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RESUMO

Os mesossaurideos constituem o clado mais basal dentro de Parareptilia. Séao
animais de porte pequeno e habito aquatico, coletados abundantemente em sedimentos
do Eo-Permiano (Artinskiano) da América do Sul e da Africa. Atualmente, sdo
reconhecidos trés géneros monoespecificos para o grupo: Mesosaurus tenuidens
Gervais, 1864; Stereosternum tumidum Cope, 1886; e Brazilosaurus sanpauloensis
Shikama & Ozaki, 1966. Este trabalho tem como objetivo explorar alguns aspectos da
morfologia e da paleobiologia de Stereosternum tumidum. Num primeiro momento,
investigou-se o papel e as adaptacdes da denticdo na alimentacdo. Para tanto, foi feita
a observagdo, em microscopia Optica, de uma lamina delgada confeccionada a partir de
um dentario isolado, referido a Stereosternum. Entre os resultados, reconheceu-se que
os dentes apresentam a parede dentinaria composta por diferentes camadas de dentina
com distintos arranjos microestruturais e diferentes graus de mineralizacdo. Essa
organizacdo composta da parede dentindria teria como consequéncia um aumento da
resisténcia do dente, em especial a quebra. Além disso, a insercdo dos elementos
dentarios também foi reconhecida como tendo um padrdo misto. Dentes jovens
estariam inseridos em alvéolos rasos e seriam mantidos no lugar pelo ligamento
periodontal e por trabéculas de tecido mineralizado, que poderiam ser remodeladas ao
longo do crescimento dentario. Tanto o refor¢o na estrutura quanto na insercao dentaria
sdo adaptacOes consistentes com o habito predatorio, inferido por outros autores com
base apenas na morfologia dentaria externa. Em um segundo estudo de caso, a partir
da observacdo de impressdes particularmente bem preservadas do cranio de dois
individuos conservados em calcarios, destacou-se a presenca de uma pequena, porém
conspicua fenestra temporal lateral, margeada pelos ossos esquamosal, jugal e
quadradojugal. Considerando os novos achados e aceitando a existéncia de espécimes
de Stereosternum que ndo apresentam tal estrutura (ou seja, possuem um cranio do
tipo anapsido), discutiu-se a possibilidade de um polimorfismo para essa caracteristica
entre o0s representantes do tédxon, bem como sua representatividade para a

classificacao de Parareptilia.



ABSTRACT

The mesosaurids constitute the basalmost clade within Parareptilia. They are
represented by animals of small size and aquatic habit, abundantly collected in Early
Permian (Artinskian) sediments from South America and Africa. There are currently
recognized three monospecific genera for the group: Mesosaurus tenuidens Gervais,
1864; Stereosternum tumidum Cope, 1886; e Brazilosaurus sanpauloensis Shikama &
Ozaki, 1966. This work aims to explore some aspects of the morphology and
paleobiology of Stereosternum tumidum. In a first moment, the role and the adaptations
of the dentition in the feeding behavior were investigated. To accomplish that, an
isolated dentary, attributed to Stereosternum, was observed in thin section under optic
microscopy. Among the results, it was recognized that the dentinary wall of the teeth is
composed by different layers of dentin, with distinct microstructural arrangements, and
different degrees of mineralization. This composed organization of the dentinary wall
supposedly led to an increasement to the tooth resistance, especially to breakage.
Additionally, the insertion of dentary elements was also recognized as having a mixed
pattern. Still-growing teeth were inserted in shallow alveoli, being kept in place by
periodontal ligament and trabeculae composed of mineralized tissue, which could be
remodeled during the tooth eruption. Both the reinforcement in the structure and in the
insertion of the teeth are adaptations consistent with the predatory habit inferred by
other authors, based only on external tooth morphology. In a second case study, by the
observation of skull impressions of two individuals, preserved in limestone slabs, it was
identified a small, but conspicuous lateral temporal fenestra, bordered by the
squamosal, jugal and quadratojugal bones. Considering these new findings, and
accepting the existence of Stereosternum specimens which do not present such
structure (possessing an anapsid skull), the possibility of polymorphism for this
characteristic among the taxon representatives was discussed, as well as its role in the

classification of Parareptilia.



SUMARIO
RESUMO . ..ot e e e e e et e e e e e e e e e 1
A B S T R A T e ettt e e e e e e e e e e e e e e enaans 2
Sobre a Estrutura desta DISSEIraCa0...........eeieieeiiiieeiiiiee e e e e e e et e e e e e e e e e e e e eeaanes 4
1. INTRODUGAO. .. .ottt ettt ettt ettt ettt e et et et e et e et e st e e reesaesreeseesreaeas 5
2. OBUIETIVOS . .. ettt e et e e e e e e et e e e e eraans 12
3. CONTEXTO GEOLOGICO .....eiiiiiriiiieieiesisisieiee sttt 13
3.1. Geologia da FOrmagao Irati............ccevviiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieeeeeeeeeeeeeeeeeeeee e 13
3.2 Interpretacdo paleocambiental...............oooviiiiiiiiiii 16
4. ESTADO DA ARTE ..ottt e et a e et e e e e e 19
4.1. Século XIX: primeiras deSCIIGOES. .....c.oiiiiiiiiiiieeee ettt e e e e e e 19
4.2. Inicio do Século XX: cresce a controvérsia sobre 0 grupo.........ccccevveeeeeeeeeeennnee 25
4.3. Anos 1980 — presente: revisdes morfoldgicas e discussodes filogenéticas........... 31
5. DISCUSSAO INTEGRADORA ......ooviieieeeeeeeeeeee e ete et e et saeeae e saeeae e 36
6. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS .....oooieiececeeeeeeeeee e 38
7. PRIMEIRO ARTIGO ...t e e e e e e e e neaans 51
8. SEGUNDO ARTIGO ... ittt e e e e e e e na e e e eneanns 75



Sobre a Estrutura desta Dissertacéo

Esta dissertacdo de mestrado esta estruturada em torno de artigos publicados em
periodicos ou publicacbes equivalentes. Consequentemente, sua organizacao
compreende as seguintes partes principais:

a) Introducéo sobre o tema e descricdo do objeto da pesquisa de mestrado, onde
estdo sumarizados os objetivos e a filosofia de pesquisa desenvolvidos, o estado da
arte sobre o tema de pesquisa, seguidos de uma discussao integradora contendo os

principais resultados e interpretacdes deles derivadas.

b) Artigos publicados em periédicos ou submetidos a periddicos com corpo
editorial permanente e revisores independentes, ou publicacdes equivalentes (capitulo
de livro de publicagé&o nacional ou internacional com corpo de revisores independentes),

escritos pelo autor durante o desenvolvimento de seu mestrado.

c) Anexos, compreendendo: artigo(s) nos quais o pdés-graduando € co-autor,
resumo(s) e artigo(s) publicado(s) em eventos, relacionado(s) ao tema central da
dissertacdo, bem como documentacdo pertinente de natureza numérica (tabelas,
calculos), gréfica (figuras, diagramas, mapas, secOes) e fotografica que, por sua

dimensao e/ou natureza ndo pode ser incluida no(s) artigo(s).



1. INTRODUCAO

Um dos mais dramaticos passos na evolucdo dos vertebrados foi o abandono do
ambiente aquatico e a conquista do ambiente terrestre. Desde o surgimento dos
tetrapodes, durante o Devoniano (AHLBERG, 2000; CLACK, 2004; AHLBERG &
CLACK, 2006), até a consolidacdo da conquista do ambiente terrestre pelos Amniota,
em algum momento do Carbonifero (CARROLL, 1964; 1969; 1982), uma série de
adaptacdes anatdmicas, fisiologicas e funcionais foi acumulada pelos organismos, para
adaptar-se ao novo ambiente. Ainda assim, diversos grupos de amniotas (e.qg.
cetaceos, algumas linhagens de tartarugas e de arcossauromorfos) secundariamente
abandonaram (parcial ou totalmente) o ambiente terrestre, retornando a agua. Essa
mudanca de habitat pode ser acompanhada no registro fossilifero, tanto a partir das
formas transicionais dos taxons supracitados como também por parte de linhagens
completamente extintas, como 0s ictiossauros, plesiossauros e mosassauros, entre
outros (DEBRAGA & CARROLL, 1993; MOTANI, 1999; 2000; O'KEEFE, 2002). Esse
retorno ao ambiente aquatico, paradoxalmente, comecgou precocemente na historia de
Amniota. Ao longo do Paleozoico, diversas linhagens passaram a desenvolver
adaptacdes especificas a vida dentro d’agua. J& no Carbonifero Superior ocorre o
diapsido Spinoaequalis schultzei (DEBRAGA & REISZ, 1995), contemporaneo a alguns

dos mais antigos registros de Amniota e de suposto habito semi-aquatico.

Durante o Permiano, a quantidade de linhagens de amniotas aquéticos e semi-
aguaticos experimentou um significativo aumento. Um exemplo classico - e de fato um
dos grupos mais enigmaticos - é o dos mesossaurideos® (Figura 1), do Permiano

Inferior. Coletados abundantemente em sedimentos datados do Artinskiano (SANTOS

' O termo “mesossaurideo” sera usado ao longo deste trabalho em um sentido amplo, para se referir
genericamente a todos os tédxons do grupo dos Mesosauridae (Mesosaurus, Stereosternum,
Brazilosaurus, além de taxons hoje sinonimizados). Ao longo da histéria da pesquisa dos
mesossaurideos, o grupo recebeu diversos nomes (Proganosauria, Mesosauria, Mesosauridae), como
sera apresentado e discutido no capitulo 3. Quando pertinente, esses nomes serdo utilizados para se

referir a nomenclatura formal.
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Figura 1: Acima, impressao artistica de Mesosaurus tenuidens (autoria de Steve Kirk). Abaixo,
reconstrucdo do esqueleto do animal, retirada de Modesto (2010). As setas indicam algumas

caracteristicas diagnosticas, apontadas ao longo do texto.

et al., 2006) os mesossaurideos, além de serem um dos mais antigos registros de
amniotas aquaticos, consistem também na mais antiga linhagem de Amniotas a ocorrer
no Gondwana (ANDERSON & CRUICKSHANK, 1978; MODESTO, 2006). Embora as
afinidades taxonomicas do grupo tenham sido motivo de uma das grandes discussodes
da paleontologia de vertebrados (vide o Capitulo 3), € consenso que o0s

mesossaurideos sdo uma linhagem bastante basal de amniotas e que apresentam
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evidentes adaptacdes para o habito aquatico. Nesse sentido, podem ser mencionadas
caracteristicas (Figura 1) como a cauda lateralmente comprimida (provavelmente
cumprindo o papel de 6rgao propulsor), os membros em forma de remo, as costelas
espessas (para aumentar a densidade corporal e manter o corpo do animal submerso)
e o0 cranio longo, dotado de dentes numerosos e pontiagudos (GERVAIS, 1864; COPE,
1886; OSBORN, 1903; ARAUJO, 1974; 1976; MODESTO, 2006; 2010).

Embora o registro fossilifero de mesossaurideos seja extremamente abundante, a
ocorréncia geografica do grupo é relativamente restrita. Fésseis de mesossaurideos séo
coletados principalmente em sedimentos marinhos das Formacdes Irati e Whitehill,
respectivamente do Brasil e do sul da Africa (OELOFSEN & ARAUJO, 1987). Ha
também registros do grupo para a Formacdo Mangrullo, no Uruguai (MONES &
FIGUEIRAS, 1980; MARTINEZ, 2004; PINEIRO et al., no prelo) e para o Paraguai
(BEDER, 1923; HARRINGTON, 1950).

A distribuicdo lateral das facies onde séo registrados mesossaurideos condiz com
a extensdo de um amplo mar epicontinental (por vezes referido como mar Whitehill-Irati)
que se estendeu sobre a Africa e a América do Sul (OELOFSEN & ARAUJO, 1987). De
fato, essa mesma distribuicdo, que por muito tempo intrigou 0s cientistas adeptos do
paradigma fixista (BROOM, 1916), foi também usada como argumento em favor da
Teoria da Deriva Continental (DU TOIT, 1927; ROSSMANN, 2000). O mar Whitehill-Irati
(Figura 2), correspondente no Brasil & maxima transgressdo marinha da Bacia do
Parana (ZALAN et al., 1990), propiciou um ambiente ideal para o desenvolvimento da
fauna de mesossaurideos, em um tempo em que a América do Sul e a Africa estavam

unidas, fazendo parte do supercontinente Pangea.

Um dos temas mais discutidos — e controversos — envolvendo mesossaurideos € o
seu posicionamento filogenético dentro de Amniota. Apesar de a maioria dos autores
reconhecer, desde as primeiras descri¢cdes, que o0 grupo possui afinidades reptilianas -
uma das poucas excecdes é o trabalho de Cope (1886), que sugeriu que
Stereosternum pertencesse a classe Batrachia — as relacdes dos mesossaurideos

dentro de Reptilia sempre foram fruto de muito debate.
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Atualmente, a partir de estudos filogenéticos (GAUTHIER et al., 1988; MODESTO,
2006; TSUJI & MULLER, 2009), aceita-se que 0S mesossaurideos ocupem uma
posicdo basal dentro do clado Parareptilia Olson (1947), embora alguns autores (e.g.
LAURIN & REISZ, 1995) tenham proposto diferentes topologias, com o0s

mesossaurideos ocupando posi¢cfes externas ao grupo (Figura 3).

América do Sul Africa

Bacia do Huab Karoo
Planalto de Windhoek

Bacia do Parana

Altos de Porto Alegre - Uruguai

Bacias do Kalahari
e do Grande Karoo

Antartida

Figura 2: Diagrama esquematico da conformacdo da América do Sul e da Africa, durante o
Permiano Inferior, mostrando a extensdo geografica do mar Whitehill-Irati. Modificado de
Oelofsen & Araujo (1987).

Entretanto, grande parte da controvérsia existente acerca das relagbes do grupo
tem como causa o0 desconhecimento de muitos aspectos da osteologia de
mesossaurideos. Embora estes sejam coletados em grande abundancia, uma série de
tendenciamentos relativos ao modo de preservacédo dificulta o estabelecimento de
marcos anatdémicos e a interpretacdo de caracteres de importancia filogenética. Duas

dessas peculiaridades merecem mencao: a frequente preservacdo dos esqueletos por



meio de moldes externos; e a dificuldade em se preservar cranios de mesossaurideos

articulados e em bom estado.

Pareiasauria _E Testudings
{ Millaretticas Procolcphonidae

“pararrépteis” Parareptilia
N Procolophonia N P
lae —_—Milleretidae
Testudines _EYaungmn‘ums
1 | S
. Sauropsida
AmnIOta 7 4 Sauna N — ————— Palecttyns
Reptilia —|: , g
1 - i AmmotLa Eureptilia Captorinid
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‘Bashkyroleter’ bashkyric 77
I yroleter' bas us |, ) =1
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I Nycteroleter =
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_|: Scutosaurus | Pareiasauria
Bradysaurus
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Procolophon o
Ankyramorpha [ "™ Bolosauridae @
Belebey
Nyctiphruretus — @
Acleistorhinus . 7T 1o
Parareptilia ELanmamsuchus Lanthanosuchoidea @@

— Eunotosaurus
L Millerettidae
C Mesosauridae — m

Figura 3: Variacdo do posicionamento filogenético de Mesosauridae em diferentes estudos

testando as relacbes de Amniota. Em A, topologia obtida por Gauthier et al. (1988). Em B,
topologia obtida por Laurin & Reisz (1995). Em C, arvore de consenso obtida por Miiller & Tsuji
(2007), em uma das mais recentes matrizes propostas para o estudo das inter-relagbes de
Parareptilia. Modificado de Tsuji & Miller (2009).

Desde as primeiras descricfes de espécimes de mesossaurideos preservados em
folhelhos (e.g. GERVAIS, 1864; SEELEY, 1892), foi mencionada pelos autores a

dificuldade imposta ao estudo pelo fato de os materiais serem preservados quase
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sempre por meio de moldes externos. Mesmo 0s materiais preservados em calcarios
(menos abundantes) também impunham tais limitacdes. A partir dos moldes naturais,
(Figura 4) eram confeccionadas contrapartes em gelatina ou em gesso e sobre estas
eram realizados os estudos anatbmicos. A qualidade da técnica de confeccdo de
contrapartes, contudo, permitia apenas a obtencdo dos relevos anatdmicos mais
salientes e os moldes acabavam por revelar apenas detalhes grosseiros do esqueleto
(MODESTO, 2006). Caracteristicas como a estrutura do cranio (composto por varios

0sso0s bastante delicados, muitos deles com dimensdes de poucos milimetros) eram

dessa maneira comumente ignoradas.

Figura 4: Moldes naturais externos de cranios de mesossaurideos. Em A, UFRGS-PV-0484-P,
(Mesosaurus), preservado em folhelho. Em B, UFRGS-PV-0181-P (Stereosternum), preservado

em calcario.

Mesmo o0s raros cranios de mesossaurideos com a estrutura Ossea
completamente preservada (Figura 5) sdo de dificil estudo. Por terem a espessura
muito reduzida, ocorrem frequentemente fragmentados e comprimidos. Além disso, em
especial na regido do basicranio, € muito comum a desarticulacdo parcial dos

elementos entre si. Tais tendenciamentos preservacionais, aliados ao pequeno
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tamanho e a fragilidade dos fosseis de cranios de mesossaurideos, impdem um grande
obstaculo a observacgéo precisa de sua osteologia. Nesse aspecto, a interpretacédo da
morfologia craniana dos mesossaurideos € frequentemente tentativa, ndo sendo
incomuns os casos de descricdes conflitantes sobre o cranio de um mesmo espécime —
por exemplo, Huene (1941): sinapsido; Modesto (2006): anapsido. As diferentes
interpretacfes osteologicas, aliadas a importancia dada a osteologia do cranio em
matrizes filogenéticas (GAUTHIER et al., 1988; LAURIN & REISZ, 1995; DEBRAGA &
REISZ, 1996; DEBRAGA & RIEPPEL, 1997; MULLER & TSUJI, 2007) acabaram por
resultar em topologias bastante conflitantes, no que tange ao posicionamento

filogenético de mesossaurideos (Figura 3).

Figura 5: Regido craniana do espécime UFRGS-PV-0379-P (Stereosternum), com alguns
elementos 0sseos preservados. Observe a grande fragmentagédo dos elementos cranianos, e a

dificuldade em se individualizar as estruturas. Modificado de Pretto (2009).

Estudos envolvendo a anatomia de mesossaurideos vém sendo retomados,
podendo ser citados os trabalhos de Sedor (1994) e Sedor & Ferigolo (2001), para
Brazilosaurus; de Modesto (1999) e de Pretto (2009) para Stereosternum; e de Modesto
(2006; 2010) para Mesosaurus. A disponibilidade de fosseis em bom estado de
preservacdo e 0 avanco da tecnologia de materiais para obtencdo de moldes e
contramoldes permitiram uma melhor observacdo e uma reinterpretacéo de caracteres
osteoldgicos. Esses trabalhos encorajam um avanco na abordagem de estudo de
mesossaurideos, possibilitando explorar mais aspectos paleobiolégicos da anatomia do

grupo. Alguns desses aspectos sao justamente temas desta dissertagao.
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2. OBJETIVOS

Os dados apresentados nesta dissertacdo sdo resultado de estudos de caso
envolvendo espécimes de Stereosternum tumidum. A partir da observacdo direta de
Stereosternum, discutiram-se aspectos anatdmicos e paleobiolégicos relativos ao taxon.
Nesse interim, trés objetivos especificos foram reconhecidos: (1) explorar a discussao
acerca dos habitos alimentares e comportamentais do taxon, a partir da andlise da
microestrutura de sua denticdo; (2) discutir a morfologia da regidao temporal de
Stereosternum a partir de espécimes que apresentam fenestracdo craniana e (3)

discutir o papel das aberturas temporais na classificacao de Parareptilia.

Em termos praticos, sdo apresentadas duas publicacbes independentes
resultantes deste projeto de Mestrado, as quais séo listadas e discutidas no corpo do

texto.
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3. CONTEXTO GEOLOGICO

3.1. Geologia da Formacéo Irati

A Formacdo lIrati integra a Supersequéncia Gondwana | da Bacia do Parana
(Figura 6), tendo sido depositada em uma area que corresponde a maior extensao
atingida pela transgressdo marinha ocorrida na sequéncia Permo-Carbonifera da Bacia
(ZALAN et al., 1990).
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Figura 6: Carta estratigrafica da Bacia do Parana. Retirado de Milani (2004).
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Os sedimentos da formacao Irati foram descritos originalmente por White (1908) e
denominados “Schistos Pretos do Iraty”. O pacote sedimentar foi inserido na porcao
inferior da Série Passa Dois (que viria a ser elevada a categoria de Grupo por Mendes,
1967). A secédo-tipo descrita por White (1908) aflora na localidade de Engenheiro
Gutierrez, proxima ao municipio de Irati (Parand) e é caracterizada por compor-se de

folhelhos escuros contendo restos de “Mesosaurus brasiliensis” MacGregor (1908)2.

A Formacéo Irati s6 veio a ser formalmente individualizada por Almeida & Barbosa
(1953). Sua abrangéncia, em superficie, corresponde a uma faixa estreita e sinuosa
(Figura 7) que, no Brasil, cobre uma area de cerca de um milhdo de km?2 dos estados de
Goiés, Mato Grosso, Sdo Paulo, Parana, Santa Catarina e Rio Grande do Sul. A partir
dai os pacotes sedimentares seguem em terrirério uruguaio, onde recebem a
denominacdo Formacgdo Mangrullo (DELANEY & GONI, 1963; MONES & FIGUEIRAS,
1980; MARTINEZ, 2004). No Paraguai, sdo citados arenitos contendo restos de
Mesosaurus (BEDER, 1923) atribuidos ao Grupo Tubardo (HARRINGTON, 1950).

Além das correlacdes laterais em territério sul-americano, a Formacao Irati €
diretamente correlacionada a Formacdo Whitehill do sistema Karoo, no sul da Africa
(PADULA, 1968; ARAUJO, 1976; OELOFSEN, 1981), dada a semelhanca litologica e
paleontologica. A Formacdo Whitehill se estende por uma area de cerca de 300.000
km2 (OELOFSEN & ARAUJO, 1987).

Schneider et al. (1974) dividiram a Formacéao Irati nos Membros Taquaral (pacote
inferior) e Assisténcia (pacote superior). O contato inferior da Formacéo Irati ocorre
entre o0 Membro Taquaral e a Formacao Palermo e o contato superior ocorre entre o
Membro Assisténcia e a Formacdo Serra Alta. Os dois contatos sdo concordantes
(NORTHFLEET et al., 1969).

O Membro Taquaral é composto por camadas de folhelhos acinzentados, nao-
betuminosos, por vezes intercalados com lentes de carbonato e nddulos de silex

(HACHIRO, 1997). A assembleia fossilifera € composta por troncos silicificados,

% Mesosaurus brasiliensis MacGregor (1908) hoje é considerado sindnimo-jtnior de M. tenuidens Gervais

(1864), segundo Oelofsen & Araujo (1987), motivo pelo qual o nome é citado entre aspas.
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palinomorfos, ostracodes, espiculas de esponjas, crustaceos do género Clarkecaris e
restos de peixes (MARCONATO, 2001).

P ASUNCION

Figura 7: Area aflorante (faixa escura) da Formacdo Irati na Bacia do Parana. Retirado de
Hachiro & Coimbra (1991).
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O Membro Assisténcia, que ocupa a metade superior da Formacao, caracteriza-se
pela presenca de folhelhos betuminosos e nao-betuminosos e secundariamente por
calcarios, por vezes dolomiticos (AMARAL, 1967; HACHIRO 1997). Preserva uma
assembleia fossilifera um pouco mais diversa, contendo troncos silicificados,
fragmentos algalicos, palinomorfos, foraminiferos arenaceos, ostracodes, braquiépodes,
crustaceos em grande quantidade (dos géneros Pygaspis, Liocaris e Paulocaris) e
restos de peixes (MARCONATO, 2001). E também no membro Assisténcia que s&o

encontrados os abundantes fosseis de mesossaurideos.

3.2 Interpretacdo paleoambiental

Embora a maioria dos autores historicamente assumam que os sedimentos da
Formacé&o Irati tenham origem marinha, essa assercéo por muito tempo sustentou-se
apenas com base na sedimentologia, sendo que a falta de evidéncias paleontoldgicas
nesse sentido foi apontada por Lavina (1991) como um problema a ser resolvido. Desde
os trabalhos de White, diversos ambientes deposicionais ja foram propostos para a
Formacé&o Irati, variando de contextos marinhos abertos (Du Toit, 1927) a mares
epicontinentais ou continentais restritos. Soares (1996) reuniu e resumiu com bastante
detalhe as vérias informacdes acerca da origem sedimentar da Formacao Irati.

Beurlen (1953; 1955; 1957) prop6s que, durante o periodo de deposicdo do Grupo
Passa Dois, devido a uma grande transgressdao marinha, as aguas do mar teriam
invadido a plataforma continental, formando um vasto corpo d’agua de estreita
comunicacdo com o oceano. Esse sistema caracterizaria o mar Whitehill-Irati, sendo
gue o constante aporte de agua doce vinda dos rios tornaria suas aguas salobras. O
autor ainda prop06s que, durante a transgressao, ocorreu uma mistura de populacdes de

organismos limnicos e marinhos, que teria cessado ao final desse evento.

Por fim, o autor sugeriu a presenca de uma estratificacdo nas aguas do mar
Whitehill-Irati, com a agua salgada, mais densa, concentrando-se proxima ao fundo e
formando um ambiente andxico e rico em matéria organica em decomposicao
(representado pelos folhelhos negros). A parte superior da coluna d’agua, por sua vez,
seria de 4gua doce e habitada pelos organismos vindos dos rios. A fauna de aguas
marinhas ficaria restrita, portanto, as por¢cdes mais proximas a comunicagdo com o mar
aberto e as regides mais rasas, onde a movimentacdo da agua ndo permitisse a

estratificacao.
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Araujo (1976) dividiu a Formacao Irati em duas zonas geograficamente distintas. A
Zona A seria representada pelos folhelhos dos estados do Rio Grande do Sul, Santa
Catarina e Parana, contendo principalmente espécimes de Mesosaurus. J4 a Zona B
seria composta pelos calcéarios de Sédo Paulo, Mato Grosso e Goias, nos quais foram
preservados preferencialmente espécimes de Stereosternum e Brazilosaurus. Oelofsen
& Araujo (1983) reconheceram para a Formacao Irati 0 modelo de Oelofsen (1981),
proposto originalmente para a Formacédo Whitehill, no qual a ingressdo marinha teria
vindo pelo sul, justamente onde se encontram as facies compostas por folhelhos.
Integrando dados de Amaral (1971), os autores relacionaram os folhelhos da Zona A
com aguas salinas de fundo, nas quais haveria concentracdes toxicas de sulfeto de
hidrogénio (H,S). Os calcarios da Zona B, por sua vez, teriam origem em aguas rasas e
bem oxigenadas. Para explicar a ocorréncia intercalada de varias camadas de folhelhos
(gerados em aguas profundas) e de calcérios (originados nas aguas rasas), Oelofsen &
Aradjo (1987) propuseram uma sucessdo de diversos eventos transgressivos e

regressivos na Bacia.

Burjack (1984), Mendes (1984) e Picarelli (1986) assinalaram aos sedimentos da
Formacédo Irati uma assembleia composta por organismos tanto de aguas salgadas
guanto de agua doce (palinomorfos, lingulideos, foraminiferos aglutinantes, acritarcos).
Isso levou os trés autores a concordarem que o ambiente local teria sido misto,
portanto, com aguas doces a salobras. Lavina (1991) advogou em favor das ideias de
Beurlen (1957) e concordou com a proposta de um extenso mar intracontinental ou
epicontinental, que permaneceria na maior parte do tempo com salinidade baixa e com
uma marcada estratificacdo das aguas. Devido a sua extensdo e a esporadicas
evidéncias de entrada de agua salgada, o autor acreditava que ainda houvesse uma
conexao ativa com o oceano. Medeiros (1993) sugeriu que essa conexao estivesse em
vias de interrupcdo, com o mar Whitehill-Irati gradualmente se dirigindo a condicéo de

mar interior.

Monteiro (1979), analisando a presenca de anéis de crescimento nos troncos
silicificados coletados junto aos sedimentos da Formacéo Irati, interpretou que a regiao
possuiria um clima sazonal. Da mesma forma, Mussa et al. (1980) apresentaram

troncos com diferencas no grau das adaptacdes xeromorficas, o que indicaria uma
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variacdo na disponibilidade hidrica. O préprio processo de silicificacdo da madeira
exigiria alternancia entre estacdes secas e Umidas, segundo Costa (1981). Essa mesma

variabilidade poderia ter impacto também na salinidade da agua.

Novas evidéncias da existéncia de estacbes secas foram reportadas por Burjack
(1984) que assinalou a presenca de pdlen estriado (uma estrutura de resisténcia
comum, no Permiano, como adaptacdo a condi¢cées de pouca umidade) em amostras
da Formacao Irati. Alves (1994) também advogou em favor do caréater ciclico do clima
vigente na época. Com base na observacdo da presenca de anéis de crescimento bem
marcados em troncos fésseis, o autor comparou o clima da época da deposi¢cdo da
Formagcao Irati com o do atual Mediterraneo, com verdes quentes e secos, contrastando
com invernos chuvosos. A estacdo chuvosa seria marcada por tempestades, muitas
vezes de grandes proporcdes (LAVINA et al., 1991), que remobilizariam os sedimentos
do fundo, liberando uma grande quantidade de gases tdxicos (como o sulfeto de
hidrogénio, resultante da decomposicdo em ambiente andxico) e causando a massiva
mortalidade dos organismos que habitassem a camada superior, dulcicola. Entre esses
organismos estariam os mesossaurideos. Desse modo, as grandes tempestades de
inverno seriam responsaveis pelas grandes concentracdes de esqueletos com alto grau
de mistura temporal encontrados, por exemplo, em afloramentos do Rio Grande do Sul
(SOARES, 2003).
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4. ESTADO DA ARTE

O conhecimento dos mesossaurideos remonta ha quase um século e meio, e
existe um grande volume de trabalhos na literatura nos quais o grupo figura. A seguir,
sdo sumarizadas as principais referéncias que contribuiram para a discusséo acerca do
grupo de modo geral. Os trabalhos sdo apresentados em ordem cronolégica de

publicacao.

4.1. Século XIX: primeiras descricdes

Gervais (1864) descreveu a espécie Mesosaurus tenuidens, a partir de materiais
provenientes de um jazimento desconhecido do sul da Africa. O autor ressaltou a
impossibilidade de enquadrar o espécime estudado em qualquer designacao
taxondmica, tanto de espécies fésseis quanto de grupos viventes. Nao obstante, o autor
inclinou-se a tratar o animal como uma forma “muito semelhante as formas dos

3 Embora ndo tenha tomado nenhuma decisdo

primeiros tempos do periodo secundario
de carater taxondbmico, 0 autor ressaltou varias caracteristicas anatbmicas similares
entre Mesosaurus e os plesiossauros (e outras formas afins, como os lariossauros —
atualmente reconhecidos como Nothosauria). Dentre elas, a grande quantidade de
dentes afiados, o formato da cintura escapular, bastante ampla, e a morfologia dos
umeros. Em contraste, os 0ssos do antebraco e da mao, por se assemelharem aos de
formas terrestres, levaram o autor a considerar Mesosaurus tenuidens como um animal
intermediéario (dai a etimologia do nome genérico); nem aquatico, nem completamente

terrestre.

Cope (1883) reconheceu, em camadas do Permiano de S&o Paulo, uma “forma
batraquiana” que poderia, contudo, pertencer ao Carbonifero (é importante ressaltar
que Cope estava equivocado ao assinalar o material a esse periodo). Esse espécime,
juntamente com outros materiais, viria a ser descrito trés anos depois como

Stereosternum tumidum (COPE, 1886). O taxon foi descrito a partir de varias vértebras

% «(...) une forme plus semblable a celles des premiers temps de la période secondaire (...)" — Gervais
(1864), p. 170. O autor provavelmente se referiu a classica divisdo da idade da Terra proposta pelo
italiano Giovanni Arduino (que dividia o tempo geoldgico nos periodos Primitivo ou primario, secundario,

terciario, e Vulcanico ou quaternario).
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e costelas isoladas e particularmente por duas placas (parte e contraparte) preservando
a metade posterior do animal, incluindo os apéndices pélvicos. Além disso, foram
assinalados elementos peitorais desarticulados e partes do membro anterior (entre elas,
umeros), isoladas. O autor ressaltou a morfologia das vértebras (que, entre outras
caracteristicas, possuem arcos neurais maiores que o centro), similar ao observado em
formas permianas, em especial, da “classe batraquiana’”. N&o obstante, muitas
caracteristicas do animal (como a articulacdo das costelas) foram consideradas pelo
autor comparaveis a formas reptilianas, o que dificultou a classificacdo precisa do
animal. O autor comparou diversos marcos anatdmicos aos mais variados grupos
(desde urodelos até rincocefalios, passando pelos répteis Theromorpha). Por fim, Cope
comparou Stereosternum ao material-tipo de Mesosaurus, descrito por Gervais (1864).
Embora o tipo de Mesosaurus preservasse apenas a parte anterior do corpo (ao passo
que o tipo de Stereosternum expunha apenas sua porgado posterior), Cope (1886)
ressaltou a semelhanca entre as costelas dos dois tdxons (bastante expandidas) e o
fato de os umeros serem quase idénticos nos dois animais. Cope assinalou ainda a
presenca de gastralia em Mesosaurus, a partir de moldes na rocha equivocadamente
considerados por Gervais (1864) como icnofésseis de anelideos. Além disso, Cope
(1886) especulou que a morfologia do carpo de Stereosternum (ausente nos espécimes
disponiveis para estudo a época da primeira descricdo) deveria ser muito semelhante
ao preservado em Mesosaurus. De fato, entre os elementos disponiveis para a
comparacao, apenas os coracoides (representados por elementos isolados no material-
tipo de Stereosternum) diferiam significativamente de Mesosaurus.

Baur (1887), discordando da opinidao de Cope (1886), afirmou que Stereosternum
haveria de ser classificado como um réptil, mas ressaltou o fato de o taxon possuir
cinco 0ssos na regido distal do tarso. A época, ndo havia nenhum réptil conhecido
(vivente ou extinto) com mais de quatro tarsais distais, o que faria de Stereosternum o
anico réptil com tal atributo. A presenca desta caracteristica levou Baur (1887) a propor
a ordem Proganosauria para classificar Stereosternum, um reflexo do quéo Unico esse

caractere anatdomico seria. Por fim, o autor sugeriu que, embora Stereosternum
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provavelmente representasse uma forma derivada dentro de Proganosauria, seria muito

possivel que o grupo em si fosse ancestral aos demais répteis*.

No mesmo ano, viriam a ser conhecidos os primeiros espécimes completos de
Stereosternum (COPE, 1887). Embora a descricio do material tenha sido
extremamente breve e sem que nenhuma ilustracdo fosse apresentada, o autor
descreveu o formato geral do cranio (alongado, com muitos dentes pontiagudos,
possivelmente implantados em alvéolos rasos) e ressaltou a presenca de um pescoco
bastante alongado. Nesse trabalho, Cope ressaltou que a ordem Proganosauria (BAUR,
1887) era uma proposta bem fundamentada. Contudo, mesmo em face de um
esqueleto completo de Stereosternum, Cope sequer fez mengédo a sua semelhanca
com Mesosaurus (ja que agora a porcao anterior dos dois espécimes era conhecida).

Baur (1889), frente a descoberta de fésseis de répteis do Permiano possuindo 5
tarsais distais (Paleohatteria), redefiniu formalmente a ordem Proganosauria com base
nos seguintes caracteres: presenca de forame entepicondilar no Umero; 5 tarsais
distais; epifises ndo-ossificadas; pubis e isquio amplos e em forma de placa; gastralia
composta de varios ossiculos. Além disso, Baur prop6s no mesmo trabalho a divisao de
Proganosauria em duas familias: Paleohatteridae, para o género recém-descoberto; e
Mesosauridae, para comportar Stereosternum e Mesosaurus. Mesosauridae foi
caracterizada por conter animais com duas vértebras sacrais, cranio alongado, denticéo

abundante composta por dentes aculiformes e auséncia de garras.

Gurich (1889) descreveu, a partir de material coletado em folhelhos negros do sul
da Africa, o taxon Ditrochosaurus capensis, que segundo o autor diferia de
Stereosternum e de Mesosaurus por um conjunto de caracteristicas (como o formato
das costelas em corte transversal, o tamanho dos elementos carpais e tarsais, além da
formula falangeal, por exemplo). Esse taxon viria a ser reavaliado, décadas mais tarde,

sendo considerado sinbnimo-junior de M. tenuidens.

* Embora Baur (1887) n&o tenha tornado explicito com base em que ele fez tal afirmacéo, provavelmente
a mistura de caracteres reptilianos e “batraquianos”, reconhecida por Cope (1886), além da ideia (hoje
reconhecida como equivocada) de que Stereosternum fosse uma forma do Carbonifero (portanto, mais
antigo que os demais registros de répteis conhecidos até entdo) tiveram forte influéncia para que

Proganosauria fosse apontado pelo autor como um ancestral de Reptilia.
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Seeley (1892) apresentou novos fosseis de mesossaurideos da Africa do Sul, além
de fazer uma extensa e detalhada descricdo de espécimes previamente coletados de
Mesosaurus. Adicionalmente, o autor apresentou uma redescricdo do material-tipo de
Mesosaurus, previamente descrito por Gervais (1864). Ao longo da descricéo, o autor
realizou frequentes comparacdes entre os materiais de Mesosaurus com diversos
taxons de plesiossauros. Essa comparacédo € especialmente nitida nas partes do texto
dedicadas a estrutura da gastralia e da cintura peitoral, em que o autor fez repetidas
alusdes a bem desenvolvida armadura ventral vista em sauropterigios (a qual é formada
por um aumento e uma forte interacdo dos elementos peitorais, pélvicos e da gastralia).
A partir dos novos materiais apresentados, Seeley prop6s a nova espécie Mesosaurus
pleurogaster, que se diferenciaria de M. tenuidens por possuir costelas e gastralia mais
espessas. Embora nada tenha falado sobre possiveis tendenciamentos preservacionais
da gastralia dos varios espécimes de Mesosaurus®, o autor diversas vezes comentou
sobre diferencas na espessura das costelas, causadas meramente pela compressao
(uma preocupacao importante e pouco comum para a época, ainda mais levando-se em
conta que discussdes sobre tendenciamentos preservacionais em fdsseis viriam a
ganhar importancia apenas a partir dos trabalhos de Efremov, 1940). Ainda que
considerasse a espessura das costelas um argumento muito fraco para diferenciar os
taxons, Seeley afirmou ter certeza de que estava trabalhando com duas espécies

distintas de Mesosaurus.

Além da descricdo de M. pleurogaster, Seeley (1892) realizou uma importante
revisdo das relacbes entre Mesosaurus e Stereosternum. Primeiramente, Seeley
comentou que, com base nas descricdes prévias, os dois tAxons seriam virtualmente
indistinguiveis genericamente. Contudo, o autor ndo fez objecdo ao fato de que o
coracoide figurado por Cope (1886) de fato justificasse uma separacao entre os taxons,
embora Lydekker (1889) tenha sugerido que aquele elemento pudesse pertencer a um
animal completamente diferente (visto que o coracoide descrito por Cope em 1886 fora

® E importante ressaltar que o espécime descrito por Gervais (1864) possuia a gastralia preservada sob
forma de moldes externos de relevo quase imperceptivel, ao passo que 0s espécimes descritos por
Seeley (1892) as possuiam extremamente bem preservadas (embora também sob forma de moldes).
Assim sendo, é bem provavel que a diferenca na “robustez” da gastralia pudesse ser apenas um artefato

de preservacao.
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encontrado isolado, sem nenhuma associacéo direta com o material-tipo, afora o fato
de estarem preservados na mesma facies). Ainda assim, Seeley (1892), a partir da sua
propria interpretacdo da cintura escapular dos dois taxons, preferiu manter a

nomenclatura inalterada.

Por fim, Seeley (1892) discutiu a importancia dada por Baur (1887; 1889) a
presenca de cinco tarsais distais e sua decisdo de criar uma ordem a parte, baseado
principalmente nessa caracteristica. Segundo Seeley (1892), o fato de a maioria dos
taxons (répteis e mamiferos) terem apenas quatro tarsais distais poderia ser explicado
por um fusionamento de dois desses elementos (visto que, em animais com apenas
quatro tarsais distais, os digitos 4 e 5 sdo sustentados por um uUnico elemento distal,
gue nada mais seria que dois tarsais distais unidos). A permanéncia desses elementos
separados em Mesosaurus e em Stereosternum néo teria, portanto, uma importancia
tdo grande. Além disso, o autor argumentou em favor de uma inclusdo de
Stereosternum e Mesosaurus dentro do grupo dos Anomodontia® (uma variante dos
Theromorpha citados por Cope, 1886). Ainda assim, algumas particularidades (como o
tipo de articulacdo das costelas, a morfologia do Umero e da cintura peitoral)
agrupariam os dois taxons em uma sub-ordem, a qual ele sugeriu 0 nome de
Mesosauria. Finalmente, Seeley (1892) subdividiu Mesosauria (considerada por ele
uma sub-ordem) em dois grupos: Proganosauria (mantendo o nome proposto por Baur
em 1887, mas o colocando abaixo do nivel de sub-ordem), que agruparia Mesosaurus e
Stereosternum; e Neusticosauria, que conteria Neusticosaurus, uma forma aquatica

previamente considerada ancestral de plesiossauros.

Seguindo as ideias de Seeley (1892), e fazendo novas comparacdes entre
mesossaurideos e taxons proximos da linhagem dos plesiossauros, Boulenger (1896)
optou por retornar Neusticosaurus a ordem Plesiosauria (dentro da sub-ordem
Nothosauria). Desse modo, mantendo a ideia de Seeley (1892) de que os

mesossaurideos fossem estreitamente relacionados a Neusticosaurus, optou por

® Anomodontia, embora hoje seja reconhecido como um grupo de terapsidos que inclui os dicinodontes,
conteve originalmente grupos de diversas linhagens. Entre os grupos historicamente incluidos em
Anomodontia, podem ser citados (além de dicinodontes) os pareiassauros, procolofonideos,

pelicossauros, dinocefalios, entre outras formas.
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também transferir Mesosauria (composta agora apenas por Stereosternum e
Mesosaurus), para dentro de Plesiosauria. Por fim, os plesiossauros propriamente ditos

conformariam a sub-ordem Sauropterygia, também incluida em Plesiosauria.

Smith-Woodward (1897) descreveu, a partir de uma fotografia, um novo espécime
de Stereosternum procedente de Limeira (Sdo Paulo). Embora ndo tenha feito nenhum
estudo acerca das relagdes do taxon, o autor concordou com a proposta de que 0s
mesossaurideos estivessem de alguma forma ligados a ancestralidade de
plesiossauros’. Nesse trabalho, Smith-Woodward (1897) estabeleceu dois pontos
importantes sobre Stereosternum: primeiramente, que o comprimento da cabeca
deveria ser menor que o do pescoco (a menos que a impressdo do cranio estivesse
incompleta). Além disso, o autor reconheceu impressdes da pele, de cor mais escura,
na cauda de um segundo espécime disponibilizado para analise. Esse € 0 mais antigo
registro da presenca de tecidos moles em mesossaurideos. A partir dessa impressao,
ele concluiu que a cauda de Stereosternum, embora bastante achatada lateralmente,
ndo possuia nenhum tipo de projecdo dérmica (como uma nadadeira caudal, por

exemplo).

Geinitz  (1900) também apresentou novos espécimes de Stereosternum
procedentes de localidades do estado de Sdo Paulo. A partir desses materiais, 0 autor
apresentou uma descricdo detalhada do taxon, que em muito concordava com as
descricbes de autores precedentes (COPE, 1886; 1887; SEELEY, 1892; SMITH-

" E interessante que Smith-Woodward (1897) — e outros autores, como Geinitz (1900) e Osborn (1903) —
citaram Seeley (1892) como autor da ideia de que mesossaurideos tivessem relacdo com a
ancestralidade de plesiossauros. Entretanto, embora tenha comparado frequentemente a anatomia de
mesossaurideos com a de plesiossauros, Seeley (1892) propds que Mesosauria fosse uma sub-ordem de
Anomodontia. Sua concluséo foi que, apesar de bastante similares, os dois grupos (mesossaurideos e
plesiossauros) diferiam em aspectos fundamentais (por exemplo, o tipo de articulacdo costal,
caracteristica a qual Seeley dera grande importancia). Adicionalmente, o autor sugeriu que diversos
caracteres apontariam para uma inclusdo de Mesosauria dentro do grupo Anomodontia. Por fim, Seeley
propds que Neusticosaurus (considerado na época um ancestral de plesiossauros) teria, na verdade,
uma afinidade taxondmica maior com os Mesosauria do que com os Plesiosauria. Seeley, portanto, em
vez de incluir Mesosauria dentro dos Neusticosauria (e dos plesiossauros basais), de fato retirou
Neusticosauria do grupo dos plesiossauros e 0s posicionou dentro de Anomodontia. A inclusdo de

Mesosauria dentro de Plesiosauria foi, de fato, feita por Boulenger (1896).



25

WOODWARD, 1897). Além disso, o autor reconheceu restos organicos de outros
taxons junto a uma das placas contendo um espécime de Stereosternum (referidas por
ele como escamas gandides de peixes ou algum tipo de molusco). Fazendo alusao a
ideia de que Stereosternum e Mesosaurus pudessem consistir num mesmo taxon, como
proposto por Lydekker (1889) e discutido por Seeley (1892), Geinitz (1900) optou por
manter os dois taxons vélidos. Por fim, o autor brevemente discutiu a idade das
camadas calcareas de S&o Paulo, de onde se coletava Stereosternum. Com base em
fosseis vegetais atribuidos tentativamente a Lepidodendron, o autor sugeriu uma idade
entre o final do Carbonifero e o Permiano, embora estivesse mais inclinado a considerar

0S niveis como permianos.

4.2. Inicio do Século XX: cresce a controveérsia sobre o grupo

Osborn (1903), em uma extensa revisdo sobre as relacdes de diapsidos e
sinapsidos®, incluiu uma descricdo detalhada de Stereosternum e de Mesosaurus,
incluindo espécimes juvenis. Embora sua analise tenha consistido de uma grande
quantidade de espécimes (de fato, até entdo ndo houvera um estudo com tantos
espécimes de mesossaurideos) e um grande numero de boas ilustracdes dos
caracteres apontados pelo autor (algo pouco comum nos trabalhos precedentes),
Osborn foi incapaz de determinar a morfologia da regido temporal de mesossaurideos,
dada a condicdo de preservacao dos cranios disponiveis para observacdo. Nao
obstante, seu trabalho foi importante, pois além de trazer novos e importantes dados
anatbmicos, marcou uma quebra na tendéncia existente até entdo, de vincular
mesossaurideos a origem de plesiossauros. O autor argumentou que as caracteristicas
compartilhadas entre mesossaurideos e Neusticosaurus seriam paralelas, sem relacao
de parentesco. Assim, Osborn (1903) optou por manter a denominacdo da ordem
Proganosauria de Baur (1887), incluindo nela, contudo, Stereosternum + Mesosaurus.
Hatteria, por seu turno, incluido na ordem Proganosauria de Baur (1889), foi
reposicionando por Osborn (1903) dentro de outra ordem (Protorosauria). Desse modo,
invalidava-se o nome Mesosauria de Seeley (1892). Além disso, Osborn (1903)

reconheceu os dois géneros (Mesosaurus e Stereosternum) como validos apontando,

® Seguindo a crescente tendéncia de classificacdo dos répteis a partir do padréo de fenestracdo craniana,

ideia surgida a partir da Teoria da Fenestracdo (theory of fenestration) de Cope (1892) e Baur (1895).
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entre as caracteristicas que os distinguiam, o fato de esse Ultimo tdxon ter um pescoc¢o

mais alongado que o primeiro.

Apesar de ndo conseguir reconhecer um padrdo de fenestracdo craniana em
Proganosauria’ (mas acreditando que estes possuiriam fenestras temporais), Osborn
(1903) incluiu a ordem Proganosauria dentro da superordem Diaptosauria, composta
por répteis primitivos caracterizados por terem um cranio diapsido. Entretanto, o autor
considerou que os Proganosauria nao teriam nenhuma relacdo com a origem dos
répteis (ao contrario do proposto por Baur, 1887). A origem dos répteis (incluindo
Synapsida e Diapsida, segundo Osborn, 1903) teria sido a partir dos Cotylosauria, uma
ordem que agrupava diversos taxons sem fenestras temporais no cranio. De fato, o
autor considerava os Proganosauria como tendo uma indubitavel afinidade com
Rhynchocephalia (e outros didpsidos basais). Contudo, pela dificuldade em reconhecer
muitos marcos anatémicos (em especial no cranio), optou por considerar formalmente
os Proganosauria como incertae sedis, muito provavelmente uma ordem ou subordem

de Diaptosauria™.

Depois de um hiato de tempo onde as novas descricdes compreenderam apenas
espécimes de Stereosternum (0 Ultimo autor a descrever novos espécimes de
Mesosaurus havia sido Seeley, em 1892), Broom (1904) descreveu um espécime
relativamente grande de Mesosaurus. Nesse trabalho, reconheceu que a cintura pélvica
era diferente entre os dois taxons (o forame pubico de Mesosaurus seria aberto,
enquanto o de Stereosternum era fechado, além do isquio de Mesosaurus ser menos
cOncavo externamente) e ressaltou que a ilustracdo apresentada na descri¢cdo original
de Mesosaurus tenuidens (GERVAIS, 1864) possuia sérios problemas de proporcéo,
nao tendo validade para o reconhecimento especifico. Desse modo, apontou severas
dificuldades em dividir Mesosaurus em mais de uma espécie. Além disso, apontou que

® “The structure of the very important temporal region has not been made out; it is therefore not known
whether the skull is Diapsidan or Synapsidan” — Osborn (1903), p.485.

10«1t appears best, therefore, to leave the Proganosauria incertae sedis, with the somewhat confident
expectation that when more fully known they will prove to be a separate order or suborder of the
Diaptosauria more closely related to the Rhynchocephalia than to the Protorosauria” — Osborn (1903), p.
492,
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0 espécime descrito como Ditrochosaurus capensis (GURICH, 1889) muito

provavelmente consistiria de um exemplar juvenil de Mesosaurus.

Por fim, o autor discutiu as rela¢cdes dos mesossaurideos com os demais répteis e
em especial com os plesiossauros. Embora tenha reconhecido que a discussao so teria
conclusdo com a apresentacdo de um cranio em bom estado (o que ainda néao havia na
época), Broom (1904) arriscou tirar algumas conclusdes com base na estrutura das
cinturas. Assim, em um primeiro momento, o autor reconheceu que tanto plesiossauros
quando mesossaurideos teriam se originado a partir de um ancestral terrestre —
possivelmente um membro dos Cotylosauria, ou um membro primitivo dos
Rhynchocephalia ou de Diaptosauria (o0 autor preferiu a segunda hipétese, ainda que
nao excluisse uma origem cotilossauriana). Até um determinado ponto de seu trabalho,
Broom (1904) reconhecia que havia um consenso entre duas principais linhas de
pensamento acerca da origem de mesossaurideos: a de Boulenger (1896)* e a de
Osborn (1903). Entretanto, a partir de um certo momento, Broom (1904) passou a
especular que, por um lado, plesiossauros teriam se originado de um ancestral terrestre
de habitos lacertoides, possivelmente um membro de Rhynchocephalia, enquanto
mesossaurideos teriam se originado de um algum outro réptil primitivo (apontando
Procolophon como um provéavel grupo-irmdo de mesossaurideos, dada a semelhanca
entre as cinturas peitorais nos dois taxons). Por fim, Broom (1904) concluiu que
plesiossauros e mesossaurideos seriam descendentes de animais terrestres um tanto
dissimilares, mas que, por estarem ambos incluidos na superordem Diaptosauria de
Osborn (1903), compartilhariam algumas caracteristicas. A convergéncia de habito
aquatico também responderia por muitas das semelhancas observadas.

Posteriormente, essas mesmas ideias foram reforcadas em Broom (1905).

Broom (1908) fez uma revisédo dos espécimes de Mesosaurus, na época com duas
espécies reconhecidas — M. tenuidens (GERVAIS, 1864) e M. pleurogaster (SEELEY,
1892), além de comparar o tdxon com Ditrochosaurus capensis (GURICH, 1889), um

género raramente citado na literatura precedente. Broom (1908) reconheceu a validade

1 £ digno de nota que Broom (1904) refere-se a Boulenger (1896) como o autor da ideia de que
mesossaurideos tivessem relacdo com a origem de plesiossauros, jamais citando Seeley (1892) como

partidario de tal concepcao.
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das duas espécies de Mesosaurus (embora reconhecesse que M. pleurogaster fosse
um taxon pobremente representado). Aléem disso, sugeriu que Ditrochosaurus capensis
fosse, na verdade, um juvenil de Mesosaurus. O autor afirmou que o material de
Ditrochosaurus seria compativel com um espécime adulto de Mesosaurus, descrito por
Seeley (1892) — embora este diferisse das duas espécies de Mesosaurus formalmente
descritas na época, segundo Broom (1908). Decidiu, por fim, inviabilizar o género
Ditrochosaurus, incluindo tanto o espécime de Gurich (1889) quanto um dos materiais
descritos por Seeley (1892), previamente citado, na espécie Mesosaurus capensis.
Deste modo, os mesossaurideos consistiriam de dois géneros: Stereosternum (com
uma unica espécie, S. tumidum); e Mesosaurus (agora com trés espécies: M. tenuidens,

M. pleurogaster, e M. capensis).

No mesmo ano, Mac Gregor (1908) descreveu espécimes de mesossaurideos
coletados em folhelhos negros do Permiano, em sua maioria procedentes de Irati
(Parand). Embora, em um primeiro momento, 0 autor pensasse que 0S espécimes
pertencessem a Stereosternum, uma analise mais detalhada revelou uma série de
diferencas. Em especial, constatou que 0s cranios de seus espécimes eram muito
maiores que os de Stereosternum e que o numero de vértebras cervicais era menor (do
mesmo modo que o de vértebras truncais). Além disso, o forame pubico era
representado por um entalhe, ndo sendo fechado como em Stereosternum. Com base
nestas caracteristicas, concluiu que seus espécimes eram idénticos aos do género
Mesosaurus e que a Unica diferenca entre o material brasileiro e os materiais africanos
(o autor apenas fez referéncia a M. tenuidens) era a sua localizacdo geogréfica?.
Decidiu, portanto, batizar seus espécimes como Mesosaurus brasiliensis, fornecendo
uma descricdo extremamente detalhada, em especial da regido craniana. Observou
entre outros aspectos, que a caixa craniana propriamente dita seria relativamente curta
e que o grande comprimento do cranio era referente a regido rostral, composta
principalmente pelo premaxilar. Afirmou que a denticdo seria tecodonte e que o cranio
seria provavelmente diapsido (embora as fenestras ndo estejam indicadas nas

fotografias dos espécimes fornecidas).

' Salienta-se que na época ainda predominava o paradigma fixista, quanto & posicdo dos continentes,

sendo desconhecida a ideia de Deriva Continental.
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Broom (1913) reconheceu quatro espécies de Mesosaurus (M. tenuidens, M.
pleurogaster, M. capensis e M. brasiliensis), além do género associado Stereosternum.
No mesmo trabalho, o autor descreveu um novo género de mesossaurideo,
Noteosaurus africanus, com base na formula falangeal (por ter uma falange extra no
quinto digito do pé). Trés anos depois, Broom (1916) argumentou que 0sS
mesossaurideos teriam surgido simultaneamente na Africa e na América do Sul, pois,
segundo ele, ndo teriam condi¢cdes de atravessar o Oceano Atlantico, a ndo ser que
este fosse muito menos extenso. O autor assumiu que, de fato, acreditava que grande
parte da extensdo dos atuais oceanos deveria ter estado emersa no passado, de modo

gue a parte submersa fosse muito menor.

Beder (1923) reportou a presenca de fésseis de mesossaurideos na localidade de
Villarrica, no Paraguai, sendo a amostra composta basicamente de costelas e vértebras
desarticuladas, incluidas numa matriz de arenitos rosados. No mesmo ano, Huene
(1923) propds que os mesossaurideos seriam um ramo basal na linhagem que deu
origem aos ictiossauros. Broom (1924) também fez mencao a essa possibilidade.

Wiman (1925) descreveu novos espécimes de Mesosaurus brasiliensis, ao que se
destaca uma extensa descricdo da morfologia do cranio, tanto em vista dorsal quanto
palatal. O autor ainda discutiu a suposta afinidade entre mesossaurideos e ictiossauros,
concluindo que as semelhancas entre os tdxons seriam superficiais, ndo refletindo um
parentesco. Huene (1941) revisou a osteologia de Mesosaurus e acabou por abandonar
sua proposta de uma relacdo entre mesossaurideos e ictiossauros. Em contrapartida,
com base na presenca de uma suposta fenestra temporal em um dos cranios por ele
estudados, o autor propds uma afinidade com os sinapsidos, a qual, todavia, néo
recebeu muito apoio. Romer (1966) sugeriu que 0s mesossaurideos fossem uma
linhagem primitiva dentro dos répteis e que, embora a eles fosse atribuida uma fenestra
temporal inferior, em nada lembravam os Synapsida. O autor também discordou de
qualquer afinidade entre ictiossauros e mesossauros. Ginsburg (1967) novamente
chamou atencdo para a grande quantidade de semelhancas anatdbmicas entre
mesossaurideos e plesiossauros primitivos, em especial os notossauros. O autor

salientou que tantas eram as semelhancas anatébmicas (e.g. 0 corpo magro, 0 pescoco
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longo, as costelas espessas, e a presenca de gastralia desenvolvida) que era muito

provavel que representassem algum parentesco.

Depois de mais de meio século sem a proposta de novos téxons de
mesossaurideos, Shikama & Ozaki (1966) descreveram Brazilosaurus sanpauloensis a
partir de um espécime coletado na regido de Tatui (S&o Paulo) e preservado em uma
placa de calcario. Reconheceram, entre as principais caracteristicas diagndsticas, os
dentes, menores que os de Mesosaurus, 0 pesco¢o mais alongado e as costelas sem
paquiostose. Os autores sugeriram ainda, baseados apenas no comprimento do
pescoco, que Brazilosaurus estaria mais préximo de Sauropterygia (plesiossauros) do

que de Ichthyosauria.

Kuhn (1969) sugeriu que Mesosaurus pleurogaster fosse sinbnimo de M.
tenuidens. No ano seguinte, Shikama (1970) apresentou uma extensa descricdo de
materiais de Mesosaurus (M. brasiliensis, segundo o autor), originarios do Brasil, e
depositados em Toquio. Destaca-se a descricdo de um individuo com um elemento

extra associado ao astragalo, que segundo o autor seria o central medial.

Ricglés (1974) apontou o espessamento das costelas de mesossaurideos como
resultante do fenbmeno de paquiostose. Em analise histolégica dos ossos longos,
apresentou similaridades compartilhadas entre Mesosaurus e outros tetrdpodos
aquaticos. Rdosler (1974) apresentou uma discussao acerca da preservagao de tracos
de membranas interdigitais em Stereosternum tumidum, uma importante adaptacéo
para o habito aquatico. Mais aspectos sobre tecidos moles foram apresentados por
Rosler & Tatizana (1985).

Aradjo (1974; 1976) realizou um importante estudo comparativo entre o0s
mesossaurideos ocorrentes em afloramentos brasileiros (Mesosaurus brasiliensis,
Stereosternum tumidum e Brazilosaurus sanpauloensis), analisando estatisticamente
diversas medidas anatdmicas e estabelecendo uma série de caracteristicas
diagnosticas. A autora também subdividiu os afloramentos brasileiros contendo restos
de mesossaurideos em duas areas: Zona A, composta pelos folhelhos negros dos
estados do Rio Grande do Sul, Santa Catarina e Parana, preferencialmente

preservando espécimes de Mesosaurus; e Zona B, representada pelos calcarios da
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regido de Sao Paulo, geralmente contendo espécimes de Brazilosaurus e
Stereosternum. Finalmente, a autora expressou a sua desconfianca quanto a validade
do taxon Mesosaurus brasiliensis, cogitando uma provavel sinonimia com Mesosaurus

tenuidens.

Oelofsen (1981) estudou a anatomia e sistematica dos espécimes de Mesosaurus
provenientes do continente africano, além de propor um modelo paleogeografico e
paleoecoldgico para a por¢ao africana do mar Whitehill-Irati. Em conjunto, Oelofsen &
Aradjo (1983; 1984; 1987) integraram dados levantados no Brasil e na Africa,
estabelecendo um panorama relativamente detalhado do mar Whitehill-Irati, estimando
sua area para mais de 1,3 milhdes de km? e sua profundidade maxima por volta de
150m. Postularam que a comunicacdo com 0 oceano ocorreria no extremo sul do mar
Whitehill-Irati e que a entrada de agua salgada seria periddica. Estabeleceram,
também, que a Zona A de Araujo (1976), representada pelos folhelhos, seria referente
as regibes mais profundas, localizadas mais ao centro do corpo d'agua, onde
ocorreriam as condicdes de anoxia de profundidade (relacionada a proposta da
estratificacdo das aguas), enquanto a Zona B, composta por calcarios, teria se
depositado nas regiées mais rasas e melhor oxigenadas, ocupando toda a margem do
mar Whitehill-Irati, regido onde ndo ocorreria a estratificacdo devido & movimentagédo da
agua. Por fim, os autores complementaram a lista de caracteres diagndsticos para 0s
géneros Stereosternum, Brazilosaurus e Mesosaurus, (alguns deles sumarizados na

Figura 8) formalmente tornando M. brasiliensis sinbnimo-janior de M. tenuidens.

4.3. Anos 1980 — presente: revisdes morfoldgicas e discussdes filogenéticas
Gauthier et al. (1988) incluiram os mesossaurideos em uma analise cladistica pela
primeira vez, posicionando-os como amniotas e dentro do grupo informalmente
denominado como “pararrépteis”, embora este agrupamento tenha sido apontado pelos

autores como pouco consistente.

Vieira et al. (1991) trataram da presenca conjunta de Stereosternum e do
crustaceo Liocaris huenei Beurlen, 1931 no estado de Goias. Além disso, desmentiram
as sugestdes de que houvesse registros de bivalves para a Formacao Irati, associando

tais ideias a interpretacdo errbnea da morfologia de carapacas desarticuladas de

crustaceos.
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Sedor (1994) revisou a osteologia pos-craniana de Brazilosaurus sanpauloensis.
Além de apresentar uma detalhada descricdo de diversos espécimes, adicionando
dados referentes as cinturas e reinterpretando em especial a coluna vertebral, o autor
reconheceu que Brazilosaurus possui menor porte, comparado aos demais
mesossaurideos. Sugeriu uma afinidade morfolégica entre mesossaurideos e
Captorhinomorpha (embora ndo tenha feito qualquer estudo filogenético). Ressaltou
ainda a necessidade de uma continuidade nas coletas e descricdes de Brazilosaurus,

para um completo entendimento da osteologia do taxon.

Como esperado por Gauthier et al. (1988), os mesossaurideos foram retirados do
grupo dos “pararrépteis” por Laurin & Reisz (1995), que 0s agruparam junto ao grupo
dos Sauropsida (com Mesosauridae figurando como grupo-irmdo do grupo coronal
Reptilia). O restante dos “pararrépteis” (sensu Gauthier et al., 1988) passou a formar um
grupo monofilético com as tartarugas atuais, grupo formalmente denominado por Laurin
& Reisz (1995) como Parareptilia*®, nome cunhado por Olson (1947). N&o obstante,
Parareptilia (sensu Laurin & Reisz, 1995) teria 0 mesmo conteudo de Anapsida (sensu
Gauthier et al., 1988). De fato, Laurin & Reisz (1995) advertiram que a adicdo de um
anico passo em sua filogenia poderia agrupar os mesossaurideos juntamente com

Anapsida, ressuscitando o grupo dos “pararrépteis” sensu Gauthier et al. (1988).

Modesto (1996) invalidou o taxon Noteosaurus africanus Broom, 1913, definindo-o
como sinénimo-junior de Mesosaurus tenuidens. O autor sugeriu ainda que
Ditrochosaurus capensis e Mesosaurus pleurogaster fossem considerados,
provisoriamente, Mesosauridae incertae sedis. Trés anos depois, Modesto (1999)
ampliou a descricdo osteoldgica de Stereosternum tumidum, com base na analise de
trés espécimes. Destaca-se, naquele trabalho, a descricdo detalhada de um cranio,
regido constantemente evitada em grande parte dos trabalhos precedentes.

Adicionalmente, adaptando a matriz de Laurin & Reisz (1995), o autor obteve uma

13 Originalmente, Parareptilia foi erigido por Olson (1947) para englobar dois grupos: Chelonia, incluindo
as tartarugas; e Diadecta, que incluiria diadectomorfos, seymouriamorfos, pareiassauros e
procolofonideos. A partir da adogéo de estudos filogenéticos auxiliados por algoritmos computacionais,
se reconheceu que diadectomorfos e seymouriamorfos ndo seriam amniotas, e diversos grupos foram
paulatinamente adicionados aos Parareptilia (entre eles millerettideos, bolossaurideos, nicteroleterideos

€ mesossaurideos).
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arvore filogenética que posicionou Mesosauridae proximo aos pararrépteis. O autor
empregou 0 nome Anapsida para denominar o grupo obtido (Mesosauridae +

Parareptilia).

Timm & Araujo-Barberena (1997) discutiram a paquiostose das costelas de
mesossaurideos, concordando com o trabalho de Ricglés (1974). Incluiram em seu
estudo materiais de Brazilosaurus e reconheceram que o fendmeno da paquiostose (ou
compactacdo Ossea) seria ocorrente nos trés taxons, embora Brazilosaurus n&o
manifestasse 0 espessamento 0sseo extremo, observado nos demais Mesosauridae
(sobretudo nas costelas). Soares (1996; 2003) fez uma analise bioestratinbmica e
diagenética de materiais de mesossaurideos brasileiros, postulando que a mortandade
destes animais teria se dado em decorréncia de tempestades de grande magnitude, de
carater episodico e catastréfico, em concordancia com as ideias de Lavina et al. (1991).
Essas tempestades mobilizariam gases téxicos dissolvidos nas aguas andxicas de

fundo, trazendo-os a tona e envenenando o habitat da superficie.

Rossmann & Maisch (1999) discutiram a taxonomia e a filogenia de Mesosauridae,
explicitando uma possivel situacdo em que Brazilosaurus seria grupo-irmao de
Stereosternum + Mesosaurus. Formalmente, sinonimizaram Ditrochosaurus capensis e
Mesosaurus tenuidens e ampliaram a quantidade de caracteristicas diagnosticas para
0s trés géneros validos (Mesosaurus, Stereosternum e Brazilosaurus). Rossmann
(2000) invalidou o nome Mesosaurus pleurogaster, sinonimizando-o com Mesosaurus

tenuidens.

Sedor & Ferigolo (2001) descreveram a coluna vertebral de Brazilosaurus,
salientando a dificuldade em estabelecer os limites da regido cervical. Os autores
apontaram que a morfologia das costelas cervicais seria 0 melhor parametro para
diferenciar esta regido da coluna. Marconato (2001) analisou a filogenia dos
Mesosauridae. O autor fugiu a tendéncia de estudos filogenéticos precedentes e plotou
os trés taxons (Brazilosaurus, Stereosternum e Mesosaurus) independentemente em
uma matriz de dados. Identificou Mesosauridae como sendo um grupo monofilético e
estabeleceu Brazilosaurus como o tdxon mais basal dentro do grupo. Marconato &
Bertini (2002) descreveram feicdes diagndsticas no padrdo de estrias nos dentes de

mesossaurideos. Os autores reportaram, ainda, uma grande dificuldade em reconhecer
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sinapomorfias para mesossaurideos, 0 que limitaria tentativas de se propor uma

filogenia robusta para Mesosauridae.

Rossmann (2002) descreveu mais espécimes de mesossaurideos brasileiros
depositados na Alemanha, apresentando o primeiro registro de Brazilosaurus associado
aos folhelhos da formacéo Irati e de Mesosaurus associado aos calcarios da mesma
formacgé&o. Além disso, descreveu um cranio de Brazilosaurus com bom detalhe e citou a
presenca de duas estruturas ovoides ndo-identificadas na regido abdominal do mesmo

espécime.

Sedor & Silva (2004) apontaram a existéncia de marcas de pegadas em placas de
calcario provenientes de Goids. Segundo o0s autores, as marcas seriam originadas pelo

arrasto das patas no fundo de corpos d’agua.

Timm & Araudjo-Barberena (2006) apresentaram evidéncias osteoldgicas da
presenca de tracos de medula dssea preservada em espécimes de Mesosaurus e
Stereosternum, discutindo o crescimento 0sseo e atribuindo aos seus espécimes uma
idade intermediaria entre juvenil e adulto. Modesto (2006) realizou uma revisdo do
cranio de Mesosaurus, identificando alguns supostos equivocos cometidos no trabalho
de Huene (1941), a citar-se: menor numero de dentes e auséncia de fenestras
temporais, ao contrario do que era antes proposto. Retratou também Mesosaurus como
um predador aquatico, descartando a ideia comum, até entdo, de um animal filtrador e
reafirmou a posicdo de Mesosauridae junto aos pararrépteis (sensu Laurin & Reisz,
1995). A mesma posicao filogenética foi obtida no trabalho de Tsuji e Miller (2009),
apesar de os autores referirem-se aos mesossaurideos como um grupo problematico,

devido aos problemas de definicdo morfologica ja discutidos.

Silva et al. (2009) formalizaram o icnotaxon Mesosaurichnium natans com base
em marcas de pegadas geradas por mesossaurideos no sedimento de fundo de corpos
d’agua. Os autores reconheceram a cauda como principal agente propulsor para o nado
de mesossaurideos, mas as patas teriam um papel acessorio os manobrar o nado em
baixa velocidade. Ao movimentar as patas em aguas rasas, préximo ao fundo, os

mesossaurideos produziriam no substrato as marcas descritas no trabalho.
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Modesto (2010), dando continuidade a revisdo de Mesosaurus, redescreveu o
pos-cranio de varios espécimes, tecendo importantes comentarios morfofuncionais.
Entre estes, o autor reconheceu que o pés-cranio de Mesosaurus apresenta, em toda
sua extensao, adaptacdes para o habito aquatico, desde reforcos no esqueleto axial até
modificagbes na estrutura dos membros e cinturas. Especulou ainda que tais
adaptacOes, orientadas para o nado, dificultariam a movimentacdo do animal em terra.
Apesar de levantar uma grande quantidade de caracteristicas morfolégicas, o autor nao

realizou nenhuma andlise filogenética, contudo.

Recentemente, Pifeiro et al. (no prelo) reconheceram na Formacdo Mangrullo
(Uruguai) uma associacdo de organismos (entre eles mesossaurideos) com excelente
preservacao, incluindo evidéncias de tecidos moles. Os autores discutiram a funcao do
foramen nariale obturatum, caracteristica presente em todos 0os mesossaurideos, que
foi apontada pelos autores como tento relagdo com a excrecéo de sal. Adicionalmente,
0os autores propuseram condicdes de hipersalinidade para a Formacdo Mangrullo

(estendendo sua interpretacéo para localidades das Formacdes Irati e Whitehill).
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Figura 8: Desenho esquematico, apontando algumas das principais caracteristicas diagndsticas
entre os trés taxons validos de Mesosauridae. Acima, Brazilosaurus; no centro, Stereosternum;
abaixo, Mesosaurus. Modificado de Pretto (2009).
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5. DISCUSSAO INTEGRADORA

Os dois trabalhos apresentados no corpo desta Dissertacdo abordaram aspectos
inéditos referentes a Stereosternum como tema principal e seus principais resultados

sé&o sumarizados na breve discusséo que se segue:

O primeiro artigo relata uma investigacdo histolégica da denticdo de
Stereosternum e uma busca por informacfes acerca dos habitos alimentares desses
animais. A partir da confec¢éo de laminas delgadas, observadas em microscopia Optica,
observou-se que a microestrutura dos dentes de Stereosternum compde-se de uma
série de camadas de diferentes arranjos de dentina. O arranjo distinto dos estratos
dentro da parede dentinaria supostamente deveria aumentar a resisténcia do dente, de
maneira analoga ao que ocorre no 0SS0, com a justaposicdo de tecidos organicos e
mineralizados. Tal resisténcia toma maior importancia ao reconhecer-se o longo
comprimento dos dentes de Stereosternum e a decorrente probabilidade de quebra dos

mesmos por flexao lateral.

Além disso, reconheceu-se um padrdo misto de insercdo dentaria, variavel ao
longo do crescimento do dente. Dentes recém-erupcionados seriam alojados em
alvéolos rasos, mantendo suas raizes abertas. Esses dentes seriam mantidos no lugar
apenas por ligamentos periodontais e por uma série de trabéculas de tecido
mineralizado, que seriam reabsorvidas a medida que o dente crescesse. Quando o
dente atingisse o seu tamanho maximo, ocorreria sua anquilose no fundo do alvéolo e o

fechamento da raiz.

Finalmente, reconheceu-se um padrdo de substituicdo dentaria semi-alternado,
gue possibilitaria ao animal manter dentes recém-formados ao longo de toda a arcada
dentaria, mas mantendo-a funcional, mesmo em face da perda local de elementos

velhos ou danificados.

A partir desta andlise se concluiu que o papel de Stereosternum como um
predador aquatico se reflete claramente na denticAo. Embora os dentes de
Stereosternum aparentem extrema fragilidade, o animal apresenta diversas adaptacdes

para aumentar a resisténcia dentaria, e para reduzir danos inerentes ao habito de caca.
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Ainda que o papel dos dentes (seja perfurando, seja aprisionando as presas) ndo possa
ser explicitado a partir deste trabalho, evidenciou-se a importancia da denticdo na caca,
e as importantes caracteristicas microestruturais acumuladas pelo organismo para

manter os elementos dentarios intactos ao longo da arcada dentéria.

O segundo trabalho relata o achado incomum de materiais cranianos de
Stereosternum com a presenca de uma fenestra temporal lateral bem-preservada.
Embora a presenca de aberturas cranianas ja tenha sido proposta para
mesossaurideos, especialmente para Mesosaurus (MAC GREGOR, 1908; HUENE,
1941), tal visdo foi desacreditada apds revisbes recentes (MODESTO, 1999; 2006).
Contudo, a andlise cuidadosa de dois espécimes de Stereosternum, cujos cranios
preservaram-se sob forma de molde externo, revelou a presenca de uma inconfundivel

fenestra lateral, margeada pelos ossos jugal, esquamosal e quadradojugal.

A presenca de espécimes de Stereosternum com a regido temporal fechada,
conforme apresentado por autores precedentes (MODESTO, 1999; PRETTO, 2009)
nao pdde ser desprezada, contudo. Desse modo, sugeriu-se uma condicdo polimérfica
para essa caracteristica, fato comum entre os Parareptilia, a exemplo de Procolophon
(CISNEROS, 2008) e de millerettideos (GOW, 1972). Assim sendo, a presenca de
fenestras temporais pode ser atribuida a pelo menos um taxon dentro de cada uma das
maiores linhagens de Parareptilia (& excecdo de pareiassauros). Desse modo, sugere-
se muita cautela ao tomar o padrdo de fenestracdo craniana como uma caracteristica-
chave na classificacdo de amniotas, levando-se em consideracdo que as fenestras
temporais se apresentam como caracteristicas extremamente plasticas ao longo da

evolucdo de algumas linhagens.

Além disso, a presenca de fenestras em muitos tédxons de pararrépteis
desencoraja a tentativa de alguns autores (MODESTO, 1999; 2000; REISZ & SCOTT,
2002) de adotar o nome Anapsida para o grupo. Conforme ja discutido por Tsuji &
Muller (2009), tal nomenclatura refletiria uma condicdo que n&o se faz presente em

muitos dos representantes do clado.
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Tooth microstructure of the Early Permian aquatic predator Stereosternum

tumidum and paleobiologic implications

PRETTO, Flavio Augusto; CABREIRA, Sérgio Furtado; SCHULTZ, Cesar Leandro

Abstract

A histological investigation of the feeding apparatus of a Stereosternum specimen is presented. The
analysis revealed a great number of structural adaptations in the structure and insertion of teeth, to deal
with breakage risks. The dentinary wall was composed of different layers of dentine, varying in orientation
and composition. This mixed arrangement was supposed to act increasing tooth resistance to lateral
tension. The tooth insertion also involved more than one mechanism: the teeth were located inside
shallow tooth sockets, being held in place by anchorage trabeculae, cementum and, possibly, soft
periodontal tissue. Fully grown teeth were ankylosed to the bottom of the tooth socket. Finally, a
concentration of small pores in the anterior region of the dentary suggests the presence of sensorial
structures, analogue to the ones seen in modern aquatic predators. The nature and organization of these
structures is briefly discussed. The great array of adaptations depicted in this study reinforces the idea

that Stereosternum accomplished the role of an active aquatic predator.
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Introduction

Mesosaurids were early parareptiles (Tsuji and Mduller, 2009) that showed a great

number of structural adaptations to life underwater. Remarkable examples are the

paddle-like limbs, long rostrum, laterally depressed tail, and the presence of bone
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pachyostosis (Gervais, 1864; Osborn, 1903; Ricgles, 1969; 1974; Araudjo, 1976; Timm
and Araujo-Barberena, 1996; Modesto, 2006; 2010). Mesosaurid fossils are collected
abundantly in Early Permian (Artinskian; Santos et alii, 2006) sediments from the Irati
and Mangrullo Formations in South America and from the Whitehill Formation in
southern Africa (Oelofsen and Araujo, 1987; Martinez, 2004). Three monospecific
genera are currently recognized for the family Mesosauridae: Mesosaurus tenuidens
(Gervais, 1864), Stereosternum tumidum (Cope, 1886) and Brazilosaurus sanpauloensis
(Shikama and Ozaki, 1966). As common in previous works, only the generic names will
be adopted along the text.

The previous studies of the feeding behavior of mesosaurids (as most of the data
gathered for the group) were based mainly on Mesosaurus specimens. MacGregor
(1908) proposed that Mesosaurus should prey on small fish and insect aquatic larvae,
an idea supported by Bakker (1975). However, Modesto (2006) argued that the teeth of
Mesosaurus would not be resistant enough to pierce through the prey’s flesh.
Additionally, according to that author, the hypothesis of Mesosaurus being a filtering
predator (as portrayed by Romer, 1966; Caroll, 1982; and Chiappe and Chinsamy, 1996)
is biased by an erroneous interpretation (Huene, 1941) of tooth number for the taxon
(Modesto, 2006).

The reconstruction of Mesosaurus skull (Modesto, 2006) supports the idea that the
animal acted as a predator. The animal was supposed to use its marginal teeth as an
imprisoning device (to capture single prey), rather than a strain (as the hunting strategy
of baleen whales). The hypothetic diet of Mesosaurus, according to the author, should
consist of notocaridid crustaceans (e.g. Liocaris), abundantly collected in the same

sediments (Vieira et alii, 1991).
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Despite the difference of the dentition in Stereosternum and Brazilosaurus, when
compared to Mesosaurus, little interest was shown in investigating its implications in
feeding behavior. Stereosternum has shorter teeth (a condition even more evident in
Brazilosaurus), what suggests that the foraging strategy could be different in these taxa.
Attending to this gap in the mesosaurid study, this work focuses attention to the
histology of the marginal teeth of Stereosternum, in an attempt to infer possible feeding
strategies to this taxon. Histological analysis concerning mesosaurid dentition was once
attempted by Araujo (1976), but the author was unable to achieve good results due to
problems with the applied thin-section techniques, which greatly damaged the teeth. By
overcoming these problems, this paper presents a detailed histological description of the
dentition of Stereosternum.
It should be noted that mesosaurids also possess shagreen teeth in some of the
bones that constitute the palate. Aspects concerning these teeth are not discussed here,
because no palatal materials were made available for analysis. The scarcity of

Brazilosaurus fossils also precluded investigation for this taxon.

Institutional abbreviation: UFRGS, Universidade Federal do Rio Grande do Sul,

Porto Alegre, Brazil.

Other abbreviations: ab, alveolar bone; bc, bone cell lacunae; ce, cementum; cs,
crenulated surface of the pulpar-dentinary boundary; db, dentary bone; dw, dentinary
wall; es, empty tooth socket; idt, imprisoned dentinary tubule; igd, interglobular dentine;
mc, meckelian channel; od, orthodentine; odt, orthodentine tubule; pl, inferred location of

periodontal ligament; tr, anchorage trabecula; vc, vascular canalicle; vd, vasodentine.
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Material and methods

The specimen UFRGS-PV-0378-P (Fig. 1A) was collected in the Passo do S&o
Borja outcrop, southern Brazil (UTM 719232.20 E, 6628072.69 N, datum WGS84) and
consists of an isolated, partial left dentary assigned to Stereosternum (Lavina et alii
1991). This diagnosis is supported by the observed tooth length, as discussed in the
“tooth description” section, below.

The preparation of the petrographic lamina follows the methodology described in
Cabreira and Cisneros (2009): the specimen was first embedded in polyestirene resin,
and posteriorly worn with a diamond grinding wheel, until the desired thickness was
obtained. Successive stages of abrasion were documented with photographs, to reduce

the information loss caused by the fossil destruction.

FIGURE 1 NEAR HERE

Results

Dentary — The dentary fragment measures about 2cm, and lacks its posterior extremity.
The lateral surface of the bone is devoid of any ornamentation except for a large
concentration of small pores (Figs. 1A, B), grouped mainly in its anteriormost region.
These cavities become smaller and less humerous posteriorly, and stop occurring at the
point of the third visible tooth. There are at least 17 preserved tooth sockets, and 8 of

them still bear teeth.
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Empty sockets alternate with tooth-bearing sockets (Fig. 1 A, C, D) in a pattern that
resembles the alternation of long and short teeth described by Modesto (1999). Although
the dental replacement mechanism cannot be promptly observed in this analysis, the
empty tooth sockets suggest that replacement teeth (probably the shorter teeth
described by Modesto, 1999) could be only loosely attached to the jaw, being easily
dispersed during the decaying processes (Edmund 1960; Peyer, 1968). The first
grinding stages (Fig. 1C) revealed that the bottom of the empty sockets is dorsally
concave. The socket walls are very thin, what explains the fact that many of them are
externally broken. The initial preparation also exposed part of an ample meckelian
groove (Fig. 1C) which progresses in rostral direction, constituting the dentary meckelian

channel.

Tooth description —Mesosaurid dentition is homodont, with numerous dentary elements.
Although the mean tooth width does not change, the mean tooth length is statistically
different among mesosaurid taxa (Aradjo, 1976), thus having taxonomic utility.
Brazilosaurus possesses shorter teeth, Stereosternum shows teeth of a medium length
(about six times its width), and Mesosaurus has the longest teeth (about twelve times its
width). Rossmann (2002) argued that even skulls of juvenile specimens of Mesosaurus
have teeth longer than Stereosternum specimens of the same skull length. Finally,
Modesto (2006) reported for Mesosaurus a tooth length equivalent to five tooth
positions, contrasting with a length of three tooth positions in Stereosternum. By
measuring the crown height of its longest tooth (Fig. 1A, 2A), the specimen UFRGS-PV-

0378-P is thereby identified as Stereosternum.
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FIGURE 2 NEAR HERE

Marconato and Bertini (2002) recognized a pattern of longitudinal striation in the
external surface of Mesosaurus and Stereosternum teeth, also with taxonomic
importance. Yet, this feature is only visible by the use of scanning electronic microscopy,
and therefore it was not observed in the specimen here described, which was
investigated with the use of light microscopy only.

Externally, the teeth of Stereosternum are elongated and slightly curved posteriorly.
The tooth width gradually decreases, forming a sharp crown apex. In longitudinal section
(Fig. 2A), it is possible to observe a thick pulpar cavity that occupies great part of the
tooth internal volume. The histological organization of the tooth comprises several layers
of dentine, in some parts covered by an enameloid coat (Fig. 2A, B). The tooth wall of

the tooth base is covered by a thin layer of cementum.

Enameloid — The enameloid layers form a thick cap in the crown apex (Fig. 2A, B), but
become progressively thinner towards the tooth base, being absent in the basalmost
portion. Enameloid occurs as the secretory product of both ameloblasts and
dentinoblasts (Carlson 1990; Smith, 1995; Sire et alli, 2009), showing some dentinary
tubules imprisoned in the mineralized matrix (Fig. 2B). The inexistence of a well-defined
Enamel-Dentine Junction layer also characterizes the enameloid tissue (Carlson 1990;

Smith 1995).
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Dentine — The dentinary cylinder of Stereosternum is an astonishingly complex set of
histological variation, which is represented by the arrangement of diverse dentinary
patterns. In the crown apex, under the enameloid cap, a large coat of orthodentine is
identified, with dentinary tubules radiating from the pulpar cavity (Fig. 2B).

However, in a segment from the tooth base to about half the tooth height (Fig. 2A,
C), the dentinary cylinder shows a different histological organization. The external wall is
composed by a fine layer of orthodentine, which constitutes the first product of the
dental papilla (Peyer, 1968; Carlson, 1990). Internal to this layer, three distinct dentine
strata are recognized. Adjacent to the external orthodentine layer a vasodentine stratum
occurs. It is characterized by the presence of vascular channels of diminutive caliber
associated to the dentine matrix (Peyer, 1968; Carlson, 1990; Francillon-Vieillot et alii,
1990; Sire et alii, 2009). Around these vases, concentrical layers of dentine are
deposited forming denteons (Fig. 2C), an arrangement analogue to a primary osteon
(reason why the tissue is sometimes termed osteodentine), but with a matrix composed
of dentine instead of bone. The numerous vascular channels run in different directions,
possibly associated to variations on the orientation of the dentinary tubules.

More internally, beyond the vasodentine sheet, occurs a layer of loosely
concentrated denteons (Fig. 2C), surrounded by a poorly mineralized interstitial matrix
(observed as empty spaces in the specimen). This histological disposition of dentine
characterizes the interglobular dentine: empty interglobular areas (in life were composed
of uncalcified dentine), bounded by semiglobular projections of calcified dentine (Peyer,

1968).
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Internally, between the interglobular dentine layer and the pulpar cavity, a second,
internalmost stratum of vasodentine can be identified (Fig. 2C). Some of the blood
vessels trapped in the vasodentine layer are seen connecting the dentinary wall with the
pulpar cavity, in invaginations of the crenulated pulpar-dentinary boundary surface (Fig.
2C). The blood vessels ran from the pulpar cavity to the external vasodentine layer,

reaching most of the dentinary wall.

Cementum — A thin layer, externally covering the dentinary wall of the tooth base, is
interpreted as cementum (Fig. 1E, F). At some points, this tissue becomes highly
vascularized, and some lacunae can be identified. This morphology is compatible to the
“cellular cementum” (sensu Caldwell et alii, 2003). Some anchorage trabeculae can be
seen associated with the cementum (Fig. 1 E, F) layer, linking the tooth to the alveolar
wall. Also, the lacunae seem to be more numerous in the regions nearby these

trabeculae, what suggests remodeling activity.

Alveolar bone — the alveolar bone is a bone layer (Fig. 1E, F) that coats the internal
surface of the alveole. It has an embryological origin distinct from the jaw bone, and the
contact between these two structures can be readily seen under light microscopy. Also,
the alveolar bone layer can be differentiated from the underlying jaw bone by the size
and quantity of bone cell lacunae. In the alveolar bone, these structures are larger, and
highly concentrated (especially towards the apex of the alveolar wall). The large size
and number of bone cell lacunae indicate high cellular activity, and higher bone growth

rates.
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Tooth insertion — The teeth of Stereosternum show an uncommon pattern of insertion for
parareptiles. The teeth are inserted in sockets, and dental ankylosis is observed in fully
grown teeth (Fig. 1C, D, E; 2A). As one progresses posteriorly along the tooth row, the
preserved teeth seem to show progressively less signs of fusion with the dentary bone
(Fig. 1C).

The thin layer of cementum is separated from the alveolar bone by a significant
empty space, a gap supposed to have been filled with soft periodontal ligament that
acted as an anchor between the tooth and the jaw bone. The presence of cementum,
alveolar bone and soft periodontal ligament characterizes the periodontal tripartite
arrangement typical of thecodont insertion. In extant thecodonts (crocodilians and
mammals) these three tissues are derived from the dental follicle (Nanci, 2008), and the
same origin is inferred to the attachment tissues of Stereosternum (the anchorage
trabeculae, by its interaction with the cementum and the alveolar bone probably also
had its embrionary origins in the dental follicle).

The anchorage trabeculae (a structure absent in typical thecodont insertion) can be
identified (Fig. 1D, E, F), forming a connection between the wall of the tooth base and
the alveolar wall. During tooth eruption, it seems that these trabeculae were produced
and reabsorbed, as the tooth increased in size. This way, they could temporarily help to
hold the tooth (acting as supporting arches), but could be promptly reabsorbed, so the
teeth could grow freely. The large size of the bone cell lacunae in the alveolar bone and
in the cellular cementum (Fig. 1E, F) indicate a high activity, that could, at least in part,
be associated to this process.

Only fully grown teeth show dental ankylosis. Its mechanism is difficult to establish

in light microscopy, as well as the tissues involved in the process. It seems however that
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the dentine layers of the tooth base suffered some degree of infolding, interacting with
the underlying bone (although is difficult to precise if is it alveolar bone, jaw bone, or
even some other sort of attachment bone). With the tooth ankylosis, the main pulpar
canal was enclosed, although small canalicles still ran through the dentary bone,
connecting it to the pulpar cavity (Fig. 1E). Through these canals, blood vessels and
nerves communicated with the pulp, providing nourishment to the fully grown tooth and
allowing sensory responses.

Given that teeth in development must have kept open roots, they were supposed to
attach to the jaw only by cementum/alveolar bone interaction, mediated by the soft
periodontal ligament and the anchorage trabeculae. This last feature consists in a new
structure for parareptiles.

The accommodation of teeth inside alveoli, coupled with tooth ankylosis is
characteristic of the ankylothecodont insertion pattern. Stereosternum, however,
modified it by adding anchorage trabeculae of mineralized tissue as an accessory

attachment structure.

Tooth replacement — It was observed that the tooth-bearing sockets and the empty
sockets alternate almost perfectly, although two empty sockets can occur side by side
(Fig. 1C). Assuming that the empty tooth sockets were in life occupied by erupting teeth
and that anteriormost teeth show increased stages of ankylosis, it is suggested that the
replacement pulse occurred anteroposteriorly in Stereosternum, in a quasi-alternate

polyphyodont pattern. No erupting teeth could be analyzed in the thin section, however.
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Discussion

The analysis of the specimen UFRGS-PV-0378-P stresses the highly developed
adaptations adopted by Stereosternum to an underwater feeding habit. Concerning the
dentary pores, their structure and disposition strongly resembles the bony cavities that
shelter mechanoreceptive organs in some amphibians and bony fishes (Northcutt,
2005). The location of the pores in Stereosternum, in the anteriormost portion of the
dentary, would make their location ideal to locating prey, possibly in a way analogue to
the platypus (Pettigrew, 1999; Pettigrew and Wilkens, 2003), alligators (Soares, 2002),
amphibians (Schlegel and Bulog, 1997) and fishes (Kramer, 1996).

The tooth histological framework also shows a remarkable specialization. The long
teeth shown by some mesosaurids (especially Mesosaurus) are agreed by many
authors (MacGregor, 1908; Romer 1966; Carroll, 1988; Modesto, 2006) to have acted as
a device for underwater hunting. However, given the slenderness and the apparent
fragility of these teeth, they were depicted as a straining (Huene, 1941; Romer, 1966;
Carroll, 1988) or imprisoning (Modesto, 2006) device, rather than a piercing structure.

Although a little shorter, the teeth of Stereosternum would at first sight also seem
fragile, if used to perforate prey. It should be noted, however, that as a long,
cylindrical/conical structure, the teeth would be very resistant to compression forces
applied to its tip (when piercing through prey flesh, for example). On the other hand, the
length of the tooth would make it to be very fragile when submitted to forces oriented
laterally to the tooth. This way, a fighting prey could cause severe damage to the teeth.
Additionally, the longer the tooth was, the easier it would be to rip it out of its socket,
especially with forces acting farther from the tooth base, whose action would be

amplified, by lever principle.
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Nevertheless, the histological investigation of the tooth microstructure revealed a
remarkable evolutive solution to deal with these problems. Analogue to the general bone
organization, which has increased mechanical resistance by adding layers of different
compositions and orientations to its microstructure (Hildebrand and Goslow, 1998;
Junqueira and Carneiro, 2003), the teeth of Stereosternum also show a mixed
composition on the dentary wall. The different types of dentine, the layer of poorly
mineralized dentine, and the varying orientations adopted by dentinary tubules along the
tooth are expected to have increased tooth resistance to tension, dealing with its
weakness to resist laterally oriented forces. The interglobular dentine layer could also
act to dissipate tension.

The mechanism of tooth insertion also possesses some reinforcements, probably
to cope with the risks of tooth loss. The combined action of the tripartite periodontium
and dental ankylosis probably increased the effectiveness of attachment. During the
eruptional phase, the tooth, not fused to the dentary, was instead kept in place only by
the soft periodontal tissue and temporary anchorage trabeculae, until fully grown, when
the ankylosis processes took place.

Despite these structural reinforcements, it is not excluded the possibility of the
tooth being damaged and lost during the feeding. The (almost) alternate replacement
mechanism, suggested by the observation of UFRGS-PV-0378-P, took place as an
adaptation to replace damaged teeth, no longer functional. As new teeth were
continuously growing all along the jaw, local tooth losses would be compensated with
new sharp and useable tooth.

Some of these histological adaptations can be observed in extant marine

predators, mostly in fishes. The association of diverse dentinary types is a significant
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occurrence in some chondrichthyans (Carlson, 1990; Botella et alii, 2009). Francillion-
Vieillot et alii (1990) argued that both extinct and extant fishes tend to show greater
structural diversification in tooth histology, when compared to tetrapods. This increment
in the internal histological arrangement suggests a structural effort in establishing plastic
(and maybe elastic) resistance both to the resistance imposed by the water and to
predatory habit.

The tooth insertion in Stereosternum is much similar to the observed by Moy-
Thomas (1934) in some Osteichthyes, where the tooth lies inside a tooth socket formed
by a circular upgrowth of the alveolar wall. From the internal surface of the socket, bone
trabeculae fuse with the teeth, also held by periodontal ligament (Moy-Thomas, 1934).
The fully grown teeth of Stereosternum, however, differ from this scheme by
complementing the supporting mechanisms seen in these fishes by adding complete
ankylosis of the fully grown tooth base.

Finally, the presence of a tripartite periodontium, composed of cementum, alveolar
bone and periodontal ligament raises an important point on the origin of tooth
attachment bones. The tripartite periodontium was considered an exclusive feature of
derived, thecodont organisms - archosaurs and mammals, in first instance (Maxwell et
alii, 2011). Recently, however, the presence of cementum and bone of attachment has
been recognized in mosasaurs (Caldwell et alii, 2003), suggesting that the presence of
these tissues could be either a mosasaur autapomorphy, or a symplesiomorphic
characteristic of Squamata. The latter hypothesis was reinforced by Budney (2004), who
identified both cementum and alveolar bone in extant squamates.

The presence of alveolar bone and cementum (and the inferred presence of

periodontal tissue) in Stereosternum, a basal amniote (Modesto, 2006; Tsuji and Miller,
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2009), not only corroborates the idea that a tripartite periodontium is a symplesiomorphic
feature, but also suggests that its tissues could be symplesiomorphic for Amniota as a

whole.

Conclusions

Although apparently fragile, the dentition of Stereosternum histologically seems to
be very resistant and complex in constitution. It is not discarded that these teeth could
be somewhat resistant to perforate soft-bodied prey, given the reinforcement provided
by the mixed composition of the dentinary wall and the complex attachment patterns.
Furthermore, the small pores observed in the jaw can evidence the presence of some
kind of sensory receptor, which would increase the ability to locate potential prey.

Both these features are strongly related to an active, predatory habit in aquatic
environment. They are also observed, isolated or not, in other aquatic predators
(platypus, alligators, amphibians, fishes), illustrating the role of convergent evolution in
the niche adaptation.

The microstructure of the teeth in Brazilosaurus and Mesosaurus remains poorly
known. The comparative study of the feeding apparatus by histological techniques, and
the addition of more Stereosternum specimens (and of different imaging techniques,
given the limitations imposed by the optical microscopy technique) to further analyses
could greatly increase the understanding of the evolutionary processes undertaken by

mesosaurids to adapt to the life underwater.
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Figure captions

FIGURE 1. UFRGS-PV-0378-P (Stereosternum tumidum): (A) Lateral view of the partial left
dentary, before abrasion; (B) Enlarged partial view of the same specimen, highlighting some of
the pores of the anterior region of the dentary (white arrows); (C) Partial abrasion of specimen
UFRGS-PV-0378-P, showing the alternation of empty and tooth-bearing sockets (arrows indicate
two consecutive empty sockets that break the alternate pattern). The partially exposed
meckelian cavity is also indicated; (D) Enlarged portion of Fig. 1C. White arrows point the
anchorage trabeculae; (E) Thin section of the anterior tooth of Fig. 1D, shown in oblique cut.
Dashed line indicates the boundary between alveolar bone and dentary bone. Two bone
trabeculae are also pointed (white arrows). At the base of the tooth, black arrows indicate some
canalicles, which communicate the pulpar cavity to the dentary bone; (F) Enlarged view of the
alveolar wall indicated in Fig. 1E. Black arrows point to the boundary between the alveolar bone
and the dentary bone. White arrow indicates an anchorage trabecula. The space between the
alveolar bone and the cementum layer that covers the tooth base is indicated between dashed
lines, and was supposedly filled in life with soft periodontal ligament. Scalebars: A= 10mm; D=

Imm; E= 0.5mm; F= 0.25mm.

FIGURE 2. UFRGS-PV-0378-P (Stereosternum tumidum): (A) Composed photograph of a
longitudinal cut of the anteriormost preserved tooth; (B) Closer view of the distal extremity of the
same tooth. The enameloid layers are visible at lighter color. Some dentinary tubules are
indicated; (C) Closer view of a section of the base of the same tooth, indicating the mixed
composition of the dentinary wall. The crenulated boundary surface between the dentinary wall
and the pulp is shown. Dashed lines indicate two denteons, and some vascular canalicles are

also noted. Scalebars: A= 50um; B= 15um; C= 5um.
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Abstract

Two peculiar specimens of the Early Permian mesosaurid parareptile Stereosternum
tumidum, showing a lateral temporal fenestra (bordered by a posteriorly bifurcated jugal,
plus the quadratojugal and squamosal), are here reported. The presence of this feature
is considered a polymorphic condition in the taxon, as well as in many other
parareptilian representatives. This record extends the presence of temporal fenestration
to at least one taxon of each of the major parareptilian lineages, except Pareiasauria.
Additionally, the occurrence of temporal fenestrae discourages the adoption of the term
“Anapsida” as a synonym of “Parareptilia”. Finally, this work suggests a careful usage of
the presence or absence of temporal fenestration alone as a parameter for the

classification of amniote tetrapods.

Keywords: temporal fenestrae; Stereosternum; Parareptilia; Mesosauridae; Reptilia
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Introduction

At the end of the 19™ century one of the most influential hypotheses for the classification
of amniotes was rising: following some observations of Giunther (1867) on the structure
of the temporal arches of some reptilian forms, authors like Cope (1892) and Baur
(1895) developed the theory of fenestration, which in essence proposed that amniotes,
from a primitive closed temporal region, evolved in a first moment a supratemporal
fenestra, and secondarily both supratemporal and laterotemporal fenestrae (Osborn,
1903b). This idea marked a tendency, followed by Broom (1901), and Osborn (1903a;
1903b), among others, to classify the amniotes (most at the time recognized as reptilian
taxa) by the characteristics of their temporal region. The amniote tetrapods were, since,
divided into Synapsida Osborn, 1903a, which included animals with only one temporal
opening, as mammals and more basal lineages of common ancestry; Diapsida Osborn,
1903a, which comprised extant and extinct reptiles (as well as Aves) with two cranial
fenestrae; and Anapsida Williston, 1917, whose original content is now recognized as an
amalgamation of amniote tetrapods lacking temporal openings, as well as some non-

amniote forms (Tsuji & Muller, 2009).

Although the original definition of Anapsida is now recognized as an unnatural group,
this name has been used recently (Carroll, 1988; Modesto, 1999; 2000; Reisz & Scott,
2002) to refer to one of the two major reptilian lineages, the Parareptilia Olson, 1947.
The parareptiles form together with Eureptilia Olson, 1947 the clade Reptilia Laurenti,
1768. Although the Parareptilia were initially recognized as amniotes lacking any kind of
temporal fenestration, a growing number of anatomical studies (Gow, 1972; Hamley &

Thulborn, 1993; Debraga & Reisz, 1996; Cisneros et al., 2004; 2008; Tsuji, 2006;
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Modesto et al., 2009) is presenting new parareptilian specimens with some sort of

temporal openings.

This work discusses the presence of temporal fenestration in two specimens of
Stereosternum tumidum, a taxon pertaining to the basalmost parareptilian lineage
(Modesto, 2006; Tsuji & Mduller, 2009), the Mesosauridae. Mesosaurids are small sized,
aquatic reptiles that lived in a gondwanan epicontinental sea (Oelofsen & Araujo, 1987)
during the Early Permian (Artinskian, according to Santos et al., 2006). Mesosaurid
specimens are collected abundantly in South American and southern African sediments,
and this geographical distribution is regarded as one of the earliest evidences in favor of

the Continental Drift Theory (Du Toit, 1927; Rossmann, 2000).

Mesosaurids include three monospecific genera, Mesosaurus tenuidens (Gervais,
1864); Stereosternum tumidum (Cope, 1886); and Brazilosaurus sanpauloensis
(Shikama & Ozaki, 1966), that share many cranial and postcranial features directed to
an aquatic habit — for example, the paddle-like limbs, a slender snout and a laterally
depressed tail (Gervais, 1864; Cope, 1886; Osborn, 1903b; Araujo, 1976; Modesto,
2006, 2010). Additionally, the three taxa share the preservational bias of having the
fragile skull region poorly preserved, with frequent disarticulation and fragmentation of
bone elements. This taphonomic condition led to frequent conflicting interpretations of
skull morphology (specially concerning temporal fenestration) in mesosaurids. For
example the temporal region of Mesosaurus, the most studied mesosaurid taxon, has
been depicted as diapsid (Mac Gregor, 1908) and synapsid (Huene, 1941), although
recent studies (Modesto, 2006) affirm that the taxon is supposed to have an anapsid
skull. This same morphology is proposed to Stereosternum (Modesto, 1999), although

other morphologies were proposed in the literature (Osborn, 1903b).
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This work reports direct evidence of the presence of a lateral temporal fenestra in
Stereosternum, and discusses the taxonomical consequences of this morphological
feature in mesosaurids and in parareptiles. The utilization of the presence of temporal
fenestrae as a classification parameter, as well as the adoption of the term “Anapsida” to

refer to parareptiles are also discussed.
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Materials and Methods

Sample UFRGS-PV-0181-P (Fig. 1) consists of the anterior region (comprising the skull,
neck, anteriormost truncal vertebrae with associated ribs, and part of the pectoral limbs)
of a Stereosternum specimen, preserved in a fine layered limestone. Some ribs
preserved the complete bone structure, but the remaining elements are preserved by
impression. The specimen was collected in the 1970’s in the surroundings of the
municipality of Itapetininga, Sdo Paulo state, Brazil. The specimen UFRGS-PV-0170-P
(Stereosternum), from the Rio Claro municipality, Sdo Paulo state, Brazil is also briefly

commented.

Although the materials required no further preparation in order to expose the bone
impressions, silicone casts were made to replicate the original bone relief, aiding the

visualization of structures, and illustrations were made using a camera lucida.
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Results and Discussion

The taxonomic diagnosis follows Araudjo (1976), Modesto (1999) and Pretto (2009). The
specimens are recognized as Stereosternum tumidum by having the larger tooth length
equal or shorter than three tooth positions, and by having the cervical length similar to
the anteroposterior skull length. Additionally, the frontal bone of UFRGS-PV-0181-P
(which better exposes the temporal region) presents a tongue-shaped process directed
posteriorly, a feature typical of Stereosternum (Modesto, 1999). Given the overall
morphology of the entire specimen is not of the scope of this communication, the
presented description comprises mainly the elements of the temporal region that
contribute for the margins of the fenestra. A complete description of the materials will be

addressed in a forthcoming paper.

The main indicative of a temporal opening is the triradiate morphology of the jugal. This
bone projects anteriorly, contributing to the posteroventral margin of the orbit (orbital
facies). The jugal is posteriorly bifurcated, possessing a broader posterodorsal process
(postorbital process) that contacts the squamosal posteriorly and the postorbital
dorsoposteriorly. A thin, posterior process makes a weak contact with the quadratojugal,
constituting the lower temporal bar. The space between the posterodorsal and the
posterior processes is anteriorly embayed, forming the anterior margin of the lateral

fenestra.

The quadratojugal is partially deformed by the underlying quadrate, and it is difficult to
distinguish the clear limits between these two elements. Nevertheless, the anterior
region of the quadratojugal, which contributes to the temporal opening, is well

preserved. The anterior projection of this element sharply reduces in dorsoventral
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thickness, contacting the jugal anteriorly, and composing the posteroventral margin of
the fenestra. Posteriorly, it overlays the quadrate bone, although in most of its area, the
thin quadratojugal bone is substantially deformed the quadrate and other bone shards of
difficult diagnosis. These latter fragments also partly obscure the visualization of the

squamosal, located dorsally to the quadrate-quadratojugal complex.

The squamosal is a broad, thin sheet of bone that composes most of the posterolateral
portion of the skull. Besides the contact with the quadrate and quadratojugal, it is
supposed to contact the supratemporal and the parietal dorsally, and the postorbital
anterodorsally, although these elements are disarticulated and slightly moved in
UFRGS-PV-0181-P. Anteriorly, the squamosal contacts the posterodorsal process of the
jugal. The ventral portion of the squamosal that does not contact the quadratojugal
contributes to the dorsoposterior margin of the temporal fenestra. Therefore, the elliptical

temporal fenestra is bordered by the jugal, quadratojugal and squamosal.

This morphology of the temporal region of Stereosternum contrasts with the specimen
depicted by Modesto (1999), where the posterior portion of the jugal is assumed to have
a spatulate morphology, making it unlikely for the specimen to bear a temporal fenestra.
Additionally, Modesto (2006) described a similar morphology to the closely related
mesosaurid Mesosaurus. The author claimed that in both taxa, the spatulate region of
the jugal was presumed to contact the squamosal posteriorly, leaving almost no space
to a temporal opening, unless very small (Modesto, 1999). Indeed, one of the
Mesosaurus specimens analyzed by the author (Modesto, 2006 fig. 6) presents a faint
anterior embayment on the posterior portion of the jugal, which resembles the condition
described for UFRGS-PV-0181-P (Stereosternum). Modesto (2006) argued, however,

that a shallow shelf (not observed in UFRGS-PV-0181-P) should receive the squamosal,
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closing any possible temporal opening. Finally, the author claimed that descriptions
conducted by von Huene (1941), of a deeply bifurcated jugal, were proven equivocated

by his personal observation of the specimens.

A second observed specimen of Stereosternum, (UFRGS-PV-0170-P), although
preserving most of the skull in palatal view, has the right jugal exposed laterally (Fig. 1),
showing the same posterior bifurcation and the anterior embayment seen in the
specimen UFRGS-PV-0181-P. This morphology could suggest the presence of a
temporal opening in this specimen too, but the poor preservation of the temporal region

does as a whole does not allow the direct observation of a fenestra.

Although primarily considered as anapsids, in the last decade a crescent number of
parareptilian taxa were recognized as bearing temporal openings. Fenestrae were
described at first in lanthanosuchoids (DeBraga & Reisz, 1996), some millerettids (Gow,
1972), one specimen of the ‘nycteroleter Tokosaurus (Tverdokhlebova & Ivakhnenko,
1984), “Procolophon laticeps” (Hamley & Thulborn, 1993), now synonym to P.
trigoniceps, and in the owenettid Candelaria barbouri Cisneros (2004). More recently, at
least three other parareptilian taxa were recognized as possessing cranial fenestration:
Procolophon trigoniceps, including the synonymized P. laticeps, by Cisneros (2008);
Macroleter, which presents a small lateral fenestra (Tsuji, 2006); and Australothyris, a
basal procolophonomorph (Modesto et al., 2009). The communication presented here
contributes to confirm the presence of temporal fenestration in at least one taxon in each

of the major parareptilian lineages (except for pareiasaurs).

An interesting condition, observed by Cisneros (2008) is that the morphology of the

temporal openings suffers variation among the parareptilian taxa (or even among



84
individuals of the same species). This way, one can find taxa with fenestrae that are
bordered by the jugal, quadratojugal and squamosal — as in the lanthanosuchoid
Acleistorhinus (DeBraga & Reisz, 1996), Macroleter (Tsuji, 2006) and Stereosternum
(this work); or bordered by the three latter elements, plus the postorbital — as in
Milleretta (Gow, 1972), Candelaria (Cisneros, 2004), many specimens of Procolophon
(Cisneros, 2008) and Australothyris (Modesto et al., 2009); and finally, individuals of the
same taxon with a temporal opening sometimes present, and sometimes absent (e.g.
Procolophon, Milleretta, and as would be the case for Stereosternum), independently of
size or ontogenetic stage. The type specimen of the invalid name “P. laticeps”, indeed,
shows the aberrant condition of having the left fenestra bordered by four bones
(including the postorbital), while the right fenestra excludes the latter element (Cisneros,

2008).

Cisneros (2004) argued that temporal openings could be acquired independently along
the parareptilian lineages, but did not exclude that this feature could be a synapomorphy
of Parareptilia (although some taxa did not present any kind of temporal fenestration).
This variation in the pattern of temporal fenestration led Tsuji (2006) to consider the
temporal openings as a plastic feature in parareptiles, an idea supported by Cisneros
(2008). A recent phylogenetic study conducted by Modesto et al. (2009) implied that the
lateral temporal fenestra is a synapomorphic condition for the Procolophonomorpha, not
for Parareptilia. Even though, this topology would then imply that some millerettid taxa
(Gow, 1972), and some mesosaurid specimens (as suggested by this communication)

acquired temporal openings independently.

Selective pressures leading to the appearance of a temporal opening could include the

need for reduction in the skull weight, or, more possibly, the creation of more space for
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the adductor musculature of the jaw (Frazetta, 1968; Tarsitano et al., 2001). Although
such small openings would probably represent little advantage in either case, their
presence is not supposed to bring any disadvantage, given many mature specimens of
polymorphic taxa are found to possess fenestrae (this work; Cisneros, 2004; 2008).
Indeed Cisneros (2008) speculated that even small genetic changes could be
responsible for this feature; or, a mere embryological failure to close the sutures
between some bones in the temporal region (Tarsitano et al., 2001) could result in some

kind of skull fenestration.
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Conclusion

Although the presence of a lateral fenestra in Mesosaurus is not favored by latest
studies (Modesto, 2006), its presence is confirmed in the mesosaurid clade by the
Stereosternum specimens here reported. Given the fenestration is not evident in all
Stereosternum specimens, a polymorphic condition is proposed, as in Procolphon
(Cisneros, 2008). Therefore, all the major parareptilian clades posess at least one taxon
with temporal openings, at exception of the Pareiasauria. Although this could lead to the
interpretation of the temporal fenestration as a synapomorphy of Parareptilia, the high
morphological plasticity of this feature, and its successive presence and absence along
the parareptilian taxa strongly suggest that, at least in the basalmost clades, its

presence is a result of convergent evolution.

Finally, as discussed by Tsuji & Muller (2009), the adoption of the name “Anapsida” to
make reference to parareptiles is not preferable, given the name makes allusion to a

morphological feature not possessed by many of its members.
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Figure Legends

Figure 1: Above, latex cast and schematic illustration of the skull region of UFRGS-PV-
0181-P (Stereosternum). Below, latex cast and schematic illustration of the skull region
of UFRGS-PV-0170-P (Stereosternum). Scalebars: 10 mm. Abbreviations: ar, articular;
fr, frontal; ju, jugal; Ife, lateral temporal fenestra; p, parietal; pf, postfrontal; po,

postorbital; g, quadrate; gj, quadratojugal; sq, squamosal; st, supratemporal.
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