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RESUMO

Amaral, Roberta Veronese. Analise de estruturas intracranianas em exemplares recentes
e fosseis de Folivora (Xenarthra, Pilosa). Rio de Janeiro, 2016. Dissertacdo (Mestrado em
Biodiversidade e Biologia Evolutiva) - Instituto de Biologia, Universidade Federal do Rio
de Janeiro, Rio de Janeiro, 2016. 144 p.

A variacdo morfoldgica de estruturas intracranianas traz importantes informagdes no que
diz respeito as pressdes adaptativas do ambiente e alimentacdo. A evolugdo do encéfalo
estd ligada tanto as modificacGes da caixa craniana quanto aos aspectos da fisiologia
comportamental que envolvem controle das adaptagbes motoras. Assim, as estruturas
encefélicas visiveis permitem inferéncias quanto as capacidades comportamentais e
funcionais dos animais. Uma vez que as estruturas intracranianas mostram
correspondéncia direta da morfologia com o0 modo de vida em espécies viventes, através
de imagens tomograficas encefélicas pode-se reconstruir essas estruturas (que,
geralmente, ndo se fossilizam) e aplicar este principio aos fosseis. Os géneros Bradypus
e Choloepus sdo animais de estilo de vida arboreo e alimentacgéo restrita, com distribuicdo
geografica restrita, representam os Unicos Folivora atuais. De diferente modo, os
representantes fosseis de Folivora desta ordem apresentam registro diversificado e
abundante. Esses animais alcancaram ampla distribuicdo geografica, podiam atingir
grandes formas e apresentavam variados habitos de vida. Os objetivos deste trabalho
foram comparar a morfologia do encéfalo entre preguicas arboricolas atuais e preguicas
terricolas extintas, e através desta analise, observar possiveis alteracbes morfologicas
nestas estruturas relacionadas as mudancas de habitos e pressdes seletivas. O material foi
selecionado nas colecBes de Mastozoologia e Paleontologia de Vertebrados do Museu
Nacional (UFRJ), aléem dos exemplares cedidos pela Companhia de Pesquisa e Recursos
Minerais (CPRM), e tomografado. Através de reconstrucdes digitais, os encéfalos foram
descritos e mensurados. Uma analise mais ampla, com o acréscimo de outros xenartros
atuais e medidas obtidas de trabalhos da literatura permitiu que também fosse feita uma
analise multivariada de componentes principais (PCA). Esta analise, com as medidas
lineares das estruturas encefalicas, revelou uma estrutura de covariancias bastante
conservada ao longo das ordens de mamiferos analisadas. A disposi¢do dos taxons ao
longo do primeiro componente principal (um eixo de tamanho) resumiu
aproximadamente 93% da variacdo morfométrica capturada nas maiores medidas do
endocranio, sendo relacionadas em uma tendéncia quase isométrica. Uma segunda
analise, com mais varidveis endocranianas, foi realizada com exemplares tomografados
de Xenarthra. O primeiro componente principal também se revelou como um eixo de
tamanho, compreendendo pouco mais de 92% da variagdo. Os componentes 2 e 3,
correspondentes a cerca de 5% da variacdo total, foram analisados na tentativa de
identificar padrbes nas diferentes subordens. Os scores nos componentes principais 2 e 3
em cada familia de Folivora permitiram identificar uma tendéncia na variacdo das
medidas lineares encefalicas entre os grupos de preguicas estudadas. Esses eixos de
variacdo mostraram-se relacionados as dimensdes de bulbo olfatorio e hipofise. A



interpolacdo dos scores também revelou superposicéo entre os de Folivora e Vermilingua
e a separacao dos Cingulata entre as dimensfes dos bulbos olfatorios. Estes resultados
sugerem que as estruturas endocranianas exibem um padrdo conservativo, variando de
acordo com o tamanho generalizado do encéfalo como um todo. A anélise qualitativa da
morfologia do encéfalo foi concordante com a hipotese filogenética mais aceita
atualmente. O cerebelo e o bulbo olfatério foram as estruturas que mais se modificaram
morfologicamente entre estes animais. Entretanto, apenas o cerebelo apresentou
proporgdes relativas variadas, sendo que os bulbos olfatérios diferiam apenas em termos
de aspectos morfoldgicos. A morfologia e variagdo na proporcdo dessas estruturas
permitiu corroborar algumas inferéncias comportamentais revistas na literatura. Os
quocientes de encefalizacdo dos exemplares também foram calculados e avaliados.
Mesmo testando trés exponenciais distintos, 0s mesmos agrupamentos taxondémicos
foram observados, sendo que a preguica extinta FNothrotherium maquinense foi o
exemplar que apresentou 0 maior quociente de encefalizagéo.

Palavras-chaves: Folivora, Tomografia, Paleoneurologia, Anélise multivariada



ABSTRACT

The morphological variation of intracranial structures brings important information
concerning adaptive pressures related to the environment and feeding. The evolution of
the brain is connected both to the changes of the braincase and with regard to aspects of
behavioral physiology that involves motor control adaptations. Therefore, the visible
brain structures allow inferences about animal’s behavioral and functional capabilities.
Once the endocranial structures show direct correspondence of morphology with the way
of life in living forms, using tomographic images it is possible to reconstruct such
structures (which are generally not preserved in the fossil record) and apply this principle
to extinct organisms. The genera Choloepus and Bradypus represent the current Folivora,
the aim of this study. Extant sloths are arboreal and classified as folivores, as the bulk of
their diets consists of leaves, and have a restricted geographical distribution. In contrast,
the Folivora fossil record feature are diverse and abundant. These animals achieved wide
geographical distribution, presented large body sizes and wide-ranging lifestyles. The
objectives of this study were to compare the morphology of the endocranium among
extant arboreal sloths and the extinct terrestrial ones, in search for possible changes in
these structures related to morphological changes in habits and selective pressures. The
material was selected in the Mammals collection and in the Vertebrate Paleontology
collection of the Museu Nacional (Universidade Federal do Rio de Janeiro), in addition
to the examples provided by the Companhia de Pesquisa e Recursos Minerais (CPRM)
and the endocrania were CT-scanned and digitally reconstructed. After reconstruction,
the encephalon was described and measured. A broader analysis, with the addition of
other extant Xenarthra and measurements obtained from literature, allowed us to conduct
a principal component analysis (PCA). This analysis with linear measures of brain
structures, revealed a covariance structure quite conserved along the different orders of
mammals analyzed. The arrangement of scores along the first principal component (a
sized axis) summarized nearly 93% of morphometric variation captured in the larger
measurements of the endocranium, related in an almost isometric trend. A second
analysis, with more endocranial variables, was held with CT-Scanned Xenarthran
specimens. The first principal component also revealed as a size axis comprising around
92% of the variation. The 2" and 3™ components, corresponding to slightly more than
5% of the variation, were analyzed in the attempt to identify patterns in the different
suborders. The principal components 2 and 3 scores in each Folivora family allowed to
identify a variation trend in the linear measurements among the groups of sloths, with
these axes related to dimensions of olfactory bulb and pituitary. The interpolation of the
scores also revealed superposition between Folivora and Vermilingua scores and the
separation of Cingulata scores related to the dimensions of the olfactory bulbs. These
results suggest the endocranial structures exhibit a conservative pattern, varying
according to the overall size of the encephalon as a whole. The results of the qualitative
analysis of the brain were in agreement to the currently most accepted phylogeny. The
cerebellum and the olfactory bulb presented most variation. However, the cerebellum just
showed different proportions, whereas the olfactory bulbs differed only in terms of
qualitative morphology. The morphology and the proportion variation in these structures
allowed corroborating some behavioral inferences in the literature. The encephalization
quotients of the specimens have also been calculated and discussed. Even testing three
different exponentials, we noted that they form the same groups, and that the extinct sloth
tNothrotherium maquinense presented the higher encephalization quotient among all the
specimens.
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Abreviaturas: bo: bulbo olfatorio; It: lobo temporal; tco: tentério cerebelar
ossificado; ver: vermis cerebelar. Escala: 5 cm.

Figura 39: LP 55 {Valgipes bucklandi. A- Vista dorsal; B: Vista lateral esquerda.
Abreviaturas: fr: fissura rinal; gc: giro cruzado; Ipi: lobo piriforme; sc: sulco
cruzado; sss: sulco suprasilvio. Escala 5 cm.

Figura 40: LP 55 tValgipes bucklandi, vista ventral. Nervos cranianos indicados
através de nameros romanos. Abreviaturas: hip: hipdfise. Escala: 5 cm.

Figura 41: Modelo tridimensional do encéfalo de LP 54 {Valgipes bucklandi. A —
Vista dorsal; B- Vista lateral esquerda; C - caudal; D: rostral. Abreviaturas: bo:
bulbo olfatorio; cer: cerebelo; Ipi: lobo piriforme; It: lobo temporal. Escala: 5 cm.

Figura 42: LP 54 Valgipes bucklandi. A — Vista dorsal; B- Vista lateral esquerda.
Abreviaturas: bo: bulbo olfatério; cer: cerebelo; Ipi: lobo piriforme; to: trato
olfatério. Escala: 5 cm.

Figure 43: LP 54, Valgipes bucklandi, vista ventral. Nervos cranianos indicados
através de numeros romanos. Abreviaturas: hip: hipofise. Escala: 5 cm.

Figura 44: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 30471 Bradypus tridactylus.
A — Vista dorsal; B- Vista lateral esquerda; C — Vista caudal; D: Vista rostral.
Abreviaturas: bo: bulbo olfatdrio; cer: cerebelo; Ifl: lobo floculonodular; Ipi: lobo
piriforme; It: lobo temporal. Escala: 2 cm.



Figura 45: MN 30471 Bradypus tridactylus. A- Vista dorsal; B: Vista lateral
esquerda. Abreviaturas: fr: fissura rinal; gans: giro ansado; gs: giro silvio; gss: giro
suprasilvio; Ifl: lobo floculonodular; Ipi: lobo piriforme; sans: sulco anseado; scor:
sulco coronal; sc: sulco cruzado; Escala: 2 cm.

Figura 46: MN 30471 Bradypus tridactylus, vista ventral. Nervos cranianos
indicados através de nimeros romanos. Abreviaturas: hip: hipofise; go: quiasma
oOptico. Escala: 2 cm.

Figura 47: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 7609 Bradypus variegatus.
A — Vista dorsal; B - Vista lateral esquerda; C — Vista caudal; D: Vista rostral.
Abreviaturas: bo: bulbo olfatério; cer: cerebelo; If: lobo frontal; Ifl: lobo
floculonodular; Ipi: lobo piriforme; It: lobo temporal; par: parafloculo. Escala: 2
cm.

Figura 48: MN 7609 Bradypus variegatus. A- Vista dorsal; B - Vista lateral
esquerda. Abreviaturas: fr: fissura rinal; gc: giro cruzado; gendm: giro
endomarginal; sans: sulco anseado; scor: sulco coronal; sc: sulco cruzado; sendm:
sulco endomarginal; ss: sulco silvio; sulco suprassilvio. Escala: 2 cm.

Figure 49: MN 7609 Bradypus variegatus, vista ventral. Nervos cranianos
indicados através de nimeros romanos. Abreviaturas: hip: hipéfise; go: quiasma
Optico. Escala: 2 cm.

Figura 50: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 10981 Bradypus torquatus.
A — Vista dorsal ; B — Vista lateral esquerda; C - Vista caudal; D: Vista rostral.
Escala: 2 cm.

Figura 51: MN 10981 Bradypus torquatus. A- Vista dorsal; B: Vista lateral
esquerda. Abreviaturas: fr: fissura rinal; gendm: giro endomarginal; gs: giro silvio;
Ifl; lobo floculonodular; Ipi: lobo pririforme; sans: sulco anseado; scor: sulco
coronal; sendm: sulco endomarginal; ss: sulco silvio; sss: sulco suprasilvio; to:
trato olfatorio. Escala: 2 cm.

Figura 52: MN 10981 Bradypus torquatus, vista ventral. Nervos cranianos de | a
Xl indicados pelos algarismos romanos. Abreviaturas: hip: hipofise. Escala 2 cm.

Figura 53: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 5039 Choloepus didactylus.
A — Vista dorsal ; B - Vista lateral esquerda; C - Vista caudal; D: Vista rostral.
Abreviaturas: bo: bulbo olfatério; cer: cerebelo; If: lobo frontal; Ifl: lobo
floculonodular; lo: lobo occipital; Ip: lobo parietal; Ipi: lobo piriforme; It: lobo
temporal; ver: vermis cerebela. Escala: 2 cm.

Figura 54: MN 5039 Choloepus didactylus. A- Vista dorsal; B: Vista lateral
esquerda. Abreviaturas: fr: fissura rinal; gcor: giro coronal; gect: giro ecto-
marginal; Ipi: lobo piriforme; Ifl: lobo paraflocular; par: parafloculo; sans: sulco
anseado; scor: sulco coronal; sect: sulco ectomarginal; ss: sulco silvio; sss: sulco
suprasilvio. Escala: 2 cm.



Figura 55: MN 5039 Choloepus didactylus, vista Ventral. Nervos cranianos de |
a XII. Abreviaturas: bo: Bulbo olfatorio; hip: hipofise. Escala 2 cm.

Figura 56: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 75772 Choloepus hoffmani.
A — Vista dorsal ; B- Vista lateral esquerda; C — Vista caudal; D: Vista rostral.
Abreviaturas: bo: bulbo olfatorio; cer: cerebelo; If: lobo frontal;lfl: lobo
floculonodular; lo: lobo occipital; Ip: lobo parietal; Ipi: lobo piriforme; It: lobo
temporal; mo: medula oblongata; par: parafloculo; to: trato olfatorio. Escala: 2
cm

Figura 57: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 75772 Choloepus hoffmani.
A- Vista dorsal; B: Vista lateral esquerda. Abreviaturas: fr: fissura rinal;gans: giro
ansado; gect: giro ecto-marginal; gs: giro silvio; sans: sulco anseado; scor: sulco
coronal; sect: sulco ectomarginal; sm: sulco marginal; ss: sulco silvio; sss: sulco
suprasilvio. Escala: 2 cm.

Figura 58: MN 75772 Choloepus hoffmani, vista ventral com nervos cranianos |
ao XII. Abreviaturas: bo: bulbo olfatério; hip: hipofise; Ipi: lobo piriforme; qo:
quiasma Optico. Escala: 2 cm

Figura 59: Interpolagédo dos scores individuais nos dois primeiros componentes
principais da matriz de medidas lineares log-transformadas e da raiz cubica do
volume do encéfalo. NUmeros correspondem aos exemplares de cada taxon :
Folivora (1-Bradypus tridactylus, 2- B. variegatus, 3- B. torquatus, 4- Choloepus
didactylus, 5- C. hoffmanni, 6- +Glossotherium robustum, 7 e 8 - tEremotherium
laurillardi, 9- ¥Nothrotherium maquinensis, 10, 11 e 12 - tValgipes bucklandi);
Cingulata (13 - Priodontes maximus, 14 - Cabassous tatouay, 15 — Tolypeutes
tricinctus, 19 - Pampatherium humboldti); Vermilingua (16 — Cyclopes
didactylus, 17 - Myrmecophaga tridactyla, 18 - Tamandua tetradactyla);
Monotremata (20 - $Obdurodon sp., 21 e 22 - Ornithorhynchus anatinus adulto e
juvenil); 23 - Tachyglossus aculeatus; 24 - Zaglossus); Didelphimorphia (25 -
Monodelphis domestica, 26 - tPucadelphys andinus); Cynodonta (27 -
tBrasilitherium riograndensis); Primates (28 - flgnacius graybullianus);
Cladotheria (29 - tVincelestes neuquenianus); Condylarthra (30 - fHyopsodus
lepidus); Perissodactyla (31 - fRhynchippus equinus); Carnivora (32 e 33 -
Conepatus semistriatus). Os vetores em vermelho expressam as correlagdes entre
as variaveis originais (1- altura encéfalo ; 2: comprimento do encéfalo; 3: largura
do encéfalo; 4: comprimento do bulbo olfatério; 5: largura bulbo olfatério; 6:
volume encéfalo) e os dois primeiros componentes principais (margens superior e
direita do gréfico).

Figura 60: Interpolagédo dos scores individuais no segundo e terceiro componentes
principais da matriz de medidas lineares log-transformadas do endocranio dos
exemplares de Xenarthra apenas. Grafico A: Scores mais periféricos de cada
subordem reunidos (Foli = Folivora; Verm = Vermilingua; Cing = Cingulata).
Grafico B: Scores mais perifericos de cada familia de Folivora reunidos
identificados com diferentes nimeros: 1 - Bradypodidae, 2 — Megalonychidae, 3-
Mylodontidae, 4 — Megatheridae, 5 — Nothrotheridae, 6 - Cingulata, 7 —
Vermilingua. Grafico C: NUmeros correspondem aos scores individuais dos
exemplares de cada taxon : Folivora (1-Bradypus tridactylus, 2- B. variegatus, 3-



B. torquatus, 4- Choloepus didactylus, 5- C. hoffmanni, 6- Glossotherium
robustum, 7 e 8 - TEremotherium laurillardi, 9- ¥Nothrotherium maquinensis, 10,
11 e 12 - fValgipes bucklandi); Cingulata (13 - Priodontes maximus, 14 -
Cabassous tatouay; 15 — Tolypeutes tricinctus); Vermilingua (16 — Cyclopes
didactylus, 17 - Myrmecophaga tridactyla, 18 - Tamandua tetradactyla). Os
vetores em vermelho expressam as correlagcdes entre as variaveis originais (1 -
Comp. Cerebelo; 2 — Larg. Cerebelo; 3: Comp. do bulbo olfatorio; 4: Larg. bulbo
olfatorio; 5: Comp. dos hemisférios cerebrais; 6: Larg. dos hemisférios cerebrais;
7: Altura dos hemisférios cerebrais; 8: Comp. hipofise; 9: Larg. hipofise) e os dois
primeiros componentes principais (margens superior e direita do gréafico.

Figura 61: Hipdtese filogenética de Gaudin (2004). Modificado de de Gaudin & ............. 111
McDonald, 2008. Escala 5 cm.

Figura 62: MN24093 Priodontes maximus A: lateral esquerda B: dorsal; MN ............. 115
23992 Tolypeutes tricinctus C: lateral esquerda D: dorsal; MN 1854 Cabassous

tatouay E: lateral esquerda F: dorsal. Abreviaturas: bo: bulbo olfatorio; cer:

cerebelo. Escala: 2 cm.

Figura 63: MN 23953 Tamandua tetradactyla A: lateral esquerda B: dorsal; MN ............. 116
23967 Cyclopes didactylus C: lateral esquerda D: dorsal;, MN 23947
Mymercophaga tridactyla E: lateral esquerda F: dorsal. Abreviaturas: bo: bulbo

olfatério; cer: cerebelo. Escala: 2 cm.

Figura 64: A: Choloepus B: Bradypus. Seta indicando cerebelo: pode-se notar as ............. 124
diferencas morfoldgicas das estruturas, com hemisférios e vermis destacados em

Choloepus e em Bradypus mais arredondada, comparativamente menor sem

divisdes claras de hemisférios. Escala 2 cm.

Figura 65: A: fEremotherium; B: fGlossotherium; C: fValgipes; D: ... 124
tNothrotherium. Seta indicando cerebelo: pode-se notar as diferencas
morfolégicas das estruturas, com hemisférios e vermis destacados em
tGlossotherium, mais arredondado nos outros. Mais triangular em FEremotherium

e TGlossotherium, mais arredondado em fNothrotherium. Escala 5 cm

Figura 66: Pedlnculo olfatério em tValgipes bucklandi. Abreviatura: pe: ............ 130
pedunculo. Escala 5 cm

Figura 67: +Glossotherium robustum. Seta indica estrutura que poderia ser um ............. 131
pedunculo. Escala: 5 cm.

Figura 68: A -fEremotherium, sulcos formam um formato ligeiramente ............. 136
pentagonal. B- Conformacéo pentagonal dos sulcos, modificado de Lyras & Van

Der Geer (2003). Abreviaturas: sans: Sulco ansado; sc: sulco cruzado; scor: sulco

coronal. Escala 5 cm.
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INTRODUCAO

As preguicas sdo um grupo de animais da ordem Xenarthra, subordem Folivora de habitos
arbdreos e alimentacdo mais restrita nas duas Unicas duas familias atuais (Chiarello, 2008). Seus
representantes extintos eram animais mais diversificados, com diversas familias representadas,

grande distribui¢do geogréafica e variados habitos de vida (McDonald & De luliis, 2008).

Acredita-se que, devido a morfologia do crénio, da denticdo e da proporgao corporal, 0s
habitos alimentares das preguicas extintas eram diversificados, possibilitando a ocupacéo de
variados nichos ecoldgicos, diferentemente dos habitos restritos dos folivoros atuais (Naples,
1989; Bargo et al., 2006; Pitana, 2011). Sdo reconhecidas, entre 0s representantes extintos,
formas potencialmente pastadoras, semi-arboricolas, terricolas, escaladoras de rochas e mesmo
espécies com caracteristicas compativeis com modo de vida semi-aquéatico (White, 1993;
Casinos, 1996; Bargo, 2001; Vizcaino et al., 2001; Blanco & Szerwonogora, 2003; Pujos et al.
2007; Pujos et al., 2012). Diferencas no tamanho da boca nesses animais, por exemplo, séo
indicativos dessa diversidade dos nichos ocupados. Um animal de boca larga (como o
Ocnotherium) seria um herbivoro generalista, diferente de um animal com focinho mais estreito

e alongado (Mylodonopsis) que selecionaria melhor seus alimentos (Cartelle, 2000).

Adaptacdes em dentes também sdo indicativos da diversidade de habitos alimentares. A
face oclusal (superficie de mastigacdo) varia em padrBes que indicam tipo de eficiéncia seja
para picotar, esmagar ou puxar raizes (Cartelle, 2000). Infere-se que megatérios, por exemplo,
se alimentavam de gramineas, pela disposicdo dos dentes. Sendo prismaticos com secdo
retangular, seus dentes apresentavam a superficie de mastigagdo com arestas transversas
formadas pela dentina mais dura e separadas por uma depressao, tanto nos dentes superiores
quanto nos inferiores em sequéncia alternada. Isso tornava o picotar de alimentos e pequenos
fragmentos mais eficiente (Cartelle, 2000).

As preguicas extintas também exibem modificagdes morfologicas dos membros
dianteiros e traseiros, com destaque para as maos e pes, especificamente. As modificactes
refletem a variagdo do tipo de locomocdo entre terrestre e também, semi-arboricolas,
diferenciando-as das especies atuais (White, 1993; McDonald, 2012, McDonald & De luliis,
2008; Gaudin & McDonald, 2008).

Neste trabalho foi analisada a morfologia encefalica dos representantes das familias
atuais Bradypodidae e Megalonychidae, além de representantes extintos das familias

Megatheriidae, Nothrotheriidae e Mylodontiidae, que apresentam habitos de vida diversos.
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1.1 Xenarthra

A superordem Xenarthra Cope, 1889 inclui os ultimos remanescentes de um grupo de espécies de
mamiferos que evoluiram na América do Sul quando esta era isolada (Vizcaino & Loughry, 2008).
Durante o evento denominado “Grande Intercimbio Bidtico Americano”, pontes terrestres (Istmo do
Panama) permitiram troca entre as faunas sul e norte americanas, determinando a presenca de
representantes fosseis de Xenarthra na América do Norte durante o Mioceno e Pleistoceno (Webb, 1991).
Atualmente a ordem é representada por animais que habitam América Central, centro sul e sudoeste dos
Estados Unidos, México e América do Sul. A caracteristica exclusiva que nomeia o grupo € a presenca de
vértebras dorso-lombares com articulacdes acessérias (Xenarthra = xenus, estranho + arthron =
articulacdo). Outra caracteristica € a fusdo do sacro aos 0ssos pélvicos (Paula-Couto, 1979).

Atualmente os xenartros incluem 30 espécies viventes, classificadas em 13 géneros e 3
linhagens, quase todos endémicos da América Central e do Sul. Apesar da alta especializagdo
relativa a alimentacdo, com caracteristicas bem distintas, ttm monofila amplamente aceita
(Emmons, 1990, McKenna & Bell 1997; Desluc et al., 2001; Gaudin, 2004, Vizcaino &
Loughry, 2008). Embora sejam atualmente geograficamente restritos, os Xenarthra extintos
foram abrangentes e formaram um dos mais diversificados grupos da Ameérica. S&o
reconhecidos atualmente 218 géneros fosseis (McKenna & Bell, 1997).

A superordem Xenarthra se divide em trés grandes grupos, a comecar pela Infraordem Cingulata
Illiger, 1811 que engloba os tatus (atuais e extintos) e os extintos gliptodontes. A Infraordem Pilosa
Flower, 1883 abriga os outros dois grandes grupos, a Subordem Vermilingua Illiger, 1811
emend. Gray, 1869, representada pelos tamanduds (atuais e extintos), e a Subordem Folivora
Delsuc, Catzeflis, Stanhope e Douzery, 2001, que abrange as preguicas, com géneros atuais e
extintos (Delsuc & Douzery, 2008; Gaudin & McDonald2008; Vizcaino & Loughry, 2008;
Wilson & Reeder, 1993).

De maneira generalizada as caracteristicas diagnosticas da Infraordem Pilosa sao:
cobertura corporal de pelos densa e sistema dentério reduzido, com no maximo 18 dentes
cilindricos ou prismaticos com férmula 5/4, hipsodontes, sem esmalte, que se diferenciam em
forma entre as familias (Paula Couto, 1979). Outras caracteristicas sdo o corpo das vertebras
lombares que possuem, verticalmente, um canal vascular que conduz ao canal raquidiano e 0s
membros locomotores dos pilosa possuem estruturas marcantes como o astragalo que apresenta

uma tor¢do para o lado interno e fortes garras nas méos e nos pés (Paula-Couto, 1979).
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1.2 Folivora

O termo Folivora foi proposto por Desluc et al. (2001), uma vez que 0s termos
anteriormente empregados para a subordem das preguicas — Phyllophaga Owen, 1842 e
Tardigrada Latham & Davies, 1795 ja eram utilizados para diferentes grupos de invertebrados.
Na etimologia 0 nome Folivora significa "comedor de folhas" apropriado para a denominagéo
dos animais que compdem este taxon, de acordo com Desluc et al., 2001.

As preguicas atuais (Figura 1) sdo animais de pequeno porte, que pesam menos de 10
kg (Nowak, 1991) e possuem longos membros, corpos curtos e caudas atarracadas, adequadas
a postura habitual de cabeca para baixo e ao rotacionamento da cabeca em 90°. Elas se
alimentam principalmente de folhas digeridas por fermentacdo bacteriana em varios canais
estomacais. Adaptados ao metabolismo lento, caracteristica do grupo, estes animais movem-se

pouco, vagarosamente e permanecem muito tempo em descanso (Emmons, 1990).

Figura 1 — Preguica atual, Bradypus variegatus adulto, do Parque Natural Municipal Chico Mendes. Retirado de
Boffy et al. (2015).

Os Folivora atuais sdo representados apenas pelos géneros Bradypus Linnaeus, 1758
(preguicas de trés dedos) e Choloepus Linnaeus, 1758 (preguicas de dois dedos), pertencentes

as familias Bradypodidae Gray, 1821 e Megalonichidae Gervais, 1855, respectivamente
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(Gaudin, 2004; Vizcaino & Loughry, 2008). Ambos 0s géneros possuem habitos exclusivamente
arboricolas e seu ambiente se limita ao dossel de arvores tropicais (Chiarello, 2008).

As preguicas de trés dedos englobam quatro espécies, Bradypus variegatus Schinz,
1825, com grande distribuicdo da America Central a América do Sul, B. tridactylus Linnaeus,
1758, com ocorréncia somente na Amazonia englobando o Brasil, Venezuela, Bolivia e
Guianas, e B. torquatus Illiger, 1811, endémica da Mata Atlantica na costa sudeste brasileira.
Esta ultima espécie distribuia-se do norte do Rio de Janeiro até Pernambuco, mas atualmente
sobrevive apenas em corredores de Mata Atlantica no sudeste da Bahia, préximo a Ilhéus, sul
do Espirito Santo e arredores da cidade do Rio de Janeiro. A espécie mais recentemente descrita,
Bradypus pygmaeus Anderson & Handley, 2001, é considerada atualmente em risco critico de
extincdo, com uma populacdo restrita a uma pequena ilha na costa caribenha do Panama
(Wetzel, 1985; Fonseca et al., 1996; Aguiar & Fonseca, 2008).

As preguicas de dois dedos, género Choloepus, possuem duas espécies apenas, mas nao
sdo consideradas espécies ameacadas. C. didactylus possui grande distribuicdo do norte da
Amazonia e Guianas, ocupando partes mais intactas da floresta tropical. J& C. hoffmani
apresenta distribuicdo descontinuada, com populacdes desde a Ameérica Central a costa
colombiana (Aguiar & Fonseca, 2008).

Em contraste, o registro fossil é diversificado e abundante, com ampla distribuicao
geografica, comprovado por remanescentes encontrados nas Ameéricas do Norte, Central e Sul.
As preguicas terricolas (Figura 2) sdo um grupo de grandes herbivoros extintos originados na
América do Sul na maior parte do periodo Cenozoico (Ruez, 2005) e que chegaram a América
do Norte através do Istmo do Panama. Essas preguicas podiam alcancar grandes formas,
chegando a cerca de 5000 kg, como no caso do megaterideo tEremotherium laurillardi
(Cartelle, 2000). A partir do que se sabe sobre seus representantes atuais acredita-se que
também apresentavam baixo metabolismo, este fato unido ao grande tamanho corporal, sugere
que esses animais eram quadrupedes e lentos. Entretanto, diversos estudos verificaram a
existéncia de variados habitos de vida (McDonald & De luliis, 2008; Pujos et al., 2012).
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Figura 2: fLestodon (Mylodontidae). Paleoarte de Jorge Blanco, retirado de Forasiepi et al. (2007)

Atualmente sdo reconhecidas quatro familias constituidas por representantes fosseis:
+Megatheriidae Gray, 1821; fNothrotheriidae Ameghino, 1920; Megalonychidae Gervais,
1855 e tMylodontidae (Gill, 1872) Ameghino, 1889 (McKenna & Bell, 1997; Gaudin, 2004;
Viscaino & Loughry, 2008; McDonald & De luliis, 2008; De luliis et al., 2011). Destas,
Megalonychidae engloba formas terricolas, extintas, e um representante atual arboricola,

Choloepus.
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1.2.1 Megatheriidae

Os megaterideos constituem as maiores preguicas extintas, e chegaram a ser comparadas
aos proboscideos em termos de massa corporal (Paula Couto, 1953; McDonald & De luliis,
2008). Possuem denticdo bilofodonte, sem dentes anteriores modificados em caniniformes.
Todos os dentes sdo quadrados, com cristas transversais paralelas. As cristas complementares
nos dentes superiores e inferiores se ligam durante a oclusdo. O condilo mandibular esta
posicionado acima da raiz dentaria (McDonald & De luliis, 2008; Gaudin, 2004). Para
caracteristicas de pds-cranio pode-se citar 0 imero, que ndo possui foramen enterpicondilar,
além do fato da ulna distal possuir um processo estiloide, mas entre esta e o cuneiforme
apresenta-se uma falha. No fémur, o c6ndilo medial compartilha uma face articular continua
com a face patelar, entretanto o condilo lateral € distinto, exceto em FMegathericulus (basal)
no qual eles sdo continuos (McDonald & De luliis, 2008; De luliis et al., 2008). A tibia e a
fibula tendem a se fundir nos megatérios, mas ndo em outras preguicas. Os pés sdo rotacionados
e 0 quinto metatarsal é achatado. O calcaneo possui uma ossificacdo secundaria na tuberosidade
calcanea que aumenta o comprimento funcional do mesmo e, assim, a alavanca de comprimento

do musculo gastrocnémio (McDonald & De luliis, 2008).

O género tMegatherium Cuvier, 1798 apresenta afinidades no cranio, mandibulas e
dentes com os tamaduas e preguicas, a escapula com as preguicas atuais e a coluna vertebral
aos tamanduas (Paula-Couto, 1953; Paula-Couto, 1979).Peter Lund foi o primeiro a mencionar
restos de tMegatherium no Brasil com base em fragmentos fosseis encontrados em depdsitos
pleistocénicos das cavernas do vale do Rio das Velhas em 1833. Lund descreveu estes
fragmentos como {Megatherium laurillardii, mais tarde o animal foi reclassificado no género
tEremotherium Spillmann, 1948 (Paula Couto, 1953; Paula Couto, 1979).

1.2.2 Mylodontidae

A familia Mylodontidae apresenta ampla distribuicdo geografica e grande diversidade
anatébmica. A maior parte da evolucdo dos milodontideos ocorreu na América do Sul durante o
Nedgeno, com uma expansao modesta na América do Norte durante o Mioceno tardio e,

novamente, no Plioceno, estabelecendo-se ali ao fim do Pleistoceno (McAfee, 2009; Morgan,
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2005). O género tGlossotherium Owen, 1840 apresentou ampla distribuicdo geografica durante

0 Pleistoceno superior na América do Sul.

Atualmente duas maiores subdivisfes dentro da familia Mylodontidae séo reconhecidas,
as subfamilias: Mylodontinae Gill, 1872 e Scelidotheriinae Ameghino, 1904. Entretanto,
algumas formas basais representadas por fPseudoprepotherium e fAcremylodon constituem
um subconjunto distinto no qual o relacionamento filogenético com outros milodontes ndo esta
bem compreendido até o0 momento (McDonald & De luliis, 2008). Os milodontideos séo
considerados 0 Unico taxon dentre as preguicas que possui adaptacdes ao pasto (McDonald &
De luliis, 2008). Paula Couto (1979) descreve para 0 grupo dentes prismaticos de se¢do
transversal arredondada, oval, eliptica ou triangular com o ultimo inferior bilobulado.
McDonald & De luliis (2008) apontam que o formato lobulado com superficie oclusal plana
seria caracteristico do grupo, em vez de faces bilobuladas observadas nos outros grupos.
Entretanto nas formas basais 0s unicos dentes lobulados seriam os ultimos na série dental.
Quando presente, o primeiro molar € um caniniforme modificado e separado dos demais por
um grande diastema. O Gltimo molar inferior € maior que os anteriores e bilobulado (Paula
Couto, 1979; McDonald & De luliis, 2008).

Nos milodontes primitivos com lofos transversos, o condilo € posicionado acima do plano
oclusal, mas as formas mais derivadas apresentam faces oclusares planas e o céndilo é menor.
A sinfise mandibular forma um bico longo e estreito em scelidoterios e milodontes primitivos,

mas é geralmente curto e largo nos milodontes mais derivados (McDonald & De luliis, 2008).

Com relacdo ao pds-cranio, os membros locomotores sdo curtos e robustos, o fémur
alargado e alongado, a tibia e fibula curtas e as facetas articulares inferiores para o calcaneo
unidas ou separadas pelo sulcus talis (Paula Couto, 1979).

1.2.3 Megalonychidae

Sdo caracterizados por apresentar dentes molariformes prismaticos, quadrados ou
ovalados com contorno eliptico, variavel entre 0os géneros, com cristas subparalelas pouco
variaveis entre si (Paula Couto, 1979; Gaudin, 2004). Apresentam modificacGes dos dentes
antero-superiores e inferiores em caniniformes e incisivos e séo separados dos molariformes

por um diastema, sendo esta Ultima caracteristica ausente em algumas formas (Paula Couto,
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1953; Paula Couto, 1979; McDonald & De luliis, 2008). Para McDonald & De luliis (2008) o
grupo apresenta 0 canino superior sempre posicionado na extremidade anterior da maxila,
adjacente ao contato com o pré-maxilar, apesar da morfologia deste caniniforme ser variavel
entre os géneros (McDonald & De luliis, 2008).

O cranio tende para um formato globoso ou relativamente alongado. A mandibula se
apresenta moderadamente alongada com a regido da sinfise alongada anteriormente. No pds-
cranio, apresenta o pescoc¢o longo e um sacro curto formado pela fusdo de cinco a seis vértebras
(Paula Couto, 1979).

Os membros locomotores sdao um tanto delgados, 0 umero normalmente apresenta o
foramen entepicondilar e a mao é pentadactila com garras longas e comprimidas lateralmente.
O fémur desses animais mostra terceiro trocanter pequeno, posicionado medialmente na diafise
para a maioria das formas, e as faces articulares de ambos condilos distais séo separadas da face
patelar. O pé se apresenta, minimamente, tridactilo, com a garra do dedo trés maior que as dos
outros (Paula Couto 1979; McDonald & De luliis, 2008).

Apenas Megalonychidae ndo apresenta membros que exibam a rotacdo pedolateral dos
pés, sendo mais plantigrados, e tampouco as modificacdes relacionadas dos 0ssos tarsais e
metatarsais. Esta ausente a troclea medial do astragalo e a tuberosidade do calcaneo é alargada

como resultado de uma expansdo médio-lateral (Gaudin, 2004; McDonald & De luliis, 2008).

A familia Megalonychidae ainda possui representantes atuais, duas espécies do género

Choloepus, de habito arboricola e boas nadadoras (Reis et al., 2006; Chiarello, 2008).

1.2.4 Nothrotheriidae

Os notroterideos lembram os megaterideos em sua morfologia dentaria, exceto por
apresentarem dentes posteriores mais retangulares e os primeiros dentes superiores e inferiores
reduzidos (Gaudin, 2004). Possuem o cranio estreito e alongado. O grupo, em suas formas mais
primitivas, possuia 0s dentes mais anteriores, superiores e inferiores, modificados em
caniniformes. Nas formas mais derivadas, como em fNothrotherium, estes dentes foram
perdidos restando apenas quatro molariformes superiores e trés inferiores. Os molariformes sao
quadrados e bilofodontes, exibindo um sulco caracteristico no comprimento do dente nas faces
labial e lingual (McDonald & De luliis, 2008). Nas mé&os, o ungueal do segundo digito €

achatado e semicircular em secéo transversal, enquanto todos 0s outros ungueais sdo mais altos
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e triangulares. Os pés sdo rotacionados para posicao pedolateral, porém o desenvolvimento do
processo odontdide dos astrdgalos ndo é tdo modificado quanto nos megatérios e milodontes.
Apenas a por¢do caudal do calcaneo entra em contato com o solo, dando aos pés uma aparéncia
arcada (McDonald & De luliis, 2008).

1.3 Estudos de morfologia encefalica

A paleoneurologia é a interface entre neurologia e paleontologia, sendo o estudo evolutivo
do préprio encéfalo (Jerison, 1973; Buchholtz & Seyfarth, 2001). Durante muito tempo o
assunto era estudado através de anatomia comparada, onde pesquisadores usavam o tecido mole
das diversas ordens de animais ¢ os comparavam afim de sugerir sequéncias de “novidades
evolutivas” através do tempo (Buchholtz & Seyfarth, 2001).

A paleoneurologia se fortaleceu através das pesquisas de Tilly Edinger (1897-1967). A
autora conectou as areas de estudo da anatomia comparada com a paleontologia, através dos
estudos estratigréaficos, criando assim a paleoneurologia moderna (Buchholtz & Seyfarth,
2001).

Outro importante passo na area foi feito através de Jerison (1973; 1976; 1982; 1983; 1985;
1991), que objetivamente passou a aplicar métodos de anélise quantitativa no estudo evolutivo
da inteligéncia. O autor compara 0 volume do molde encefalico com a massa corporal dos
animais para assim definir o que seria o “grau de inteligéncia” dos mesmos, definindo a
metodologia como “grau de encefaliza¢ao”.

O advento das técnicas radioldgicas levou a avangos no campo da paleoneurologia e
permitiu uma abordagem mais ampla em vertebrados extintos, o que possibilitou melhores
inferéncias sobre seus habitos de vida (Carvalho, 2007). Rogers (2005) comparou a morfologia
do encéfalo de tAllosaurus com animais atuais na tentativa de entender e reconstruir o
comportamento de espécies extintas, assim como Witmer & Ridgely (2008) que, com este tipo
de pesquisa, conseguiram entender melhor as capacidades olfativas de Tyrannosaurus rex
permitindo tecer conclusGes sobre seus habitos de vida. Macrini (2006) estudou uma série de
monotremados através de seu endocranio; Macrini et al. (2007 a, b, ¢) publicou uma série de
estudos sobre anatomia, habitos, filogenia de diversos animais. Silcox et al. (2009) descreveu
0 endocranio de um diminuto primata extinto. Maria et al. (2010) inferiu, a partir de um estudo
relativo aos seios nasais e paranasais, 0s habitos terrestres do crocodilo Mariliasuchus amarali,
diferindo dos representantes atuais de crocodilos cujos habitos sdo semi-aquaticos. Amaral et

al. (2010) confirmou habitos semiaquéaticos em um crocodilo gavialideo, realizando um estudo
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baseado em pneumatizagdes craniais do animal. Rodrigues (2011), descreveu e teceu
comentarios sobre possivel evolucdo do endocranio de um cynodonte. Dozo & Martinez (2015)
descreveram o endocranio de Rhynchippus equinus. Tambusso & Farifia (2015a, b)
descreveram o endocrénio de cingulados extintos e teceram comentarios a respeito do quociente
de encefalizacdo para Xenarthra.

Este tipo de abordagem auxilia o entendimento da evolucdo encefalica dos Folivora e
ajuda a compreender se 0 endocranio responde as pressdes adaptativas (Jerison, 1976). Em
adicdo, torna possivel o entendimento da relagdo entre a diversificacdo e a alteracdo de habitos
dos Folivora, observavel nas estruturas encefalicas.

Jerison (1973) pressupde que a evolugdo do encéfalo, além de estar associada a
modificacdes na caixa craniana, esta ligada a muitos aspectos da fisiologia comportamental e
envolve o controle para adaptagdes motoras e 0 aumento da acuidade sensorial. Dada a
correlacdo entre estrutura e funcdo do encéfalo, as capacidades funcionais e comportamentais
podem ser inferidas através da analise da morfologia encefalica e seu volume observaveis nos

moldes endocranianos de fosseis (Jerison, 1973).

1.4 Arquitetura do Encéfalo de Mamiferos

O encéfalo dos vertebrados é responsavel por transmitir, rejeitar e armazenar informacdes
além de transformar e adaptar essa informacao em respostas sensoriais (Hildebrand & Goslow,
2006). Quando o tubo neural se forma, o encéfalo se expande em trés partes (Figura 3):
prosencéfalo (rostral), mesencéfalo (intermediario) e rombencéfalo (caudal). Outra divisao
didatica do encéfalo é feita em trés regides, o tronco encefalico, cerebelo e cérebro (Romer &
Parsons, 1985; Hildebrand & Goslow, 2006).

Posteriormente o prosencéfalo se divide em telencéfalo (rostral) e diencéfalo (caudal). Ja
o rombencéfalo se divide em metencéfalo (rostral) e mielencéfalo (caudal) (Romer & Parsons,
1985; Hildebrand & Goslow, 2006). Na parte rostral, o0 metencéfalo forma o cerebelo, que
coordena atividades motoras reflexas como a manutencdo da postura e controle motor fino
(Pough et al., 2008; Hildebrand & Goslow, 2006; Butler & Hodos, 2005).

A cobertura dorsal do mesencéfalo é denominada teto. Nos mamiferos auxilia na
localizacdo espacial dos objetos através dos coliculos rostrais. Posteriormente, se apresentam
os coliculos caudais que, acredita-se, estarem envolvidos com a coordenacdo dos reflexos

auditivos. Os coliculos formam as projecdes chamadas corpos quadrigémeos (Hildebrand &
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Goslow, 2008). Estas estruturas ndo séo passiveis de visualiza¢do nos biomodelos aqui gerados
uma vez que eles estariam cobertas pelas estruturas do telencéfalo e diencéfalo.

A parte rostral do prosencéfalo origina o telencéfalo através de expansdes das paredes
laterais que formam os hemisférios cerebrais (o cérebro bilateralmente dividido). A parte
caudal do prosencéfalo d& origem ao diencéfalo, onde se encontram o epitalamo, talamo e
hipotdlamo (sistema limbico). O diencéfalo apresenta uma evaginagdo ventral que origina a
hipdfise, um 6rgdo endocrino. O hipotalamo liga o sistema nervoso ao sistema endocrino e
controla a secre¢do de hormdnios hipofisarios.

Nos vertebrados, o telencéfalo tornou-se maior, sendo que nos mamiferos o neocértex é
o local priméario de integracdo sensorial e controle nervoso. O telencéfalo é dividido em
hemisférios e estes sdo divididos topograficamente nos lobos frontais, lobos parietais, lobos
temporais (laterais) e lobos occipitais (Hildebrand & Goslow, 2006; Butler & Hodos, 2005).

Na extremidade rostral de cada hemisfério encontram-se os bulbos olfatérios. O par de
bulbos olfatorios é formado por evaginacgdes do telencéfalo durante o desenvolvimento, no caso
dos mamiferos (Butler & Hodos, 2005). Os bulbos olfatorios transmitem informacoes olfativas
ao palio olfativo via tratos olfatorios. O tamanho dos bulbos olfatérios em relacdo ao encéfalo
vai variar de acordo com a importancia do olfato na vida do animal (Hildebrand & Goslow,
2006; Jerison, 1973).

Hipéfise 2
. MESEN- | METEN-
TELENCEFALO DIENCEFALO CEFALO CEFALO

PROSENCEFALO ROMBENCEFALO

| MIELENCEFALO

Figura 3: Divisdes do tubo neural. Modificado de Romer & Parsons (1985).

A morfologia do encéfalo dos mamiferos é extremamente conservadora, diferenciando-
se em poucas estruturas, variando mais em relagdo ao tamanho do que em relacdo & posicao
(Hildebrand & Goslow, 2006; Butler & Hodos, 2005). No grupo, 0 neocortex cresceu em
volume relativo frente aos demais vertebrados. Uma estratégia evolutiva para o aumento do
total da area superficial do cortéx foram as convolugdes, representadas por sulcos profundos e

giros, que fazem com que atinja uma méaxima superficie em um menor volume. Uma maior
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area de cortex indica um maior nimero de corpos celulares e sinapses, logo a inteligéncia é
efeito do tamanho absoluto do encéfalo, de seu tamanho relativo e do nimero de convolucdes.
Observa-se que o cortex cerebral € mais liso em mamiferos mais primitivos e se torna maior e
convoluto, com giros e sulcos em formas mais derivadas (Hildebrand & Goslow, 2006; Butler
& Hodos, 2005).

Tabela 1: Nervos Cranianos (Romer & Parsons, 1985; Butler & Hodos, 2005; Hildebrand & Goslow, 2008)

Nervos Cranianos Nimero Inervacdo

Olfatério I Epitélio olfatério

Optico Il Retina

Oculomotor i Mdsculos intrinsecos e extrinsecos do olho

Troclear v Inerva musculos extrinsecos do olho.

Trigémeo \Y Na maioria dos vertebrados possui trés ramificaces
nervosas chamadas nervo oftalmico (V1), nervo maxilar

(V1,v2,V3) (V2) e nervo mandibular (V3).

Abducente VI Inerva musculos extrinsecos do olho.

Facial 1 Papilas gustativas; muasculos faciais; glandulas salivares e
lacrimais.

Vestibulo-coclear VIl Coclea e 6rgaos vestibulares

Glossofaringeo IX Papilas gustativas, glandulas salivares, faringe

Vago X Papilas gustativas, visceras do térax e abdomen; laringe e
faringe

Acessorio Xl Musculos do pescogo e laringe

Hipoglosso Xl Lingua

Com relagéo aos nervos cranianos, tradicionalmente séo reconhecidos 12 (Tabela 1) que
respondem pela transmisséo de informagdes sensoriais e motoras e foram denominados, de
acordo com sua posicdo, por nimeros romanos de | a XII (Butler & Hodos, 2005). Todos os
encefalos aqui descritos apresentam os nervos cranianos na quantidade e disposigao padréo para

todos os mamiferos (Figura 4).
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Fissura rinal
Neopélio

Plexo coroideo
posterior

Figura 4: Encéfalo em vista ventral com disposicdo dos nervos cranianos. Modificado de Romer & Parsons (1985).
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2 OBJETIVOS

2.1 Objetivos gerais
Comparar a morfologia interna do cranio de preguicas arboricolas e terricolas, a partir de
biomodelos tridimensionais, no sentido de identificar possiveis altera¢cbes morfoldgicas de

estruturas encefalicas relacionadas aos diferentes habitos de linhagens extintas e atuais.

2.2 Objetivos especificos

e Registrar a variacdo morfoldgicas entre os taxons estudados a partir dos biomodelos
tridimensionais reconstruidos.

e Comparar as diferencas morfoldgicas entre as espécies fosseis e as atuais

e Interpretar a variagdo morfologica dos encéfalos em relacdo a filogenia mais aceita
atualmente para Folivora.

e Inferir habitos de vida dos taxons extintos a partir da comparacdo morfologica entre

biomodelos tridimensionais atuais e fésseis.
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O material analisado neste trabalho (Tabela 2) consiste em cranios de Folivora recentes e

fésseis, assim como exemplares de Cingulata e Vermilingua atuais para comparacdo. Para 0s

exemplares fdsseis foram selecionados o0s cranios disponiveis no Museu Nacional,

Universidade Federal do Rio de Janeiro (MN/UFRJ) assim como exemplares da Companhia de

Pesquisa e Recursos Minerais (CPRM). Os exemplares de espécies atuais pertencem a colecéo

de Mastozoologia do MN/UFRJ. O material foi fotografado com camera Canon EOS 7D, com

lentes EF-S 18, 135mm, para exemplares maiores, e lentes Canon macro EF-S 60 mm para 0s

exemplares menores (Figuras 5 a 16).

Tabela 2: Exemplares examinados

Ordem Familia Espécie Tombo Procedéncia
Folivora Bradypodidae Bradypus tridactylus MN 3047 Mastozoologia MN-UFRJ
Folivora Bradypodidae Bradypus variegatus MN7609 Mastozoologia MN-UFRJ
Folivora Bradypodidae Bradypus torquatus MN 10981 Mastozoologia MN-UFRJ
Folivora Megalonychida Choloepus didactylus MN 5039 Mastozoologia MN-UFRJ
Folivora Megalonychidae Choloepus hoffmanni MN 7577 Mastozoologia MN-UFRJ
Folivora tMylodontidae + Glossotherium robustum  |MN 3944-V | Paleovertebrados MN-UFRJ
Folivora tMegatheriidae ‘tEremotherium laurillardi  |MN 2225-V | Paleovertebrados MN-UFRJ
Folivora tMegatheriidae tEremotherium laurillardi  [MN 422-V Paleovertebrados MN-UFRJ
Folivora tNothrotheriidae  |¥Nothrotherium maquinense [LP 79 CPRM
Folivora tMylodontidae +Valgipes bucklandi LP 54 CPRM
Folivora tMylodontidae +Valgipes bucklandi LP 55 CPRM
Folivora tMylodontidae tValgipes bucklandi TC 132 CPRM
Cingulata  [Dasypodidae Priodontes maximus MN 24093 Mastozoologia MN-UFRJ
Cingulata  [Dasypodidae Cabassous tatouay MN 1854 Mastozoologia MN-UFRJ
Cingulata  [Dasypodidae Tolypeutes tricinctus MN 23992 Mastozoologia MN-UFRJ
Vermilingua [Mymercophagidae |Mymercophaga tridactyla  (MN 23947 Mastozoologia MN-UFRJ
Vermilingua [Mymercophagidae |Tamandua tetradactyla MN 23953 Mastozoologia MN-UFRJ
Vermilingua [Cyclopedidae Cyclopes didactylus MN 23967 Mastozoologia MN-UFRJ
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Figura 5: MN 5039 Choloepus didactylus. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D- Vista lateral esquerda; ; E-
Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 2 cm
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Figura 6: MN 75772 Choloepus hoffmani. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D- Vista lateral
esquerda; E- Vista caudal; F-Vista frontal. Escala: 2 cm.
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Figura 7: MN 10981 Bradypus torquatus. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D- Vista lateral
esquerda; E- Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 2 cm.
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Figura 8: MN 7609 Bradypus variegatus. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D- Vista lateral
esquerda; ; E- Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 2 cm.
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Figura 9: MN 30471 Bradypus tridactylus. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D- Vista
lateral esquerda; ; E- Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 2 cm.
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Figura 10: MN 2225-V tEremotherium laurillardi. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D-
Vista lateral esquerda; ; E- Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 5 cm.
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Figura 11: MN 422-V tEremotherium laurillardi. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D-
Vista lateral esquerda; E- Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 5 cm.
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Figura 12: MN 3944-V fGlossotherium robustum. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D-
Vista lateral esquerda; E- Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 5 cm
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Figura 13: LP 55 {Valgipes bucklandi. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D- Vista lateral
esquerda; E- Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 5 cm.
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Figura 14: LP 54 tValgipes bucklandi. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D- Vista lateral
esquerda; E- Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 5 cm.
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Figura 15: TC 132 tValgipes bucklandi. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D- Vista lateral
esquerda; E- Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 5 cm.
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Figura 16: LP 79 fNothrotherium maquinense. A- Vista dorsal; B- Vista ventral; C- Vista lateral direita; D-
Vista lateral esquerda ; E- Vista caudal; F- Vista frontal. Escala: 5 cm.

Como ferramenta para obtencdo das imagens das estruturas intracranianas foi utilizada a
Tomografia Computadorizada de Alta Resolucdo (Figura 17). Para realizacdo dos exames
tomogréficos no material, foco do trabalho, o Setor de Paleovertebrados, Departamento de
Geologia e Paleontologia (DGP) do MN/UFRJ mantém parceria com diferentes laboratorios:
Grupo de Andlise de Imagens e Microscopia Digital do Departamento de Engenharia Quimica
e de Materiais (DEQM) da Pontificia Universidade Catolica do Rio de Janeiro (PUC-RJ),
Hospital Universitario Pedro Ernesto (HUPE) da Universidade Estadual do Rio de Janeiro
(UERJ), Centro de Diagnostico Por Imagem Digital (CDPI) e Laboratério de Instrumentagédo
Nuclear do Instituto Alberto Luiz Coimbra de Pds-Graduagdo e Pesquisa de Engenharia da
Universidade Federal do Rio de Janeiro (LIN/COPPE/UFRJ). Assim, o material foi examinado
nos diferentes laboratorios parceiros, sendo que o aparelho de tomografia de cada um possui
diferentes especificacdes, descritas na tabela 3.
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Figura 17: Tomografia computadorizada, realizada no Hospital Universitario Pedro Ernesto (HUPE).

Os cortes tomogréaficos foram obtidos nos planos anatémicos coronal, sagital e axial
(Tabela 3), que permitem a sobreposi¢cdo de um corte sobre o seguinte. Os cortes foram
convertidos em imagens no formato DICOM (Digital Imaging and Communications in
Medicine), que foram editadas em software de edicdo de imagens DICOM. Analises
tomogréficas e reconstrugdo tridimensional sdo importantes ferramentas usadas em estudos de
estruturas internas em vertebrados, especialmente em fosseis, uma vez que permite a
visualizagéo das estruturas sem destrui¢do do material (Witmer, 1999; Brochu, 2000; Carvalho,
2007; Witmer & Ridgely, 2008; Azevedo & Carvalho, 2009; Amaral et al., 2010; Maria et al.,
2010).



Tabela 3: Dados tomograficos
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Espessura NUmero de

Exemplar |Local Tomografo Tipo de cortes |Espacamento [kV |[cortes
MN 3047  [PUC-RJ Xradia Versa 510 Zeiss Industrial [0,5 mm 0,14 mm 80 (984
MN 7609

HUPE - UERJ |Philips Brilliance 64 canais  |Médico (0,67 mm 0,33 mm 120 |289
MN 10981

HUPE - UERJ |Philips Brilliance 64 canais Médico [0,67 mm (0,33 mm 120 271
MN 5039  [PUC-RJ Xradia Versa 510 Zeiss Industrial [0,5 mm 0,05 mm 80 |1469
MN 7577 PUC-RJ Xradia Versa 510 Zeiss Industrial [0,5 mm 0,14 mm 80 |846

GE modelo BrightSpeed 64
MN 3944-V (CDPI canais Médico |1,0 mm 0,6 mm 120 |833
GE modelo BrightSpeed 64

MN 2225-V (CDPI canais Médico |1,0 mm 2,5mm 120 {293
MN 422-V  [HUPE - UERJ [Philips Brilliance 64 canais  |Médico 0,67 mm |0,33 mm 120 |1864
LP 79 HUPE - UERJ |Philips Brilliance 64 canais  |Médico 0,67 mm |0,33 mm 120 699
LP 54 HUPE- UERJ [Philips Brilliance 64 canais Médico (0,67 mm (0,33 mm 120 (1177
LP 55 HUPE - UERJ [Philips Brilliance 64 canais Médico (0,67 mm (0,33 mm 120 |1327
TC 132 HUPE - UERJ |Philips Brilliance 64 canais Médico (0,67 mm (0,33 mm 120 (1118
MN 24093 [HUPE - UERJ [Philips Brilliance 64 canais  |Médico 0,67 mm |0,33 mm 120 |588
MN 1854  [HUPE - UERJ [Philips Brilliance 64 canais  |Médico 0,67 mm |0,33 mm 120 360
MN 23947 |HUPE - UERJ |Philips Brilliance 64 canais Médico (0,67 mm (0,33 mm 120 |1149
MN 23953 |HUPE - UERJ |Philips Brilliance 64 canais Médico (0,67 mm (0,33 mm 120 (443
MN 23992 [COPPE - UFRJ[Bruker SkyScan1173 Industrial {0,034 mm 0,135 mm 55 533
MN 23967 [COPPE- UFRJ [Bruker SkyScan1173 Industrial {0,034 mm |0,0620 mm 55 |718

A partir da analise das imagens as estruturas foram identificadas e editadas manualmente

em cada corte nos planos anatbmicos em mesa digitalizadora Wacom Cintigcom do Laboratério

de Processamento de Imagem Digital (LAPID) do MN/UFRJ e com o uso do software Mimics

10.01, obtido em parceria com o Instituto Nacional de Tecnologia/Ministério da Ciéncia e

Tecnologia (INT/MCT) e Ndacleo de Experimentacdo Tridimensional

da Pontificia

Universidade Catdlica do Rio de Janeiro (NEXT/PUC-Ri0). Apos a edicdo, 0 programa gera a

criagéo de um modelo em trés dimensdes que permite a observagao em diversas vistas, a medida

de estruturas, bem como a obtengéo do volume referente a cada estrutura delineada (Figura 18).



51

e GLOSSOTHERIUM (CT Compressed) - Mimics 10.01 - a
File Edit View Tools Segmentstion CMF/Simulation MedCAD FEA Registration Export Options Help

B-HEES]r [0 bl A GE] O] @ oot Tt miion] i v
i/ /BT S0 E2

A
Mask | Measurements | Annotations

Name  Visble Lowe.. Hgh.. ™
(Jorange g 26 307t

ffRed g 6 371
[T 26 37t

(fMageni ¢ 26 307t
(fGreert f % 371
fifPurple g 26 307t
(Pvickt g 2w
LGxAGHIWe

30 Gbjects | Curves | CAD Ob.. | Soft tis..

Name Vi, Con.. Transp... Qu

(oreent 47 4 [ElHgh  unl
Yelow 3 Medium Hi
0 L O EETRCAR A v g w8 iy
(Jorange 4 ¢ [l Opaque Hig
(fsmoothe 4 g [ Opaque Cue
ﬂ @rupe 7 4 g [ Opaque Unk
< >
t
‘t’ D XAGone
& | Contrast | volume Rendering | Clipping
8]
i
G |10 0 1000 2000 3071
7] Custom s v |Min: | -789  Max: | 3071

Figura 18: Software Mimics 10.01. Edicdo de imagens tomograficas.

Os modelos tridimensionais foram descritos com base na literatura (Macrini, 2006, 20073,
b; Tambusso & Farifia, 20153, b; Cabral, 2015), e a descri¢do das estruturas seguiu a ordem
existente na Némina Anatdmica Veterinaria (International Committee on Veterinary Gross
Nomenclature, 2012).

Apos a descrigéo das estruturas, as mesmas foram comparadas entre si e com a hipotese

filogenética de e Gaudin (2004), mais aceita para Folivora atualmente.
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3.2 Medidas das estruturas endocranianas

Apds a reconstituicdo das estruturas internas, as estruturas encefalicas de interesse foram
tomadas, medidas em milimetros, com o uso das ferramentas para medida de imagem 3D do
software Mimics 10.01.

O comprimento do encéfalo foi mensurado tomando-se uma linha reta da por¢do mais
anterior dos bulbos olfatorios até a por¢do mais caudal da medula oblongata. A largura foi
medida de um lobo temporal ao outro e a altura foi medida como uma reta vertical a partir do

ponto central da hip6fise ao topo da reconstrucdo do encéfalo (Figura 19).

Figura 19: Medidas do encéfalo. A- Comprimento; B- Largura; C: Comprimento do hemisfério cerebral; D: Altura.

O comprimento dos hemisférios cerebrais foi medido no maior hemisfério cerebral,
usando-se uma linha reta da por¢do mais anterior dos hemisférios cerebrais, na fissura circular
até a porcdo mais caudal, na fissura transversa. A largura e a altura dos hemisférios cerebrais
correspondem as estas mesmas medidas do encéfalo.

Os bulbos olfatérios foram medidos separadamente seguindo duas metodologias para a
largura. Para animais em que estas estruturas sdéo muito proximas e ndo se visualiza claramente
a separacéo entre a estrutura da esquerda e da direita, foi feita a medida da face medial de um
bulbo ao outro. Quando a delimitacdo das estruturas era visivel, ambas eram mensuradas
seguindo a metodologia de uma linha reta da face medial a face lateral de cada bulbo na altura
intermédia da imagem e em seguida estes valores eram somados. Para o comprimento dos
bulbos olfatérios as medidas foram feitas ao longo de uma linha reta da extremidade mais

anterior do bulbo até a extremidade mais caudal, na marca da fissura circular (Figura 20).
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Figura 20: A- Largura dos bulbos olfatérios sem separacdo; B- Largura dos bulbos com separagdo entre si; C-
Comprimento bulbos olfatérios

As medidas para o cerebelo foram feitas da seguinte maneira: para o comprimento foi
utilizada uma reta partindo da fissura transversal ao ponto mais extremo da vermis cerebelar;

para largura foi utilizada uma reta de um hemisfério cerebelar ao outro (Figura 21).

A B

Figura 21: A: Medida de largura do cerebelo; B - Medida de comprimento do cerebelo

O angulo de flexao basicranial foi medido em vista lateral verificando-se o angulo de intersecéo
entre duas linhas, a primeira ligando os bulbos olfatorios até a regido central do molde da hipdfise e a
segunda linha ligando as regides centrais do molde da hipdfise e do forame magno, seguindo o protocolo
de Macrini (2007a) (Figura 22).
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Figura 22: Medida do angulo de flex&o basicranial.

As imagens geradas foram obtidas através de mascaras de diferentes cores para o encéfalo
(incluindo bulbos olfatorios, cérebro e cerebelo) e nervos cranianos, lancadas sobre o espaco
onde deveria estar o material organico. Em suma, as imagens sdo geradas como um molde das
cavidades internas. Sendo assim, o método possui limitagcdes. O cerebelo é uma estrutura que
possui vistas dorsais e laterais claramente visiveis através dos cortes tomogréaficos, entretanto
ndo existe uma superficie dssea separando a face ventral do cerebelo com a ponte, portanto ndo
é claramente passivel de reconstrucdo. Por conta disso, a altura da imagem tridimensional desta
estrutura ndo foi medida.

O exemplar MN 2225-V havia sido restaurado e por isso parte da informacdo se perdeu,
ndo sendo possivel visualizar na reconstituicdo tridimensional os bulbos olfatérios. O segundo
exemplar disponivel da mesma especie (MN 422-V), TEremotherium laurillardi, havia sido
seccionado ao meio (Paula-Couto,1954). Este era um procedimento comum que destruia o féssil
para permitir a visualizacdo das estruturas internas (Figura 23). Portanto para o exemplar MN
422-V/, mostrou-se apenas metade das informacGes. Para contornar esse problema, sob a
premissa de bilateralidade (Pough et al., 2008) foi possivel espelhar, com o auxilio do software,
as estruturas, para estimar as medidas.

As medidas externas dos cranios também foram obtidas através da imagem
tridimensional, a fim de padronizar o método. A medida foi realizada através de uma linha reta
do osso nasal até a extremidade caudal da crista occipital, com excecdo de Choloepus
didactylus, pois durante o exame parte da regido rostral do cranio ndo foi registrada. Para este

exemplar foi feita a medida direta através do paquimetro mecéanico Vernier 0.02x150 mm.
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O programa Mimics 10.01 calcula o volume em milimetros cubicos, com base no
biomodelo criado. A metodologia para medir as imagens tridimensionais seguiu Cabral (2015),
Macrini (2006) e Macrini et al. (2007a,b).

3.3 Medidas relativas e Quociente de Encefalizacio

A partir das medidas obtidas através dos biomodelos tridimensionais gerados foi possivel
comparar as estruturas em termos proporcionais. Para tanto, foram calculadas proporcoes
relativas (porcentagem) entre: encéfalo / cranio, bulbos olfatérios / encéfalo, e cerebelo /
encéfalo, todos comparados em largura e comprimento (Tambusso & Farifia 2015a,b).

Com o volume obtido pelo software foi possivel aplicar a equacdo para verificar o
quociente de encefalizacdo (EQ), que compara a massa corporea do animal com o volume do
molde endocranial. Esta equacéo foi aplicada em trés diferentes versdes, EQ= EV/ (0,12M %)
de Jerison (1973); EQ= EV/ (0,055M %) de Eisenberg & Wilson (1981) e EQ=
EV/(0,123M%5%) recriada por Tambusso & Farifia (2015a) que ajustaram o exponente para
corresponder ao metabolismo de Xenarthra. Para todos, EV corresponde ao volume do molde
endocranial em centimetros cubicos e M a massa corpdrea em gramas. A massa corporal
estimada para cada espécie seguiu dados da literatura (Meritt, 1985; Wetzel,1985; Emmons,
1990; Nowak, 1991; Eisenberg & Redford, 1999; Gilmore et al., 2001; Cartelle, 2000), uma
vez que esta informacéo ndo esta disponivel para os exemplares.

Jerison (1973) postulou 0 EQ como medida de quantidade da inteligéncia, que seria a
razdo do tamanho real do encéfalo contra o tamanho esperado para a massa corporea do animal,
estimado por uma funcdo alométrica para o encéfalo, através de uma reta de regressdo da razdo
do volume encefalico e massa corporal em gramas com um exponencial constante. Jerison
(1973) usou o exponente 0,67 e Eisenberg & Wilson (1981) indicaram outros exponenciais para
grupos distintos de mamiferos.

O volume obtido pelo software incluiu os bulbos olfatérios e cerebelo. A massa pode ser
calculada assumindo-se que o tecido encefalico possui uma densidade similar a da agua liquida
com a gravidade especifica de 1g/cm3 (Jerison, 1973; Macrini, 2007a; Silcox, 2010; Dozo &
Martinez, 2015).

Para mamiferos, Jerison (1973) indica que qualquer medida encefalica que inclua peso
envolve um erro inerente de ordem minima de 5 a 10%, uma vez que encéfalos reduzem de

tamanho quando dissecados e também pela prépria definicdo de peso ser muito vaga. Macrini
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et al. (2007a) aponta que em condig¢des normais in vivo a pressao dos fluidos cefalorraquidianos
fazem com que provavelmente o volume cerebral seja maior que os valores obtidos em
espécimes preservados, por exemplo. Entretanto os encéfalos de mamiferos preenchem por
completo a caixa craniana, deixando impressfes sobre a superficie interna craniana (Jerison,
1973; Macrini et al., 2007a). Como nédo foram usados encéfalos dissecados neste estudo, apenas
valores relativos as impressdes sobre a superficie interna do cranio, assume-se que os valores
obtidos se aproximem aos valores reais. Ao comparar as estimativas de volume obtidas com o
software, a partir do molde do encéfalo (presente estudo), com os obtidos diretamente através
de dissecacdo em Ferreira et al. (2005), para preguicas atuais Bradypus variegatus e B.

trydactilus, foi constatada a proximidade entre os valores.

3.4 Analise de Componentes Principais (PCA)

Para descrever as principais tendéncias da variacdo endocraniana entre os grupos fésseis
e atuais de Folivora em um contexto comparativo com outras linhages de mamiferos, foi
empregada a Analise de Componentes Principais (PCA). A PCA permite transformar um
conjunto de variaveis originais correlacionadas em um conjunto de varidveis nao
correlacionadas, os componentes principais. Este tipo de investigacdo tem como objetivo
verificar se existem componentes que expliquem uma proporcdo significativa da variacéo
associada ao conjunto (Monteiro & Reis, 1999).

Foram analisadas as medidas lineares de comprimento, largura e altura e volume do
encéfalo (incluindo bulbos olfatérios) e o comprimento e largura dos bulbos olfatérios em
separado, obtidas nos representantes de Folivora e de mamiferos de outras ordens e subordens
tomografados (Tabela 2) ou a partir da literatura (Tabela 4). No sentido de homogeneizar as
variancias foi extraida a raiz cubica do volume. Todas as medidas (incluindo a raiz cubica do
volume) foram log-transformadas e foi calculada uma matriz de covariancias, a partir da qual
foram extraidos os componentes principais.

Juntamente aos taxons tomografados, foram incluidos na analise os dados dos seguintes
taxa, obtidos a partir da literatura: TObduron, Ornithorynchus, Tachyglossus, Zaglossus
(Macrini, 2006); Monodelphis domestica (Macrini et al., 2007a); 7#Vincelestes neuquenianus
(Macrini et al., 2007b); tPucadelphys andinus (Macrini et al., 2007c); +tlgnacius
graybullianus (Silcox et al., 2009), fBrasilitherium riograndensis (Rodrigues, 2011),
+Hyopsodus lepidus (Orliac et al., 2012), +Rhynchippus equinus (Dozo & Martinez, 2015),
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+Pampatherium humboldtii (Tambusso & Farifia, 2015), Conepatus semistriatus (Cabral,
2015).

Foram usadas as medidas lineares das variaveis disponiveis na literatura citada (tabela
3). Em Tambusso & Farifia (2015) os autores mediram separadamente o comprimento do
cerebro e do cerebelo. Assim, para o uso da variavel “comprimento de encéfalo”, essas medidas
foram somadas. As variaveis relativas ao cerebelo ndo foram consideradas nesta anélise, pois
as mesmas ndo constavam em todos os artigos usados.

O espécime de TEremotherium laurillardi MN 2225-V apresenta diversas reconstitui¢oes
curadoriais que impediram a visualizacdo das estruturas nas imagens tomograficas. Como nao
foi possivel obter o molde dos bulbos olfatérios do animal, as medidas ausentes relativas a
largura e ao comprimento dessa estrutura foram estimadas com o algoritmo EM (expectation-
maximization), implementado em Matlab, usando a rotina Missem, disponivel em

(http://www.faculty.biol.ttu.edu/Strauss/Matlab/Matlab.htm). Com relagdo ao exemplar MN

422-V, a metade do cranio disponivel, como ja citado, foi espelhada, com o auxilio do software,
para estimar as medidas das estruturas.

Uma segunda analise de componentes principais foi realizada apenas para os dados
obtidos nos exemplares tomografados. Nessa analise foi possivel tratar separadamente as
medidas (comprimento e largura) dos bulbos olfatérios, hemisférios cerebrais, cerebelo e
hipdfise, ndo sendo incluidas as medidas de comprimento e largura do encéfalo como um todo,
uma vez que estas dimensdes ja sdo amostradas em maior detalhe pelas medidas dos bulbos
olfatérios, hemisférios cerebrais e cerebelo, mantendo-se apenas a da altura do encéfalo.

As analises de componentes principais foram implementadas no software de estatistica
multivariada R, tendo sido utilizada uma funcdo criada especificamente para essa finalidade,
com extracdo de autovetores e autovalores a partir de uma matriz de covariancias, interpolacédo
de scores identificados pelos grupos (linhagens) a que pertencem e representacéo grafica das

correlagOes entre variaveis originais e componentes principais.


http://www.faculty.biol.ttu.edu/Strauss/Matlab/Matlab.htm
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Tabela 4: Medidas lineares (mm) e volume (mm?) de dimens@es selecionadas dos encéfalos de diferentes ordens
de mamiferos obtidas na literatura. Ver texto para as fontes bibliogréaficas utilizadas.

Bulbo Olfatorio Encéfalo
Espécies Ordens
Comprimen

o Largura | Altura | Comprimento | Largura | Volume
#Obdurodon Monotremata 7,48 11,49 25,67 44,88 34,68 | 15443,66
Ornithorhynchus (adulto) Monotremata 4,62 7,65 22,69 32,76 30,5 9732,84
Ornithorhynchus (juvenil) Monotremata 4,24 6,96 18,76 25,8 25,01 4456,05
Tachyglossus Monotremata 8,4 21,42 28,21 47,1 39,35 | 20013,88
Zaglossus Monotremata 12,43 28,22 35,59 53,55 50,56 | 36049,01

Monodelphis domestica Didelphimorphia 2,86 4,66 5,72 12,02 8,18 248,52

7Pucadelphys andinus Didelphimorphia 3.976 4.936 7,00 16.042 9.323 312

7Brasilitherium riograndensis Cynodontia 6,1 4,62 7,79 17,67 5,21 378,44
7lgnacius graybullianus Primates 6,28 3,93 12,15 30,79 19,44 2140,00
7Vincelestes neuguenianus Cladotheria 9,2 9,09 10,72 31,8 17,51 2371,22
7Pampatherium humboldti Cingulata 32,3 12 51 93,3 55,6 133000,0
7Hyopsodus lepidus Condylarthra 7,47 10,71 10.89 20,56 32.37 2790,00
7Rhynchippus equinus Perissodactyla 15,74 21,1 44,74 64,93 58,54 | 82143,00
Conepatus semistriatus Carnivora 9,9 16,77 22,06 42,7 30,1 14670,00
C. semistriatus Carnivora 11 17,77 19,96 41,63 27,93 | 14680,00
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4 RESULTADOS

4.1 Descrigdo dos encéfalos analisados

Na presente dissertacdo, os exemplares de Folivora estudados tiveram seus cranios
submetidos a exames tomogréficos com os quais se recuperou a morfologia do encéfalo. O
processamento dos cortes tomogréaficos permitiu a obtencdo do molde tridimensional digital do
encéfalo. As reconstrucdes digitais observadas apresentam todas as estruturas esperadas em
encéfalos de mamiferos, com excecdo do espécime MN 2225-V, +Eremotherium laurillardi,
que havia sofrido procedimentos de restauracdo que impediram a visualizacdo dos bulbos
olfatérios. As reconstrucdes tridimensionais tornaram possivel a mensuracdo das estruturas
encefalicas para analise e comparacgdo (Tabela 6). Em quase todos os animais analisados 0s
nervos cranianos foram passiveis de observacdo na posicdo anatdmica esperada para
mamiferos. O volume encefélico a partir das reconstru¢des digitais permitiu o céalculo do. O
volume encefélico a partir das reconstrucGes digitais permitiu o célculo do Quociente de
Encefalizacdo (Tabela 5).

Tabela 5: Massa corporal estimada (M), volume encefélico (V) e quocientes de encefalizagdo (EQ) previstos de 1-
Jerison (1973), 2- Eisenberg & Wilson (1981) e 3-Tambusso & Farifia (2015).

Exemplares Tombo M (gr) V (ml) EQ1 EQ2 EQ3
Bradypus tridactylus MN 30472 4500 14,79 0,43 0,53 0,73
B. variegatus MN7609 4300 18,48 0,56 0,68 0,94
B. torguatus MN 10981 4200 16,95 0,52 0,64 0,87
Choloepus didactylus MN 5039 6200 36,17 0,86 1,02 1,4
C. hoffmanni MN 75772 5400 34,87 0,90 1,09 1,5
7Glossotherium robustum MN 3944-V | 1216000 507,80 0,35 0,29 0,84
7Eremotherium laurillardi MN 2225-V | 5000000 1372,08 0,41 0,27 0,97
7E. laurillardi MN 422-V 5000000 1847,09 0,49 0,37 1,3
7Nothrotherium maquinensis | LP 79 50000 205,00 1,2 1,2 2,4
#Valgipes bucklandi LP 54 400000 468,11 0,68 0,60 1,5
#V. bucklandi LP 55 400000 461,42 0,67 0,60 1,5
7V. bucklandi TC 132 400000 375,61 0,55 0,48 1,2
Priodontes maximus MN 24093 60000 76,89 0,40 0,40 0,79
Cabassous tatouay MN 1854 6200 27,52 0,56 0,78 0,96
Tolypeutes tricinctus MN 23992 1800 9,24 0,5 0,65 0,8
Cyclopes didactylus MN 23967 400 4,24 0,63 0,9 0,91
Mymercophaga tridactyla MN 23947 | 45000 101,50 0,64 0,66 12
Tamandua tetradactyla MN 23953 7000 31,18 0,68 0,80 1,1
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Tabela 6: Medidas (mm) dos espécimes tomografados, tomadas através do programa Mimics, exceto as do exemplar MN 5039, tomadas com paquimetro mecanico. O exemplar
TC 132 apresenta quebra no nasal, ndo tendo sido possivel estimar a medida de comprimento do crénio. As medidas dos bulbos olfatérios do exemplar MN 2225-V (incompleto)

foram estimadas conforme explicado na secdo de material e métodos.

Hemisférios

L Cranio Encéfalo (total) Cerebelo - Hipdfise Bulbos olfatdrios
Taxon Espécime cerebrais
Comp. Larg. Comp. Larg. Altura | Vol* | Comp. Larg. Comp. Larg. Comp. Larg. Comp. Larg.

B.tridactylus MN 30472 62,00 31,42 51,46 29,3 27,67 | 25,72 | 11,95 21,18 31,08 29,3 7,05 6,36 8,44 18,33
B.variegatus MN7609 73,54 43,76 54,20 31,53 25,67 | 22,72 | 11,36 18,62 36,3 31,53 8,06 6,47 8,62 15,84
B.torquatus MN 10981 72,21 40,50 51,79 31,5 25,57 | 25,69 | 16,95 21,33 30,51 31,5 5,57 6,49 7,53 15,77
C.didactylus MN 5039 98,00 65,00 58,77 40,64 35,29 | 33,07 | 21,15 33,04 35,04 40,64 8,81 9,36 9,43 19,5
C.hoffmanni MN 75772 112,9 52,17 67,13 40,53 28,55 | 32,67 | 17,43 29,12 40,41 40,53 10,04 7,85 11,18 20,33
7G. robustum MN 3944-V 464,2 156,26 150,4 93,9 70,06 | 79,78 | 56,66 77,16 86,18 93,92 23,83 29,79 28,36 46,69
7E.laurillardi MN 2225-V 582,84 | 192,72 179,8 150,36 | 105,34 | 1151 | 74,59 90,11 136,77 150,36 23,32 25,88 31,13 65,91
7E.laurillardi MN 422-V 528,04 | 208,36 | 207,10 | 175,02 | 108,65 | 91,29 58,3 110,26 150,54 175,02 22,64 18,32 26,2 78,7
7N.maquinense | LP 79 213,89 80,97 98,73 77,00 545 | 58,96 | 49,87 53,87 66,78 77,0 11,26 14,59 13,89 38,12
1V. bucklandi LP 54 357,78 | 120,77 154,79 92,4 82,52 | 72,15 | 59,67 85,04 84,65 92,4 19,52 17,23 29,87 49,99
7V.bucklandi LP 55 408,81 124,39 146,86 91,71 80,41 | 77,27 | 42,22 83,09 87,85 92,52 10,74 15,09 25,12 46,53
7V.bucklandi TC 132 117,99 156,93 87,23 78,98 | 77,65 | 38,22 79,86 85,84 87,23 17,16 25,36 31,88 43,16
P.maximus MN 24093 180,21 65,29 95,62 50,34 36,37 | 42,52 | 21,43 48,39 46,28 50,34 7,52 6,00 26,49 34,27
C. tatouay MN 1854 102,72 43,16 54,73 35,28 26,07 | 28,67 | 20.42 30,13 30,83 35,28 5,61 3,99 12,18 30,13
T.tricinctus MN 23992 67,39 25,61 38,99 23,49 21,43 | 20,98 | 10,58 16,86 21,34 23,49 4,25 3,88 9,77 15,79
C.didactylus MN 23967 42,39 21,93 29,45 21,16 16,18 | 16,19 7,4 17,36 20,65 21,16 1,86 3,43 5,31 7,41
M.tridactyla MN 23947 356,25 62,27 114,75 54,91 40,06 | 46,65 | 28,23 47,78 60,79 54,91 17,6 9,44 25,08 37,03
T.tetradactyla MN 23953 126,13 43,29 70,80 38,31 26,24 | 31,48 | 18,06 28,41 42,92 38,31 7,51 8,01 12,00 18,41
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4.1.1 MN 3944-V Glossotherium robustum

Devido ao excelente estado de conservagao do fossil (Figura 12), o modelo tridimensional
gerado a partir da tomografia (Figura 23), permitiu a completa visualizagdo da estrutura
encefélica, incluindo os hemisférios e lobos cerebrais, em todas as vistas. Os nervos cranianos
e e 0s bulbos olfatorios também foram passiveis de observacdo. O molde encefalico apresenta
150,40 mm de comprimento e 93,9 mm de largura méxima. O angulo de flexdo basicranial
mede 32,5°.

__-ver

——CCr

Figura 23: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 3944-V tGlossotherium robustum. A — Vista dorsal; B-
Vista lateral esquerda; C — Vista caudal; D: Vista rostral. Abreviaturas: bo: bulbo olfatdrio; cer: cerebelo; ft: fissura
transversa; If: lobo frontal; Ifl: lobo floculonodular; Ipi: lobo piriforme; par: parafléculo; to: trato olfatorio; ver:
vermis cerebelar Escala: 5 cm.



62

Vista dorsal: No metencéfalo, o cerebelo encontra-se posicionado dorsalmente a ponte e
apresenta-se com a vermis cerebelar com culmen bem pronunciado dorso-ventralmente,
lembrando uma crista. O cerebelo € separado dos hemisférios cerebrais pela fissura transversa
bem demarcada, sendo visivel no biomodelo tridimensional, tanto em vista dorsal quanto em
vista lateral, estando muito bem delimitada nesta Gltima vista.

No telencéfalo, os hemisférios cerebrais sdo semi-ovais, sendo mais estreitos médio-
lateralmente em sua por¢do mais rostral, caudal ao bulbo olfatorio, nos lobos frontais. Também
possuem evidente expansdo latero-caudal nos lobos temporais. Os lobos parietais s&o
irregulares e de formato de abéboda. Os lobos occipitais séo ligeiramente mais achatados dorso-
ventralmente e estreitos latero-lateralmente. Nesta vista € possivel observar a divisdo dos
hemisférios através da fissura longitudinal mediana, além da separacdo evidente do cerebelo
pela marca da fissura transversal de formato triangular rostro-caudalmente. As marcas das
circunvolugdes cerebrais (Figura 24) sdo pouco evidentes, sendo que rostro-lateralmente, nos
dois hemisférios, € possivel observar depressfes sutis compativeis com o sulco anseado e 0
sulco cruzado posicionados no lobo parietal.

Os bulbos olfatorios se apresentam bem desenvolvidos com formato retangular e extremidades
em diagonal latero-medialmente. S&o afastados entre si formando um angulo de 36,69°. Apesar
de serem bem alongados rostro-caudalmente ndo aparentam ser pedunculados (Tambusso &
Farifia, 2015a), sendo justapostos a por¢do mais rostral do telencéfalo. Apresentam largura
méaxima combinada de 46,69 mm, o que representa 49% da largura relativa do molde encefélico.

Vistas laterais: No metencéfalo, no cerebelo, visualiza-se o lobo floculonodular cerebelar
na lateral dos hemisférios cerebelares. A separacdo de cérebro e cerebelo também é bem
marcada.

As fissuras primaria e horizontal estdo bem definidas e visiveis.

No telencéfalo, o trato olfatorio também pode ser observado, apresentando-se bem
pronunciado, assim como os lobos piriformes, que se destacam com a fissura rinal e a fissura

circular bem delimitadas (Figura 24).

Vista ventral: No mielencéfalo (rombencéfalo) é possivel a visualizacdo da medula
oblongata. Esta apresenta-se larga, em formato de cone e mede 43,24 mm de largura. Dela
emerge diretamente o nervo hipoglosso (rostral XII).

No metencéfalo (rombencéfalo) observa-se a ponte (Pons), situada rostralmente a medula
oblonga, que se mostra sutilmente extensa latero-lateralmente, com largura maxima de 49,61

mm.
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Figura 24: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 3944-V+ Glossotherium robustum. A- Vista dorsal; B: Vista
lateral esquerda. Abreviaturas: fr: fissura rinal; Ifl: lobo floculonodular; Ipi: lobo piriforme; par: parafléculo; sans:
sulco anseado; sc: sulco cruzado; to: trato olfatério. Escala: 5 cm.

No diencéfalo encontra-se o hipotalamo, com a glandula pituitaria ou hipéfise. A hipofise
apresenta-se em formato arredondado, proeminente, com medidas de 23,83 mm de
comprimento e 29,79 mm de largura (medido na por¢do mediana da estrutura).

O trato olfatdrio é melhor visualizado nesta vista do molde (Figura 25) e possui formato
cbnico. A estrutura acompanha os bulbos olfatorios rostral e caudalmente e se fusiona com os
lobos piriformes. Nesta vista também € possivel observar o quiasma éptico (se apresenta mais
sutil) e os lobos piriformes que se apresentam ligeiramente abaulados.

Neste exemplar o nervo éptico (I1) ndo esta totalmente visivel, parecendo fusionar-se a
um grupo de outros nervos, latero-caudalmente ao quiasma dptico e lateralmente a hipofise.
Este grupo de nervos cranianos mostra-se como um agrupado irregular ligeiramente cénico com
ramificacdes cranio-caudais. A primeira ramificacdo é correspondente aos nervos Ill e IV, e
caudalmente a este ramo, estdo as ramifica¢bes do nervo vago (V1, V2, V3). Ainda nesta posicao,
h& uma ligeira divisdo direcionada latero-dorsalmente, correspondente ao nervo troclear (V1).
O braco mais caudal deste grupo, também posicionado latero-dorsalmente corresponde ao
nervo craniano facial (VII).
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Lateralmente a ponte € observado o nervo vestibulococlear (V1I1). Latero-caudalmente a
ponte é observado mais um grupamento nervoso, correspondente aos nervos IX, X e Xl
(glossofaringeo, vago e acessorio). E possivel que o nervo craniano XII, hipoglosso, também
tenha saida pelo mesmo forame que este Gltimo grupamento, sendo que ele emerge do sulco
lateral anterior da medula oblongata. Assim torna-se mais complexa a visualizagdo da estrutura

na mascara.

111

v

VI VI

VIII

Figura 25: MN 3944-V tGlossotherium robustum, vista ventral. Nervos cranianos indicados através de numerais
romanos Abreviaturas: hip: hipéfise; qo: quiasma Optico. Escala: 5 cm.

4.1.2 LP 79 tNothrotherium maguinense

O exemplar LP 79 (Figura 16) se apresenta muito bem preservado, permitindo a

visualizacdo e reconstrucdo de todas as estruturas intracranianas (Figura 26). O encéfalo como
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um todo apresenta comprimento de 98, 73 mm e 77 mm de largura, sendo 1N. maquinense o
menor exemplar fossil do estudo.

Vista dorsal: No metencéfalo, o cerebelo tem formato abaulado, sem vermis definivel,
medindo 53,87 mm de largura maxima e 49,87 mm de comprimento.

O telencéfalo do exemplar apresenta uma conformacéo cardiforme nesta vista, devido a
expansdo dos lobos temporais (Figura 26 A). Os lobos frontais do exemplar apresentam leve
depressdo dorso-ventral em sua extremidade mais anterior. E possivel visualizar o sulco

cruzado e, na por¢do mais anterior, o giro pré-cruzado. Caudo-medialmente é possivel
perceber o sulco anseado (Figura 27 A). Os lobos parietais apresentam uma conformacao mais

quadrangular em relacdo ao encéfalo. Ainda nos lobos parietais pode-se observar em sequéncia

CcCr

Figura 26: Modelo tridimensional do encéfalo de LP 79 TNothrotherium maquinense. Abreviaturas: bo: bulbo olfatério; cer: cerebelo;
Ifl: lobo floculonodular; Ipi: lobo piriforme; It: lobo temporal; to: trato olfatério. A — Vista dorsal; B- Vista lateral esquerda; C

direta latero-medialmente o sulco silvio, o sulco suprassilvio e o sulco endomarginal. Entre o
sulco suprassilvio e o endomarginal se mostra o giro suprassilvio. Mais medialmente pode-se
observar o giro endomarginal (Figura 27A). Na extremidade mais rostral do telencéfalo
observam-se o0s bulbos olfatorios. Estes sdo curtos, ndo pedunculados, e apresentam ligeira
projecdo médio-lateral. Sdo separados formando um V entre eles com um angulo de 76,31°.
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Os lobos temporais se mostram bastante pronunciados, largos latero-rostralmente,
conferindo uma conformacdo cardiforme ao encéfalo como um todo.

Os lobos occipitais, assim como os frontais, mostram leve depressdo dorso-ventral, e €
possivel visualizar a fissura transversa antes do cerebelo, bem marcada. Os hemisférios
cerebrais ndo se sobrepdem ao cerebelo.

Vista lateral: No metencéfalo o cerebelo apresenta o lobo floculonodular passivel de
visualizacdo, onde também ¢é possivel observar o parafléculo ventralmente ao lobo
floculonodular.

No telencéfalo é possivel observar o trato olfatério bastante espesso e em formato
cilindrico e curto. Os lobos temporais ainda se destacam, a fissura rinal se mostra bem
demarcada, os lobos piriformes também séo visiveis. Os sulcos silvio e suprassilvio também
sdo bem visiveis (Figura 27B).

Vista ventral: No mielencéfalo, a medula oblongata se mostra curta, larga e plana, com

largura maxima de 28,72 mm (Figura 28).

Figura 27: Modelo tridimensional do encéfalo de LP 79 fNothrotherium maquinense. A- Vista dorsal; B: Vista
lateral esquerda. Abreviaturas: fr: fissura rinal;gendm: giro endomarginal; gpc: giro pré-cruzado; Ifl: lobo
floculonodular; Ipi: lobo piriforme;lt: lobo temporal; sans: sulco anseado; sc: sulco cruzado;sendm: sulco
endomarginal; ss: sulco silvio; sss: sulco suprassilvio; to: trato olfatdrio. Escala:5 cm.

No metencéfalo, a ponte se apresenta plana e larga medindo 33,38 mm de largura maxima.
O cerebelo nédo é passivel de observacao.
No diencéfalo é possivel observar a hipdfise, que se apresenta convexa e arredondada,

medindo 11,56 mm de comprimento e 14,59 mm de largura (Figura 28).
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O trato olfatdrio, cilindrico e espesso, também € visivel e estd posicionado acima do
quiasma optico (Figura 28). Caudalmente posiciona-se o quiasma optico e o nervo rostral Il
(6ptico). Lateralmente a este observa-se a emergéncia de um grande grupo de nervos cranianos,
que correspondem ao nervos cranianos Il e 1V (6culomotor e troclear). Caudal a estes e
direcionadas latero-rostralmente estdo as ramificagdes do trigémeo (rostral Vi, V2, V3).
Emergindo lateralmente a ponte, observa-se a saida dos nervos cranianos VI e VII (abducente
e facial), e caudal a estes, o modelo exibe um sinal sutil da emergéncia do que, pelo
posicionamento, é o nervo VIII (acUstico). Na regido mais caudal, lateralmente a medula
oblongata, emerge a saida dos nervos, glossofaringeo, vago e acessorio (I1X, X, XI). O nervo

craniano hipoglosso (XI1) emerge medialmente na extremidade caudal da medula oblongata.

Figura 28: LP 79 fNothrotherium maquinense, vista ventral. Nervos cranianos indicados através de numerais
romanos Abreviaturas: hip: hip6fise; qo: quiasma éptico. Escala: 5 cm.

4.1.3 MN 2225-V tEremotherium laurillardi

Como ja citado, o exemplar (Figura 10) sofreu altera¢des curadoriais que
comprometeram a visualizagdo dos bulbos olfatorios. A auséncia destas estruturas também
implica na alteracdo do comprimento real do encéfalo em alguns milimetros (Figura 29). O
molde encefalico mede 179,48 mm de comprimento e 150,36 mm de largura maxima sendo o

segundo maior entre os fosseis.
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Vista dorsal: No metencéfalo o cerebelo apresenta-se em formato triangular, com a vermis
em destaque mas nao tao elevada como em FGlossotherium.

O telencéfalo estd quase completo, sendo que os lobos frontais, especificamente a parte
mais rostral destes, e os bulbos olfatérios ndo estéo visiveis, uma vez que parte do créanio foi
reconstituida atraves de processos curadoriais usados no passado. Os hemisférios cerebrais
mostram-se semi-ovais e fazem um suave declinio onde deveriam ser visualizados os lobos
frontais e bulbos olfatorios.

Também exibem de maneira ténue depressdes referentes as circunvolugdes em formato

de sulcos e giros. Fica evidenciada uma expansao latero-caudal na regido dos lobos temporais.

Figura 29: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 2225-V tEremotherium laurillardi. A — Vista dorsal; B-
Vista lateral esquerda; C — Vista caudal; D: Vista rostral. Abreviaturas: cer: cerebelo; fr: fissura rinal; Ipi: lobo
prirforme; It: lobo temporal. Escala: 5 cm.
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Os lobos parietais sdo ovais e, entre eles e os lobos frontais, € possivel visualizar
depressdes sutis identificadas como sulco cruzado e o giro pds-cruzado. Os lobos occipitais
estdo bem separados do cerebelo pela fissura transversal e apresentam uma leve depressao que,
dada a posicéo, seria o sulco suprassilvio. Os sulcos anseado e coronal (Figura 30) ddo forma
de “pentagono” a face dorsal do cérebro (Lyras & Van der Geer 2003).

Vista lateral: Nesta vista, entre 0s lobos temporais e o cerebelo, a fissura transversa se

mostra bem demarcada e os lobos piriformes formam uma elipse. Os lobos cerebelares ndo sao

muito bem visualizados.

sectm

Figura 30: MN 2225-V tEremotherium laurillardi. A- Vista dorsal; B: Vista lateral esquerda. Abreviaturas: fr:
fissura rinal; Ipi: lobo piriforme; It: lobo temporal; sans: sulco anseado; sectm: sulco ectomarginal; sss: sulco
suprassilvio. Escala:5 cm.

Vista ventral: No mielencéfalo é possivel visualizar a medula oblongata, que se mostra
bastante larga, com medida, na altura da emergéncia do nervo hipoglosso (cranial XII), de 56,74
mm de largura.

No metencéfalo a ponte é visivel, tendo formato mais conico com uma ligeira
protuberancia medialmente. O sulco basilar ndo se apresenta visivel na mascara e sua divisao
entre a medula oblongata e a hipdfise ndo se apresenta muito clara.

No diencéfalo, a hipofise ndo se apresenta bem delimitada, apenas uma pequena elevacao

entre 0 quiasma 6ptico e a ponte, medindo 23,32 mm de comprimento e 25,88 mm de largura.
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O trato olfatorio mostra-se evidenciado como uma saliéncia sutil e cdnica, estreita médio-
lateralmente, com aparente depressdo medial entre o trato direito e esquerdo (Figura 31) . O
trato olfatorio se localiza rostralmente ao quiasma Optico, que se mostra bem evidente e
continua no nervo craniano Il (Optico).

Caudalmente ao quiasma optico e lateralmente a hipofise observa-se um agrupamento de
nervos irregular ligeiramente cdnico com ramificagdes cranio-caudais. A primeira ramificacao
seria correspondente aos nervos Il e 1V; caudalmente a este ramo, seriam as ramificacdes do
nervo vago (Vi, V2, V3). Ainda nesta posicgdo, ainda hd uma ligeira diviséo direcionada latero-
dorsalmente, correspondente ao nervo troclear (IV). O braco mais caudal deste agrupado,
também posicionado latero-dorsalmente, corresponde ao nervo craniano facial (VI1).

Lateralmente a ponte, é observado o nervo vestibulococlear (V1I1). Latero-caudalmente a
ponte é observado mais um grupamento nervoso, correspondente aos nervos I1X, X e XI

(glossofaringeo, vago e acessorio).

Figura 31: MN 2225-V tEremotherium laurillardi, vista ventral. Nervos cranianos indicados através de numerais
romanos Abreviaturas: hip: hipdfise; qo: quiasma 6ptico. Escala: 5 cm.

4.1.4 MN 422-V 7E. laurillardi
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Este exemplar encontra-se seccionado medialmente (Figura 11) mas com 0 uso do
software foi possivel espelhar a metade reconstruida de modo que pudéssemos visualizar como
seria 0 encéfalo por inteiro (Figura 32). Foi possivel a observacao de todos os lobos enceféalicos.
O molde possui largura presumida (o valor foi dobrado devido a metade que néo esta presente)
de 175,02 mm, comprimento de 207,10 mm e apresenta grau de flexdo basicranial de 46,08°.
Em vista dorsal possui conformacdo cardiforme invertida devido a expansdo dos lobos
temporais juntamente com a fissura transversa.

Vista dorsal: No metencéfalo pode-se observar o cerebelo, pois a fissura transversa da um
aspecto triangular ao cerebelo como um todo. Também se mostra mais estreito que os lobos
occipitais do hemisfério cerebral. A vermis cerebelar ndo se apresenta com o culmen téo
protuberante.

O telencéfalo mostra-se em formato cardiforme, mais expandido latero-caudalmente nos
lobos temporais e occipitais. Essa conformacdo é reforcada pela fissura transversal, que separa
o0 cérebro do cerebelo. Sdo passiveis de observacao alguns sulcos e giros, apesar do telencéfalo
como um todo ser mais lisencefalico.

O lobo frontal apresenta leve depressao dorso-ventral na extremidade rostral. Nesta regido
sdo observadas depressdes sutis que podem ser interpretadas como o sulco coronal (mais
rostralmente situado) e sulco cruzado, que continua no sulco anseado. Seguindo a nomenclatura
criada por Lyras & Van der Geer (2003) pode-se dizer que a conformacao dos sulcos da a face
dorsal do lobo frontal uma conformacéo pentagonal, ndo tdo evidente no outro exemplar de E.
laurillardi. Na extremidade rostral do lobo frontal encontra-se a fissura circular que separa 0s
hemisférios cerebrais do pedinculo e bulbo olfatdrios. Entre a fissura circular e o sulco cruzado
se apresenta o giro pré-cruzado.

Os lobos parietais visualizados sdo ligeiramente retangulares rostro-caudalmente. Neles
pode-se observar mais caudalmente o sulco suprassilvio assim como o giro de mesmo nome. O
sulco suprassilvio também € passivel de observacao, posicionando-se caudalmente ao sulco
silvio.

Os lobos occipitais, juntamente com os lobos temporais, sdo mais expandidos medio-
lateralmente em sua porc¢do mais caudal. Situado mais rostralmente no lobo occipital observa-

se 0 giro ectomarginal caudal.
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Figura 32: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 422-V tEremotherium laurillardi. A — Vista dorsal; B- Vista
lateral esquerda; C — Vista caudal; D: Vista rostral. Abreviaturas: bo: bulbo olfatério; cer: cerebelo; fr: fissura
rinal; Ifl: lobo floculonodular; Ipi: lobo piriforme; It: lobo temporal. Escala: 5 cm.

Os bulbos olfatorios séo curtos, com um pedunculo sutil anterior e apresentam uma larga
abertura entre eles, de 76,09°. Observa-se que, por se tratar de apenas uma metade do material
o valor do angulo pode estar alterado. Sua borda frontal forma uma diagonal latero-medial.

Vista lateral: Neste exemplar, é possivel observar que os hemisférios cerebrais cobrem
parcialmente o cerebelo, sendo assim, observa-se melhor o lobo caudal da estrutura nesta vista.
E possivel observar o pedinculo cerebelar médio, que fixa o cerebelo & medula oblongata e o

lobo floculonodular.
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Figura 33: MN 422-V tEremotherium laurillardi. A- Vista dorsal; B: Vista lateral esquerda. Abreviaturas: fr:
fissura rinal; Ipi: lobo piriforme; It: lobo temporal; sans: sulco anseado; sc: sulco cruzado; scor: sulco coronal; ss:
sulco silvio; sss: sulcosuprasilvio; sm: sulco marginal. Escala: 5.

No telencéfalo observa-se o trato olfatério (pedunculo olfatério), situado mais
rostralmente, e caudalmente o lobo piriforme, com superficie irregular formando uma projecéao
cranio-ventral. O lobo piriforme é bem demarcado pela fissura rinal em sentido cranio-caudal.
Em sentido caudal também é observado o sulco silvio demarcando o lobo temporal. Os lobos
piriformes se apresentam bastante pronunciados aparentando, em conjunto com os lobos

temporais, grande expansdo médio-lateral (Figura 33 B).

Vista ventral: No mielencéfalo a medula oblongata se mostra cilindrica e bastante larga,
medindo 71,59 mm de largura maxima.

O metencéfalo esta representado neste molde pela ponte e cerebelo. A ponte se mostra
bastante larga médio-lateralmente e também apresenta formato conico, apresentando-se mais
convexa em sua por¢do mais rostral. A ponte e a medula oblongata ndo permitem visualizacéo

do cerebelo.
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No diencéfalo a hipofise ndo esta bem delimitada; existe apenas uma pequena elevacao
entre 0 quiasma Optico e a ponte, com medidas aproximadas de 22,64 mm de largura maxima
e 18,32 mm de comprimento.

No telencéfalo, é possivel visualizar os bulbos olfatorios formando uma diagonal medio-
lateral, no sentido caudo-rostral (Figura 34). Logo abaixo do trato olfatério, observa-se o
quiasma éptico pouco evidente, mas como uma saliéncia em V entre o trato olfatério e a
hipdfise. Lateralmente ao quiasma éptico e rostralmente a hipdfise se observa a emergéncia de
uma Unica saida de nervos cranianos A méascara, a primeira vista, aparenta a saida de apenas
um, entretanto é possivel visualizar na base deste nervo, uma depresséo sutil que indica que na
verdade esta seria a saida de mais de um nervo craniano. A posi¢do dos nervos cranianos € uma
caracteristica bastante conservada nos mamiferos, sendo assim, estd sendo seguido o
posicionamento conhecido na literatura e a posicao de saida dos nervos nos forames craniais
(Hildebrand & Goslow, 2008; Romer & Parsons, 1985; Getty, 1981).

Acima do quiasma éptico deveria ser observado o nervo optico (Il); entretanto neste
exemplar esse nervo, assim como o nervo olfatério, ndo é visivel. Latero-caudalmente ao
quiasma éptico e lateralmente a hipdfise observa-se um agrupado irregular ligeiramente conico
com ramificagdes cranio-caudais e latero-caudais. A primeira ramificacdo seria correspondente
aos nervos Il e IV e caudalmente a este ramo seriam as ramificagdes do nervo vago (Vi, V2,
V3). Ainda nesta posicdo, ha uma ligeira divisdo direcionada latero-dorsalmente,
correspondente ao nervo troclear (IV). O braco mais caudal deste agrupado, posicionado latero-
caudalmente corresponde ao nervo craniano facial (\V11).

Lateralmente a ponte, observa-se o nervo vestibulococlear (VIII). Latero-caudalmente a
ponte, é observado mais um grupamento nervoso, correspondente aos nervos IX, X e XI
(glossofaringeo, vago e acessorio). E possivel que o nervo craniano XII, hipoglosso, também
tenha saida pelo mesmo forame que este Ultimo grupamento, do meio do corpo trapezoide Esse
tipo de estrutura ndo se mostra no biomodelo por este se tratar de uma mascara digital das
marcas que as estruturas deixam no cranio do animal.

Né&o foi possivel observar o nervo olfatério (1).
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Figura 34: MN 422-V tEremotherium laurillardi, vista ventral. Nervos cranianos, em laranja, indicados através
de nimeros romanos. Abreviaturas: qo: quiasma Optico. Escala: 5 cm

4.1.5 TC 132 tValgipes bucklandi

Este exemplar (Figura 15) esta muito bem preservado, sendo possivel a observagdo de
todas as estruturas encefalicas. O molde (Figura 35) possui 156,93 mm de comprimento e 87,23
mm de largura maxima.

Vista dorsal: No metencéfalo, o cerebelo € passivel de observacdo. A separacdo entre o
cerebelo e 0s hemisférios cerebrais aparenta ser interposta por um tentério cerebelar ossificado,
que se estende por toda largura do cerebelo e oculta a fissura transversa. O mesmo foi observado
por Tambusso & Farifia (2015b) em TPampatherium humboldti. Estes autores também pontuam
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que a estrutura é observada em cingulatas atuais. Nesta vista a estrutura ndo permite boa

visualizacdo dos hemisférios cerebelares e tampouco da vermis.

No telencéfalo, nos hemisférios cerebrais, os lobos frontais apresentam uma leve
depressdo dorso-ventral na por¢éo mais rostral, imediatamente anterior a fissura circular. Ainda
em vista dorsal os hemisférios cerebrais se mostram com uma conformacdo geral dos lobos
parietais, ovalada. Os lobos temporais se mostram ligeiramente mais expandidos. A fissura

longitudinal que separa os hemisférios cerebrais se apresenta bem visivel

A

CCr

Figura 35: Modelo tridimensional do encéfalo de TC 132 tValgipes bucklandi. A — Vista dorsal; B- Vista lateral
esquerda; C — Vista caudal; D: Vista rostral. Abreviaturas: bo: bulbo olfatorio; cer: cerebelo; hi: hipéfise; Ipi: lobo
piriforme; pe: peddnculo; tco: tentério cerebelar ossificado. Escala: 5 cm.
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Apesar de um aspecto geral mais lisencefalico, pode-se notar sulcos e giros (Figura

36A). Em vista dorsal, sdo passiveis de observacdo nos lobos frontais o giro pré-cruzado e o
sulco cruzado. Nos lobos parietais pode-se perceber os sulcos anseado, mais rostralmente, assim
como o giro marginal posicionado medialmente. Também, latero-caudalmente € possivel
observar o sulco suprassilvio. No lobo occipital é passivel de observacdo o giro ectomarginal.

Na extremidade rostral do telencéfalo apresentam-se os bulbos olfatérios pedunculados.
Os pedunculos sdo estruturas planas e formam uma abertura em V com angulo de 58,6° entre
eles. Os bulbos olfatérios mostram-se ligeiramente retangulares, alargados no bordo frontal do
molde com as extremidades craniais formando uma diagonal médio-lateral.

Vista lateral: No metencéfalo, o cerebelo permite visualizacdo do lobo floculonodular e
o parafloculo, posicionado ventralmente ao lobo (Figura 36 B). A ponte e a medula oblongata
ndo permitem visualizacdo do cerebelo.No telencéfalo, no trato olfatdrio é possivel visualizar
um peddnculo olfatério (Tambusso & Farifia, 2015a, b), comprido rostro-caudalmente e
achatado dorso-ventralmente. Caudalmente é passivel de observacdo o lobo piriforme mais
rostralmente ao lobo temporal, bastante proeminente nesta vista. Nesta vista é observado um
sulco profundo, a fissura rinal, que faz com que os lobos piriformes e temporais se mostrem
mais pronunciados. Também é possivel observar o sulco suprassilvio e a fissura transversa, que
separa o cerebro do cerebelo.
Vista ventral: No mielencéfalo € possivel observar a medula oblongata bem larga e espessa,
com superficie convexa e cilindrica medialmente, e apresentando largura maxima de 43,01 mm
(Figura 37).

No metencéfalo € possivel visualizar a ponte caudalmente a hipdfise. Esta se mostra larga

e convexa com 43,39 mm de largura méaxima.

No diencéfalo a hipdfise apresenta-se caudal ao quiasma éptico. Neste exemplar a
hipdfise mostra-se aumentada, demarcando uma grande projecdo ventral arredondada
posicionada ventro-caudalmente. A projecdo mede 27,23 mm de comprimento (do inicio da

hipdfise ao extremo caudal da estrutura), 17,91 mm de largura e 23, 52 mm de altura.

No telencéfalo os lobos piriformes sdo bem pronunciados, arredondados e convexos.
Medio-rostralmente aos lobos piriformes observa-se o quiasma éptico, uma pequena projecéo
em V. O nervo 6ptico (Il) ndo foi visualizado por completo, entretanto os outros nervos

cranianos foram constatados.
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Figura 36: TC 132 tValgipes bucklandi. A- Vista dorsal; B: Vista lateral esquerda. Abreviaturas: fr: fissura rinal;
ft: fissura transversa; gc: giro cruzado; gectm: giro ectomarginal; gendm: giro endomarginal; Ipi: lobo piriforme;
sans: sulco anseado; sc: sulco cruzado; scor: sulco coronal; sss: sulco suprassilvio. Escala: 5 cm.

Lateralmente ao quiasma Optico observa-se a emergéncia de nervos em forma de um
agrupado irregular conico, direcionado rostralmente. Pelo posicionamento, conforme indicado
na literatura para mamiferos (Hildebrand & Goslow, 2008; Romer & Parsons, 1985; Getty,
1981) seriam os nervos cranianos Il e IV (6culomotor e troclear), bastante desenvolvidos.
Direcionado, latero-rostralmente estdo as ramificacBes do trigémeo (rostral V1, V2, V3).

Emergindo lateralmente a ponte, observa-se a saida dos nervos cranianos VIl e VIII
(facial e acustico). Na regido mais caudal, lateralmente a medula oblongata, emergem 0s nervos
glossofaringeo, vago e acessorio (1X, X, XII). O nervo craniano hipoglosso (XII) emerge na

extremidade mais caudo-medial da medula oblongata, ndo sendo visualizado na méascara.
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Figura 37: TC 132 tValgipes bucklandi, vista ventral. Em laranja os nervos cranianos indicados através de nimeros
romanos. Abreviaturas: hip: hipéfise; qo: quiasma Optico. Escala: 5 cm.

4.1.6 LP 55 tValgipes bucklandi

Este exemplar (Figura 13) estd bem preservado, entretanto sua face lateral esquerda
apresenta uma quebra em parte do nasal e maxilar. O exemplar também apresenta um grande
aporte de sedimentos, que dificultou um pouco a visualiza¢do de algumas estruturas. O molde
(Figura 38) mostra como comprimento maximo de 146,86 mm e largura maxima de 91,71 mm.
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Figura 38: Modelo tridimensional do encéfalo de LP 55 {Valgipes bucklandi. A — Vista dorsal; B- Vista lateral
esquerda; C — Vista caudal; D: Vista rostral. Abreviaturas: bo: bulbo olfatorio; It: lobo temporal; tco: tentério
cerebelar ossificado; ver: vermis cerebelar. Escala: 5 cm.

Vista dorsal: No metencéfalo observa-se o cerebelo. Como no exemplar anterior, a fissura
transversa é ocultada por um tentorio cerebelar ossificado que se estende por toda largura do
cerebelo. Assim como no exemplar anterior, os hemisférios e a vermis cerebelar ndo séo muito
visiveis.

No telencéfalo os lobos frontais dos hemisférios cerebrais mostram depressdo dorso-
ventral na por¢do mais rostral, imediatamente anterior a fissura circular. Os lobos parietais
apresentam uma conformacao geral ovéide. Os lobos temporais mostram-se, ligeiramente mais

expandidos médio-lateralmente. A fissura longitudinal esta visivel. O telencéfalo como um todo
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tem aspecto mais lisenceféalico e, diferente do exemplar de V. bucklandi anterior, os sulcos e
giros ndo estdo muito perceptiveis (Figura 39). Nos lobos frontais consegue-se observar o giro
pré-cruzado e o sulco cruzado. Ja no lobo parietal, mais caudalmente identifica-se o sulco
suprassilvio.

Na extremidade rostral do telencéfalo, dorsalmente, observam-se os bulbos olfatorios,
pedunculados. Os pedunculos sdo planos e formam uma abertura em V com angulo de 36,08°
entre eles. O biomodelo do bulbo olfatério direito estd incompleto; o preenchimento por
sedimentos dificultou sua visualizagdo. O bulbo olfatério esquerdo foi passivel de visualizagéo,
mostrando-se ligeiramente retangular com o bordo frontal do molde formando, em sua

extremidade rostral, uma diagonal médio-lateral.

Vista lateral: Nesta vista do telencéfalo observa-se o trato olfatério, curto e ligeiramente
cilindrico (Figura 39 B). Caudalmente sdo passiveis de observacéo os lobos piriformes direito
e esquerdo. Os lobos piriformes sdo bem pronunciados, arredondados e convexos, situados
rostralmente aos lobos temporais. A fissura rinal € passivel de observacao nesta vista e se mostra
mais profunda na porcdo mais caudal. Nesta vista também € possivel observar o sulco

suprassilvio.

Figura 39: LP 55 fValgipes bucklandi. A- Vista dorsal; B: Vista lateral esquerda. Abreviaturas: fr: fissura rinal;
gc: giro cruzado; Ipi: lobo piriforme; sc: sulco cruzado; sss: sulco suprasilvio. Escala 5 cm.

Vista ventral: O mielencéfalo (Figura 40) apresentaa medula oblongata bem larga e

espessa, com superficie medial convexa, cilindrica e com largura méxima de 46,55 mm.
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Ainda em vista ventral observa-se 0 metencéfalo representado pela ponte e pelo cerebelo.
A ponte se mostra bastante larga médio-lateralmente e mais convexa medialmente medindo
55,83 mm de largura e apresentando uma pequena elevacao na sua extremidade mais rostral.

No diencéfalo, a hipofise posiciona-se caudalmente ao quiasma dptico e mede 10, 52 mm
de comprimento por 15,09 de largura.

No telencéfalo observa-se medio-rostralmente aos lobos piriformes, o quiasma oOptico,
como uma pequena projecdo em V. O nervo éptico (I1) apresenta-se na mascara posicionado
junto a uma grande emergéncia de nervos cranianos, em forma de um agrupado irregular conico,
direcionado rostralmente. O nervo optico é melhor visualizado diretamente na imagem
tomografica (Figura 40). Essa grande saida de nervos cranianos corresponde aos nervos
cranianos Il e IV (6culomotor e troclear), bastante desenvolvidos. As ramificacdes do trigémeo
(cranial V1, V2, V3) apresentam-se lateralmente e rostralmente na méscara encefalica.

Emergindo lateralmente a ponte, observa-se, apenas na vista lateral esquerda, a saida dos
nervos cranianos VII e VIII (facial e acustico). Na regido mais caudal, lateralmente a medula
oblongata, emergem os nervos glossofaringeo, vago e acessorio (1X, X, XII), em ambos lados.
O nervo craniano hipoglosso emerge na extremidade mais caudo-medial da medula oblongata,

nao sendo visualizado na méascara.

VIII

IX X XI

Figura 40: LP 55 fValgipes bucklandi, vista ventral. Nervos cranianos indicados através de nimeros romanos.
Abreviaturas: hip: hiptfise. Escala: 5 cm.
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4.1.7 LP 54 tValgipes bucklandi

O exemplar (Figura 14) esta muito preenchido por sedimentos e apresenta quebra nos
0ssos nasal, parte do maxilar e zigomatico direitos. Ainda assim, apesar das estruturas
encefélicas ndo serem de facil visualizacdo, foi possivel mensurar algumas estruturas. O

encéfalo como um todo mede 154,79 mm de comprimento e 92,40 mm de largura (Figura 41).

CCrI

Figura 41: Modelo tridimensional do encéfalo de LP 54 {Valgipes bucklandi. A -Vista dorsal; B- Vista lateral
esquerda; C — Vista caudal; D- Vista rostral. Abreviaturas: bo: bulbo olfatorio; cer: cerebelo; Ipi: lobo piriforme;
It: lobo temporal. Escala: 5 cm

Vista dorsal: No metencéfalo é possivel delimitar o cerebelo. Percebe-se o tentorio

cerebelar ossificado posicionado onde seria a fissura transversa.
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No telencéfalo, os lobos frontais dos hemisférios cerebrais apresentam dorsalmente uma
leve depressdo em sua porcdo mais rostral. Os lobos parietais apresentam uma conformacéo
ovalada. Também nota-se os lobos temporais ligeiramente expandidos médio-lateralmente.
Como a visualizacdo neste biomodelo estd comprometida pela presenca de sedimentos, 0s
sulcos e giros ndo foram visualizados.

Na extremidade rostral do telencéfalo, dorsalmente, observam-se os bulbos olfatdrios. Os
bulbos sdo pedunculados e formam uma abertura entre si de 69,67°. O biomodelo dos bulbos

ndo estd completo, ndo podendo ser reconstruida sua morfologia (Figura 42A).

Figura 42: LP 54 {Valgipes bucklandi. A — Vista dorsal; B- Vista lateral esquerda. Abreviaturas: bo: bulbo
olfatdrio; cer: cerebelo; Ipi: lobo piriforme; to: trato olfatério. Escala: 5 cm.

Vista lateral: No telencéfalo observa-se o trato olfatorio, curto, mas a forma nédo se mostra
muito definivel (Figura 42). O lado direito permite melhor visualiza¢do do trato olfatorio, que
mostra-se curto e ligeiramente cilindrico. Na lateral direita também é possivel uma melhor
visualizacdo do lobo piriforme, que se apresenta bem pronunciado, arredondado e convexo. A

fissura rinal, mostra-se bem demarcada.

Vista ventral: Onde se posicionaria 0 mielencéfalo, a medula oblonga ndo se encontra
bem delimitada. No metencéfalo observa-se a ponte, também ndo muito bem delimitada na
mascara. No diencéfalo a hipofise apresenta-se caudal ao quiasma Optico, pouco visivel e
arredondada, medindo 19,52 mm de comprimento e 17,23 mm de largura. A vista ventral do
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telencéfalo ndo se mostra bem visivel (Figura 43). E possivel notar a emergéncia dos nervos
cranianos 111, IV e V. Os demais ndo foram passiveis de identificacdo na tomografia, devido ao

cranio se encontrar muito preenchido de sedimentos o que dificultou a visualizacao.

Figura 43: LP 54, $Valgipes bucklandi, vista ventral. Em laranja, os nervos cranianos indicados através de nimeros
romanos. Abreviaturas: hip: hipéfise. Escala: 5 cm

4.1.8 MN 30472 Bradypus tridactylus

A tomografia do exemplar vivente (Figura 9) permitiu a visualizagdo com mais detalhes
da estrutura enceféalica em todas as vistas, assim como o0s hemisférios e lobos encefalicos. Os
nervos cranianos também foram passiveis de observacdo. O molde do endocranio (Figura 44)
apresenta comprimento de 51,46 mm, 29,30 mm de largura maxima e 27,67mm de altura.

Vista dorsal: O cerebelo mede 11,95 mm de comprimento e 21,18 mm de largura.
Apresenta uma conformacado mais arredondada, sem uma delimitacdo marcante dos hemisférios

cerebelares e da vermis.
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No telencéfalo, os lobos frontais dos hemisférios cerebrais se mostram mais
quadrangulares. A fissura circular que delimita os bulbos olfatérios mais rostralmente esta bem
demarcada. E passivel de visualizacdo sulcos e giros (Figura 45), apesar do telencéfalo ter
aparéncia mais lisencefélico. No lobo frontal € possivel visualizar o sulco coronal e o sulco

anseado formando a conformacéo cardiforme descrita por Lyras & Van Der Geer (2003).

CCr

Figura 44: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 30471 Bradypus tridactylus. A — Vista dorsal; B- Vista
lateral esquerda; C — Vista caudal; D: Vista rostral. Abreviaturas: bo: bulbo olfatorio; cer: cerebelo; Ifl: lobo
floculonodular; Ipi: lobo piriforme; It: lobo temporal. Escala: 2 cm.
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Ainda em vista dorsal é possivel observar nos lobos parietais os sulcos silvio e supra
silvio, assim como os giros silvio e supra silvio.

Os lobos temporais sdo sutilmente expandidos médio-lateralmente e os lobos occipitais
apresentam leve depressdo anterior a fissura transversa que os separa do cerebelo.

Em vista dorsal, na extremidade mais rostral, observa-se os bulbos olfatérios; eles séo
ovais, convergem entre si medialmente e a separacdo entre eles ndo é muito marcante. Medem
8,44 mm de comprimento e 18,33 mm de largura. N&o apresentam pedunculo.

Vista lateral: No metencéfalo, no cerebelo, nesta vista o lobo floculonodular se mostra
muito sutil e ndo se observa o parafléculo.

No telencéfalo o trato olfatério ndo estd bem delimitado por ser curto. A divisdo entre
trato olfatério e lobo frontal é abrupta. Os lobos temporais sdo mais proeminentes, assim como
os lobos piriformes, se encontram bem destacados e a fissura rinal abaixo forma um sulco bem
demarcado em direcdo caudo-rostral. O sulco supra silvio também é observavel por esta vista
(Figura 45B).

Figura 45: MN 30471 Bradypus tridactylus. A- Vista dorsal; B: Vista lateral esquerda. Abreviaturas: fr: fissura
rinal; gans: giro ansado; gs: giro silvio; gss: giro suprasilvio; Ifl: lobo floculonodular; Ipi: lobo piriforme; sans:
sulco anseado; scor: sulco coronal; sc: sulco cruzado; Escala: 2 cm.

Vista ventral: O mielencéfalo € observado em vista ventral (Figura 46). A medula

oblongata apresenta largura maxima de 11,90 mm e apresenta-se cilindrica e estreita latero-

lateralmente. O metencéfalo € composto pela ponte e cerebelo. Nesta vista € possivel visualizar
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a ponte que ndo se mostra muito proeminente, é mais plana e tem largura maxima de 10,11 mm.
Nesta vista o cerebelo ndo é passivel de visualizacao.

No diencéfalo a hipofise esta posicionada caudalmente ao quiasma éptico e rostralmente
a ponte. A hipdfise se mostra arredondada e mede 7,05 mm de comprimento e 6,36 mm de
largura maxima.

Os lobos piriformes sdo bem destacados nesta vista, muito abaulados dorso-ventralmente
e caudo-rostralmente. Médio-rostralmente aos lobos piriformes observa-se o quiasma oOptico,
que se mostra muito sutil como uma leve depressdo. O nervo oOptico (Il) esta posicionado
lateralmente ao quiasma, sendo uma continua¢do do mesmo. Latero-caudalmente ao quiasma e
nervo IlI, emergem o0s nervos cranianos Il e em seguida o IV. Mais caudalmente, lateral a
hipdfise, observa-se a emergéncia dos ramos do nervo trigémeo (V1,V2,V3). Lateral a ponte
observa-se trés pontos em separados que, pela posicdo (Romer & Parsons, 1985; Getty, 1981),
seriam os nervos VI, VII e VIII, respectivamente. JA& na medula oblongata, lateralmente
observa-se uma grande saida de nervos cranianos, correspondentes aos IX, X e XI. O nervo
hipoglosso (XI1) ndo esta visivel na recosntrucdo, mas sua saida pode estar ligada aos nervos

anteriores.
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Figura 46: MN 30471 Bradypus tridactylus, vista ventral. Nervos cranianos, em cor laranja, indicados através de
nameros romanos. Abreviaturas: hip: hipéfise; go: quiasma 6ptico. Escala: 2 cm.
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4.1.9 MN 7609 B. variegatus

O exemplar (Figura 8), recente, foi tomografado em tomografo médico, as imagens
permitiram a visualiza¢do da estrutura encefalica em todas as vistas, assim como os hemisférios
e lobos encefélicos. Os nervos cranianos também foram passiveis de observacdo. O molde do
encéfalo (Figura 47) mede como um todo 54,20 mm de comprimento, 31,53 de largura e 25,67

de altura.

—CCT

Figura 47: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 7609 Bradypus variegatus. A — Vista dorsal; B - Vista lateral
esquerda; C — Vista caudal; D: Vista rostral. Abreviaturas: bo: bulbo olfatério; cer: cerebelo; If: lobo frontal; Ifl:
lobo floculonodular; Ipi: lobo piriforme; It: lobo temporal; par: parafloculo. Escala: 2 cm.
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Vista dorsal: No metencéfalo o cerebelo mede 11,36 mm de comprimento e 18,62 mm
de largura. Tem a aparéncia de dois pequenos montes, mas a vermis ndo é delimitada.

No telencéfalo os lobos frontais dos hemisférios cerebrais tém uma conformacao
quadrangular mais sutil. E passivel de visualizagdo sulcos e giros (Figura 48), apesar da
aparéncia mais lisencefalico do encéfalo. No lobo frontal é possivel visualizar o sulco coronal
e o sulco anseado formando a conformacéo cardiforme descrita por Lyras & Van Der Geer
(2003). A fissura circular, que delimita os bulbos olfatorios € bem marcada. Os bulbos olfatorios
séo ovais e curtos, medindo 8,62 mm de comprimento e 15,84 mm de largura combinada. A
separacgdo entre eles é pequena e forma um angulo de 20° e ndo apresenta, pedunculo.

Nos lobos parietais os sulcos silvio, suprassilvio e endomarginal sdo visiveis, assim como
0s giros suprassilvio e endomarginal. A expansao médio-lateral dos lobos temporais em vista
dorsal é bastante sutil. J& nos lobos occipitais € observado uma leve depresséo confluente com
a fissura transversa que separa 0s hemisférios cerebrais do cerebelo.

Vista lateral: O metencéfalo, apresenta o cerebelo, em vista lateral, com_o lobo
floculonodular sutil e ndo se observa o parafléculo (48 B).

No telencéfalo, o trato olfatorio é curto, ligeiramente curvo e compacto. A fissura circular
é bem demarcada nesta vista. A fissura rinal é observada e se estende horizontalmente
delimitando ventralmente o grande lobo piriforme. Os lobos piriformes sdo bastante abaulados,
tanto médio-lateralmente quanto dorso-rostralmente. O sulco supra silvio também é observavel

nesta vista.

Figura 48: MN 7609 Bradypus variegatus. A- Vista dorsal; B - Vista lateral esquerda. Abreviaturas: fr: fissura
rinal; gc: giro cruzado; gendm: giro endomarginal; sans: sulco anseado; scor: sulco coronal; sc: sulco cruzado;
sendm: sulco endomarginal; ss: sulco silvio; sulco suprassilvio. Escala: 2 cm.
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Vista ventral: O mielencéfalo é passivel de observacdo em vista ventral (Figura 49). A
medula oblongata apresenta largura méxima de 11,43 mm, pouco plana, mas cilindrica.

No metencéfalo, a ponte ndo se mostra demarcada. Nesta vista, o cerebelo também néo é
passivel de visualizagéo.

No diencéfalo, em vista ventral, a hipofise é bastante demarcada e se apresenta em uma
leve elipse cranio-caudal, mede 8,06 mm de comprimento e 6,47 mm de largura maxima.

Os lobos piriformes sdo bem destacados, muito abaulados dorso-ventralmente. O
quiasma 6ptico nao esta demarcado no molde do endocréanio. O nervo éptico (Il) também néo
foi visualizado.

Medialmente aos lobos piriformes observa-se a emergéncia dos nervos cranianos Il e V.
A seguir, lateralmente a hipofise, estdo as ramificagdes do nervo trigémeo (V1, V2, V3), um
grupo bem marcado, de forma irregular direcionado rostralmente. Caudalmente a este grupo
observa-se trés pontos em separados que pela posi¢cdo seriam os nervos VI, VII e VIII em
sequéncia. Ja na medula oblongata, lateralmente observa-se uma grande saida de nervos
cranianos, correspondentes aos IX, X e XI. Medialmente na medula ainda é observado mais um

ponto de saida que seria correspondente ao nervo hipoglosso (XI1).

VIVII
VIII

IXXXI

Figura 49: MN 7609 Bradypus variegatus, vista ventral. Nervos cranianos indicados através de nimeros romanos.
Abreviaturas: hip: hipéfise; qo: quiasma 6ptico. Escala: 2 cm.
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4.1.10 MN 10981 B. torquatus

O exemplar MN 10981 (Figura 7), tomografado em tomdgrafo médico permitiu a
visualizacdo de toda a estrutura encefalica. O molde do encéfalo (Figura 50) possui

comprimento total de 51,79 mm de comprimento, 31,50 mm de largura e 25,57 mm de altura.

Vista dorsal: No metencéfalo, o cerebelo mede 16,95 mm de comprimento e 21,33 mm
de largura. Os hemisférios cerebelares sdo demarcados como dois pequenos montes. Apesar da
vermis ndo se mostrar bem delimitada, € possivel notar seu posicionamento entre os hemisférios
cerebelares com a aparéncia de dois pequenos montes. Em vista lateral, o lobo floculonodular
é sutil, assim como o parafléculo.

No telencéfalo o encéfalo tem a mesma aparéncia quadrangular dos outros exemplares,
entretanto mais ténue. Os lobos frontais dos hemisférios cerebrais apresentam sulcos e giros.
Sédo visiveis o0s sulcos coronal e anseado (Figura 51 A) formando a conformacéo cardiforme
descrita por Lyras & Van Der Geer (2003). A fissura circular, que delimita os bulbos olfatorios
é bem marcada. Os bulbos olfatérios sdo ovais e mais compridos cranio-caudalmente, medindo
7,53 mm de comprimento e 15,77 de largura combinada. A separacdo entre eles é pequena e
forma um angulo de 16° e ndo apresenta pedunculo.

Nos lobos parietais os sulcos silvio, suprassilvio e endomarginal sdo visiveis, assim como
os giros endomarginal e silvio. Os lobos temporais sdao bem expandidos médio-lateralmente. Os
lobos occipitais apresentam uma leve depressao confluente com a fissura transversa, que separa
os hemisférios cerebrais do cerebelo. Os hemisférios cerebrais ndo cobrem o cerebelo em vista
dorsal.

Vista lateral: O trato olfatdrio apresenta-se curto e cilindrico (Figura 51 B). A fissura
circular € bem demarcada nesta vista. A fissura rinal é observada e se estende horizontalmente,
delimitando ventralmente o lobo piriforme que se apresenta volumoso. Os lobos piriformes sdo
bastante abaulados tanto médio-lateralmente quanto dorso-rostralmente, sendo bastante

destacados. O sulco supra silvio também é observavel nesta vista.
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Figura 50: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 10981 Bradypus torquatus. A — Vista dorsal ; B — Vista
lateral esquerda; C - Vista caudal; D: Vista rostral. Escala: 2 cm.
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Figura 51: MN 10981 Bradypus torquatus. A- Vista dorsal; B: Vista lateral esquerda. Abreviaturas: fr: fissura
rinal; gendm: giro endomarginal; gs: giro silvio; Ifl; lobo floculonodular; Ipi: lobo pririforme; sans: sulco anseado;
scor: sulco coronal; sendm: sulco endomarginal; ss: sulco silvio; sss: sulco suprasilvio; to: trato olfatdrio. Escala:
2cm.

Vista ventral: O mielencéfalo é passivel de observacdo e apresenta a medula oblongata
apresenta largura maxima de 11,15 mm e se mostra plana (Figura 52).

No metencéfalo, em vista ventral, a ponte ndo se mostra demarcada. Nesta vista também
ndo se visualiza o cerebelo.

No diencéfalo, a hipdfise se mostra demarcada como um pequeno monte e se apresenta
arredondada, medindo 5,57 mm de comprimento e 6,49 mm de largura méxima.

No telencéfalo, os lobos piriformes sdo bem destacados, muito abaulados dorso-
ventralmente, e grandes cranio-caudalmente. O quiasma éptico ndo se mostrou demarcado no
molde do endocréanio, assim como o nervo éptico (11). Médio-rostralmente aos lobos piriformes
(tanto direito, quanto esquerdo) observa-se a emergéncia demarcada do que seriam 0S nervos
cranianos Il e 1V. Mais caudalmente, latero-rostral a hipofise, um grupo bem marcado, de
forma irregular e direcionado rostralmente, corresponde as ramifica¢fes do nervo trigémeo (V1,
V>, V3). Lateralmente & hipofise, observa-se também outro ponto de saida nervosa e,
caudalmente a este grupo, observa-se mais trés pontos em separado, correspondendo aos nervos

VI, VII e VIII em sequéncia. Ja na medula oblongata, lateralmente, observa-se uma grande
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saida de nervos cranianos, correspondentes aos X, X e XI. O nervo hipoglosso (XII) néo foi

identificado.

Figura 52: MN 10981 Bradypus torquatus, vista ventral. Nervos cranianos, em cor laranja, de | & Xl indicados
pelos algarismos romanos. Abreviaturas: hip: hipofise. Escala 2 cm.

4.1.11 MN 5039 Choloepus didactylus

O exemplar recente (Figura 5) foi tomografado em microtomdgrafo e gerou imagens bem
detalhadas, permitindo a visualizacdo da estrutura encefalica em todas as vistas, assim como 0s
hemisférios e lobos encefalicos. Os nervos cranianos também foram passiveis de observagéo.

O molde da cavidade intracraniana (Figura 53) apresentou 58,77 mm de comprimento, a
largura maxima do encéfalo é de 40,64 mm e altura de 35,29 mm.

Vista dorsal: No metencéfalo o cerebelo € bem demarcado, sua conformagdo mais
retangular, com os hemisférios e vermis cerebelar bastante destacados, aparentando 3 pequenas
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elevacOes na superficie. O cerebelo mede 21,15 mm de comprimento e 33,04 mm de largura.

Lateralmente o lobo floculonodular é visivel, assim como o parafloculo

B

cer

Figura 53: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 5039 Choloepus didactylus. A — Vista dorsal ; B - Vista
lateral esquerda; C - Vista caudal; D: Vista rostral. Abreviaturas: bo: bulbo olfatorio; cer: cerebelo; If: lobo frontal;
Ifl: lobo floculonodular; lo: lobo occipital; Ip: lobo parietal; Ipi: lobo piriforme; It: lobo temporal; ver: vermis
cerebela. Escala: 2 cm.

No telencéfalo, observa-se que o biomodelo possui formato quadrangular. No lobo frontal
sdo passiveis de identificacdo os sulcos coronal e anseado (Figura 54 A), que dao ao encéfalo
aparéncia pentagonal (Lyras & Van der Geer, 2003). Na extremidade mais rostral dos lobos
frontais observa-se a fissura circular, demilitando os bulbos olfatérios. Estes apresentam-se

quadrangulares, curtos e ndo pedunculados. A abertura entre eles forma um angulo de 24,66° e
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medem 9,43 mm de comprimento e 19,5 mm de largura. Nos lobos parietais observa-se o sulco
silvio, suprassilvio e endomarginal, assim como respectivos giros. Os lobos temporais sdo
expandidos latero-caudalmente. Os lobos occipitais apresentam abrupta depressdo na altura da

fissura transversa, que os delimita ao cerebelo.

Vista lateral: No telencéfalo os lobos piriformes bastante desenvolvidos se destacam
(Figura 54 B), apresentando formato arredondado e expandindo-se dorso-ventralmente. O sulco
silvio e a fissura rinal se mostram bem demarcados. Também é observado nesta vista o trato

olfatorio curto, cilindrico e robusto, com a fissura circular bem marcada.

geor

Figura 54: MN 5039 Choloepus didactylus. A- Vista dorsal; B: Vista lateral esquerda. Abreviaturas: fr: fissura
rinal; gcor: giro coronal; gect: giro ecto-marginal; Ipi: lobo piriforme; Ifl: lobo paraflocular; par: parafléculo; sans:
sulco anseado; scor: sulco coronal; sect: sulco ectomarginal; ss: sulco silvio; sss: sulco suprasilvio. Escala: 2 cm.

Vista ventral: No mielencéfalo é observada a medula oblongata, que apresenta
configuracdao mais cilindrica e largura maxima de 9,67 mm.

No metencéfalo, observa-se a ponte mais plana, com uma largura de 15,77 mm.

No diencéfalo a hipofise é bem demarcada, formando uma elipse cranio-caudalmente e

medindo 8,81mm de comprimento e 9,36 mm de largura.
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Os lobos piriformes se mostram abaulados e bem destacados. O trato olfatorio ndo se
mostra muito bem demarcado nesta vista.

O quiasma Optico nao estad muito visivel no molde do endocranio, apresentando no local
apenas uma leve depressdo em forma de V. O nervo dptico (II) mostra-se como uma
continuacdo desta leve depressdao. Médio-rostralmente aos lobos piriformes (tanto direito,
quanto esquerdo), observa-se a emergéncia demarcada do que seriam os nervos cranianos Il e
IV. Mais caudalmente, latero-rostral a hipéfise, um grupo bem marcado, de forma irregular
direcionado rostralmente, correspondem as ramificagdes do nervo trigémeo (Vi, V2, V3).
Latero-caudalmente a hipofise, observa-se também outro ponto de saida nervosa e caudalmente
a este grupo observam-se mais trés pontos em separados, correspondendo aos nervos VI, Vil e
VIIl em sequéncia. Ja na medula oblongata, lateralmente, observa-se uma grande saida de
nervos cranianos, correspondentes aos 1X, X e XI. O nervo hipoglosso (XII) foi visualizado
medial a ponte, somente do lado direito (Figura 55).

Figura 55: MN 5039 Choloepus didactylus, vista ventral. Nervos cranianos , em cor laranja, de | a XII.
Abreviaturas: bo: Bulbo olfatério; hip: hipofise. Escala 2 cm.



99

4.1.12 MN 75772 Choloepus hoffmani

O exemplar vivente (Figura 6) foi tomografado em microtomdgrafo industrial e gerou
imagens bem detalhadas, permitindo a visualizagdo da estrutura encefélica em todas as vistas,
assim como os hemisférios e lobos encefalicos. Os nervos cranianos também foram passiveis
de observacdo. O molde da cavidade intracraniana (Figura 56) possui comprimento de 55,68
mm, a largura maxima do encéfalo é de 40,64 mm e a altura 28,55 mm.

Vista dorsal: No metencéfalo, o cerebelo é bem demarcado, sua conformagdo é mais
retangular. Os hemisférios cerebelares e a vermis aparentam trés grandes elevacdes na

superficie. Apresenta largura maxima de 29,12 mm e comprimento maximo de 17,43.

VEer

Figura 56: Modelo tridimensional do encéfalo de MN 75772 Choloepus hoffmani. A — Vista dorsal ; B - Vista
lateral esquerda; C - Vista caudal; D: Vista rostral. Abreviaturas: bo: bulbo olfatério; cer: cerebelo; If: lobo frontal;
Ifl: lobo floculonodular; lo: lobo occipital; Ip: lobo parietal; Ipi: lobo piriforme; It: lobo temporal; mo: medula
oblongata; par: parafléculo; to: trato olfatdrio. Escala: 2 cm.
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O encéfalo apresenta formato quadrangular. Os hemisférios cerebrais estdo bem demarcados,
com a fissura longitudinal aparente. Os sulcos coronal e anseado (Figura 57 A),

que dao a aparéncia ortogonal (Lyras & Van Der Geer, 2003) ao encéfalo, sdo
identificaveis, assim como a expansdo postero-lateral nos lobos temporais.

Vista lateral: No metencéfalo, o cerebelo mostra um o lobo floculonodular bem
demarcado e também o parafloculo. No telencéfalo, os lobos piriformes sédo bastante
desenvolvidos e apresentam formato arredondado, expandindo-se dorso-ventralmente em
direcdo ventral, onde o sulco silvio e o sulco rinal lateral se encontram bem demarcados (Figura
57B). Os sulcos formam dois volumes distintos nos lobos piriformes, como duas

circunferéncias, em posicdo dorso-ventral entre si.

A

sar

Figura 57: MN 75772 Choloepus hoffmani. A - Vista dorsal; B - Vista lateral esquerda. Abreviaturas: fr: fissura
rinal; gans: giro ansado; gect: giro ecto-marginal; gs: giro silvio; sans: sulco anseado; scor: sulco coronal; sect:
sulco ectomarginal; sm: sulco marginal; ss: sulco silvio; sss: sulco suprassilvio; srl: sulco rinal lateral. Escala 2
cm.

Vista ventral: O mielencéfalo é visivel, e a medula oblongata apresenta largura maxima
de 15,14 mm e configuracdo mais cilindrica.

No metencéfalo observa-se a ponte, mais cilindrica, com largura de 15,32 mm. O cerebelo
ndo se mostra visivel em vista ventral.

No diencéfalo, a hipofise & bem demarcada formando uma leve elevagdo em elipse, com

comprimento de 10,04 mm e largura de 7,85 mm.
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No telencéfalo, pode-se visualizar os nervos cranianos bem demarcados (Figura 58), a
comecar pelo trato olfatorio (nervo craniano ), que forma estruturas direito e esquerda robustas.
Apesar de bem visualizado o trato olfatério ndo possui limites muito evidentes.

Em seguida, nota-se o quiasma Optico e como continuag¢do o nervo craniano Il (6ptico),
bem delineado em ambos ramos laterais, caudalmente aos bulbos olfatdrios e anteriormente a
hipdfise. Médio-rostralmente aos lobos piriformes, observa-se a emergéncia demarcada dos
nervos cranianos Il e IV. Lateralmente a hipéfise, observa-se a emergéncia bem demarcada,
direcionada rostralmente, do nervo craniano V (trigémeo) e suas ramificagdes (V1, V2, V3).
Latero-caudalmente a hipofise, observa-se também outro ponto de saida nervosa direcionada
caudalmente, que corresponderia a saida dos nervos VI e VII. Em direcdo latero-caudal a estes
observa-se a saida do nervo VIII. Medialmente a este observa-se uma saida que traca uma volta
curta, lateralmente a ponte, e que se une a outra saida em posicédo lateral & medula oblongata.
Estas saidas que convergem correspondem a saida dos nervos cranianos IX, X e XI. Medial a
medula oblonga e caudal a ponte é possivel observar uma ultima saida que corresponde, pela

posicao, ao nervo craniano XII (hipoglosso).

Figura 58: MN 75772 Choloepus hoffmani, vista ventral com nervos cranianos | ao XIlI, em cor laranja.
Abreviaturas: bo: bulbo olfatorio; hip: hipofise; Ipi: lobo piriforme; go: quiasma éptico. Escala: 2 cm
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4.2 Analise morfométrica

A andlise de componentes principais revelou um padrdo bastante conservador entre diversas
ordens de mamiferos na estruturacéo da variacao representada pelos logaritmos das medidas lineares de
comprimento, largura e altura do encéfalo e dos bulbos e do volume do encéfalo. Os dois primeiros
componentes principais corresponderam a 96,3% da variacéo total amostrada, sendo que o primeiro
componente principal (PC1) correspondeu a 93.1%. A disposigao dos scores individuais de cada taxon
ao longo do PC1 (Figura 59) ordenou os espécimes em um continuo de tamanho, com os scores dos
maiores espécimes dispostos a esquerda do grafico, e os menores na extremidade direita ( Figura 59).
Todos os elementos do primeiro autovetor apresentaram sinais iguais e magnitudes semelhantes,
indicando uma alta correlagdo entre as variaveis originais e o primeiro autovetor, confirmando sua
interpretacdo como um eixo de tamanho generalizado ( Tabela 7).

O segundo e o terceiro componentes principais (PC2) corresponderam respectivamente a apenas
3,2 e 2,4 % da variacdo morfométrica. A interpolacdo dos scores individuais nesses componentes ndo
revelou agrupamentos que pudessem distinguir morfologias do endocranio das diferentes ordens ou
subordens amostrados com base nas medidas disponiveis.

Uma segunda analise de componentes principais foi realizada para a matriz de
covariancias de nove medidas tomadas dos exemplares tomografados de Xenarthra.
Similarmente a analise da matriz de diversas ordens reunidas, o0 primeiro componente principal
também revelou-se como um eixo de tamanho generalizado, compreendendo 92,1 % da
variacao e apresentando autovetores de magnitude similar e mesmo sinal. Uma vez que para
essa andlise foi possivel utilizar medidas mais detalhadas dos componentes do encéfalo dos
exemplares estudados os componentes 2 e 3 foram examinados em detalhe no sentido de
identificar padrdes endocranianos nas trés subordens de Xenarthra que pudessem auxiliar na
interpretacédo dos padres em Folivora. Esses autovetores resumem 5.31 % da variagdo total, e
consequentemente pode ser interpretada como varia¢do independente do tamanho resumido no
primeiro componente. Seus respectivos elementos (“loadings”) expressam um contraste entre
as variaveis comprimento e largura do bulbo olfativo, comprimento e altura dos hemisférios

cerebrais e largura da hipofise (Tabela 8).
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Tabela 7: Elementos dos trés primeiros autovetores da Andlise de Componentes Principais da matriz de
covariancias das medidas lineares e volume do endocréanio de representantes de diversas linhagens de mamiferos:

Folivora (: Folivora (Bradypus tridactylus, B. variegatus, B. torquatus, Choloepus didactylus, C. hoffmanni,

tGlossotherium robustum, tEremotherium laurillardi, tNothrotherium maquinensis, fValgipes bucklandi);
Cingulata (Priodontes maximus, Cabassous tatouay, Tolypeutes tricinctus, Pampatherium humboldti);
Vermilingua (Cyclopes didactylus, Myrmecophaga tridactyla, Tamandua tetradactyla); Monotremata
(tfObdurodon sp., Ornithorhynchus anatinus adulto e juvenil); Tachyglossus aculeatus; Zaglossus);
Didelphimorphia (Monodelphis domestica, tPucadelphys andinus); Cynodonta (}Brasilitherium riograndensis);
Primates (flgnacius graybullianus); Cladotheria (fVincelestes neuquenianus); Condylarthra (Hyopsodus
lepidus); Perissodactyla (+Rhynchippus equinus); Carnivora (Conepatus semistriatus).

. Autovetores
Variaveis
1 2 3
Comprimento do bulbo olfatério -0.4202615 -0.2306446 0.28536224
Largura do bulbo olfatorio -0.4009442 0.2277356 0.19295396
Altura do encefalo -0.4196342 -0.4420249 0.22128867
Comprimento do encéfalo -0.3557096 0.8194801 0.03921147
Largura do encéfalo -0.4331748 -0.1233105 -0.89012027
Volume do encéfalo -0.4151644 -0.1131391 0.19625709
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Figura 59: Interpolacdo dos scores individuais nos dois primeiros componentes principais da matriz de medidas
lineares log-transformadas e da raiz cubica do volume do encéfalo. NUmeros correspondem aos exemplares de
cada taxon : Folivora (1-Bradypus tridactylus, 2- B. variegatus, 3- B. torquatus, 4- Choloepus didactylus, 5- C.

hoffmanni, 6- $Glossotherium robustum, 7 e 8 - +Eremotherium laurillardi, 9- TNothrotherium maquinensis, 10,
11 e 12 - tValgipes bucklandi); Cingulata (13 - Priodontes maximus, 14 - Cabassous tatouay, 15 — Tolypeutes
tricinctus, 19 - Pampatherium humboldti); Vermilingua (16 — Cyclopes didactylus, 17 - Myrmecophaga
tridactyla, 18 - Tamandua tetradactyla); Monotremata (20 - TObdurodon sp., 21 e 22 - Ornithorhynchus anatinus
adulto e juvenil); 23 - Tachyglossus aculeatus; 24 - Zaglossus); Didelphimorphia (25 - Monodelphis domestica,
26 - fPucadelphys andinus); Cynodonta (27 - fBrasilitherium riograndensis); Primates (28 - flgnacius
graybullianus); Cladotheria (29 - fVincelestes neuquenianus); Condylarthra (30 - fHyopsodus lepidus);
Perissodactyla (31 - tRhynchippus equinus); Carnivora (32 e 33 - Conepatus semistriatus). Os vetores em
vermelho expressam as correlagOes entre as variaveis originais (1- altura encéfalo ; 2: comprimento do encéfalo;
3: largura do encéfalo; 4: comprimento do bulbo olfatério; 5: largura bulbo olfatério; 6: volume encéfalo) e os

dois primeiros componentes principais (margens superior e direita do gréafico).



Tabela 8: Elementos dos trés primeiros autovetores da Andlise de Componentes Principais da matriz de

covariancias das medidas lineares do endocranio dos espécimes das trés subordens de Xenarthra

Scores das variaveis
Variaveis

PC1-92,1% PC2-3,11% PC3-2,2%
Comp. Cerebelo -0.3683198 0.004639558 0.21860200
Larg. Cerebelo -0.3429315 0.250903656 0.24015531
Comp. Bulbo olfatdrio -0.2952794 0.474697308 -0.42248326
Larg. Bulbo olfatério -0.3221947 0.388775948 -0.14822859
Comp.Hemisférios cerebrais -0.3196440 -0.039850541 0.13933982
Larg. Hemisférios cerebrais -0.3367701 0.040450162 0.29398632
Altura Hemisférios cerebrais -0.3198334 -0.016758861 0.25739861
Comp. Hipofise -0.3450065 -0.354475605 -0.71683242
Larg. Hipofise -0.3447171 -0.656797886 0.09015804

A interpolacdo dos scores nesses dois componentes principais revelou uma superposicao
entre os scores de Folivora e Vermilingua, e a separagéo dos trés taxons de Cingulata em relagédo
ao componente 2. Essa separacdo é principalmente devida ao contraste entre as dimensdes
relativas dos bulbos olfatérios (maiores em Cingulata, menores nas duas outras subordens), e
da largura da hipofise, relativamente maior em Folivora e Vermilingua e relativamente menor

entre os Cingulata (Figura 60 A).
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Figura 60: Interpolacéo dos scores individuais no segundo e terceiro componentes principais da matriz de medidas
lineares log-transformadas do endocranio dos exemplares de Xenarthra apenas. Grafico A: Scores mais periféricos
de cada subordem reunidos (Foli = Folivora; Verm = Vermilingua; Cing = Cingulata). Grafico B: Scores mais
periféricos de cada familia de Folivora reunidos identificados com diferentes nimeros: 1 - Bradypodidae, 2 —
Megalonychidae, 3- Mylodontidae, 4 — Megatheridae, 5 — Nothrotheridae, 6 - Cingulata, 7 — Vermilingua. Gréafico
C: Numeros correspondem aos scores individuais dos exemplares de cada taxon : Folivora (1-Bradypus tridactylus,
2- B. variegatus, 3- B. torquatus, 4- Choloepus didactylus, 5- C. hoffmanni, 6- Glossotherium robustum, 7 e 8 -
+Eremotherium laurillardi, 9- +Nothrotherium maquinensis, 10, 11 e 12 - Valgipes bucklandi); Cingulata (13 -
Priodontes maximus, 14 - Cabassous tatouay; 15 — Tolypeutes tricinctus); Vermilingua (16 — Cyclopes didactylus,
17 - Myrmecophaga tridactyla, 18 - Tamandua tetradactyla). Os vetores em vermelho expressam as correlacdes

entre as variaveis originais (1 - Comp. Cerebelo; 2 — Larg. Cerebelo; 3: Comp. do bulbo olfatério; 4: Larg. bulbo
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olfatorio; 5: Comp. dos hemisférios cerebrais; 6: Larg. dos hemisférios cerebrais; 7: Altura dos hemisférios
cerebrais; 8: Comp. hipofise; 9: Larg. hipdfise) e os dois primeiros componentes principais (margens superior e
direita do gréfico).

Ainda com base na mesma analise para Xenarthra, os scores nos componentes 2 e 3 dos
espécimes de cada familia de Folivora foram identificados e reunidos ligando-se os valores
mais extremos (Figura 60 B). Quando analisada em conjunto com as correla¢des entre variaveis
originais e os dois componentes em questdo (Figura 60 C) é possivel identificar uma tendéncia
na variacdo capturada pelas medidas lineares do encéfalo entre os grupos de preguicas
estudadas. Assim, exceto pela quase superposicdo com o escore de TGlossotherium, as
preguicas atuais (Bradypus e Choloepus), apresentam os menores scores no CP2, ocupando o
quadrante oposto ao ocupado pelos representantes de Cingulata. Como pode ser verificado na
Figura 60 B, as dimensOes relativas mais associadas com esse eixo de variagdo estéo
relacionadas ao bulbo olfatério (maior nos Cingulata) e largura da hipéfise (maior nas preguicas
atuais e em Glossotherium). O restante das preguicas fosseis apresenta scores no PC2

intermediarios aos dois grupos anteriores, e amplamente superpostos com os de Vermilingua.
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5 DISCUSSAO

5.1. Morfometria multivariada

A variacdo morfométrica nas dimensbes do endocranio de espécimes tomografados e
obtidos da literatura revelou uma estrutura de covariancias bastante conservada ao longo das
ordens de mamiferos analisadas. Todas as medidas mostraram-se similarmente correlacionadas
ao tamanho generalizado, indicando que, pelo menos no que concerne as medidas lineares
utilizadas (comprimento, largura, altura e volume do encéfalo total, e comprimento e largura
dos bulbos), espécimes das diferentes ordens apresentam endocranios que sdo versdes
isométricas em diferentes escalas uns dos outros. Aproximadamente 92% da variacao
morfométrica capturada nas medidas € relacionada a essa tendéncia quase isométrica de
tamanho.

Jerison (1991) usou a analise multivariada de componentes principais para entender se havia
alguma estrutura responsavel pela direcéo evolutiva encefalica. O autor também concluiu que o que
guia da evolucdo das estruturas é o tamanho encefélico geral, que correspondeu a mais de 80% da
variacdo dos componentes principais. O segundo componente foram os bulbos olfatdrios que variam
bastante entre as espécies, fato também observado aqui. O autor também argumentou o fato da estrutura
encefalica nos mamiferos ter morfologia bastante conservadora, o que também é observado por outros
autores (Northcutt, 2002; Butler & Hodos, 2005; Pought et al, 2006; Hildebrand & Goslow, 2008).

Northcutt (2002) apontou que mesmo uma andlise superficial na anatomia externa do cérebro dos
diferentes grupos de vertebrados mostra que eles possuem o mesmo nimero de divisdes cerebrais. A
analise de componentes principais mostrou que essas divisdes, em mamiferos, crescem dentro de uma
mesma propor¢éo, com muito pouca variagao.

Macrini et al. (2006) analisou endocrénios de monotremados e concluiu que, mesmo com a
diferenca de tamanho entre as formas fdsseis e atuais 0s aspectos de razéo entre largura e comprimento
sd0 bem conservados nos espécimes.

Uma limitacdo inerente aos dados da matriz, comparando diversas ordens de mamiferos no
presente estudo, é a auséncia de medidas para a hipofise, cerebelo e para o cranio dos taxons cujos dados
foram obtidos da literatura. Apesar dessa lacuna, foram obtidos resultados para o comprimento, largura

e altura do encéfalo e dos bulbos olfatérios.



109

Uma vez que a maioria dos espécimes de outras ordens, que ndo Xenarthra, foi obtida a
partir da literatura, essa analise teve que se restringir as medidas descritas acima, as Unicas
disponiveis em alguns casos.

Na andlise, comparando os grupos de Xenarthra, que consiste exclusivamente de
espécimes tomografados, foi possivel substituir as medidas de comprimento, largura, e volume
do encéfalo total por medidas mais detalhadas das mesmas regides (hemisférios cerebrais,
cerebelo e hipofise). Ainda assim, a analise de componentes principais revelou uma forte
estruturacdo da variagédo representada nas medidas em relacdo ao tamanho generalizado, que
também responde por aproximadamente 92% da variacao total. Nesse caso, foi possivel analisar
ainda os dois componentes principais seguintes, e revelar uma estruturacdo que posiciona 0s
scores individuais das trés subordens de Xenarthra ao longo do PC2, contrastando, com relagédo
as dimensdes de larguras relativas dos bulbos e da hipofise as preguicas e os cingulata atuais.
Ao longo desse continuo, encontram-se, superpostos, os Vermilingua e as preguicas fdsseis
(exceto TGlossotherium, que apresenta largura relativa da hipofise similar as preguicas atuais).

E interessante notar que o PC2 no presente estudo parece resumir um continuo da variagdo do
endocranio independente do tamanho que ordena também espécimes de vida arborea e terrestre. Assim,
as preguicas atuais, arboricolas, situam-se em um extremo desse continuo, em oposto aos Cingulata,
que correspondem a subordem de Xenarthra mais caracteristicamente terricola. Curiosamente, amaioria
das preguicas fosseis apresentou scores intermediarios em relacdo a esses dois extremos, e superpostos
com os Vermilingua atuais, que tem representantes terricolas (Myrmecophaga) e semi-arboricolas
(Tamandua, Cyclopes).

Os resultados das analises morfométricas, embora possam sugerir algumas linhas de
investigacdo interessantes, como o detalhamento sobre a similaridade revelada entre as
preguicas atuais e tGlossotherium, devem ser analisados com cautela. O baixo ndmero de
espécimes disponiveis termina por restringir a quantidade de medidas a serem incluidas nas
analises, determinando assim uma simplificacdo excessiva que pode comprometer a
amostragem da variabilidade nas estruturas do endocranio. Caracteristicas relacionadas ao
desenvolvimento de partes especificas do encéfalo, tais como a vermis cerebelar, os lobos
cerebelares, e hemisférios cerebelares, bem como o grau de convolugdes ndo foram capturadas
pelas medidas utilizadas nas analises multivariadas, podendo assim ter restringido os padrfes

identificaveis.
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Para entender os aspectos ndo abordados na analise multivariada a morfologia do
endocranio de Folivora foi examinada qualitativamente em comparacéo a hipétese filogenética

mais aceita e quanto as inferéncias de habitos.

5.2. Aspectos filogenéticos

A variacdo morfoldgica representada nos moldes encefalicos descritos no presente trabalho foi
analisada em relacdo a hipétese filogenética de Gaudin (2004) (Figura 61), atualmente a mais aceita por
diversos autores (Bargo et al., 2006; Gaudin & MacDonald, 2008; Vizcaino & Loughry, 2008; Pujos et
al., 2012; Gaudin & Croft, 2015).

A superordem Xenarthra constitui um dos quatro maiores clados placentarios. Apesar de suas
diferentes linhagens apresentarem morfologias muito distintas e serem altamente especializadas, a
monofilia de Xenarthra é amplamente reconhecida (Gaudin, 1995; McKenna & Bell, 1997; Gaudin,
1999; Gaudin, 2004). O clado pilosa também tem monofilia suportada tanto em dados morfoldgicos
quanto moleculares (MacKenna e Bell, 1997; Delsuc et al., 2001; Delsuc et al., 2004; Gaudin, 2004).

Com base em uma analise morfoldgica de caracteres cranio-dentais amostrados a partir de 33
géneros extintos e atuais, representando as grandes familias da subordem, além de diversos grupos
externos, a filogenia de Gaudin (1995; 2004) suporta monofiletismo das familias tradicionais,
Mylodontidae, Megalonychidae e Megatheriidae. A familia Nothrotheriidae também foi reconhecida
como monofilética, incluindo aos notrotérios do Pleistoceno apenas as formas do Mioceno tardio.

Gaudin (2004) também agrupa monofileticamente o clado Megatheroidea, que une
Megatheriidae, Nothrotheriidae, Megalonichidae e megaterdides basais, com exclusdo de
Mylodontidae, como j& havia sido reconhecido por outros autores (Patterson & Pascual, 1968;
McKenna & Bell, 1997). A posicao de Choloepus, arboricola atual, foi também confirmada entre os
membros extintos da familia Megalonychidae, cujo monofiletismo também é aceito por MacPhee
(2000) e Pujos et al. (2007).

Gaudin (2004), concluiu que as preguicas arboricolas atuais sao difiléticas, com Bradypodidae
basal a todos os outros Folivora, num clado denominado Eutardigrada. Assim, Bradypus e Choloepus
nao possuem ancestral comum, e a divisdo entre os géneros se trata de um evento antigo. Preguigas
arboricolas compartilham similaridades superficiais que nao estdo evidentes em taxons extintos, mais
notadamente relacionadas a sua locomocao suspensivora. As semelhancas entre Bradypus e Choloepus
sdo superficiais e representam um caso marcante de convergéncia evolutiva (Greenwood et al., 2001,
Gaudin, 2004).
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Assim, para entender os aspectos filogenéticos observados nos moldes encefalicos o presente
trabalho separou os exemplares entre 0s grupos propostos nesta filogenia (Figura 61). Entretanto, as
preguicas atuais sao apresentadas comparadas entre si, a despeito da auséncia de ancestralidade comum

entre os géneros Choloepus e Bradypus.

MEGALONYCHIDAE Q Q
including Choloepus ’

MEGATHERIIDAE

f NOTHROTHERIIDAE £5.3
MEGATHERIA e

“ Basal Megatherioids
/

|
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\

EUTARDIGRADA

Bradypus O @ f}

Figura 61: Hipotese filogenética de Gaudin (2004). Modificado de de Gaudin & McDonald, 2008. Escala 5 cm.

5.2.1 Preguicas atuais

Com relacdo a morfologia do cerebelo, observam-se caracteristicas que separam o0s dois
géneros de Folivora recentes tratados nesta dissertacdo. O metencéfalo de Bradypus apresenta um
cerebelo ligeiramente ovalado, sem hemisférios muito definidos e a vermis ndo aparente, em 0posi¢ao
a Choloepus, que mostra divisdes de hemisférios cerebelares muito bem definidas e uma vermis
destacada. Com relacéo as proporcdes, em Bradypus variegatus e B. torquatus observam-se menores
proporcdes de largura para o encéfalo em relagdo ao cranio. Em geral, todas as proporgGes relativas
(entre estruturas e encéfalo) assemelham-se em ambos géneros de preguicas atuais para cerebelo,
hipofise e bulbos olfatorios.

Para o diencéfalo, a hipofise (glandula pituitaria) destes animais apresenta proporgdes similares,

nao sd entre 0s géneros atuais, quanto para 0s géneros extintos, salvo poucas exce¢des. O aspecto que
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diferencia esta glandula nos grupos é a morfologia, mais eliptica ou mais arredondada, diferindo
individualmente nas espécies.

O telencéfalo apresentou aspectos diferenciados nos grupos. Em Bradypus, apesar dos lobos
temporais ndo se mostrarem td0 maiores médio-lateralmente, observaram-se lobos piriformes com
conformacéo abaulada caudo-rostralmente. Para Choloepus, percebemos 0 mesmo destaque para 0s
lobos piriformes, entretanto os lobos temporais também séo mais destacados caudo-lateralmente neste
género.

O aspecto geral do encefalo de Bradypus é quadrangular e um tanto lisiforme, apresentando giros
e sulcos menos marcados, entretanto o sulco coronal, aparente, se curva lateralmente e diverge
rostralmente dando ao encéfalo formato cardiforme. Diferente do observado em Bradypus, 0s giros e
sulcos em Choloepus séo bem demarcados e ddo aparéncia ortogonal ao encéfalo. Lyras & Van Der
Geer (2003) verificaram que, apesar de uniformes, notavam-se duas caracteristicas que discriminavam
com clareza o cérebro de Caninae modernos, caracteristicas de padrdo de sulcos do cortex cerebral,
diferencas que puderam ser rastreadas em canideos extintos desde 0 Mioceno. Os autores verificaram
tais aspectos nos taxons e nomearam, deste modo, os feitios que sulcos e giros davam ao encéfalo e
discutiram aspectos filogenéticos com base nas diferencas de conformacéo dos sulcos e giros. O aspecto
mais convoluto do encéfalo de Choloepus explica o fato deste género apresentar maiores valores para
quociente de encefalizacdo - EQ (no geral maiores que 1), para todos os exponenciais testados, apesar
de ser menor que Bradypus no tamanho relativo do encéfalo quanto ao crénio, este ultimo ocupando
maior proporcdo da caixa craniana, do que Choloepus. Rodrigues (2011) argumenta que as
interpretacOes de valores de EQ podem ser discutidos em conjunto com as feigbes anatbmicas,
embasando melhor discussdes a respeito de inferéncias evolutivas e para identificar e discutir regioes
que influenciem no grau de encefalizacéo.

Macrini (2007b) aponta que nem sempre moldes endocranianos refletem com precisdo a
condi¢do dos hemisférios cerebrais em mamiferos, uma vez que cérebros maiores tendem a ser mais
convolutos, assumindo a forma ligeiramente esférica. Alguma informacéao pode ser perdida e 0 aspecto
pode até se mostrar mais lisiforme, entretanto um quociente de encefalizagdo resultante maior ocorre
em decorréncia das convolugBes que aumentam a quantidade de area de superficie cortical em relagdo
ao acréscimo do tamanho de volume para o cérebro (Jerison, 1973; Macrini, 2007a). E o que se observa
no caso de Choloepus.

O grande neocortex € uma das principais caracteristicas dos mamiferos, sendo que hemisférios

menos convolutos (mais lisiformes) sédo observados mais em pequenos mamiferos e 0s mais convolutos
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nos mamiferos maiores (Hildebrand & Goslow, 2006). O aspecto mais lisiforme (pouco convoluto)
dos hemisférios cerebrais é considerado plesiomorfico por Butler & Hodos (2005) e Rodrigues (2011).

Relativo aos bulbos olfatérios a maior diferenca estd no aspecto mais ovalado e com menor
abertura em Bradypus que em Choloepus. Em C. didactylus temos ainda um pequeno pedunculo, que
ndo foi observado no outro exemplar de Choloepus tampouco em Bradypus.

5.2.2 Megatheria

No grupo monofilético Megatheria foram analisados tEremotherium laurillardi (Megatheriidae)
e TNothrotherium maquinense (Nothrotheriidae). Os encéfalos de TEremotherium e FNothrotherium
mostraram similaridades em sua morfologia.

No telencéfalo os hemisférios cerebrais sdo semi-ovais e apresentam uma grande expansao latero-
caudal na regido dos lobos temporais e ventralmente os lobos piriformes sdo maiores médio-
lateralmente tanto para TEremotherium quanto para TNothrotherium. A expanséo dos lobos piriformes
confere & face dorsal do encéfalo um aspecto de formato cardiforme inverso, em ambos os géneros.

Entretanto, apesar do cerebelo apresentar semelhancas na largura relativa para os dois géneros
(largura relativa de 50%), esta estrutura apresenta distingdes morfoldgicas entre TEremotherium e
tNothrotherium. Em +N. maquinense, o cerebelo se mostra em formato mais abaulado com lobos e
vermis cerebelar ndo muito definivel. Jaem +E. laurillardi, o cerebelo apresenta formato triangular. As
estruturas do cerebelo, como os lobos cerebelares e foliagdo tipica da estrutura, ndo estdo muito bem
marcadas, sugerindo um aspecto mais lisiforme para ambos géneros. Outra grande diferenca quanto aos
dois grupos diz respeito ao quociente de encefalizagdo, muito maior em Nothrotherium do que em
‘Eremotherium. Isto pode indicar diferencas nas circunvolucdes encefalicas, que sdo melhor observadas
em FN. maquinense do que em TE. larillardi e, também, pode ser o reflexo do encéfalo de
‘Nothrotherium ocupar 95% da largura do cranio, demosntrando que TN. maquinense seria um animal

melhor adaptado.

5.2.3 Mylodontidae

Ainda seguindo a filogenia de Gaudin (2004), foram posicionados os taxons 7Glossotherium
robustum e T Valgipes bucklandi na familia monofilética Mylodontidae. Ambas especies se assemelham

por apresentarem cerebelos grandes, ocupando mais de 80% da largura em relagdo ao encéfalo.
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Os dois representantes da familia Mylodontidade apresentam, distintamente ao observado até o
momento, bulbos olfatdrios retangulares, bem separados entre si formando uma diagonal médio-lateral
no extremo cranial. Entretanto V. bucklandi é pedunculado, enquanto TG. robustum, apesar de mais
comprido no sentido cranio-caudal, ndo aparenta apresentar pedunculo.

Com relagdo ao telencéfalo, tanto em tGlossotherium quanto em fValgipes observam-se
hemisférios cerebrais com conformagéo ovoide, aspecto mais lisiforme e com poucos sulcos e giros.

O que os distingue seria uma diferenca no cerebelo. Em §G. robustum, observamos uma vermis
cerebelar bem destacada, lembrando uma crista, e a fissura transversa, que separa o cerebelo do cérebro,
é bem marcada. Toda a estrutura apresenta um aspecto triangular em vista dorsal e é mais expandido
médio-lateralmente. Entretanto, ndo s6 V. bucklandi ndo apresenta esta conformacao, quanto apresenta
um distinto tentdrio cerebelar ossificado que suprime a fissura transversa, ndo observado em nenhum
exemplar de Folivora. Tambusso & Farifia (2015b) reportaram um tentorio cerebelar ossificado em
‘Pampatherium humboldtii que também eliminava a fissura (sulco) transversa. Os autores indicam que,
um tentorio ossificado pdstero-medial também € observado em tatus atuais, mas ndo reportaram para
gliptodontes.

Ambos bulbos olfatorios de TG. robustum e 1V. bucklandi se mostram afastados entre si e com
uma conformagdo quase retangular. Entretanto em fValgipes nota-se um pedunculo entre encéfalo e
bulbos olfatérios, dentre todos os Folivora, foi o Gnico a apresentar tal estrutura. A estrutura dos bulbos
em FGlossotherium também lembram um pedinculo, entretanto aparentemente parecem ser uma Unica
estrutura com os bulbos ndo estando de fato separados do encéfalo. Os bulbos olfatérios pedunculados

também foram observados por Tambusso & Farifia (2015a) em gliptodontes.

5.2.4 Taxons externos a Folivora

Outros tAxons de Xenarthra foram avaliados, trés Cingulata e trés Vermilingua atuais de tamanhos
distintos, externos a Folivora.

Os Cingulata representados por Priodontes maximus, Cabassous tatouay e Tolypeutes tricinctus
apresentam cerebelo com as maiores proporgdes de largura / encéfalo (96, 85, 71 % respectivamente) e
hemisférios cerebelares destacados, formando pequenos montes com uma vermis larga. O telencéfalo
destes taxons em vista dorsal apresentam conformacéo piriforme com fissura transversa distintamente
profunda, que separa o cerebelo dos hemisférios cerebrais. O encéfalo como um todo se apresenta
lisiforme com poucos sulcos aparentes. Esses tAxons mostram bulbos olfatdrios grandes (chegando em
Cabassous tatouay a 26% de comprimento relativo e 78% da largura relativa), sem separagdo marcada
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entre eles e ndo pedunculados (Figura 62). Nenhum Cingulata observado aqui apresenta bulbo olfatério
pedunculado. Além da fissura circular, ndo se observa separacéo clara entre os hemisférios cerebrais e
os bulbos olfatdrios. Isto confirma a afirmacéo de Tambusso & Farifia (2015a) que esta caracteristica
s6 havia sido observada em gliptodontes e que, até entdo, ndo havia sido reportada para tatus, atuais ou
extintos. Se comparados com estes grupos os Folivora apresentaram bulbos olfatorios separados e o

maior comprimento relativo observado entre todos os taxons foi de 20% e 62% em largura relativa.

bo

Figura 62: MN24093 Priodontes maximus A: Vista lateral esquerda B: Vista dorsal; MN 23992 Tolypeutes
tricinctus C: Vista lateral esquerda D: Vista dorsal; MN 1854 Cabassous tatouay E: Vista lateral esquerda F: Vista
dorsal. Abreviaturas: bo: bulbo olfatério; cer: cerebelo. Escala : 2 cm.

Para Vermilingua, grupo que faz parte do clado Pilosa, que engloba os Folivora foram analisadas
as especies Mymercophada tridactyla, Tamandua tetradactyla e Cyclopes didactylus com cerebelo
grande proporcionalmente, chegando a 87% da largura relativa em M. tridactyla, com lobos cerebelares
bem delimitados e vermis bem pronunciada, além de larga culmen bem pronunciada dorso-
ventralmente. No telencéfalo em vista ventral os lobos piriformes se destacam, possuindo formato
abaulado. Os bulbos olfatorios se apresentam grandes sem separacao Vvisivel nas duas primeiras especies
analisadas de maneira diferente da observada em Folivora, também apresentam uma distinta inclinagao
em direcéo latero-medial para cima (Figura 63).

A conformagdo geral do encéfalo dos Vermilingua se mostra bem distinta em relacdo aos

Folivora, com formas mais triangulares, contra uma conformagdo mais quadrangular das preguicas. A
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excecao fica com Cyclopes didactylus que além de apresentar o bulbo olfatorio bem menor, com 35 %

de largura e 18% de comprimento relativos, possui uma conformacéo geral do encéfalo mais piriforme.

A
cer cer
m bo
bo \“@
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Figura 63: MN 23953 Tamandua tetradactyla A: Vista lateral esquerda B: Vista dorsal; MN 23967 Cyclopes
dudactylus C: Vista lateral esquerda D: Vista dorsal; MN 23947 Mymercophaga tridactyla E: Vista lateral
esquerda F: Vista dorsal. Abreviaturas: bo: bulbo olfatério; cer: cerebelo. Escala: 2 cm.

5.2.5 Folivoras atuais e extintas

As observacdes relativas as preguicas atuais e fosseis mostraram separacdo morfolégica
entre esses dois grupos o que pode ser observado na tabela 9.

Com relacéo ao cerebelo foi possivel observar que Choloepus apresenta lobos cerebelares
bem demarcados assim como em fValgipes. Entretanto a conformacéo € retangular o que néao
foi observado em nenhum grupo féssil explorado na anélise. Na observacdo de Bradypus, a
familia Bradipodidae ndo mostra similaridades morfoldgicas do cerebelo nem com Choloepus
(atual) tampouco com os grupos fdsseis.

Relativo aos bulbos olfatorios tanto em Bradypus quanto em Choloepus temos uma
separacao pequena entre estas estruturas que também se mostram ligeriramente ovaladas. N&o
mostrou similaridade quanto aos outros grupos aqui observados cuja separagédo entre os bulbos

olfatérios apresentavam maiores angulos.
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Concernente ao encéfalo a conformacdo do encéfalo, os hemisférios cerebrais séo
quadrangulares em Choloepus, similar ao observado em tMegatheria. Entretanto +Megatheria
apresenta a expansao dos lobos temporais e lobos piriformes, o que faz com que o encéfalo
como um todo, neste grupo, apresente uma conformacdo cardiforme invertido. Observa-se a
conformacdo quadrangular em Bradypus, entretanto mais delicado do que o observado em
Choloepus.

As observacfes quanto aos aspectos morfolégicos podem ser vistos na tabela 9, que
mostra de maneira clara a separacdo de alguns grupos formados pela hipétese filogenética de
Gaudin (2004). A tabela pontua alteracdes morfoldgicas, como a estrutura quadrangular do
encéfalo nas preguicas atuais, o aspecto cardiforme em Megatheria e a distincdo completa com

a morfologia triangular e/ou piriforme nos taxons externos a folivora.
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Tabela 9: Caracteristicas observadas nos moldes encefalicos dos taxons.

Téxons
Caracteristicas encefalicas 9 2 o 2 = £ _ s 3 9 . % 9 ©
= |8 |28 |2 |2 |.EB| 2|s |8 |2l |z |g/| %=
o o o | O B ® - 12 E B o R G = g
Morfologia geral do | Cardiforme X X
Encéfalo Quadrangular X X X X
Oval X X
Triangular X
Piriforme X X
Conformagéo sulcos | Ortogonal X
coronal e anseado Pentagonal X X
Cardiforme X
Padrbes ndo X X X
visualizados
Lobos piriformes | Muito destacados X X X
Destacados X
Né&o pronunciados X
Lobos temporais Levemente X X
expandidos
Muito expandidos X X X
Nao pronunciados X
Cerebelo tamanho | Até 70% X X X
relativo de largura | Até 80% X X X
X X X X X X X X

Acima 80%
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Conformagao

cerebelo

Triangular

Retangular

Ovalado

Montes

Hemisférios
cerebelares

Delimitados

Néo delimitados

Vermis cerebelar

Nao aparente

Em monte

Em crista

Fissura transversa

Aparente

N&o aparente

Coberta tent6rio
ossificado

Parafloculo

Visivel

Nao visivel

Bulbos olfatérios

formato

Retangulares

Ovais

Triangulares

Proximidade BO

Proximos

Separados angulo

pequeno

Separados angulo

grande

Bulbos Olfatrios

Pedunculados

Sésseis
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EQ* At 09 X X X X

Até 1 X X

Acima de 1** X X X X

Acima de 2 X

Angulo de Flexdo | Até 30° X X X X

Basicranial Até 40° X X X X X X

Acima de 40° X

*Com base na equacao de Tambusso & Farifia (2015a) entretanto os grupos se separam do mesmo modo em todos 0s exponenciais

** Eremotherium laurillardi pode conter erro para MN 2225-V/, uma vez que os bulbos olfat6rios ndo estéo presentes. Portanto se considerou o EQ do exemplar MN 422-V
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5.3 Inferéncias quanto aos habitos com base na analise morfoldgica do encéfalo

Preguicas atuais ndo apresentam grande diversidade em seus habitos. Ambas familias
representadas atualmente possuem habitos arboricolas. Estes animais se mantém nos dosseis de florestas
tropicais com alimentagéo quase exclusivamente folivora (Emmons, 1990; Chiarello, 2008). Esses
habitos, assim como suas semelhangas morfoldgicas ja citadas, séo convergéncias adaptativas (Gaudin,
2004; Chiarello, 2008; Gaudin & McDonald, 2008).

O género Choloepus, preguicas-de-dois-dedos, tém reconhecidamente habitos noturnos e
alimentacdo mais diversificada (analise de alimentacdo a partir de observacfes em cativeiro), tanto em
tipos de folhas quanto na inclusdo de flores, frutos, ovos e mesmo carnes. Ja o género Bradypus inclui
animais de hébitos diurnos que possuem alimentacdo mais restrita, consumindo apenas folhas,
preferencialmente novas (Chiarello, 2008). Outra caracteristica que diferencia os géneros atuais € o
habito territorialista ndo observado em Bradypus mas marcante em Choloepus. Chiarello (2008) reporta
que em cativeiro quando ha inclusdo de novos membros, os machos jovens costumam fazer
demonstragBes de dominancia, como lamber estes novos individuos.

Para as formas extintas, varios autores (White, 1993; Cartelle & De luliis, 1995; Naples, 1989;
Cartelle, 2000; Bargo et al., 2006; McDonald & De luliis, 2008; Pitana, 2011; McDonald, 2012;
Pujos et al, 2012; Gaudin & McDonald, 2008) postularam uma grande variedade de habitos e
nichos, além de posturas quadripede e eventualmente bipede (Casinos, 1996). A maior variagdo no
desenvolvimento cerebelar observadas neste estudo para as formas extintas, assim como as diferentes
posturas corporais, poderia ser uma resposta evolutiva a maior diversidade de habitos e nichos.

Ao analisar as estruturas que compdem o encéfalo passiveis de reconstrucdo pelo método usado
neste trabalho foi possivel relacionar determinadas caracteristicas morfoldgicas com os héabitos
conhecidos e reportados para 0s tdxons.

O “principio da massa adequada” postulado por Jerison (1973) prevé que a capacidade de
processamento do cérebro é designada em fungdes distintas, proporcionalmente a importancia destas na
vida das espécies. Por exemplo, espécies que dependem mais de informagdo auditiva, apresentam
expansdo do cortex auditivo (Jerison, 1991). Inicialmente, foram levantadas as diferentes proporgoes
das estruturas encefalicas com relagdo ao encéfalo com o intuito de gerar discussdes que comparassem

os tamanhos relativos das estruturas do encéfalo com seus habitos de vida potenciais (Tabelas 10 e 11).



Tabela 10: Largura em relacdo ao encéfalo.
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Proporc¢6es largura (%)

Exemplares Tombo " céfalo/Bulbo Encéfalo/Cerebelo | ENCéfalo | Encefalo
Olfatério NCETalofLerebelo |\ instise | /Cranio
Bradypus tridactylus MN 30472 62 72 21 93
B. variegatus MN7609 50 59 20 72
B. torquatus MN 10981 50 67 20 77
Choloepus didactylus MN 5039 47 81 23 62
C. hoffmanni MN 75772 50 71 19 77
7Glossotherium robustum MN 3944-V 49 82 31 60
7Eremotherium laurillardi MN 2225-V 56 17 78
7E. laurillardi MN 422-V 44 55 10 83
7Nothrotherium maquinense LP 79 49 69 18 95
7Valgipes bucklandi LP 54 54 89 18 76
7V. bucklandi LP 55 50 90 16 73
7V. bucklandi TC 132 49 91 29 73
Priodontes maximus MN 24093 68 96 11 77
Cabassous tatouay MN 1854 78 85 11 81
Tolypeutes tricinctus MN 23992 67 71 16 91
Cyclopes didactylus MN 23967 35 82 16 96
Mymercophaga tridactyla MN 23947 67 87 17 88
Tamandua tetradactyla MN 23953 48 74 20 88
Tabela 11: Comprimento em relagdo ao encéfalo.
Proporg¢des Comprimento (%)
Exemplares Tombo SRR | Encéfalo EredEl
Bulk?o. Cerebelo [Hipdfise Sk
Olfatério
Bradypus tridactylus MN 30472 16 23 13 83
B. variegatus MN7609 15 22 14 73
B. torquatus MN 10981 14 32 10 71
Choloepus didactylus MN 5039 16 35 14 59
C. hoffmanni MN 75772 16 25 14 59
7Glossotherium robustum MN 3944-V 18 37 15 32
7Eremotherium laurillardi MN 2225-V -- 41 12 30
7E. laurillardi MN 422-V 12 28 10 39
7Nothrotherium maquinense LP 79 13 50 11 46
7Valgipes bucklandi LP 54 19 38 12 43
1V. bucklandi LP 55 17 28 7 35
7V. bucklandi TC 132 20 24 10 45
Priodontes maximus MN 24093 27 22 7 53
Cabassous tatouay MN 1854 22 37 10 53
Tolypeutes tricinctus MN 23992 25 27 10 57
Cyclopes didactylus MN 23967 18 25 6 69
Mymercophaga tridactyla MN 23947 21 24 15 32
Tamandua tetradactyla MN 23953 16 25 10 56
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5.3.1 Inferéncias a partir da morfologia do Cerebelo

Tanto 0 neocortex quanto o cerebelo s&o as estruturas laminares mais relevantes no encéfalo dos
mamiferos (Bush & Allman, 2003). O cerebelo é uma estrutura menor que o cérebro e se aloja na parte
mais caudal do crénio, diretamente caudal aos hemisférios cerebrais. Em humanos chega a ser mais
convoluto que o cérebro (Bush & Allman, 2003; Butler & Hodos, 2005)

O 6rgdo possui grande importancia na coordenagao, regulacdo motora e manutenc¢ao da postura,
itens essenciais na locomogao dos mamiferos. Neste grupo o cortex cerebral domina as fun¢des motoras
por meio de tratos de fibras fortes que conectam o coOrtex com o cerebelo através da ponte. Em um
cerebelo bem desenvolvido, as fibras que se dirigem para ele e dele para outros sitios possuem grande
importancia na arquitetura cerebelar. Nos mamiferos essas fibras formam trés pares de pedinculos
cerebelares (Romer & Parsons, 1985), os lobos anterior, posterior e floculonodular. Em cada lobo, o
cortex se subdivide em folhas (Butler & Hodos, 2005; Iwaniuk et al. 2006; Sultan & Glickstein
2007; Dalgalarrondo, 2011).

O cerebelo apresenta poucas mudangas estruturais em seu circuito ao longo da evolucéo. Devido
ao seu padrdo consistente de organizacao interna os floculos, por exemplo, que sdo estruturas que se
relacionam intimamente com o ouvido interno, sao a parte mais antiga e persistem em todos 0s grupos
de vertebrados (Romer & Parsos, 1985). Contudo sua morfologia é bastante diversificada entre os
vertebrados, no curso da evolugdo aumentou e se modificou, o que faz com que varie bastante quanto
ao tamanho e a forma, de acordo com o grupo e seu grau de desenvolvimento, estando diretamente
relacionados ao grau de complexidade dos movimentos do corpo. Mesmo dentro de um grupo apresenta
variacao interespecifica na morfologia, relacionada com as diferencas comportamentais (Romer &
Parsons, 1985; Hodos & Butler, 2005; lwaniuk et al. 2006).

A evolucdo da estrutura teve relacédo direta com o controle da postura, equilibrio, coordenacéo de
movimentos e estabilizagdo da visdo (Butler&Hodos, 2005; Sultan & Glickstein, 2007,
Dalgalarrondo, 2011). Ao longo da evolugdo, o cerebelo se interligou com as regides telencefélicas
relativas as funcbes cognitivas, proporcionalmente ao aumento do grau de complexidade destas.
Quando os mamiferos avangcaram em suas habilidades locomotoras, juntamente com a capacidade de
uso de digitos como orgdos de manipulacdo para escavar, agarrar e arranhar, o cerebelo ganhou
expanséo lateral e grande aumento da foliagdo (Butler & Hodos, 2005; Iwaniuk et al. 2006; Sultan &
Glickstein 2007; Dalgalarrondo, 2011). Assim, um maior protagonismo do cerebelo € tido como
necessario para a manutencéo do equilibrio do corpo, suavidade e coordenacdo da atividade muscular
(Butler & Hoddos, 2005; Gilmore et al., 2008; Dalgalarrondo, 2011).
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Nos grupos analisados no presente estudo pudemos observar determinada variedade quanto a
forma (Figuras 64 e 65) e proporcao relativa (Tabelas 9 e 10) do cerebelo. Em todos os moldes do
encéfalo aqui estudados, a largura do cerebelo foi maior do que comprimento (razdo
largura/comprimento). A razéo largura/comprimento apontando maior crescimento da largura indica
que a mesma acompanha o crénio na acomodacéo do cerebelo, assim como o observado no encéfalo.
De fato € de se esperar que o comprimento (do crénio) esteja mais associado ao tamanho do rostro e
outras implicacdes relacionadas a seios nasais e paranasais e biomecénica de mandibula (Marquez,
2008).

Figura 64: A: Choloepus B: Bradypus. Seta indicando cerebelo: pode-se notar as diferencas morfologicas das
estruturas, com hemisférios e vermis destacados em Choloepus e em Bradypus mais arredondada,
comparativamente menor sem divisGes claras de hemisférios. Escala 2 cm.

Figura 65: A: tEremotherium; B: fGlossotherium; C: {Valgipes; D: tNothrotherium. Seta indicando cerebelo: pode-
se notar as diferengas morfoldgicas das estruturas, com hemisférios e vermis destacados em TGlossotherium, mais
arredondado nos outros. Mais triangular em TEremotherium e TGlossotherium, mais arredondado em fNothrotherium.
Escala 5 cm.
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Entre as preguicas terricolas, +G. robustum e V. bucklandi apresentaram os moldes com a maior
largura relativa de cerebelo, seguidos em terceiro lugar por TN. maquinense.

E possivel inferir, com seguranca, que animais com cerebelo relativamente maior possuem
controle motor fino mais apurado, uma vez que as fungdes desta estrutura envolvem o tdnus muscular,
e a manutencdo do equilibrio quanto ao posicionamento do corpo e refinamento da agdo motora.

Preguicas Mylodontidae, aqui representadas pelos géneros TValgipes e TGlossotherium, foram
consideradas as provaveis responsaveis pela construcéo de paleotocas descobertas na Argentina, apds a
analise do tamanho e das marcas de garras preservadas nas paredes e tetos das mesmas (Vizcaino et
al., 2001; Pujos et al., 2012). Bargo et al. (2000) também considerou preguicas milodontideas,
em uma analise biomecanica dos membros anteriores, como responsaveis pelas paleotocas
cenozoicas da regido pampeana argentina. Frank et al. (2010) também apontou como provavel
responsavel pela paleotoca em Arroio da Bica, Rio Grande do Sul, uma preguica terricola
Mylodontidae. Ruchkys et al. (2014) também concluiu que a paleotoca de Serra do Gandarela
(Minas Gerais) foi escavada por milodontideos. Da mesma forma, Buchmann et al. (2013 a,b)
descreveram tais estruturas geologicas, na regido de Minas Gerais, € atribuiram sua construcéo
as preguicas Mylodontidae.

Ao compararmos com o grupo de Xenarthra que reconhecidamente exibe habitos de
escavacdo apresentando fortes garras, os Cingulata (McDonough & Loughry, 2008), também
analisados no presente estudo, a inferéncia é apropriada. Ao medirmos as estruturas, a
proporcao relativa de cerebelo /encéfalo (tanto em largura quanto em comprimento) se mostrou alta
no grupo (Tabelas 13, 14). E fato observavel que o grupo tem esta estrutura proporcionalmente maior.
Assim a similaridade do grande cerebelo e o habito escavador podem estar conectados e revelar habitos
analogos, entre preguicas milodontideas e cingulados, corroborando a inferéncia de habitos escavadores
para Mylodontidae.

Além de suas fortes ligagdes com o sistema motor, o cerebelo possui importantes contribuicoes
de sistemas sensoriais, como 0 vestibular, somatossensorial, visual e auditivo (Romer & Parsos, 1985;
Hildebrand & Goslow, 2008). Em $N. maquinense, um Nothrotheriidae, o cerebelo ocupa 50% do
comprimento em relacdo ao encéfalo, sendo o maior em comprimento relativo dentre todos os
exemplares avaliados. Isso significa que metade do comprimento encefalico deste animal era ocupado
pelo cerebelo e boa parte da largura acompanhava esta tendéncia (apesar de ndo ser o maior em largura
relativa). O tNothrotherium em questéo se trata de uma preguica extinta pequena, com peso estimado
em 50 quilos, grandes garras e além de cinco dedos nas maos e pés, 0 que leva a acreditar se tratar de

um animal ao menos semi-arboricola (Cartelle, 2000). A importancia do controle motor fino e controle
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vestibulo-visual, sdo obviamente necessarios em comportamento de escalada, assim os dados sdo
congruentes com o suposto habito deste animal.

Assim como o tamanho, a forma do cerebelo, como ja citado, varia entre os vertebrados (Butler
& Hodos, 2005). De acordo com Romer & Parsons (1985) a elevagdo do cortex cerebral nos mamiferos
para 0 comando de fungBes motoras e o desenvolvimento de vias nervosas do cortex motor ao cerebelo
estdo relacionadas ao surgimento dos hemisférios cerebelares, estruturas laminadas que ocupam grande
parte do volume cerebelar. A presenca de hemisferios cerebelares destacados € associada a maior pericia
de movimentos (Iwaniuk et al. 2006).

Foi possivel observar formas que apresentaram hemisférios cerebelares bem demarcados,
mas 0s mesmos nao formam grupamentos filogenéticos proximos. Tanto FGlossotherium e
+Valgipes quanto Choloepus apresentam os hemisférios cerebelares bem demarcados dorsalmente, com
vermis bem aparente. Uma vez que nao formam grupos filogenéticos proximos, a caracteristica pode
estar ligada ao comportamento destes animais. O habito arboricola de Choloepus apresenta a
necessidade de controle de escalada, deste modo, como ja citado, uma vez que o destaque dos
hemisférios indica melhor pericia de movimentos (lwaniuk et al. 2006) tal caracteristica
morfoldgica da estrutura é justificada. J& entre os milodontideos (}Valgipes e TGlossotherium) a
caracteristica pode estar sim ligada a filogenia, uma vez que sdo animais da mesma familia, o que néo
descarta a ligagdo com o, ja citado, possivel habito fossorial indicado para o grupo (Bargo et al. 2000;
Vizcaino et al., 2001; Frank et al.,2010; Pujos et al., 2012; Ruchkys et al., 2014; Buchmann et
al. 2013 a,b).

Ainda quanto a forma do cerebelo, algumas estruturas apresentam-se mais destacadas em alguns
animais, como a vermis cerebelar, também o lobo floculonodular e parafléculo (ou fléculo), estas
Gltimas estruturas ligadas ao sistema vestibular (Romer & Parsons, 1986; Butler & Hodos, 2005). Entre
os moldes aqui descritos observou-se que os lobos floculonodulares sdo passiveis de observacao
tanto em tGlossotherium, fValgipes, TNothrotherium quanto em ambos géneros atuais,
Choloepus e Bradypus. De acordo com o conhecido até o presente momento a observacao
dessas estruturas corroboram o que se sabe sobre 0s habitos destes animais. Sultan & Glickstein
(2007) ressaltaram o fato do cerebelo receber inputs cerebrais de variadas fontes e levantaram
a questdo de que, nos mamiferos, o floculo receberia maior rede de informacGes a partir dos
sentidos que sinalizam a posi¢do corporea no espaco, incluindo o sistema vestibular. Estas
informagdes se direcionam a vermis cerebelar e cdrtex adjacente da estrutura (Sultan &

Glickstein, 2007). Neste contexto Sultan (2005) concluiu que corujas noturnas contavam com
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uma area do sistema vestibular ligada ao cerebelo mais elaborada que em passaros diurnos, que
usam a visao para manipular seus bicos.

Dentre as preguicas atuais, os lobos cerebelares ndo sdo delimitados em Bradypus,
entretanto em Choloepus sdo proeminentes e bem demarcados, do mesmo modo que
apresentam a estrutura, como um todo, relativamente maior neste Ultimo género. Gilmore et al.
(2008) apontam para o fato de que os hemisférios cerebrais, em preguicas atuais, ndo se estendem sobre
o cerebelo, fato observado aqui, tanto para as formas atuais quanto para as extintas. Os autores ainda
ressaltam que em Choloepus o cerebelo é maior do que em Bradypus, conforme o observado nos moldes
endocraniais.

Sendo assim, os moldes digitais de C. didactylus e C. hoffmanni apresentavam, além do
lobo floculonodular e parafléculo bem visiveis, hemisférios cerebelares bem delimitados e uma vermis
em destaque (j& citados anteriormente). Choloepus, ou “preguiga-de-dois-dedos” como é popularmente
conhecida, sdo animais de habitos noturnos, mais abrangentes quanto a alimentagdo. Elas também
apresentam como caracteristica membros longos e leves, com poderosas garras que permitem uma
movimentacdo discreta entre os dosseis (Chiarello, 2008). O aumento e elaboragdo do controle motor
fino por parte do cerebelo é tanto associado ao aumento do controle visual, também necessario para
animais noturnos, quanto para o controle de habilidades relativas a manipulagdo (Sultan & Glickstein
2007). O héabito noturno e o controle motor notado em Choloepus podem ser reflexo da condicéo dos
hemisférios cerebelares bem demarcados.

Iwaniuk et al. (2006) e Dalgalarrondo (2011) também chamaram a atencdo para lobos
floculonodulares e vermis cerebelar. Em morcegos, o cerebelo ndo é um 6rgdo grande, mas as
estruturas do lobo floculonodular e na vermis cerebelar s&o bem aumentadas. Estas estruturas
estdo relacionadas a processos auditivos complexos (como a ecolocalizacdo) destes animais. Os
golfinhos também apresentam o cerebelo, como um todo, bastante desenvolvido, o que estaria
também ligado as emissdes sonoras aprimoradas destes animais (Henson, 1970; Kamada & Jen,
1990; Iwaniuk et al., 2006; Dalgalarrondo, 2011). Sultan & Glickstein (2007) também ressaltaram a
importancia destas estruturas ao ponto que que lesdes no floculo ou parafléculo impedem a
compensagao de input visual, causando alteracfes na coordenacéo vestibulo-ocular. Em $G. robustum,
+ N. maquinense e TV. bucklandi, o lobo floculonodular e respectivo parafléculo se mostram
proeminentes no biomodelo encefélico, o que pode ser uma evidéncia de que estes animais possuiriam
certo grau de sofisticacdo de movimentos e audi¢édo melhor desenvolvida.

E interessante notar que, de todos os animais observados, o molde encefalico de

+Glossotherium robustum foi 0 que apresentou todas as caracteristicas expressivas: tanto o
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cerebelo proporcionalmente grande, quanto os hemisférios cerebelares bem delimitados, uma
vermis cerebelar com um culmen bem destacado e lobo floculonodular com respectivo
parafloculo observaveis. +G. robustum foi um animal com adaptacGes para pastagem, mais
generalista, com baixa taxa metabdlica e consequente diminuicdo de grandes necessidades
energéticas, consumindo alimentos com baixo teor metabdlico (Naples, 1989; Bargo, 2003;
Vianaetal., 2011). Os membros deste animal indicam que também foi adaptado para atividades
vigorosas, com o emprego da forca (Naples, 1989). Entretanto, 0 que mais se destaca ao
relacionarmos o conhecimento a respeito das estruturas cerebelares, quanto aos habitos dos
mamiferos, e as inferéncias de habitos de TG. robustum, é justamente a estreita relacdo com os
processos auditivos complexos citados por Kamada & Jen (1990), Iwaniuk et al. (2006) e
Dalgalarrondo (2011).

O aparato auditivo de +G. robustum foi estudado por Blanco (2012) que verificou que
este apresentava ossiculos auditivos relativamente grandes. O autor discutiu que grandes
ossiculos implicam em perda de acuidade auditiva para altas frequéncias, mas que permitem a
deteccdo de sons de baixa frequéncia , 0 que pode ter promovido a comunicacdo de longo
alcance para 1G. robustum, e que este tipo de som ndo é afetado pela dispersdo da vegetacao
ou da absorg¢do atmosférica. O autor ainda sugere que as caracteristicas foram selecionadas para
comunicacdo de longo alcance, como acasalamento e interagdes sociais. Também destacou que
+Glossotherium robustum apresenta grandes caAmaras nasais, bastante expandidas, o suficiente
para produzir de fato sons de baixa frequéncia. Esta informacéo corrobora a ideia de processos
auditivos complexos (Henson, 1970; Kamada & Jen, 1990; lwaniuk et al., 2006; Dalgalarrondo,
2011) ligados ao desenvolvimento das estruturas cerebelares observadas no presente estudo
para o molde endocraniano de 1G. robustum.

Apesar de podermos separar as caracteristicas de estruturas encefalicas em termos filogenéticos
nem sempre estas resultam de linhagens. Sultan & Glickstein (2007) estudaram comparativamente o
cerebelo de passaros e concluiram que o aumento do cerebelo em grandes encéfalos ndo era uma
consequéncia passiva, mas relacionado a um comportamento especifico. Assim, como o observado para
grande parte dos Folivora deste estudo, podemos concluir que as caracteristicas cerebelares estdo mais

ligadas ao comportamento inferido para os animais do que relativo as linhagens evolutivas.
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5.3.2 Inferéncias a partir da morfologia da Hipofise

O hipotalamo esta envolvido com atividades do sistema nervoso autdnomo e sistema endacrino.
Controla a producdo hormonal do sistema enddcrino por meio da hipdfise, que esta ligada diretamente
ao hipotalamo. Assim, o hipotalamo controla e regula padrdes de comportamento. Dependendo da
quantidade de hormdnios no sangue, comportamentos sexuais, parentais, territoriais, migracéo e
hibernago se alteram (Romer & Parsons, 1981; Butler & Hodos, 2005; Hildebrand & Goslow, 2008).
Um dentre diversos horménios produzido na glandula pituitéria (hipofise) € o horménio de crescimento
(GH), que tem grande influéncia no crescimento e no metabolismo de musculos e esqueleto, de
gorduras, carboidratos e sintese de proteinas. Segundo Edinger (1942) a funcdo regulatéria do
crescimento da fossa hipofiséaria, também denominado “corpo pituitario”, seria diretamente
ligada a disturbios de crescimento. Edinger (1942) também citou experimentos com animais
onde ao se remover a glandula o crescimento cessava e lembrou que uma glandula pituitaria
maior produz mais hormonios que influenciam mais o crescimento.

Edinger (1942) estudou estruturas especificas da hipdfise e reportou que xenartras atuais
teriam a estrutura “rasa” assim como os fosseis apresentariam a estrutura “plana”. Além desse
estudo antigo nao foi encontrada na literatura informac6es que conectem o grande tamanho das
preguicas terricolas extintas as diferencas na morfologia da hipdfise.

No presente estudo, a hipdfise foi avaliada tanto nas espécies atuais tomografadas quanto nas
fosseis. Os resultados foram variados (Tabelas 9 e 10). Quanto ao comprimento V. bucklandi, por
exemplo, apresentava comprimento relativo de 10% e as Choloepus, 17 %. Quanto a largura relativa
tem-se um Eremotherium com 10% e B. tridactylus com 21%.

No exemplar de TValgipes bucklandi (TC 132), a porcentagem relativa também ficou maior, mas
este valor parece ser devido ao espécime apresentar 0 que aparenta ser um crescimento anormal da
hipdfise (largura de 17, 16 mm, 25,36 de comprimento e altura 15,45 mm). Outros dois exemplares de
+V. bucklandi foram avaliados e nao foi observado nenhum crescimento similar, a altura de ambos néo
foi passivel de se medir e suas larguras relativas foram de 18 e 16 % contra 29% do exemplar em
questéo.

Sendo assim, esta situacdo esta sendo aqui considerada uma anomalia. Estudos futuros focados
na tafonomia e paleopatologia tornam-se necessarios para uma identificagao apropriada das causas desta
anomalia, podendo se tratar de um tumor hipofisario.

De modo geral a analise feita ndo apresenta dados que justifiquem associar o tamanho dos

Folivora extintos com o tamanho da hipdfise.
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5.3.3 Inferéncias a partir da morfologia dos bulbos olfatorios; trato olfatério; lobos
piriformes

O cérebro olfativo, incluindo os bulbos olfatérios, tratos olfatorios e os lobos piriformes séo a
parte mais primitiva do cérebro (Dalgarrondo, 2011). A importancia do olfato na vida do animal reflete-
se em adaptacdes tais como seios turbinados (observados aqui em Vermilingua), bulbos olfatorios
maiores e amplas areas olfatorias que vao prover aos animais uma melhor percepc¢ao olfativa (Jerison,
1973; 1991; Dalgarrondo, 2011). O tamanho do bulbo olfatdrio em relacdo ao encéfalo vai variar de
acordo com a importancia e a intensidade do sentido do olfato na vida do animal (Jerison, 1973; Romer
& Parsons, 1985; Hildebrand & Goslow, 2008). Assim, os bulbos olfatérios foram mensurados no
intuito de compreender a importancia da olfacéo na vida destes animais.

De maneira geral foi observado que as variaghes em comprimentos e larguras relativas ao
encéfalo foram bem proximas entre exemplares de Folivora fosseis e atuais (Tabelas 13 e 14). Tal
informacdo leva a se considerar que houve pouca variacdo nos habitos de vida pertinentes as
capacidades olfatorias.

Dentre todos os exemplares analisados, somente fValgipes bucklandi apresentou bulbos
olfatorios pedunculados (Figura 66) e alongados rostro-caudalmente, que apresentaram as maiores
proporcdes relativas de comprimento entre os Folivora. Tambusso & Farifia (2015b) observaram bulbos
olfatérios alongados de maneira semelhante para TP. humboltii e pontuaram que esta ndo seria uma

caracteristica dos Cingulata.

Figura 66: Pedinculo olfatério em Valgipes bucklandi. Abreviatura: pe: pedinculo. Escala 5 cm.

Uma separacdo muito obvia entre bulbos olfatorios e cérebro, através de pedunculo, sé foi
observada até o momento em TGlyptodontidae, uma vez que bulbos olfatdrios de Cingulata atuais séo

muito proximos ao encéfalo. Nos encéfalos de Cingulata e Vermilingua aqui reconstruidos também néo
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foi observada tal caracteristica. O pedunculo olfatério também ndo foi observado entre 0s outros
Folivora, entretanto em TG. robustum os bulbos olfatérios se mostram com separagdo do encefalo
bastante demarcada, o que faz lembrar um pedinculo (Figura 67), mas néo fica claro tratar-se de uma

estrutura em separado do bulbo olfatério.

Figura 67: tGlossotherium robustum. Seta indica estrutura que poderia ser um peddnculo. Escala: 5 cm.

Em Choloepus hoffmanni também foi observado bulbos olfatdrios cuja separacdo com o encéfalo
se mostra bem demarcada, fazendo lembrar um peddnculo. Entretanto no exemplar de C. hoffmanni, os
bulbos olfatorios apresentam formato ovalado e ndo retangular conforme o observado em
tGlossotherium e Valgipes.

Glitteman (1991) e Dalgarrondo (2011) notam que bulbos olfatorios em carnivoros sdo maiores,
uma vez que a predacéo se beneficia de um senso olfativo mais apurado. A possibilidade de predacéo
em Folivora foi levantada por Farifia & Blanco (1996) com provavel carnivoria em Megatherium ou
que este fosse a0 menos um carniceiro oportunista. France et al. (2007) em uma analise de isétopos de
carbono e nitrogénio em FMegalonyx, um Megalonichidae, ndo encontrou hébitos estritamente
carnivoros, apesar de ndo descartar a possibilidade de onivoria. Considerou-se a possibilidade de uma
provavel carnivoria ou onivoria em V. bucklandi, uma vez que o animal apresenta um pedinculo em
seu bulbo olfatdrio além das maiores propor¢des de comprimento entre os Folivora, entretanto ndo era
um animal grande; pesava cerca de 400 kg contra as 5 toneladas de tEremotherium, por exemplo. Farifia
& Blanco (1996) advogaram que o fato do animal ser muito grande fazia com que 0 mesmo ndo fosse
uma presa muito facil para qualquer animal contemporéneo dele. Sendo assim suas garras e
biomecénica estariam ligados a possibilidade de predacdo, ou mesmo como carniceiro. Assim sendo

relativo a tValgipes, um animal de menor porte, essa justificativa ndo se aplica. Do mesmo modo néo
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foram reportadas na literatura outras inferéncias sobre tais habitos para este grupo, que justificassem a
ligacdo do desenvolvimento do trato olfatério com a possivel carnivoria ou onivoria.

O tamanho dos bulbos olfatdrios séo indicativos dos habitos de vidas dos animais, sendo usados
para inferir comportamento e padrdes ecoldgicos (Cobb, 1960; Bang, 1971; Healy & Guilford, 1990;
Gittleman, 1991; Cabral, 2015). Healy & Gilford (1990) indicaram que passaros crepusculares ou
noturnos apresentam bulbos olfatérios maiores que passaros diurnos sem esquecer que os tamanhos da
estrutura também se relacionam com outras variaveis ecologicas. Uma vez que o olfato em passaros
pode ter uma grande variedade de fungBes, como alimentacdo, orientacdo e auto reconhecimento, é
provavel que o aumento da habilidade olfatéria constitua uma compensacéo da reducdo da efetividade
visual em ambientes de luz reduzida.

Dentre os exemplares analisados, os Folivora do género Choloepus sdo reconhecidamente
noturnos (Chiarello, 2008). Comparativamente, os bulbos olfatorios ndo se mostraram muito diferentes
em termos de tamanho relativo do outro género atual. O género Bradypus mostrou comprimento relativo
de 14 a 16 % e Choloepus 16% para ambas espécies. A largura relativa dos bulbos variou de 62 a 50%
para Bradypus e 47 a 50% para Choloepus, nao constituindo diferencas muito significativas. Entretanto
o0s lobos piriformes, estruturas que fazem parte do cérebro olfativo (Dalgarrondo, 2011), sdo mais
destacados, convexos e abaulados em Choloepus do que em Bradypus. Assim as capacidades olfativas
em Choloepus, animais reconhecidamente noturnos, seriam maiores, corroborando os estudos que
relacionam noturnalidade com maior olfacdo (Healy & Gilford, 1990).

Outra relacdo de habitos com as capacidades olfativas tem a ver com padrfes de sociabilidade.
SituagBes com sinais visuais e auditivos ndo se mostram eficientes na comunicagao social entre alguns
mamiferos, assim a olfacdo se apresenta como importante fator de sociabilizacdo (Doty, 1986). O
comportamento territorial (social), com demonstracBes de dominancia, onde representantes do género
Choloepus “lambem” os animais novos no territorio (Chiarello, 2008), podem, assim, estar relacionados
a olfacéo.

Como anteriormente mencionado fValgipes bucklandi apresentou na analise bulbos olfatorios
pedunculados e com as maiores proporcOes de comprimento (20%) e largura (54%).
Conseguentemente, de acordo com o principio da massa adequada (Jerison, 1973), suas capacidades
olfativas teriam grande relevancia nos habitos de vida desta espécie. Devido ao tamanho corporal e a
auséncia de outras evidéncias, a relacéo trato olfatorio e alimentag&o carnivora foi descartada, entretanto
este maior desenvolvimento pode estar ligado, neste caso assim como em Choloepus, a noturnalidade,

territorialidade, busca de alimentagéo e/ou sociabilidade. Uma vez que ja foi levantada a possibilidade
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de vida gregéria entre milodontideos (Cruz et al, 2012; Buchman et al, 2013), o habito social € uma
inferéncia plausivel.

Apesar da variacdo na morfologia dos bulbos olfatorios, que se mostraram mais abertos,
separados, proximos, retangulares, ovalados ou pedunculados entre os grupos, as proporcdes relativas
se mantiveram. Assim a morfologia dos lobos piriformes apresenta diferengas que poderia de fato
pontuar variagdes nas capacidades olfatorias e, consequentemente, nos habitos dos Folivora. Estas
distingbes morfoldgicas também estariam conectadas ao grau de circunvolucéo encefalica dos grupos
e, assim, também se relacionariam diretamente aos habitos dos animais.

Também foi observado que Vermilingua e Cingulata realmente apresentam comprimento e
larguras relativas dos bulbos olfatérios maiores do que os Folivora, assim como lobos piriformes bem
mais destacados do que em todos os demais taxons examinados, reafirmando capacidades olfativas

maiores para estes grupos.

5.3.4 Angulo de flex&o basicranial

Para Jerison (1973) a revolucdo mais importante relativa ao cérebro ocorreu ha 50 milhdes de
anos, o comego do desenvolvimento da flexdo encefélica, relacionado a tendéncia de aumento do
tamanho relativo encefalico. Jerison (1973) entende que o aumento da flexdo encefalica ocorreu
secundariamente como solucdo para a problematica do aumento da complexidade e tamanho do
encéfalo, que permitiu a aproximacdo a forma 6tima de um modelo esférico ou ao menos elipsoidal.

Biegert (1963) propds que as alteracdes no angulo de flexo basicranial diminuiram com o
aumento do aparelho mastigatdrio e do volume neocortical. O autor previa uma relagao negativa entre
0 grau de flexdo basicranial e o tamanho do neocortex. Se observarmos em termos de quociente de
encefalizacdo (EQ), os nimeros obtidos neste trabalho variam bastante se comparados com os angulos
de flexao basicranial. Por exemplo, o angulo medido para B. tridactylus é de 39,52°, contra um EQ de
0,73. Pelo exponencial especifico de Xenarthras previsto por Tambusso & Farifia (2015a), seria
esperado um angulo mais agudo (menor) para uma encefalizacdo maior. De fato, 0 &ngulo € maior e 0
tamanho relativo do encéfalo ndo é um dos maiores no grupo verificado.

Cabassous tatouay tem o grau mais agudo e 0 EQ n&o esta nem entre 0s menores nem entre 0s
maiores, sendo 0.9. Entretanto, se levarmos em consideragéo volume ou medida linear, o exemplar MN
422-V, tE. laurillardi, que apresenta o maior volume encefélico dentre todos, tem o angulo mais agudo
de 24°. Se considerarmos comprimento ou largura linearmente, também o exemplar MN 422-V sera o

maior. Por outro lado, se verificarmos em termos de porcentagem relativa do encéfalo e cranio para
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largura, +N. maquinense, com 95% de espago ocupado do encéfalo no cranio, ndo possui nem o maior
nem o menor angulo de flexdo basicranial, que é de 32°.

Assim, com relagdo as medi¢des de angulo de flexao basicranial apresentados na tabela 12, os
dados da presente analise ndo foram conclusivos para que pudessem corroborar inferéncias

comportamentais ou evolutivas a respeito de Folivora.

Tabela 12: Angulo de flexdo basicranial

Angulo de
Exemplares Tombo Fl_exao_

Basicranial
Bradypus tridactylus MN 30472 39,52°
B. variegatus MN7609 19,47°
B. torquatus MN 10981 22,51°
Choloepus didactylus MN 5039 38,55°
C. hoffmanni MN 75772 33,36°
7Glossotherium robustum MN 3944-V 32,50°
7Eremotherium laurillardi MN 2225-V 30,20°
7E. laurillardi MN 422-V 240
7Nothrotherium maquinensis LP 79 32,26°
tValgipes bucklandi LP 54 40°0
#V. bucklandi LP 55 41°
7V. bucklandi TC 132 450
Priodontes maximus MN 24093 20,82°
Cabassous tatouay MN 1854 19,58°
Tolypeutes tricinctus MN 23992 4Q°
Cyclopes didactylus MN 23967 44,75
Mymercophaga tridactyla MN 23947 35°
Tamandua tetradactyla MN 23953 41,44°

5.3.5. Observac0es a respeito dos Sulcos cerebrais

A expansdo do cortex cerebral varia em ordens de magnitude entre mamiferos e é
considerado um elemento chave na evolugdo (Jerison, 1973; Welker, 1990; Jerison, 1991,
Butler & Hodos, 2005; Herculano-Houzel et al., 2008; Herculano-Houzel, 2011). O neocortex
é uma folha em camadas de neurdnios exclusiva dos mamiferos que surgiu entre 160 e 300
milhdes de anos atras. Provavelmente evoluiu como uma especializacdo dorsolateral do
telencéfalo em “répteis mamaliformes” (proto-mamiferos) no inicio do Mesozoico, juntamente
com um metabolismo energético mais elevado ligado aos mecanismos de homeostase (Allman,
1990).
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Evolutivamente cérebro e cerebelo foram submetidos a grandes varia¢des de tamanho,
forma e complexidade convolutiva. Caracteristicas morfoldgicas externas de encéfalos de
mamiferos vem sendo usadas para presumir tanto os graus de parentesco filogenético, quanto a
natureza e niveis de complexidade das funcBes encefélicas (Jerison, 1973; Welker, 1990;
Jerison, 1991; Butler & Hodos, 2005; Herculano-Houzel et al., 2008).

O grande neocortex € uma das principais caracteristicas dos mamiferos, sendo que hemisférios
menos convolutos (lisencefélicos) sdo observados mais em pequenos mamiferos e 0os mais convolutos
nos maiores (Hildebrand & Goslow, 2006). O aspecto mais lisencefalico (pouco convoluto) dos
hemisférios cerebrais geralmente é associado a condi¢des plesiomorficas (Butler & Hodos, 2005).

Atualmente, os mamiferos exibem grande variedade de formas, tamanhos e padrGes de
sulcos e circunvolucdes encefalicas. E consenso que animais maiores, que possuem maior
volume e complexidade de padrGes neocorticais, seriam mais inteligentes e exibiriam
comportamentos mais complexos (Jerison, 1973). De fato, quando comparamos 0s géneros
viventes de preguicas observa-se que Choloepus, entre os Folivora atuais, exibe um padrdo mais
complexo de comportamento (Chiarelo, 2008) e ndo s6 apresenta um grau de encefalizacdo
maior, como também um cdrtex mais convoluto. Sao passiveis de observacao os sulcos coronal
e anseado e seus respectivos giros, nos lobos frontais, ja nos lobos parietais sdo notados os
sulcos silvio, suprassilvio e endomarginal. A fissura rinal também é marcante em Choloepus.

Encéfalos de mamiferos do Paleoceno e Eoceno inferior sdo frequentemente mais lisos,
entretanto a fissura rinal € normalmente visivel. A fissura rinal se apresenta ventralmente ao
neocdrtex, constituindo a separacdo entre este (dorsal) e o paleocértex (ventral). A quantidade
de cortex visivel ventralmente a fissura rinal pode ser considerada identificador para uma
caracteristica plesiomorfica entre mamiferos, por indicar a expansdo do neocértex em taxons
extintos (Jerison, 1973; 1985; 1991). Dentre os exemplares examinados, a fissura rinal ndo se
mostrou muito alta, com pouco cortex visivel ventralmente.

Moldes endocraniais lisos ndo necessariamente implicam em auséncia de circunvolugdes
encefalicas. Entretanto, uma vez que mesmo mamiferos com grandes encéfalos do Paleoceno
possuiam relativamente pouco neocdrtex, a circunvolugdo destes pode ser reduzida (Jerison,
1985). Dentre os exemplares analisados foi possivel observar a fissura rinal em todos. Mesmo
nos exemplares fosseis este sulco se posicionava mais ventralmente aos lobos temporais dos
moldes. Os sulcos silvio, suprassilvio e endomarginal também foram observados em vista

dorsal, assim como o sulco lateral, na vista lateral de todos os exemplares analisados.
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Figura 68: A -tEremotherium, sulcos formam um formato ligeiramente pentagonal. B- Conformac&o pentagonal
dos sulcos, modificado de Lyras & Van Der Geer (2003). Abreviaturas: sans: Sulco ansado; sc: sulco cruzado;
scor: sulco coronal. Escala 5 cm.

Welker (1990) pontuou que a diversidade da arquitetura cortical relacionada ao aumento
de giros, € observada, independente dos taxons, em mamiferos de maior complexidade
perceptual-comportamental. Entretanto, Walker (1990) observou padrdes de giros e sulcos mais
similares dentro dos grupos taxondmicos, sugerindo um sinal filogenético em sua determinacé&o.

Lyras & Van Der Geer (2003) e Lyras (2009) encontraram padrdes na conformagéo de
sulcos em Canidea e criaram quatro tipos de classificacdo de conformacao de sulcos encefalicos
no lobo frontal. Com base nessas caracteristicas conseguiram realizar interpretacdes
filogenéticas para o grupo.

Os sulcos encefalicos nos grupos analisados no presente estudo foram classificados
segundo os padrdes identificados por Lyras & Van Der Geer (2003). Nas preguigas atuais, 0s
padrdes foram marcantes, com um padrdo ortogonal para Choloepus e uma conformacao
cardiforme para o género Bradypus. Em fEremotherium foi possivel registrar um formato
ligeiramente pentagonal (Figura 68). Apesar de nem todos os padrdes de sulcos descritos por Lyras
& Van Der Geer (2003) tenham sido observados nos encéfalos examinados, tais padrdes podem ser
usados em estudos filogenéticos posteriores.

Como anteriormente pontuado a lisencefalia é a condicdo de que poucos giros e sulcos séo
visiveis no exterior encefélico (Butler & Hodos, 2005; Hildebrand & Goslow, 2006; Macrini et al.,

2007a). Um aspecto mais lisencefalico (pouco convoluto) dos hemisférios cerebrais também geralmente
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esta associado a condigdes ancestrais (Butler & Hodos, 2005). Assim, seria normal presumir que moldes
endocranianos mais lisos seriam lisencefalicos. Entretanto, Macrini et al. (2007b) aponta que nem
sempre moldes endocranianos refletem com precisdo a condicdo dos hemisférios cerebrais em
mamiferos, uma vez que cérebros maiores tendem a ser mais convolutos, assumindo a forma
ligeiramente esférica, fazendo com que sulcos ndo sejam marcados no endocrénio. Assim alguma
informacdo pode ser perdida e o aspecto mais lisencefalico juntamente com um quociente de
encefalizacdo maior podem ocorrer simultaneamente. As convolugdes que ndo sdo passiveis de
observacdo em casos assim aumentam a quantidade de &rea de superficie cortical em relacdo ao aumento
do tamanho de volume para o encéfalo em comparagdo ao corpo, ocasionando um EQ mais alto.

Para os exemplares aqui descritos foi possivel observar o giro lateral nas espécies atuais muito
pronunciado, fazendo com que os lobos piriformes ficassem bem expandidos, diferentemente dos
exemplares fosseis que mostravam menos circunvolugdes e lobos piriformes menores. Como citado
anteriormente, um neocortex lisencefalico costuma refletir espécies mais basais (Macrini et al., 2007b).
Em Bradypus € observado um neocdrtex pouco convoluto, fato observado também por Ferreira et al.
(2005) que dissecou o encéfalo de Bradypus e relatou poucas circunvolugdes em formato de giro, apesar
de mais largas e alongadas do que em felinos, por exemplo. Este pode ser um caréter retido ou significar
que Bradypus é de fato uma espécie mais basal.

Caracteristicas diversificadas, como a expansao encefélica, resultam de pressdes adaptativas da
selecdo natural como consequéncias de fatores ambientais que agem aleatoriamente em variacoes de
frequéncias de alelos de genes nas populacdes (Butler & Hodos, 2005). Essas pressoes seletivas devem
ter atuado no aumento de giros e sulcos encontrados no biomodelo de Choloepus As pressdes
adaptativas provavelmente ndo se apresentaram de maneira intensa na formacdo do cerebelo. A
proporcdo relativa do cerebelo quanto ao encéfalo € menor para a espécie de preguica atual do que o
observado para formas fésseis.

Maiores encéfalos possuem maiores areas corticais, sao mais convolutos e apresentam
maior e mais numerosas interconexdes e especializagdes diferenciais. Assim, infere-se que 0s
taxons com encéfalos mais convolutos, neste caso Choloepus, seriam cognitivamente,

perceptivamente e comportamentalmente mais complexos (Jerison, 1973; 1985; Welker,1990).
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5.3.6 Quociente de Encefalizacdo (EQ)

O quociente de encefalizacdo (EQ) nada mais € que a expressdo do tamanho encefalico, e
resume o quanto o encéfalo de uma espécie € maior ou menor do que o de outra (Jerison, 1973; Pough
etal, 2008). Os quocientes de encefalizacdo calculados para os exemplares se encontram na tabela 5.

Segundo Jerison (1985) a encefalizacdo € um fenémeno morfoldgico do crescimento do encéfalo
além do esperado de acordo com o crescimento corpéreo, sendo que a evolugao da encefalizacéo torna-
se basicamente a evolucdo do aumento da capacidade de processamento de informacéo. Analises de
tamanho relativo sao geralmente usadas para entender o grau de encefalizagao e evolugao encefalicaem
diferentes grupos taxonémicos como medidas comparativas validas (Finarelli & Flynn, 2007;
Tambusso & Farifia, 2015b).

O EQ € basicamente uma tentativa de medir a inteligéncia dos animais. Entretanto existe uma
dificuldade de expressar o que seria a inteligéncia e medi-la em termos evolutivos. Segundo Jerison
(1985, 1990) adaptacdes surgem dentro do contexto dos ambientes nos quais as espécies sdo eficientes.
A comparacao se torna complexa, uma vez que as espécies nunca ocupam nichos idénticos para que
possa ser feita de maneira padronizada.

O crescimento do cérebro de mamiferos ocorreu além do associado com o tamanho corporal,
assim a encefalizagao foi conduzida pela expansdo do neocortex e pode ser interpretada como sendo a
ferramenta neuronal necessaria para a analise mais elaborada do mundo externo (Jerison, 1990).
Northcutt (2002) questionou de que maneira medir, de modo objetivo, complexidades de
comportamento, uma vez que ndo se trata apenas de mensurar complexidade motora, mas incluir
conceitos de cognicao e consciéncia e a comparacdo de comportamento entre diferentes espécies. O
autor alega que os conceitos de inteligéncia e quociente de encefalizagdo vem sendo questionados
devido a dificuldade em se estabelecer uma definigéo de inteligéncia. Também argumenta que o valor
real do tamanho esperado para o encéfalo depende sempre da escolha do grupo como referéncia, uma
vez que o tamanho cerebral esperado pode mudar conforme o nivel taxonémico usado.

Outras limitacBes Obvias ao se realizar calculos de quociente de encefalizacdo também séo citadas
por Macrini et al. (2007a), como o fato de nem todos os autores concordarem com o que seria de fato o
volume encefalico. Questiona-se se este também englobaria os bulbos olfatérios, cerebelo, medula
oblongata ou nervos cranianos. Cabral (2015) usou o encéfalo como um todo, incluindo nervos
cranianos para seu calculo e usou o exponente de Jerison (1973), sendo que o prdprio autor excluia os
bulbos olfatdrios da analise. Eisenberg & Wilson (1981), incluiram os bulbos olfatorios, assim como
Macrini (2006), Macrini et al. (2007a, b) e Tambusso & Farifia (2015a,b) por exemplo. Rodrigues
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(2011) também citou a questéo ligada ao fato de que taxons préximos podem possuir valores proximos
de EQ por simples reflexo da aproximacéo filogenética.

Outra dificuldade diante de nimeros de EQ séo os valores de massa corporal. Grande parte das
vezes 0s valores do peso corporeo ndo estdo disponiveis, e segue-se a literatura. Também pode existir
grande variacdo em valores obtidos da literatura no que diz respeito das espécies fosseis e isto pode
alterar o valor final de encefalizagdo. A variacdo € maior ainda para animais menores e podem alterar
drasticamente valores de EQ finais.

Apesar de todas essas questdes, a analise de quociente de encefalizacdo ainda é o melhor modo
de se entender as capacidades encefalicas dos taxons. O EQ é a representagdo comparativa, até o
presente momento, mais adequada no que diz respeito a capacidade de processamento neuronal da
informag&o na comparacéo com outras espécies, pois 0 aumento da encefalizacédo para além do esperado
relativo & massa corporal indica 0 aumento da capacidade do processamento neuronal (Jerison, 1973;
1985).

Nesta perspectiva, Tambusso & Farifia (2015a) trabalharam com uma regressao linear entre
volume encefalico e massa corporea de diversos animais e no final do estudo concluiram encontrar um
melhor exponencial constante especificamente para Xenarthra. Usando tais constantes os autores
puderam observar que o tamanho relativo do encéfalo em tatus e gliptodontes, incluindo
+Pampatherium humboldtii, ttm os menores valores dentre os Xenarthra, tanto em equagdes
considerando todos os mamiferos, quanto a especificas para o grupo. Os autores demonstraram com
isso que cingulados possuem tamanho encefalico similar.

O aumento em tamanho do cérebro implica em aumento do nimero de neurbnios e suas
interligacOes. Deste modo aumentam também o nimero de células disponiveis para 0 processamento
da informacdo. O aumento da capacidade de processamento permite que o animal possa construir um
mundo perceptivo mais complexo e ter melhores oportunidades para solucéo de problemas, tornando o
comportamento mais complexo e adaptavel (Jerison, 1990; Northcutt, 2002). Sol et al. (2005), em um
estudo ecoldgico, relacionaram o tamanho encefalico de passaros com a taxa de inovacgéo e
sobrevivéncia. Concluiram que grandes encéfalos se relacionam com as capacidades cognitivas
e estas envolvem a capacidade de flexibilidade de comportamentos, adaptacéo e solucdo de
problemas. Basicamente 0s autores argumentaram que tanto em passaros quanto em primatas,
as areas neocorticais de processamento permitem solu¢fes oportunas para novos problemas.
Um ambiente desconhecido induziria ao refor¢o da parte cerebral que lida com incertezas;

espécies de passaros com cerebros maiores seriam capazes de evitar migracGes e estariam aptas
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a lidar com a instabilidade ambiental através de inovacdes e mecanismos capazes de lidar com
tais mudancas.

As trés abordagens para obten¢édo do quociente de encefalizacao neste estudo (Tabela 12)
separam 0s grupos de maneira similar, apesar dos nimeros se apresentarem bastante distintos.
Bradypus sempre mostra um EQ menor que Choloepus, sendo que a diferenga entre os dois
géneros € menor usando o exponencial para Xenarthtra encontrado por Tambusso & Farifia
(2015a), sendo 0,9 o maior em Bradypus contra 1,5 em Choloepus.

Se animais com EQs maiores forem mais adaptéveis, esses resultados sdo coerentes com o
conhecimento prévio sobre a sociabilidade das duas espécies. Apesar de Bradypus formar grupos
sociais, dividir comida, abrigo e mesmo cuidado parental, Cholepus demonstram presenca de dominio
maior, até mesmo em cativeiro, onde juvenis costumam demonstrar dominancia entre os membros,
assim como 0s machos para novos membros (Chiarello, 2008). Essa agressividade observada pode ser
interpretada como resultante da pressao seletiva pela competicéo intraespecifica por recursos (Georgiev
etal., 2013).

Tambusso & Farifia (2015a) usando o exponencial geral para mamiferos concluiram que
gliptodontes e preguicas terricolas apresentavam quocientes de encefalizacdo menores que a
maioria dos mamiferos atuais, mesmo quando comparados outros Xenarthra. No entanto, 0s
autores recalcularam os resultados com o exponente especifico para xenartros e, neste caso,
gliptodontes e tatus apresentaram valores menores no grupo. Os autores destacaram que apesar
de ser esperado que espécies com grandes massas corporais tenham maiores EQs, os Cingulata
apresentaram os menores valores, tanto nas formas atuais quanto nas formas extintas.

No presente estudo, além dos Folivora, também calculamos o quociente encefalico de
representantes de Vermilingua e Cingulata. Os EQs dos tatus avaliados se mostraram menores
que todos os folivoros fosseis. Dentre as formas atuais analisadas, somente B. tridactylus
apresentou o quociente menor, ndo deixando de lembrar que esses valores podem estar alterados
pelo fato do peso do animal ter sido obtido a partir da média da literatura. Diferente do
observado no estudo de Tambusso & Farifia (2015a) é que, apesar de distintos, os diferentes
grupos, relativos aos valores de EQ, se mantiveram 0S mesmos.

Dentre os exemplares fosseis, a preguica TNothrotherium maquinense demonstrou, nos trés
exponenciais utilizados, o maior quociente de encefalizacdo, chegando a 2,4 no indice calculado
pelo exponencial de Tambusso & Farifia (2015a). Eisenberg & Wilson (1981) verificaram
estratégias demogréficas em marsupiais didelfideos com relacdo as suas capacidades

encefalicas e concluiram que animais com o tamanho encefalico relativo maior, possuiam maior
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tempo de vida e menores ninhadas, apresentando melhor capacidade de adaptacdo. Se partimos
para uma inferéncia relativa ao comportamento, podemos apontar que provavelmente fN.
maquinense seria um animal de comportamento mais complexo com maior capacidade
adaptativa, uma vez que o seu encéfalo se apresentou maior que o esperado para sua massa
corporal.

Os Folivora aqui observados demonstraram pouca variagao entre quocientes de encefalizacéo.
Em comparacao entre 0s grupos, usando o exponencial para Xenarthra de Farifia & Tambusso (2015a),
foi observado que os atuais Bradypus apresentaram um EQ de menos de 1, assim como as formas fésseis
Glossotherium e Eremotherium. Entretanto o género atual Choloepus apresentou o quociente acima de
1, como ja mencionado, assim como para as preguicas extintas Valgipes bucklandi, um Mylodontidae,
bem como G. robustum. Se avaliarmos pelo exponencial para xenartros é passivel de conclusao que

eram criaturas com o valor encefalico esperado para sua massa corporal (Jerison, 1991).
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6 Conclusdo

A morfologia interna do cranio dos exemplares de Folivora foram descritos e comparados
entre si. Existe uma diferenga em ordens de tamanho como era esperado.

A anélise de componentes principais através de comparagdes entre xenartros atuais e
medidas obtidas na literatura demonstrou um carater conservador na estrutura de covariancias
no que diz respeito as estruturas componentes do encéfalo. A disposicdo dos taxons no eixo
principal o revelou como um eixo de tamanho, demonstrando uma tendéncia isométrica nas
estruturas, o que evidencia que as medidas estdo igualmente correlacionadas ao tamanho
generalizado.

A segunda analise, apenas com 0s xenartros, e adicionalmente mais variaveis também
revelou, como componente principal, o tamanho. Os outros dois principais componentes
demonstraram eixo de variacdo relacionado a dimensdes de bulbo olfatério e hipofise.

Os exemplares demostraram também diferencas morfologicas que os incorporaram
quanto aos grupos monofiléticos conhecidos.

O grupo sugerido pela hipétese filogenética de Gaudin (2004), Megatheria, que engloba
tNothrotherium maquinense e tEremotherium laurillardi apresentam como diferenca morfoldgica
mais marcantes, em relacdo aos outros tdxons, a expansdo dos lobos temporais e piriformes, dando ao
encéfalo, como um todo, uma conformacéo cardiforme.

Quanto as preguicas atuais, seu encéfalo apresenta conformacdo quadrangular. Entretanto os
cerebelos dos dois grupos diferem quanto a morfologia, sendo que Bradypus mostra um cerebelo sem
hemisférios demarcados, enquanto Choloepus ndo s6 mostra o contorno bem marcado de hemisférios,
quanto mostra uma vermis cerebelar destacada. Assim como na filogenia proposta por Gaudin (2004)
sugere-se que as similaridades entre a morfologia dos grupos atuais de Folivora tratam-se de um caso
de convergéncia evolutiva

A diferenca na morfologia de estruturas encefalicas especificas permitiu corroborar
algumas inferéncias que ja existiam na literatura.

O cerebelo foi uma das estruturas que mostrou grande variedade de proporgdes relativas
e morfologia. Sendo que os exemplares que mais se destacaram quanto as propor¢oes foram
tValgipes, tGlossotherium e +Nothrotherium.

Foi associado habitos de escavacdo as preguigcas milodontideas, devido as maiores
proporcdes relativas do cerebelo. Quanto a preguica Nothrotheriidae foi relacionado ao habito

arboricola possivel.
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Os hemisférios em destaque do cerebelo em Choloepus foi associado ao conhecido habito
noturno do animal.

De todos os exemplares FGlossotherium robustum apresentou, além do tamanho em
proporcédo relativa maior, a vermis cerebelar mais destacada, em crista, caracteristicas que
convergem para 0 que ja se conhece sobre seus processos auditivos complexos. Corroborando
assim a possibilidade de ouvir e produzir sons de baixas frequéncias, provavelmente para
comunicacéo, apontada por Brago (2012).

Os bulbos olfatérios mostraram que os Folivora fosseis e atuais apresentavam proporgoes
similares desta estrutura, o que levou a crer similaridades nas necessidades olfativas destes
animais. Os milodontideos se mostraram com as estruturas do bulbo olfatorio
morfologicamente distintas dos demais Folivora. Para V. bucklandi se notou adicionalmente
um distinto pedunculo. Esta estrutura s6 foi notada anteriormente para tPampatherium
humboldtii ¢ Tgliptodontes, ambos cingulatas (Tambusso & Farifa, 2015b).

Os bulbos olfatdrios nas preguicas atuais apresentaram as mesmas proporgdes, entretanto
os lobos piriformes, que fazem parte do cérebro olfativo dos mamiferos, se mostraram maiores
e mais destacados em Choloepus. A observacdo pode estar ligada as caracteristicas
comportamentais observadas para este género de noturnalidade, dominéncia e sociabilizag&o.
Isto também possibilitou que a mesma observacdo quanto a estrutura permitisse inferir um
comportamento social, uma vez que ja foi relatado a possibilidade de comportamento gregario
para milodontideos.

Quanto as circonvolugdes concluiu-se que o género Choloepus além de mais convoluto
também apresentou 0 maior EQ entre as formas atuais, o que corrobora o conhecimento prévio,
ja citado, de um comportamento mais complexo, com demonstracdes de territorialidade.

Em todos os exemplares foi notado uma fissura rinal mais baixa, destacando lobos
piriformes, o que aponta uma caracteristica mais derivada. Em 1N. maquinense, apesar de ndo
terem sido notadas muitas convolucdes, o alto EQ aponta um volume encefalico maior para o
esperado, 0 que quer dizer que possivelmente sulcos e giros ndo tenham ficado marcados no
endocranio.

De acordo com o grau de encefalizacdo obtido, foi possivel apontar que em termos de
“inteligéncia bioldgica”, os animais atuais seriam os mais inteligentes de modo geral. Contudo,
de maneira contraditéria, TNothrotherium maquinense, uma preguica extinta, foi o animal que
apresentou esse grau de inteligéncia bioloégica maior dentre todos os exemplares avaliados e

possivelmente apresentava comportamento complexo.
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