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Introdugao

O Mesozoico Inferior foi um dos periodos mais transcendentes na histéria da vida, por-
que durante ele aconteceu a restauragao das faunas apos a extingao da transi¢ao permotridssica
(P/Tt), a maior de todas, a qual levou toda a vida na Terra perigosamente proxima do fim
(Erwin, 1994; Benton, 1995). E também no inicio do Mesozoico que varios e importantes
grupos de Amniotas apareceram, destacando-se as tartarugas (Li e a/iz, 2008), dinossauros (Se-
reno et alii, 1993; Langer ef alii, 1999), protocrocodilianos (Clark ef a/ii, 2004) e mamaliaformes
(Luo, 2007).

Neste perfodo, também estao representados os Therapsida, um grupo de formas fésseis
que inclui o ancestral dos mamiferos atuais (Rubidge & Sidor, 2001; Luo, 2007). Eles foram
particularmente bem-sucedidos no Permiano, mas severamente afetados pela extingio P/Tr
(Kemp, 2005). Entre as seis principais linhagens de terdpsidos, os Dinocephalia tornaram-se




102 Paleontologia de Vertebrados: Relacdes entre América do Sul e Africa m

extintos no final do Permiano Médio, enquanto que os Biarmosuchia e os grandes carnivoros
Gorgonopsia foram vitimas da extingdo P/Tr. As trés linhagens restantes sobreviveram ao fim
da extingdo permiana em diferentes formas. Anomodontia, que inclui os Dicynodontia, foi a
linhagem de terdpsidos mais abundante e diversificada no Permiano (Kemp, 2005), ¢ embora
sendo severamente dizimada pela exting¢do, obteve uma recuperagiao de sua diversidade no
Mesotriassico (Frobisch, 2008). Representantes de Therocephalia, uma linhagem considerada
como parafilética em filogenias recentes (Abdala, 2007; Botha et a/iz, 2007), sobreviveram o
limite P/'Tt, mas com uma diversidade notoriamente reduzida, desaparecendo no Ttidssico
Médio (Abdala ez alii, 2008).

Os terapsidos mais modernos, os cinodontes ndo mamaliaformes, foram primeiramente
registrados no inicio do Permiano Superior da Africa do Sul (Botha ez ali, 2007). Experimen-
taram uma fase inicial de diversificacdo ao final do Permiano, reduzindo-se muito pouco apds
o evento P/Tr, seguindo por uma notavel diversificagdo no Tridssico Médio (Abdala, 2004).
Cynodontia ¢ a unica linhagem de terapsidos cuja maior diversificagdo ocorreu no Tridssico
(Abdala, 2007).

Neste trabalho ¢é apresentado um sumario do registro de cinodontes da América do Sul
e Africa durante o Tridssico. Sio também discutidos os pulsos de diversificacio deste grupo
durante o Tridssico em ambas as por¢oes do Gondwana, sendo para isto, considerado o nd-
mero de taxons ao nivel de género, incluindo alguns registros ainda naio nomeados e outros
reconhecidos como diferentes, ainda que identificados tentativamente ao nivel de familia ou
mesmo como cinodonte nio mamaliaforme. Além da representacdo de géneros por assem-
bleia faunistica também siao considerados o numero de faunas contemporineas nas quais os
cinodontes estio documentados e a duracio em milhdes de anos do intervalo temporal cor-
respondente para cada fauna.

A Escala do Tempo Geoldgico (Gradstein & Ogg, 2004; Ogg, 2004) foi usada para
propositos de correlagao e para estabelecer os intervalos temporais incluidos na andlise de di-
versidade. Entretanto, ¢ importante mencionar que a escala de tempo do Tridssico é objeto de
intenso debate (Muttoni ez a/iz, 2004; Furin et alii, 2006; Lehrman e alii, 2000), resultando em
uma proposta amplamente diferente daquela de Gradstein & Ogg (2004). Diferencas maiores
na escala de tempo modificada ¢é a extensio temporal do Notriano para 228 Ma (esta idade
representa o limite Carniano/Ladiniano de Gradstein & Ogg, 2004) e do Carniano para 235
Ma (uma idade que esta proxima do limite Ladiniano/Anisiano da escala de Gradstein & Ogg,
2004). Estas mudancas representam uma grande extensdo temporal do Tridssico Superior que
¢ aproximadamente dois ter¢os de todo o periodo Triassico (Gallet ez a/zz, 2003). Como resulta-
do disto, as faunas Ladiniana e Carniana da América do Sul no esquema de Gradstein & Ogg
(2004), por exemplo, seriam Carniana e Noriana respectivamente, na proposta alternativa por
Muttoni ez alii (2004).

Um problema relevante ¢ a falta de limites temporais precisos para as faunas Carnia-
nas e Norianas do Gondwana. A restricdo temporal da fauna da Formacio Ischigualasto
da Argentina e, por correlagdo faunistica, da Zona-Assembleia (ZA) de Hyperodapedon no
Brasil ao Carniano Inferior é baseada em Rogers ¢ alii (1993), que interpretam a porgao
da Formacao Ischigualasto que inclui vertebrados fésseis como uma acumula¢io rdpida
variando entre 1 a 4 Ma.
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As faunas das formagSes Los Colorados, Argentina, e Elliot Inferior, Affica do Sul, foram
interpretadas temporalmente de diferentes formas (7.e., Tridssico Superior, Noriano, Noriano
Superior ou ainda Rético; ver Lucas, 1998; Knoll, 2004), mas existe um crescente consenso de
que elas sejam contemporaneas. Estas faunas sdo consideradas aqui como do Noriano Supe-
rior ao Rético a partir de Knoll & Battail (2001) e Knoll (2004). A ZA de Ictidosauria, tam-
bém denominada ZA de Mammaliamorpha (Schultz & Soares, 2006), da Formagao Caturrita,
Brasil, geralmente interpretada como do Noriano Inferior (Rubert & Schutlz, 2004; Bonaparte
& Sues, 20006), ¢ aqui também considerada como do Noriano Superior-Rético. Esta mudanca
temporal é baseada na estreita relacio filogenética de Irgjatherinm Martinelli, Bonaparte, Schultz
& Rubert, 2005, com triteledontideos da fauna da Formacao Elliot Superior do Jurassico In-
ferior, junto com o registro de Riograndia Bonaparte, Ferigolo & Ribeiro, 2001, de localizagao
mais basal entre os triteledontideos (Martinelli ez a/zz, 2005; Sidor & Hancox, 2006). Além disto,
o esfenodontideo Clevosanrus Swinton, 1939, que é conhecido do Rético ao Jurassico Inferior,
também foi reportado na ZA de Ictidosauria (Bonaparte & Sues, 2000). Seguindo Langer e alii
(2007; figura 3), a ZA de Ictidosauria neste trabalho nao inclui a fauna com restos do dicino-
donte Jachaleria Bonaparte, 1971 e de fitossauro (Kischlat & Lucas, 2003), também registrados
na Formacao Caturrita.

Paleogeografia das faunas da América do Sul e Africa
incluindo cinodontes

Todas as faunas do Tridssico, incluindo cinodontes na América do Sul e Africa, estio
localizadas entre 40° a 60°S de paleolatitude. Cinco localidades geograficas estio presentes
na Africa e quatro na América do Sul (figura 1). A localidade sul-africana do Karoo é a mais
austral de todas, localizada aproximadamente 60°S no Trissico Inferior, entre 50° e 60°S no
Triassico Médio (figura 1), e por volta de 50°S no Triassico Superior. Esta migraciao ao norte
também ocorre com as outras localidades africanas e sul-americanas. Durante o Tridssico Mé-
dio, as outras faunas africanas com cinodontes, Membro Lifua das camadas Manda na Tanza-
nia (Wopfner, 2002), Formacio Ntawere da Bacia Luangwa de Zambia, Formac¢io Omingonde
Superior da Bacia Otiwarongo na Namibia (Abdala & Smith, no prelo), e camadas Isalo II
de Madagascar (Flynn ez ali, 1999, 2000) estavam posicionadas entre 45°e 50°S. As faunas
sul-americanas do Triassico Médio sao aquelas da Bacia do Parana no sul do Brasil e da Bacia
Ischigualasto-Villa Union no oeste da Argentina, localizadas entre 40°e 45°S. As faunas das
bacias Cuyo e San Rafael estavam posicionadas ligeiramente ao sul de 45°S (figura 1).
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FIGURA 1 Paleogeografia dos depdsitos tridssicos na América do Sul e Africa, baseada no mapa
das linhas da paleocosta do Triassico Médio (Smith et alii, 1994). 1. Depdsitos tridssicos da Bacia do
Parana, Brasil; 2. Bacia de Ischigualasto-Villa Union, Argentina; 3. Grupo Uspallata da Bacia Cuyo e
Grupo Puesto Viejo da Bacia San Rafael, Argentina; 4. Depositos tridssicos a jurassicos da Bacia do
Karoo, Africa do Sul; 5. Bacia Otiwarongo, Namibia; 6. Bacia Luangwa, Zambia; 7. Bacia Ruhuhu,
Tanzénia; 8. Isalo Il, Madagascar.

A transi¢io do Paleozoico-Mesozoico representa um dos mais intensos intervalos Hozhouse.
Consequentemente, o Tridssico foi um dos perfodos mais quentes na histéria da Terra. O pa-
leoclima da Bacia do Karoo no Tridssico Inferior ¢ interpretado como sendo temperado quente,
enquanto que na Bacia do Paran4, arido (Scotese, 2000). Durante o Triassico Médio (ver figura 1) o
Gondwana migrou em dire¢ao norte; na Bacia do Karoo nio ocorreu mudanca climatica, e nas
localidades terrestres restantes africanas permaneceu arido, como foi também o caso das bacias
sul-ameticanas de Ischigualasto-Villa Union e Parana. Em contraste, as localidades da Bacia Cuyo
e, especialmente, da Bacia San Rafael estavam em area de limite entre os biomas de climas tempe-
rado quente e arido (Scotese, 2000). Ja no Tridssico Supetior, com a continua¢ao da migragdao do
Gondwana em dire¢do norte, o clima para as bacias do Karoo, Ischigualasto-Villa Union e Parana
foi interpretado como sendo temperado quente por Scotese (2000), e uma mescla de temperado
quente e umido e temperado frio por Sellwood & Valdes (20006; figura 2B).

Registro de cinodontes da América do Sul

No oeste da Argentina e no sul do Brasil, os cinodontes ndo mamaliaformes sio encontrados
somente em rochas triassicas. O registro deste grupo na América do Sul se encontra sumarizado na
tabela 1. As formas mais antigas deste grupo no sul da Bacia do Parand no Estado do Rio Grande

do Sul estao representadas por material pds-craniano fragmentario de afinidade taxonémica incerta
do Triassico Inferior da Formacio Sanga de Cabral (Abdala ez aliz, 2002b; figura 2).
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Tabela 1

Lista de cinodontes triassicos da América do Sul

Argentina

Faunas de idade anisiana

Formacéo Cerro de Las Cabras, Bacia de Cuyo
Cromptodon mamiferoides
Andescynodon mendozensis
Rusconiodon mignonei

Formacéao Rio Seco de la Quebrada, Bacia de San Rafael
Cynognathus crateronotus
Diademodon tetragonus
Pascualgnathus polanskii

Faunas de idade ladiniana

Formacéo Chafares, Bacia de Ischigualasto-Villa Unién
Massetognathus pascuali
Chiniquodon theotonicus
Probainognathus jenseni

Faunas de idade carniana

Formacéo Ischigualasto, Bacia de Ischigualasto-Villa Union
Exaeretodon argentinus
Ischignathus sudamericanus
Chiniquodon sanjuanensis
Ecteninion lunensis
cf. Probainognathus

Faunas de idade noriana

Brasil

Formacéo Los Colorados, Bacia de Ischigualasto-Villa Unién
Chaliminia musteloides

Faunas de idade induana

Formacéo Sanga do Cabral, Bacia do Parana
Fragmentos de pds-cranio de pequenos cinodontes

Faunas de idade ladiniana

Zona-Assembleia de Dinodontosaurus, Formagéo Santa Maria, Bacia do Parana

Luangwa sudamericana
Massetognathus ochagaviae
Protuberum cabralensis
Traversodon stahleckeri
Chiniquodon theotonicus
Protheriodon estudianti
Biozona de Traversodontidae, Formacédo Santa Maria, Bacia do Parana
Santacruzodon hopsoni
Menadon-like
Massetognathus sp.
Chiniquodon sp.
cf. Probainognathus sp.

Faunas de idade carniana

Zona-Assembleia de Hyperodapedon, Formacao Santa Maria, Bacia do Parana
Exaeretodon riograndensis
Gomphodontosuchus brasiliensis
Therioherpeton cargnini
Prozostrodon brasiliensis
Charruodon tetracuspidatus
Ecteninion-like

Faunas de idade noriana

Zona-Assembleia de Ictidosauria, Formagao Caturrita, Bacia do Parana
Riograndia guaibensis
Irajatherium hernandezi
Brasilodon quadrangularis
Brasilitherium riograndensis
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FIGURA 2 Quadro bioestratigrafico das faunas terrestres do Triassico da América do Sul e Africa
que incluem cinodontes. Correlagdes faunisticas baseadas em Hancox (2000); Knoll & Battail
(2001); Stipanicic & Marsicano (2002); Abdala & Ribeiro (2003); Abdala & Teixeira (2004); Knoll
(2004); Abdala et alii (2005a); Rubidge (2005); Abdala & Smith (no prelo); Martinelli et alii (no prelo);
Langer et alii (2007), e referéncias citadas nesses trabalhos. Escala geoldgica temporal baseada em
Gradstein & Ogg (2004). Abreviaturas: Ans, Anisiano; Crn, Carniano; Ind, Induano; Lad, Ladiniano;
Mad, Madagascar; Nor, Noriano; Ol, Olenekiano; Rht, Rético; SZ, subzona; Tanz, Tanzania; ZA,
zona-assembleia; Zam, Zambia.

O registro de cinodontes ndo mamaliaformes no Tridssico Médio e Superior do Brasil é
mais diverso e quatro diferentes faunas (ou ZA) sdo reconhecidas nas formagdes Santa Maria
e Caturrita (Langer e# aliz, 2007; figura 2).

O cinodonte traversodontideo Luangwa sudamericana Abdala & Teixeira, 2004 ¢ de uma lo-
calidade desconhecida na Formacao Santa Maria (Abdala & Teixeira, 2004). Como este tixon é
relacionado aos taxons congenéricos do Anisiano de Zambia e Namibia (Kemp, 1980; Abdala &
Smith, no prelo), Abdala & Teixeira (2004) sugeriram uma idade anisiana para alguns niveis da
Formagao Santa Maria. Isto colocaria sua idade mais antiga do que o Ladiniano, geralmente con-
siderado para a ZA de Dinodontosanrus. No entanto, novo achado deste taxon revela que o mesmo
se encontra representado em niveis da ZA de Dinodontosanrus (Da Silva & Cabreira, 2009).

Cinco cinodontes sio conhecidos da ZA de Dinodontosanrus da Formacao Santa Matia: trés
traversodontideos, Massetognathus ochagaviae Barberena, 1981, Traversodon stableckeri Huene, 1936 e
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Protubernm cabralensis Reichel, Schultz & Soares, 2009 (Huene, 1936; Liu e a/ii, 2008; Reichel e ali,
2009); o chiniquodontideo Chiniguodon theotonicus Huene, 1936 (Huene, 19306; Teixeira, 1982; Abda-
la & Giannini, 2002), e o recentemente desctito Protheriodon estudianti Bonaparte, Schultz & Soares,
2006 (Bonaparte et alzi, 2000), representado somente pelo holétipo, um espécime juvenil.

A fauna de Santa Cruz do Sul recentemente descoberta, também conhecida como fauna da
localidade ‘Santuario Schoenstitt’, em sedimentos da Formacio Santa Maria, tem uma notavel
abundancia de cinodontes (Abdala ¢z a/iz, 2001). Entre estes, ha trés diferentes traversodontide-
os: Santacruzodon hopsoni Abdala & Ribeiro, 2003 (Abdala & Ribeiro, 2003; figura 3C); um taxon
nao nominado com afinidades a Menadon de Madagascar e a formas carnianas (i.c., Exaeretodon);
e Massetognathus (Schultz & Langer, 2007). Cinodontes carnivoros sio representados por trés
espécimes de Chinignodon sp. (Abdala et aliz, 2001) e um fragmento de mandibula muito pequena
com um dente, atribuido preliminarmente a cf. Probainognathus (Soares & Abdala, 2008; Soares,
Abdala & Bertoni, dados pessoais). Esta fauna, nominada como Biozona de Traversodontidae
(Abdala ez alii, 2001) é geralmente considerada como transicional entre as faunas brasileiras do
Ladiniano Inferior ¢ Carniano (Abdala ez a/iz, 2001; Abdala & Ribeiro, 2003; Langer ez aliz, 2007),
porém Lucas (2002) a considera como parte da ZA de Dinodontosaurus.

FIGURA 3 Cinodontes traversodontideos do Brasil. Exaeretodon riograndensis, holétipo, cranio em
vista ventral (A); Gomphodontosuchus brasiliensis, fragmento de cranio do holdtipo e Unico espécime
em vista ventral (B); Santacruzodon hopsoni, vista ventral do palato e da denticao pos-canina (C).
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A ZA de Hyperodapedon é considerada como carniana (Langer ez aliz, 2007) e inclui ci-
nodontes traversodontideos: o raro Gomphodontosuchus brasiliensis Huene, 1928 (Huene, 1928;
Hopson, 1985; figura 3B) e o comum Exaeretodon riograndensis Abdala, Barberena & Dornelles,
2002 (Abdala et alii, 2002a; Oliveira ez aliz, 2007a; figura 3A). Cinodontes com denti¢ao seto-
rial desta fauna sao Therioberpeton cargnini Bonaparte & Barberena, 1975, Progostrodon brasiliensis
(Barberena, Bonaparte & Teixeira, 1987) e Charrunodon tetracuspidatus Abdala & Ribeiro, 2000
(Barberena ez alii, 1987; Bonaparte & Barberena, 1975, 2001; Abdala & Ribeiro, 2000; Oliveira,
2000), todos eles representados por um tnico espécime. Ha também um novo, ainda nao des-
crito, cinodonte carnivoro desta ZA (Oliveira ez alii, 2007b; Langer ez aliz, 2007).

A fauna noriana mais recentemente descoberta da Formacao Caturrita (Bonaparte e#
aliz, 2001) apresenta formas diferenciadas de pequenos cinodontes, incluindo os triteledonti-
deos (= ictidosauros) Riograndia gnaibensis Bonaparte, Ferigolo & Ribeiro, 2001 (figura 4B, C)
e Irajatherium hernandezi Martinelli, Bonaparte, Schultz & Rubert, 2005 (Bonaparte ez aliz, 2001;
Martinelli ez aliz, 2005) e os brasilodontideos Brasilitherium riograndensis Bonaparte, Martinelli,
Schultz & Rubert, 2003 (figura 4A) e Brasilodon quadrangularis Bonaparte, Martinelli, Schultz &
Rubert, 2003 (Bonaparte e alii, 2003, 2005). Esta fauna é referida como ZA de Ictidosauria
(Rubert & Schultz, 2004; Langer e a/iz, 2007) ou de Mammaliamorpha (Schultz & Soares, 20006).

Na Argentina as duas faunas mais antigas com cinodontes sao consideradas do Anisiano
(figura 2). O traversodontideo Pascualgnathus polanskii Bonaparte, 1966, o carnivoro Cynognathus
crateronotus Seeley, 1895 (figura 5A) e o recentemente descoberto gonfodonte Diademnodon
tetragonus Seeley, 1894 (Bonaparte 1967, 1969a, 1982; Abdala, 1996; Martinelli e a/zi, no prelo)
sao conhecidos na Formacao Rio Seco de la Quebrada (Fauna Local Puesto Viejo, Bonaparte,
1982; Stipanicic ez aliz, 2007; figura 2) da Bacia de San Rafael, Provincia de Mendoza. A segunda
fauna Anisiana é aquela da Formacio Cerro de Las Cabras, Bacia Cuyo, norte da Provincia de
Mendoza (figura 2). Os cinodontes af sdo representados pelos traversodontideos Andescynodon
mendozensis Bonaparte, 1969 e Rusconiodon mignonei Bonaparte, 1970 (figura 5B), ¢ Cromptodon
mamiferoides Bonaparte, 1972 de denticdo setorial, representado somente por uma mandibula
pequena (Bonaparte, 1969b, 1972, 1982).
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FIGURA 4 Cinodontes da Formacgéo Caturrita. Brasilitherium riograndensis, cranio em vista lateral
(A); Riograndia guaibensis, cranio em vista dorsal (B) e dentario em vista medial (C).
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FIGURA 5 Cinodontes do Triassico Médio da Argentina. Cynognathus crateronotus, cranio em
vista dorsal (A); Rusconiodon mignonei, cranio em vista dorsal (B).

As faunas do Ladiniano ao Noriano sdo conhecidas da Bacia Ischigualasto-Villa Union
entre as provincias de La Rioja e San Juan, centro-oeste da Argentina. A fauna ladiniana estd,
maiormente, representada em concre¢oes na base da vulcanoclastica Formagao Chafiares
(Rogers et alii, 2001; figura 2) e inclui o traversodontideo Massetognathus pascnali Romer, 1967 (o
taxon mais abundante), e os de denticdo setotial, Chiniguodon theotonicus (figura 6A) e Probainognathus
Jjenseni Romer, 1970 (figuras 6B, C) (Romer, 1969, 1970, 1972; Abdala & Giannini, 2000, 2002).
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FIGURA 6 Cinodontes de denticdo setorial da Formagdo Chanares da Argentina. Chiniquodon
theotonicus, cranio em vista dorsal (A); Probainognathus jenseni, cranio em vista dorsal (B); dentario
de espécime juvenil em vista medial (C).
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Na Formacio Ischigualasto, Carniano (figura 2), os cinodontes traversodontideos sio
representados por Exaeretodon argentinus Bonaparte, 1962 e Ischignathus sudamericanns Bonaparte,
1963 (Bonaparte, 1962, 1963; Abdala, 2000). Formas carnivoras siao representadas por
Chinignodon sanjuanensis Martinez & Forster, 19906), Ecteninion lunensis Martinez & Forster, 1996
(figura 7A) (Martinez & Forster, 1996; Martinez e a/ii, 1996) e um pequeno cranio identificado
como cf. Probainognathns (Bonaparte & Crompton, 1994).

O cinodonte nio mamaliaforme mais jovem da Argentina ¢ o triteledontideo Chaliniinia
musteloides Bonaparte, 1980 (figura 7B) (Bonaparte, 1980; Martinelli & Rougier, 2007) da
Formacao Los Colorados, Noriano Superior (figura 2). Restos fragmentarios pds-cranianos
atribuidos a tritilodontideos sao conhecidos da mesma unidade (Bonaparte, 1971), mas aqui
esses materiais sdo considerados como taxonomicamente indeterminados.

FIGURA 7 Cinodontes do Tridssico Superior da Argentina. Ecteninion lunensis, cranio em vista
lateral (A); Chaliminia musteloides, cranio em vista lateral (B).

Registro de cinodontes da Africa

Cinodontes estiao representados em faunas permotriassicas da Africa do Sul e Tanzania,
e em rochas tridssicas de Namibia, Zambia e Madagascar. A tabela 2 apresenta o registro deste
grupo no Triassico da Africa.
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Tabela 2 Lista de cinodontes triassicos da Africa
Africa do Sul

Faunas de idade induana
Zona-Assembleia de Lystrosaurus, Membro Palingkloof da Formagao Balfour, Membro Harrismith da
Formacgéo Normandien, base da Formagéo Katberg, Bacia do Karoo
Progalesaurus lotbergensis
Galesaurus planiceps
Platycraniellus elegans
Thrinaxodon liorhinus

Faunas de idade olenekiana

Zona-Assembleia de Lystrosaurus, topo da Formagao Katberg, Bacia do Karoo
Thrinaxodon liorhinus

Zona-Assembleia de Cynognathus, Subzona A, Formagao Burgersdorp, Bacia do Karoo
Cynognathus sp.
Langbergia modisei
Trirachodon berryi
Pés-caninos do tipo Allotheria
Cinodonte de denticao setorial ainda néo descrito

Faunas de idade anisiana

Zona-Assembleia de Cynognathus, Subzona B, Formacéo Burgersdorp, Bacia do Karoo
Diademodon tetragonus
Trirachodon berryi
Trirachodontidae
Cynognathus crateronotus
Lumkuia fuzzi
Cistecynodon parvus
Bolotridon frerensis

Zona-Assembleia de Cynognathus, Subzona C, Formacgao Burgersdorp, Bacia do Karoo
Diademodon sp.
Cynognathus sp.
Cricodon metabolus

Faunas de idade noriana
Formacéo Elliot Inferior, Bacia do Karoo
Scalenodontoides macrodontes
Elliotherium kersteni
?Diademodontidae
Namibia
Faunas de idade anisiana
Formagédo Omingonde Superior, Bacia de Otiwarongo
Diademodon tetragonus
Titanogomphodon crassus
Cynognathus crateronotus
Trirachodon berryi
Luangwa sp.
Traversodontidae
Aleodon sp.
Chiniquodon sp.

Continua...
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Tabela 2 Lista de cinodontes triassicos da Africa (continuagéo)

Tanzania

Faunas de idade anisiana
Membro Lifua das camadas Manda, Bacia de Ruhuhu
Aleodon brachyrhamphus
Scalenodon angustifrons
‘Scalenodon’ hirschsoni
‘Scalenodon’ attridgei (= ?S. charigi)
Cricodon metabolus
Diademodon sp.

Zambia
Faunas de idade anisiana
Formacéo Ntawere Inferior, Bacia de Luangwa
Diademodon tetragonus
Formacéo Ntawere Superior, Bacia de Luangwa
Luangwa drysdalli

Madagascar

Faunas de idade ladiniana
Formacéo Makay, Bacia de Morondava
Menadon besairiei
Dadadon isaloi
Cinodonte chiniquodontidae

O registro africano mais extenso de cinodonte é proveniente da Bacia do Karoo da Africa
do Sul (figura 2). Este é¢ um dos poucos lugares no mundo em que é possivel seguir a sucessao
de faunas terrestres do Permiano ao Triassico (Rubidge, 2005).

As camadas basais da ZA de Lystrosaurus sao representadas pelo Membro Palingkloof
da Formacio Balfour a qual inclui o limite P/Tr (Groenewald & Kitching, 1995; Botha &
Smith, 2000). Trés cinodontes estdo presentes nestas camadas: o raro Progalesanrus lootsbergensis
Sidor & Smith, 2004 (figura 8A) e os abundantes Thrinaxodon liorhinus Seeley, 1894 (figura 8B)
e Galesanrns planiceps Owen, 1859 (Van Heerden, 1988; Abdala, 2003, 2007; Sidor & Smith,
2004). O unico registro do quarto cinodonte, Platycraniellus elegans (van Hoepen, 1916), é do
Membro Harrismith da Forma¢io Normandien (Abdala, 2007), no norte da bacia, o qual é
considerado contemporaneo ao Membro Palingkloof (ver Rubidge ez a/iz, 1995: figura 3). Estas
unidades sdo sucedidas pela Formagao Katberg, na qual somente os cinodontes T. Zorhinus e G.
planiceps sio conhecidos. A primeira espécie ocorre em toda a extensio da Formacao Katberg,
enquanto que G. planiceps esta restrita a porcio inferior da unidade (Botha & Smith, 2000).
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FIGURA8 Cinodontes do Triassico Inferior da Africa do Sul. Progalesaurus lootbergensis, cranio em
vista lateral (A); Thrinaxodon liorhinus, dois esqueletos de individuos jovens em vista dorsal (B).

Cinodontes da ZA de Lystrosanrus sio de tamanho pequeno a médio (i.e., G. planiceps) e
de denti¢do setorial com a dieta sendo onfvora e insetivora. Ha forte evidéncia que algumas
espécies (e considerando seu tamanho corporal, talvez todas elas) viveram em tocas (Damiani
et alit, 2003; Abdala ez alii, 2006a). A diversidade da ZA de Lystrosanras é ligeiramente inferior
daquela fauna do final do Permiano (i.e., ZA de Dicynodon).

A fauna da ZA de Cynognathus (Olenekiano-Anisiano Superior; figura 2) é registrada em
niveis da Formacido Burgersdorp. Esta ZA ¢ informalmente dividida em trés subzonas (Hancox
et alii, 1995; Hancox, 2000; figura 2); na Subzona A, existem restos do carnivoro Cynognathus
crateronotus, um cinodonte de denti¢do setorial, cujo registro ainda néo esta publicado (Abdala
et alii, 2005b), o cinodonte gonfodonte Langbergia modisei Abdala, Neveling & Welman, 2006
(Abdala ez aliz, 2006b) e um taxon representado por pos-caninos isolados com coroas “tipo-
allotheria” (Abdala e a/ii, 2007b). Na Subzona B Diademodon tetragonus (figura 9A) e Cynognathus
crateronotus (figura 9B) sdo abundantes, enquanto que Trirachodon berryi Seeley, 1894 esta bem
representado (Kitching, 1995). As formas de denticao setorial Bolotridon frerensis (Seeley, 1894),
Cistecynodon parvus Brink & Kitching, 1953 e Lumkuia fizzi Hopson & Kitching, 2001 sio muito
raras, estando as duas ultimas representadas apenas pelo holétipo (Brink & Kitching, 1953;
Hopson & Kitching, 2001), e havendo um possivel registro de Cricodon metabolus Crompton,
1955 (Abdala ez alii, 2006b). Hopson (2005) descreveu um trirachodontideo juvenil aparente-
mente de niveis da Subzona B, com uma morfologia da coroa bem diferenciada daquela de ou-
tros membros do grupo. Na Subzona C, C. metabolus é o cinodonte mais abundante, ocorrendo
também restos de C. crateronotus ¢ D. tetragonus (Abdala et aliz, 2005a).
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FIGURA 9 Cinodontes do Triassico Médio da Africa do Sul. Diademodon tetragonus, cranio em
vista ventral (A); Cynognathus crateronotus, cranio em vista lateral (B).

Ha um hiato no registro de elementos dsseos de amniotas na Bacia do Karoo para o in-
tervalo Ladiniano-Carniano, mas ocorre, entretanto, um registro abundante de plantas fésseis
na Formacao Molteno (Carniano), onde alguns insetos sao também conhecidos (Anderson &
Anderson, 1984; Anderson et alii, 1998). Os cinodontes do Triassico Superior da Formagao
Elliot Inferior (figura 2) estdo representados por pelo menos oito espécimes do dltimo traver-
sodontideo gondwanico Scalenodontoides macrodontes Crompton & Ellenberger, 1957 (Crompton
& Ellenberger, 1957; Battail, 2005), o recentemente descrito triteledontideo Eliotherium kersteni
Sidor & Hancox, 2006 (Sidor & Hancox, 20006), e um fragmento de mandibula que foi tentati-
vamente atribuida a Diademodontidae (Abdala ez a/iz, 2007a).
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O Membro Lifua das camadas Manda na Tanzania (Wopfner, 2002; figura 2) é geralmente
considerado Anisiano Superior (Abdala & Ribeiro, 2003). Cinodontes sio representados pelos
traversodontideos Scalenodon angustifrons Crompton, 1955 (figura 10A), S. birschsoni Crompton,
1972, 8. attridges Crompton, 1972 e S. charigi Crompton, 1972 (Parrington, 1946; Crompton,
1955, 1972). Andlises filogenéticas consideram que S. angustifrons e S. hirschsoni nao fazem parte
do mesmo grupo monofilético (Hopson & Kitching, 2001; Abdala e a/ii, 2006b; Kammerer
et aliz, 2008), indicando que o género Scalenodon é polifilético. Em adi¢do, Abdala & Ribeiro
(2003) sugeriram que os traversodontideos S. attridgei ¢ S. charigi podem provar ser o mesmo
taxon. Também presentes no Membro Lifua estao Aleodon brachyrhamphus Crompton, 1955, o
trirachodontideo Cricodon metabolus e Diademodon tetragonus, representado por um pés-canino
isolado (Crompton, 1955).

A

FIGURA 10 Cinodontes do Triassico Médio do leste da Africa. Scalenodon angustifrons, cranio e
mandibula em vista lateral (A); Luangwa drysdalli, fragmento de cranio em vista palatal e mandibula
em vista dorsal (B).
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A idade anisiana estd também representada na Bacia Luangwa de Zambia (Drysdall &
Kitching, 1963; Kitching, 1963; figura 2) com o gonfodonte Diadenodon tetragonus da Formagio
Ntawere Inferior (Brink, 1963) e o traversodontideo Luangwa drysdalli Brink, 1963 (figura 10B)
da Formagao Ntawere Superior (Brink, 1963; Kemp, 1980).

O Anisiano, e possivelmente o Ladiniano, estao representados na Formac¢ao Omingonde
Superior da Bacia Otiwarongo na Namibia (Keyser, 1973a, 1973b; Smith & Swart, 2002;
figura 2). Nesta ocorre uma das faunas de cinodontes mais diversificadas do Gondwana,
que inclui o grande carnivoro Cynognathus crateronotus, os gonfodontes Diademodon tetragonus,
Titanogomphodon crassus Keyser, 1973 (figura 11A) e Trirachodon berryi (Keyser, 1973a, 1973b);
dois traversodontideos, Luangwa sp. e um taxon indeterminado; e os probainognatianos .A/odon
sp. e Chinignodon sp. (Abdala & Smith, no prelo) sugerem a presenca de faunas com duas
idades diferentes na Formac¢ao Omingonde Superior. A fauna mais antiga inclui Diademodon,
Cynognathus e Trirachodon, enquanto a mais jovem inclui os dois traversodontideos, Akodon,
Chiniguodon, ¢ talvez também Titanogomphodon.

A fauna das camadas Isalo II no sul de Madagascar é considerada como do Ladiniano
Superior—Carniano Inferior (Flynn ez a/iz, 1999, 2000). Nesta contribui¢do a fauna é conside-
rada como restrita ao Ladiniano Superior, baseada nas similaridades de seus cinodontes com
aquelas da Biozona de Traversodontidae (figura 2). Os cinodontes na fauna Isalo II incluem
dois traversodontideos: Menadon besairei Flynn, Parrish, Rakotosamimanana, Ranivoharimana-
na, Simpson & Wyss, 2000 (figura 11B) e Dadadon isaloi Flynn, Parrish, Rakotosamimanana,
Ranivoharimanana, Simpson & Wyss, 2000, e também chiniquodontideos (Flynn ez a/iz, 2000;
Flynn & Wyss, 2002; Kammerer e a/iz, 2008).
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FIGURA 11 Cinodontes do Triassico Médio da Namibia e Madagascar. Titanogomphodon crassus,
cranio incompleto do holétipo e Unico espécime, em vista ventral (A); Menadon besairiei, cranio do
holétipo, em vista lateral (B).
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Padrio de diversidade de cinodontes na América do Sul
e Africa durante o Triassico

Cinodontes sdo quase igualmente representados na América do Sul onde ocorrem
aproximadamente 29 géneros e na Africa, 26 taxons. Oito formacdes terrestres incluindo 10
faunas diferentes na América do Sul e 10 formagdes com oito (ou talvez nove) faunas na Africa
documentam o registro dos cinodontes nestes continentes.

A diversidade mais baixa na América do Sul é a Induana—Olenckiana Inferior, representa-
da pela Formacao Sanga do Cabral, no Brasil. Neste caso, a evidéncia ¢é limitada a restos frag-
mentarios pos-cranianos de cinodonte de tamanho pequeno (Abdala ez a/i, 2002b) ,que sao
conservadoramente interpretadas como sendo um taxon. A diversidade taxonomica aumenta
progressivamente do Tridssico Inferior ao Triassico Superior, com nove tixons no Carniano
Inferior (figura 12A). A diversidade diminui durante o Noriano, cujo nimero de géneros de
cinodontes ¢ o mesmo daquele do Ladiniano Supetior. Na América do Sul muitas das unidades
temporais com cinodontes sao representadas por duas associagoes faunisticas: duas faunas do
Anisiano Superior sio conhecidas na Argentina, enquanto que o Ladiniano Inferior, Carniano e
Noriano Médio-Superior sio documentados por uma fauna brasileira ¢ uma argentina. Os inter-
valos Olenekiano Inferior-Induano (Formacao Sanga do Cabral) e o Ladiniano Superior (Biozo-
na de Traversodontidae, Formagao Santa Maria) sio representados somente por uma fauna.

Na Formacdo Santa Maria, registrando 15 cinodontes, ha trés associagdes faunisticas,
cujas idades propostas estdo baseadas em correlagdes com as faunas da Argentina e Madagas-
car (Schultz e alii, 2000; Schultz & Langer, 2007). A mais antiga ZA de Dinodontosanrus, datada
como Ladiniano Inferior, tem seis tixons; a Biozona de Traversodontidae, considerada como
Ladiniano Superior, tem cinco, e a ZA de Hyperodapedon, de idade carniana também tem seis
cinodontes. A diversidade de géneros de cinodontes, portanto, permanece aproximadamente
constante nas trés faunas da Formacio Santa Maria. E importante observar que, até o presente
momento, a Biozona de Traversodontidae é conhecida de um unico afloramento, enquanto as
outras duas assembleias sio documentadas por varias localidades (Langer ez aliz, 2007).

Traversodontideos, grupo de maior sucesso de cinodontes tridssicos, primeiro aparecem
no Anisiano da América do Sul e permanecem como importante grupo até o Carniano. Sua
diversidade é constante durante as diferentes idades: trés tixons (ou quatro se for incluido
Luangwa) durante o Anisiano e trés no Ladiniano Inferior, Ladiniano Superior e Carniano. Os
traversodontideos sao os taxons dominantes em varias associacOes faunisticas: Andescynodon
mendozensis no Anisiano da Formacio Cerro de Las Cabras, Massetognathus pascuali no Ladiniano
Inferior da Formacao Chafares e Santacruzodon hopsoni no Ladiniano Superior da Biozona de
Traversodontidae (Abdala ez a/i7, no prelo.).

Nas faunas africanas, a diversidade de cinodontes aumenta de maneira uniforme do Tti-
assico Inferior ao Anisiano Inferior e ha, entdo, um salto nos niveis de diversidade do grupo,
o qual é duplicado durante o Anisiano Superior (figura 12B). A diversidade de cinodonte mais
baixa no Tridssico estd no Noriano Superior- Rético, em que somente trés cinodontes sao
conhecidos. O notavel aumento na diversidade de cinodontes africanos no Anisiano Superior
esta provavelmente relacionado ao fato de que quatro das cinco localidades geograficas africa-
nas (i.e., localizadas em diferentes paises) ou quatro das nove assembleias faunisticas tridssicas
que incluem cinodontes, sio representadas neste intervalo (figura 12B).
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FIGURA 12 Diversidade de cinodontes da América do Sul (A) e Africa (B) no Tridssico. Quadrados
unidos por linha continua referem-se ao nimero de cinodontes representados em cada intervalo;
losangos unidos por linha tracejada referem-se a extensao temporal de cada intervalo em milhdes
de anos; tridngulos unidos por linha tracejada referem-se ao nimero de faunas representadas em
cada intervalo temporal.

Na Formagio Burgersdorp na Africa do Sul, dez géneros de cinodontes estio representa-
dos. Esta ¢ uma tnica unidade estratigrafica que contém a mais diversa assembleia de cinodon-
tes. Se forem levadas em conta as subzonas recentemente propostas para a ZA de Cynognathus,
cinco cinodontes sio conhecidos da Subzona A Olenekiana Supetior (= ZA de Kestrosaurus
de Neveling, 2004), sete da Subzona B do Anisiano Inferior e somente trés da Subzona C do
Anisiano Superior.
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Os traversodontideos sdo primeiramente representados no Anisiano Superior da Africa
e sdo responsaveis pela maior explosio de diversidade naquele tempo (figura 2B), com cin-
co diferentes taxons. Interessantemente, este grupo é documentado na Namibia, Tanzania e
Zambia, mas nao ha um tnico registro nos niveis supostamente contemporaneos da altamente
fossilifera Formacao Burgersdorp da Bacia do Karoo. Abdala & Smith (no prelo) assinalam
uma posi¢ao mais meridional da bacia do Karoo em relacio as outras faunas africanas (figura
1) e sugerem que a auséncia deste grupo na Bacia possa ser uma indica¢o de menor tolerancia
dos traversodontideos mais antigos a ambientes frios. O registro gondwanico mais jovem des-
te grupo, entretanto, esta presente no Triassico Superior da Formacio Elliot Inferior da Bacia
do Karoo. Os traversodontideos sdo também representados por dois tixons no Ladiniano
Superior—Carniano Inferior da Formacdo Makay de Madagascar (Kammerer e a/zi, 2008).

E importante assinalar que os tltimos traversodontideos no Carniano da América do Sul
(i.e., Exaeretodon ¢ Ischignathus) e Notiano da Africa (Scalenodontoides) sio os maiores represen-
tantes do grupo, sugetindo uma tendéncia ao aumento de tamanho nos membros da familia
no Triassico Superior.

Cinodontes compartilhados entre as faunas triassicas
da América do Sul e Africa

Virios cinodontes sao compartilhados entre as faunas do mesmo continente, mas ge-
neros de cinodontes também mostram uma similaridade intercontinental entre as faunas sul-
americanas ¢ africanas.

Na América do Sul, o traversodontideo Massetggnathus e o chiniquodontideo Chinigunodon sio
conhecidos na Formagao Chafiares da Argentina, e nas ZAs de Dinodontosanrus e Santacruzodon
no Brasil. Chinignodon é também representado na Formacao Ischigualasto (Carniano) da
Argentina, enquanto que a presenc¢a de Exaeretodon indica uma similaridade entre a fauna da
ultima unidade e a ZA de Hyperodapedon no Brasil (o registro de Exaeretodon major na ZA de
Dinodontosanrus deve ser tomado com precaucdo, Abdala ez ali, 20022). Em adi¢io, um novo,
ainda ndo nomeado, cinodonte de denti¢io setorial da ZA de Hyperodapedon ¢ similar a Ecteninion
da fauna de Ischigualasto (Oliveira er alii, 2007b). Probainognathus é conhecido da fauna de
Chanares, enquanto que formas tendo algumas similaridades na denti¢ao identificadas como
ct. Probainognathus sao conhecidas da Formagao Ischigualasto e da Biozona de Traversodontidae
(Bonaparte & Crompton, 1994; Soares & Abdala, 2008, dados pessoais).

Na Aftica, Diademodon, Cynognathus e Trirachodon estio presentes na ZA de Cynagnathus da
Bacia do Karoo e na fauna da base da Formag¢io Omingonde Superior na Namibia. Diademodon
¢ também representado na Formacao Ntawere Inferior de Zambia e por um pds-canino isola-
do no Membro Lifua das camadas Manda da Tanzania (Crompton, 1955). O trirachodontideo
Cricodon é conhecido da Subzona C da ZA de Cynognathus na Africa do Sul e nas camadas Man-
da da Tanzania (Abdala e a/iz, 20052). Entre os cinodontes recentemente descritos do topo
da Formacido Omingonde Superior da Namibia, estdo o traversodontideo Luangwa, também
conhecido da Formagao Ntawere Superior de Zambia, e o probainognathiano Alodon, que é
também registrado no Membro Lifua das camadas Manda (Crompton, 1955).
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Os cinodontes também mostram evidéncia de associacio entre as faunas terrestres dos
dois continentes durante o Tridssico. Quatro cinodontes evidenciam elos faunisticos entre as
assembleias africanas e sul-americanas: os cinodontes tipicos sul-africanos Cynognathus e Diadeno-
don registrados na Formacao Rio Seco de la Quebrada da Argentina (= Formagao Puesto Viejo;
Bonaparte, 1969a; Martinelli e a/zi, no prelo); o traversodontideo Luangiwa, descrito originalmente
na Formacao Ntawere Superior de Zambia (Brink, 1963; Kemp, 1980) foi mais recentemente
descoberto na Formacio Santa Maria no Brasil (Abdala & Teixeira, 2004), e em niveis superiores
da Formag¢ao Omingonde Supetior da Namibia (Abdala & Smith, no prelo). Finalmente, o cino-
donte carnivoro Chiniguodon conhecido das faunas Ladiniana e Carniana, do Brasil e Argentina,
foi encontrado também na fauna do topo da Formac¢ao Omingonde Superior considerado como
Anisiano Superior. A partir da presenca deste taxon na dltima unidade, Abdala & Smith (no pre-
lo) sugerem a possibilidade de que o Ladiniano mais basal possa estar representado na Namibia.
Se a fauna do topo do Omingonde Supetior for, de fato anisiana, entdo Chinigunodon seria um dos
cinodontes de maior longevidade, representado primeiro no Anisiano Supetior e por tltimo no
Carniano Inferior, num espago de tempo em torno de 9 Ma.

Conclusoes

Cinodontes nio mamaliaformes sao frequentemente um dos grupos dominantes nas
faunas tridssicas do Gondwana. O grupo esta bem representado na América do Sul e Aftica,
com um primeiro pico de diversidade no final do Anisiano, particularmente influenciado pela
existéncia de varias faunas dessa idade na Africa. No Neotridssico o registro da América do
Sul marca o segundo pico de diversidade no Carniano. No final do Triassico, o grupo é conhe-
cido em faunas de ambos continentes, mas a diversidade na Africa se encontra notavelmente
diminuida. A presenca de quatro taxons de cinodontes similares em faunas do Anisiano do
centro-oeste, sudoeste e sul da Africa e do oeste e leste da América do Sul e das marcadas simi-
laridades entre cinodontes do fim do Ladiniano e do Noriano-Rético indicam uma existéncia
de interconexao entre as faunas terrestres desses continentes no Tridssico Médio e Superior.
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