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INTRODUCAO GERAL

Litopterna € uma ordem extinta de mamiferos nativos da América do Sul, representado por
cinco familias, Protolipternidae Cifelli, 1983 (Paleoceno tardio), Proterotheriidae Ameghino, 1887
(Paleoceno tardio - Pleistoceno Superior), Notonychopidae Soria, 1989 (Paleoceno final),
Adianthidae Ameghino , 1891 (Eoceno Inicial - Mioceno Médio) e Macraucheniidae Gervais, 1855
(Paleoceno Tardio - Pleistoceno Superior / Holoceno) (Paula-Couto, 1979). No Pleistoceno, trés
géneros monoespecificos sdo atualmente validos: Macrauchenia Owen, 1838; Macraucheniopsis
Paula-Couto, 1945; e Xenorhinotherium Cartelle e Lessa, 1988 (Lobo et al., 2017). Uma das
caracteristicas mais marcantes do cranio dos Macraucheniidae € o reposicionamento da abertura nasal
que, ao invés de situada abaixo das érbitas esta situada entre os olhos. Embora tenha sido presumido
que este posicionamento implica na existéncia de um apéndice, faltam avaliacbes anatdémicas
comparativas detalhadas que apoiem estas inferéncias (Forasiepi et al., 2016). Alguns autores indicam
que esse apéndice como sendo Util para enfrentar poeira e tempestades de areia que deveriam ocorrer
nos ambientes aridos em que viviam, enquanto outros interpretam como uma evidéncia de habitos
aquaticos (Omena, 2015).

Inicialmente, Price (1944), Vidal (1946;1955) e Paula-Couto (1955;1970;1980) pontuaram
ocorréncias de Macrauchenia para Minas Gerais, Pernambuco, Bahia, Ceara, Paraiba e Rio Grande
do Sul. Além dessas localidades, existem registros desses materiais também para Venezuela, Chile e
Bolivia segundo Ochsenius (1979). Porém, Cartelle e Lessa (1988) com base em fdsseis da Bahia
(Brasil) descreveram uma nova espécie de Macraucheniidae, Xenorhinotherium bahiense e sugeriram
que todos os espécimes de macrauquenideos do Nordeste do Brasil fossem reconhecidos como X.
bahiense. Lessa (1992) em um estudo detalhado dessa espécie realizou comparagdes com espécimes
da Argentina, reconhecendo X. bahiense como uma espécie valida, concluindo que, apesar do

tamanho similar, M. patachonica e X. Bahiense diferem em algumas caracteristicas cranianas.
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Guérin e Faure (2004) descreveram cerca de 50 espécimes de macrauquenideos (elementos
dentais e pos-cranianos) do Piaui e concluiram que X. bahiense seria sinbnimo janior de M.
patachonica. No entanto, essa proposi¢do taxondmica ndo foi amplamente aceita, pois Guérin e Faure
(2004) ndo compararam o0s espécimes do Piaui com os materiais tipo descritos por Cartelle e Lessa,
1988 (Scherer et al., 2009). Lobo (2017) também sugeriu que estes taxa difeririam no formato do pré-
maxilar, mais arredondada para X. bahiense e mais reta para M. patachonica, corroborando com
estudos anteriores em Cartelle e Lessa (1992). A partir disso, a ocorréncia de Macrauchenia
patachonica seria registrada para sul do Brasil, Peru, Chile, Bolivia, Paraguai, Argentina e Uruguai e
Xenorhinotherium bahiense registrado no nordeste, sudeste, centro-oeste do Brasil e Venezuela
(Cartelle, 1999; Salles et al., 2006; Socorro, 2006; Scherer et al., 2009), tendo as duas ultimas
ocorréncias necessidade de revisao. Assim, embora ambos 0s machauquenideos sejam reconhecidos
para Quaternario do Brasil e tenham a mesma distribui¢do cronoldgica, sua distribuicdo geogréfica
ndo seria sobreposta e as causas de sua extin¢do ainda ndo conhecidas, indicando que aspectos

paleoecologicos seriam responsaveis por essa ndo sobreposicao e extingao.

OBJETIVOS

Com intuito de reconhecer seus padrdes paleoecoldgicos, serdo realizadas analises para o
reconhecimento da dieta de ambas as espécies e a analise de suas distribuicdes potenciais durante
dois periodos especificos de tempo, para inferir seus padrdes de distribuicdo geografica e nichos

ecologicos.
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Resumo

A extin¢do da megafauna do Quaternario foi um dos maiores eventos de extingdo ja ocorridos, e na
América do Sul, extinguiu cerca de 80% das espécies de megamamiferos. Dentre as especies sul-
americanas extintas estdo Macrauchenia patachonica, registrada no sul do Brasil e em outros paises
da Ameérica do Sul, e Xenorhinotherium bahiense, registrado na Regido Intertropical Brasileira e
Venezuela. Estudos que abordem as causas da sua extingéo e seus padrées de distribuicao geografica
sdo raros ou pouco abrangentes. Assim, este estudo procurou reconhecer o habito alimentar desses
litopternos através da analise do Microdesgaste do esmalte dentario (MDED) e do indice de
Complexidade do Esmalte (OEI). Em conjunto, esses métodos indicaram que essas duas espécies
possuiam o0 mesmo habito alimentar, pastadores, com injestdo principalmente de gramineas. Ja a
Modelagem de Distribuicdo de Espécies (MDE) resultou em diferencas de adequabilidade ambiental
para ambas. Macrauchenia apresentou maior adequabilidade e probabilidade de ocorréncia em
ecossistemas Sub-tropicais/Temperados, onde as temperaturas eram mais baixas e a aridez era maior,
enquanto Xenorhinotherium mostrou maior a ambientes Tropicais com temperaturas mais altas e
maior umidade. Assim, apesar da sobreposicdo de suas dietas, 0s taxon-irmdos Macrauchenia
patachonica e Xenorhinotherium bahiense ndo teriam se sobreposto geograficamente pois seus

requisitos ambientais seriam distintos, o que refletia em nichos ecoldgicos também distintos.

Palavras-chave: Ultimo Maximo Glacial; Holoceno Médio; Modelagem de Distribuicdo de Espécies
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1. Introducéo

Entre os mamiferos nativos extintos do Quaternario da Ameérica do Sul, os macrauqueniideos
destacam-se por suas caracteristicas unicas, exclusivas e peculiares (Owen, 1846). Em 1834, Charles
Darwin coletou em Puerto San Julian, sul da Patagdnia Argentina, 0s primeiros restos fosseis de
Macrauchenia patachonica, descritos posteriormente por Owen (1838; Paula-Couto, 1979). Ambos
ficaram igualmente impressionados com a morfologia desse animal bizarro, caracterizado por um
cranio alongado e focinho afilado, com abertura nasal retraida e posicionada entre as oOrbitas (Paula-
Couto, 1979). Tal morfologia craniana foi associada a presenca de uma probdscide, mas esta hipotese
ainda ndo foi testada por nenhum estudo cientifico, diversas funcdes ja foram atribuidas caso esses
macrauqueniideos apresentassem este apéndice muscular — a mais comum, como sendo Util para
enfrentar poeira e tempestades de areia que deveriam ocorrer nos ambientes aridos em que viviam
(Omena, 2015).

Tradicionalmente, Macrauchenia patachonica é registrada para o Paraguai, Peru, Chile, Brasil,
Bolivia, Argentina, Uruguai e Chile (Ochsenius, 1979; Scherer et al. 2009). Até o final da década de
1980, esta era a Unica espécie reconhecida para o Brasil, sendo registrada nos estados de Minas
Gerais, Pernambuco, Bahia, Ceard, Paraiba e Rio Grande do Sul. Porém, com base em fdsseis
coletados em cavernas na Bahia, Cartelle e Lessa (1988) descreveram Xenorhinotherium bahiense,
um novo género e espécie de Macraucheniidae, e sugeriram que todos os registros de
macrauqueniideos da regido Nordeste do Brasil fossem atribuidos & este novo taxon. Posteriormente,
Lessa (1992) reconheceu que apesar de M. patachonica e X. bahiense apresentarem dimensdes
similares, o segundo era valido por apresentar caracteristicas cranianas exclusivas e diagnosticas
como formato do pré-maxilar, mais acentuada para X. bahiense e mais reta para M. patachonica (Lobo
et al. 2017). Desta forma, a distribuicdo geografica de Macrauchenia patachonica incluiria o sul do

Brasil, Peru, Chile, Bolivia, Paraguai, Argentina e Uruguai e, Xenorhinotherium bahiense seria
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registrado no nordeste, sudeste e centro-oeste do Brasil, além da Venezuela (Cartelle, 1999; Salles et
al. 2006; Socorro, 2006; Scherer et al. 2009; Fig. 1).

Forasiepi et al. (2016) apresentaram uma proposta filogenética dos Macraucheniidae, na qual
Macrauchenia patachonica e Xenorhinotherium bahiense posicionam-se como taxa-irmaos. Chama
a atencdo, pois embora ambos macrauqueniideos apresentem uma ampla distribuicdo geogréafica
durante o Pleistoceno, ndo ha sobreposicdo de seus registros, resultando em distribuicdes geograficas
disjuntas (Scherer et al. 2009). Sabe-se que a competicdo ecoldgica € algo extremamente esperado
para ocorrer entre organismos proximamente relacionados filogeneticamente, como é o caso das
espécies aqui em questdo, e que compartilham o espago de vida — normalmente, o resultado é a
extingdo de um desses tdxons (Begon et al. 2007). Ainda, organismos na situacdo descrita acima
procuram evitar a competicao divergindo, principalmente, em aspectos ecoldgicos. Dessa forma, a
hip6tese principal deste estudo é que a distribuicdo disjunta das espécies-irmas M. patachonica e X.
bahiense seria uma forma de evitar a competicdo (e a extingdo de uma das espécies), conduzindo
essas espécies a dietas e ambientes de vida distintos.

Assim, este trabalho pretende caracterizar a dieta de Macrauchenia patachonica e
Xenorhinotherium bahiense através da Analise do Microdesgaste Dentario (MDED) e do Indice de
Complexidade do Esmalte Oclusal (OEI) e estimar as distribui¢cdes potenciais dos mesmos durante o
Ultimo Méximo Glacial e o Holoceno Médio através da Modelagem de Distribuicdo de Espécies
(MDE). A partir disso, espera-se entender a paleobiologia dessas espécies e talvez entender também

sua extingéo.
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Figura 1: Distribuicdo geogréfica de Macrauchenia patachonica (estrelas vermelhas) e Xenorhinotherium
bahiense (circulos amarelos) na América do Sul, baseado em Cartelle, 1999; Salles et al. 2006; Socorro, 2006;

Scherer et al. 2009; Villavivencio et al. 2016. Lista completa das localidades Tab. 4, em anexo.



2. Materiais e Métodos
2.1. Analise do Microdesgaste do Esmalte Dentario (MDED)

A analise do microdesgaste envolve o reconhecimento e a quantificacdo dos padrbes de
cicatrizes deixados por tipos especificos de alimentos no esmalte dentario (regido oclusal/superficie
de mastigacao) e, a partir destes, € possivel inferir habitos especificos de dieta dos individuos, como
consumo de frutos, cascas de arvores, folhas, galhos e gramineas (Grine, 1986; Teaford, 1991;
Solounias e Semprebon, 2002; Merceron et al. 2004, 2005; Semprebon et al. 2016; Scott et al. 2005,
2006; Rivals et al. 2012; Ungar et al. 2008; Koenemann et al. 2009; Henton et al. 2014; Ramdarshan
et al. 2016; DeSantis, 2016, 2017; Semprebon et al. 2017; Hofman-Kaminska et al. 2018; Rotti et al.
2018).

Solounias e Semprebon (2002) realizaram analises de microdesgaste dentario em mamiferos
herbivoros extintos e atuais, utilizando a técnica de low-magnification, na qual a contagem direta das
cicatrizes em moldes de silicone é feita utilizando o estereomiscroscépio, com uma aproximacéo de
35 vezes. O estudo de Solounias e Semprebon (2002) reuniu um grande banco de dados sobre o
microdesgaste dentario de mamiferos, principalmente herbivoros, utilizado para comparacdes e
interpretacdes da dieta de animais viventes e extintos. Essa metodologia € frequentemente empregada
na reconstrucdo da dieta por ser de facil acesso, de baixo custo, ndo destrutiva e permite a reanalise
dos moldes. Tais vantagens ja permitiram aplicar o estudo de microdesgaste em variados grupos de
mamiferos (Solounias e Semprebon, 2002; Semprebon et al. 2004a; Merceron et al. 2005; Green et
al. 2005; Scott et al. 2005; Rivals e Solounias, 2007; Semprebon e Rivals, 2007, 2010; Rivals e
Semprebon, 2006, 2011; Semprebon et al. 2011; Asevedo et al. 2012a; Rivals et al. 2010, 2012; Rotti
et al. 2018).

Os padrdes de cicatrizes encontrados no esmalte sdo referentes as informacgdes de dieta

relacionadas aos ultimos dias ou semana de vida do animal, permitindo notar as estratégias
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alimentares de acordo com variacOes diarias, sazonais ou regionais (Grine, 1986; Rivals et al. 2012).
Ainda, com base em Solounias e Semprebon (2002), os padrfes de cicatrizes a serem reconhecidos e
contabilizados incluem: arranhdes, arranh@es cruzados, perfuracdes e gouges — que foram variaveis
introduzidas para fornecer subdivisfes dentro das categorias de dietas. As perfuracGes sdo cicatrizes
circulares ou subcirculares e sdo classificadas em pequenas e grandes. As perfuracGes grandes
possuem aproximadamente duas vezes o diametro das perfuracdes pequenas, sao mais profundas,
menos refrativas e com margens menos regulares. Os arranhdes finos sdo mais estreitos, superficiais
em relacdo aos grosseiros e quando dois arranhdes se cruzam, sao classificados como arranhdes
cruzados, que também podem ter uma textura fina ou grosseira (Solounias e Semprebon, 2002;
Asevedo et al. 2012a).

A partir desses padrdes destacados anteriormente, reconhecem-se trés amplas categorias para
0s hébitos alimentares de mamiferos herbivoros: pastadores, ramoneadores e alimentadores mistos
(Hofmann, 1989; Solounias e Semprebon, 2002). Os ramoneadores incluem na sua dieta tanto as
partes lenhosas quanto as ndo-lenhosas de dicotiledéneas; ja os pastadores ingerem exclusivamente
ou predominantemente monocotileddneas rasteiras; e os alimentadores mistos consomem elementos
tanto da dieta pastadora quanto da ramoneadora (Ramdarshan et al. 2016). Em animais pastadores o
movimento de moagem dos dentes contra os fitolitos presentes nas gramineas, em nivel microscapico,
provoca maior nimero de arranhdes, orientados em sua maioria em uma Unica direcdo. Por sua vez,
0s ramoneadores possuem uma maior quantidade de perfuracfes, posto que a sua dieta inclui uma
maior quantidade de folhas, frutos e sementes, que produzem em nivel microscopico um maior
percentual de perfuracdes (pits), enquanto valores intermediarios de arranhGes e perfuracdes seriam
referencias a animais com dieta mista (Solounias e Semprebon, 2002; Rivals e Semprebon, 2011).
Além das contagens de cada tipo de cicatriz, utiliza-se a porcentagem de arranhdes para reconhecer

a categoria alimentar de individuos que possuem valores entre 0 — 17, onde: > 75% habito
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ramoneador, < 20% habito pastador e entre 20% - 75% habito misto (Semprebon et al. 2015; Rivals
e Semprebon, 2011).

A latitude e altitude determinam a distribuicédo da vegetagdo ao redor do mundo. As plantas C4
evoluiram das plantas C3, como uma adaptacdo aos baixos niveis de CO2, condi¢cbes de estresse
hidrico, altas taxas de insolacdo e altas temperaturas (Domingo et al. 2012). Portanto, plantas C4 sdo
frequentemente encontradas em climas quentes e aridos e sdo mais abundantes em baixas latitudes e
altitudes, embora algumas excec¢des tenham sido observadas com a presenca de vegetacdo C4 em
altas altitudes e plantas C3 em climas mediterraneos (Domingo et al. 2012). Corroborando com essa
distribuicdo, alguns estudos de dietas de mamiferos extintos da América do Sul mostram a existéncia
de um gradiente latitudinal de gramineas reconhecido nos estudos sobre reconstituicdo alimentar de
equideos e gonfotérios pleistocénicos, onde as gramineas C4 seriam consumidas em latitudes mais
baixas e as C3 consumidas em latitudes mais altas (MacFadden et al. 1999; Sanchez et al. 2004).

Para essa andlise foram utilizados os segundos molares superiores (M2), em um nivel de
desgaste intermediario, com intuito de padronizar a metodologia e descartar individuos muito jovens
ou idosos, ja que eles ndo preservam todas as cicatrizes. Apos a identificacdo dos dentes, iniciaram-
se 0s procedimentos de limpeza, moldagem e confeccédo de réplicas (Solounias e Semprebon, 2002).
Foram estudados 13 molares superiores de M. patachonica e 8 de X. bahiense, e estes encontram-se
depositados em cole¢es do Museo de La Plata (MLP) e Museo Argentino de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia” (MACN), ambos na Argentina; no Museu Nacional (MN) e Companhia de
Pesquisa e Recursos Minerais, CPRM (MCT), ambos no Rio de Janeiro; e, Museu de Ciéncias
Naturais da Pontificia Universidade Catolica de Minas Gerais (MCL), em Belo Horizonte, Brasil.

Inicialmente foi realizada a limpeza da superficie dos dentes com alcool hidratado (90%) e
acetona, utilizando algod&o e cotonete para as partes menores. Apos a secagem da superficie do dente,
foi aplicado o silicone odontologico de adi¢do (polivinilsiloxano) Elite HD® sobre toda superficie

oclusal do dente e retirado quando completamente seco. Esse primeiro molde foi utilizado como fase
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final da limpeza, sendo posteriormente descartado, e na segunda aplicacdo, quando ndo observou-se
nenhuma impureza, o molde foi utilizado para a confeccéo das réplicas. A etapa seguinte consistiu na
confeccao de uma parede com massa de modelar envolvendo o molde, sendo em seguida preenchida
com resina epoxi liquida, necessitando até um dia para estar completamente seca. As contagens e
identificacbes dos padrbes de microdesgaste foram realizadas na superficie oclusal do esmalte do
paracone de 0,16mm?2 com o auxilio de um estereomiscroscéopio de 35 vezes de magnitude. Foram

realizadas trés contagens em cada dente e a media utilizada como resultado final (Fig. 2).

labial

distal mesial

lingual

Figura 2: Vista oclusal dos molares superiores (M3-M2-M1) de Macrauchenia patachonica (MACN 11361),
com destaque para as estruturas anatdbmicas presentes na face oclusal dos M2, onde: 1 — paracone, 2 —
metacone, 3 — hipocone, 4 — protocone e a — fosseta disto-lingual, b — fosseta mediana, ¢ — fosseta mesio —
vestibular, d — fosseta mesio-lingual. Baseado em Lobo, 2015. Escala: 1cm.

2.2. Indice de Complexidade do Esmalte Oclusal (OEI)
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O indice de Complexidade Oclusal do Esmalte (OEI = Occlusal Enamel Index), desenvolvido
por Famoso et al. (2013), € um método numérico que quantifica a complexidade do esmalte oclusal
em mamiferos herbivoros, principalmente. A utilizacdo deste método tem tido sucesso no
reconhecimento das adaptacdes alimentares em mamiferos herbivoros extintos e seus aspectos
paleoecoldgicos (Famoso e Davis, 2014; 2016; Famoso et al. 2015). Nesses, Famoso e Davis (2014;
2016) comparam a complexidade do esmalte dentario entre as diferentes linhagens de Equidae e,
Famoso et al. (2015) verificou se a complexidade do esmalte e a hipsodontia seriam evolutivamente
correlacionadas nos Perissodactyla e Artiodactyla. O grau de complexidade do esmalte sob a
superficie de mastigacdo do dente é representado aqui como comprimento do esmalte oclusal (OEL
= Occlusal Enamel Length). Ainda, segundo Famoso et al. (2013), as medidas de OEL parecem ter
sido controladas pelo tamanho do corpo em conjunto com a estratégia alimentar: os pastadores tém
uma area dentéria maior e portanto, um tamanho corporal inferido maior. Assim, as analises teriam
que incluir o OEL e a area total da superficie oclusal para se quantificar adequadamente a
complexidade do esmalte oclusal, utilizando o indice: OEI=OEL/Ndrea oclusal total; removendo os
efeitos isométricos do tamanho do corpo e, dividindo pela raiz quadrada da area oclusal total,
resultando em uma unidade adimensional.

Dessa forma, documentaram-se a partir de fotografias as superficies oclusais de um total de 58
molares superiores de macrauqueniideos in loci e isolados, previamente identificados, sendo 28
espécimes de Macrauchenia patachonica e 30 espécimes de Xenorhinotherium bahiense (Tab. 1, em
anexo). Foram utilizados somente molares, por serem os dentes mais preservados e abundantes dentre
a amostragem disponivel de espécimes. As fotografias foram obtidas utilizando uma Nikon D60 e
foram mesurados o OEL e a area total oclusal do molar, utilizando o programa gratuito de edicdo de
imagens ImageJ 1.5 (disponivel em https://imagej.nih.gov/ij/). Os espécimes foram selecionados a
partir de visitas as cole¢cdes do Museo de La Plata (MLP), Museo Argentino de Ciencias Naturales

“Bernardino Rivadavia” (MACN), Museu Nacional da Universidade Federal do Rio de Janeiro (MN),
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Companhia de Pesquisa e Recursos Minerais, CPRM — RJ e Museu de Ciéncias Naturais da Pontificia

Universidade Catolica de Minas Gerais (MCL).

2.3. Calibragem da andlise isotdpica de carbono 613C

A andlise de isotopos estaveis em fosseis € um método que pode ajudar na compreensao da dieta
de grandes mamiferos extintos, pois elas ndo dependem da morfologia e refletem diretamente a
ecologia alimentar. Essas analises estdo relacionadas com os valores de 613C em herbivoros a partir
das plantas ingeridas por eles, sendo controlados principalmente pela via fotossintética, mas também
podem ter influéncia de fatores ambientais como umidade e densidade da vegetagcéo (MacFadden et
al. 1999; Scherler et al. 2014). O registro da ingestdo de 613C em mamiferos herbivoros estdo nos
seus tecidos (esmalte dentério, colageno 6sseo, etc.) com um desvio isotdpico especifico de 14,1 +
0,5 %o para grandes mamiferos herbivoros (Cerling e Harris, 1999; MacFadeen et al. 1999; Domingo
et al. 2012; Franca et al. 2015). Esse valor de 14%o de enriquecimento tem sido aplicado com
regularidade, mas geralmente é independente do tamanho corporal, afinidades filogenéticas ou fonte
de dieta primaria (Passey et al. 2005). Estima-se que valores de 513C esperado para alimentadores
C3 puros em diferentes habitats (copa fechada, -22%o a -16%o; floresta -16%o a -11%o; pastagens
arborizadas a pastagens aridas, -11%o a -8%o), alimentadores C4 (-3%o a +5%o) e valores entre -8%o €
-3%o representam alimentadores mistos C3 e C4 (Domingo et al. 2012). Todavia, Tejada-Lara et al.
(2018) testaram se um unico padrédo de enriquecimento é valido para todos os mamiferos herbivoros.
Esse estudo mostrou que a massa corporal é fortemente correlacionada ao enriquecimento de 613C
nos mamiferos herbivoros, e essa correlacdo se torna mais alta quando se considera os diferentes
tipos de sistema digestivo dos mamiferos , a saber: ruminantes; fermentadores cecais; e todos outros
mamiferos (aqueles que ndo apresentam Orgaos especiais para a fermentacdo do alimento). Foram

entdo sugeridas equacdes que pudessem calibrar essa diferenca de enriquecimento em relagdo a massa
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corporal dos individuos, equacdes essas baseadas na forma de assimilacdo do alimento em seus
sistemas digestivos: (A) ex= 2,4+0,034(BM) — todos os mamiferos, (B) ex=2,34+0,05(BM) —
ruminantes, (C) ex=2,42+0,032(BM) — fermentadores cecais, onde BM ¢é a massa corporal em
quilogramas (kg) que necessita ser convertida em logaritmo antes de ser aplicada nas formulas. O
valor obtido de e* precisa ser invertido (eX) para uma correta interpretacdo da assinatura isotdpica
obtida. Em um primeiro momento, utilizou-se para os macrauqueniideos aqui estudados a equacéo de
calibragem indicada para todos os mamiferos (A), ndo levando em consideracao o sistema digestivo
ja que se trata de uma linhagem extinta e ndo se sabe se essas espécies teriam algum tipo de aparato
que ajudasse na fermentacdo. Para estimativa de massa corporal foram usados trabalhos anteriores
que indicam que essas espécies teriam aproximadamente uma tonelada (Farifia et al. 1998; Farifia et

al. 2005; Franca et al. 2015).

2.4. Modelagem de Distribuicdo de Espécies (MDE)

A Modelagem de Distribuicdo de Espécies € uma importante ferramenta no reconhecimento da
distribuicdo geogréafica dos taxons e do seu nicho ecoldgico, muitas vezes tornando-se a Unica
ferramenta para esses propositos. As técnicas de modelagem que utilizam apenas dados de presenca
das espécies sdo extremamente (teis, ja que sdo mais abundantes que os dados de auséncia que,
quando conhecidos, sdo limitados e questionaveis (Amaro e Morais, 2013), sendo utilizada com
grande sucesso na compreensdo da distribuicdo potencial das espécies extintas (Gregorini et al. 2007;
Costa et al. 2012; Feng et al. 2017). J& que os modelos de distribui¢do de espécies extrapolam pontos
conhecidos de ocorréncia da espécie para areas desconhecidas, existe a possibilidade de se empregar

tais modelos para predizer a distribuicdo geogréfica dessas espécies baseadas em suas necessidades
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ecologicas, indicando entdo areas geograficas com condicdes propicias para o seu desenvolvimento
(Silva Lopes et al. 2007).

Assim, esse método € importante nos estudos de organismos extintos e registrados apenas por
fosseis, que caracteristicamente podem ndo representar todos os registros daquela determinada
espécie, podendo preencher lacunas de registro causadas pela raridade e dificuldade de fossilizacdo
em certas regides. Os varios exemplos que podem ser citados envolvendo a megafauna da América
do Sul sugerem uma diminuicdo na area de adequacdo (area estimada onde as espécies teriam
condicdes de sobreviver) para algumas espécies durante o Pleistoceno Superior (Lima-Ribeiro e
Diniz-Filho, 2013; Varela e Farifia, 2016; Varela et al. 2017). Isso também sera testado para 0s
macrauqueniideos aqui estudados.

A MDE baseia-se no conceito de nicho ecoldgico e se sustenta em trés principios: dados de
ocorréncias da espécie, variaveis bioclimaticas e os modelos analiticos, que relacionam as ocorréncias
aos preditores bioclimaticos (Lima-Ribeiro e Diniz-Filho, 2013). As camadas de varidveis
biocliméticas sdo obtidas na plataforma Worldclim Project versdo 1.4 (Hijmans, 2012), onde sdo
fornecidas 19 variaveis em diversos modelos de circulagdo, conhecidos como Global Climate Models
(GCM’s). A MDE resulta em um mapa de adequabilidade, que apresenta locais que s&o mais ou
menos apropriados a sobrevivéncia da espécie, baseando-se em seus requisitos ambientais, e indicam
quais regides possuem condi¢des ambientais semelhantes das encontradas nos locais onde a espécie
foi registrada (Coelho et al. 2016; Varela et al. 2017). Os mapas sdo gerados a partir do algoritmo de
méaxima entropia MaxEnt v.3.3.3k (Phillips et al. 2006), que destaca-se de outros programas similares
por apresentar resultados confiaveis somente com poucos pontos de ocorréncia, a inclusdo apenas
dados de presenca e uma estimativa de pseudo-auséncia (pontos de fundo) da espécie (Anderson et
al. 2003).

No estudo aqui conduzido foram utilizados 10.000 pontos de fundo e selecionados

aleatoriamente 25% dos pontos do conjunto de dados de presenca originais, a fim de testar as
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previsdes e avaliar o desempenho dos modelos. Além dessas, também, foram utilizadas cinco replicas
para gerar o modelo final. O formato de saida do modelo foi logistico, cada pixel do mapa possui
valores que variam numa escala de 0 a 1, sendo entendido como probabilidade de presenca de
condi¢des ambientais adequadas para a sobrevivéncia da espécies. O limiar de valores utilizado foi
Maximum training sensitivity plus specificity e métodos estatisticos ROC — AUC para avaliar o
desempenho do Maxent e para a validacdo dos modelos, foi utilizado a validagéo cruzada.

As distribuicbes geograficas de Macrauchenia patachonica e Xenorhinotherium bahiense
foram revisadas e utilizadas para construir a MDE, com base em estudos anteriores (ver referéncias
na Tabela 6) e no banco de dados Paleobiology Database (https://paleobiodb.org/). Foram utilizadas
as variaveis ambientais para os periodos Ultimo Maximo Glacial (LGM:; cerca de 22 maa), utilizado
como modelo e, Holoceno Médio (HM; 6 mil anos atrés), utilizado como a projecéo, assim foi
possivel analisar as mudangas na distriduicdo potencial dessas espécies durante a transicao
Pleistoceno/Holoceno, periodo de grandes mudancas climaticas e momento da extin¢cdo dos
mamiferos da megafauna. Por isso, as ocorréncias foram georreferenciadas e padronizadas pelo
Datum WGS 84 e as datacdes absolutas sdo todas atribuidas ao Ultimo Méximo Glacial, entre 25 e
15maa (Ray e Adams, 2001). A resolucdo espacial das variaveis é 2,5 minutos de arco e 0 GCM
utilizado nesse estudo foi 0 MIROC-ESM (Watanabe, 2011). Ainda, foi utilizada a correlacéo de
Pearson para verificar a multicolinearidade entre os dados climéticos e escolher aqueles com menor
correlacdo entre si, ja que as varidveis sao oriundas apenas de temperatura e precipitacdo, gerando
alto grau de correlacdo entre as camadas bioclimaticas (Guisan e Thuiller, 2005; Giannini et al. 2012).
As variaveis ambientais selecionadas para esse estudo, e para ambas as especies, foram:
isotermalidade (bio3), temperatura media do trimestre mais quente (bio10), precipitacdo anual (bio12)
e precipitacdo do trimestre mais quente (biol18).

Os modelos foram confirmados por validagdo cruzada, utilizando um conjunto de dados

independente com datacOes absolutas diferentes daquelas do conjunto de dados principal. A area sob
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a curva (AUC), caracteristica da operacdo do receptor (conhecida como ROC), foi usada para obter
uma discriminacdo entre as localidades das espécies e sua distribuicdo geografica potencial (Fielding
e Bell, 1997; Phillips et al. 2006). A curva ROC é apresentada em numeros, que relaciona a
sensibilidade do modelo e a especificidade do intervalo esperado (van Der Mescht et al. 2016). Este
valor é apresentado em nimeros, conhecido como valor AUC, que varia de 0 a 1. Um AUC <0,5
indica que 0 modelo € aleatdrio e ndo confiavel, AUC entre 0,5 e 0,7 é considerado aceitavel e AUC>

0,7 excelente (Lobo et al. 2008).

3. Resultados e Discussoes

3.1. Reconstrucdo da dieta de Macrauchenia patachonica e Xenorhinotherium bahiense

A andlise do microdesgaste dentario dos macraucheniideos M. Patachonica e X. Bahiense
identificou as seguintes cicatrizes: arranhdes finos (Af), arranhdes grossos (Ag), arranhdes cruzados
(Ac), perfuractes pequenas (Pp), perfuracdes grandes (Pg) e “gouges” (G). Os valores absolutos das

contagens sem encontram nas Tabelas 4;5 em anexo (Fig. 3).

Figura 3: Representacdo das cicatrizes encontradas na andlise do microdesgaste, onde: 1 — perfuracdes

grandes, 2 — perfuragdes pequenas, 3 — arranhdes grossos, 4 — arranhdes finos. Escala: 1Imm.
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Os espécimes de M. Patachonica mostraram valores para arranhdes com a amplitude de 23,7 +
5,1 e para perfuragdes de 16,3 £ 9,7, na qual os valores de arranhdes se mostraram mais homogéneos

que os de perfuracgdes (Fig. 4, Tab. 1).
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Figura 4: Valores médios de arranhdes e perfuragdes para M. Patachonica () e X. Bahiense (). Baseado
em Solounias e Semprebon (2002): circulos amarelos, ramoneadores; circulos verdes, alimentadores mistos;

e, circulos vermelhos, pastadores.

Comparacdes com o estudo de Solounias e Semprebon (2002) para mamiferos herbivoros atuais
e extintos permitem posicionar M. Patachonica no morfoespaco de pastadores tradicionais,
principalmente, devido ao alto nimero de arranhdes. Estes dados e os resultados de contagens
individuais de arranhdes (Fig. 5) sugerem que M. Patachonica era um pastador, com uma dieta

composta principalmente por gramineas. No entanto, a presenca de um alto numero de perfuracdes
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pode indicar também a ingestdo significativa de particulas de “sujeira” que se aderem aos alimentos,

ja que herbivoros pastadores possuem uma dieta préxima ao solo (Jardine et al. 2012).
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Figura 5: Numero total de arranhdes para os espécimes de Macrauchenia patachonica incluidos neste estudo,

contendo todos os tipos de arranhdes (finos, grossos e cruzados).

Os espécimes de X. Bahiense mostraram valores para arranhdes com variacéo de 26 + 5,9 e para
perfuracdes de 19,7 £ 6,1, apresentando valores homogéneos tanto para arranhdes gquanto para
perfuracdes (Fig. 4, Tab. 2). Confrontando-se os resultados de X. Bahiense com os de Solounias e
Semprebon (2002), este posiciona-se também no morfoespaco dos pastadores tradicionais, e
associados aos resultados de arranhdes, sugere-se que X. Bahiense, como M. Patachonica, também
seria um pastador com dieta composta preferencialmente por gramineas (Fig. 6). Além disso, a
presenca de um alto nimero de perfuragfes também indicaria a ingestdo significativa de particulas

abrasivas, ou “sujeira” aderidas ao alimento.
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Figura 6: NUmero total de arranhdes para Xenorhinotherium bahiense, incluindo todos os tipos de arranhdes

(finos, grossos e cruzados).

O calculo da porcentagem de individuos com valores baixos de arranhdes (0-17) tem o intuito
de demonstrar que essa amplitude no numero de arranh@es nao se sobrepde em pastadores e
ramoneadores tradicionais, sendo possivel diferenciar bem suas categorias. E provavel também que
quanto maior o consumo de gramineas abrasivas, menor a porcentagem de arranhfes com valores 0-
17 (Semprebon et al. 2015). Assim, o célculo da porcentagem de individuos de M. Patachonica com
valores baixos de arranhdes (0-17) € de 7,6%, e individuos de X. Bahiense com valores de arranhdes
de 0-17 é de 12,5%, padrdo para pastadores tradicionais com alta ingestdo de gramineas (Semprebon

et al. 2015; Rivals e Semprebon, 2011; Fig. 7).
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Figura 7: Porcentagem de individuos com valores de arranhdes (0-17) para os espécimes de M. Patachonica

(") e X. Bahiense (). Gréafico baseado em Semprebon et al. 2015 onde as caixas pretas representam
resultados para ungulados existentes de dieta conhecida.

Famoso et al. (2013;2015) notaram diferencas nos valores de OEI observados entre artiodactilos
e perissodactilos, que podem estar relacionadas a diferentes estrategias digestivas entre 0s grupos
(ruminantes versus fermentadores cecais). Os valores mais baixos de OEI representam aqueles que
apresentam menor processamento oral, no caso os artiodactilos, possivelmente relacionados ao
auxilio na digestdo de um aparato ruminante. Por outro lado, os perissodactilos, realizam um maior
processamento oral, e isso esta refletido nos valores mais altos do OEI. As analises de OEI resultaram
em valores médios de 5,30 — 5,40 e mediana de 5,51 — 5,39 (valores completos em anexo, Tab. 3)
para M. Patachonica e X. Bahiense, respectivamente, indicando que essas duas espécies teriam a
complexidade de seus molares bastante semelhantes, podendo consumir alimentos igualmente
abrasivos. Quando comparados aos resultados de Famoso et al. (2015) para artiodactilos e
perissodactilos (Fig. 8), M. Patachonica e X. Bahiense tem valores de OEI mais proximos aqueles
dos artiodactilos, apesar de ainda possuirem valores brutos menores. Westbury et al. (2017)

reconheceram que os macrauqueniideos seriam grupo-irmao dos perissodactilos e, assim, esperava-
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se entdo, que seus OEI fossem semelhantes, o0 que ndo foi recuperado nos resultados deste estudo.
Assim, por possuirem valores comparativamente mais baixos de OEIl e terem habito pastador
(ingestdo de alimentos abrasivos e dificeis de digerir), M. Patachonica e X. Bahiense poderiam ter

algum aparato que os ajudasse na digestdo de seus alimentos, semelhante aos ruminantes artiodactilos.
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Figura 8: A amplitude dos valores de OEI para 1 — Macrauchenia patachonica e 2 — Xenorhinotherium
bahiense, neste estudo. Valores de OEI para 3 — Perissodactilos e 4 — Artiodactilos, retirado de Famoso et al.
(2015).

Estudos prévios sobre a dieta de M. Patachonica e X. Bahiense sdo baseados em analises

isotopicas e apresentam resultados com valores que sugerem uma dieta mista baseada em plantas

C3/C4 com preferéncia para C3. Trabalhos para regido sul do Brasil e regido Pampeana indicam que

M. Patachonica teria uma dieta mista, baseada em plantas C3 e C4 em ambientes abertos, apesar da

diferenca de valores de 613C encontrados tem uma meédia de -12,16%o (Domingo et al. 2012; Franca
et al. 2015; Bocherens et al. 2016). Omena (2015) encontrou para X. Bahiense valores de 513C mais
altos (= -12,31%o) e indica que esses teriam um consumo exclusivo de plantas C3. Quando calibrados,
utilizando a equacgéo para mamiferos que néo apresentam adaptacdes para fermentacdo alimentar, os

valores de 813C apresentam uma média para M. Patachonica de -10,35%o e para X. Bahiense de -
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10,51%o, tais resultados, segundo Domingo et al. (2012), indicam consumo de plantas C3 de pastagens
arborizadas a pastagens aridas. Todavia, possivelmente os macrauqueniideos aqui estudados
deveriam apresentar algum aparato para auxiliar na fermentacéo, e esse deveria ser algo similar ao
que 0s ruminantes possuem, como foi argumentado anteriormente na inferéncia baseada nos
resultados do OEI. Assim, quando calibrados os resultados de isétopos para a equagdo dos
ruminantes, os novos valores de enriquecimento para M. Patachonica e X. Bahiense, respectivamente,
séo de -10,22%o e -10,37%o, valores que também indicam o consumo de plantas C3, que também
incluem gramineas, segundo Domingo et al. (2012).

Assim, com o reconhecimento da dieta M. Patachonica e X. Bahiense através da MDED, OEI
e a calibragem dos resultados isotopicos da literatura, sugere-se que estes possuiam habito pastador
com maior frequéncia ao consumo de gramineas. Apesar do estudo morfofuncional de Varela e Farifia
(2015) e MacFadden e Shockey (1997) sugerirem que M. Patachonica seria um ramoneador de areas
abertas, muito provavelmente tendo reconhecido um aspecto amplo do nicho ecoldgico esperado para
esta espécie, estes resultados corroboram grande parte dos estudos anteriores que reconhecem uma
dieta pastadora para M. Patachonica. Diversos estudos paleoambientais mostram que M. Patachonica
e X. Bahiense ocorreriam apenas em areas abertas com pastagens (Ray e Adams, 2001; Vivo e
Carmignotto, 2004; Waimer et al. 2005; Arruda et al. 2017), porém isso de fato nunca foi testado.
Além desses, as analises de Bocherens et al., (2016; 2017) para espécimes da regido Pampeana
exibem valores altos de 613C, uma amplitude que vai de -21,6%o a -17%o, porém entre os herbivoros,
M. Patachonica mostrou os valores mais elevados (-17%o e -17,1%0). Em sua interpretacdo, esses
valores indicam o consumo de plantas C3 e até mesmo algumas plantas C4, claramente de ambientes
abertos.

Além da proximidade filogenética (Forasiepi et al. 2016), essas duas espécies possuiam dietas
extremamente similares. Dessa forma, para ndo haver competicdo ecoldgica, esperava-se que estas

divergissem em algum outro aspecto de seus nichos ecolégicos.
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3.2. Distribuicédo potencial e Modelagem de Distribui¢cda de Espécies

Para esta andlise, foram revisadas e reunidas informac6es com os registros de 21 localidades
para Macrauchenia patachonica e 13 localidades para Xenorhinotherium bahiense na América do
Sul (Tab. 4 em anexo).

De acordo com a revisdo da distribuicdo geogréfica dos macrauqueniideos aqui estudados,
Macrauchenia patachonica teria ocorrido no Uruguai, Argentina, Bolivia, Chile, Peru, Paraguai e Sul
do Brasil (Hoffstetter, 1978; Frailey e Campbell, 1980; Tonni et al. 1985; Aramayo, 1985; Alberdi et
al. 1989; Marshall e Sempere,1991; Deschamps e Tonni, 1992; Ubilla, 2004; Aramayo et al. 2005;
Ferrero et al. 2007; Kerber e Oliveira, 2008; Scherer et al. 2009; Tonni et al. 2009; Cartajena et al.
2010; Tomassini et al. 2010; Alvargenga et al. 2010; Corona et al. 2012; Prado et al. 2013; Luna e
Cruz, 2014; Villavivencio et al. 2016), enquanto Xenorhinotherium bahiense ocorreu no Nordeste e
Sudeste do Brasil e Venezuela (Porpino et al. 2004; Kinoshita et al. 2005; Melo et al. 2005; Socorro,
2006; Ximenes, 2007; Silva, 2008; Dias-Neto et al. 2008; Santos Junior et al., 2008; Barbosa, 2013;
Araujo-Junior, 2015; Lobo et al. 2017; Lobo et al. 2015; Lima e Silva, 2016).

Os resultados de modelagem mostraram adequabilidades distintas para M. patachonica e X.
bahiense em ambos periodos de tempo utilizados para analise. O AUC médio de teste para as
execucdes replicadas para Macrauchenia patachonica durante o LGM ¢ 0,804, e durante 0 HM ¢é de
0,826. Para Xenorhinotherium bahiense durante o LGM, o AUC médio é de 0,862 e, para o HM, é de
0,882. Tais valores indicaram que 0s modelos sdo bons preditores de areas adequadas a

sobrevivéncias das espécies (Jueterbock et al. 2013).
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3.2.1. Ultimo Maximo Glacial (LGM)

O LGM foi o momento em que, durante o Quaternario, a maior calota de gelo estava presente
na Terra, e a Amazonia e a Mata Atlantica podem ter sido drasticamente reduzidas, originando
grandes areas desérticas e semi-desérticas na América do Sul (Ray e Adams, 2001). Também, a
América do Sul teria tido condigdes climaticas/ambientais mais frias e secas do que hoje; com maior
aridez, a diminuicdo da temperatura durante o0 LGM poderia ter sido de 6 a 7°C ou mais, enquanto
em outras areas essa diminui¢do poderia ter sido de 3°C e o gradiente de temperatura teria sido mais
acentuado que atualmente (Van der Hammen, 1974).

Durante o LGM, os resultados para M. patachonica mostraram que grande parte de suas
populacdes teria melhor adequabilidade para areas localizadas principalmente na regido sul do Brasil
e Patagbnia, porém areas andinas do Chile, Bolivia, Peru e Equador também seriam adequadas a sua
ocorréncia (Fig. 9a). Behling (2002) indica que o clima na regido Sul do Brasil era marcadamente
mais seco e cerca de 5 - 7°C mais frio. Brady et al. (2013) indicam que além da regido Pampeana, a
Patagbnia também teria condi¢cdes mais frias com grande amplitude térmica que sazonalmente
poderia variar de -10 a 20°C, além de um periodo seco bem marcado onde a precipitacdo poderia
chegar a Omm. Hulton et al. (1994) conclui que a temperatura média anual na Patagbnia durante o
LGM teria sido cerca de 3°C mais fria do que o presente. Heine (2000) também indica maior aridez
com acentuada reducdo da precipitacdo para as regides andinas adequadas durante o LGM, e
temperatura média anual de cerca de 5,6°C menor que atualmente. Stevaux (2000) reconhece para a
regido centro-sul do Brasil e nordeste da Argentina um “Primeiro episodio seco” que estaria
relacionado também ao LGM. Ray e Adams (2001) indicam que essas areas seriam compostas
principalmente por desertos e semi-desertos temperados, compostos principalmente por vegetagdes
rasteiras com fisionomia de pastagens em topografias planas e levemente onduladas (Ray e Adams,

2001; Roche et al. 2007; Arruda et al. 2017). Behling (2002) a partir de registros de polen da regido
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Sul do Brasil também indica que as pastagens dominaram a paisagem, e se estenderiam por 750km
de Sul a Sudeste do Brasil. Regides da Bolivia também seriam dominadas por pastagens com apenas
alguns taxa de plantas lenhosas (Behling e Hooghiemstra, 1999).

Também para o LGM, Xenorhinotherium bahiense apresentou adequabilidade em areas onde
estdo incluidas, principalmente, a Regido Intertropical Brasileira (RIB) e Venezuela, mas também na
Colémbia e algumas regides do Peru (Fig. 9b). Bush et al. (2001) sugerem que essas regides
adequadas a ocorréncia de X. bahiense teriam tido um periodo de aridez ja que a superficie mais fria
do oceano e do continente teriam reduzido a evaporacgdo e, portanto, a formacdo de nuvens. A RIB
apesar de ter tido temperaturas mais baixas que os dias atuais, que chegava até quase 30°C em certos
periodos do ano, possuia também uma baixa amplitude térmica e, sofreu menos variacbes quando
comparadas a outras regides do Brasil (Brady et al. 2013; Arruda et al. 2017). Stute et al. (1995)
indicam que a regido Nordeste teve um resfriamento de cerca de 5,4°C comparado aos dias atuais.
Para Arruda et al. (2017) houve uma diminuicdo significativa na precipitagdo na regido Nordeste do
Brasil (Maranh&o). Para as regies da Venezuela, Colémbia e Peru indica-se uma temperatura media
de 5,4 — 6°C menor que atualmente, segundo Stute et al. (1995) e Heine (2000). Além disso, para as
regides adequadas a ocorréncia de X. bahiense, Ray e Adams (2001) e Brady et al. (2013) indicam
dois periodos bem definidos para precipitagdo: um periodo chuvoso que poderia atingir 500 mm e um
periodo de seca. Ray e Adams (2001) descrevem a vegetacdo dessas areas como sendo de pastagens
e semi-desertos tropicais, composta por plantas rasteiras, pequenas arvores e outras plantas lenhosas.
Para a RIB, Arruda et al. (2017) indicam um gradiente vegetacional composto por areas de caatinga
e florestas deciduas, semi-deciduas e savanas (Cerrado) que seriam caracterizados por areas que iam
de gramineas densas a fisionomias arbustivas — florestais em que o periodo seco poderia durar mais
de 8 meses. Werneck et al. (2012) também indica que no Cerrado varios tipos de vegetacdo poderiam

ocorrer lado-a-lado sob o mesmo clima, mas diferirem amplamente na composicdo floristica e
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estrutural. Os registros para regido da Colémbia segundo Behling e Hooghiemstra (1999) mostram
uma paisagem dominada por pastagens.

Desta forma, nota-se que durante o LGM M. patachonica ocupava ambientes com temperaturas
mais baixas e com grande amplitude térmica e de maior aridez, enquanto a vegetacdo era formada
basicamente por areas abertas com presenca de gramineas e poucas plantas lenhosas. Enquanto X.
bahiense ocupava ambientes onde as temperaturas eram mais baixas que atualmente porém mais altas
que nas regides de ocorréncia de M. patachonica, e a precipitacdo tinha dois periodos bem definidos
e a vegetacdo era composta por um gradiente vegetacional formado por areas abertas, plantas lenhosas

e florestas.

P Alta adequabilidade
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Figura 9: Mapa de adequabilidade ambiental durante o LGM para A: Macrauchenia patachonica e B:
Xenorhinotherium bahiense.
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3.2.2. Holoceno Medio (HM)

Quando projetadas para o Holoceno Médio (HM) as distribui¢bes potenciais dessas duas
espécies permanecem distintas, porém ambas apresentam diminuicdo e uma maior concentragdo em
certas areas adequadas a suas ocorréncias, que poderiam ser explicadas pelas mudancas ocorridas no
ambiente na transicdo Pleistoceno/Holoceno. Iglesias et al. (2011) reconheceram para América do
Sul um ambiente com maior sazonalidade e umidade, mas também periodos de seca com &reas
abertas. Macrauchenia patachonica durante o0 HM tem sua distribui¢cdo concentrada nas areas do sul
do Brasil e Patagbnia (Fig. 10a). A regido sul do Brasil, segundo Arruda et al. (2017) teria tido
condigOes climaticas mais quentes e mais secas, uma vez que ndo houve o aumento da precipitacdo
nessa regido. J& Moro et al. (2004) indicam que o inicio do Holoceno foi marcado por um clima
umido, seguido por uma longa fase fria e seca, iniciada em cerca de 8.7 maa, e seguida por periodos
mais Umidos. Behling et al. (2001) também sugerem um periodo mais seco para a regido sul durante
0 HM, com predominéncia de pastagens e pequenas areas de floresta de Araucaria. Markgraf et al.
(2003) indica que por volta de 6 maa, as frentes frias da Antartida levaram umidade ao sul da
Patag6nia, e que apds esse periodo o padrdo de umidade mudou sendo mais ou menos variavel
sazonalmente. Para Glasser et al. (2004) o periodo de 6 — 3,6 maa também teria sido mais frio e mais
umido que o presente. Durante o periodo de 6 maa, o sul do Brasil, Uruguai e NE Argentina teriam
sido ligeiramente mais Umidos e mais frios, principalmente no verdo (Silva Dias et al. 2009). A regido
da Provincia Buenos Aires € composta por sequéncias que indicam flutuacdes climaticas entre aridas
e frias e intervalos quentes e umidos no periodo de 9 — 3 maa, temperatura e umidade teriam atingido
seu pico maximo nessa regido durante o0 HM e este evento estaria associado as gramineas do
continente refletindo condi¢fes mais temperadas ou localmente umidas (Quattrocchio et al. 2008).

Quando projetado para 0 HM, as areas adequadas de X. bahiense continuam sendo RIB e

Venezuela (Fig. 10b). Porém, principalmente para a regido da Venezuela essa diminui¢cdo € mais
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dréstica. A RIB teria tido aumento na temperatura e diminuicdo da precipitacdo segundo Arruda et
al. (2017). Enters et al. (2009) indicam eventos de precipitacdo de alta intensidade e um menor
periodo seco, que teria permitido a expansdo das florestas semi-deciduas. Pessenda et al. (2005)
mostram uma situacdo intermediaria na regido sul da RIB, iniciando com periodos secos entre 10-7
maa e tornando-se umido apo6s 7 maa. Werneck et al. (2011) evidéncia uma transi¢cdo umida por volta
de 6 maa, quando teria ocorrido também a expansao das areas de cerrado. Enters et al. (2009) também
indica uma vegetacdo de savana aberta (campo cerrado) e matas de galeria em aproximadamente 6.9
maa. Para Arruda et al. (2017) ndo houve mudancas significativas na vegetacdo, essa area teria
mantido o gradiente vegetacional de areas de caatinga e florestas deciduas, semi-deciduas e savanas
(Cerrado). Na Venezuela, Leal et al. (2011) sugerem um clima Umido no inicio do Holoceno com
tendéncia da diminuicéo da umidade entre 8 — 7 maa, que coincidiu com o inicio da “seca do Holoceno
Médio” que atingiu a Bacia Amazonica. J4, Silva Dias et al. (2009) indicam uma paisagem formada
por florestas secas e savanas para regido da Venezuela.

Nota-se também que durante 0 HM M. patachonica seguiu ocupando ambientes onde as
temperaturas eram mais baixas, apesar do aumento de temperatura ocorrido na transigdo
Pleistoceno/Holoceno, essas regifes também possuiam alternancia entre periodos secos e periodos de
maior umidade e pouca cobertura vegetal. Ja X. bahiense também seguiu ocupando areas mais
quentes, onde haviam periodos de precipitacdo de alta intensidade e a vegetacao era mais densa, ainda

sendo formada por um gradiente vegetacional.
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Figura 10: Mapa de adequabilidade ambiental para proje¢do durante o HM para A: Macrauchenia
patachonica e B: Xenorhinotherium bahiense.

A megafauna sul-americana foi extinta durante a transi¢cdo do Pleistoceno/Holoceno, embora
as causas desse evento evolutivo ainda sejam pouco conhecidas, sendo as hipOteses mais
aceitas/discutidas as relacionadas & mudancas climatico-ambientais ocorridas apés o Ultimo
Méaximo Glacial (LGM, em torno de 21-18 maa; Koch e Barnosky, 2006; Roche et al. 2007). As
modelagens de distribuicdo de espécies mostraram que Macrauchenia patachonica tinha
adequabilidades ambientais voltadas para areas temperadas com maior aridez e temperaturas mais
baixas, enquanto Xenorhinotherium bahiense teve como areas adequadas principalmente regides
tropicais onde umidade e temperatura eram maiores quando comparadas a outras regides. O principio

da exclusdo competitiva ou principio de Gause, diz que quando espécies de uma mesma comunidade
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exploram nichos muito parecidos, € instituida uma competicdo entre elas por recursos (Giacomini,
2007), assim a diferenca nos requisitos ambientais pode ter sido a diferenciacdo no nicho necessaria
para que nao houvesse competicdo por recursos entre as duas espécies, ja que a reconstrucao da dieta
demonstra que elas teriam a mesmo habito alimentar. Por possuirem requisitos ambientais
especificos, as mudancas no ambiente ocorridas no final do Pleistoceno podem ter sido fatores
importantes na extingdo de Macrauchenia patachonica e Xenorhinotherium bahiense mesmo que
suas distribuicBes tenham sido disjuntas, ja que observa-se nos mapas de modelagem a diminuicéo
das areas de ocorréncia das espécies de um periodo para outro. O aumento na precipitacdo e umidade
ou a mudancga na vegetacdo causada por esses aumentos, e até ambos os fatores provavelmente
afetaram seus nichos tdo drasticamente que elas ndo tenham conseguido se adaptar as novas

condig@es, ocasionando sua extingao.

4. Conclusoes

Os resultados da reconstrucdo da dieta de M. patachonica e X. bahiense demonstraram que
essas duas espécies possuiam habitos alimentares similares, pastadores, descartando-se a hipdtese de
que elas tinham distribuicGes geogréaficas distintas gracas a diferencas na alimentacdo. J& os
resultados da distribuicdo potencial desses dois macrauqueniideos sugeriram que Seus requisitos
ambientais seriam distintos, fato que certamente teve importancia significativa em suas distribui¢des
geogréficas, bem como numa auséncia de sobreposi¢do espacial, resultando em nichos ecoldgicos
distintos para Macrauchenia patachonica e Xenorhinotherium bahiense.

Portanto, se as condicdes climaticas foram decisivas para a imposic¢do de nichos distintos, e
ambas as espécies aparentemente se extinguiram simultaneamente, talvez as mudancas nas condic¢des
climaticas e as mudancas ambientais ocasionadas por elas tenham sido os principais propulsores de

sua selecdo negativa durante o final do Pleistoceno/inicio do Holoceno. N&o descarta-se uma sinergia
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de fatores como mudancas climaticas e acdo humana, desta forma este estudo pode ser mais uma peca

no “quebra-cabega” da extin¢do da megafauna sul-americana na transicdo Pleistoceno/Holoceno.
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Tabela 1: Numero absoluto de cicatrizes encontrados nos espécimes de Macrauchenia patachonica.
Onde: Af - arranhdes finos, Ag - arranhdes grossos, Ac - arranhdes cruzados, Pp - perfuractes

pequenas, Pg - perfuracdes grandes e G - gouges.

ID Af Ag Ac Pp Pg G
MACN 14857 24 0 0 5 0 4
MLP 5167 16 5 3 2 0 1
MACN 0002 18 0 2 3 4 0
MLP 121428 15 1 2 8 4 0
MACN 18191 24 0 4 15 0 0
MLP 121425 19 3 1 6 1 0
MLP 122465 27 0 0 17 2 2
MACN 11361 21 6 0 15 0 0
MACN 2384 27 0 1 21 0 0
MLP 121427 17 3 1 17 4 0
MLP 1214272 20 2 0 23 13 3
MACN 10051 22 1 0 31 3 0
MACN 2381 24 4 2 15 2 0

Tabela 2: Numero absoluto de cicatrizes encontrados nos espécimes de Xenorhinotherium bahiense.
Onde: Af - arranhdes finos, Ag - arranhdes grossos, Ac - arranhdes cruzados, Pp - perfuracdes

pequenas, Pg - perfuracGes grandes e G - gouges.

ID Af Ag Ac Pp Pg G
MN 4.167-V 31 6 0 21 0 3
MN 4.168-V 28 1 0 19 0 1
MN 3624- V 26 0 0 17 0 0
MCT 4094-M 26 9 2 29 0 0
MCL 3696 23 1 3 30 3 1
MCL 3601 16 0 0 11 2 0

62



MCL 3572

26

MCL 3650

18

Tabela 3: Valores absolutos do Indice de Complexidade do Esmalte Oclusal para M. patachonica e X.

bahiense.

M. patachonica | OEL | Area Total | OEI X. bahiense OEL Area Total | OEI
M1 - MACN 11361 | 20,677 12,487 585 | M1-MCL 2644 -01 | 26,753 17,803 6,34
M1 - MACN 18137 | 20,799 12,897 579 M1 - MCL 3458 25,584 17,297 6,15
M1 - MACN 2372 | 20,739 13,954 5,55 M1 - MCL 3459 24,252 15,531 6,15

M1 - MACN 581 | 18,509 11,148 5,54 M1 - MCL 3551 24,59 17,138 5,93
M1 - MLP 121427 | 16,535 10,26 5,16 M1 - MCL 3575 19,707 12,859 5,49
M1 - MLP 121427 | 14,272 8,794 4,81 M1 - MCL 3600 21,874 15,104 5,62
M1 — MLP 211425 | 13,896 8,61 4,73 M1 - MCL 3603 21,814 11,962 6,3
M1 — MLP 211425 | 13,896 8,61 4,73 M1 - MCL 3622 19,041 11,549 5,6

M1 - MLP 2565 | 13,172 11,152 3,94 M1 - MCL 3649 20,483 12,670 575
M2 - MACN 11361 | 24,839 14,729 6,47 M1 - MCL 3656 20,195 12,698 5,66
M2 — MACN 14857 | 18,439 9,106 6,11 M1 - MCL 3658 21,355 13,719 5,76
M2 - MACN 18137 | 21,791 14,255 577 M1 - MCL 3660 24,514 15,046 6,31
M2 — MACN 2384 | 22,475 13,584 6,09 M1 - MCL 3693 19,614 12,998 5,44
M2 - MACN 5167 | 20,249 12,761 5,66 M1 - MCL 3732 16,196 11,062 4,86
M2 — MLP 121425 | 21,339 12,639 6 M1 - MCL 3823 17,422 11,052 5,24
M2 — MLP 121427 | 17,887 10,622 548 | M2 - MN 1467 -V 17,88 10,3 5,57
M2 — MLP 121427 | 15,977 9,776 51 M2 - MN 1477 -V 20,53 14,17 5,45

M2 — MLP 1425 | 20,793 12,745 582 | M2-MN 4170 -V 17,47 10,984 5,27
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M2 — MLP 2565 | 22,824 13,833 6,13 | M2 - MCL 2644 - 01 | 29,528 19,273 6,72
M3 - MACN 10051 | 20,941 13,098 5,78 M2 - MCL 3454 21,272 15,507 5,4
M3 - MACN 11361 | 15,882 10,065 5 M2 - MCL 3457 22,331 14,875 5,79
M3 - MACN 18137 | 18,055 11,013 5,44 M2 - MCL 3548 29,532 19,456 6,69
M3 — MLP 121425 | 17,343 10,741 5,29 M2 - MCL 3572 20,753 13,850 5,57
M3 — MLP 121427 | 12,73 8,499 4,36 M2 - MCL 3650 21,659 13,994 5,78
M3 — MLP 121427 | 13,079 8,742 4,42 M2 - MCL 3670 23,513 15,813 5,91
M3 — MLP 121427 | 12,73 8,499 4,36 M2 - MCL 3598 23,157 12,936 6,43

M3 - MLP 1425 | 17,683 10,765 5,38 | M3-MN 4168 - V 16,422 9,446 5,34

M3 - MLP 2565 | 21,439 13,418 5,85 | M3-MCL 2644 -01 | 20,351 14,723 53

M3 - MCL 3454 25,482 15,998 6,37
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Tabela 4: Localidade com registro de Macrauchenia patachonica e Xenorhinotherium bahiense.
Referéncias com * foram retiradas do banco de dados Paleobiology Databese.

N° |Especies Pais Latitude Longitude Referéncia
1 Frailey and Campbell,
M. patachonica |Peru 13°31°7.26’S  |71°58°43.25” W

1980*

2 M. patachonica |Bolivia 21°31° S 61°44°> W Tonni et al., 2009

3 M. patachonica [Chile 22°26’30”" S 68°54°40> W |Cartajena et al., 2010

4 |M. patachonica [Bolivia 18°58°60” S |66°9°2.052°> W  Marshall and Sempere,
1991*

5 |M. patachonica [Paraguai 25°0°1.6 S 57°24°1.94> W  [Hoffstetter, 1978*

6 |M. patachonica |Argentina 33°14°24” S 62°25°30” W Luna and Cruz, 2014

7 M. patachonica [Rio Grande do Sul - Br |29°40° S 56°50° W Scherer et al., 2009

8 M. patachonica [Rio Grande do Sul - Br |29°34°08”* S 55°42°33” W Kerber and Oliveira, 2008

9 |M. patachonica |Argentina 31°25° S 58°02° W Ferrero et al., 2007

10 M. patachonica [Uruguai 34°4°1.8” S 57°7°32.124> W [Tonni et al., 1985*

11 |M. patachonica [Uruguai 34°45° S 56°15° W Corona et al., 2012

12 |M. patachonica [Uruguai 34°25°25.6” S | 56°15°55.029°W |Alvargenga et al., 2010*

13 |M. patachonica [Rio Grande do Sul - Br |{30°09” S 52°05° W Scherer et al., 2009

14 M. patachonica |Argentina 38°34° S 58°42° W Prado et al., 2013

15 M. patachonica |Argentina 38°S 61°34°17° W /Aramayo, 1985*
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16 |M. patachonica |Argentina 38°32°1.5 S |62°5°2.262>> W  |Deschamps and Tonni,
1992*

17 |M. patachonica |Argentina 39°00°09” S 61°34°52>> W [Tomassini et al., 2010

18 |M. patachonica |Argentina 38°59'S 61°18°/61°33* W |Aramayo et al., 2005

19 |M. patachonica |Argentina 38°44°54° S 59°06°27°> W |Alberdi et al., 1989

20 |M. patachonica [Chile 51°29° S 72°28 W Villavivencio et al., 2016

21 [X. bahiense Minas Gerais - Br 19°35°34” S 46° 56’ 27> W  de Melo et al., 2005

22 |X. bahiense Bahia - Br 13°37°7,58> S |43°45°11,49” W |Costa da Silva, 2019

23 |X. bahiense Bahia - Br 13°54°34>” S 42°50°58> W  |Loboetal., 2015

24 X, bahiense Bahia - Br 10°55,52°12°” S | 41° 3,24°24> W |Lobo et al., 2017

25 [X. bahiense Alagoas - Br 9°30°9”’S 37°54°00.1> W |Lima and Silva, 2016

26 [X. bahiense Pernambuco - Br 9°15* S 37°07°56°W Silva, 2008

27 X. bahiense Alagoas - Br 9°46°59* S 36°43°0”° W Dias Neto et al., 2008

28 [X. bahiense Paraiba - Br 6°40°10”” S 35°21°47” W  [Kinoshita et al., 2005

29 [X. bahiense Paraiba - Br 7°07°36,39” S |36°07°48,38” W |Araujo-Junior, 2015

30 [X. bahiense Natal - Br 5°04°48”° S 37°37°01”” W  Barbosa, 2013

31 X. bahiense Natal - Br 5°35°20 S 37°49°53” W Porpino et al., 2004

32 [X. bahiense Ceara - Br 3°21°42”° S 39°49°54>> W [Ximenes, 2007

33 [X. bahiense VVenezuela 11°0°0°> N -69°49°59° W Socorro, 2006
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