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RESUMO

A morfologia do cranio dos crocodilianos (Crocodyliformes, Crocodylia) se modificou
profundamente ao longo da historia evolutiva do grupo, sendo que tais mudancas
foram atribuidas a diversos fatores como a hidrodinamica e habitos de predacéo. Os
cranios de morfologia platirostrais, achatados dorsoventralmente, sédo observados na
maioria dos tdxons viventes, como em Alligator, Caiman, e Crocodylus, enquanto que
a morfologia oreinirostral, elevados dorsoventralmente, sdo caracteristicos apenas
dos taxons Paleosuchus (Alligatoridae) e Osteolaemus (Crocodylidae). Paleosuchus
habita o continente sul-americano, enquanto Osteolaemus, € endémico das florestas
tropicais africanas. Esta peculiaridade entre ambos é considerada exemplo de
convergéncia evolutiva, ou seja, a morfologia craniana foi obtida independentemente
através de pressodes seletivas similares, porém ndo ha estudos que visam a coleta de
evidéncias que corroborem esta hipotese. Assim, o objetivo deste trabalho € utilizar
modelagem in silico com base em reconstruc¢des tridimensionais craniomandibulares
de Paleosuchus e Osteolaemus, visando reconhecer padrdes morfofuncionais
convergentes. Para isso, foi empregado a Analise de Elementos Finitos nos dois
taxons alvos e uma série de taxons de Crocodylia, para modelar cenarios
biomecanicos extrinsecos (respostas dos modelos as forcas externas) e intrinsecos
(forcas musculares adutoras da mandibula). Posteriormente, decodificar a
interpretacdo destes cenarios em gradiente de cores com intuito de identificar padrées
e quantificar o stress de Von Mises para cada cenario. Osteolaemus e Paleosuchus
registraram similaridade em distribuicdes de stress no cranio e divergiram de taxons
com outras morfologias cranianas. Osteolaemus também registra uma proximidade
relevante com Alligatoridae, reforcando a hipotese de a forma deste taxon ser similar
aos aligatorideos. Entretanto, a mandibula de Paleosuchus exibiu um padrdo Unico de
stress, assemelhando-se aos demais apenas no cenario shake. A mandibula é uma
estrutura intimamente ligada com forcas musculares provenientes da predacgéo, e ndo
possui fungdes extras como a protecdo de 6rgdos do cranio. A presenca de habitos
mais terrestres tornou a mandibula de Paleosuchus distinta dos demais taxons.
Portanto, a convergéncia funcional entre Osteolaemus e Paleosuchus no presente

trabalho limitou-se ao cranio.

Palavras—chave: Oreinirostria. Mandibula. Maxila. Platirostria. Stress.



ABSTRACT

The morphology of crocodilian skull (Crocodyliformes, Crocodylia) has changed
profoundly throughout the evolutionary history of the group. Such changes have been
attributed to several factors such as hydrodynamics and predatory habits. Skulls
presenting platyrostral morphology, i.e. dorsoventrally flat, are observed in most living
taxa, including Alligator, Caiman and Crocodylus, while oreinirostral morphology, i.e.
dorsoventrally high, are observed only in Paleosuchus (Alligatoridae) and
Osteolaemus (Crocodylidae). Paleosuchus inhabits the South American continent,
while Osteolaemus is endemic to African rainforests. This peculiarity between the two
is considered an example of evolutionary convergence, i.e., cranial morphology was
obtained independently through similar selective pressures. However, there are no
studies that aim to collect evidence that corroborates this hypothesis. So, the objective
of this work is to apply in silico modeling based on three-dimensional craniomandibular
reconstructions of Paleosuchus and Osteolaemus, aiming to recognize convergent
morphofunctional patterns. For this, Finite Element Analysis was used on the two target
taxa and a series of additional crocodylian taxa, to model extrinsic (model responses
to external forces) and intrinsic (jaw adductor muscle forces) biomechanical scenarios,
decoding these scenarios in gradient of colors in order to identify patterns and quantify
Von Mises stress for each scenario. Osteolaemus and Paleosuchus recorded similarity
in stress distributions in the skull and diverged from taxa with different cranial
morphologies. Osteolaemus also records a relevant proximity to Alligatoridae,
reinforcing the hypothesis that the form of this taxon is similar to what is observed in
alligatorids. However, the jaw of Paleosuchus exhibited a unique stress pattern,
resembling the others only in the shake scenario. The jaw is a structure closely linked
to muscular forces arising from predation, as it does not have extra functions such as
protecting skull organs, therefore, the presence of more terrestrial habits made the jaw
of Paleosuchus distinct from other taxa. Consequently, the functional convergence

between Osteolaemus and Paleosuchus is limited to the skull.

Keywords: Oreinirostry. Jaw. Maxilla. Platyrostry. Stress.
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1 INTRODUCAO

Atualmente, Crocodylia sdo os téxons viventes de trés grupos que se
diferenciaram durante o Cretdceo: Gavialoidea, Crocodyloidea e Alligatoroidea,
compreendendo cerca de 23 espécies (Grigg & Kirshner, 2015) distribuidas ao longo
da zona intertropical terrestre, sendo estes caracterizados como predadores
semiaquéticos de emboscada (Kuzmin et al. 2021; Murray et al. 2019; Grigg &
Kirshner, 2015; Shirley et al. 2014; Hekkala et al. 2011; Oaks, 2011; McAliley et al.
2006). O cranio acinético altamente modificado é uma das caracteristicas tipicas dos
crocodilianos viventes e seus parentes extintos, agrupados no grande grupo
Crocodyliformes (Figura 1) (Kuzmin et al. 2021; Pol et al. 2013; lordansky, 1973,;
Langston, 1973). A morfologia craniana observada dentre os representantes viventes
dos Crocodylia retrata uma configuracéo Unica resultante de mudancas morfolégicas
ao longo da historia evolutiva do grupo, apresentando maiores alteracoes
morfologicas do que o pos-cranio (Brochu, 2001). A caixa craniana soélida e o palato
estdo entre as principais mudancas que ocorreram durante a evolugdo dos
crocodilomorfos e podem ser relacionadas ao aumento na for¢ca de mordida (Erickson
et al. 2012; Pol et al. 2013; Langston, 1973). O registro féssil revela tAxons carnivoros
terrestres predadores de topo, pequenos herbivoros, onivoros velozes, piscivoros
marinhos e macropredadores (Benton & Clark, 1988, Stubbs et al. 2021, Bronzati et
al. 2015). As ligagbes entre a morfologia e ecologia dos Crocodyliformes e
crocodilianos, particularmente as modificacdes no formato do cranio, mandibula,
biomecanica e alimentacdo, significam que a ecomorfologia do grupo fornece um
estudo de caso perfeito para explorar os papéis das oportunidades ecoldgicas na
conducéao e restricdo da inovacao adaptativa e radiacao evolutiva (Gignac et al. 2019;
Gignac & O’Brien, 2016; Brochu, 2003).



14

Figura 1 — Filogenia de Crocodyliformes. A seta vermelha indica o grupo Crocodylia. Fonte:
Montefeltro et al. (2016).

Baurusuchidae

Notosuchia

. Dyrosauridae + Pholidosauridae

Goniopholididae

Crocodylia

O espectro morfolégico observado entre os elementos craniomandibulares dos
taxons de Crocodylia € interpretado como reacdes a hidrodinamica e forca, em que os
cranios longos estéo relacionados a maior velocidade e permitem a captura de presas
ageis e diminutas, enquanto cranios menores e largos facilitam captura de presas
resistentes e grandes, porém lentas (Busbey, 1995). A maior parte dos crocodilianos
viventes ndo possuem morfologias extremas, e sim, associam-se a categoria de
cranios achatados dorsoventralmente, denominados platirostrais (Figura 2),
associados como adaptacdo aos habitos semiaquaticos (Wilberg, 2017; Brochu,

2001). Esta morfologia platirostral foi inicialmente interpretada como exemplo de
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resisténcia as torcfes durante a predacdo, porém, testes biomecanicos mostraram
gue as morfologias oreinirostrais, dorsoventralmente alongadas (Figura 2), sdo quase
sempre melhores em distribuir o estresse pelo cranio (Morris et al. 2021; Drumheller
et al. 2019; McHenry et al. 2006; Busbey, 1995).

Figura 2 — Representagdo da morfologia oreinirostral (a). Representacdo da morfologia platirostral (b).
Oreinirostral Sphenosuchus (after Walker, 1990), lateral (c) e dorsal (d). Platirostral Alligator

mississippiensis, lateral. (e) e dorsal (f). Adaptado de Rayfield & Milner (2008).

A B

Somente dois géneros de crocodilianos viventes apresentam morfologia
craniana do tipo oreinirostral, Paleosuchus da linhagem Alligatoridae e Osteolaemus
da linhagem Crocodylidae (Figura 3) (Brochu, 2001). Paleosuchus habita diversos
paises do continente sul-americano, sendo a maior area de ocorréncia no Brasil, com
duas espécies propostas P. palpebrosus e P. trigonatus (Campos et al. 2012). Os
machos de P. palpebrosus podem chegar a 1,5 metros de comprimento total do corpo
(Magnusson, 1992) e apesar da ampla distribuicdo geografica no Brasil, P.
palpebrosus é uma das espécies de crocodilianos mais desconhecida para a ciéncia
(Campos et al. 2012). Osteolaemus é um género endémico do cinturdo de florestas
tropicais equatoriais na porcéo centro-oeste da Africa, habitando margens de riachos
(Kofron, 1992) e atingem aproximadamente 1,7 metros de comprimento total do corpo
(Shirley et al. 2017). Ha um grande namero destes crocodilianos em algumas de suas
areas de ocorréncia, porem a mortalidade destes animais devido a a¢fes antropicas
€ muito alta, levando Osteolaemus aos riscos de extin¢do (Kofron, 1994; Behra, 1990).
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O padrao geral diferenciado reconhecido nos cranios destas linhagens de
Crocodylia viventes (Alligatoridae e Crocodylidae), esta supostamente relacionada
com respostas distintas as pressdes seletivas durante a evolucdo (Drumheller &
Wilberg, 2020). Estas peculiaridades foram previamente associadas a exemplos de

convergéncia evolutiva (Brochu, 2001; Busbey, 1995).

Figura 3 — Individuos de Paleosuchus palpebrosus (a), por Zilca Campos e Osteolaemus tetraspis (b)
por Rikki Gumbs / ZSL.

Convergéncia (ou evolucdo convergente) € um fendmeno em que espécies nao
relacionadas desenvolvem independentemente tracos ou caracteristicas semelhantes
em resposta a pressées ambientais semelhantes (Stayton, 2008). Frequentemente, a
convergéncia foi reconhecida sem quaisquer hipoteses filogenéticas fortes ou
quantificacdo de similaridade, podendo levar a conclusbes falsas, mas muitos
exemplos classicos de convergéncia reconhecidos desta maneira ainda permanecem
(Stayton, 2015). Apesar da putativa convergéncia, ndo ha testes funcionais para
comprovar que tais morfologias similares guardam relacdo com respostas similares
as pressOes seletivas, como o esperado em casos de evolucdo convergente
(Sansalone et al. 2020; Losos, 2011). Este trabalho tem como objetivo utilizar
modelagem in silico com base em reconstrugbes tridimensionais do aparato
craniomandibular de P. palpebrosus e O. tetraspis, visando reconhecer padrées de
distribuicdo de estresse no cranio através do stress de Von Mises, identificando

potencial convergéncia funcional entre os taxons.
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2 METODOLOGIA

A Andlise de Elementos Finitos (FEA) é uma técnica que vem sendo
paulatinamente importada da Engenharia para as Ciéncias Bioldgicas, principalmente
no estudo de convergéncia em cranios de arcossauros (Rayfield, 2007). A fungcao do
cranio € determinada por um conjunto de fatores biomecéanicos especificos
controlados pelo comportamento mecanico e os fluxos de tensdo resultantes de
cargas funcionais. Assim, modelos de Elementos Finitos que incorporam esses
parametros predeterminados sédo suficientes para reproduzir a resposta craniana
(Rayfield, 2007; Preuschoft & Witzel, 2002; Hart, 1989). Sao atribuidos aos elementos
as capacidades especificas dos 0ssos, musculos e dentes, delineando como cada um
responde a mesma carga (Slater et al. 2010). Desenvolvimentos recentes resultaram
em metodos para criagdo de modelos mais realistas dos musculos da mandibula e
protocolos apropriados para avaliar o desempenho comparativo entre as espécies
(Slater et al. 2010; Dumont et al. 2009; Grosse et al. 2007).

2.1 Tomografias Computadorizadas (CTs)

As tomografias computadorizadas utilizadas neste trabalho (Tabela 1) foram
obtidas através de bancos de dados digitais, MorphoSource e Digital Morphology,
compreendendo espécimes de Osteolaemus tetraspis (FMNH 98936), Caiman
latirostris (UMMZ-herps-155288), Tomistoma schlegelii (TMM-M-6342), Mecistops
cataphractus (TMM-M3529) e Crocodylus rhombifer (NMB AB50 0171). O espécime
Melanosuchus niger (MNRJ 27205) foi tomografado pelos integrantes do LAPEISA (G.
Cidade) nas instalacbes do Hospital Universitario Pedro Ernesto, HUPE-UERJ.
Paleosuchus palpebrosus (LPRP/USP s.n.) foi cedido ao projeto ja segmentado no
software AMIRA 5.3.3 pela equipe do Laboratério de Paleontologia de Ribeirdo Preto,
FFCLRP-USP. Este modelo contava com materiais pré-estabelecidos e formados

pelos ossos e dentes individualizados.
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Tabela 1 - Detalhes referentes as CTs dos espécimes de crocodilianos utilizados.

Espécime

Dados do tomografo

Dados das CTs

Obtencdo do material

C. latirostris
(UMMZ-
herps-
155288)

C. rhombifer
(NMB AB50
0171)

M.
cataphractus
(TMM-
M3529)

M. niger
(MNRJ
27205)

O. tetraspis
(FMNH
98936)

T. schlegelii
(TMM-M-
6342)

Nikon Metrology XT H 225 ST,
University of Michigan Museum of
Zoology, Research  Museums
Center (University of Michigan)

The University of Texas High-
Resolution X-ray CT Facility

(UTCT)
Varian Medical Systems (Bio-
Imaging Research, Inc) ACTIS

scanner with GE Titan X-ray
source, The University of Texas
High-Resolution X-ray Computed
Tomography Facility (University of
Texas at Austin)

Hospital Universitario Pedro
Ernesto (HUPE), Universidade do
Estado do Rio de Janeiro (UERJ)
CT scan.

Varian Medical Systems (Bio-
Imaging Research, Inc) ACTIS CT
scanner with FeinFocus X-ray
source, The University of Texas
High-Resolution X-ray Computed
Tomography Facility (University of
Texas at Austin)

Varian Medical Systems (Bio-
Imaging Research, Inc) ACTIS CT
scanner with FeinFocus X-ray
source, The University of Texas
High-Resolution X-ray Computed
Tomography Facility (University of
Texas at Austin)

X:0.100113 mm
Y:0.100113 mm
Z:0.100113 mm

2000 slices

X:0.174800 mm
Y: 0.174800 mm
Z: 0.450000 mm

711 slices

X: 0.165000 mm
Y: 0.165000 mm
Z: 0.460000 mm

818 slices

X: 1.000000
Y: 0.980000
Z: 0.250000

2227 slices

X: 0.054700 mm
Y: 0.054700 mm
Z:0.110800 mm

870 slices

X:0.165000 mm
Y: 0.165000 mm
Z:0.460000 mm

891 slices

2.2 Segmentacao e Anélise de Elementos Finitos

MorphoSource

Digital Morphology

Digital Morphology

Integrantes do projeto

MorphoSource

Digital Morphology

Os dados de tomografia computadorizada foram processados no software

AMIRA 5.3.3, sendo assim possivel visualizar os cortes (slices) de cada CT. Logo

apos, foi realizada a segmentacdo manual de cada slice, diferenciando as estruturas

de interesse do cranio em superficies distintas, sendo eles os dentes superiores,

mandibula, dentes inferiores e cranio). Ao final desta etapa, um modelo tridimensional

foi criado composto de malhas de superficies constituidas por geometria simples e

pontos interconectados. Em seguida, estes modelos foram importados ao software

Hypermesh 13.0, com a finalidade de transforma-los em um solido tetraédrico e de
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geometria complexa. Os modelos compostos pelas estruturas de cranio e dentes
superiores possuem aproximadamente trés milhdes de elementos finitos, enquanto
aqueles compostos pelas estruturas de mandibula e dentes inferiores possuem
aproximadamente seis milhdes de elementos.

Os sdlidos tetramesh resultantes foram assinalados propriedades especificas
de cada material baseado nos valores obtidos de Alligator mississippiensis, sendo
elas: Young’s modulus = 15 GPa, Poisson’s ratio = 0.29 para 0s 0SS0s (cranio e
mandibula), e Young’s modulus = 60.4 GPa, Poisson’s ratio = 0.31 para os dentes
(superiores e inferiores) (Montefeltro et al. 2020; Sellers et al. 2017; Porro et al. 2011).

Apoés a preparacdo do modelo, cenarios morfofuncionais foram recriados para
compreendermos como 0s elementos craniomandibulares dos taxons se comportam
submetidos a determinadas estratégias de predacdo, e outros movimentos.
Denominaremos como extrinsecos, 0s cenarios morfofuncionais associados aos
testes de reacdes as forcas externas, sendo nomeados como flexdes bilaterais e
unilaterais na maxila, pré-maxila (Figura 5 a) e dentario, que sdo compostos por
vetores duplos ou Unicos de for¢a, aplicados no apice da coroa do dente caniniforme
mais proeminente, em direcdo inferior-superior e paralelo ao eixo Y. Além do twist
(Figura 5 c), que caracteriza-se por vetores de for¢ca duplos e opostos entre si, um em
cada lateral da estrutura, sentido inferior-superior e vice-versa, paralelos ao eixo Y. O
shake (Figura 5 b; c), possui vetores de forca aplicados mediolateralmente no par de
dentes caniniformes proeminentes, direcionando-se em esquerda-direita, paralelos ao
eixo X e, por fim, o pull-back (Figura 5 a; b) que é composto por vetores duplos
aplicados na face posterior dos dentes caniniformes proeminentes, em um sentido
posterior-anterior, paralelo ao eixo Z. Para este tipo de cenario, todos os modelos
foram escalonados em area para adequada comparacédo, seguindo Dumont et al.
(2009).

Os cenarios denominados intrinsecos séo relacionados as forgcas musculares
adutoras da mandibula, estimadas utilizando as areas de inser¢cdes dos musculos
(mordida bilateral e unilateral no dentario), com os modelos em seu tamanho real. As
regides de inser¢bes (Figura 4) de m. adductor mandibulae externus medialis, m.
adductor mandibulae externos profundus e m. adductor mandibulae externus
superficialis (grupamento MAME); m. adductor mandibulae posterior (MAMP); m.
pseudotemporalis superficialis (MPSTs); m. pterygoideus dorsalis (MPTD) e m.

pterygoideus ventralis (MPTV) (Holliday & Witmer, 2007), foram identificados com
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base em correlatos osteoldgicos, e sua area de contato com 0s 0ssos calculada no

software ImageJ.

Figura 4 — Representacado horizontal dos musculos da camara adutora esquerda de Alligator

mississippiensis. Sec¢des (F) prosseguem de dorsal para ventral (A-E). Conferir Apéndice B para

abreviacdes. Fonte: Holliday & Witmer (2007)
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Para completar a modelagem, foram aplicados trés constraints na superficie da
articulagdo craniomandibular, paralelos entre si. O mesmo foi repetido no céndilo
occipital, onde 3 constraints foram dispostos na porcéo posterior da estrutura (Figura
5). Isto se faz necessério para a fixacdo do modelo nestas areas, simulando
devidamente o funcionamento das regides articulares. Os vetores de forca que
compdem cada cenario extrinseco totalizaram aproximadamente 62 newtons, sendo
decompostos em partes iguais em circunstancias necessarias. Este valor refere-se ao
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modelado no décimo oitavo dente do osso dentario de Paleosuchus palpebrosus

obtido na presente analise funcional.

Figura 5 — Posicéo dos vetores de forca que compdem 0s cenarios extrinsecos de flexes (setas
verdes), pull-back (setas vermelhas), shake (setas azul-ciano) e twist (setas rosas). A localizacdo dos

constraints esta representada pelos pontos amarelos. Visao lateral esquerda (a), dorsal (b), frontal (c)

e occipital (d)

Em seguida, cada cenario foi individualmente importado para o software
SIMULIA Abaqus/CAE para a resolucdo dos testes construidos no Hypermesh 13.0.
Solidos com gradientes de cores foram gerados. Estas cores indicaram quais
elementos obtiveram nimeros maiores de stress de Von Mises, permitindo entdo
observar quais areas foram mais afetadas em cada cenario morfofuncional (Figura 6).

Por fim, para quantificacdo do stress, geramos relatérios com dados dos
elementos em cada cenario particular e calculamos a média de Von Mises no software
R Studio, onde foi utilizado um limite médio de 99% nos nos restritos e que foram
aplicados vetores de forca, para evitar a influéncia de singularidades de tensdo nas

médias.
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Figura 6 — Analise de Elementos Finitos descrita passo-a-passo. Adaptado de Rayfield (2007).
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3 RESULTADOS

Os cenérios biomecéanicos resolvidos pelo Abaqus/CAE, sdo apresentados
como gradiente de cores. Estas cores representam altas magnitudes do stress de Von
Mises (tons brancos, vermelhos e alaranjados, respectivamente em ordem de
intensidade), e areas com meédia incidéncia de stress (tons amarelos, esverdeados e
ciano) e stress-free (azul). A escala de cores especifica de cada cenario esta presente
nas imagens, seguindo a ordem de tons mencionada.

As forcas de mordida dos espécimes foram calculadas com base nos cenarios
intrinsecos da mandibula, ou seja, a estrutura mandibular encontrava-se em seu
tamanho real. Para esse calculo, utilizou-se a forca de reagéo obtida no &pice da coroa
do quarto dente do osso dentario (Tabela 2).

Tabela 2 — Comprimento dos cranios (cm) e for¢ca de mordida calculada no quarto dente da

mandibula (newtons)

Espécime Comprimento do crénio Forcade mordida (N)
(cm)

C. latirostris (UMMZ-herps-155288) | 15,33 83,4

C. rhombifer (NMB AB50 0171) 30,50 413,6

M. cataphractus (TMM-M3529) 35,30 350,8

M. niger (MNRJ 27205) 57,50 1572,7

O. tetraspis (FMNH 98936) 11,75 46,6

P. palpebrosus (LPRP/USP s.n.) 12 55,6

T. schlegelii (TMM-M-6342) 37,60 167,3

3.1 Paleosuchus palpebrosus

O cenério extrinseco de flexdo bilateral maxilar, representado na Figura 7,
toda a regido posterior do cranio apresenta niveis altos de stress de Von Mises, além
do teto craniano e palatino. Faixas de distribuicdo de estresse sao registradas
dorsalmente nas areas de maxila e ventralmente surgindo nos dentes caniniformes,
seguindo pelas maxilas, com fim no palatino. O cenario extrinseco de flexao bilateral
pré-maxilar (Fig. 7), registra os maiores picos de stress de Von Mises, ao longo de

toda a area posterodorsal craniana.
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Figura 7 — Cenarios extrinsecos de flexao bilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao bilateral pré-

maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de P. palpebrosus. Viséo dorsal (a; €), ventral (b; f) e occipital

(c; 9)
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Na modelagem do cenario head-twist (Fig. 8), P. palpebrosus obteve as
menores concentracdes de stress de Von Mises, manifestando pequenas areas de
acumulo de estresse limitadas ventralmente ao entorno da fenestra suborbital.
Dorsalmente uma linha diagonal é formada entre maxila, lacrimal, pré-frontal e frontal,
livrando a parte medial do nasal de picos de estresse, enquanto em viséo ventral, esta

linha diagonal ocorre das margens da fenestra suborbital em direcdo aos dentes
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caniniformes maxilares. Na modelagem do cenario skull-shake (Fig. 8), P. palpebrosus
demonstra muitas zonas de estresse acentuado, localizadas nos ossos quadrado,
quadratojugal, jugal, pterigoide, area posteroventral das maxilas e a regido articular
occipital. Ha4 novamente faixas continuas na distribuicdo do estresse em seu dorso,

seguindo da porc¢ao distal do osso nasal até a regido orbital.

Figura 8 - Cenarios extrinsecos de head-twist (a-c) e sua escala (d); skull-shake (e-g) e sua escala (h)

do cranio de P. palpebrosus. Visdo dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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O cenario pull-back maxilar, reproduzido na Figura 9, destacou as regides

articulares (corpo dos ossos quadrado, quadradojugal, céndilo occipital, &rea ventral
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do jugal) e palatino como os locais onde 0 estresse exibiu seus maiores picos no
cranio. O pull-back pré-maxilar (Fig 9) revelou que a porcdo dorsoventral da pré-
maxila, além dos ossos citados no pull-back da maxila, séo as regides cranianas onde
o stress de Von Mises apresentou seus registros mais elevados.

Figura 9 — Cenarios extrinsecos de pull-back maxilar (a-c) e sua escala (d); pull-back pré maxilar (e-g)

e sua escala (h) do créanio de P. palpebrosus. Visdo dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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Durante o cenario extrinseco de flexdo unilateral maxilar (Fig. 10), P.
palpebrosus exibiu stress de Von Mises em todo seu 0sso palatino, por¢céo anterior do
ectopterigoide esquerdo, toda a regido posterior do cranio e dorsalmente uma linha



27

diagonal de estresse acentuado seguiu da maxila até o teto craniano. No mesmo
cenario aplicado a pré-maxila (Fig. 10), uma faixa continua se formou no dorso,
seguindo desde a pré-maxila até o teto craniano. Ventralmente, o palatino,

ectopterigoide e a pré-maxila foram 0os 0ssos com maior incidéncia de estresse.

Figura 10 — Cenarios extrinsecos de flexao unilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao

unilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de P. palpebrosus. Viséo dorsal (a; e), ventral

(b; f) e occipital (c; g)
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A Figura 11 apresenta os cenarios extrinsecos da mandibula. Em jaw-twist (Fig
11), apenas os extremos (primeiros dentes com suas areas de articulacdo ao dentario
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e processo retroarticular) ndo sdo afetados pelo estresse, grandes regides com
elevados valores séo registrados dorsoventralmente no dentario e esplenial, nas
margens da fossa adutora e lateralmente a fenestra mandibular externa. O shake (Fig.
11) registrou uma grande area estressada na mandibula deste tdxon, apenas alguns
pontos na regiao lateroposterior direita (angular, surangular, articular e retroarticular)

e anterior da sinfise mandibular apresentaram stress de Von Mises menores.

Figura 11 — Cenarios extrinsecos de jaw-twist (a-d) e sua escala (e); jaw-shake (f-i) e sua escala (j)

em P. palpebrosus. Visédo dorsal (a; f), ventral (b; g), lateral esquerda (c; h) e lateral direita (d; i).
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Durante o pull-back dentario (Fig. 12), P. palpebrosus exibiu uma faixa lateral
anteroposterior livre de estresse, iniciando na regido distal do dentario e seguindo até
os entornos da fenestra mandibular. A sinfise mandibular permaneceu livre de
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estresse, enquanto os locais mais estressados encontraram-se ao longo das
articulacbes dos dentes com o dentario, anteroventralmente no esplenial,

ventralmente ao dentario e na &rea posterodorsal do surangular.

Figura 12 — Cenério extrinseco de pull-back dentario (a-d) e sua escala (e) em P.

palpebrosus. Viséo dorsal (a), ventral (b), lateral esquerda (c) e lateral direita (d)
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No cenério intrinseco de mordida bilateral no quarto dente do osso dentario,
apresentado na Figura 13, toda a extensdo ventral dos ossos dentario e esplenial
permanecerem como as regiées com maior estresse. Em mordida unilateral (Fig. 13),
este aligatorideo apresentou altos niveis de stress de Von Mises em toda estrutura
mandibular, principalmente nos locais de inser¢gbes musculares e articulagbes
dentarias.

A forca de mordida caniniforme de P. palpebrosus foi estimada durante a
construgdo dos cenarios intrinsecos, equivalendo-se a 55,6 N.
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Figura 13 — Cenarios intrinsecos de mordida bilateral (a-d) e sua escala (e); mordida unilateral (f-i) e

sua escala (j) no osso Dentario de P. palpebrosus. Visao dorsal (a; f), ventral (b; g), lateral esquerda
(c; h) e lateral direita (d; i)
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3.2 Osteolaemus tetraspis

O cenario de flex&o bilateral maxilar em O. tetraspis (Fig. 14), registra valores
de estresse em seu teto craniano e regides articulares occipitais e mandibulares.
Faixas de distribuicdo de stress séo identificadas dorsalmente seguindo das margens
maxilares até o teto craniano. Ventralmente, ha a ocorréncia de estresse nas areas
de contato da maxila com os dentes caniniformes, seguindo até o palatino, onde picos
de stress registram-se em suas margens com a fenestra suborbital. A flexdo bilateral
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pré-maxilar deste taxon (Fig. 14), exibe stress em toda a area de articulacao
craniomandibular e occipital além de seu dorso, que apresenta faixas de estresse
seguindo a extensdo do 0sso nasal e seu entorno, até a regido do teto craniano, com
uma ligeira diminuigcdo na area do osso frontal. O stress € presente em toda a extensao
ventral, com valores altos de stress sendo registrados nas regides do palatino,

ectopterigoide e pré-maxilas.

Figura 14 — Cenarios extrinsecos de flexao bilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao bilateral pré-

maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de O. tetraspis. Visdo dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital (c;
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Na modelagem do cenario head-twist (Fig. 15), as areas de estresse localizam-
se dorsalmente nas maxilas e osso frontal, ventralmente nas margens da fenestra
suborbital, além das regides articulares. As regides com maiores valores de estresse
neste cenario sdo restritas a por¢éo ventral das maxilas e ectopiterigéides. O cenario
skull-shake (Fig. 15), demonstra areas de maior stress em visdo ventral,
especificamente nas maxilas, ectopterigoide, jugal, pterigéide, quadratojugal e
quadrado. Dorsalmente, faixas laterais de estresse seguem desde a porgéo medial
das maxilas, com fim nos ossos quadrados, que possui significativamente um nivel

maior de stress de Von Mises.

Figura 15 — Cenarios extrinsecos de head-twist (a-c) e sua escala (d); skull-shake (e-g) e sua

escala (h) do cranio de O. tetraspis. Viséo dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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O cenario de pull-back maxilar em O. tetraspis (Fig. 16), € caracterizado pela
presenca de grandes stress na regido do condilo occipital e mandibular. Ventralmente,
0 estresse estende-se desde a articulagdo dos dentes caniniformes com a maxila até
porcdes distais do pterigdide. Faixas de distribuicdo de estresse destacam-se ao
dorso da maxila, e teto craniano. Durante o mesmo cenario aplicado a pré-maxila (Fig.
16), novamente as regides articulares concentram os maiores valores de stress, além
das pré-maxilas. Teto craniano, nasal, maxilas e palatino continuam apresentando

valores relativamente altos de stress em sua extensao.

Figura 16 — Cenérios extrinsecos de pull-back maxilar (a-c) e sua escala; pull-back pré maxilar (e-g) e

sua escala (h) do crénio de O. tetraspis. Visédo dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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As flexdes unilaterais na maxila e pré-maxila (Fig. 17), sdo similares. As regides
stress-free sdo pré-maxila, porcdo distal da maxila direita, oOrbitas, dentes e flanges
pterigdides no cenario maxilar e 6rbitas, dentes e asas dos pterigéides no cenario preé-
maxilar. O cenario pré-maxilar sofre com maiores intensidades de estresse ao longo
do cranio, com destaque para a extenséo dorsal do nasal e teto craniano, ventral das

maxilas e palatino, além de toda a regido occipital, exceto o supraoccipital.

Figura 17 — Cenarios extrinsecos de flexao unilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao

unilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de O. tetraspis. Viséo dorsal (a; €), ventral (b; f)

e occipital (c; g)
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A Figura 18 representa 0s cenarios extrinsecos aplicados a estrutura

mandibular. Em jaw-twist (Fig. 18), os dentes, por¢ao distal do dentario, medial do
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surangular e processo retroarticular sao stress-free. Elevadas concentracdes séo
observadas dorsoventralmente no dentario e esplenial, nas margens da fossa adutora
e lateralmente a fenestra mandibular externa. O shake (Fig. 18), mostrou grande
stress na mandibula, salvando-se superficies stress-free (dentes, segmento distal do
dentario e processo retroarticular). Os picos de distribuicdo do estresse neste cenario,
extendem-se dorsoventralmente no dentario e esplenial, e lateralmente no surangular

e angular.

Figura 18 — Cenarios extrinsecos de jaw-twist (a-d) e sua escala (e); jaw-shake (f-i) e sua escala (j) de

O. tetraspis. Visdo dorsal (a; f), ventral (b; g), lateral esquerda (c; h) e lateral direita (d; i)
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O pull-back dentario em O. tetraspis (Fig. 19) retrata toda a estrutura
mandibular como altos valores de estresse, livrando-se apenas os dentes e processo

retroarticular.
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Figura 19 - Cenario extrinseco de pull-back dentério (a-d) e sua escala (e) em O. tetraspis.

Visdo dorsal (a), ventral (b), lateral esquerda (c) e lateral direita (d)
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Observa-se na Figura 20, os cenarios intrinsecos da mandibula de O. tetraspis.
Em mordida bilateral e unilateral (Fig. 20) a distribuicdo do estresse é similar, diferindo
apenas nas extensdes das areas registradas com stress. Os dentes, parte distal do
dentario e processo retroarticular continuam destacando-se em ambos 0s cenarios
como stress-free, além da presenca de faixas lateralmente ao dentario e surangular
sem registro de estresse. As demais regides mandibulares apresentam niveis de
stress, com picos dorsoventralmente ao dentario e lateralmente ao angular.

A forca de mordida caniniforme de O. tetraspis foi estimada durante a

construgdo dos cenarios intrinsecos, equivalendo-se a 46,6 N.
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Figura 20 — Cenérios intrinsecos de mordida bilateral (a-d) e sua escala (e); mordida unilateral (f-i) e
sua escala (j) no osso Dentério de O. tetraspis. Visao dorsal (a; f), ventral (b; g), lateral esquerda (c;
h) e lateral direita (d; i)
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4 DISCUSSAO

Os crocodilianos Paleosuchus e Osteolaemus, exibem comportamentos e
caracteristicas morfolégicas de cranio muito similares entre si apesar da distancia
filogenética (Grigg & Kirshner, 2015; Busbey, 1995). Ambos possuem o0s elementos
cranianos dorsoventralmente elevados, ou seja, sdo oreinirostrais e 0 rostro é
comparativamente curto (o tamanho do rostro € menor que 50% do comprimento total
do cranio) (Brochu, 2001). Logo, devido as suas peculiaridades anatdmicas, em
conjunto com estudos prévios realizados em taxons longirostrinos, os cranios de
Paleosuchus e Osteolaemus sédo possivelmente convergentes. Porém, o qudao
convergentes funcionalmente sao estes cranios?

Ndo devem existir generalizacdbes quando ha divisbes de grupos por
morfologias semelhantes de rostro (longirostros, brevirostros), pois apesar de serem
semelhantes, sua morfometria € individual e isso implica em rea¢des diferentes nas
determinadas situacdes comportamentais. T. schlegelii e M. cataphractus sé&o
espécies consideradas longirostras (rostro maior que 50% do total do cranio) (Brochu,
2001), além de serem taxons generalistas e nossos resultados (testes disponiveis no
Apéndice A) exibem os padrbes de estresse no cranio e mandibula muito similares
entre si, denotando uma proximidade na morfofuncdo. Outro taxon longirostro
bastante estudado é Gavialis gangeticus, porém, este € completamente distinto e
anico dentro de Crocodylia. Sua ecologia peculiar reflete seu morfoespaco exclusivo,
distanciando-se dos demais que possuem a mesma caracteristica (Pierce et al. 2008).
Seguindo este mesmo raciocinio, o rostro curto de P. palpebrosus, O. tetraspis, C.
latirostris e até M. niger ndo devem ser as Unicas partes de sua anatomia craniana a
serem analisadas, sendo assim, observamos também a oreinirostria e platirostria
destes taxons.

Investigando as distribuicdes de stress de Von Mises nos cranios, nota-se uma
grande semelhanca das modelagens desenvolvidas para P. palpebrosus e O.
tetraspis. Em analise visual, observa-se a existéncia de padrdes proximos entre os
taxons, isto é, a forma como o stress se distribui entre as estruturas
craniomandibulares é semelhante. Entretanto, P. palpebrosus possui uma média geral
de stress de Von Mises por elemento finito maior, principalmente nos cenarios
extrinsecos do créanio relacionados com movimentos de flexdo e cenario extrinseco

de shake da mandibula (Figura 21).
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Figura 21 - Média de Von Mises dos cenarios extrinsecos do cranio (a) e mandibula (b).

F.B.MX, flexdo bilateral maxilar; F.B.PRMX, flex&o bilateral pré-maxilar; F.U.MX, flexao unilateral
maxilar; F.U.PRMX, flex&o unilateral pré-maxilar; H.T, head-twist; S.S, skull-shake; P.B.MX, pull-back

maxilar; P.B.PRMX, pull-back pré-maxilar; P.B.D, pull-back dentario; J.S, jaw-shake; J.T, jaw-twist

a) m M. cataphractus = M.niger m Q. tetraspis P. palpebrosus = C. latirostris = C. rhombifer
u T. schlegelii
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b) m M. cataphractus = M.niger  m O. tetraspis P palpebrosus = C. latirostris = C. rhombifer
m T. schlegelii
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O. tetraspis também demonstrou possuir uma morfofuncdo muito proxima ao
C. latirostris (testes em C. latirostris disponiveis no Apéndice A), fato confirmado
adicionalmente pelas médias de Von Mises (Figuras 21 e 22), principalmente nos
cenarios que foram aplicadas for¢cas duplas verticais (mordida bilateral e unilateral na
maxila) e em cenarios intrinsecos, o que corrobora com o fato de morfometricamente

O. tetraspis estar localizado no morfoespaco dos aligatorideos (Pierce et al. 2008).

Figura 22 - Média de Von Mises dos cenarios intrinsecos da mandibula. M.B.D, mordida

bilateral no dentario; M.U.D, mordida unilateral no dentéario

m M. cataphractus = M. niger  m O. tetraspis P palpebrosus = C.latirostris = C. rhombifer
® T. schlegelii

12.00

10.00

8.00

6.00

4.00

200

0.00
M.B.D. M.U.D.

As dietas de O. tetraspis e C. latirostris também podem explicar esta
similaridade. C. latirostris € um predador de invertebrados e pequenos vertebrados,
h&a um aumento no tamanho das presas de acordo com o estagio ontogenético, porém
insetos e caracois continuam fazendo parte de sua cadeia trofica (Borteiro et al. 2009),
sendo assim, seu rostro curto é potencialmente uma adaptacdo para alimentar-se de
presas lentas e duras (Pierce et al. 2008; Monteiro et al. 1997). O. tetraspis por sua
vez, consome muitos invertebrados como insetos e crustaceos, sendo pequenos
vertebrados uma parte menor da dieta (Eaton, 2010). Além de haver sobreposicéo

entre tipos de presas preferiveis entre os tdxons, eles sdo considerados predadores
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generalistas e oportunistas, adaptando-se conforme a disponibilidade de alimento no
ambiente em que vivem (Smolensky et al. 2023; Borteiro et al. 2009; Pauwels et al.
2007). Além da proximidade entre nichos, o pos-cranio de ambos também pode
influenciar na semelhanca de padrées de distribuigédo de estresse. Erickson et al. 2012
pontuaram que as forcas de mordida estdo intimamente relacionadas com as
propor¢cdes corporais, devido aos movimentos realizados no momento de captura da
presa. Logo, C. latirostris e O. tetraspis possuindo corpos de tamanho aproximado e
se alimentando de presas semelhantes (Eaton, 2010; Borteiro et al. 2009; Pierce et al.
2008; Monteiro et al. 1997), evidencia a similaridade adquirida entre os taxons nas
distribuicdes de estresse no cranio.

Os maiores valores de stress no cranio de P. palpebrosus, indica uma
diferenca entre tipos de presa e/ou estratégias de predacdo. O seu cranio é
provavelmente associado a uma reducdo substancial da importancia das presas
aguaticas ageis em sua dieta, logo, a hidrodinAmica ndo seria um fator crucial para
sua alimentacdo, permitindo a oreinirostria sem influenciar em um impacto na
performance da alimentacéo (Pierce et al. 2008; McHenry et al. 2006). Montefeltro et
al. (2020) testaram a funcionalidade de Aphaurosuchus scharafacies, um o&bvio
exemplo de cranio oreinirostral no registro féssil, e constataram como o tdxon é bem
adaptado para caca, sendo capaz de infligir mordidas repetidas usando seus caninos
e movimentando sua cabeca, aumentando as perfuracbes no corpo da presa e
impedindo-a de fugir, consequentemente levando & morte. Caracteristicas anatbmicas
como vértebras cervicais robustas e espinhas neurais altas, fornecem grandes areas
de fixacdo para os musculos responsaveis pelo levantamento, torcdo e movimentos
laterais da cabeca, além do palato secundério extensivamente ossificado e auséncia
de fenestra antorbital, que reduzem o estresse durante a mordida unilateral (Rayfield
& Milner, 2008).

Montefeltro et al. 2020 ainda constata que os baurusuquideos (grupo com
cranio oreinirostral), possuem um espaco (gap) entre os 0ssos da pré-maxila e maxila,
gue € um aperfeicoamento anatdmico do taxon para a melhor dissipacédo de stress
durante a mordida, o gap redireciona o stress sofrido na porgédo distal craniana
diretamente para o dorso dos 0ssos nhasais. Cranios oreinirostrais das espécies
viventes de crocodilianos como o de Paleosuchus e Osteolaemus, ndo possuem estas
caracteristicas anatdbmicas Unicas como 0 observado nos baurusuquideos,

ocasionando a distribuicdo direta de stress das pré-maxilas para as maxilas,



42

principalmente em cenarios de flexdes unilaterais pré-maxilares, tornando-os mais
suscetiveis aos altos niveis de stress de Von Mises durante predacdes. Foi possivel
constatar esta particularidade de Paleosuchus em nossos resultados, pois apesar dos
padrbes de distribuicdo do stress de Von Mises em diversos cenarios ser proximo de
outros taxons, quase sempre este aligatorideo exibe valores de stress maiores que 0s
demais taxons.

J& analisando apenas a estrutura mandibular, Porro et al. 2011 pontuou que
as mandibulas sdo importantes na transmissao da forgca muscular e na interacdo com
0 ambiente externo nos vertebrados, logo, espera-se que a morfologia da mandibula
seja otimizada para o desempenho nessas interacdes, distinguindo-se do cranio que,
além da alimentacdo, esta relacionado a protecdo do cérebro, 6rgdos do sentido,
respiragdo e comunicacdo. As forcas de mordida registradas em O. tetraspis e P.
palpebrosus sdo menores comparadas com estudos prévios. Sellers et al. 2022
utilizaram volumes musculares, comprimento de fibras, angulos, e areas de origem
muscular em seus calculos, e também, Erickson et al. 2012 testaram um nimero maior
de espécimes de um mesmo tdxon em seus experimentos e pontos diferentes de
analise de forca na estrutura. Apesar deste fato, a magnitude de forca obtida no
presente estudo, € justificavel pelo comprimento muito préximo do cranio de ambos.

Em cenarios extrinsecos na mandibula, P. palpebrosus apresenta
similaridade com O. tetraspis apenas durante o cenario de twist. Os individuos do
género Paleosuchus possuem microhabitats que dificilmente sdo sobrepostos com
outros individuos predadores no mesmo local, diminuindo a competicao (Marioni et al.
2022). Este comportamento certamente resulta em estratégias distintas de predacao,
refletindo em uma distribuicdo de stress no cranio diferente dos demais taxons que
estdo em competicao recorrente por alimento.

A proximidade entre diversos grupos também nos leva a interpretacdes
ecomorfologicas (Fig. 23). Durante o Mesozdico, 0s crocodilomorfos possuiam
inumeras oportunidades ecoldgicas, o que possibilitava esta gama de morfologias
existentes no registro féssil, porém no Cenozadico, o0 grupo vive uma etapa de baixas
oportunidades ecoldgicas, interferindo na diversidade de formas e nichos (Bronzati et
al. 2015, Stubbs et al. 2021), evidenciando a importancia da disponibilidade de
recursos e habitats que permitam a diversificagdo dos organismos (Schluter, 2000).
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Figura 23 - Taxas rapidas de evolucdo ecomorfolédgica em crocodilomorfos. (a) Notosuchia,
(b) Thalattosuchia e (c) Crocodylinae, mostram taxas evolutivas rapidas na morfologia de cranio e

mandibula. Os ramos de taxa mais rapida séo destacados em vermelho. Fonte: Stubbs et al. (2021).
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O habitat de O. tetraspis na Africa (florestas equatoriais) e sua alimentacéo
(Smolensky, 2015; Kofron, 1992), sdo grandes fatores que implicam na proximidade
funcional e morfoldégica com os aligatorideos (Pierce et al. 2008), porém mantendo um

padrdo proximo ao observado em outros crocodilideos em relacao a mandibula,

salientando uma limitacao de convergéncia.
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5 CONCLUSOES

O presente estudo indica que os crocodilianos Osteolaemus tetraspis e
Paleosuchus palpebrosus possuem cranios funcionalmente convergentes, pois 0S
padrdes de distribuicdo e valores de stress cranianos sao similares, enfatizando que
estas estruturas em ambos reagem de formas semelhantes nos mesmos cenarios. A
proximidade dos dados obtidos entre C. latirostris, M. niger, O. tetraspis e P.
palpebrosus em algumas situacdes, refor¢a a presenca morfométrica de Osteolaemus
no morfoespaco dos aligatorideos, sugerindo uma ampliacdo de convergéncia
funcional para Caimaninae. Entretanto, a mandibula de P. palpebrosus se diferencia
dos demais taxons enquanto O. tetraspis se assemelha (observar Figuras 11, 12 e 13
para mandibula de Paleosuchus, Figuras 18, 19 e 20 para mandibula de Osteolaemus
e Apéndice A para demais taxons).

Com isso, interpretamos que a convergéncia funcional esta limitada apenas ao
cranio, com possiveis explicagdes baseadas no tamanho aproximado de suas sinfises
mandibulares (Walmsley et al. 2013), diferengcas comportamentais, alimentares
(Eaton, 2010; Marioni et al. 2022) e diminuicdo de oportunidades ecoldgicas para as
espécies viventes atuais (Stubbs et al. 2021), pois as mandibulas interagem mais com
0 ambiente externo e sdo aprimoradas para desempenhar transmissdes de forca
muscular, distinguindo-se do cranio que também precisa fornecer protecao aos 6rgaos
(Porro et al. 2011). Logo, o habito mais terrestre e menor competi¢cao por alimento em
Paleosuchus, pode ter influenciado na distribuicdo de stress em sua mandibula,

tornando a estrutura Unica e distinguindo-a de Osteolaemus.
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APENDICE A — CENARIOS BIOMECANICOS DE C. latirostris, C. rhombifer, M.
cataphractus, M. niger E T. schlegelii

| - Cenérios extrinsecos de flexdo bilateral maxilar (a-c) e sua escala (d), flexao
bilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de C. latirostris. Viséo dorsal (a;
e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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Il - Cenérios extrinsecos de head-twist (a-c) e sua escala (d), skull-shake (e-g) e sua
escala (h) do cranio de C. latirostris. Visao dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital (c;

9)-
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lIl - Cenérios extrinsecos de pull-back maxilar (a-c) e sua escala (d); pull-back pré
maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de C. latirostris. Visdo dorsal (a; e), ventral
(b; ) e occipital (c; g).
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IV - Cenérios extrinsecos de flexdo unilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao
unilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de C. latirostris. Visédo dorsal

(a; e), ventral (b; f) e occipital (c; g).
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V - Cenarios extrinsecos de flexao bilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao
bilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de C. rhombifer. Visao dorsal (a;

e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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VI - Cenarios extrinsecos de head-twist (a-c) e sua escala (d); skull-shake (e-g) e

sua escala (h) do cranio de C. rhombifer. Viséo dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital

(c; 9)
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VIl - Cenérios extrinsecos de pull-back maxilar (a-c) e sua escala (d); pull-back pré
maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de C. rhombifer. Visdo dorsal (a; e), ventral

(b; f) e occipital (c; g).
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VIII - Cenérios extrinsecos de flexdo unilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao

unilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do créanio de C. rhombifer. Viséo dorsal

(a; e), ventral (b; f) e occipital (c; g).
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IX - Cenarios extrinsecos de flexdo bilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao

bilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de M. cataphractus. Viséo dorsal

(a; e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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X - Cenarios extrinsecos de head-twist (a-c) e sua escala (d); skull-shake (e-g) e sua

escala (h) do cranio de M. cataphractus. Visao dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital

(c; 9)
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XI - Cenarios extrinsecos de pull-back maxilar (a-c) e sua escala (d); pull-back pré
maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de M. cataphractus. Visao dorsal (a; e),

ventral (b; f) e occipital (c; g)
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XIl - Cenarios extrinsecos de flexao unilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao

unilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de M. cataphractus. Visao

dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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XIII - Cenarios extrinsecos de flexao bilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao

bilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de M. niger. Visao dorsal (a; e),

ventral (b; f) e occipital (c; g)
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XIV - Cenarios extrinsecos de head-twist (a-c) e sua escala (d); skull-shake (e-g) e

sua escala (h) do cranio de M. niger. Visao dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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XV - Cenérios extrinsecos de pull-back maxilar (a-c) e sua escala (d); pull-back pré

maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de M. niger. Visao dorsal (a; e), ventral (b; f)

e occipital (c; g)
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XVI - Cenarios extrinsecos de flexao unilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao

unilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de M. niger. Visao dorsal (a; e),

ventral (b; f) e occipital (c; g)
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XVII - Cenérios extrinsecos de flexao bilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao

bilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do crénio de T. schlegelii. Viséo dorsal (a;

e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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XVIII - Cenérios extrinsecos de head-twist (a-c) e sua escala (d); skull-shake (e-g) e

sua escala (h) do cranio de T. schlegelii. Visdo dorsal (a; e), ventral (b; f) e occipital

(c; 9)
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XIX - Cenarios extrinsecos de pull-back maxilar (a-c) e sua escala (d); pull-back pré
maxilar (e-g) e sua escala (h) do crénio de T. schlegelii. Viséo dorsal (a; e), ventral

(b; ) e occipital (c; g)
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XX - Cenarios extrinsecos de flexdo unilateral maxilar (a-c) e sua escala (d); flexao

unilateral pré-maxilar (e-g) e sua escala (h) do cranio de T. schlegelii. Visdo dorsal

(a; e), ventral (b; f) e occipital (c; g)
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XXI - Cenérios extrinsecos de jaw-twist (a-d) e sua escala (e); jaw-shake (f-i) e sua

escala (j) na mandibula de C. latirostris. Visao dorsal (a; f), ventral (b; g); lateral

esquerda (c; h); lateral direita (d; i)

£, Nizes

fhwg FEa)
e
=3, . 0be-+0L

~Ff0De+0
o Ty T T T
o 5 2 i e O

B
+4..675+00
PSR
=2 =000

rl.E6A2+ 00
=B.cdae-01
R T T

= Huan
fvwqn M55




XXII - Cenérios extrinsecos de pull-back dentario (a-d) e sua escala (e) na

71

mandibula de C. latirostris. Visdo dorsal (a), ventral (b); lateral esquerda (c); lateral
direita (d)
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XXIII - Cenérios extrinsecos de jaw-twist (a-d) e sua escala (e); jaw-shake (f-i) e sua
escala (j) na mandibula de C. rhombifer. Visao dorsal (a; f), ventral (b; g); lateral

esquerda (c; h); lateral direita (d; i)
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XXIV - Cenérios extrinsecos de pull-back dentario (a-d) e sua escala (e) na
mandibula de C. rhombifer. Visdo dorsal (a), ventral (b); lateral esquerda (c); lateral
direita (d)
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XXV — Cenarios extrinsecos de jaw-twist (a-d) e sua escala (e); jaw-shake (f-i) e sua
escala (j) na mandibula de M. cataphractus. Viséo dorsal (a; f), ventral (b; g); lateral

esquerda (c; h); lateral direita (d; i)
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XXVI — Cenarios extrinsecos de pull-back dentéario (a-d) e sua escala (e) na

mandibula de M. cataphractus. Visédo dorsal (a), ventral (b); lateral esquerda (c);

lateral direita (d)
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XXVII - Cenarios extrinsecos de jaw-twist (a-d) e sua escala (e); jaw-shake (f-i) e sua
escala (j) na mandibula de M. niger. Viséo dorsal (a; f), ventral (b; g); lateral

esquerda (c; h); lateral direita (d; i)
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XXVIII - Cenarios extrinsecos de pull-back dentério (a-d) e sua escala (e) na

mandibula de M. niger. Visao dorsal (a), ventral (b); lateral esquerda (c); lateral
direita (d)
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XXIX - Cenarios extrinsecos de jaw-twist (a-d) e sua escala (e); jaw-shake (f-i) e sua

escala (j) na mandibula de T. schlegelii. Visédo dorsal (a; f), ventral (b; g); lateral

esquerda (c; h); lateral direita (d; i)
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XXX - Cenérios extrinsecos de pull-back dentario (a-d) e sua escala (e) na

mandibula de T. schlegelii. Visao dorsal (a), ventral (b); lateral esquerda (c); lateral
direita (d)
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XXXI - Cenatrios intrinsecos de mordida bilateral (a-d) e sua escala (e); mordida
unilateral (f-i) e sua escala (j) no dentario de C. latirostris. Visdo dorsal (a; f), ventral

(b; 9); lateral esquerda (c; h); lateral direita (d; i)
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XXXII - Cenarios intrinsecos de mordida bilateral (a-d) e sua escala (e); mordida
unilateral (f-i) e sua escala (j) no dentario de C. rhombifer. Visédo dorsal (a; f), ventral

(b; 9); lateral esquerda (c; h); lateral direita (d; i)
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XXXII - Cenarios intrinsecos de mordida bilateral (a-d) e sua escala (e); mordida
unilateral (f-i) e sua escala (j) no dentario de M. cataphractus. Visao dorsal (a; f),

ventral (b; g); lateral esquerda (c; h); lateral direita (d; 1)
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XXXIV - Cenarios intrinsecos de mordida bilateral (a-d) e sua escala (e); mordida
unilateral (f-i) e sua escala (j) no dentério de M. niger. Visao dorsal (a; f), ventral (b;

0); lateral esquerda (c; h); lateral direita (d; i)
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XXXV - Cenarios intrinsecos de mordida bilateral (a-d) e sua escala (e); mordida
unilateral (f-i) e sua escala (j) no dentario de T. schlegelii. Visdo dorsal (a; f), ventral

(b; 9); lateral esquerda (c; h); lateral direita (d; i)
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APENDICE B — ESTRUTURAS ANATOMICAS PRESENTES EM IMAGENS

Abreviacdes para a figura de Holliday & Witmer (2007)

an - angular

ar - articular

aTO - artéria temporoorbital

ce - cérebro

ch - choana

ct - cartilago transiliens

dvs - seio venoso dural

ec - ectopterigoide

gMN - glandula hardiana

gV - ganglio trigémeo

h - hipofise

ju - jugal

Ib - ponte lateral do laterosfenoide

Is - laterosfenoide

MAMEP - M. adductor mandibulae externus profundus
MAMEM - M. adductor mandibulae externus medialis
MAMES - M. adductor mandibulae externos superficialis
MAMP - M. adductor mandibulae posterior

mBM - M. branchiomandibularis

mDM - M. depressor mandibulae

MIRA - M. intramandibularis

mOD - M. obiquus dorsalis

MPSTp - M. pseudotemporalis profundus

mPSTs - M. pseudotemporalis superficialis

mPTd - M. pterygoideus dorsalis

mPTv - M. pterygoideus ventralis

mRD - M. rectus dorsalis

mRL - M. rectus lateralis

MRV - M. rectus ventralis

mTP - M. tensor periorbitae



nAO - ramo até o canto da boca (anguli oris) do nervo mandibular
nPTc - ramificacdo caudal do ramo pterigéideo do nervo mandibular
pa - parietal

pe - periorbita

pr - prootico

ptb - apoio do pterigoide

gj - quadratojugal

qu - quadrado

r - rictus

as - surangular

t - tarsus para M. depressor auriculae inferioris

V1 - nervo oftalmico

V2 - nervo maxilar

V3 - nervo mandibular

vlO - artéria e veia infraorbital

vJU - artéria e veia jugal

VM - artéria e veia mandibular

vMM - artéria e veia maxilomandibular
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