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Osteologia craniana e das vértebras cervicais de duas espécies amazobnicas de
Helicops Wagler, 1828 (Serpentes: Dipsadidae)

Pilade Bergamaschi Robert Filho

Angele Martins
Nathalie Citeli

Resumo da Dissertacdo de Mestrado apresentada ao Programa de Pds-graduagao
em Zoologia, Instituto de Ciéncias Biologicas, da Universidade de Brasilia, como

parte dos requisitos necessarios a obtenc¢ao do titulo de Mestre em Zoologia.

O género Helicops (tribo Hydropsini) possui atualmente 20 espécies reconhecidas,
que apresentam um historico taxondmico complexo, sendo marcado por
redescri¢cdes, baseadas em diversos estudos sistematicos e taxondmicos sobretudo
fundamentados em dados de morfologia externa e padrées de coloragcdo. Estudos
de morfologia craniana possuem um papel central na sistematica de Serpentes, ndo
somente sendo utilizados em diversos estudos de variadas areas, como também
tém sido utilizados para compor os caracteres diagnosticos de diversas linhagens,
incluindo para descricdo de novos géneros e espécies, assim como na diferenciagao
de linhagens cripticas. Mesmo assim, trabalhos focados em anatomia descritiva
comparada deste género ainda sdo escassos, incluindo descricdo de elementos
0sseos como morfologia craniana. Sendo assim, tendo em vista a relevancia de
estudos de morfologia para resolugao de questdes taxondmicas, este trabalho tem
como objetivo descrever a morfologia craniana, da mandibula e de vértebras
cervicais de H. polylepis e de H. hagmanni, verificando se ha a existéncia de
variagado intraespecifica. Os cranios das duas espécies possuem no geral uma
morfologia semelhante as demais espécies do género, com maior variacao
intraespecifica em formato geral dos de elementos 6sseos do cranio, quantidade de
forames, e nivel de desenvolvimento de processos. Essas diferengcas néao
mostraram relagcdo com variagdo ontogenética, dimorfismo sexual ou distribuicao
geografica. Para H. polylepis, um processo nasal ndo fusionado ao premaxilar foi

encontrado, podendo representar uma caracteristica exclusiva da espécie. Ja para
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H. hagmanni, a falta de um forame milo-hiédeo no seu angular pode também

representar uma caracteristica exclusiva da espécie.

Palavras chave: morfologia, Hydropsini, cranio, vértebras, anatomia.

Brasilia - DF
2026

11



Osteologia craniana e das vértebras cervicais de duas espécies amazOnicas de

Helicops Wagler, 1828 (Serpentes: Dipsadidae)

Pilade Bergamaschi Robert Filho

Angele Martins
Nathalie Citeli

Abstract da Dissertacédo de Mestrado apresentada ao Programa de Pds-graduacgao
em Zoologia, Instituto de Ciéncias Biologicas, da Universidade de Brasilia, como

parte dos requisitos necessarios a obtenc¢ao do titulo de Mestre em Zoologia.

The genus Helicops (tribe Hydropsini) currently comprises 20 recognized species
and exhibits a complex taxonomic history, marked by multiple redescriptions based
on a variety of systematic and taxonomic studies, primarily grounded in external
morphological data and color pattern variation. Studies of cranial morphology play a
central role in snake systematics, not only being widely applied across different
research areas, but also contributing to the establishment of diagnostic characters
for numerous lineages, including the description of new genera and species, as well
as the differentiation of cryptic lineages. Nevertheless, studies focused on the
comparative descriptive anatomy of this genus remain scarce, including detailed
descriptions of skeletal elements such as cranial morphology. Therefore, given the
relevance of morphological studies for resolving taxonomic questions, the aim of this
work is to describe the cranial, mandibular, and cervical vertebral morphology of H.
polylepis and H. hagmanni, and to assess the presence of intraspecific variation in
these characters. The skulls of both species conform to the general morphological
patterns of the genus, with greater intraspecific variation observed in overall bone
shape, number of foramina, and level of development of processes. These
differences showed no association with ontogenetic variation, sexual dimorphism, or
geographic distribution. In H. polylepis, a nasal process not fused to the premaxilla
was observed and may represent a species-specific character; while in H. hagmanni,
the absence of a mylohyoid foramen in the angular bone may also represent an

exclusive character for the species.
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1. INTRODUGAO

1.1 Taxonomia e Sistematica de Helicops

A familia Dipsadidae constitui um grupo diverso de serpentes do novo
mundo, composto atualmente por mais de 800 espécies e 97 géneros (Ramirez,
Velasco, Reeder, 2025; Uetz et al., 2025) com ampla distribuigdo na América do Sul
e Central (Nogueira et al., 2019; Serrano et al., 2024). As espécies da familia podem
ocupar os mais variados nichos ecoldgicos, com individuos que possuem desde
habitos fossoriais a terrestres, secretivos, arboricolas e aquaticos (de Paula Orofino
et al., 2010; Brown et al., 2018; Kok & Means, 2024). A dieta dos representantes
desta familia é variavel, podendo incluir anfibios, lagartos, serpentes, pequenos
mamiferos, aves, peixes, moluscos, anelideos e ovos (De Paula Orofino et al., 2010;
Vidal et al., 2010; Stender-Oliveira et al., 2016; De Carvalho Teixeira et al., 2017;
Brown et al., 2018). Os taxons alocados em Dipsadidae s&o atualmente distribuidos
em quatro grupos distintos (Serrano et al., 2024), a saber: linhagens que se
distribuem pela regido neotropical, sendo compostas pelas subfamilias Dipsadinae e
Xenodontinae; uma linhagem que ocorre na América do Norte e é composta pela
subfamilia Carphophiinae e os géneros Heterodon e Farancia; e finalmente uma
linhagem formada por dois géneros de serpentes do Leste asiatico (Thermophis e
Stichophanes) (Cadle & Greene, 1993; Grazziotin et al., 2012; Zaher et al., 2019;
Serrano et al., 2024; Ramirez, Velasco, Reeder, 2025; Uetz et al., 2025). As atuais
sinapomorfias para Dipsadidae incluem um hemipénis com uma fileira de espinhos
laterais aumentados em cada lado, lobos hemipenianos com regides ornamentadas
distintamente, incluindo um capitulum sulcado e uma regido asulcada nua ou
fracamente caliculada (Vidal et al., 2000; Zaher et al., 2009).

Hydropsini constitui uma tribo monofilética em Dipsadidae (Zaher et al., 2009,
2019), sendo composta atualmente por trés géneros: Hydrops Wagler, 1830 com
trés espécies, Pseudoeryx, Fitzinger 1826 com duas espécies, e Helicops Wagler,
1828 com 20 espécies (Uetz et al., 2025). A tribo foi nomeada pela primeira vez por
Dowling & Duellman (1978), sendo originalmente um agrupamento artificial de seis
géneros de serpentes. Atualmente a tribo engloba apenas trés géneros pois 0s
representantes alocados em Hydropsini, além de serem comumente encontrados

em ambientes aquaticos da América do Sul, possuem algumas caracteristicas: uma

14



unica escama internasal, olhos e narinas posicionados no topo da cabeca, e como
sinapomorfia um grande desenvolvimento do musculo adutor mandibularis externus
superficialis em sua origem (Nunes, 2006; Braz, 2013; Di Pietro et al., 2014).

O género Helicops Wagler, 1828 possui atualmente 20 espécies
reconhecidas (Uetz et al., 2025), que ocorrem em ambientes aquaticos
sul-americanos (Moraes-da-Silva et al., 2019, 2021, 2022) se estendendo desde a
parte norte da América do Sul até a Argentina e Uruguai (Nogueira et al., 2019;
Schoéneberg & Kohler, 2022). As espécies que compdem o género, além de
possuirem as caracteristicas supramencionadas para a tribo, possuem tanto
viviparidade quanto oviparidade, apenas uma escama temporal anterior (com
excegdes), narinas laterais e superiores geralmente com uma escama subdividida,
ultimo dente longo e escamas carenadas (= quilhadas) (Wagler, 1830; Peters &
Orejas-Miranda, 1986; Braz et al., 2016). Porém, o padrao de coloragao dorsal das
espécies é bastante variado, podendo variar desde manchas circulares, selas (i.e.,
bandas transversais) até dorso completamente liso (Moraes-da-Silva et al. 2021). As
espécies de Helicops apresentam um histérico taxondmico complexo, sendo
marcado por sinonimizagbes e redescrigdes, baseadas em diversos estudos
sistematicos e taxondémicos sobretudo fundamentados em dados de morfologia
externa e padrées de coloragdo (Rossman, 1975; Carvalho, 2022; Citeli, 2022;
Schoéneberg & Kohler, 2022). Uma das caracteristicas sistematicas do género é a
divisdo das espécies em grandes grupos artificiais baseados em padrbes de
coloracdo dorsal, sem estarem relacionados com hipoteses filogenéticas
moleculares (Moraes-da-Silva et al., 2021). Tais padrdes variam entre manchas
circulares (H. acangussu, H. polylepis, H. hagmanni, H. leopardinus, H. yacu, H.
danieli, H. pastaze, H. petersi), manchas em formato de “sela” (H. angulatus, H.
apiaka, H. gomesi), manchas em blocos transversais (H. boitata e H. scalaris),
listras (H. carinicaudus, H. trivittatus, H. infrataeniatus, H. modestus), coloragcédo
uniforme (H. tapajonicus e H. nentur) e coloragao em forma de bandas transversais
(H. phantasma) (Hurtado-Gomez et al., 2024).

Helicops hagmanni Roux, 1910 é caracterizada por possuir escamas
subcaudais que variam de 46-57 em fémeas e 54-67 em machos, 2 escamas
preoculares, pode apresentar fileiras de escamas dorsais no meio do corpo entre 23
e 29 (Citeli, 2022), e foi descrita por Roux em 1910, a partir de um unico individuo.

Rossman em 1975 redescreve a espécie a partir da grande diferenga do numero de
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escamas dorsais em relagao ao seu holétipo (23 e 27, respectivamente). Em 2021,
Moraes-da-Silva e colaboradores resgataram H. hagmanni como taxon irm&o do
clado formado por H. polylepis, H. gomesi e H. angulatus, porém com baixo valor de
suporte. A espécie é amplamente distribuida na Amazénia, podendo inclusive
ocorrer em simpatria com outras espécies do mesmo género (Nogueira et al., 2019).
Um estudo recente com base em variagdo morfologica externa de Helicops
hagmanni (Citeli 2022) indica que tal taxon pode apresentar linhagens cripticas,
dada a ampla variagdo encontrada em caracteres fenotipicos de populagdes
associadas a este taxon. Quatro caracteres se sobressairam sobre os demais
apresentando uma variagéo relacionada a distribuicdo geografica dos espécimes,
sendo eles: numero de fileira de escamas no meio do corpo, numero de escamas
ventrais, numero de manchas dorsais, e a regidao da juncdo da mancha paraventral
e banda ventral. A variagdo desses caracteres forma uma clina decrescente em
direcdo Leste-Oeste ao longo do Rio Amazonas. Entretanto, nenhuma decisdo
taxonémica foi tomada a partir desses resultados, uma vez que mais dados podem
elucidar essas variagdes, i.e., dados moleculares e osteoldgicos.

Helicops polylepis Gunther, 1861, se caracteriza por possuir o ventre
predominantemente negro com pigmentos brancos espalhados e fileiras de
escamas dorsais em 26 no meio do corpo, dorso do corpo amarronzado com
manchas circulares dispostas lateralmente (Schoneberg & Kohler 2022). Foi descrita
por Gunther em 1861. Apds isso, Rossman (1976), em funcdo da semelhanca
morfoldgica, cria o grupo “polylepis” com as seguintes espécies: Helicops polylepis,
H. pastaze, H. yacu e H. petersi. Atualmente, H. polylepis foi recuperada como taxon
irmao do clado de H. gomesi e H. angulatus (Moraes-da-Silva et al.,, 2021). A
espéecie possui uma ampla distribuicdo no bioma amazdnico, sendo registrada
também no Cerrado (Nogueira et al., 2019). Porém, sua ampla distribuicdo
geografica, assim como H. hagmanni, exibe grande variagdo morfoloégica que é
facilmente observavel entre populagdes de diferentes localidades, com espécimes
de coloracdo mais clara e manchas menos evidentes, e espécimes de coloragao
mais escura, com manchas bem demarcadas (Citeli, dados nao publicados).
Soma-se a isso a variagdo no numero de fileiras dorsais (entre 25 e 27) (Citeli,
dados nao publicados).

Finalmente, considerando a ampla distribuicdo geografica, a acentuada

variacdo morfolégica intraespecifica de Helicops polylepis e Helicops hagmanni,
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bem como o histérico taxondmico conturbado do género, tornam-se necessarios
estudos que explorem outras fontes de dados, como a osteologia, visando a
confirmacdo de padroes de variagdo clinal e/ou a identificacdo de possiveis

linhagens cripticas.

1.2 Relevancia de estudos de morfologia craniana em Serpentes

Estudos de morfologia craniana possuem um papel central na sistematica de
Serpentes, tendo sido utilizados em diversos estudos no dmbito da paleontologia,
biologia do desenvolvimento, evolugdo e morfologia funcional (Holman, 2000; Lee &
Scanlon, 2002; Cundall & Irish, 2008; Zaher et al., 2019). Para Serpentes, a
combinagao de diversos caracteres cranianos tem sido utilizada para compor os
caracteres diagnosticos de diversas linhagens, incluindo para descricdo de novos
géneros e espécies, assim como na diferenciagdo de linhagens cripticas (Martins et
al. 2019, 2023; Citeli, 2022; Orlov et al., 2022; Graboski et al., 2023; Kok & Means,
2024).

Com o advento das imagens de tomografia computadorizada de alta
resolucdo que ganharam forga nos ultimos quinze anos, trabalhos de anatomia
descritiva osteoldgica de serpentes ganharam mais destaque, tendo sido relevantes
nao somente do ponto de vista taxondmico e sistematico, bem como do ponto de
vista evolutivo de diversas linhagens (Citeli et al., 2025; Das et al., 2022; Martins et
al.,, 2019, 2021, 2023; Strong et al., 2021; Passos et al., 2024). No entanto, ainda
que o advento da tomografia computadorizada tenha sido crucial para a retomada
de estudos osteoldgicos em Serpentes, os estudos disponiveis para esta linhagem
ainda sao insuficientes, dado que para diversas espécies, a morfologia craniana e
pos-craniana ainda é totalmente desconhecida.

Estudos de morfologia craniana em Hydropsini s&o restritos a alguns taxons
atualmente reconhecidos, de modo que para o restante da diversidade do grupo,
estes dados ainda sdo ausentes. Em 1984, Cundall e Rossman fornecem um dos
primeiros estudos para um representante de Hydropsini, descrevendo o cranio de
Pseudoeryx plicatilis juntamente com duas espécies de Farancia. Albuguerque em
2002 descreve de forma comparativa interespecifica o cranio de Hydrops
triangularis e H. marti, e Yuki e Lema em 2005 descrevem o cranio de Helicops

infrataeniatus e H. carinicaudus. Nunes em 2006 faz uma breve comparagao de
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caracteres de diferentes elementos do cranio de varias espécies inseridas em
Hydropsini, com o objetivo de usar de subsidio para elaborar uma hipétese
filogenética acerca do monofiletismo da tribo e suas relagdes interespecificas. Di
Pietro e colaboradores em 2014 descrevem de forma comparativa a variagdo do
cranio de Helicops infrataeniatus, H. leopardinus, Hydrops caesurus, e Pseudoeryx
plicatilis. Em seguida, em 2022, Citeli faz uma breve descricdo dos caracteres
cranianos de Helicops hagmanni a fim de reavaliar seu status taxondmico. Mais
recentemente, o cranio e vértebras cervicais de Helicops acangussu foi descrito por
Citeli et al (2025).

Tendo em vista a alta variabilidade de caracteres de morfologia externa em H.
hagmanni e H. polylepis, e a relevancia de dados de morfologia craniana na
taxonomia de serpentes, bem como a auséncia de informagdes acerca das
vértebras cervicais, torna-se relevante um estudo que vise investigar e descrever a

anatomia craniana e das vértebras cervicais das espécies supramencionadas.
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2. OBJETIVO
Investigar a osteologia craniana, da mandibula e de vértebras cervicais de Helicops

hagmanni e Helicops polylepis por meio de imagens de tomografia computadorizada

de alta resolugao.
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3. MATERIAL E METODOS

Foram analisados um total de nove individuos adultos de Helicops hagmanni
(incluindo o holétipo) e 16 individuos de Helicops polylepis, provenientes das
seguintes colegdes: Museu Paraense Emilio Goeldi, (MPEG); Instituto Nacional de
Pesquisas da Amazobnia (INPA-H); Fundagdo de Medicina Tropical Heitor Vieira
Dourado, Amazonas, Brasil (FMT, IMTM); Colegcdo Herpetolégica da UnB, Brasilia,
Brasil (CHUNB); e o holétipo de H. hagmanni proveniente do Naturhistorisches
Museum Basel (NMBA). Os individuos foram identificados a nivel de espécie com
base em Citeli (2022) e Moraes-da-Silva (2019, 2021, 2022). O sexo dos individuos
foi definido com incisdo na base da cauda para identificacdo da presenca de
hemipénis e estruturas associadas. O cranio e as vértebras cervicais dos espécimes
(fora o holdtipo de H. hagmanni, tomografado no NMBA) foram tomografados com
um microtomoégrafo (UCT) Bruker Skyscan 1273 em alta resolugdo no Instituto
Alberto Luiz Coimbra de Pdés-graduacéo e Pesquisa de Engenharia (COPPE),
Laboratério de Instrumentacado Nuclear, Universidade Federal do Rio de Janeiro, Rio
de Janeiro. Os escaneamentos de H. polylepis foram conduzidos em um raio de
raio-X com a voltagem base de 40-65kV e 200-230 pA de corrente sem o uso de um
filtro. Foram utilizados rotation steps de 0.3 graus com uma meédia de frame de 5. A
rotagao foi obtida por meio de um valor de 180°, resultando em 689 projecbes de
110-295 ms de tempo de exposi¢cao cada, com 00:27:28s - 00:37:50s de duragao de
escaneamento total. Os escaneamentos de H. hagmanni foram conduzidos em um
raio de raio-X com a voltagem base de 40-50kV e 200-230 pA de corrente sem o
uso de um filtro. Os passos de rotagcédo de 0.3 graus foram usados com uma média
de frame de 5, gravados sobre uma rotagcdo de 180°, resultando em 689 projecdes
de 178-320 ms de tempo de exposi¢ao cada, com 00:31:00s - 00:38:26s de duragao
de escaneamento total. O yCT-dataset foi reconstruido usando N-Recon software
(Microftomégrafo Bruker) e as imagens geradas dos cranios foram renderizadas e
analisadas por meio de reconstrugées 3D no software CTVox Windows 64bit versao
2.6 (Bruker, uCT). A dissecgao virtual dos elementos ésseos foi realizada no 3D
Slicer versao 5.8.1. As pranchas de ilustracdo foram elaboradas no Inkscape versao
1.3.2.

A terminologia osteoldgica seguiu Cundall & Irish (2008) e Das et al. (2022)
para cranio e mandibula, e Holman (2000) para as vértebras cervicais.
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Tabela 1: Tabela com o sexo e CRC (Comprimento rostro-cloacal) dos

individuos de Helicops polylepis.

Espécime Sexo CRC

FMT 2947 M 445 mm
INPA 39992 M 191 mm
MPEG 15086 M 380 mm
MPEG 15116 M 485 mm
MPEG 18523 M 390 mm
MPEG 21855 M 525 mm
MPEG 23250 M 480 mm
Rebrandao 05335 M 350 mm
CHUNB 25951 M 310 mm
CHUNB 31180 M 270 mm
CHUNB 31181 M 200 mm
CHUNB 31182 M 190 mm
CHUNB 31183 F 190 mm
CHUNB 31184 F 170 mm
CHUNB 33911 F 370 mm
CHUNB 45396 M 210 mm
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Tabela 2: Tabela com o sexo e CRC (Comprimento rostro-cloacal) dos

individuos de Helicops hagmanni (fora o holétipo).

Espécime Sexo CRC
FMT 1225 M 152 mm
FMT2314 M 335 mm
FMT2791 M 259 mm
INPA 2174 M 360 mm
IMTM 538 F 130 mm
MPEG 4662 M 396 mm
MPEG 6891 M 399 mm
MPEG 13351 M 400 mm

22



4. RESULTADOS

4.1 Descricdo do cranio, mandibula e vértebras cervicais de Helicops

hagmanni

4.1.1 Complexo do focinho

Premaxilar (Figuras 1, 3 e 4): O premaxilar € um elemento unico, tem um formato

geral trirradiado e esta localizado anteroventralmente ao cranio, sendo visivel em
vistas lateral, dorsal e ventral, e apresenta-se em contato direto com pelo menos os
nasais, septomaxilares e vomeres. Sua lamina anterior projeta-se anteriormente,
possui canais premaxilares uma leve concavidade no centro de sua base. O
processo ascendente é bem desenvolvido e tem formato trapezoidal (n=3),
losangular (n=1), triangular (n=4*) ou retangular (n=1) em vista anterior, podendo
possuir uma leve concavidade direcionada frontalmente (n=5), e possui seu limite
dorsal reto (n=5) ou bifurcado (n=4*) e curvado posteriormente (Figuras 3b,c e 4b,c).
Na sua face posterior, 0 processo ascendente pode possuir um processo nasal
reduzido que se expande em direcdo ao nasal (n=2). Anterodorsalmente aos
processos vomerianos ha uma escavacgao visivel (Figuras 3b e 4b). Os processos
transversos sao alongados, quase em contato com a porgéo anterior dos maxilares,
possuindo o limite distal levemente arredondado. Em dois individuos uma pequena
elevacao dorsal antes da metade do comprimento dos processos esta presente. Os
processos vomerianos (Figuras 3a,b,d e 4a,b,d) estdo localizados na porgcao
ventroposterior do 0sso, sdo pareados, sobrepdem a extremidade anterior do vomer
em vista ventral, sdo relativamente alongados (n=7*) (Figura 5a) ou nédo (n=2)
(Figura 6a) e com as bases da mesma largura das extremidades, essas que sao
arredondadas, separados por um espago medial mais largo que os processos em si

em formato de “u”, os deixando paralelos um ao outro.
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10 mm

Figura 1: Reconstrugdo tridimensional do cranio do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas dorsal (a), lateral (b), e
ventral (c). Cada elemento 6sseo foi colorido digitalmente para facilitar a visualizagdo de cada elemento dsseo. bo,
basioccipital; col, columela; ecp, ectopterigéide; exo, exoccipital; f, frontais; mx, maxilar; na, nasais; p, parietal; pal, palatino;
pbs, parabasisfenodide; pfr, pré-frontal; pmx, premaxilar; po, pos-orbital; pro, proodtico; pt, pterigéide; q, quadrado; smx,

septomaxilar; so, supraoccipital; st, supratemporal; v, vbmer.
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10 mm

Figura 2: Reconstrugao tridimensional da mandibula direita do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas medial (a),
e lateral (b). Cada elemento ésseo foi colorido digitalmente para facilitar a visualizagdo de cada elemento ésseo. an, angular;

cp, osso composto; d, dentario; sp, esplenial.

vp

| 2.5mm

Figura 3: Reconstrugdo tridimensional do premaxilar do holotipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas dorsal (a), lateral
(b), anterior (c), e ventral (d). as, processo ascendente; pmx.ch, canal premaxilar; tr, processo transverso; vp, processo

vomeriano.
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vp

| 2.5mm

Figura 4: Reconstrugéo tridimensional do premaxilar com variagdo de Helicops hagmanni (MPEG4662). Vistas dorsal (a),
lateral (b), anterior (c), e ventral (d). as, processo ascendente; np, processo nasal; pmx.ch, canal premaxilar; tr, processo

transverso; vp, processo vomeriano.

Nasal (Figuras 1 e 5): Os nasais sao pareados, estando localizados dorsalmente no
cranio, e visiveis em vistas dorsal, lateral, frontal e sua extremidade mais anterior
pode ser visualizada em vista ventral. O par € menor que o par de frontais em todas
as trés dimensbes. Em vista dorsal, a lamina horizontal do par apresenta um
formato geral triangular, onde o terco mais anterior de cada elemento é mais
estreito, a porcdo do segundo terco se alarga em um formato triangular
abruptamente que nao se toca na parte medial, podendo adquirir um formato de “M”
(n=8%) ou nado (n=1) (Figura 5a), com as margens laterais se curvando levemente
para a direcao ventral, e o tergo posterior se estreita novamente de forma gradual. O
processo do premaxilar se estende anteriormente, quase entrando em contato com
o processo ascendente (n=3*). O septo nasal é composto por duas laminas nao
fusionadas, descendendo e entrando em contato ventralmente com o septomaxilar.
O osso também toca o frontal posteriormente. A Iamina vertical também se projeta
posteriormente, possuindo uma pequena crista de cada lado (Figura 5b,c),

participando assim da junta procinética.
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dr.hr.Im

Figura 5: Reconstrugdo tridimensional dos nasais do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas dorsal (a), ventral (b),

e lateral (c). dr.hr.Im, lamina horizontal; vin, lamina vertical.

Septomaxilar_(Figuras 1 e 6): Os septomaxilares sao pareados, ndao estando em

contato com sua contraparte medialmente. O septomaxilar delimita a fenestra
vomeronasal dorsalmente e anterolateralmente. E visivel em vista dorsal, frontal,
ventral e lateral, e faz contato direto ventralmente com o vémer, anteriormente com
o premaxilar posteriormente com os frontais e dorsalmente com os nasais. Sua
ldmina dorsal se estreita anteriormente, com suas extremidades sendo retas com
uma leve elevacio direcionada anterolateralmente. Sua por¢cdo mediana é cdéncava
e se expande lateralmente para formar a cupula vomeronasal juntamente com o
vomer. Um processo conchal esta presente, sendo bem desenvolvido mas que
apenas se sobrepde ao vémer e palatino. Este processo é mais alargado na base e
se afila dorsalmente e levemente medialmente (Figura 6a). Cada septomaxilar se
expande em um processo posterior com a extremidade dorsal fazendo uma dobra
abrupta, direcionando os processos lateroventralmente, com extremidades afiladas

(n=3) ou levemente arredondadas (n=6*) (Figura 6a,b,c).
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Figura 6: Reconstrugédo tridimensional do septomaxilar do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas dorsal (a),
ventral (b), e lateral (c) (septomaxilar esquerdo). cps, processo conchal; post.m.pr, processo posterior; vns.cp, cupula

vomeronasal.

Vémer (Figuras 1 e 7). Os vbmeres sdo pareados e encapsulam o orgao

vomeronasal juntamente com o septomaxilar, possuindo um formato de concha com
um processo anterior. Este elemento é visivel em vista ventral, e levemente em
vistas dorsal e lateral. Entra em contato direto dorsalmente com o septomaxilar e
anteriormente com o premaxilar. Seu processo anterior é levemente arredondado na
sua extremidade anterior e se sobrepbe sobre os processos vomerianos do
premaxilar em vista dorsal. Seu processo dorsal é bastante pronunciado,
apresentando formato de “S” e sem nenhum forame (Figura 7b,d). Seu processo
ventral, por outro lado, € pouco pronunciado, com cada um dos vOmeres sendo
perfurados por um forame na regido de seu septo intercoanal (Figura 7b,d). Por fim,
a regiao posterior deste elemento também é perfurada por inumeros forames dos

nervos vomeronasais.
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Figura 7: Reconstrugdo tridimensional do vomer esquerdo do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas dorsal (a),
medial (b), ventral (c), e lateral (d). ant.pr, processo anterior; dpv, processo dorsal; fvn, foramina para os nerveletes

vomeronasais; int.chnl.sep, septo intercoanal; vpr, processo ventral.

4.1.2 Caixa craniana e ossos circumbitais

Pré-frontal (Figuras 1 e 8): Os pré-frontais sdo pareados, sendo visiveis em vista

dorsal, frontal, anterior e lateral, estdo em contato dorsomedialmente com os
frontais e entram em contato ventralmente com o palatino e o maxilar. Sua lamina
lateral é reduzida em relagcéo a lamina orbital (Figura 8a,c). A lamina lateral pode
possuir uma pequena protuberancia no meio de sua por¢ao anterodorsal (n=6). A
ldmina orbital possui duas extremidades mediais, separadas por um espacgo
céncavo. O forame lacrimal € evidente, possui um formato arredondado e se
encontra diagonalmente ao espago entre os limites das extremidades mediais. A
face interna da lamina orbital € cdncava, e a borda posteroventral da lamina orbital é
arredondada. Dorsalmente ao forame lacrimal ha a presenga de um forame reduzido
em relagcdo ao primeiro que perfura o 0sso e se encerra na face interna da lamina

orbital.
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Figura 8: Reconstrucéo tridimensional do pré-frontal esquerdo do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas anterior
(a), lateral (b), posterior (c), e medial (d). art.prf.pr, articulagéo do frontal; If, forame lacrimal; I.Im, lamina lateral; orb.Im, 1amina

orbital.

Frontal (Figuras 1 e 9): Os frontais sdo pareados, estando em contato com sua

contraparte por uma sutura retilinea anteroposteriormente. O par € maior que o par
de nasais em cada uma das trés dimensodes, possui metade da largura do parietal e
quase metade de seu comprimento também. Cada elemento possui formato
aproximadamente retangular (n=8*) ou trapezoidal (n=1). O forame orbital ocupa um
terco da caixa craniana, com o frontal, o parietal, o pré-frontal, o pds-orbital, o
parabasisfendide, o maxilar e o palatino margeando esse forame. A Iamina dorsal
horizontal se alarga pouco posteriormente com relagdo a sua porgao anterior. Suas
duas extremidades divididas pela sutura no seu limite anterior apresentam uma
reentrancia em formato de “V” nesta regido (Figura 9a). Os processos pré-frontais
sdo alongados e afilados anterolateralmente, enquanto que o0s processos
subolfatorios sao pronunciados e direcionados lateralmente e ventralmente. As
laterais da lamina dorsal horizontal sdo mais alargadas posterior e anteriormente, e
mais estreitas logo apds da sua extremidade anterior (n=8*), ou sao alargadas
apenas na extremidade posterior (n=1). Dessa forma, podem apresentar uma lateral
cbncava em vista dorsal (n=8%*) (Figura 9a). Em vista dorsal, seus limites posteriores
sdo convexos. A lamina orbital do frontal é direcionada lateroventralmente, com

cada elemento do par possuindo uma pequena crista ventral logo acima do

30



parabasisfendide, com o seu limite ndo coincidindo com o limite posteroventral dos
frontais. O frontal faz contato direto anterolateralmente com os pré-frontais,
anteroventralmente com o septomaxilar, posteriormente com o parietal,
ventralmente com o parabasisfendide, anteriormente com o0s nasais e
posterolateralmente com o pods-orbital. A lamina descendente do osso delimita

anteriormente e dorsalmente a abertura do forame do nervo éptico.

dr.hr.Im

postvn.pr

5mm

Figura 9: Reconstrugéo tridimensional dos frontais do holétipo de Helicops hagmanni (NMBAG6281). Vistas dorsal (a), ventral
(b), anterior (c), posterior (d), e lateral (e). dr.hr.Im, ldmina dorsal horizontal; fp, pilares frontais; orb.Im, 1dmina orbital; pfr.pr,

processo pré-frontal; postvn.pr, processo posteroventral; solf.pr, processo subolfatorio.

Parietal (Figuras 1, 10 e 11): O parietal constitui um dos maiores elementos unicos
do cranio, e possui um formato geral aproximadamente arredondado com sua
por¢cado posterior podendo apresentar uma leve projecdo em vista dorsal (n=1) ou
ndo (n=8*). E visivel em vista dorsal e lateral, e entra em contato direto
anteriormente com o frontal, anterolateralmente com os pds-orbitais,
lateroposteriomente com o prodtico, posteriormente com o supraoccipital,

ventralmente com o parabasisfendide, e em alguns individuos (n=4%), o
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supratemporal se sobrepde sobre o parietal em sua porgdo dorsolateral.
Internamente, os pilares parietais estdo presentes e sdo bem pronunciados (Figura
10d). Possui uma crista adutora que pode ser moderadamente pronunciada (n=4%)
(Figura 10a) ou ter sua delimitagdo suave (n=5) (Figura 11b). Seu limite posterior
possui formato reto (n=1*) ou levemente triangular, podendo esse ser suave e mais
arredondado (n=7) ou abrupto e reto (n=1). Seus processos supraorbitais ndo sao
muito pronunciados, e sua crista pds orbital se alonga lateralmente, formando um
cume (Figura 10a,c). Seus processos anteroventrais sdo pouco pronunciados. Além

disso, em vista lateral possui uma lamina descendente bem evidente.

dr.hr.Im

antvn.pr m.par.pl

sorb.pr

postorb.ri

l 5mm antvn.pr

Figura 10: Reconstrugéo tridimensional do parietal do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas dorsal (a), ventral
(b), anterior (c), posterior (d), e lateral (e). add.ri, crista adutora; antvn.pr, processo anteroventral; dr.hr.Im, lamina dorsal

horizontal; I.dc.Im, lamina descendente; m.par.pl, pilar parietal; postorb.ri, crista pds-orbital; sorb.pr, processo supraorbital.
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Figura 11: Representacao tridimensional da variagdo da crista adutora do parietal de dois espécimes de Helicops hagmanni
(FMT2314) (a) e (FMT1225) (b). Variagao apontada em vermelho.

Pdos-orbital (Figuras 1 e 12): O par de poés-orbitais possui formato geral de
bumerangue e estdo localizados anterolateralmente no cranio, podendo ser

visualizados por vistas frontal, dorsal e lateral. Os pds-orbitais fazem contato direto
apenas medialmente com o parietal e anteriormente com o frontal. O elemento nao
alcanca a altura dos maxilares. Sua lamina ventral € da mesma largura que sua
ldamina dorsal, porém seu limite ventral pode ser da mesma largura do seu limite
dorsal (n=1) ou ser mais largo (n=8*). Os dois limites sdo levemente arredondados,
e o ventral possui duas pontas, com uma delas fazendo uma curva

posteroventralmente. A sua face lateral pode possuir uma leve depressao (n=7*).
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Figura 12: Reconstrugéo tridimensional do pés-orbital direito do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas anterior

(a), posterior (b), lateral (c), e medial (d). l.Im, lamina lateral.

Parabasisfendide (Figuras 1, 13 e 14): O parabasifendide € um elemento unico e

esta localizado na regido ventral do cranio, sendo visivel em vista ventral. Possui
formato triangular, com seu limite anterior bastante afilado, entrando em contato
anterodorsalmente com o frontal, lateralmente com o parietal, lateralmente com o
prodtico e posteriormente com o basioccipital. A sua sutura com o basioccipital é
reta. Na porgao anterior, ha a presengca de uma crista intertrabecular que pode
ultrapassar o limite anterior do rostrum do parabasisfenodide (n=2), ndo ultrapassar
(n=1) ou ter os dois do mesmo comprimento (n=6*) (Figura 13c), com o rostrum
tendo sua face ventral cdoncava. A crista intratubercular pode possuir uma
protuberancia na altura do da crista ventral dos frontais (n=5%) (Figura 14a) ou nao
(n=4) (Figura 14b). O limite anterior do rostrum é tridentado. Ha a presenca de uma
crista adicional posteriormente ao rostrum que ndo passa do segundo terco do
comprimento deste elemento em vista ventral (Figura 13b). A parte posterior da face
dorsal é céncava dorsalmente, onde o0 0sso se alarga conforme avanga para a parte
posterior, se estreitando novamente até chegar no limite do osso. Possui canais
Vidianos. Internamente, uma sella turcica esta presente, coberta por uma dorsum

sellae bem desenvolvida.
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int.tr.cr

b)

int.tr.cr

| 5mm

Figura 13: Reconstrugéo tridimensional do parabasisfendide do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas dorsal (a),

ventral (b), e lateral (c). dr.sel, dorsum sellae; int.tr.cr, crista intratubercular; psp, rostrum; sel.tur, sella turcica.

Figura 14: Representagédo tridimensional da variagdo da crista intratubecular do parabasisfendide de dois espécimes de
Helicops hagmanni (FMT1225) (a) e (MPEG4662) (b). Variacéo circulada em vermelho.

Prodtico (Figuras 1 e 15): Os prodticos representam elementos pareados

localizados entre a lamina descendente lateral do parietal e o exoccipital, sendo
visiveis em vista lateral, dorsal e ventral. Cada elemento entra em contato direto

anteriormente com o parietal, dorsalmente com o supratemporal e supraoccipital,
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internamente com a massa estatolitica, posteriormente com o exoccipital e com a
collumela auris, e ventralmente com o basioccipital e o parabasisfendide. Os
supratemporais sobrepdem quase que completamente a face dorsal do osso. O
elemento limita os canais semicirculares anterior e lateral anteriormente e
lateralmente. A crista prodtica deste elemento possui um contorno suave, e o
laterosfendide pode ser relativamente estreito (n=4) ou n&o (n=5%). O laterosfendide
divide o forame do nervo trigémeo em dois ramos, um anterior e outro posterior ao
laterisfendide (Figura 15a). Cada elemento possui uma série de forames que se
conectam internamente (forames do nervo trigeminal, do nervo facial, canal lateral
semicircular) que n&do variam em numero e forma. Os forames do nervo trigémeo
sdo grandes e aproximadamente arredondados, com os dois ramos sendo
aproximadamente do mesmo tamanho (n=1) ou o ramo da frente sendo menor em
didmetro (n=8*). Possui também um canal semicircular lateral que nao ultrapassa a
metade do elemento e notaveis forames para o ramo posterior do nervo vestibulo
acustico (Figura 15c). Uma massa estatolitica esta presente no recessus scalae

timpanii.

Figura 15: Reconstrucéo tridimensional do prodtico esquerdo do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas lateral
(a), posterior (b), medial (c), e anterior (d). cr,pro, crista prodtica; f5b, forame do nervo trigémeo (ramo b); f5c, forame do nervo

trigémeo (ramo c); Is, laterosfendide; trg-f.cm, camara trigemino-facialis.
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Supraoccipital (Figuras 1 e 16): O supraoccipital constitui um elemento Unico, esta
localizado dorsoposteriormente no cranio e possui um formato trirradiado trapezoidal

em vista dorsal, com duas cristas adutoras direcionadas da regido medial para a
posterolateral (Figura 16a). Pode possuir também uma crista sagital, onde seu limite
anterior ndo ultrapassa a metade do osso (n=7*), ou apenas uma protuberancia
entre as duas cristas adutoras (n=2). As trés cristas ndo se tocam na por¢cado medial
deste elemento. E visivel em vista dorsal e em menor clareza em vista lateral. Limita
0s canais semicirculares anterior e lateral na sua porgdo medial por meio das
flanges medianas. A parte anterior do osso entra em contato direto com o parietal,
suas laterais em contato com o prodtico, sua parte interna com a massa estatolitica
e sua porgao posterior com o exoccipital. Ventralmente, as flanges medianas se

conectam com o prootico e o exoccipital.

b)

soc.add.cr

soc.sag.cr soc.m.fl

soc.sag.cr

L 2.5mm

Figura 16: Reconstrugéo tridimensional do supraoccipital do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas dorsal (a),
ventral (b), anterior (c), posterior (d), e lateral (e). for.elym, forame endolinfatico; soc.add.cr, crista adutora; soc.m.fl, flanges

medianas; soc.sag.cr, crista sagital.

Exoccipital (Figuras 1 e 17): Os exoccipitais sao pareados, e posteriormente

delimitam o canal semicircular posterior, em conjunto com o supraoccipital e o
prodtico. Suas suturas sdo todas retas. Seu forame magnum é arredondado. Esta

localizado posteriormente no cranio e é visivel em vistas dorsal, lateral e ventral, e
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entra em contato direto anteriormente com o prodtico, dorsalmente com o
supraoccipital, dorsalmente com o supratemporal (n=3), internamente com a massa
estatolitica, lateralmente com a collumela auris e ventralmente com o basioccipital.
Possui uma crista exoccipital bem pronunciada, disposta em diregao dorsomedial -
ventroposterior (Figura 17a). Essa crista se conecta com as cristas adutoras do
supraoccipital. Assim como o prodético, possui uma série de forames que se
conectam entre si internamente, a saber: forame do nervo vestibulo-acustico, que se
conecta ao nervo do prodtico na porgao interna do osso; forame do nervo
hipoglossal, que estdo posteriores a crista circumfenestralis dorsalis e ao lado do
jugular; forame do nervo vago, que se encontra na face medial posterior do osso e
0s canais semicirculares lateral, que se junta com o do prodtico, e posterior.
Juntamente a crista prodptica do prodtico, forma a crista circumfenestralis dorsal, de
formato arredondado. O limite anterior do seu processo digitiforme possui um leve
cume direcionado ventralmente (Figura 17a,c). Possui um condilo occipital e uma
flange atlantal bem pronunciados. A parte do osso onde se toca com os tubérculos

basioccipitais € acuminada na mesma dire¢ao que eles.

L 2.5mm

Figura 17: Reconstrucédo tridimensional do exoccipital esquerdo do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas
anterior (a), lateral (b), posterior (c), e medial (d). at.fl, flange atlantal; cr.inf, crista interfenestralis; dg.pr, processo digitiforme;
ex.cr, crista exoccipital; f10, forame do nervo vagus; f12, foramina para os ramos do nervo hipoglossal; jg.fr, forame jugular;

occ, condilo occipital.
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Basioccipital (Figuras 1, 18 e 19): O basioccipital constitui um elemento unico de

formato hexagonal (n=3*) ou aproximadamente arredondado (n=6) e céncavo no
plano dorsal. Se localiza numa posicao ventral e posterior no cranio, formando o
limite ventral do forame magno e com seu limite posterior alcangando a primeira
vértebra do esqueleto. E visivel em vista ventral e menos faciimente em vista lateral.
O osso entra em contato direto na sua porgédo anterior com o parabasisfendide, em
suas laterais com o prodético e o exoccipital, e em seu limite posterior se articula com
a primeira vértebra cervical. Sua sutura com o parabasisfendide é reta. Os
tubérculos basioccipitais podem estar ausentes (n=3), mas quando presentes
(n=6%), sdo levemente pronunciados e acuminados posteriormente. Possui uma
crista que se inicia nos tubérculos basioccipitais e termina nos processos
basioccipitais mediais, localizados um pouco mais anteriormente (n=2) ou na
mesma altura (n=4*) que os tubérculos basioccipitais (Figura 18b). Essa crista forma
um relevo tridentado no centro do osso (Figura 19a). A crista pode estar ausente
também (n=1) ou ser apenas um relevo trirradiado na face ventral do elemento (n=2)
(Figura 19b). O cdndilo occipital possui uma protuberéancia ventral onde entra em

contato com o intercentrum 1.

l 2.5 mm

Figura 18: Reconstrugdo tridimensional do basioccipital do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas dorsal (a),

ventral (b). boc.tub, tubérculo basioccipital; m.boc.pr, processo basioccipital medial; occ, cdndilo occipital.
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Figura 19: Representacao tridimensional da variagdo do processo basioccipital medial do basioccipital de dois espécimes de

Helicops hagmanni (FMT2314) (a) e (FMT1225) (b). Variagao circulada em vermelho.

4.1.3 Arco palatomaxilar

Maxilar (Figuras 1 e 20): Os maxilares sao pareados, de modo que cada elemento é

alongado e esta localizado marginalmente a porgdo anterior do cranio. Sua
extremidade anterior € levemente mais espessa que a posterior, curvando-se
medialmente em sua porgéo anterior. E visivel em vistas frontal, lateral, dorsal e
ventral, e entra em contato com o ectopterigdide e o pré-frontal. Possui um total de
de 17 (n=3 lados), 18 (n=3 lados) ou 19 (n=4* lados) dentes. A série dos cinco
primeiros dentes € constituida por dentes bem agrupados, de modo que num
sentido posterior comegam a aumentar de tamanho porém mantém o mesmo
espacamento entre eles, sem contar o diastema antes dos ultimos dentes. Os dois
ultimos dentes sdao mais pronunciados. Na altura do sétimo (n=8* lados) ou oitavo
(n=3 lados) dente esta presente um processo palatino medial de formato triangular
curvada posteroventralmente que fornece apoio para o palatino (Figura 20b,c),
completamente sobreposto pelo pré-frontal. Ja em seu limite posterior esta presente
um processo ectopterigoide de extremidade arredondada, que se curva
ventralmente e fornece apoio para o ectopterigoide (Figura 20b,c). Na altura do

processo palatino ha um forame na face lateral dos elementos.
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Figura 20: Reconstrugéo tridimensional do maxilar esquerdo do holétipo de Helicops hagmanni (NMBAG6281). Vistas lateral (a),

medial (b), dorsal (c), e ventral (d). epm, processo do ectopterigoide; pp, processo do palatino.

Palatino (Figuras 1 e 21): Os palatinos sdo elementos pareados alongados e

comprimidos lateralmente, estando presentes os processos maxilar (lateral) e
coanal (medial) (Figura 21c). O elemento possui nove dentes, todos
aproximadamente do mesmo tamanho. E visivel apenas em vista ventral, e entra em
contato laterodorsalmente com o pré-frontal e posteriormente com o pterigdide. Na
altura do quinto (n=1 lado), sexto (n=6 lados) ou sétimo (n=5* lados) dente, esta
presente o processo maxilar com seu limite levemente arredondado e direcionado
lateroposteriormente, ndo ultrapassando a altura do nono dente. Ventralmente ao
processo maxilar ha um forame que atravessa este elemento, constituindo o canal
para a passagem da divisdo infraorbital do ramo maxilar do nervo trigeminal. Na
altura do sexto (n=5%) ou sétimo (n=4) dente, seu processo coanal se inicia. E mais
largo que o processo maxilar e possui uma concavidade que se direciona
ventralmente, onde seu limite distal é arredondado. Por fim, seu processo do
pterigoide é dividido em duas extremidades (Figura 21c), com a medial podendo ser
mais alongada posteriormente que a lateral (n=2), ou serem aproximadamente do
mesmo tamanho (n=7*). Ha a presengca de um forame no meio do processo
pterigbide em cada um dos elementos, e um forame extra ao lado do forame do
canal da passagem do nervo trigeminal debaixo do processo coanal, em cada um

dos elementos.
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Figura 21: Reconstrugao tridimensional do palatino esquerdo do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas lateral (a),

medial (b), dorsal (c), e ventral (d). chp, processo coanal; mp, processo maxilar; pt.pr, processo pterigéide.

Pterigoide (Figuras 1 e 22): Os pterigdides sao elementos pareados alongados, se
alargando gradualmente num sentido posterior, para depois se afinarem novamente
(Figura 22a,b), localizados logo abaixo da caixa craniana, quase tdo longos quanto
o osso composto. Cerca de dois tercos do elemento sdo dentados e o terco
posterior € edentado. Ultrapassam o limite posterior do cranio, pode possuir 19 (n=1
lado), 20 (n=4 lados) 21 (n=6" lados), 22 (n=1 lado), 23 (n=1 lado), 24 (n=1 lado) ou
26 (n=1 lado) dentes, todos pequenos que diminuem de tamanho conforme
avancam posteriormente. E visivel apenas em vista ventral, e entra em contato
direto anteriormente com o palatino e mesolateralmente com o ectopterigdide.
Possui superficie articular do ectopterigdide, esse que faz contato com o 0sso
aproximadamente na altura dos ultimos 10 dentes. Este elemento ¢é
dorsoventralmente comprimido ao longo de toda sua extens&o, porém na porgao
anterior também ¢é comprimido lateralmente e na porgcao posterior apenas
dorsoventralmente (Figura 22a,d). Na sua parte posterior, 0 0sso apresenta uma
concavidade direcionada ventralmente, e a partir de onde o osso se toca com a
extremidade posterior do ectopterigdide, apresenta uma concavidade direcionada
dorsalmente também. No meio dessa concavidade dorsal pode haver a presenca de

uma crista (n=1).
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Figura 22: Reconstrugdo tridimensional do pterigdide direito do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas dorsal (a),

ventral (b), lateral (c), e medial (d). art.ecpt, superficie articular do ectopterigdide.

Ectopterigdide (Figuras 1 e 23): Os ectopterigdides sdo pareados e possuem um
formato trirradiado, com a porgao posterior mais alongada e estreita que as outras

duas extremidades, sendo achatados dorsoventralmente (figura 23a). E visivel em
vistas dorsal, frontal e lateral, e entra em contato anteroventralmente com o maxilar,
e posteromedialmente com o pterigdide. Seu comprimento €& aproximadamente
metade do comprimento do pterigoide. O lobo anterior lateral constitui a extremidade
mais arredondada deste elemento. Entre o lobo anterior lateral e o lobo anterior
medial, ha uma concavidade direcionada lateroventralmente, fazendo o osso se
curvar na sua porgao anterior (Figura 23b). O lobo anterior medial também é
direcionado ventralmente. O lobo anterior lateral € notavelmente maior que o medial.
Anteriormente a superficie articular do pterigéide, ha um desnivel direcionado
ventralmente e medialmente, e proximo a sua extremidade posterior, ha uma
protuberancia ventral. Sua conexdo com o pterigdide se faz a partir do desnivel

ventral direcionado no osso até sua extremidade posterior.
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Figura 23: Reconstrucéo tridimensional do ectopterigdide esquerdo do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas

dorsal (a), lateral (b), e ventral (c). ant.l.lobe, lobo anterior lateral; ant.m.lobe, lobo anterior medial.

4.1.4 Série suspensoria e mandibula

Supratemporal (Figuras 1 e 24): Os supratemporais sao pareados, possuem um

formato alongado e estdo localizados dorsolateralmente no créanio, mais
especificamente com sua metade anterior acima da superficie articular do
supratemporal do prodtico, tangenciando o supraoccipital e o exoccipital, com seu
limite posterior ultrapassando o limite do cranio. E visivel em vistas dorsal e lateral.
Pode se sobrepor anteriormente com o parietal (n=4%), entra em contato
ventralmente com o prodtico, supraoccipital, e exoccipital, e posterolateralmente
com o quadrado. Seu limite anterior é arredondado, e o seu posterior pode ser
arredondado (n=7*) ou reto (n=2). Seu limite posterior possui uma leve elevagao
dorsal, e pode possuir uma pequena protuberancia lateral na sua extremidade
(n=3). Sua face lateral se mantém com a largura constante durante toda a sua

extensao.
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Figura 24: Reconstrucéo tridimensional do supratemporal esquerdo do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas

lateral (a), medial (b).

Quadrado (Figuras 1 e 25): Os quadrados sao ossos pareados alongados e
comprimidos lateralmente, possuindo um processo stylohyal (sensu Gauthier et al.,

2012) que se conecta a collumela (Figura 25a,d). Cada elemento esta localizado
lateralmente ao cranio, com seu limite distal ultrapassando o limite posterior do
cranio. E visivel em vistas lateral, dorsal e ventral. Cada um dos elementos do par
entra em contato dorsomedialmente com o supratemporal, e distalmente com o osso
composto, encaixando-se na fossa glenoidal. O osso n&o se torce, mantendo sua
largura constante em vista lateral. O limite anterior do osso forma um plano reto e
perpendicular com o supratemporal, com a sua face lateral possuindo uma crista
adutora. Pode possuir trés (n=2*), quatro (n=4) ou cinco (n=2) forames na fossa

glenoidal.
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Figura 25: Reconstrugéo tridimensional do quadrado direito do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas anterior (a),

lateral (b), posterior (c), e medial (d). sthl, processo stylohyal.

Osso _composto (Figuras 2 e 26): Os ossos compostos sdo elementos longos

pareados e com seus limites direcionados levemente para lados opostos, i.e, seu
processo do dentario é curvado lateralmente e seu processo retroarticular é curvado
medialmente (Figura 26c,d). E visivel em todas as vistas, e entra em contato
posterodorsalmente com o quadrado, anteromedialmente com o angular, e
anterolateralmente com o dentario. A superficie articular do angular se apresenta
mais posterior que o limite anterior do angular. Em sua porc¢ao lateral, ha a presenca
do forame surangular lateral, que se encontra internamente com a fossa mandibular.
A crista prearticular € notavelmente mais pronunciada que a crista surangular
(Figura 26a). Na extremidade ventroposterior do elemento, pode haver uma leve
crista lateral (n=5%). Na parte posterior deste elemento, ha a superficie articular em
formato de sela para a inser¢do do quadrado (= fossa glendide), e no limite
posterior, ha a presenga de um processo retroarticular bem pronunciado, possuindo
um forame para o nervo chorda tympani, este se dividindo internamente de dois a

quatro outros forames menores.
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Figura 26: Reconstrugéo tridimensional do osso composto direito do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas lateral
(a), medial (b), dorsal (c), e ventral (d). art.ang, superficie articular do angular; art.qd, superficie articular do quadrado (fossa
glendide); lat.sur.for, forame surangular lateral; mf, fossa mandibular; pcr, crista prearticular; rp, processo retroarticular; sac,

crista surangular.

Dentéario (Figuras 2 e 27): Os dentarios sdo ossos pareados alongados onde seu
limite posterior alcanca o limite do segundo terco do osso composto. E visivel em
vistas frontal, lateral e ventral, estando em contato posteriormente com o osso
composto, e posteromedialmente com o esplenial. Seu processo sinfiseal é
direcionado levemente medialmente. Possui 21 (n=1), 22 (n=2 lados), 23 (n=3*
lados), 24 (n=3* lados) ou 25 (n=1) dentes, com estes aumentando de tamanho
conforme avangam da porgao posterior do 0sso para a porgao anterior. Possui um
processo posteroventral com uma face ventral plana e que sé alcanga metade (n=1)
ou um tergo (n=8%) do processo posterodorsal, dando espago para um canal alveolar
bem acentuado (Figura 27b). Na face lateral, ha a presenca de um forame
mentoniano bem evidente localizado na altura do sétimo (n=2* lados), oitavo (n=6
lados), nono (n=1 lado) ou décimo dente (n=1 lado), que se conecta internamente
com o canal alveolar e o sulco de Meckel. O sulco de meckel se inicia lateralmente
no meio do dentario, na altura do nono (n=2* lados), décimo (n=7 lados) ou décimo

segundo (n=1 lado) dente.
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Figura 27: Reconstrucéo tridimensional do dentario esquerdo do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). Vistas lateral

(a), medial (b), e dorsal (c). mnt.for, forame mentoniano; post.dr.pr, processo posterodorsal; post.ven.pr, processo

posteroventral.

Esplenial (Figuras 2 e 28c.d): Sdo ossos pareados pequenos, triangulares e

estreitam-se na diregdo anterior. Se encontram levemente mais baixos que os
angulares. E visivel apenas em vistas medial e ventral, se conectando lateralmente
com o dentario e posteriormente com o angular. Na sua porgao posterior € perfurado
pelo forame milo-hidideo. A extremidade anterior do osso se encontra na altura do
nono (n=2* lados), décimo (n=6 lados) ou décimo primeiro dente (n=2 lados), e a
posterior na altura do décimo segundo (n=4* lados), décimo terceiro (n=4 lados),
décimo quarto (n=1 lado) ou décimo sétimo (n=1 lado) dente. Seu forame
milo-hiddeo € grande e arredondado. Sua extremidade posterodorsal possui uma

pequena curva direcionada anteriormente.

Angular (Figuras 2 e 28a,b): Os angulares sdo elementos pareados triangulares,

possuem aproximadamente o mesmo tamanho dos espleniais e afilam-se em
diregdo posterior. Se encontram levemente mais altos que os espleniais. Visivel
apenas em vistas medial e ventral, entra em contato anteriormente com o esplenial,
e lateralmente com o osso composto. Ao contrario do esplenial, ndo possui um

forame milo-hiédeo. Ele se inicia anteriormente na altura do décimo segundo (n=4*
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lados), décimo terceiro (n= 5 lados), décimo quarto (n=2 lados) ou décimo sétimo
(n=1 lado) dente, e seu limite posterior s6 alcanga o fim do primeiro terco ou metade

(n=1) do processo posterodorsal do dentario.

BN —

2.5 mm
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)

Figura 28: Reconstrucdo tridimensional do angular esquerdo em vista medial (a) e lateral (b), e esplenial esquerdo em vista

medial (c) e lateral (d) do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281). ant.myhl.for, forame milo-hiéideo anterior.

4.1.5 Collumela auris

Collumela auris (Figura 29): A Collumela auris esta localizada dentro da crista

circumfenestralis dorsalis, possui uma haste estapedial direcionada para quadrado e

sua faceta articular € pronunciada medioposteriormente.
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Figura 29: Reconstrucéo tridimensional da massa estatolitica em vista lateral (a) e medial (b), e columela direita em vista

lateral (c), medial (d) e dorsal (e) do holétipo de Helicops hagmanni (NMBA6281).

4.1.6 Vértebras cervicais

Atlas (Figura 30a-e): O atlas € um elemento unico composto pelos arcos neurais

pareados e pelo intercentrum 1, e articula-se anteriormente com o cranio, e
posteriormente com o axis. Os arcos neurais ndo sao fusionados dorsalmente, e
ndao se tocam ventralmente (Figura 30a,c). Possui facetas articulares localizadas
meédio-ventralmente, um processo lateroposterior € um processo ventrolateral em
cada um dos elementos, todos esses direcionados posteriormente. Esses dois
processos podem ser aproximadamente do mesmo tamanho (n=7*) ou o

ventrolateral ser maior (n=2).

Axis (Figura 30f-j): O axis € um elemento unico composto pelo centrum, espinho
dorsal, intercentra Il e Ill, condilo e odontdide, seguido pelo processo odontdide. Seu
processo espinhal € Unico e acuminado posteriormente com uma crista medial.

Possui também processos ventrolaterais, assim como processos lateroposteriores,
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que por sua vez tém dois cumes (Figura 30g). Seu intercentrum lll € acuminado
posteriormente e mais longo que o intercentrum |l, que por sua vez parece nao estar
conectado com o restante do osso (Figura 30g). Seu processo odontdide tem o

formato levemente triangular arredondado.

Figura 30: Reconstrugdo tridimensional das vértebras cervicais atlas (a-e) e axis (f-j) do holétipo de Helicops hagmanni

(NMBAG6281). Vista anterior (a,f), lateral (b,g), dorsal (c,h), posterior (d, i) e ventral (e, j). af, facetas articulares; con, céndilo; il,
intercentrum |; ill, intercentrum 1l; illl, intercentrum 1ll; Ipt.pr, processo lateroposterior; n.ar, arcos neurais; odp, processo

odontdide; s.pr, processo espinhal; vit.pr, processo ventrolateral.
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4.2 Descricdo do cranio, mandibula e vértebras cervicais de Helicops

polylepis

4.2.1 Complexo do focinho

Premaxilar_(Figuras 31, 33 e 34): O premaxilar € um elemento uUnico e tem um

formato geral trirradiado, esta localizado anteroventralmente no cranio, sendo visivel
em vistas lateral, dorsal e ventral, estando em contato direto com o nasal, o
septomaxilar e o vomer. Possui canais premaxilares. O processo ascendente € bem
desenvolvido e tem formato losangular (n=4), trapezoidal (n=6), arredondado (n=1)
ou triangular (n=5) em vista anterior com seu limite dorsal arredondado, dividido em
dois cumes separados por um sulco (n=1) ou afiado (n=1) e curvado posteriormente.
Esse processo pode possuir uma leve concavidade dorsalmente (n=2), ou o que
aparenta ser uma crista na sua face interna (n=2). Em sua base pode estar presente
uma protuberancia de cada lado (n=5). Logo entre o processo ascendente e o
septomaxilar, esta presente o que parece ser um processo nasal nao fusionado ao
premaxilar, podendo ser apenas um pequeno elemento (n=1) que pode ser
alongado direcionado para os nasais (n=2), com formato de arco bastante afinado
(n=2) ou trirradiado, com uma das extremidades direcionada para o premaxilar, uma
para o nasal e a ultima para o septomaxilar, formando um formato de seta (n=4), ou
de vela (n=5) (Figura 34). Nos exemplares onde este elemento forma um formato de
seta, a extremidade dorsal pode ser maior em comprimento (n=2) ou a extremidade
ventral maior (n=2). Esse processo pode estar ausente (n=2). Na face posterior,
dorsalmente aos processos vomerianos ha uma escavagao visivel. Os processos
transversos sao conspicuos podem possuir uma ponta extra na sua porgao
mediana, se direcionando dorsalmente (n=5), ventralmente (n=7), nas duas dire¢des
ao mesmo tempo (n=1), ou nado possuirem nenhum tipo de relevo extra (n=3)
(Figura 33c). Estes processos se expandem lateralmente e podem alcancar a altura
dos maxilares (n=6) ou nao (n=10), possuindo o limite distal afilado (o processo
transverso direito pode estar incompleto (n=1). Os processos vomerianos podem ser
um unico cume triangular dividido em duas extremidades no topo (n=6), ou
pareados, triangulares com as bases largas e extremidades arredondadas ou
afiadas (n=1), separados por um espago medial triangular (n=3) ou n&o (n=7)

(Figura 33d). Estes processos alcancam a altura da extremidade anterior do vomer.
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O processo vomeriano esquerdo pode se ligar com a ponta medial do processo

transverso esquerdo (n=1), apresentando uma elevagéo lateral em sua base (n=1).

Figura 31: Reconstrugéo tridimensional do cranio de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), lateral (b), e
ventral (c). Cada elemento 6sseo foi colorido digitalmente para facilitar a visualizagdo de cada elemento ésseo. bo,
basioccipital; col, columela; ecp, ectopterigoide; exo, exoccipital; f, frontais; mx, maxilar; na, nasais; p, parietal; pal, palatino;
pbs, parabasisfendide; pfr, pré-frontal; pmx, premaxilar; po, poés-orbital; pro, proodtico; pt, pterigéide; q, quadrado; smx,

septomaxilar; so, supraoccipital; st, supratemporal; v, vomer.
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Figura 32: Reconstrucéo tridimensional da mandibula direita de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas medial (a), e
lateral (b). Cada elemento dsseo foi colorido digitalmente para facilitar a visualizagdo de cada elemento 6sseo. an, angular; cp,

osso composto; d, dentario; sp, esplenial.

Figura 33: Reconstrucéo tridimensional do premaxilar de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), lateral (b),

anterior (c), e ventral (d). as, processo ascendente; pmx.ch, canal premaxilar; tr, processo transverso; vp, processo vomeriano.
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Figura 34: Representacao tridimensional da variagdo do processo nasal nao fusionado ao premaxilar de quatro espécimes de
Helicops polylepis (Rebrandao05335) (a), (CHUNB31181) (b), (CHUNB31182) (c) e (CHUNB31180) (d). Variacéo circulada em

vermelho.

Nasal (Figuras 31 e 35). Os nasais sao pareados e, em vista dorsal, a lamina
horizontal dos dois elementos juntos apresenta um formato geral de cruz, onde o
tergco mais anterior dos ossos € mais estreito, a por¢do do segundo tergo se alarga
em um formato trapezoidal (n=10) ou triangular (n=6), com as margens laterais se
curvando levemente para a direcdo ventral, e o terco posterior se estreita
novamente (Figura 35a,c). O par de nasais esta localizado dorsalmente no cranio e
€ visivel em vista dorsal, lateral, frontal e sua extremidade mais anterior pode ser
visualizada em vista ventral. O par € menor que o par de frontais em todas as trés
dimensbes. O septo nasal é composto pela fusdo da lamina descendente de cada
elemento, entra em contato ventralmente com a regido dorsomedial do septomaxilar,

bem como se projeta posteriormente tocando os frontais e ventralmente com o

55



septomaxilar, participando assim da junta précinética. A lamina vertical pode possuir
duas protuberancias, uma de cada lado, na sua parte posterior (n=11) (Figura
35b,c). A lateral esquerda do nasal pode possuir uma abertura (n=1). A lamina

vertical é cOncava ventralmente.

b)

dr.hr.Im

Figura 35: Reconstrucéo tridimensional dos nasais de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), ventral (b), e

lateral (c). dr.hr.Im, [Amina horizontal; vin, lAmina vertical.

Septomaxilar (Figuras 31 e 36): Os septomaxilares sdo pareados, ndo estando em

contato com sua contraparte medialmente. O septomaxilar delimita a fenestra
vomeronasal dorsalmente e anterolateralmente. E visivel em vista dorsal, frontal,
ventral e lateral, faz contato direto dorsomedialmente com o nasal, anteriormente
com o premaxilar, posteriormente com o frontal e ventralmente com o vémer. Sua
lamina dorsal se estreita anteriormente, com suas extremidades sendo retas (n=1)
ou distinguiveis em duas por¢des por meio de um sulco evidente, de modo que uma
porcao esta posicionada mais lateroventralmente e outra mediodorsalmente (n=15)
(Figura 36a,c). Sua por¢cdo mediana € céncava e se expande lateralmente para
formar a cupula vomeronasal juntamente com o vémer. Um processo conchal esta
presente, que se sobrepde ao palatino e ao vimer. Este processo € mais alargado
na base e se afila dorsalmente e levemente medialmente (Figura 36a,c). Cada
septomaxilar se expande em um processo posterior afilado lateralmente (n=9) ou

lateroventralmente (n=7), que se articula com os frontais posteriormente,
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participando assim, da junta procinética. Em um individuo, o septomaxilar esquerdo
pode possuir um processo avantajado medialmente, juntamente com uma abertura

na mesma regido do elemento (n=1).

Figura 36: Reconstrugao tridimensional do septomaxilar de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), ventral (b),

e lateral (c) (septomaxilar esquerdo). cps, processo conchal; post.m.pr, processo posterior; vns.cp, cupula vomeronasal.

Vémer (Figuras 31 e 37): Os vbmeres sao pareados e encapsulam o 6rgao

vomeronasal juntamente com o septomaxilar. Possui um formato geral de concha
direcionado anteriormente, e é visivel em vista lateral, ventral, e levemente em vista
dorsal. Entra em contato direto apenas dorsalmente com o septomaxilar e o
premaxilar anteriormente. Seu processo anterior € acuminado e direcionado para o
premaxilar, alcangando a altura dos processos vomerianos no mesmo. Seu
processo ventral & bastante pronunciado, ao contrario de seu processo dorsal, que
possui formato de “S”. Os dois vdbmeres em conjunto séo perfurados por nenhum
(n=1), um (n=10) ou dois pares de forames (n=5) em seu septo intercoanal (Figura
37b,d). Por fim, também ha a presenga de inumeros forames para os nervos

vomeronasais na parte posterior do 0sso.
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Figura 37: Reconstrucao tridimensional do vomer esquerdo de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), medial
(b), ventral (c), e lateral (d). ant.pr, processo anterior; dpv, processo dorsal; fvn, foramina para os nerveletes vomeronasais;

int.chnl.sep, septo intercoanal; vpr, processo ventral.

4.2.2 Caixa craniana e ossos circumbitais

Pré-frontal (Figuras 31 e 38): O par de pré-frontais possuem a lamina lateral

reduzida quando comparada com a lamina orbital (Figura 38b,c). Sao visiveis em
vista dorsal, frontal, anterior e lateral, estdo em contato dorsomedialmente com os
frontais e entram em contato ventralmente com o palatino e o maxilar.. A lamina
orbital possui dois limites mediais, separados por um espago céncavo (n=9), angular
(n=6), ou céncavo no elemento direito e angular no esquerdo (n=1) (Figura 38c). O
forame lacrimal possui um formato arredondado e se encontra diagonalmente ao
espaco entre os limites da extremidade medial. A face interna da lamina orbital é
cbncava e pode apresentar uma projecao afiada em diregdo ao septomaxilar ou
apenas uma pequena elevacao onde estaria essa projecao (n=1) (Figura 38a,d). Um
grande forame ao lado de cada um dos forames lacrimais (n = 9) pode estar
presente, e em cinco individuos, o forame ao lado do forame lacrimal ndo se
completa, nesse caso formando uma abertura em formato de meia lua. A articulagao
com o frontal apresenta formato céncavo e sua porgao posterior € anterior possuem

aproximadamente o0 mesmo comprimento.
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Figura 38: Reconstrucéo tridimensional do pré-frontal esquerdo de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas anterior (a),
lateral (b), posterior (c), e medial (d). ant.m.proj, projecao anterior medial; art.prf.pr, articulagéo do frontal; If, forame lacrimal;

I.Im, lamina lateral; orb.Im, lamina orbital.

Frontal (Figuras 31 e 39): Os frontais sdo pareados, estando em contato com sua

contraparte por uma sutura retilinea anteroposteriormente que pode se alargar
levemente mais posteriormente (n=1). O par € maior que o par de nasais em cada
uma das trés dimensdes, possui metade da largura do parietal e quase metade de
seu comprimento também. O forame orbital ocupa um terco da caixa craniana, com
o frontal, o parietal, o pré-frontal, o pds-orbital, o parabasisfendide, o maxilar e o
palatino margeando esse forame. Cada elemento possui formato aproximadamente
trapezoidal em vista dorsal, com a lamina dorsal horizontal se alargando levemente
posteriormente (n= 7) ou mantendo a extremidade anterior e posterior
aproximadamente da mesma largura (n=9) (Figura 39a). Suas duas extremidades
divididas pela sutura no seu limite anterior apresentam uma reentrancia formando
um “V”. Seus processos subolfatérios sdo pronunciados e direcionados lateralmente
e ventralmente. As por¢des laterais da Iamina dorsal horizontal sdo mais alargadas
posterior e anteriormente, e mais estreitas na parte medial, dessa forma
apresentando uma lateral cébncava em vista dorsal. Em vista dorsal, os limites
posteriores dos dois elementos em conjunto fazem um formato convexo (n=9), ou
apresentam formato de “M” (n=7). A lamina orbital do frontal é levemente cdncava,

direcionada lateroventralmente, com cada elemento do par possuindo um pequeno
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processo posteroventral logo acima do parabasisfendide, este podendo ter o seu
limite coincidindo com o limite posteroventral dos frontais (n=4) ou n&o (n=12). O
frontal faz contato direto anterolateralmente com os pré-frontais,
dorsoposteriormente com o parietal, anteriormente com o nasal, anteroventralmente
com o septomaxilar, posterolateralmente com o pés-orbital e ventralmente com o
parabasisfendide. A lamina descendente do osso delimita anteriormente e

dorsalmente a abertura do forame do nervo éptico.

dr.hr.Im

postvn.pr

Figura 39: Reconstrugéo tridimensional dos frontais de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), ventral (b),
anterior (c), posterior (d), e lateral (e). dr.hrIm, lamina dorsal horizontal; fp, pilares frontais; orb.Im, lamina orbital; pfr.pr,

processo pré-frontal; postvn.pr, processo posteroventral; solf.pr, processo subolfatério.

Parietal (Figuras 31, 40 e 41): O parietal constitui o maior elemento unico do cranio,

e possui um formato geral arredondado em vista dorsal. E visivel em vista dorsal e
lateral, e entra em contato direto anteriormente com o frontal, anterolateralmente
com os pos-orbitais, lateroposteriomente com o prodtico, posteriormente com o
supraoccipital e ventralmente com o parabasisfendide. Internamente, ha a presenca

de pilares parietais bem pronunciados (n=15) ou nao pronunciados (n=1) (Figura
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40d). Tal formato aproximadamente arredondado pode variar entre um osso com as
bordas mais arredondadas e pouca diferenciagdo da crista adutora (n=6), ou com
bordas mais abruptas, com um limite posterior afinado e uma crista adutora
pronunciada (n=10) (Figura 41). A sua extremidade posterior pode ser dividida em
duas (n=3) ou ser unica (n=13). Seus processos supraorbitais ndo sdo muito
pronunciados, e sua crista pos-orbital se alonga lateralmente, formando um cume.
Além disso, em vista lateral possui uma lamina descendente bem evidente. O

parietal limita o forame do nervo éptico anteriormente.

dr.hr.Im

postorb.ri

postorb.ri e

antvn.pr m.par.pl

"\sorb.pr

//

postorb.ri

antvn.pr

Figura 40: Reconstrucéo tridimensional do parietal de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), ventral (b),
anterior (c), posterior (d), e lateral (e). add.ri, crista adutora; antvn.pr, processo anteroventral; dr.hr.Im, lamina dorsal horizontal;

I.dc.Im, lamina descendente; m.par.pl, pilar parietal; postorb.ri, crista pds-orbital; sorb.pr, processo supraorbital.
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Figura 41: Representagéo tridimensional da variagdo da crista adutora e formato geral do parietal de dois espécimes de
Helicops polylepis (CHUNB31182) (a) e (CHUNB31180) (b). Variagdo apontada em vermelho.

Pds-orbital (Figuras 31 e 42). O par de pos-orbitais possui formato geral de

bumerangue e estdo localizados anterolateralmente no cranio, podendo ser
visualizados nas vistas frontal, dorsal e lateral. Os pés-orbitais fazem contato direto
medialmente com o parietal anteriormente com o frontal no cranio. O elemento nao
alcanca a altura dos maxilares. Sua porgéo ventral € mais larga que sua porgao
dorsal (Figura 42). Seu limite dorsal se acumina, enquanto que seu limite ventral é

mais arredondado e possui uma extremidade dupla.
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Figura 42: Reconstrugdo tridimensional do pds-orbital direito de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas anterior (a),

posterior (b), lateral (c), e medial (d). I.Im, Iamina lateral.

Parabasisfendide (Figuras 31 e 43): O parabasifendide € um elemento unico e esta

localizado na regiao ventral do cranio, sendo visivel em vista ventral. Possui formato
triangular, com seu limite anterior bastante afilado, e esta em contato direto
dorsalmente na sua porg¢ao anterior com o frontal, na sua porgao posterior com o
basioccipital e posterolateralmente com parietal e o prodtico. Na porcéo anterior, ha
a presenca de uma crista intertrabecular que pode ultrapassar o limite anterior do
rostrum do parabasisfendide (n=3), ndo ultrapassar (n=5), ou ainda terem seus
limites anteriores na mesma altura (n=9), com o rostrum tendo sua face ventral
cbncava (Figura 43b,c). A sua sutura com o basioccipital é reta. O limite anterior do
rostrum pode ser tridentado (n=3) ou unico e levemente arredondado (n=13). A
parte posterior da face dorsal € céncava dorsalmente, onde o osso se alarga
conforme avanca para a parte posterior, até que na altura da sella turcica, coberta
por um dorsum sellae bem desenvolvido, se estreita até o limite posterior do osso
(Figura 43a,b). Possui canais Vidianos. Proximo ao seu limite posterior, um par de
sulcos paralelos um ao outro podem estar presentes, tendo uma continuidade

posterior no basioccipital (n=2).
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int.tr.cr

sel.tur

b)

int.tr.cr

Figura 43: Reconstrugao tridimensional do parabasisfendide de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), ventral

(b), e lateral (c). dr.sel, dorsum sellae; int.tr.cr, crista intratubercular; psp, rostrum; sel.tur, sella turcica.

Prodtico (Figuras 31 e 44): Os prodticos sao elementos pareados e localizados entre

a lamina descendente lateral do parietal e 0 exoccipital, sendo visiveis em vista
lateral, dorsal e ventral, e entrando em contato direto anteriormente com o parietal,
dorsalmente com o supratemporal e supraoccipital, internamente com a massa
estatolitica, posteriormente com o exoccipital, e ventralmente com o basioccipital e o
parabasisfendide. Os supratemporais sobrepdem quase que completamente a face
dorsal do osso. Este elemento limita os canais semicirculares anterior e lateral
anteriormente. Pode ter sua crista proética de contorno suave (n=5) ou pode conter
pequenas protuberadncias causando um certo relevo na mesma (n=1). Um
laterosfendide esta presente e divide o forame do nervo trigémeo em dois ramos
(f5b e f5c) (Figura 44a). Os forames do nervo trigémeo s&o grandes e
aproximadamente arredondados. Possui uma série de forames que se conectam
internamente (forames do nervo trigeminal, do nervo facial, canal lateral
semicircular, todos espalhados na face medial do elemento) que ndo variam em
numero e forma. Um canal semicircular lateral esta presente, e ndo ultrapassa a

metade do elemento (Figura 44c). Uma série de forames para o ramo posterior do
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nervo vestibulo acustico esta presente e visivel internamente. Uma massa

estatolitica esta presente no recessus scalae timpanii.

Figura 44: Reconstrucao tridimensional do proético direito de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas lateral (a), posterior
(b), medial (c), e dorsal (d). cr,pro, crista proodtica; f5b, forame do nervo trigémeo (ramo b); f5c, forame do nervo trigémeo (ramo

c); Is, laterosfenoide; trg-f.cm, camara trigemino-facialis.

Supraoccipital (Figuras 31 e 45): O supraoccipital constitui um elemento uUnico, esta

localizado dorsoposteriormente no cranio e possui um formato trirradiado
aproximadamente trapezoidal em vista dorsal, com duas cristas adutoras
direcionadas da regidao medial para a posterolateral (Figura 45a). Uma crista sagital
esta presente (n=15) onde seu limite anterior pode ndo ultrapassar a metade deste
elemento (n=7) ou chegar a tocar no parietal (n=8). As trés cristas podem se tocar
na porcdo medial do supraoccipital formando um cume (n=8). E visivel em vista
dorsal e em menor clareza em vista lateral. Limita os canais semicirculares anterior
e lateral na sua porcdo medial por meio das flanges medianas (Figura 45b,c). A
parte anterior do osso entra em contato direto com o parietal, suas laterais em
contato com o proético e os supratemporais (n=6), e sua porgao posterior com o
exoccipital. Ventralmente, as flanges medianas se conectam com o prodtico e o

exoccipital.
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Figura 45: Reconstrugéo tridimensional do supraoccipital de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), ventral
(b), anterior (c), posterior (d), e lateral (e). for.elym, forame endolinfatico; soc.add.cr, crista adutora; soc.m.fl, flanges medianas;

soc.sag.cr, crista sagital.

Exoccipital (Figuras 31 e 46): O exoccipital constitui o elemento pareado que

posteriormente fecha o canal semicircular posterior, em conjunto com o
supraoccipital e o proodtico. Esta localizado posteriormente no cranio e é visivel em
vistas lateral e ventral, e entra em contato direto anteriormente com o prodético,
dorsalmente com o supraoccipital € o supratemporal, internamente com a massa
estatolitica e ventralmente com o basioccipital. Suas suturas sao todas retas. Seu
forame magnum ¢é arredondado. Possui uma crista exoccipital pronunciada,
comegando no centro da face dorsal do osso e direcionada em sentido posterior
(Figura 46b,c). Essa crista pode se conectar com as cristas adutoras do
supraoccipital (n=13). Assim como o proético, possui uma série de forames que se
conectam entre si internamente (forame do nervo hipoglossal e nervo vagus
préximos ao condilo occipital na face medial do osso, jugular ao lado da crista
interfenestralis, canal semicircular posterior e lateral). O limite anterior do seu
processo digitiforme possui uma leve elevagao direcionada ventralmente. Possui um

condilo occipital e uma flange atlantal bem pronunciados. O processo do pé ventral
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da crista interfenestralis pode ter sua lateral reta (n=7), com uma (n=2) ou duas

elevagdes, uma no meio € uma no limite ventral dessa porgéo do osso (n=7).

Figura 46: Reconstrugdo tridimensional do exoccipital direito de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas anterior (a),
lateral (b), posterior (c), e medial (d). at.fl, flange atlantal; cr.inf, crista interfenestralis; dg.pr, processo digitiforme; ex.cr, crista
exoccipital; f10, forame do nervo vagus; f12, foramina para os ramos do nervo hipoglossal; jg.fr, forame jugular; occ, céndilo

occipital.

Basioccipital (Figuras 31 e 47): O basioccipital € um elemento Unico e possui um
formato aproximadamente hexagonal (n=1), triangular (n=5) ou arredondado (n=10),

e cbncavo no plano dorsal. Se localiza numa posi¢ao ventral e posterior no cranio,
formando o limite ventral do forame magno e com seu limite posterior alcangando o
atlas. E visivel em vista ventral e menos facilmente em vista lateral. O osso esta em
contato anteriormente com o parabasisfendide, em suas laterais com o prodético e o
exoccipital, e em seu limite posterior se articula com o atlas. Sua sutura com o
parabasisfendide é reta. Em sua face anterodorsal (= interna), est&o visiveis os dois
sulcos que se iniciam no parabasisfendide e terminam nesse elemento (n=2), e
podem ndo mais ser paralelos um ao outro e sim direcionados ao centro do 0sso,
porém sem se encontrar (n=1). Tais sulcos também podem ser menos comumente
visiveis em vista ventral (n=1). Os tubérculos basioccipitais estdo na face ventral e
podem ser pouco pronunciados ou nao (n=5), e possuem as faces laterais planas

(n=5) ou acuminadas em dire¢do posterior (n=11). Pode possuir uma crista que
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termina nos processos basioccipitais mediais, podendo se localizar um pouco mais

anteriores que os tubérculos basioccipitais (n=7) ou na mesma altura (n = 2).

Figura 47: Reconstrugéo tridimensional do basioccipital de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), ventral (b).

boc.tub, tubérculo basioccipital; m.boc.pr, processo basioccipital medial; occ, céndilo occipital.

4.2.3 Arco palatomaxilar

Maxilar (Figuras 31 e 48): Os maxilares séo elementos pareados alongados e
localizados marginalmente a por¢cao anterior do cranio, de modo que sua
extremidade anterior é levemente mais espessa que a posterior, curvando-se
medialmente em suas porcdes anterior e posterior. E visivel em vista frontal, lateral,
dorsal e ventral, e entra em contato direto dorsalmente com o pré-frontal e
posteriormente com o ectopterigdide. Possui um total de 20 (n=1 lado), 19 (n=3
lados), 18 (n=13 lados) ou 17 (n=2 lados) dentes. A série dos cinco primeiros dentes
€ constituida por dentes menores e bem agrupados, de modo que num sentido
posterior comecam a aumentar de tamanho mantendo o mesmo espagamento entre
eles, sem contar o diastema antes dos ultimos dentes. Os dois ultimos sdo os
dentes mais pronunciados (Figura 48a,b). Na altura do oitavo dente esta presente
um processo palatino medial de formato triangular curvado posteroventralmente que
fornece apoio para o palatino, completamente sobreposto pelo pré-frontal. No seu

limite posterior ha um processo ectopterigdide curvado ventralmente, que fornece
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apoio para o ectopterigoide (Figura 48c). Na altura do processo palatino ha um

forame na face lateral dos elementos (n=13).

PR
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Figura 48: Reconstrugao tridimensional da maxilar esquerdo de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas lateral (a), medial

(b), dorsal (c), e ventral (d). epm, processo do ectopterigdide; pp, processo do palatino.

Palatino (Figuras 31 e 49): Os palatinos sdo ossos pareados alongados e

comprimidos lateralmente, com a presenca dos processos maxilar (lateral) e coanal
(medial). O elemento possui nove (n=14) ou dez (n=2) dentes, todos
aproximadamente do mesmo tamanho, diminuindo apenas no Ultimo dente. E visivel
apenas em vista ventral, entra em contato direto lateralmente com o pré-frontal
(n=13) e posteriormente com o pterigdide. Na altura do quinto (n=14 lados) ou sexto
(n=4 lados) dente, seu processo maxilar se inicia, pode ser afilado (n=5) ou com seu
limite levemente arredondado (n=11), e é direcionado posteriormente, né&o
ultrapassando a altura do oitavo dente (Figura 49c). Ventralmente ao processo
maxilar ha um forame que atravessa este elemento, constituindo o canal para a
passagem da divisdo infraorbital do ramo maxilar do nervo trigeminal. Na altura do
sexto (n=11 lados) ou sétimo (n=7 lados) dente, seu processo coanal se inicia. E
mais largo que o processo maxilar e possui uma concavidade que se direciona
ventralmente, onde seu limite distal € arredondado (Figura 49c). Seu processo do
pterigoide é dividido em duas extremidades, com a medial sendo mais alongada

posteriormente que a lateral.
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Figura 49: Reconstrugdo tridimensional do palatino esquerdo de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas lateral (a),

medial (b), dorsal (c), e ventral (d). chp, processo coanal; mp, processo maxilar; pt.pr, processo pterigoide.

Pterigdide (Figuras 31 e 50): Os pterigdides sdo elementos pareados alongados, se
alargando gradualmente num sentido posterior, para depois se estreitarem

novamente, localizados logo abaixo da caixa craniana, quase tdo longos quanto o
osso composto. Cerca de dois tercos do elemento sdo dentados e o tergo posterior
€ edentado. Ultrapassa o limite posterior do cranio, e pode possuir 24 (n=3 lados),
25 (n=7 lados), 26 (n=8 lados), 27 (n=5 lados), 29 (n=1 lado) ou 30 (n=1 lado)
dentes, todos pequenos que diminuem de tamanho conforme avangam
posteriormente. E visivel apenas em vista ventral, e entra em contato direto
anteriormente com o palatino e mesolateralmente com o ectopterigdide. Possui
superficie articular do ectopterigdide, esse que faz contato com o0 o0sso
aproximadamente na altura dos ultimos 14 dentes. Este elemento € comprimido ao
longo de toda sua extensdo, porém na por¢ao anterior € comprimido lateralmente e
na porgao posterior € comprimido dorsoventralmente (Figura 50a,b). Na sua parte
posterior, 0 0sso apresenta uma concavidade direcionada ventralmente, e a partir de
onde 0 0sso se toca com a extremidade posterior do ectopterigdide, apresenta uma
concavidade direcionada dorsalmente também. No meio dessa concavidade dorsal

pode haver a presenca de uma crista (n=4).
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Figura 50: Reconstrugdo tridimensional do pterigdide direito de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a), ventral

(b), lateral (c), e medial (d). art.ecpt, superficie articular do ectopterigdide.

Ectopterigdide (Figuras 31 e 51): Os ectopterigdides sdo pareados e possuem um
formato trirradiado, com a porcao posterior mais alongada e estreita que as outras

duas extremidades, sendo achatados dorsoventralmente (Figura 51a). E visivel em
vista dorsal, frontal e lateral, e entra em contato anteroventralmente com o maxilar e
posteromedialmente com o pterigéide. Seu comprimento €& aproximadamente
metade do comprimento do pterigdide. O brago anterior lateral € a extremidade mais
arredondada do elemento (Figura 51a,c). Entre o lobo anterior lateral e o lobo
anterior medial, ha uma concavidade direcionada ventralmente (n=2) ou
lateroventralmente (n=14), nesse caso fazendo o 0sso se curvar na sua porgao
anterior. O lobo anterior medial também é direcionado ventralmente. O lobo anterior
lateral € notavelmente maior que o medial. Anteriormente a superficie articular do

pterigéide, ha um desnivel direcionado ventralmente (Figura 51b).
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Figura 51: Reconstrugéo tridimensional do ectopterigoide esquerdo de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas dorsal (a),

lateral (b), e ventral (c). ant.l.lobe, lobo anterior lateral; ant.m.lobe, lobo anterior medial.

4.2.4 Série suspensoria e mandibula

Supratemporal (Figuras 31 e 52): Os supratemporais sao pareados, possuem um
formato alongado e estédo localizados dorsolateralmente no cranio, acima da crista
circumfenestralis dorsalis, tangenciando o supraoccipital e o exoccipital, com seu
limite posterior podendo ultrapassar o limite posterior do exoccipital (n=10) ou néo
(n=6). E visivel em vistas dorsal e lateral. Sobrepde uma pequena porcio
lateroposterior do parietal (n=10) ou ndo (n=6), e entra em contato ventralmente
com o prootico, supraoccipital, e exoccipital, e posterolateralmente com o quadrado.
Seus limites anterior e posterior sdo arredondados e sua face lateral se mantém

com a largura constante durante toda a sua extenséao (Figura 52a,b).
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Figura 52: Reconstrugao tridimensional do supratemporal esquerdo de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas lateral (a),
medial (b).

Quadrado (Figuras 31 e 53): Os quadrados sédo ossos pareados alongados e
comprimidos lateralmente, possuindo um processo stylohyal (sensu Gauthier et al.,

2012) que se conecta a collumela (n=15) ou ndo (n=1). Cada elemento esta
localizado lateralmente ao cranio, com seu limite distal ultrapassando o limite
posterior do cranio. E visivel em vistas lateral, dorsal e ventral. Cada um dos
elementos do par entra em contato dorsomedialmente com o supratemporal, e
distalmente com o0 osso composto, encaixando-se na fossa glenoidal. O limite
anterior do osso forma um plano reto e perpendicular (n=12) ou levemente arqueado
(n=4) com o supratemporal, com a sua face lateral possuindo uma crista adutora
(Figura 53b,d). O osso se torce, deixando sua extremidade dorsoanterior mais larga
em vista lateral. Em um dos individuos, estad presente em seu tergo medial uma
protuberancia em forma de quilha, de modo que na face medial do elemento direito
ha um sulco que se estende do limite anterior até a quilha. Os dois elementos do par
possuem de dois a trés forames no seu limite posterior distal que se conectam

internamente.
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Figura 53: Reconstrugéo tridimensional do quadrado direito de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas anterior (a), lateral

(b), posterior (c), e medial (d). sthl, processo stylohyal.

Osso composto (Figuras 32 e 54): Os ossos compostos sao elementos pareados,

longos e com seus limites direcionados levemente para lados opostos, ou seja, seu
processo do dentario é curvado lateralmente e seu processo retroarticular é curvado
medialmente. E visivel em todas as vistas, e entra em contato posterodorsalmente
com o quadrado, anteromedialmente com o angular, e anterolateralmente com o
dentario. A superficie articular do angular se apresenta mais posterior que o limite
anterior do angular. A face ventral do osso composto esquerdo pode possuir um
(n=1) ou dois sulcos (n=1) a partir dessa extremidade, que se estende até
ultrapassar o limite posterior do angular. Em sua porc¢ao lateral, ha a presenga do
forame surangular lateral, que se encontra internamente com a fossa mandibular
(Figura 54a). A crista prearticular € notavelmente mais pronunciada que a crista
surangular (Figura 54a,b). Na parte posterior deste elemento, ha a superficie
articular em formato de sela para a inser¢ao do quadrado (= fossa glendide), e no
limite posterior, ha a presenca de um processo retroarticular bem pronunciado,
possuindo um forame para o nervo chorda tympani, este se dividindo internamente

em cerca de quatro outros forames menores.
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Figura 54: Reconstrugéo tridimensional do osso composto direito de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas lateral (a),
medial (b), dorsal (c), e ventral (d). art.ang, superficie articular do angular; art.qd, superficie articular do quadrado (fossa
glendide); lat.sur.for, forame surangular lateral; mf, fossa mandibular; pcr, crista prearticular; rp, processo retroarticular; sac,

crista surangular.

Dentario (Figuras 32 e 55): Os dentarios séo ossos pareados, alongados, onde seu
limite posterior alcanca o limite do segundo terco do osso composto. E visivel em
vistas frontal, lateral e ventral, estando em contato posteriormente com o osso
composto, e posteromedialmente com o esplenial. Seu processo sinfiseal é
direcionado medialmente. Possui 20 (n=2 lados), 21 (n=5 lados), 22 (n=8 lados), 23
(n=7 lados), 24 (n=4 lados) ou 25 (n=1 lado) dentes, com estes se alongando mais
conforme avangam da porcao posterior do osso para a por¢ao anterior (Figura 55a).
Possui um processo posteroventral com uma face ventral plana e que sé alcanga
metade do processo posterodorsal, dando espaco para um canal alveolar bem
acentuado (Figura 55a,b). Na face lateral, ha a presenga de um forame mentoniano
bem evidente que se inicia na altura do oitavo (n=2 lados), nono (n=16 lados) ou
décimo dente (n=2 lados), que se conecta internamente com o canal alveolar e o
sulco de Meckel. O sulco de meckel se inicia lateralmente no meio do dentario, na
altura do décimo primeiro (n=2 lados), décimo segundo (n=14 lados) ou décimo

terceiro dente (n=2 lados).
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Figura 55: Reconstrugéo tridimensional do dentario esquerdo de Helicops polylepis (Rabrandao05335). Vistas lateral (a),

medial (b), e dorsal (c). mnt.for, forame mentoniano; post.dr.pr, processo posterodorsal; post.ven.pr, processo posteroventral.

Esplenial (Figuras 32 e 56c¢.d): Sdo ossos pareados pequenos, triangulares e

estreitam-se em direcdo anterior. E visivel apenas em vistas medial e ventral, se
conectando lateralmente com o dentario e posteriormente com o angular. Se
encontram levemente mais baixos que os angulares. Na sua porgédo posterior €
perfurado pelo forame milo-hidideo (Figura 56c¢). A extremidade anterior do osso se
encontra na altura do décimo (n=6 lados), décimo primeiro (n=8 lados) ou décimo
segundo (n=5 lados) dente, e a posterior na altura do décimo quinto (n=2 lados),
décimo sexto (n=6 lados), décimo sétimo (n=8 lados), ou décimo oitavo (n=4 lados)

dente.

Angular (Figuras 32 e 56a,b): Os angulares sao elementos trirradiados, porém, de

modo oposto esplenial, sdo alongados e afilam-se em direcao posterior. Visivel
apenas em vistas medial e ventral, entra em contato anteriormente com o esplenial,
e lateralmente com o osso composto. Se encontram levemente mais altos que os
espleniais. Possui na sua porgao anterior um forame milo-hiéideo, porém menor que
o do esplenial, se comparados (Figura 56a). Ele se inicia anteriormente na altura do

décimo quinto (n=3 lados), décimo sexto (n=9 lados), décimo sétimo (n=6 lados) ou
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décimo oitavo (n=2 lados) dente, e seu limite posterior ultrapassa o limite posterior

do dentario.

post.myhl.for

c) d)

ant.myhl.for

L2 mm

Figura 56: Reconstrugéo tridimensional do angular esquerdo em vista medial (a) e lateral (b), e esplenial esquerdo em vista
medial (c) e lateral (d) de Helicops polylepis (Rabrandao05335). ant.myhl.for, forame milo-hidideo anterior; post.myhl.for,

forame milo-hidideo posterior.

4.2.5 Collumela auris
Collumela auris (Figura 57): A Collumela auris esta localizada dentro da crista

circumfenestralis dorsalis, possui uma haste estapedial direcionada para o quadrado

e sua faceta articular € pronunciada medioposteriormente.
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Figura 57: Reconstrucéo tridimensional da massa estatolitica em vista lateral (a) e medial (b), e columela direita em vista

lateral (c), medial (d) e dorsal (e) de Helicops polylepis (Rabrandao05335).

4.2.6 Vértebras cervicais

Atlas (Figura 58a-e): O atlas € um elemento Unico, composto pelos arcos neurais

pareados e pelo intercentrum 1, e articula-se anteriormente com o cranio, e
posteriormente com o axis. Os arcos neurais podem estar completamente (n=1) ou
parcialmente (n=1) fusionados dorsalmente ou entdo nao fusionados (n=14), e n&o
se tocam ventralmente (Figura 58a,c,d). Possui facetas articulares localizadas
médio-ventralmente, um processo lateroposterior e um processo ventrolateral
(podendo ser bastante longo (n=7)) em cada um dos elementos, todos esses

direcionados posteriormente.

Axis (Figura 58f-j): O axis € um elemento unico e constitui a segunda vértebra do
corpo, se articula anteriormente com o atlas, € achatado em sua superficie
laterodorsal, possui um centrum, espinho dorsal, intercentra Il e Ill, cdndilo,
odontdide e um processo odontdide. Seu processo espinhal pode ser dividido em

dois em sua extremidade posterior (n=1), os quais possuem uma depressao em sua
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face lateral, ou ser unico e acuminado posteriormente com uma crista no meio
(n=15) (Figura 58g,i). O processo espinhal unico pode ter sua extremidade
acuminada se dividindo em duas (n=3), ser levemente arredondada (n=5), e a
porcao anterodorsal do axis pode possuir uma abertura (n=1). Seu centrum é pouco
pronunciado e possui também processos ventrolaterais, assim como processos
lateroposteriores, que por sua vez podem ter duas extremidades (n=13). Seu
intercentrum Il é mais longo que o intercentrum 1l, que por sua vez esta

aparentemente fusionado (n=4) ou nao ao centrum.

Figura 58: Reconstrugdo tridimensional das vértebras cervicais atlas (a-e) e axis (fj) de um individuo de Helicops polylepis

(Rabrandao05335). Vista anterior (a,f), lateral (b,g), dorsal (c,h), posterior (d, i) e ventral (e, j). af, facetas articulares; con,
condilo; il, intercentrum 1; ill, intercentrum Il; illl, intercentrum 1l1; Ipt.pr, processo lateroposterior; n.ar, arcos neurais; odp,

processo odontoide; s.pr, processo espinhal; vit.pr, processo ventrolateral.
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Tabela 3: Tabela com representagao da variacdo quantitativa dos forames do

cranio e vértebras cervicais em Helicops polylepis e H. hagmanni, respectivamente.

N° de forames Helicops polylepis Helicops hagmanni
Premaxilar 3-11 3-13
Nasais 0-2 0-2
Septomaxilar 0-2 0
Voémer 0 0
Pré-frontais 2-12 0-7
Frontais 0-10 3-7
Parietal 4-19 1-12
Pdés-orbital 0-1 0
Parabasisfenoide 2-16 3-17
Prootico 5-42 17-32
Supraoccipital 5-22 2-16
Exoccipital 5-35 4-15
Basioccipital 1-25 2-18
Maxilar 0-12 2-10
Palatino 0-9 1-5
Pterigoide 0-4 0-1
Ectopterigoide 0 0-2
Supratemporal 0-1 0
Quadrado 2-8 3-17
Osso composto 0-5 0-4
Dentario 1-5 1
Esplenial 1 1
Angular 1-2 0
Atlas 2-12 3-10
Axis 2-13 5-14
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5. DISCUSSAO

5.1 Padrao geral do cranio e comparagao com demais espécies de

Helicops

Neste estudo fornecemos pela primeira vez a descricdo detalhada e com
base em um moderado numero de espécimes da morfologia craniana e das
vértebras cervicais de Helicops polylepis e H. hagmanni, ampliando assim o
conhecimento acerca da anatomia craniana e pos craniana para o género. Ainda
que estudos anteriores tenham fornecido dados osteoldgicos sobretudo do cranio de
representantes deste género - i.e Helicops infrataeniatus, H. carinicaudus, H.
hagmanni, H. infrataeniatus, H. leopardinus e H. acangussu (Yuki & Lema, 2005;
Nunes, 2006; Di Pietro et al., 2014; Citeli, 2022; Citeli et al., 2025), grande parte
destes estudos - com exceg¢ao de Citeli et al. 2025 - fornece descricdes pouco
detalhadas e/ou pouco ilustradas, ou utilizam dados osteoldégicos num contexto
filogenético amplo. Com base na amostra relativamente alta deste presente estudo,
também fornecemos dados relevantes acerca da variacdo intraespecifica para
ambas espécies.

Estudos prévios de descrigao osteoldgica do género possuem, no geral, um
numero amostral variando entre dois e oito espécimes (Yuki & Lema, 2005; Yuki &
Lema, 2005 Di Pietro et al., 2014; Citeli et al., 2025), e menos comumente, com uma
amostra ampla de 24 espécimes (Nunes, 2006). Neste sentido, este estudo se
destaca por contribuir e permitir o acesso a dados de variagao intraespecifica de
forma mais robusta para representantes do género Helicops.

De modo geral, o cranio de H. hagmanni e H. polylepis apresentam os
caracteres considerados como sinapomorfias previamente propostas para o género
(Di Pietro et al. 2014), a saber: uma margem lateral acuminada na lamina dorsal
horizontal do nasal; auséncia de projecao anterior no pré-frontal; processos
vomerianos curtos no premaxilar; o supratemporal com largura constante de uma
extremidade a outra. Tais caracteres se mantiveram uniformes em todos os
exemplares analisados, e nao apresentaram variacdo de cunho intraespecifico.
Adicionalmente, a morfologia craniana geral entre as espécies de Helicops,
incluindo H. hagmanni e H. polylepis possuem um formato mais longo em

comprimento do que em altura, ainda que em H. polylepis 0 mesmo apresentou-se
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ligeiramente mais dorsoventralmente achatado (como previamente reportado para
H. infrataeniatus e H. leopardinus), quando comparado aos de H. hagmanni, H.
acangussu e H. carinicaudus (Yuki & Lema, 2005; Di Pietro et al., 2014, Citeli et al.,
2025). Adicionalmente, e, assim como previamente reportado para outras espécies,
diversos forames foram registrados em ambas espécies na lamina dorsal do parietal
(veja Tabela 3). Apesar de apresentarem variagao intraespecifica (presente estudo)
em relacdo a quantidade de forames nesta regido, bem como de sua fungéo ainda
nao ser bem estabelecida (Di Pietro et al., 2014), sua presenca de forma variavel ja
foi registrada previamente em H. infrataeniatus, H. leopardinus, H. carinicaudus e H.
acangussu (Yuki & Lema, 2005; Di Pietro et al., 2014; Citeli et al., 2025).

De acordo com os trabalhos disponiveis para o género, apesar de
apresentarem morfologia similar, diversas espécies de Helicops parecem apresentar
caracteristicas cranianas exclusivas para as espécies (=potenciais sinapomorfias),
conforme descritas a seguir. Em todas as espécies de Helicops para as quais ha
dados disponiveis, o premaxilar nao esta em contato com o nasal - exceto em H.
carinicaudus; 0s processos vomerianos sao curtos e de extremidades
arredondadas, exceto em H. infrataeniatus (Albuquerque, 2002; Yuki & Lema, 2005;
Di Pietro et al., 2014; Citeli, 2022; Citeli et al., 2025); cinco individuos de H. polylepis
apresentaram um total de dois forames na regido do vémer, com padrdo semelhante
ao previamente encontrado em H. leopardinus (Di Pietro et al.,, 2014). Tal
caracteristica foi anteriormente encontrada apenas em H. leopardinus, em oposig¢ao
as demais espécies que s6 apresentam um forame. Ainda que tais caracteristicas
cranianas indiguem a necessidade de avaliacdo futura, o presente estudo
demonstra que tal caracteristica, antes exclusiva, aparece como variagao
intraespecifica dentro de H. polylepis, reforcando a assim a relevancia de estudos
com uma ampla amostragem de espécimes.

Um processo nasal desenvolvido no premaxilar esta presente em diversos
representantes das familias Anomochilidae (reduzido), Uropeltidae, Cylindrophiidae,
Aniliidae, Xenopeltidae, Loxocemidae, Pythonidae, Boidae (reduzido), Bolyeriidae, e
em poucas excegdes de colubrideos (Cundall & Irish, 2008). Este processo esta
ausente em todas as espécies em Hydropsini, exceto por H. polylepis (presente
estudo), H. carinicaudus e H. acangussu (Albuquerque, 2002; Yuki & Lema, 2005; Di
Pietro et al., 2014; Citeli, 2022; Citeli et al., 2025). No entanto, reportamos aqui pela
primeira vez este processo nao fusionado ao premaxilar em H. polylepis. A fungao
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desse processo € servir como articulagdo primaria do premaxilar ao focinho,
entretanto, a tendéncia dos colubréideos €é a redugdo desse contato
nasal-premaxilar, € uma redugdo ou perda do processo nasal (Cundall & Irish,
2008). Por isso, pode-se considerar que a presenga do processo nasal nao
fusionado ao premaxilar constitui um carater unico de Helicops polylepis. Em H.
hagmanni, dois individuos oriundos do Para apresentaram um reduzido processo
nasal no seu premaxilar (Figura 6).

O formato do parabasisfendide também apresentou variagcédo em relagdo a
sua extremidade anterior para ambas espécies aqui examinadas. Em Helicops
leopardinus, o parabasisfendide apresenta a extremidade anterior tridentada,
condigdo também observada em H. hagmanni e em trés individuos de H. polylepis,
enquanto que em H. infrataeniatus a extremidade anterior do parabasisfendide é
afilada e uUnica, assim como os demais individuos de H. polylepis (Albuquerque,
2002; Yuki & Lema, 2005; Di Pietro et al., 2014; Citeli, 2022; Citeli et al., 2025). Esse
padrao reforca que o tamanho amostral pode influenciar a interpretacdo de
caracteres morfoldgicos, levando a identificacdo de condi¢gdes que anteriormente
poderiam ser tratadas como diagndsticas. Além disso, ambas as espécies
apresentam projegdes laterais na regido pés-orbital, carater previamente registrado
para o género Helicops e também para Hydrops triangularis, outra espécie da tribo
Hydropsini (Di Pietro et al., 2014).

Segundo Nunes (2006), o supraoccipital de H. hagmanni nao possui crista
meédio-dorsal no supraoccipital, e H. polylepis possui uma crista que esta presente
apenas na porgao posterior do osso. No presente estudo, H. hagmanni foi
observada podendo possuir essa crista na porgao posterior do 0sso, e H. polylepis
com essa crista podendo tocar no parietal, condicao discordante ao que foi proposta
no trabalho anterior (Nunes, 2006). Isso pode ser devido ao numero amostral das
duas espécies do presente estudo ser maior, com uma maior amostragem
geografica, evidenciando assim diferengas intraespecificas que antes n&do foram
observadas.

O basioccipital do cranio descrito de todas as espécies de Helicops até entao
foi caracterizado por possuir uma crista ventral projetada bastante proeminente,
(Albugquerque, 2002; Yuki & Lema, 2005; Di Pietro et al., 2014, Citeli, 2022; Citeli et
al., 2025). No entanto, em seis individuos de H. polylepis - quatro dos quais

provenientes de Monte Alegre - PA - essa crista esta ausente, e tais padrbes
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necessitam estudos futuros com uma amostra mais ampla de modo a fornecer
dados mais conclusivos a respeito de uma possivel estruturacido e variagao
geografica. Tal condigdo ndo parece estar relacionada a ontogenia, uma vez que
todos os individuos de Monte Alegre - PA (cinco individuos) aparentam nao ser
maduros sexualmente (sensu Scartozzoni, 2009), e apenas em quatro deles a crista
esta ausente.

O angular de H. hagmanni parece nao possuir um forame milo-hiédeo,
diferenciando-se assim do mesmo elemento em H. infrateniatus, H. leopardinus, H.
polylepis e H. acangussu, podendo representar uma autapomorfia da espécie (Yuki
& Lema, 2005; Di Pietro et al., 2014; Citeli et al., 2025).

5.2 Variagao instraespecifica do cranio em H. polylepis e H. hagmanni

Citeli (2022), reportou uma clina de variacdo de caracteres morfoldgicos
externos na distribuicdo de H. hagmanni, de modo que rios podem servir como
barreiras ndo sé de espécies terrestres como também de espécies aquaticas (Hayes
& Sewlal, 2004; Haffer, 2008; Farias et al., 2010; Hollatz et al., 2011), podendo agir
em conjunto com essa variagao populacional ao longo da distribuicdo da espécie.
Diversas variagbes foram encontradas sobretudo no cranio de ambas espécies
examinadas neste estudo. No entanto, devido ao quantitativo de individuos aqui
analisados, bem como das localidades dos mesmos, néo se faz possivel afirmar se
as variagdes intraespecificas do cranio aqui descritas para H. polylepis e H.
hagmanni aparentam estar estruturadas geograficamente. Porém, durante a
descrigdo aqui conduzida, percebeu-se que os espécimes de H. polylepis coletados
em Monte Alegre - PA apresentaram algumas variagdes que apresentaram algum
nivel de estruturagdo populacional (e.g. o formato dos processos no premaxilar, o
comprimento do supratemporal, o formato dos tubérculos basioccipitais), ainda que
tais variagcdes também tivessem sido encontradas de forma aleatéria em individuos
de outras localidades. Faz-se entdo necessaria uma investigagao futura focada em
uma possivel variagao geografica.

Uma possivel hipotese para a variacdo intraespecifica no cranio de
Serpentes é a atribuicdo a ontogenia (Murta-Fonseca & Fernandes, 2016; Strong et
al., 2019; Chuliver et al., 2023). Diferencas osteoldgicas entre juvenis e adultos de

Serpentes tem historicamente se demonstrado com variagdes relacionadas a nivel

84



de ossificacdo de elementos dorsais do cranio, cristas menos atenuadas nos
elementos 6sseos, aberturas néo ossificadas bem como a relagdo do tamanho entre
estruturas osseas (Murta-Fonseca & Fernandes, 2016; Strong et al., 2019). No
entanto, neste estudo foi utilizado como parametro de maturidade o estudo
conduzido por Scartozzoni (2009), que ao analisar uma ampla amostra de
individuos (76 individuos de H. polylepis e 130 de H. hagmanni) propés limites de
CRC para maturidade nestas espécies. O menor comprimento rostro-cloacal para a
maturidade sexual de cada um dos sexos em H. polylepis foi de 502mm para
fémeas e 332mm para machos, enquanto que para H. hagmanni foi 403mm para
fémeas e 315mm para machos. No presente estudo, oito espécimes machos de H.
polylepis possuiam comprimento rostro-cloacal menor que 332mm, e todas as trés
fémeas possuiam tais medidas menores que 502mm (veja Tabela 1). Quanto a H.
hagmanni, dois individuos machos analisados no presente estudo possuem o
comprimento rostro-cloacal maior que 315mm, e a unica fémea de H. hagmanni
possui 0 comprimento rostro-cloacal menor que 403mm (veja Tabela 2). Mesmo com
oito individuos de H. polylepis possuindo comprimento rostro-cloacal mais
aproximado de um individuo ndo-maduro sexualmente, as diferencas de tamanho
dos elementos Osseos e cristas menos atenuadas sao variaveis aleatoriamente
dentre os 16 espécimes; quanto a aberturas nao ossificadas, a abertura em formato
de lua ao lado do forame lacrimal foi registrada em quatro individuos de tamanhos
variaveis. No entanto, trés deles eram provenientes de Monte Alegre - PA, e,
conforme mencionado anteriormente, individuos desta localidade apresentaram uma
maior estrutura nas variagdes encontradas.

Outra hipdtese para a variagao é considerar as diferengas sendo diretamente
proporcionais ao tamanho dos individuos, ou seja, espécimes maiores possuem
cristas mais atenuadas e processos mais desenvolvidos, por exemplo
(Murta-Fonseca & Fernandes, 2016). Em H. hagmanni, os processos basioccipitais
mediais menos desenvolvidos estdo nos trés individuos de menor tamanho (veja
Tabela 2), mostrando uma relagao diretamente proporcional. Entretanto, H. polylepis
apresenta relagbes tanto diretamente quanto inversamente proporcionais. Nessa
espécie, as trés cristas do supraoccipital podem se tocar no meio do osso e formar
um cume. Tal caracteristica se faz presente em oito individuos, e todos eles

possuem o CRC maior que 210mm (veja Tabela 1). Porém, a crista adutora do
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parietal se mostra mais pronunciada em seis individuos, e todos eles possuem o
CRC igual ou menor que 210mm (veja Tabela 1).

Finalmente, a variacdo intraespecifica no cranio de Serpentes pode
representar um resultado direto de dimorfismo sexual. Diferengas no cranio de
serpentes relacionadas a dimorfismo sexual ja foram descritas anteriormente para
diversas espécies em Dipsadidae, como o tamanho geral do cranio, do focinho e de
elementos 6sseos variando entre machos e fémeas (e.g. Murta-Fonseca et al.,
2019; dos Santos et al., 2022). No entanto, ndo ha estudos previamente disponiveis
para Helicops relativos a variagao craniana das espécies, ainda que ja tenha sido
amplamente reportada a presenga de dimorfismo sexual em medidas lineares do
corpo e da cabega de H. danieli, H. angulatus, H. scalaris, H. trivittatus, H. polylepis,
H. leopardinus, H. pastaze e H. infrataeniatus (Rossman, 2002a,b, 2010; de Aguiar
& Di-Bernardo, 2005; Avila et al., 2006; Scartozzoni, 2009; Garcia-Cobos et al.,
2020; Camargo et al., 2021; Citeli et al., 2022; dos Santos-Costa et al., 2022). Com
base na amostra analisada neste estudo, bem como dos resultados nao foi
observada nenhuma caracteristica que indique um possivel dimorfismo sexual tanto
em H. polylepis ou H. hagmanni. Entretanto, estudos adicionais que incluam
variagbes quantitativas dos elementos cranianos poderiam complementar os dados

acerca do dimorfismo sexual no cranio destas espécies.

5.3 Morfologia das vértebras cervicais em Helicops

A descricdo das vértebras cervicais ainda € relativamente escassa em
serpentes, com o numero de trabalhos tendo sofrido um aumento relativo pelo uso
de microtomografia e modelagem 3D nas ultimas duas décadas (Head, 2021;
Martins, 2021, 2023; Syndlar & Georgalis, 2023). No entanto, até o presente estudo
apenas H. acangussu (Citeli et al., 2025) possui dados de anatomia descritiva
detalhada das vértebras cervicais em todos os representantes de Hydropsini.

As vértebras cervicais de Helicops polylepis e H. hagmani se assemelham
com o padrdo conhecido para H. acangussu, com o atlas sendo uma vértebra
simplificada, ndo fusionada dorsalmente e sem costelas associadas, e 0 axis possui
um processo espinhal desenvolvido, um processo odontdide orientado
anteriormente e auséncia de costelas também (Figura 60) (Citeli et al., 2025).

Intraespecificamente, a unica diferenga mais notavel foi o fato dos arcos neurais do
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atlas de dois espécimes de H. polylepis estarem ao menos parcialmente fusionados
(Figura 60). Apesar deste carater ter sido encontrado em individuos da mesma
localidade (Viseu, Rio Gurupi, Colénia Nova, BR-316), esta variacdo demanda
investigacdes futuras quanto a representar uma variagdo comum a espécie, ou se

pode estar associada a outros fatores nao explorados neste estudo individual.

6. CONCLUSAO

De modo geral, a morfologia craniana de H. hagmanni e H. polylepis
mostrou-se semelhante entre as espécies, bem como das demais do género,
acompanhada por um elevado grau de variagao intraespecifica. Essa variagao se
apresenta também em caracteres de osteologia craniana que ja foram usados
filogeneticamente e taxonomicamente. Estudos futuros se fazem necessarios para
afirmar se tais diferengas apresentam relagdo consistente com fatores geograficos,
sexuais, ontogenéticos ou de tamanho individual. O reconhecimento desse padrao é
essencial para a correta interpretagdo de caracteres osteoldgicos em estudos
taxonbmicos e sistematicos, evitando, por exemplo, a supervalorizagao de variagdes
individuais ou populacionais.

Ainda que muitos caracteres tenham variado aleatoriamente em ambas
espécies estudadas, algumas caracteristicas exclusivas identificadas em
determinadas espécies ou populagdes indicam que caracteres cranianos especificos
- como o processo nasal ndo fusionado em H. polylepis - ou das variagdes
apresentadas na populacado de Monte Alegre - PA podem ter relevancia diagndstica,
desde que avaliados a luz de uma amostragem futura mais ampla. Dessa forma, os
resultados aqui apresentados contribuem para uma melhor compreensao do grau de
variabilidade morfolégica no género e estabelecem uma base para estudos futuros
nao somente no ambito da anatomia descritiva, bem como na sistematica e

evolugao morfologica de Helicops.
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Material examinado

Helicops hagmanni (n = 8). BRASIL: Amazonas: Manaus, Reserva do 41,
BR-174, KM 41: INPA 2174; Manaus, Florestal Il, Cidade Nova: FMT 2314; Manaus,
010, Ramal de Areia: FMT 2791; Manaus, INPA, caminho do Departamento de
Biologia Aquatica: FMT 1225; Caraipé, Estagdo 03, Ponto C: IMTM 538; Para:
Santarém: NMBA 6821; Santa Rosa, Estrada da Vigia: MPEG 4662, 6891;
Tomé-Agu, Ibitinga, Estrada Moju-Acara: MPEG 13351.

Helicops polylepis (n = 16). BRASIL: Amazonas: Rio Purus: FMT 2947; Apui:
CHUNB 45396; Resex Baixo Jurua, Capim flutuante, Jurua: INPA 39992; Interfluvio
dos rios Madeira-Purus, BR-319, Manicoré: Rebrandao 05335; Para: Faro: MPEG
18523; Juruti, Capiranga base: MPEG 23250; Melgaco: MPEG 21855; Monte
Alegre: CHUNB 25951, 31180, 31182, 31184, 33911; Viseu, Rio Gurupi, Colbnia
Nova, BR-316: MPEG 15086, 15116; Tocantins: Caseara: CHUNB 311183; Mato
Grosso do Sul: Alcin6polis: CHUNB 31181;
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