrows) and dense haversian tissue in B (two
secondary osteons are highlighted by dotted lines). All photos are from adult ribs

samples (A and B: UFRGS-PV-1231-T; C and D: MCN-PV-10248).

Figure 3. Histological photomicrographs of a rib (A, UFRGS-PV-1231-T) and humerus
(B, MCN-PV-10251) from adult individuals of Dinodontosaurus. The highlighted area
in both photos indicated growth lines (with some of these marked by dark arrows),
which could be an EFS in formation. Also, in B it is possible to see a dense quantity of

Sharpey's Fibers (the large amount of grooves presented in the highlighted area).



Section

Specimen Type of ) Ontogenetic
Length (mm) | diameter RBT (%)
number element stage
(mm)
UFRGS- Early
femur 47,0 7,0 ) _ 18,8
PV-0076-T juvenile
UFRGS- . ) ]
tibia 99,0 21,5 Late juvenile 27,7
PV-0112-T
UFRGS- ) ) )
fibula 85,0 10,0 Late juvenile 34,7
PV-0112-T
UFRGS- ) )
ulnae 99,0 17,9 Late juvenile 29,5
PV-0113-T
UFRGS- _ . .
radius 89,0 16,0 Late juvenile 22,5
PV-0113-T
UFRGS- _ ) )
rib - 9,0 Late juvenile 13,0
PV-0131-T
UFRGS- _
rib - 28,7 Adult -
PV-1231-T
MCN-PV-
humerus - 60,2 Adult -
10251
MCN-PV- _
rib - 22,0 Adult -

10248















