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RESUMO

A fauna da Bacia Bauru (Cretaceo Superior, Brasil) € uma das mais diversas dentre
0S registros continentais desta época. Este abundante registro indica uma cadeia
alimentar complexa com taxons de vertebrados em varios dos niveis tréficos deste
ecossistema. Dentre os grandes predadores desta Bacia, se destacam o0s
Crocodyliformes Notosuchia, pela sua abundancia e pela qualidade de preservacao
dos fdsseis conhecidos. A diversidade morfolégica conhecida para estes
crocodiliformes na Bacia Bauru indica que este grupo ocupava diferentes habitats.
Outro grupo de predadores que estdo presentes nesta Bacia sdo os dinossauros
Theropoda. Entretanto, a maior parte dos materiais conhecidos do grupo séo dentes
e elementos esqueletais isolados. Estudos com foco na paleoecologia destes grupos
e suas relacdes séo escassos ou limitados a trabalhos descritivos. Em busca de
melhores informacdes sobre a paleoecologia destes grupos predadores da Bacia
Bauru, este projeto utilizou a combinacdo de duas técnicas que vem sendo
incorporadas na paleontologia nos dltimos anos, a Andlise de Elementos Finitos
(FEA) e a Analise de Micro-estrias de desgaste, com 0 objetivo de reconhecer
diferentes tipos de estratégias de abate, tipos de presas e de realizar comparacdes
das performances in silico nas coroas dentarias analisadas. Esta combinacdo de
técnicas foi aplicada a dentes de quatro grupos de predadores, dois dentre os
Crocodyliformes Notosuchia (Baurusuchidae e Peirosauridae) e dois dentre os
dinossauros Theropoda (Abelisauridae e Noasauridae). No resultado geral de FEA,
os dentes de Baurusuchidae, Pissarrachampsa sera e Peirosauridae apresentaram
uma boa performance nos testes, junto com Abelisauridae, que apresentou a melhor
performance em todos os cenarios testados dentre todos os materiais analisados. O
dente do dinossauro Noasauridae e Aphaurosuchus escharafacies (Baurusuchidae)
apresentaram as piores performances, indicando que estes dois ultimos taxons,
provavelmente, teriam dentes mais propicios a falhar do que os outros dentes
testados. Os resultados indicam que Baurusuchidae e Abelisauridae poderiam
disputar os mesmo recursos e habitats entre si. A analise mais detalhada (FEA e
Micro-estrias de Desgaste) para Abelisauridae indica um resultado inédito em que
esta espécie apresenta dentes capazes de suportar o estresse de morder e puxar as
presas. Entre os Notosuchia, os Baurusuchidae ndo competiam por recursos entre

si, pois os resultados de FEA destes materiais sdo bem dispares. No Peirosauridae



analisado, os resultados mostraram que o dente deste taxon suporta um habito
alimentar de morder e segurar a sua presa, suportando presas maiores, assim como
observado em Crocodyliformes viventes. Em relacdo a Noasauridae, os resultados
corroboram as hipéteses levantadas na descricdo original de Vespersaurus
paranaensis, de que esta espécie se alimentava de invertebrados, pequenos
vertebrados ou carcacas. Estes resultados inéditos corroboram com estudos sobre
a paleoecologia destes grupos analisados, em que Baurusuchidae e Abelisauridae
seriam grandes hipercarnivoros e predadores terrestres. Peirosauridae que tendem
a ter um habito semiaquético também poderiam predar grandes presas e
Noasauridae sendo um taxon terrestre com habitos mais generalista, predando

menores presas.

Palavras—chave: Bacia Bauru. Notosuchia. Theropoda. Analise de Elementos

Finitos. Micro-estrias de Desgaste.



ABSTRACT

The fauna of the Bauru Basin (Upper Cretaceous, Brazil) is one of the most diverse
among the continental records of this time This abundant record indicates a complex
food web with taxa of vertebrates at several of the trophic levels of this ecosystem.
Among the great predators of this Basin, the Crocodyliformes Notosuchia stand out,
due to their abundance and quality of preservation of the fossils. The morphological
diversity known for these crocodyliforms in the Bauru Basin indicates that this group
occupied different habitats. Other group of predators that are known in the Bauru
Basin are theropod dinosaurs. However, the majority of known record of this group
are isolated teeth or other isolated skeletal elements. The study of the paleoecology
of these groups and their ecological interactions are scarce or limited to descriptive
work. This project applied the combination of two techniques that have been
incorporated into paleontology in recent years, the Finite Element Analysis (FEA) and
Dental Microwear Textural Analysis to analyze the paleoecology of these predatory
groups in the Bauru Basin, seeking for evidences of different types of killing
strategies, types of prey by in silico tests on dental crowns. This combination of
techniques was applied to teeth of four groups of predators, two notosuchian
crocodyliforms (Baurusuchidae and Peirosauridae) and two theropod dinosaurs
(Abelisauridae and Noasauridae). The FEA results show better performance of the
teeth of Baurusuchidae, Pissarrachampsa sera and Peirosauridae. The tests in
Abelisauridae had the best performance in all the tested scenarios among all the
analyzed taxa. The tooth of the dinosaur Noasauridae and Aphaurosuchus
escharafacies (Baurusuchidae) showed the worst performances, indicating that these
last two species probably have teeth more prone to fail than the other tested teeth.
The results indicate that Baurusuchidae and Abelisauridae could compete with each
other for the same resources and habitats. A more detailed analysis (FEA and Dental
Microwear Textural Analysis) for Abelisauridae indicates this dinosaur had teeth
capable of withstanding the stress of biting and pulling. Among the Notosuchia, the
Baurusuchidae did not compete with each other for resources, as the FEA results of
these materials are very different. The peirosaurid results showed that the tooth of
this taxon supports a feeding habit of biting and holding its prey, supporting to prey
on larger animals, as in living Crocodyliformes. Regarding Noasauridae, the results

corroborate the hypotheses raised in the original description of Vespersaurus



paranaensis, that it fed on invertebrates, smaller vertebrates or carcasses. These
results corroborate with studies on the paleoecology of these analyzed groups, in
which Baurusuchidae and Abelisauridae would be large hypercarnivorous terrestrial
predators. Peirosauridae, with semi-aquatic habits would also be able to prey on large
prey and Noasauridae being a terrestrial taxon with more generalist habits, preying

on smaller prey.

Keywords: Bauru Basin. Notosuchia. Theropoda. Finite Element Analysis. Dental

Microwear Textural Analysis.
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PREFACIO

Este documento representa a dissertacdo submetida ao Programa de Pos-
Graduacao em Biodiversidade do IBILCE (Instituto de Biociéncias, Letras e Ciéncias
Exatas — UNESP Sao José do Rio Preto — SP) como exigéncia para a obtencéo do
titulo de mestre em Biodiversidade. O projeto denominado “Habitos alimentares de
dinossauros e crocodiliformes continentais através da Anélise de Elementos Finitos
(FEA) e Micro-estrias de Desgaste: implicacGes para a paleoecologia da Bacia Bauru
(Cretaceo Superior, Brasil)” teve inicio em 02/12/2020. Este projeto teve dois
principais objetivos, primeiramente, descrever os comportamentos alimentares de
dois grupos de crocodiliformes da Bacia Bauru (Baurusuchidae e Peirosauridae) e
dois grupos de dinossauros Theropoda também da Bacia Bauru (Abelisauridae e
Noasauridae), através de FEA e Micro-estrias de Desgaste. O segundo seria
comparar e debater os resultados do primeiro objetivo, visando contribuir para a
competicdo e compartilhamento/separacéo de habitats entre os grupos estudados.

Estes objetivos foram alcancados e os resultados estdo no documento a
seqguir. Entretanto, no decorrer do projeto, os resultados de um dos téxons
analisados, o Noasauridae Vespersaurus paranaensis, nos permitiu desenvolver um
manuscrito denominado “Assessing the palaeobiology of Vespersaurus paranaensis
(Theropoda, Noasauridae), Cretaceous, Bauru Basin — Brazil, using Finite Element
Analysis” de autoria de Gabriel Gonzalez Barbosa, Max Cardoso Langer, Neurides
de Oliveira Martins e Felipe Chinaglia Montefeltro, aceito para publicacdo junto ao
periodico Cretaceous Research no dia 24 de Maio de 2023. Este trabalho derivado
(manuscrito), se trata da utilizacdo de FEA para analisar o dente e duas falanges de
V. paranaensis, visando descobrir mais informacgfes sobre a sua paleoecologia.
Todas as informacdes utilizadas como base tedrica, metodologia, resultados e
material suplementar deste trabalho derivado representam uma essencial fracdo dos
resultados obtidos do projeto ao longo da vigéncia do Mestrado.

Este manuscrito foi desenvolvido na lingua inglesa e a sua traducdo
demandaria tempo e energia desnecessarios. Posto isto, este manuscrito completo
(manuscrito e material suplementar) foi adicionado como Apéndice | no final desta

dissertacgéo.
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1 INTRODUCAO

Um dos mais importantes registros fossiliferos continentais do Cretaceo em
todo mundo, a Bacia Bauru, esta majoritariamente exposta no sudeste do Brasil. Esta
unidade geoldgica €, em geral, subdividida em dois Grupos (Grupo Bauru e Grupo
Caiud), nos quais se observam diferentes contextos paleoambientais e conteudo
fossilifero. O Grupo Bauru € um dos mais importantes depdsitos do Cretaceo
Superior da América do Sul com uma area de, aproximadamente, 370.000 km?2
(Fernandes e Coimbra, 1996). O registro fossil do Grupo Bauru é amplo, com
espécies descritas de peixes, Lissamphibia, Squamata, tartarugas, aves e
mamiferos (Martinelli et al., 2013; Baez e Peri, 1989; Estes e Price, 1973; Nava e
Martinelli, 2011; Romano et al., 2013; Alvarenga e Nava, 2005; Castro et al., 2018);
porém, os Crocodyliformes Notosuchia se destacam (Bronzati et al., 2015; Wilberg,
2017; Ruiz et al., 2021; Darlim et al., 2021). O registro féssil do Grupo Caiua é muito
menos abundante e limitado a espécimes de pterossauros, lagartos, tartarugas, e a
uma recente descoberta de dois dinossauros e um crocodiliformes (Langer et al,
2019; Silva et al, 2001; Simdes et al, 2015; Ruiz et al., 2021; Wantowsky e
Weinschuitz, 2018; Souza et al., 2021). A fauna reconhecida da Bacia Bauru sugere
a presenca de dois grandes grupos de predadores hipercarnivoros que habitaram
simultaneamente as comunidades conhecidas, os Crocodyliformes Notosuchia e os
Theropoda. Evidéncias sobre uma possivel dominancia ou separacdo de habitats
entre estes hipercarnivoros ainda sdo pouco investigadas (Bandeira et al, 2018;
Montefeltro et al., 2020; Riff e Kellner, 2011).

Os Crocodyliformes Notosuchia sdo o grupo que apresenta maior rigueza
taxondbmica na Bacia Bauru, com abundante numero de espécimes quando
comparados com o0s demais grupos de predadores terrestres que habitavam
simultaneamente este ambiente (Campos et al., 2011; Carvalho et al., 2011; Godoy
etal., 2014; lori e Carvalho 2011; lori e Garcia, 2012; Marinho et al., 2013; Montefeltro
et al., 2011; Pol et al., 2014). Os Notosuchia ocuparam diferentes habitats e uma
ampla disparidade morfologica (Bronzati et al., 2015; Wilberg, 2017), sendo
reconhecidas espécies com habitos alimentares que abrangem de hipercarnivoros
até herbivoros (Godoy et al., 2014, 2016; Melstron e Irmis, 2019, Montefeltro et al.,
2020). Dois grupos de predadores se destacam dentre os Notosuchia, os

Baurusuchidae e os Peirosauridae.
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Baurusuchidae séo caracterizados por: cranio alto e comprimido lateralmente,
denticdo reduzida e zifodonte e caracteristicas pds-cranianas que apontam um
habito cursorial (Godoy et al. 2016; Montefeltro et al., 2011, 2020; Riff e Kellner,
2011, Darlim et al., 2021). Peirosauridae (sensu Gerotto e Bertini, 2018) compreende
outro grupo de Notosuchia que também apresenta uma alta disparidade morfologica
entre as suas espécies, sendo dividido em dois principais grupos, Peirosaurinae que
apresentam um rostro alto e curto, e sdo, potencialmente, mais terrestres; e
Pepesuchinae, com um rostro alongado e tubular, que s&o potencialmente
semiaquaticas (Lamanna et al., 2019). Entretanto, todas as espécies apresentam
uma denticdo zifodonte e/ou pseudozifodonte (Gerotto e Bertini, 2018; Pinheiro et
al., 2018). Em questdo de nichos ecologicos, os Peirosauridae supostamente
habitavam areas que nos periodos de inundacdo podem ter permitido uma maior
distribuicdo espacial dessas espécies por causa de uma maior area para
forrageamento (Henriques et al., 2002; Sena et al., 2018).

Em contrapartida aos Crocodyliformes, os dinossauros Theropoda da Bacia
Bauru sdo representados por um pouco mais de 10 espécies, com registros
fragmentérios e com uma qualidade de preservagdo menor quando comparado com
os crocodiliformes (Bandeira et al., 2016; Brum et al., 2016, 2017; Kellner e Azevedo,
1999; Kellner e Campos, 2002; Langer et al., 2019; Machado et al., 2013; Santucci
e Arruda-Campos, 2011). Abelisauridae € um grupo de Theropoda hipercarnivoro
cuja ocorréncia é registrada a partir do Triassico e alcancando a dominancia em
praticamente todas as comunidades do Cretaceo, sendo extinto no final do Cretaceo
(Delcourt, 2018; Langer et al., 2017; Sereno, 1999). Na América do Sul, este grupo
€ mais conhecido na Argentina, onde foram encontradas espécies no Jurassico
Médio (Pol e Rauhut, 2012) e espécies mais recentes, do Cretdceo Superior
(Bonaparte, 1985). No Brasil, entretanto, este grupo ainda é raro com apenas duas
espécies descritas: Pycnonemosaurus nevesi (Delcourt, 2017; Kellner e Campos,
2002-) e Thanos simonattoi (Delcourt e lori, 2018). As limitacbes dadas pela
fragmentacdo e qualidade de preservacdo dos materiais de Abelisauridae
encontrados no Brasil dificultam a identificacdo de espécies ja reconhecidas e de
novas espécies (Delcourt e Grillo, 2018; Mendez et al., 2014; Sales et al., 2018). No
Grupo Bauru, o registro pode ser enviesado por causa do ambiente em que esses
fosseis foram depositados. Com isso, a maioria das informacdes sobre os

Abelisauridae dispostos na Bacia Bauru séo retiradas de dentes isolados (Bandeira



17

et al., 2018; Delcourt e Grillo, 2018). Apesar da escassez de informacdes, este grupo
€ responsavel por uma parcela significativa da fauna de vertebrados terrestres
presentes no hemisfério sul ao final do periodo Cretaceo (Delcourt, 2018),
dominando praticamente todos 0s outros ambientes do planeta por meio de espécies
com grandes disparidades morfologicas e consideradas dominantes dentro de suas
comunidades (Foster e Chure, 1999).

Noasauridae é outro grupo de Theropoda com espécies de pequeno e médio
porte, com registros encontrados principalmente no Gondwana. Diferentemente dos
Abelisauridae, os Noasauridae sdo um grupo pouco especioso no mundo, com
aproximadamente 14 espécies descritas (Bonaparte, 1991; Carrano et al., 2014,
Langer et al, 2019; Rauhut e Carrano, 2016; Sampson et al., 2001; Souza et al.,
2021; Poropat et al., 2020), registros mais raros, e baixa qualidade de preservacao,
dificultando assim informacdes mais detalhadas sobre o grupo (Bonaparte e Powell,
1980; Brum et al., 2018). Em 2019, foi descrito uma nova espécie deste grupo,
Vespersaurus paranaensis, encontrado em depdsitos da Formacao Rio Parana, no
Grupo Caiua da Bacia Bauru. O holétipo da espécie foi considerado o féssil de
Theropoda mais bem preservado da Bacia Bauru até o momento da sua descricao
(Langer et al.,, 2019). Uma segunda espécie de Noasauridae foi descrito na
Formacéao Goid Eré, no grupo Caiua da Bacia Bauru, o Berthasaura leopoldinae, com
auséncia de dentes (Souza et al., 2021).

Na Bacia Bauru, a escassez de Theropoda e a abundancia de Notosuchia,
fazem com que um registro paleontologico curioso (Bandeira et al., 2018), com
poucos estudos detalhados que buscam uma melhor compreensdo sobre o
compartilhamento/disputa de recursos ou habitats desses grupos de hipercarnivoros
(Bandeira et al, 2018, Montefeltro et al., 2020; Riff e Kellner, 2011). A alta quantidade
de materiais e espécies de Crocodyliformes Notosuchia descritos na Bacia Bauru
serve de evidéncia para sugerir que os Crocodyliformes dominaram o cenario e se
tornaram os predadores de topo de toda a regido, resultando em uma alta
diversidade de espécies hipercarnivoras no Cretaceo (Montefeltro et al., 2020; Riff e
Kellner, 2011). Entretanto, autores argumentam que talvez este ndo seja o cenario
correto sobre a dominancia dos Crocodyliformes, pois a baixa diversidade de
ter6podes pode ser causada por processos tafondmicos ou paleoecoldgicos
diferentes (Bandeira et al. 2018; Martinelli et al., 2013; Souza et al., 2014).
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A hipercarnivoria em animais extintos foi proposta para véarios grupos (Tseng
et al., 2015; Van Valkenburgh e Jekins, 2002; Van Valkenburgh e Molnar, 2002). Esta
dieta é definida por pelo menos 70% de carne de vertebrados (Van Valkenburgh,
2007). Animais com este tipo de dieta tendem a ser maiores do que outras espécies
proximas. Caracteristicas especificas do dente ou do cranio tendem a aumentar a
forca da mordida dos hipercarnivoros, fazendo com que estes tenham assim um
sucesso maior na predacao de outros vertebrados. Por causa dessas caracteristicas
e dieta, os hipercarnivoros tendem a ser predadores de topo nas comunidades em
que se encontram. Assim, apresentando uma alta diversidade morfologica e
diferentes comportamentos alimentares, com uma tendéncia de separacéao de nichos
e diminuindo assim a competicao por recursos entre eles (Tseng e Flynn, 2015; Van
Valkenburgh, 1991; 2004; 2007). Entretanto, espera-se que 0S grupos de
hipercarnivoros da Bacia Bauru (Theropoda e Notosuchia) ndo habitassem o mesmo
ambiente para compartilhamento de recursos, ocorrendo uma separacao de habitats
entre estes grupos.

Em busca de melhores respostas sobre a paleoecologia sul-americana dos
predadores hipercarnivoros do periodo Cretaceo, este projeto utilizou a combinacgéo
de duas técnicas que vem sendo incorporadas na paleontologia nos ultimos anos: a
Andlise de Elementos Finitos (FEA) e a Analise de Micro-estrias de desgaste
(Bestwick, 2020; Gegenaa e Merceron, 2015; Montefeltro et al., 2020; Parr et al.,
2012; Torices et al., 2018). Seguindo como base a metodologia proposta por Torices
et al. (2018), a combinacéo dessas duas técnicas permite reconhecer diferentes tipos
de presas, estratégias de abate e comparacao de forcas entre os dentes dos grupos
analisados. Esta combinacdo de técnicas foi aplicada em cinco dentes de quatro
clados de predadores, sendo dois deles de Crocodyliformes Notosuchia
(Baurusuchidae e Peirosauridae) e dois clados de Theropoda (Abelisauridae e
Noasauridae). Com os resultados, foi possivel inferir possiveis habitos alimentares e
discutir sobre a paleoecologia da Bacia Bauru no final do Cretaceo, buscando
responder se ocorreu uma possivel separacdo de habitats ou competicdo entre
Crocodyliformes e Theropoda nestas comunidades. Estudos relacionados aos
métodos alimentares de espécies extintas da Bacia Bauru séo raros, principalmente
guando utilizam técnicas relacionadas a biomecéanica, como a Analise de Elementos
Finitos (Montefeltro et al., 2020) e ha apenas poucos estudos que utilizaram Analises
micro-estrias de desgaste dentario (Candeiro et al., 2017).
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1.1Anélise de Elementos Finitos e segmentacdao digital

A Andlise de Elementos Finitos (FEA) € uma técnica que permite testar as
propriedades biomecanicas de elementos que foram submetidos previamente por
tomografia, sendo capaz de testar tensdes e deformacdes em estruturas modeladas
digitalmente (Rayfield, 2007). Esta técnica foi inicialmente utilizada em aplicacdes
em areas de engenharia. Porém, seu uso foi se expandindo para responder questdes
biomecénicas como no sistema musculo-esquelético humano, dentre outras
abordagens. Para isso, esta técnica faz com que o objeto escolhido seja subdividido
em uma malha (rede) de pequenas placas geometricamente simples ou elementos,
gue sdo conectados por nés compartilhados. Medidas de desempenho, tensao e
deformacdo podem ser analisadas através de testes de forcas nesta rede
digitalmente criada e, com isso, retirar indicativos de quando a estrutura esta
propensa a falhar (Bright, 2014). Nos ultimos anos, o potencial desta técnica vem
sendo utilizada para analisar a biomecanica de organismos fésseis, buscando assim
melhores respostas sobre os habitos ecolégicos em grupos fésseis (Ballell et al.,
2022; Bright, 2014; Montefeltro et al., 2020; Pollock et al., 2022; Torices et al., 2018).

A segmentacao digital vem sendo utilizada recentemente para reconstrucéo de
materiais com dificil acesso, como materiais que ndo podem ser retirados da rocha
sem sofrer fragmentacao ou para isolar uma regiao de interesse como, por exemplo,
separar um dente especifico do cranio. Na dudltima década, a tomografia
computadorizada (CT scan) foi a técnica mais utilizada para digitalizacdo de
espécimes fosseis (Cunningham et al., 2014; Torrices et al., 2018). Com esta técnica
0s materiais podem ser retirados digitalmente da matriz rochosa e preparados sem
sofrer nenhum tipo de fragmentacao ou dano (Lautenschlager, 2016).



20

1.2 Micro-Estrias de Desgaste

A Analise de Micro-estrias de desgaste € uma técnica utilizada para analisar
as texturas tridimensionais em uma escala submicrométrica em alguma superficie
(Purnell e Darras, 2016). Arranhdes de desgaste sdo gerados na superficie da coroa
dentéria in vivo pela acao de abrasivos nos alimentos e pelas forcas de compresséo
e cisalhamento que atuam nos dentes durante a alimentacdo (DeSantis, 2016;
Purnell et al., 2012; Purnell et al., 2017; Scott et al., 2006; Ungar et al., 2003). Estes
arranhdes séo diferentes de marcas tafonémicas sucedidas apds a morte do animal
(DeSantis, 2016; Torices et al, 2018). Com esta técnica, é possivel
padronizar/analisar estes arranhdes de estrias de desgastes causados pelo
consumo de alimentos daquele determinado dente, e inferir com mais propriedade
sobre a dieta daquela espécie analisada (Torices et al., 2018; Bestwick et al., 2019;
Bestwick et al., 2020).

2 MATERIAL E METODOS
2.1 Materiais digitais

Dentre os materiais analisados digitalmente (Figura 1) estdo: Theropoda, um
dente de Noasauridae Vespersaurus paranaensis MPCO.V 0020c (Formacao Rio
Paranda - Grupo Caiua, Bacia Bauru, Cretaceo Superior - Cruzeiro do Oeste, Parana,
Brasil; Langer et al., 2019) e um dente de Abelisauridae Majungasaurus
crenatissimus FMNH 3369 (Formacdo Maevarano - Bacia Mahajanga,
Maastrichtiano, Cretaceo Superior — Provincia de Mahajanga, Madagascar;
Ratsimbaholison et al., 2016) e dentre os Crocodiliformes, dois dentes de
Baurusuchidae, um de Pissarachampsa sera LPRP/USP 0019 (Formacéao Vale do
Rio do Peixe — Grupo Bauru, Bacia Bauru, Maastrichtiano, Cretdceo Superior —
Campina Verde, Minas Gerais, Brasil, Montefeltro et al.,, 2011) e outro de
Aphaurosuchus escharafacies LPRP/USP 0697 (Formacao Adamantina/Vale do Rio
do Peixe — Grupo Bauru, Bacia Bauru, Coniaciano — Campaniano, Cretaceo Superior
— Jales, Sdo Paulo, Brasil; Darlim et al, 2021) e um dente de Pepesuchinae —
Peirosauridae LPRP/USP-0319 (Formacdo Adamantina — Grupo Bauru, Bacia
Bauru, Campaniano — Maastrichtiano, Cretaceo Superior — Auriflama, Sao Paulo,
Brasil).

O material de Noasauridae é um dente isolado (MPCO.V 0020c; Figura 1, a -

e), composto por uma coroa quase completa, com 5mm de comprimento apico-



21

basalmente e 4mm de largura mesiodistal. A coroa € ligeiramente curvada no sentido
labiodistal (aproximadamente 10°). As serrilhas estdo presentes na carina mesial e
distal, com densidade de aproximadamente 4 denticulos por milimetro. As serrilhas
distais se estendem da base até o 4pice da coroa, enquanto as serrilhas mesiais
comecam a 1mm da base da coroa e se estendem até o apice. O apice da coroa
apresenta sinais de desgaste, provavelmente devido ao uso durante a vida do
animal. O material foi atribuido a parte rostral das fileiras de dentes (Langer et al.,
2019). Este material foi submetido a tomografia computadorizada (CT Scan) voxel
size: 0.135294mm x 0.135294mm x 0.135294mm. 732 slices e 150.000 faces
(detalhes: Langer et al., 2019).
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Figura 1. Materiais digitais. Vespersaurus paranaensis em vista apical (a), distal (b),
labial (c), lingual (d) e mesial (e) Escala = 5mm. Majungasaurus crenatissimus em
vista apical (f), distal (g), labial (h), lingual (i) e mesial (j) Escala = 40mm.
Pissarrachampsa sera em vista apical (k), distal (l), labial (m), lingual (n) e mesial (0)
Escala = 50mm. Aphaurosuchus escharafacies em vista apical (p), distal (q), labial
(n), lingual (s) e mesial (t) Escala = 50mm. Peirosaurinae em vista apical (u), distal
(v), labial (x), lingual (y) e mesial (z) Escala = 10mm.
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O material de Abelisauridae é o dente 7 do dentario de Majungasaurus
crenatissimus (FMNH 3369), descrito na Formacdo Maevarano de Madagascar
(Cretaceo Superior). Este material contém uma coroa completa de 40mm de altura
apicobasal e 10mm de largura mesiodistal (Figura 1, f - j). A coroa é ligeiramente
curvada no sentido labiodistal (aproximadamente 14°) e ligeiramente curvado
anteroposteriormente. O apice da coroa apresenta um sinal de desgaste (detalhes:
Ratsimbaholison et al., 2016). No material digital ndo € possivel identificar com
clareza os denticulos, porém no material de descricdo da espécie os dentes
apresentam pequenos denticulos na parte distal e mesial da coroa (Smith, 2010). O
dentario de M. crenatissimus foi submetido a tomografia computadorizada (CT scan)
X-Ray Computed Tomography (CT/MicroCT) General Electric LightSpeed VCT 64-
SLICE ct, Stony Brook university Medical Center (Stony Brook University) em Nova
lorque, com voxel size: 0.1875mm x 0.1875mm x 0.15mm. 1495 slices e 48.144
faces. Este material esta disponivel no projeto “Majungasaurus Tooth Project” no

banco de dados online morphosource.org.

Dentre os materiais atribuidos a Baurusuchidae, estd um dente de
Pissarrachampsa sera (LPRP/USP 0019), uma coroa completa do caniniforme
esquerdo maxilar (M2) com 40mm de altura apicobasal e 10mm de largura
mesiodistal, levemente curvada anteroposteriormente e sdo fortemente comprimidas
lateralmente, com bordas cortantes mesial e distal finamente serrilhadas, com
morfologia zifodonte (Figura 1, k — 0). Este material foi submetido a tomografia
computadorizada (CT Scan) General Electric (GE) LightSpeed VCT CT no Jewish
General Hospital, em Montreal, em junho de 2011, com voxel size: 0.382812 x
0.382812 x 0.312. 903 slices e 36.200 faces. Outro dente, de Aphaurosuchus
escharafacies, (LPRP/USP 0697) é o dente 4 caniniforme direto do dentario (d4,
Darlim et al, 2021), uma coroa de 42mm de altura da coroa e 30mm de largura
mesiodistal da base da coroa, curvada anteroposteriormente, com carenas mesial e
distal, comprimida lateralmente, com bordas cortantes mesial e distal finamente
serrilhadas, com morfologia zifodonte (Figura 1, p —t). Este material foi submetido a
tomografia computadorizada (CT Scan) CT scanner Toshiba Aquilion Prime,
voltagem: 120kV, Hospital das Clinicas de Ribeirdo Preto — SP, com voxel size:
0.546002mm x 0.546002mm x 0.3mm. 1239 slices e 28972 faces.
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O material de Peirosauridae (Pepesuchinae) € um dente isolado LPRP/USP -
0319, encontrado na Formacdo Adamantina no municipio de Auriflama - SP
(Campaniano-Maastrichtiano, Cretaceo Superior), com uma coroa de 15mm de
altura e 56mm de largura mesiodistal, comprimida lateralmente com inclinacéo labio-
lingual de 14°, também apresentando uma ornamentac¢ao sulcada lisa na superficie
do esmalte, que se estende da base ao apice, com alguns sulcos interdigitados mais
préximos a base da coroa na face lingual (Figura 1, u — z). Este material foi submetido
a tomografia computadorizada (CT Scan) em Tubingen, com voxel size:
0.013152mm x 0.13152mm x 0.13152mm. 1285 slices e 300.00 faces.

Todos os materiais de CT Scan foram separados do dentario ou maxila
(menos os dentes isolados) e, segmentados e editados no software Amira 5.3.3
(Thermo Fisher Scientific) para evitar distor¢cdes tafondmicas e fragmentacdes que
poderiam atrapalhar os resultados. O volume dos modelos dos dentes foi
dimensionado para permitir a comparacdo adequada com os modelos dentarios
apresentados por Torices et al., 2018 (Dumont et al., 2009; Bright, 2014).

2.2 Materiais utilizados para andalise de Micro-estrias de Desgaste

Dentre os materiais analisados em Micro-estrias de Desgaste (imagens
geradas pelo microscopio eletrébnico de varredura) estdo dois materiais de
Peirosauridae - uma coroa dentéria completa de Montealtosuchus (LAPEISA-Pal-
s.n., Figura 2) e um fragmento do apice da coroa dentaria de Pepsuchinae
(LAPEISA-Pal-s.n., Figura 3), ambos encontrados na Formacdo Adamantina no
municipio de Auriflama - SP (Campaniano-Maastrichtiano, Cretaceo Superior); e um
dente de Abelisauridae (LAPEISA-Pal-s.n., Figura 4) da Formagdo Kem Kem
(Cenomaniano, Cretaceo Superior) do Marrocos. Assim, realizamos a producao de
imagens de microscopia eletrbnica de varredura em materiais disponiveis no

LAPEISA — Laboratério de Paleontologia e Evolucao de Ilha Solteira.
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Figura 2. Imagem de microscopia eletronica de varredura do Dente isolado de
Montealtosuchus arrudacamposi (LAPEISA- Pal-s.n.).

EHT = 20.00 kv Signal A = SE1 Date :8 Feb 2022 FEIS-UNESP
— WD = 46.5 mm Photo No. = 2429 Time :10:55:08 Mag= 30X

Figura 3. Imagem de microscopia eletrbnica de varredura do Dente isolado de
Pepesuchinae (LAPEISA- Pal-s.n.).

EHT = 20.00 kV Signal A = SE1 Date :8 Feb 2022 FEIS-UNESP
WD =45.0 mm Photo No. = 2397 Time :10:33:42 Mag= 30X
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Figura 4. Imagem de microscopia eletronica de varredura do Dente isolado de
Abelisauridae (LAPEISA- Pal-s.n.).
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3 METODOS

3.1 Segmentacéo digital dos materiais e Anélise de Elementos Finitos
Primeiramente, a tomografia da matriz fossil (cranio ou dente isolado) foi

realizada em um tomégrafo ou micro tomografo (item 2a e 2b da Figura 5) e

processada no software Amira 5.3.3 (Thermo Fisher Scientific), onde € possivel

processar todos os cortes (slices) que foram obtidos na tomografia (Item 2c da Figura

5). O material desejado (dente) foi selecionado e digitalmente isolado do cranio,
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gerando uma imagem 3D apenas do dente escolhido (Item 2c da Figura 5). Os
dentes isolados que foram tomografados ndo precisaram passar por este processo

de separacao do cranio.

Figura 5. Fluxograma com os passos da Andlise de Micro-estrias de desgaste e
Andlise de Elementos Finitos.
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Estas imagens 3D geradas pelo software Amira sdo malhas de superficie
(mesh), formada por placas de geometria simples e pontos conectados entre si. A
malha 3D é importada para o software Hypermesh 13.0. Neste software ocorre a
transformacdo da superficie em um sélido (tetramesh). Eventualmente, foi
necessario corrigir imperfeicdes que podem atrapalhar o processo de preenchimento
(Item 2d da Figura 5). As propriedades dos materiais foram simuladas com a
propriedades: Young’s modulus = 25 Gpa; Poisson’s ratio = 0,31; Torices et al.,
2018). Neste trabalho, utilizamos as mesmas propriedades em todo o material, ndo
diferenciando dentina ou esmalte, pois estas caracteristicas dentérias ndo alteram
os resultados significativamente, sendo assim, a morfologia da coroa dentaria (forma
dentaria) sendo a caracteristica mais importante para as analises e resultados de
FEA (Herbst et al., 2021).

Apbs o preenchimento e definicdo das propriedades, ainda no software
Hypermesh 13.0, a parte distal do dente foi fixada utilizando Constraints virtuais (item
2d Figura 5) enquanto as forcas (90 N) foram aplicadas em seis angulos
independentes: 0°, 15°, 30°, 45°, 60° e 75° (sendo 0° o angulo mais vertical e o 75°
0 angulo com maior inclinagdo) na base da coroa do dente digitalizado (item 2d
Figura 5). Esta forca de 90 N no total foi distribuida uniformemente ao longo da base
dos dentes em cinco vetores de for¢a (18 N cada), com todos os vetores direcionados
para o apice da coroa dentéria (Item 2d da Figura 5). Todos estes testes (cenarios)
geram resultados sobre a performance da coroa dentaria nos habitos alimentares,
como a resisténcia em diferentes movimentos de mordida/abate. A forca aplicada
selecionada néo precisa representar a forca de mordida exata desses animais em
vida para permitir a comparacao de suas magnitudes e distribuicdo de estresse
(Jones et al., 2012; Torices et al., 2018). O valor aplicado em nossos testes € o de
uma mordida unilateral do dragdo de Komodo Varanus komodoensis (Moreno et al.,
2008), que também corresponde a forca maxima estimada de mordida de
velociraptorines (Therrien, 2005).

Este solido virtual, restrito (Constraints) e com os testes (cenarios) aplicados,
foi transferido para o software Abaqus CAE, no qual os modelos sé&o resolvidos para
uma interpretacdo das tensdes do solido em relagdo aos cenarios biomecanicos.
Apés esta resolucédo, é gerado um gradiente de cores que representam as tensdes
de estresse sofridas pelas diferentes regides do solido (Item 2e da Figura 5) e as
respostas de estresse de cada elemento. Apds a obtencdo destas respostas, 0s
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dados foram realozados e analisados no software de andlises estatisticas de dados
RStudio (v. 2022.02.0+443; Team R, 2018). Em que foi calculado a média de todas
as respostas as tensfes exercidas (cenarios) em todos os elementos do material e
gerar a média de von Mises (MVM) de cada material analisado. Para evitar a
influéncia de singularidades de tenséo nas médias de von Mises (MVM), foi utilizado
um limite médio de 99% nos ndés restritos (Constraints) e nos nds onde as forcas
foram aplicadas. Foram definidos os mesmos limites maximos e minimos das
escalas de cores de von Mises em todas as figuras relacionadas aos resultados de
FEA, a fim de estabelecer um padrdo para visualizacdo dos resultados nas andlises
FEA. A legenda das Figuras é encontrada com mais detalhes no Material

Suplementar (Figura 1).

3.2 Preparacao dos materiais para analise de Micro-estrias de desgaste

Para a Andlise de Micro-estrias de desgaste, as imagens dos materiais (dente
isolado ou fragmento do dente) foram geradas pelo microscopio eletrénico de
varredura do Departamento de Fisica e Quimica da Faculdade de Engenharia de Ilha
Solteira — DFQ - FEIS UNESP. Foi utilizada uma lente objetiva de 100x (Item la/lb
da Figura 5). Produzindo um campo de visdao de 146 x 100 um. As regides de
interesse foram: face labial e face lingual (Item 1a/l1b da figura 5). Os arranhdes de
estrias de desgaste nas faces labial e lingual foram marcados (item 1c/1d Figura 5),
gerando assim um padrdo de direcdes destes arranhdes (Torices et al., 2018;
Bestwick et al., 2019; Bestwick et al., 2020). As regibes com serrilhas - parte distal
dos dentes - foram analisadas com mais detalhes (item 1c/1d Figura 5), pois exercem
um papel importante no método de alimentacdo de espécies, sendo a regido que
entra em contato primeiro com o substrato (D’amore, 2009; Hendrickx et al., 2019).
Estes padrbes, apos serem marcados e padronizados, sao utilizados como
evidéncias diretas do uso do dente no método de alimentacdo, podendo ser
comparado com espécies viventes de hipercarnivoros e indicar relagbes com a

aplicacao de forcas na Analise de Elementos Finitos (Torices et al, 2018).
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4 RESULTADOS
4.1 Resultados da Analise de Elementos Finitos

Em todos os testes de todos os dentes, a origem das tensdes sempre se
iniciou na regido dos denticulos (parte distal), pois € a regido onde os constraints
foram fixados, simulando o primeiro contato da coroa dentéria com o substrato a ser
ingerido pelo animal.
4.1.1 Noasauridae MPCO.V 0020c

Em todos os testes, as maiores tensfes sdo observadas nos denticulos da
coroa dentaria (Figura 6). O angulo de 45° apresentou a menor tenséo de von Mises,
com MVM de 16,61 MPa, seguido do angulo de 60°, com MVM = 27,90 MPa. O teste
com 0° de inclinacdo apresentou maior tensdo MVM de 52,65 MPa. Os cenarios para
angulos de 15° e 75° mostram tensées MVM de 33,35 MPa e 33,04 MPa,
respectivamente (Tabela 1).

Tabela 1. Médias de von Mises em todos os cenarios testados em todos os materiais
(MPa).

S Cenarios
PP 0° 15° 30° 45° 60° 75°
V. paranaensis 52,65 33,35 43,70 16,61 27,90 33,04
M. crenatissimus 14,66 18,08 12,04 11,38 11,17 11,77
P. sera 23,68 18,69 14,03 11,13 12,62 17,86
A. escharafacies 26,70 29,53 37,66 51,49 62,80 70,39
Pepesuchinae 21,89 21,61 22,07 19,32 24,35 25,35

4.1.2 Majungasaurus crenatissimus (FMNH 3369)

Em todos os testes, as maiores tensfes sdo observadas na regido dos
denticulos distais da coroa dentaria (Figura 7). O angulo de 60° apresentou a menor
tensdo de von Mises, com MVM de 11,17 MPa seguido do angulo de 45° e 75°, com
MVM de 11,38 MPa e 11,77 MPa respectivamente. O resultado do teste de 15° foi 0
de maior tensdo de von Mises, com 18,08 MPa (Tabela 1).

4.1.3 Pissarrachampsa sera (LPRP/USP 0019)

Em todos os testes, as maiores tensdes sdo observadas na regido dos
denticulos distais da coroa dentaria, mas nos cenarios onde tem uma maior resposta
do MVM também podemos observar uma distribuicdo do estresse, como no angulo

0°, 15° e 75° (Figura 8; Tabela 1). O angulo de 45° e o angulo de 60° apresentaram
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as menores tensoes de von Mises, com 11,13 MPa e 12,62 MPa, respectivamente.
O angulo 0° foi 0 que apresentou a maior tenséo de von Mises. No angulo de 0°, 15°
e 30°, na face distal, as respostas de estresse nos denticulos mais proxima a base
da coroa se difundem na face lingual da coroa e na parte da coroa mais proxima ao
apice essas respostas de estresse nos denticulos mudam para a face labial (Figura
8; Tabela 1).

4.1.4 Aphaurosuchus escharafacies (LPRP/USP 0697)

Em todos os testes, as maiores respostas as tensées sdo observadas em trés
regides da coroa dentaria (Figura 9). Primeiramente, na regido dos denticulos distais
da coroa dentaria, na face lingual as respostas as tensfes sdo maiores do que na
face labial e na regido medial-apical da coroa. O angulo de 0° apresentou a menor
média de resposta a tensao de von Mises (MVM), com 26,70 MPa. As respostas aos
cenarios testados foram aumentando conforme o aumento dos angulos, com a maior
resposta MVM de 70,39 MPa no angulo 75° (Tabela 1).

4.1.5 Pepesuchinae (LPRP/USP-0319)

Em todos os testes, as maiores tensfes sdo observadas na regido dos
denticulos distais da coroa dentéria e na regido medial-apical da coroa na face lingual
(Figura 10). O angulo de 45° apresentou a menor média de resposta a tensdo de von
Mises, com 19,32 MPa. Os angulos com maior resposta as tensées de von Mises
foram o 75° com 25,35 MPa e o 60° com 24,35 MPa. Os outros angulos

apresentaram respostas menores (Tabela 1).
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Figura 6. Resultados das Andlises de Elementos Finitos em Vespersaurus
paranaensis.
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Figura 7. Resultados das Anadlises de Elementos Finitos em Majungasaurus

crenatissimus.
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Figura 8. Resultados das Anélises de Elementos Finitos em Pissarrachampsa sera.
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Figura 9. Resultados das Analises de Elementos Finitos em Aphaurosuchus
escharafacies.
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Figura 10. Resultados das Analises de Elementos Finitos em Pepesuchinae.
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4.2 Resultados das Andlises de Micro-estrias de desgaste

Nas Analises de Micro-estrias de desgaste feitas em mais de 50 imagens
geradas pelo microscoépio eletronico de varredura em Montealtosuchus (LAPEISA-
Pal-s.n.) ndo foi possivel encontrar um padrdo de marcas de estrias na textura da
superficie da coroa dentaria (Figura 11). No material de Pepesuchinae (LAPEISA-
Pal-s.n.) foram analisadas mais de 50 imagens e foi definido um padrao vertical de
estrias na coroa dentaria (Figura 12). No material de Abelisauridae (LAPEISA-Pal-
s.n.) foram analisadas mais de 40 imagens e foi definido um padrdo de estrias
diagonais, direcionadas posteriormente com um angulo entre 30° e 20° (Figura 13).

5 DISCUSSAO

Os materiais (coroas dentarias) relacionados a Abelisauridae (FMNH 3369 e
LAPEISA-Pal-s.n.) ndo sdo da mesma espécie e nem da mesma localidade e idade,
o M. crenatissimus FMNH 3369 € proveniente da Formacdo Maevarano,
Maastrichtiano, Madagascar (Ratsimbaholison et al., 2016), e o Abelisauridae
LAPEISA-Pal-s.n. é proveniente da Formagdo Kem Kem, Cenomaniano do
Marrocos. Entretanto, as suas morfologias e forma sdo homogéneas entre si e
ambos o0s materiais estdo dentro do morfoespaco das coroas dentarias de
Abelisauridae, ndo apresentando caracteristicas particulares que interferem nas
analises e resultados aqui obtidos, sendo capazes de serem utilizados para
generalizar o grupo nas analises aqui realizadas (Smith, 2005; Hendrickx & Mateus,
2014; Hendrickx et al., 2020; lbrahim et al., 2020; Herbst et al., 2021).

No geral das Analises de Elementos Finitos, o dente de Majungasaurus
crenatissimus apresentou a menor media de tensdes de von Mises (MVM = 13,18
MPa) em todos os cenarios testados, seguido do Baurusuchidae, Pissarrachampsa
sera, com MVM = 16,34 MPa e em seguida o Pepesuchinae com MVM = 22,43 Mpa.
Estes trés materiais foram considerados resistentes aos testes realizados. O dente
de Vespersaurus paranaensis e o0 dente de Aphaurosuchus escharafacies
apresentaram as maiores médias de respostas de von Mises (MVM = 34,54 MPa e
MVM = 46,43 MPa respectivamente), o que indica que estas duas espécies,
provavelmente, teriam dentes mais propicios a falhar do que quando comparado com

as outras espécies com um MVM menor.
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Figura 11. Resultados das Andlises de Micro-estrias de desgaste na textura lingual
da coroa dentaria em Montealtosuchus (LAPEISA-Pal-s.n.), em vista do apice-distal
com aumento de 500 X (a), apice mesial com aumento de 150 X (b) e medial-distal
com aumento de 1000 X (c).
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Figura 12. Resultados das Analises de Micro-estrias de desgaste na textura lingual
do 4pice da coroa dentaria em Pepesuchinae (LAPEISA-Pal-s.n.), em vista com
aumento de 100 X (a), medial-mesial com aumento de 500 X (b) e medial com

aumento de 1000 X (c).
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Figura 13. Resultados das Andlises de Micro-estrias de desgaste na textura lingual
da coroa dentaria em Abelisauridae (LAPEISA-Pal-s.n.), em vista da parte mais
préxima ao apice com aumento de 100 X (a), apical-distal com aumento de 500 X (b)
e medial-distal com aumento de 500 X (c).
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Quando os resultados em todos estes seis cenarios testados em uma coroa
dentaria digital sdo muito discrepantes entre si, a indicacdo é que o dente analisado
nao é adaptado para habitos alimentares em que a presa se debata na hora do abate
(Torices et al., 2018), por exemplo: A. escharafacies, que tem resultados de MVM =
26.70 MPa no angulo 0° e MVM = 70.39 MPa no angulo 75° (Tabela 1). Por outro
lado, quando as médias de von Mises nao apresentam esta alta discrepancia entre
0s cenarios testados, podemos inferir que este dente é adaptado para habitos
alimentares em que o predador morde e segura a mordida em sua presa. Esta
estratégia de abate necessita de coroas dentarias adaptadas para suportar a presa
de debatendo, por exemplo em Majungasaurus crenatissimus (Tabela 1), que
apresenta resultados de MVM = 11.17 MPa no angulo de 60° e MVM = 18.08 MPa
no angulo de 30°, com o restante dos testes tendo resultados entre estes dois
angulos (Tabela 1). Seguindo essas andlises, 0s nossos resultados indicam que 0s
materiais de M. crenatissimus, P. sera e Pepesuchinae, provavelmente, eram dentes
mais apropriados a lidar com as tensdes e adaptados para esta estratégia de abate
de morder e segurar a sua presa (Torices et al., 2018). Resultados semelhantes sao
observados na espécie vivente Varanus komodoensis (Moreno et al, 2008; D’Amore
& Blumenschine, 2009). Entretanto, os materiais de V. paranaensis e A.
escharafacies, apresentam resultados que indicam que, segundo essas analises,
nao eram fortes em relacdo aos outros materiais analisados, sendo assim propensos
a falhar caso estas espécies utilizassem a estratégia alimentar de morder e segurar
as suas presas, tendo entdo que se alimentar de presas menores (pequenos
vertebrados ou invertebrados) ou carcacas mortas.

Dentre os materiais com menor resultado de MVM (M. crenatissimus e P.
sera), algumas semelhancas nas caracteristicas das espécies nos auxiliam a fazer
provaveis comparacfes: dentes adaptados a presas que se debatem e em que
ambiente a espécie esta atribuida (caracteristicas de habitos terrestres; Torices et
al., 2018). Porém, os resultados de MVM em M. crenatissimus (Theropoda) sdo um
pouco menores do que em P. sera (Baurusuchidae) e também, a espécie M.
crenatissimus tem um porte maior do que P. sera. Esta diferenca de tamanho
corporal entre estas duas espécies, pode dificultar uma competicédo de recursos, mas
0S nossos resultados aqui obtidos indicam uma semelhanca no hébito alimentar de
morder e segurar/debater a sua presa. No caso das analises de Micro-estrias de

Desgaste realizadas no material de Abelisauridae (LAPEISA-Pal-s.n.; Figura 13), foi
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encontrado um padrao na angulacéo das estrias (entre 30° e 20°) que corrobora com
as informacbes de MVM em M. crenatissimus (Tabela 1), em que os melhores
desempenhos estdo nos angulos mais inclinados do que nos mais verticais, como
por exemplo: o angulo de 30° que tem um desempenho semelhante ao melhor
angulo testado (Tabela 1). Este resultado de padrdoes de estrias inclinadas
posteriormente (aproximadamente 30°; Figura 13) em conjunto com o equilibrio dos
resultados de FEA, indica que este grupo poderia utilizar a estratégia de abate de
‘morder e puxar” (puncture-and-pull), que anteriormente foi descrita apenas para
Dromaeosaurus e Saurornitholestes (Theropoda — Dromeosauridae; Torices et al.,
2018). Entao, se utilizarmos as informacdes aqui obtidas para generalizar os habitos
alimentares dos grandes Abelisauridae da Bacia Bauru, (Hendrickx et al., 2020;
Delcourt et al., 2020), podemos propor que este grupo de grandes predadores nao
disputavam recursos com Baurusuchidae de médio porte no Grupo Bauru, assim
como P. sera, pois o0 porte de alguns Abelisauridae é maior do que Baurusuchidae,
mas poderiam utilizar estratégias semelhantes para o abate de suas presas.
Pepesuchinae € um grupo que apresenta uma coroa dentaria triangular, um
espacamento dentdrio onde os dentes maxilares e os dentes do dentario se
encaixam para uma melhor oclusdo bucal, e habitos semiaquaticos (Campos et al.,
2011; Pinheiro et al., 2018), caracteristicas morfolégicas nas coroas dentarias e
hébitos similares com alguns crocodiliformes viventes (Drumheller et al., 2019). Os
resultados de FEA para o dente de Pepesuchinae analisado indicam que este é
adaptado para suportar um habito alimentar de morder e segurar a sua presa. Estes
resultados também podem servir de informacdo para sugerir que este grupo
apresenta uma técnica de abate semelhante aos crocodiliformes viventes. Em que
apresentam o habito de morder, segurar e girar as suas presas, podendo até arrastar
as suas presas para dentro ou fora dos rios ou lagos e exigindo assim uma alta
resisténcia da coroa dentaria para que os dentes nao falhem na hora do abate
(Drumheller et al., 2019). O resultado da Analise de Micro-estrias de desgaste nos
mostra estrias verticais na regido apical da coroa dentaria (Figura 12). Apesar da
limitacdo desta analise (sendo apenas o apice da coroa dentaria), podemos sugerir
gue Pepesuchinae tinha uma mordida em que os dentes entravam em contato com
0 substrato alimentar verticalmente, informagdo que também pode ser comparada
com espécies viventes que nao utilizam regides especificas da coroa dentaria em

sua mordida (face mesial ou distal da coroa dentaria; Drumheller et al., 2019). Novos
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testes com novas fixagdes do material (constraints) envolvendo ndo apenas fixagoes
na regiao distal, mas sim na regido distal e mesial em conjunto e também mais
materiais para Analises de Micro-estrias de Desgaste, podem nos dar respostas mais
confiaveis sobre o desempenho das coroas dentarias de Pepesuchinae.

Nos resultados de Baurusuchidae, houve uma surpresa nos resultados, pois
nao era esperado uma diferenca tdo abrupta nas performances em coroas dentarias
muito semelhantes morfologicamente. Ndo houve nenhum cenario em que as
médias de von Mises (MVM) foram semelhantes. Uma pequena semelhanga foi
encontrada apenas no angulo 0° em que P. sera teve MVM = 23,68 MPa e A.
escharafacies teve MVM = 26,70 MPa (Tabela 1). Nos outros cenarios, as respostas
de A. escharafacies foram ascendendo conforme o aumento da angulacdo dos
testes, até chegar no angulo de 75° com MVM = 70,39 MPa, o que corrobora com
estudos feitos anteriormente no cranio deste espécime em que esta coroa dentéria
foi separada digitalmente (LPRP/USP 0697, Montefeltro et al., 2020; Darlim et al.,
2021). Apresentando um provavel habito alimentar generalista, cacando carcacas
mortas ou presas de menor porte que exigiriam menos da coroa dentaria, uma
resposta muito discrepante com o seu parente proximo filogeneticamente, P. sera
(Tabela 1). Outro resultado curioso relacionado a P. sera sdo as regibes de
distribuicdo de estresse na coroa dentaria em cada angulo testado. No angulo de Q°
e 15°, a origem destas distribuicdes sédo semelhantes, com um foco nos denticulos
na face distal, na regido medial da face labial (Figura 8) e duas pequenas
distribuicdes, uma mais basal e uma mais apical na face lingual da coroa. Seguindo
para os dois proximos angulos (30° e 45°), as mesmas regides sofrem estresse, mas
com uma menor resposta (Figura 8; Tabela 1). Na face distal do angulo de 45°, a
distribuicdo anterior nos denticulos (0° e 15°), que na parte mais basal da coroa se
distribui para a face lingual e na parte mais apical se distribui para a parte labial ndo
ocorreu, contendo uma distribuicdo apenas na regido dos denticulos (Figura 8).
Porém, nos resultados dos angulos de 60° e 75° esta distribuicdo regional do
estresse na face distal ocorre opostamente aos angulos anteriores (0° e 15°), em
gue na face distal na parte mais basal da coroa a distribuicdo é direcionada para a
face labial e na parte mais apical da coroa ela se distribui para a face lingual da
mesma (Figura 8). Todas essas mudancas gradativas de distribuicdo ao longo dos
angulos (0° até 75°) indica uma distribuicdo uniforme do estresse ao longo de toda a

coroa, com o objetivo de minimizar as tensdes em alguma regido especifica quando
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a coroa dentaria € submetida a tensées em varios angulos diferentes, de modo
similar ao habito alimentar de morder e segurar as suas presas (Drumheller et al.,
2019). Estas andlises e resultados diferentes entres os taxons de Baurusuchidae,
geraram duvidas nas informacdes sobre quais recursos estes taxons forrageavam,
0 que nos mostra que é necessario novos testes envolvendo mais coroas dentarias
de mais espécies deste grupo (Baurusuchidae). Outros testes em diferentes regides
da coroa dentéaria e também testes envolvendo o dente em conjunto com 0 0SS0 em
que ele esta inserido ou até mesmo o cranio completo para haver um resultado mais
confiavel e original das diferencas de rendimento dentario e habitos alimentares em
Baurusuchidae.

Em V. paranaensis, 0 menor MVM esta no cenario de angulo de 45°. Os
maiores niveis de estresse em nossos testes com angulos de 0°, 15°, 30°, 60° e 75°
indicam que o dente de V. paranaensis ndo estava adaptado para lidar com presas
em luta, pois isso exigiria maiores desempenhos do dente em todos os angulos
testados (Torices et al., 2018). Resultados semelhantes foram encontrados para
dentes de troodontideos (Torices et al. 2018). Uma interpretagéo alternativa para o
alto estresse na maioria dos angulos testados no dente de V. paranaensis € que,
este animal do deserto de Caiud,procurava presas gue nao impusessem muita
resisténcia dos dentes, como vertebrados menores ou materiais mais macios, como
carcacas ou invertebrados, ndo tendo contato direto com 0ss0s ou materiais mais

resistentes (Langer et al., 2019).

6 CONCLUSAO

Os grupos de hipercarnivoros terrestres aqui analisados (Baurusuchidae e
Abelisauridae), poderiam disputar alguns recursos, pois existe resultados de
Andlises de Elementos Finitos que indicam semelhanca na resisténcia da coroa
dentaria de Pissarrachampsa sera (Baurusuchidae) e Majungasaurus crenatissimus
(Abelisauridae). Porém, M. crenatissimus n&o é descrito na mesma bacia geologica
que P. sera e tem um porte maior, 0 que aumenta a sua capacidade de predar presas
maiores do que P. sera, aumentando assim a quantidade de espécies que este
dinossauro poderia perseguir. Propomos aqui também, conforme os resultados de
FEA e Analise de Micro-estrias de desgaste em M. crenatissimus, a primeira e inédita
informacéo de estratégia de abate de morder e puxar (puncture-and-pull) em
Abelisauridae.
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Dentre os Crocodyliformes que séo atribuidos ao mesmo habitat (terrestre),
dois Baurusuchidae (P. sera e A. escharafacies) aqui analisados, provavelmente,
nao competiam diretamente 0S mesmos recursos, pois o resultado de FEA mostra
um rendimento muito discrepante entre as coroas dentérias destes taxons, em que
P. sera tinha denticdo adaptada para presas que se debatem e A. escharafacies néo
tinha uma denticAo adaptada para presas que se debatem. No crocodiliforme
Pepesuchinae, que tem um suposto habito de vida tendendo ao semiaquéatico, os
resultados de FEA e as Andlises de Micro-estrias de desgaste sugerem que a coroa
dentéria deste taxon era adaptada para morder e segurar as suas presas, podendo
assim predar presas relativamente grandes em relacdo ao seu porte, mesmo
comportamento observado em Crocodyliformes viventes.

Em relacdo a Noasauridae, os resultados de FEA e as informacgfes ja
descritas no hol6tipo de V. paranaensis (Langer et al., 2019) indicam que este taxon
nao predava presas consideradas grandes para o seu porte; sendo assim, sugere-
se aqui um habito de forrageamento de invertebrados, pequenos vertebrados ou
carcagas, ndo sendo adaptado para predacdo de vertebrados médios ou materiais
mais rigidos. Este trabalho serve de base para futuros trabalhos que visem investigar
0 porqué das diferencas nos rendimentos dos habitos alimentares em Noasauridae,
mas com destaques para Peirosauridae, Baurusuchidae e Abelisauridae da Bacia
Bauru. Uma investigagdo mais detalhada sobre os rendimentos das coroas dentarias
de Abelisauridae do Grupo Bauru utilizando FEA é bem promissora. Este grupo
contém espécies que eram hipercarnivoros do topo da cadeia alimentar e no Grupo
Bauru é descrito uma alta quantidade de coroas dentarias isoladas de Theropoda,
tendo assim materiais propicios para Analises de Elementos Finitos e até mesmo
Micro-estrias de desgaste. Uma investigacdo mais profunda, visando comparar os
rendimentos das coroas dentarias entre Peirosauridae e outros Crocodyliformes com
habitos semelhantes (por exemplo: espécies viventes) utilizando FEA e Micro-estrias
de desgaste, aumentaria o conhecimento sobre os habitos alimentares deste grupo
na Bacia Bauru. Todas essas novas duvidas podem nos resultar em novas
informacdes sobre a diferenciacdo de nichos ecologicos, habitats ecologicos e/ou
competicao completa ou parcial por recursos, aumentando o conhecimento sobre a
ecologia dos vertebrados no Cretaceo da Bacia Bauru, que envolve ambientes

desérticos, semiaridos, temporariamente alagados e totalmente alagados.
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Abstract

Noasauridae is a group of theropod dinosaurs mostly present in Gondwanan deposits
of Jurassic and Cretaceous age. Vespersaurus paranaensis from the Bauru Basin
(Caiua Group, Cretaceous) was the first Brazilian taxon assigned to the clade. This
work applied Finite Element Analysis (FEA) to investigate the functional morphology
of some skeletal elements assigned to Ves. paranaensis (one tooth and two pedal
ungual phalanges). The tooth was modeled and tested in six different scenarios to
infer the performance of its crown in different putative feeding conditions. Three
different extrinsic scenarios were tested on the ungual phalanges to simulate potential
habits in which these structures were involved (piercing, scratch-digging, and hook-
and-pull). The scenarios tested on the tooth suggest an ideal bite angle of 45°, with
higher von Mises stress/element in the other angles. This indicates that the dentition

of this noasaurid was not adapted for struggling prey, nor for harder food itens. The
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FEA results of the ungual phalanges of Ves. paranaensis suggest a similar
performance in the three tested scenarios, therefore not specifically adapted for any
of those specific functions. Additionally, these phalanges are similar in shape to those
of living mammals with scansorial, fossorial, and terrestrial habits. Collectively, this
information suggests that, Ves. paranaensis had a generalist diet, seeking to hunt
small vertebrates, invertebrates, or immobile prey, such as carcass, and did not feed

on larger animals.

Keywords: Functional Morphology; Caiua Group; Bauru Basin
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Introduction

Noasauridae is a clade of theropod dinosaurs nested within Abelisauroidea.
The group was originally erected (Bonaparte and Powell, 1980) to encompass only
Noasaurus leali, from the Maastrichtian of Salta, Argentina. The description of several
new species expanded the taxonomic and morphological diversity of the group,
containing species described in South America, Africa, Madagascar, India, Europe
and Australia (Bonaparte 1996; Coria and Salgado, 2000; Sampson et al., 2001,
Carrano et al.,, 2002; Agnolin and Martinelli, 2007; Carrano et al. 2011; Pol and
Rauhut, 2012; Tortosa et al., 2014; Poropat et al., 2020). However, noasaurids are
still mainly known by rather incomplete records from the Cretaceous of Gondwana
(Brum et al., 2018; Brougham et al., 2020; Souza et al., 2021).

The fragmentary nature of most noasaurid specimens reveals an overall
picture composed of small to medium-sized dinosaurs with necks, arms, and skulls
relatively longer than those of other abelisauroid clades (Xu et al., 2009; Carrano et
al, 2011). However, little is known about the paleobiology of the group, including their
diet, even though an apparent great internal disparity was detected, such as
edentulous and toothed species, implying different feeding habits (Novas et al., 2013;
Egli et al., 2016, de Souza et al., 2021). The functionality of their ungual phalanges
is also not much debated, but morphologically, they resemble those of early
theropods, with the prehensile function of alleged “raptorial” habits (Carrano et al.,
2011). Even with newly described species, a more comprehensive understanding of
the evolutionary history and morphoanatomical trait distribution is still lacking for
noasaurids, as well as their significance within the broader context of theropod

evolution (Souza et al., 2021).
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The Caiua Group is a geologic unit assigned to either the Early (Bruckmann et
al., 2014, Batezelli & Ladeira, 2016) or Late (Fernandes & Ribeiro, 2015; Batezelli &
Ladeira, 2016; Menegazzo, et al., 2016; Castro et al., 2018) Cretaceous in the
available stratigraphic proposals. The Rio Parand Formation, within the Caiua Group,
was deposited under a desertic paleoenvironment, likely with water bodies lasting
among the dunes. Two noasaurid theropod dinosaurs are known from this unit:
Vespersaurus paranaensis (Langer et al., 2019) and Berthasaura leopoldinae (de
Souza et al., 2021). Ves. paranaensis is a small and medium-sized noasaurid (80 cm
high and 1.5 m long) and is considered one of the best preserved theropods in Brazil
(de Souza et al., 2020), but little information about feeding habits of this species has
been explored, as well as ungual phalanges functions, and paleobiology. Finite
Element Analysis (FEA) is a powerful tool to understand and test biomechanic and
functional morphology hypotheses about extinct taxa (Richmond et al., 2005; Ross,
2005; Rayfield, 2007; Tseng, 2009; Grine et al., 2010). Here, with the aim of
complementing the information about the paleobiology of Ves. paranaensis, we
inferred its feeding habits based on the performance of dental and pedal elements

using FEA.

Materials

The materials analyzed here include an isolated tooth MPCO.V 0020c (Museu
de Paleontologia de Cruzeiro do Oeste, Brazil) and ungual phalanges of a right digit
IV (MPCO.V 0022) and left digit | (MPCO.V 0036a), which have been assigned to
Ves. paranaensis by Langer et al. (2019). This species is assigned to the Rio Parana
Formation, Caiua Group, Bauru Basin (Fernandes & Ribeiro, 2015; Langer et al,

2019).
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The isolated tooth (MPCO.V 0020c; Figure la-e) is composed of an almost
complete crown, 5 mm apicobasally long, 4 mm mesiodistally broad, and slightly
curved labiodistally (approximately 10°). Serrations are present on the mesial and
distal carinae, with a density of approximately 4 denticles per millimeter (Figure 1b—
e). The distal serrations extend from the base to the apex of the crown, whereas the
mesial serrations start 1mm from the base of the crown and extend to the apex. The
crown apex has signs of wear, probably due to use during the animal's life. The
material was assigned to the rostral part of the tooth rows (Langer et al., 2019). The
ungual phalange MPCO.V 0022 (Figure 1f-j) is approximately 30 mm long and has a
subtriangular shape; the ventral margin is straight, and the dorsal margin is slightly
convex. The other ungual phalange (MPCO.V 0036a. Figure 1k-0) is much smaller,
9 mm in total length, with a dorsoventral depth of about 6 mm (therefore, more robust
than MPCO.V 0022), and convex ventral and dorsal margins. The phalanges have
longitudinal grooves on both sides, representing the abelisauroid system of vascular

grooves, with a "Y-shaped" distribution (Langer et al., 2019).

Methods

The tooth and the ungual phalanges were subject to computed tomography
(CT) in the Micro-CT machine GE Phoenix v|tome|x, available at the “Centro para
Documentacdo da Biodiversidade”, Universidade de Sdo Paulo (USP - Ribeirdo
Preto, Brazil). The tooth MPCO.V 0020c was scanned with voxel size of 0.135294mm
x 0.135294mm x 0.135294mm, 732 slices, and 150,000 faces; the phalanx of right
digit IV MPCO.V 0022 was scanned with voxel size of 0.135294mm x 0.135294mm
x 0.135294mm, 1000 slices, and 250,000 faces; the phalanx of left digit | MPCO.V

0036a was scanned with voxel size of 0.0351338mm x 0.0351337mm Xx



64

0.0351339mm, 732 slices, and 125,000 faces. The CT scans of all three elements
are available upon request to the authors. The CT data was segmented in Amira 5.3.3
(Thermo Fisher Scientific) and also subject to slight restoration (filling small cracks
and adjusting deformed parts) to account for taphonomic distortion and breakages.

The 3D models were imported into Hypermesh (v. 11, Altair Engineering) for
transformation into solid tetra-mesh. All three models have 676,560 elements, with
volumes of 20.339 for the tooth and 300,000 for each phalanx. The properties applied
to the tooth were E = 25 Gpa and v = 0.31, whereas those of the phalanges were E
= 20.49 Gpa and v = 0.31 (Lautenschlager, 2014). All materials were treated as
isotropic and homogeneous. The area of the tooth model was scaled to allow proper
comparison with the dental models presented by Torices et al., 2018 (Dumont et al.,
2009; Bright, 2014) and the phalanx models followed the scale and properties of
Lautenschlager (2014) for comparisons.

We constrained the tooth at the denticles from the distalmost part of the crown
(Figure 2a-b). We applied a total of 90 N in each functional scenario for analyzing the
tooth, distributed in 5 force vectors (18 N each) along the base of the crown, and
directed towards its apex. The force vectors were applied in six different angles (15°,
30°, 45°, 60°, and 75°) in relation to the tooth apex, so that angle 0° is completely
vertical (Figure 2a). The functional scenarios tested for the tooth (MPCO.V 0020c)
follow the methodology proposed by Torices et al. (2018). The tests simulate the
dental serrations in contact with the flesh during bites at different attack angles. The
applied force selected do not need to represent the exact bite force of these animals
in life to allow comparison of their stress magnitudes and distribution (Jones et al.,

2012; Torices et al., 2018). The value applied in our tests is that of a unilateral bite of
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Varanus komodoensis (Moreno et al., 2008), which also corresponds to the estimated
maximum bite force of velociraptorines (Therrien, 2005).

For the phalanges, constraints were applied at their base, at the joint surface
and flexor tubercles. Forces vectors were applied in three different scenarios to model
piercing, scratch-digging, and hook-and-pull. The piercing scenario includes a total
force of 400 N applied to the tip of the phalanx, directed against the tip and simulating
a puncture function (Figure 2c, e). The scratch-digging scenario includes one force
vector of 400 N at the tip of the ventral surface of the phalanx, simulating the scenario
of scraping or cupping (Figure 2c, e). The hook-and-pull scenario includes three force
vectors, 133 N each, at the ventral part of the phalanx, close to its apex, simulating a
hook-and-pull function (Figure 2c, e). The tests on the ungual phalanges (MPCO.V
0022 and MPCO.V 0036a) follow the methodology of Lautenschlager (2014), in which
the biomechanical performance of therizinosaur phalanges were tested in simulated
scenarios of piercing, hook-and-pull, and scratch-digging. In this methodology, the
force used is based on information from the works of Manning (2006; 2009), in which
the 400 N were calculated using the approximate weight of Velociraptor as a guide.

To solve the models, the scenarios were exported to the software Abaqus (v.
6.10; Simulia). To access the stress simulated for each model in each scenario, we
used von Mises contour plots (Figure 3) and the von Mises stress was calculated for
all elements of each model, creating an average of the stresses of all elements of the
3D model, called the von Mises mean (MVM). To avoid the influence of stress
singularities on the von Mises means (MVM), we used an average threshold of 99%.
Just like the tooth, our goals with the ungual phalanges are to test how the
morphology affects the stress distribution in the different scenarios. As such, it is not

necessary that the modeled scenarios include the precise force subject to the ungual
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phalanges in life, we rather need to standardize the forces applied among materials,
the same scale and the same properties, to allow comparisons across taxa and
scenarios, as well as results from previous works (Ellis et al., 2008; Dummont et al.,
2009). We set the same maximum and minimum limits of the von Mises color scales
in all figures in order to stablish a standardized pattern for visualization of the results

in FEA analyses.

Results
Tooth

In all tests, the higher stresses are seen on the constrained denticles of the
crown (Figure 3). The 45° angle presented the lowest von Mises stress, with a MVM
of 16.61 MPa (Figure 3), followed by the 60° angle, with MVM = 27.90 MPa (Figure
3). The test with 0° of inclination presented a greater MVM stress of 52.65 MPa
(Figure 3). The scenarios for 15° and 75° angles show MVM stresses of 33.35 MPa
and 33.04 MPa, respectively (see supplemental material for additional figures, von

Mises visual plot scale, and the full results of all tests).

Ungual phalanges

In all scenarios, the phalanges of the right digit IV (MPCO.V 0022) and left digit
| (0036a) showed similar patterns of von Mises stress distribution (Figure 4). In the
Piercing scenario, the greatest stress starts at the tip of the element, where the force
was applied, also having reduced responses to tension in the tip portion of the base,
and in its medial region, with stress distribution inside the groove (Figure 4 a, d). MVM
is 0.18 MPa for the left digit | phalanx and 0.11 MPa for the right digit IV phalanx. In
the Scratch Digging test, the left digit | phalanx had a higher von Mises stress (MVM

= 0.67 MPa) than that of right digit IV (MVM = 0.28 MPa), but the stress distribution
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patterns were similar, with a greater stress along the dorsal region of the phalanges
(Figure 4b, e). In the Hook-and-pull scenario, the right digit IV phalanx had a lower
mean von Mises stress (MVM = 0.18 MPa) than that of left digit | (MVM = 0.26 MPa),
but the stress is distributed in about the same areas. A greater stress was detected
in the ventral region of the model, where the forces were applied, particularly along

the longitudinal grooves (Figure 4 c, f).

Discussion

The lowest MVM in the tooth model of Ves. paranaensis occurs for the 45°
angle scenario. The higher stress levels in our tests with 0°, 15°, 30°, 60°, and 75°
angles suggest that the tooth of Ves. paranaensis was not adapted to deal with
struggling prey, as this would require similar performances in all modeled angles
(Torices et al., 2018). In addition, Ves. paranaensis is also not adapted for feeding on
harder materials, unlike other theropods inferred to have osteophagy (Gignac &
Erickson, 2017). Similar results were obtained for troodontid teeth, but not for those
of Dromaeosaurus and Saurornitholestes, which were possibly more adapted to feed
on struggling prey (Torices et al. 2018). This is also similar to what is observed in the
living lizard Varanus komodoensis (Moreno et al, 2008; D’Amore & Blumenschine,
2009) and in the extinct baurusuchid Aphaurosuchus scharafacies (Montefeltro et al.,
2020, Darlim et al., 2021). An alternative interpretation for the high stress at most
tested angles in the Ves. paranaensis tooth is that the taxon would prey on animals
that did not impose resistance to the teeth, such as smaller vertebrates or softer
materials, such as carcasses or invertebrates, not having direct contact with bones

or more resistant materials.
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Both ungual phalanges (right IV digit and left | digit) showed different stress
distribution patterns, some results are similar to those of other theropod phalanges
subjected to the same tests (Lautenschlager, 2014). This is the case of the
therizinosaurids Alxasaurus Elesitaiensis and Erliansaurus bellamanus, which have
shorter and more robust phalanges, and were interpreted as animals that potentially
used the phalanges in a general way, as they performed well in all tested scenarios
(Lautenschlager, 2014), as well as the phalange of left digit I. A similar analysis
between shape/morphology and von Mises stress distribution are seen in phalanges
of mammals with scansorial, fossorial, and terrestrial habits. This is the case of
armadillos, which have phalanges capable of performing generalist tasks
(Lautenschlager, 2014). The same performance is inferred for the Alvarezsauridae
Mononykus (Qin et al., 2023), in which the analyzed phalanges do not show greater
evidence of specialized functions, presenting similar performances in all tests (Qin et
al., 2023). The morphology of the ungual phalanges does not represent the true
shape of the phalanges in vivo, as the keratin sheaths that cover them may present
another morphology. However, generally for pedal phalanges, keratin sheaths follow
the bone morphology in living birds (Hedrick et al., 2019; Thomson & Motani, 2021),
but these keratinous structures are very rarely preserved and do not significantly
interfere with FEA (Lautenschlager, 2014). Despite the different stress distributions
between tests on the phalanges (Figure 4 b, c, e, f), there is no evidence that the
phalanges of Ves. paranaensis had a specific role because taking all the scenarios
into account, there is no specific scenario in which the phalanges performed
particularly well when compared to the other scenarios (Figure 4). Therefore, we
suggest that due to the lack of a specific function and its morphology, a generalist

use for the ungual phalanges of Ves. paranaensis. Such use is different from that
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proposed for theropods with slender and long phalanges, such as Therizinosaurus
cheloniformis, which had specialized phalanges for behaviors that involved less
stress on the bones, such as intimidation or sexual display (Nicholls & Russell, 1985;

Zanno, 2006; Lautenschlager, 2014; Qin et al., 2023).

Conclusion

Finite Element Analysis suggests that the tooth of Ves. paranaensis was not
adapted for dealing with prey that impose multidirectional loadings, such as those
that struggle when captured. It was also not adapted to bite hard materials such as
bones, unlike other top predators such as larger theropods and crocodyliforms. The
ungual phalanges of Ves. paranaensis performed well in the tested FEA scenarios
and has similar morphology to other taxa suggested as a generalist, which
corroborates a generalist role in the ungual phalanges of Ves. Paranaensis. The data
obtained via FEA suggest that Ves. paranaensis was not a top predator of the Caiua
desert in southeastern Brazil, having a possibly generalist diet, focused on small prey

and/or on an opportunistic feeding strategy.
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Figure 1. Isolated tooth and isolated ungual phalanges of Vespersaurus paranaensis. (a — €) Isolated tooth
MPCO.V 0020c in apical (a), mesial (b), lingual (c), distal (d) and labial (e) views - Scale bar: 5mm. (f —j) Ungual
phalange of a right digit IV MPCO.V 0022 in medial (f), lateral (g), proximal (h), ventral (i) and dorsal (j) views —
Scale bar: 10mm. (k — 0) Ungual phalange of a left digit | MPCO.V 0036a in medial (k), lateral (I), proximal (m),
dorsal (n) and ventral (0) views - Scale bar: 5 mm.
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Figure 2. Loading scenarios of isolated tooth (a-b) and phalanges: right digit IV MPCO.V 0022 (c d) and lef digit
I MPCO.V 0036a (e-f). The arrows represent the applied forces, and the red triangles represent the location of
constraints. In the phalanges: 1 = Piercing; 2 = Scratch Digging; 3 = Hook-and-pull.
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Figure 3. Von Mises contour plots of Vespersaurus paranaensis tooth. In the first columm with 0° of inclination,
in the second columm with 45° of inclination (ideal angle) and the third columm with 30° of inclination. The first

row is in the distal view, the second row in the mesial view, the third row in the lingual view and the fourth row in
the labial view.
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Figure 4. Von Mises contour plots of ungual phalanges. MPCO.V 0036a in Piercing (a), in Scratch-Digging (b)
and in Hook-and-pull (c). MPCO.V 0022 in Piercing (d), in Scratch-Digging (e) and in Hook-and-pull (f).
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Figure 3. Von Mises contour plots of Vespersaurus paranaensis tooth with all tests.
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Figure 2. Von Mises visual plot scale.

(MPa)

MPCO.V Von Mises
0020c Average (MVM)

scenarios
0° 52.65272 MPa
15° 33.35287 MPa
30° 43.70596 MPa
45° 16.61072 MPa
60° 27.9064 MPa
75° 33.04745 MPa

Table 1. Von Mises mean (MVM) on the tooth in the all tests.



Piercing Scratch-Digging Hook and Pull
(MVM) (MVM) (MVM)
MPCO.V 0.11662 MPa 0.28584 MPa 0.18035 MPa
0022
MPCO.V 0.18107 MPa 0.67075 MPa 0.26140 MPa
0036a

Table 2. Von Mises mean (MVM) on the phalanges in the three tests.
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