
8

Synapsida: PSynapsida: PSynapsida: PSynapsida: PSynapsida: Pelycosauria-elycosauria-elycosauria-elycosauria-elycosauria-TherapsidaTherapsidaTherapsidaTherapsidaTherapsida

Ana Maria Ribeiro

Fernando Abdala

Synapsida é o grupo que evoluiu separadamen-

te dos demais amniotas, os Sauropsida, a partir do

Carbonífero Superior, há aproximadamente 300 mi-

lhões de anos. Foi a primeira linhagem de amniotas a

se diversificar amplamente nos hábitats terrestres, es-

tando representada por muitos grupos fósseis que ti-

veram um papel importante em ecossistemas dos pe-

ríodos Permiano e Triássico. Muitos sinápsidos de-

sapareceram no final do Permiano e do Triássico, vi-

vendo o resto do Mesozoico à sombra dos saurópsidos,

particularmente os dinossauros. Entretanto, há cerca

de 65 milhões de anos, os mamíferos, únicos represen-

tantes viventes dos sinápsidos, se diversificaram no-

vamente, após a extinção massiva de dinossauros no

final do Cretáceo.

Os sinápsidos mais antigos estão registrados no

Hemisfério Norte, porém a partir do Permiano Médio

eles também estão representados na África do Sul,

Tanzânia e no Brasil. Os terápsidos não mamaliaformes

apresentavam uma distribuição global no Triássico, com

boa representação do Permiano ao Jurássico da África

do Sul, Triássico Médio e Superior da Argentina e Bra-

sil, além de diferentes depósitos, principalmente do

Triássico Superior e Jurássico do Hemisfério Norte. O

único registro de terápsidos não mamaliaformes no

Jurássico do Hemisfério Sul se restringe à África do

Sul, enquanto que os últimos representantes deste gru-

po são do Cretáceo Inferior da Rússia e do Japão

(Tatarinov & Matchenko, 1999; Matsuoka &

Setoguchi, 2000, Lopatin & Agadjanian, 2008). Exis-

tem registros duvidosos de terápsidos não

mamaliaformes: a presença de dicinodontes no

Cretáceo Inferior da Austrália (Tulborn & Turner, 2003)

e de um suposto cinodonte no Paleoceno Superior da

América do Norte (Chronoperates paradoxus, Alberta,

Canadá, Fox et alii, 1992).

Distribuição Temporal e Geográfica

na América do Sul

Os sinápsidos não mamaliaformes estão repre-

sentados em três países da América do Sul: Brasil, Ar-

gentina e Uruguai (figura 8.1). O registro do Uruguai é

na Formação Buena Vista localizada no Departamento

Cerro Largo, nordeste do país, e a idade proposta é

final do Permiano ou Triássico Inferior (Pinheiro et alii,

2003).

O registro argentino está representado em três

bacias no centro-oeste: San Rafael, Cuyo e

Ischigualasto/Villa Unión. O registro de terápsidos nes-

tas bacias é do Triássico, com a Bacia de San Rafael
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Figura 8.1 Mapa indicando as localizações geográficas onde são encontrados os sinápsidos. 1. Formação Rio
do Rasto; 2. Formação Sanga do Cabral; 3. Formação Santa Maria; 4. Formação Caturrita; 5. Formação Buena Vista; 6.
Formações Chañares, Ischigualasto e Los Colorados; 7. Formações Cerro de las Cabras e Potrerillos; 8. Formações
Quebrada de los Fósiles e Rio Seco de La Quebrada.

(Formações Quebrada de los Fósiles e Rio Seco de La

Quebrada) apresentando idades do Triássico Inferior

e Médio, a Cuyo (Formação Cerro de Las Cabras e

Potrerillos) de idade Triássico Médio, e Ischigualasto/

Villa Unión (Formação Chañares, Ischigualasto e Los

Colorados) com o melhor registro do grupo na Argen-

tina, com idades variando entre o Triássico Médio e o

Superior.

No Brasil, os sinápsidos são registrados no

Permiano e no Triássico da Bacia do Paraná. Os re-

gistros do Permiano são procedentes da região da

Serra do Cadeado, Município de Urtigueira, Estado

do Paraná, em sedimentos do Membro Morro Pela-

do da Formação Rio do Rasto e dos níveis lamíticos

da localidade de Posto Queimado, Município de São

Gabriel, Rio Grande do Sul (Langer, 2000). Os re-

gistros do Triássico são procedentes do Estado do

Rio Grande do Sul, em sedimentos das formações

Sanga do Cabral (Triássico Inferior), Santa Maria

(Triássico Médio–Superior) e Caturrita (Triássico

Superior) em várias localidades e municípios da

depressão central do Estado.

Morfologia

A principal característica de Synapsida é a

fenestração temporal do tipo sinápsido, ou seja, uma

abertura inferior na região temporal do crânio, limita-

da dorsalmente pelos ossos pós-orbital e esquamosal

e, ventralmente, pelos jugal e esquamosal (figura 8.2).

Nas formas mais avançadas observa-se que a abertura

está posicionada dorsalmente, decorrente das grandes

mudanças cranianas, principalmente na região maxilo-

mandibular, que ocorreram nos sinápsidos, ao longo

do tempo geológico, até chegar à conformação que se

conhece nos mamíferos de hoje. Outro aspecto inte-

ressante é o desenvolvimento do canino, marcando o

início da heterodontia em alguns táxons basais de

sinápsidos, mais aparentados com os Therapsida.
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Figura 8.2 Crânio (em vista lateral) do sinápsido basal, esfenacodontídeo Dimetrodon (A) e de um sinápsido
avançado, Didelphis (B) indicando a posição da abertura temporal lateral em Dimetrodon, e dorsal em Didelphis (modi-
ficado de Carroll, 1988).

Outras mudanças importantes também ocorre-

ram principalmente nos cinodontes, relacionadas ao

sistema mastigatório (especialmente na oclusão

dentária), audição e locomoção. Entre as mais impor-

tantes poderiam ser mencionadas: côndilo occipital

duplo; articulação craniomandibular formada nos re-

presentantes mais primitivos pelos ossos quadrado-ar-

ticular, posteriormente articulação dupla (quadrado-

articular e suprangular-esquamosal) e finalmente pe-

los ossos dentário-esquamosal; redução dos ossos pós-

dentário e aumento do dentário na mandíbula; apare-

cimento do processo coronoide e angular; incorpora-

ção de alguns ossos do crânio (quadrado) e mandíbula

(articular e angular) ao ouvido médio (bigorna, marte-

lo e timpânico, respectivamente); desenvolvimento do

palato ósseo, separando o canal digestório do respira-

tório; complexificação da morfologia dos pós-caninos;

raiz dentária simples para dupla ou múltipla; mudança

dos membros, ou seja, postura semiereta para ereta e

coluna vertebral dividida em regiões: cervical, dorsal,

lombar, sacral e caudal (figura 8.3).

Classificação

Geralmente Synapsida é dividido em dois gran-

des grupos, os Pelycosauria e os Therapsida. O pri-

meiro grupo, tal como definido originalmente, é

parafilético, já que os terápsidos são um grupo des-

cendente que fica fora da definição original. Os

terápsidos são monofiléticos sempre, mesmo quando

os mamíferos são considerados parte dele (figura 8.4).
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Figura 8.3 (A) Diferenças e mudanças na região do ouvido médio de Thrinaxodon, cinodonte não mamaliaforme e
Didelphis. (B) Crânio em vista ventral de cinodonte não mamaliaforme. (C) Modificações no crânio e na mandíbula de
sinápsidos. (D) Esqueleto de cinodonte não mamaliaforme mostrando as diferentes regiões vertebrais (modificados de
Pough et alii, 2002; Romer, 1970; Stanley, 1999 e Carroll, 1988, respectivamente).
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Figura 8.4 Cladograma e distribuição temporal dos Synapsida. Os Pelycosauria são um grupo parafilético, en-
quanto Therapsida é monofilético.

A classificação apresentada foi adaptada de King

(1988), Benton (2000), Kemp (2005), Fröbisch (2007),

Liu & Olsen (2010).

Classe Synapsida

Subclasse Pelycosauria

Caseasauria (Permiano Inferior–Médio)

Família Eothyridae

Famíla Caseidae

Eupelycosauria (Carbonífero Superior–Permiano

Superior)

Família Varanopidae

Família Ophiacodontidae

Família Edaphosauridae

Sphenacodontia (Carbonífero Superior–Permiano

Inferior)

Família Sphenacodontidae

Subclasse Therapsida

Biarmosuchia (Permiano Médio–Permiano

Superior)

Família Biarmosuchidae

Família Burnetiidae
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Dinocephalia (Permiano Médio)

Anteosauria

Superfamília Anteosauroidea

Família Brithopidae

Subfamília Brithopodinae

Subfamília Anteosaurinae

Tapinocephalia

Família Titanosuchidae

Subfamília Titanosuchinae

Família Tapinocephalidae

Subfamília Tapinocephalinae

Família Estemmenosuchidae

Anomodontia (Permiano Médio – Triássico Superior)

Anomocephaloidea

Anomocephalus

Tiarajudens

Patranomodon

Venyukovioidea

Dromasauroidea

Dicynodontia

Eodicynodontoidea

Família Eodicynodontidae

Clado Diictodontia

Superfamília Emydopoidea

Família Cistecephalidae

Família Emydopidae

Superfamília Robertoidea

Família Diictodontidae

Família Robertiidae

Clado Pristerodontia

Dinanomodon

Odontocyclops

Propelanomodon

Família Aulacocephalodontidae

Família Dicynodontidae

Família Kannemeyeriidae

Família Lystrosauridae

Família Oudenodontidae

Família Pristerodontidae

Família Shansiodontidae

Família Stahleckeriidae

Theriodontia

Gorgonopsia (Permiano Médio–Superior)

Família Gorgonopsidae

Subfamília Gorgonopsinae

Subfamília Rubidgeinae

Subfamília Inostraceviinae

Eutheriodontia

Therocephalia (Permiano Médio–Triássico Médio)

Lycosuchia

Família Lycosuchidae

Família Pristerognathidae

Eutherocephalia

Família Akidognathidae

Família Hofmeyriidae

Família Whaitsiidae

Família Scaloposauridae

Família Bauriidae

Cynodontia (Permiano Superior–Atual)

Procynosuchia

Família Procynosuchidae

Família Dviniidae

Epicynodontia

Família Galesauridae

Família Thrinaxodontidae

Eucynodontia

Cynognathia

Família Cynognathidae

Gomphodontia

Família Diademodontidae

Família Traversodontidae

Família Trirachodontidae

Probainognathia

Família Chiniquodontidae

Família Probainognathidae

Família Tritheledontidae

Família Tritylodontidae

Mammaliaformes

Família Brasilodontidae

Família Morganucodontidae

Família Megazostrodontidae

Família Sinoconodontidae

A. Pelycosauria

Os pelicossauros estão, na sua maior parte, re-

presentados em depósitos do Hemisfério Norte, prin-

cipalmente nos Estados Unidos, além da França e da

Rússia, mas algumas formas, particularmente os

Varanopidae, são conhecidas na África do Sul. Os

pelicossauros englobam seis diferentes grupos (figu-

ras 8.4 e 8.5): os Eothyridae (Permiano Inferior da Amé-

rica do Norte (AN) são os mais primitivos, pequenos e

provavelmente insetívoros; os Caseidae (Permiano

Médio da AN e da Europa) são as formas herbívoras
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de maior porte; os Varanopidae (Permiano Inferior da

AN) são formas generalizadas de tamanho médio; os

Ophiacodontidae (Carbonífero Superior ao Permiano

Inferior da AN e Europa) são os mais antigos, mas não os

mais primitivos; de tamanho médio, cabeça longa e del-

gada, sugerindo hábitos semiaquáticos e piscívoros; os

Edaphosauridae (Permiano Inferior da AN) são herbívo-

ros de grande porte e de cabeça geralmente reduzida; e

Sphenacodontidae (Permiano Inferior da AN e Europa),

carnívoros de grande porte destacando-se, neste último

grupo, o Dimetrodon, uma forma comumente associada

erroneamente aos dinossauros (Angielczyk, 2009). Os

dimetrodontes são formas que podem alcançar cerca de

três metros de comprimento, com uma série de dentes

cônicos e afiados, a qual inclui uma área de “caninização”

onde os dentes são relativamente maiores. Entretanto, a

característica mais chamativa é sem dúvida o alongamento

dos processos espinhosos vertebrais em grande parte da

coluna vertebral que, possivelmente, sustentavam uma

pele membranosa. O órgão ou “vela” possivelmente ti-

nha uma função termorreguladora. Os edaphossauros tam-

bém desenvolveram a vela dos processos espinhosos ver-

tebrais, ainda que com algumas diferenças em relação

àquela de Dimetrodon.

Figura 8.5 Pelicossauros de idade
permiana. (A) Casea (Caseidae). (B) Vara-
nosaurus (Varanopidae). (C) Ophiacodon
(Ophiacodontidae). (D) Edaphosaurus
(Edaphosauridae). (E) Sphenacodon.
(F) Dimetrodon (Sphenacodontidae) (mo-
dificado de Dixon et alii, 1993).
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Pelicossauros da América do Sul. Apesar de os

pelicossauros estarem na sua grande maioria represen-

tados no Hemisfério Norte, alguns restos vertebrais

(figura 8.6) encontrados na Formação Buena Vista (fi-

nal do Permiano ou Triássico Inferior), no Uruguai,

foram considerados pertencentes ao grupo e atribuí-

dos aos Varanopídeos (Piñero et alii, 2003), porém exis-

tem discussões sobre a identidade taxonômica dos fós-

seis, bem como da idade dos níveis fossilíferos (e. g.

Dias da Silva et alii, 2006).

Figura 8.6 Vértebras pré-sacrais de Varanopidae da Formação Buena Vista, Permiano Superior/?Triássico Infe-
rior, Uruguai. FC-DPV 1183 e 1200 em vistas: lateral (A, D); anterior (B, E) e posterior (C, F) (de Piñero et alii, 2003).

B. Therapsida

Os terápsidos são conhecidos desde o Permiano

Médio, e foram muito diversificados especialmente

no Permiano Superior e no Triássico. São conhecidas

seis diferentes linhagens de terápsidos: Biarmosuchia,

Dinocephalia, Anomodontia (que inclui os

Dicynodontia), Gorgonopsia, Therocephalia, e

Cynodontia (este último inclui as formas fósseis co-

nhecidas como cinodontes não mammaliaformes e

Mammaliaformes, ou Mammalia para alguns autores).

Com exceção dos cinodontes, as linhagens restantes

aparecem conjuntamente em faunas do Permiano Mé-

dio na Rússia, África do Sul e China, sendo que os

únicos representantes atuais da linhagem

Cynodontia são os mamíferos.

Biarmosuchia

As formas consideradas mais basais de terápsidos

são os biarmosúquios (figura 8.7), ainda que recente-

mente esteja sendo reconsiderada a sua estreita relação

com os gorgonópsios (Sidor & Rubidge, 2006). O grupo

está representado por uma dezena de táxons, quase to-

dos eles descobertos na Bacia do Karoo (África do Sul),

mas também são encontrados na Rússia. O grupo está

representado por pelo menos dois táxons (Ictidorhinus e

Burnettia) na zona de associação de Dicynodon, na África

do Sul, e se extingue no final do Permiano Superior.

Entre as características dos biarmosúquios destacam-se:

abertura temporal maior que a dos pelicossauros

esfenacodontídeos, presença de um único canino mui-

to desenvolvido, presença de lâmina reflexa do angular
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(que dá origem ao osso timpânico nos mamíferos) como

uma estrutura lateral ao osso angular. Este grupo inclui

os Burnetiidae (figura 8.7D), cuja característica mais pe-

culiar é o crânio paquiostótico, apresentando bossas

e protuberâncias ósseas nos nasais, parietais e maxilares

(Rubidge & Sidor, 2002).

Dinocephalia

Os dinocefálios representam um caso notável

de surgimento, diversificação e extinção durante um

curto período de tempo, estando sua história restrita

ao Permiano Médio. O grupo é especialmente abun-

dante na África do Sul e Rússia, mas também está re-

presentado no Zimbawe e na China, sendo reportado

para o Permiano do Brasil por Langer (2000). Os

dinocefálios são bastante heterogêneos, maiormente

com formas herbívoras; sendo os tapinocefalídeos de

grande porte, com um crânio alcançando até 80 cm de

comprimento (King, 1988). Alguns tapinocefálios,

como a forma da Rússia Estemmenosuchus, apresenta-

vam uma diferenciação de incisivos, caninos e pós-ca-

ninos, enquanto outras, tais como Moschops da África

do Sul, apresentavam os dentes formando uma série

sem diferenciação, apenas diminuindo o tamanho nos

dentes pós-caninos. Moschops (figura 8.8A e B) tam-

bém é bem conhecido pelo desenvolvimento de

paquiostose nos ossos frontais e parietais, de modo que

a parte frontal do crânio apresentava uma grande es-

pessura e resistência para permitir combate entre ma-

chos da mesma espécie ou como defesa contra os pre-

dadores (Barghusen, 1975). Os dinocefálios carnívoros,

os anteosáurios (figura 8.8C), apresentavam incisivos

e caninos muito desenvolvidos e uma série de pós-ca-

ninos com borda cortante (King, 1988).

Figura 8.7 Crânio em vista lateral de Biarmosuchia. A. Biarmosuchus; B. Ictidorhinus; C. Lemurosaurus; D. Proburnetia
(modificado de Kemp, 2005).
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Figura 8.8 (A) Crânio do dinocefálio Moschops do Permiano Superior da África do Sul em vistas dorsal, ventral e
dois crânios em confronto lateralmente (acima). Em vista dorsal, observa-se a área de engrossamento do crânio
(paquiostose). As setas (barras pós-orbital e pós-temporal) indicam correntes de pressão direcionadas através do crânio
para a coluna vertebral (modificado de Barghusen, 1975). (B) Esqueleto do dinocefálio herbívoro Moschops. C. Esque-
leto do dinocefálio carnívoro Titanophoneus (modificado de Kemp, 2005).

Dinocefálios da América do Sul. Dentes incisivos

e pós-caninos isolados foram encontrados na Forma-

ção Rio do Rasto, localidade de Posto Queimado,

Município de São Gabriel, Rio Grande do Sul, corres-

pondente a afloramentos do Permiano Médio (Cisneros

et alii, 2005). Os dentes foram identificados como per-

tencentes aos carnívoros anteosauroideos e aos herbí-

voros titanossuquídeos (Langer, 2000) (figura 8.9).

Anomodontia

Os anomodontes são um dos três maiores gru-

pos de Therapsida; foram animais herbívoros de dis-

tribuição cosmopolita, que viveram do Permiano ao

Triássico na África, Rússia, China, Índia, Austrália,

Antártica e América. Durante o Permiano Médio fo-

ram muito diversos, incluindo formas conhecidas como

anomodontes basais: Anomocephalus, Patranomodon e

Dromasauroidea na África do Sul e os Venyukovioidea

na Rússia. Recentes estudos demostraram que algu-

mas destas formas eram arbóreas (Fröbisch & Reisz,

2009). Também no Permiano Médio são conhecidos

os primeiros dicinodontes, uma linhagem extremamen-

te diversificada, tanto do ponto de vista taxonômico

quanto morfológico, compreendendo formas peque-

nas fossoriais, grandes ramoneadores e pastadores e

semiaquáticos (Cox, 1972; Cluver, 1978; Ray et alii,

2005; Surkov & Benton, 2008; Fröbisch, 2009;

Kammerer & Angielczyk, 2009).

Anomodonte basal da América do Sul. Recente-

mente Cisneros et alii. (2011) registraram um

anomodonte basal para o Permiano, no Município de

São Gabriel, Rio Grande do Sul. Tiarajudens eccentricus

é um herbívoro com dentição heterodonte, com pre-

sença de dentes palatais expandidos transversalmen-

te, e longos caninos em forma de sabre, possivelmente

utilizados para defesa.
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Figura 8.9 Dinocefálios da Formação Rio do Rasto, Bacia do Paraná, Brasil. (A) Titanosuchidae. (B) Dinocephalia
indet. (C) Anteosauroidea. (D) Brithopodinae (de Langer, 2000).

Os Dicynodontia englobam a grande maioria dos

anomodontes; são os herbívoros terrestres dominantes e

abundantes do Permiano Superior, aparecendo primei-

ramente na Zona Assembleia Eodicynodon. No final do

Permiano, a diversidade do grupo é reduzida a uns pou-

cos gêneros, e no Triássico Médio apresentam uma nova,

ainda que menor, radiação. Conforme Fröbisch (2007)

pelo menos quatro linhagens atravessam o limite Permo–

Triássico: Kingoriidae representado no Triássico por

Kombuisia, Emydopidae representado por Myosaurus,

Lystrosauridae por Lystrosaurus (único gênero de

dicinodonte que atravessou o limite Permo–Triássico) e

os Kannemeyeriiformes, todos representando distintas

formas ecológicas. Dicinodontes no Cretáceo Inferior da

Austrália foram referidos por Tulborn & Turner (2003),

porém este registro deve ser tomado com cautela.

A morfologia sincraniana dos dicinodontes (figura

8.10), inclusive de Eodicynodon, é muito distinta quando

comparada com os demais terápsidos, apresentando mui-

tas autapomorfias, entre elas: dentes pré-maxilares au-

sentes; caniniforme longo formando presas; processo

caniniforme presente; palato formado pelos ossos pré-
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maxilares e maxilares; processo anterior do esquamosal

dorsoventralmente comprimido; esquamosal com um

distinto sulco dorsolateral em vista occipital; lâmina ver-

tical do supra-angular ausente e prearticular sem exposi-

ção lateral posterior (Kammerer & Angielczyk, 2009).

Dicinodontes da América do Sul. Na América do

Sul, os dicinodontes são muito diversos no Triássico

da Argentina e Permo–Triássico do Brasil (tabela 8.1,

figura 8.11).

Na Argentina, os dicinodontes estão bem repre-

sentados em três bacias sedimentares e seis formações

litológicas, todas pertencentes ao Triássico Médio e Su-

perior. Na Formação Cerro de Las Cabras, idade

anisiana, Bacia Cuyo, está registrada Vinceria andina,

bem como um Kannemeyeriidae indet. (Zavattieri &

Arcucci, 2003; Domnanovich & Marsicano, 2006).

No Triássico Médio, Formação Quebrada de los

Fósiles, idade ?induana, Bacia de San Rafael ocorre

Kannemeyeriidae incertae sedis (Domnanovich, 2007),

enquanto na Formação Rio Seco de la Quebrada

(Fauna Local Puesto Viejo, Bonaparte, 1982; Stipanicic

et alii, 2007), idade anisiana, província de Mendoza são

registrados os táxons Kannemeyeria argentinensis e

Vinceria sp. Na Formação Chañares, idade ladiniana,

Bacia de Ischigualasto-Villa Unión ocorrem Dinodon-

tosaurus brevirostris, D. platyceps e D. platygnathus.

No Triássico Superior, Formação Ischigualasto,

idade carniana, Bacia de Ischigualasto-Villa Unión é

registrada apenas a espécie Ischigualastia jenseni (figura

8.12), enquanto que em sedimentos transicionais da

Formação Ischigualasto para a Formação Los

Colorados, idade noriana, Bacia de Ischigualasto-Villa

Unión encontra-se a espécie Jachaleria colorata.

Figura 8.10 (A, B, C, E) Dicinodontes permianos. (D, F) Dicinodontes triássicos (modificado de Kemp, 2005).
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Figura 8.11 Filogenia de dicinodontes posicionando as formas da América do Sul.

O único dicinodonte até o momento registrado

no Permiano da América do Sul, pertence à Formação

Rio do Rasto, Bacia do Paraná, no Brasil. O material cor-

respondente a um fragmento de crânio e mandíbula (fi-

gura 8.13A) foi coletado na Serra do Cadeado, Estado

do Paraná e atribuído ao gênero Endothiodon (Barberena

& Araújo, 1975). Recentemente, um esqueleto quase

completo de dicinodonte foi encontrado para a mesma

formação, no Município de São Gabriel, Rio Grande do

Sul. De acordo com Ilha & Dias-da-Silva (2010) o ma-

terial apresenta características compatíveis com

Diictodon, este de ampla distribuição no Gondwana e

Laurásia.  A importância destes registros está na possi-

bilidade de correlação de faunas, principalmente da

América do Sul com a da África do Sul.

Os dicinodontes vêm sendo registrados em várias

localidades triássicas no Rio Grande do Sul (e. g. Huene,

1942; Romer, 1943; Romer & Price, 1944; Araújo &

Gonzaga, 1980; Araújo, 1981; Bonaparte, 1982; Peruzzo

& Araújo-Barberena, 1995; Schwanke & Melo, 2002).

No Triássico Inferior, Formação Sanga do

Cabral, alguns fragmentos da região auditiva são atri-

buídos tentativamente a Lystrosaurus (Schwanke &

Kellner, 1999; Langer & Lavina, 2000). Este gênero

tem registro na África do Sul, Antártica, China, Índia e

Rússia, e a confirmação de sua presença no Brasil cor-

roborará a correlação da Formação Sanga do Cabral com

a sul-africana Zona-Assembleia de Lystrosaurus, fauna

de Idade induana.

No Triássico Médio, Zona-Assembleia de

Dinodontosaurus, Formação Santa Maria (Fauna de idade

Ladiniana), são registrados os táxons Dinodontosaurus

pedroanum (figura 8.13B), principalmente nos municí-

pios de Candelária, Dona Francisca, São Pedro do Sul e

Santa Maria; Stahleckeria potens (figura 8.13C), até o mo-

mento encontrado somente no Brasil; e ?Ischigualastia, de

ocorrência duvidosa. O gênero Chanaria foi referido por

Araújo (1981) e Schwanke & Melo (2002), porém esse

gênero foi sinonimizado como Dinodontosaurus por Keyser

& Cruickshank (1979).

Para a Zona-Assembleia de Santacruzodon

(=Biozona de Traversodontidae), Formação Santa Ma-

ria, idade Ladiniana, Schultz & Langer (2007) refe-

rem com dúvidas o gênero Dinodontosaurus, enquanto

na Formação Caturrita, acima da Zona-Assembleia de

Hyperodapedon, porém abaixo da Zona-Assembleia de

Riograndia está registrada a espécie Jachaleria

candelariensis (figura 8.13D). Conforme Langer et alii

(2007) a presença de Jachaleria permite uma correla-

ção direta com a fauna de La Chilca da Formação Los

Colorados, Argentina, anteriormente considerada como

de idade carniana (e. g. Abdala et alii, 2001), mas atual-

mente sendo considerada de idade Noriana em virtu-

de de estudos radiométricos (Furin et alii, 2006).

Capítulo 8 (atual).p65 21/6/2011, 10:33147



Paleontologia

3ª Prova

148

Figura 8.12 (A, B, C) Esqueleto do dicinodonte Ischigualastia jenseni da Formação Ischigualasto, Bacia de
Ischigualasto-Villa Unión, crânio em vista lateral e dorsal, respectivamente (modificado de Bonaparte, 1997).

Figura 8.13 Dicinodontes encontrados na Bacia do Paraná, Brasil. (A) Endothiodon, (B) Dinodontosaurus
pedroanum, (C) Stahleckeria potens, (D) Jachaleria candelariensis (modificados de Barberena & Araújo, 1975, http://
www.saopedrodosul.net/image/pal058-staleckeria.jpg e http://www.ufrgs.br/geociencias/paleo/jachaleria.html).

.
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Tabela 8.1 Lista dos táxons de dicinodontes
Triássicos na Argentina e Permo–Triássicos

no Brasil

Argentina

Formação Cerro de Las Cabras, Bacia Cuyo

Vinceria andina

Kannemeyeriidae indet.

Formação Quebrada de los Fósiles, Bacia de San

Rafael

Kannemeyeriidae incertae sedis

Formação Rio Seco de la Quebrada, Bacia de San

Rafael

Kannemeyeria argentinensis

Vinceria sp.

Formação Chañares, Bacia de Ischigualasto-Villa

Unión

Dinodontosaurus brevirostris

Dinodontosaurus platyceps

Dinodontosaurus platygnathus

Formação Ischigualasto, Bacia de Ischigualasto-

Villa Unión

Ischigualastia jenseni

Formação Los Colorados, Bacia de Ischigualasto-

Villa Unión

Jachaleria colorata

Brasil

Formação Rio do Rasto, Bacia do Paraná

Endothiodon sp.

Formação Sanga do Cabral, Bacia do Paraná

?Lystrosaurus

Formação Santa Maria, Zona-Assembleia de

Dinodontosaurus, Bacia do Paraná

Dinodontosaurus pedroanum

Stahleckeria potens

?Ischigualastia

Formação Santa Maria, Zona-Assembleia de

Santacruzodon, Bacia do Paraná

?Dinodontosaurus

Formação Caturrita, Bacia do Paraná

Jachaleria candelariensis

Teriodontia. É neste grupo que começa a sur-

gir os caracteres que marcam com maior clareza a tran-

sição até os mamíferos. Nos teriodontos são incluídas

as formas avançadas de terápsidos, animais carnívoros,

insetívoros e herbívoros, sendo que as principais linha-

gens de teriodontes não mammaliaformes são os

gorgonópsios, os terocefálios e os cinodontes.

Gorgonopsia

Os gorgonópsios são conhecidos principal-

mente no Permiano Médio e Superior da África do

Sul e também na Rússia e na Tanzânia. São carnívo-

ros de grande porte (crânio com até 45 cm de com-

primento), um dos maiores predadores do Permiano

Superior. O rostro é longo e arredondado com um

canino muito desenvolvido, em contraposição aos

pós-caninos, de tamanho e quantidade reduzidos. As

aberturas temporais apresentam um desenvolvimen-

to moderado, com o arco zigomático exibindo uma

curvatura lateral incipiente para acomodar a muscu-

latura oclusora (adutora). Também apresentam o

processo coronoide incipiente, produzido pelo

dentário (figura 8.14A).

Therocephalia

São conhecidos do Permiano Médio até o

Triássico Médio da África do Sul, Namíbia, Tanzânia,

China e Rússia. A monofilia deste grupo se encontra

discutida com análises que sugerem que este não é

monofilético, sendo o gênero Theriognathus considera-

do o táxon-irmão dos cinodontes (Abdala, 2007; Botha

et alii, 2007); entretanto recente análise filogenética de

Huttenlocker (2009) apresenta o grupo como uma li-

nhagem monofilética. Diferentemente dos

gorgonópsios, que são um grupo muito conservador,

os terocefálios são notavelmente diversos, apresentan-

do grandes variações tanto na morfologia craniana como

na dentição. Muitas formas são carnívoras de tamanho

médio, mas algumas espécies são consideravelmente

pequenas e possivelmente insetívoras; outras formas

são herbívoras, cujos pós-caninos são alargados trans-

versalmente; além de espécies totalmente carentes de

pós-caninos que apresentam uma crista cortante na

maxila e no dentário.
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Figura 8.14 (A) Crânio do gorgonópsio Leontocephalus do Permiano Superior da África do Sul (modificado de
Hopson, 1994). (B) Esqueleto do gorgonópsio Lycaenops do Permiano Superior da África do Sul (modificado de Carroll,
1988).

Características compartilhadas pelos terocefálios

incluem heterodontia (com incisiviformes, caninos e

pós-caninos), abertura temporal notavelmente alargada

aparecendo uma crista sagital craniana, mandíbula com

maior desenvolvimento do processo coronoide e da

lâmina reflexa do angular (figura 8.15A, B). Uma das

características mais particulares conhecidas na maioria

dos representantes deste grupo é a presença de uma

fossa na base da asa do pterigoide, cuja funcionalidade

ainda não é bem compreendida (figura 8.15C). São nas

formas herbívoras da linhagem, os Bauriidae, que é

registrada, pela primeira vez, a oclusão entre os pós-

caninos superiores e inferiores (Gow, 1978), um fenô-

meno de grande importância evolutiva e uma das ca-

racterísticas distintas de mamíferos. Este grupo tam-

bém apresenta palato ósseo ainda formado somente

pelas pré-maxila, maxila e uma pequena contribuição

do vômer.
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Figura 8.15 (A) Crânio do terocefálio Ictidosuchoides do Permiano Superior da África do Sul (modificado de
Hopson, 1994). (B, C) Vista dorsal e ventral de Bauria do Triássico Médio da África do Sul. Observar, em vista dorsal, a
ausência da barra pós-orbitária, e em vista ventral, o alargamento dos pós-caninos, o palato ósseo e a abertura na base
dos pterigoides (modificado de Carroll, 1988).

Cynodontia

Um dos componentes de grande importância,

nas faunas do final do Paleozoico, parte do

Mesozoico, e todo o Cenozoico são os cinodontes.

Formas fósseis deste grupo, conhecidos como

cinodontes não mamaliaformes (ver abaixo), são re-

presentantes tardios da linhagem dos sinápsidos, e

sua maior relevância é devido ao fato de representar

os táxons mais estreitamente aparentados aos ma-

míferos (Hopson, 1991, 1994; Luo, 1994; Hopson &

Kitching, 2001). O aparecimento de características

mamalianas típicas, incluindo muitas feições relaci-

onadas com mudanças no sistema da mastigação,

pode ser testemunhado neste particular grupo de

terápsidos (vide figura 8.3B).

O termo cinodonte foi originalmente emprega-

do para referir-se exclusivamente às formas do Permiano

ao Jurássico, estreitamente relacionados aos mamíferos

(e. g. Romer, 1966; Carroll, 1988). Porém, com o adven-

to da sistemática filogenética ficou evidente que essa

concepção de cinodonte era não monofilética, porque

não incluía um dos descendentes do grupo, que neste

caso eram os próprios mamíferos (Rowe, 1988; Wible,

1991). Assim, de acordo com o novo paradigma, os

cinodontes passavam a incluir tanto os mamíferos, quan-

to os táxons fósseis estreitamente relacionadas aos ma-

míferos, e, portanto, estas formas fósseis passavam a ser

referidas como cinodontes não mamalianos (e. g.

Hopson, 1991; Luo, 1994; Luo & Crompton, 1994; Luo

et alii, 1995) ou cinodontes não mamaliaformes (e. g.

Rowe, 1988) (figura 8.16).
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Figura 8.16 Cladograma com a hipótese de relacionamento dos terápsidos proposta por (A) Hopson (1991) e (B)
Rowe (1988).

A diferença na terminologia está relacionada às

distintas formas de definir mamífero. Alguns estudio-

sos (e. g. Hopson, 1991) preservam o grupo mamífero

considerando como base da definição a articulação

craniomandibular através dos ossos dentário e

esquamosal; diferenciação dos pré-molares e molares;

raiz dos molares dupla; presença de um padrão consis-

tente de facetas de desgaste nos pós-caninos e presen-

ça de promontório no pétreo, definição esta populari-

zada por paleontólogos dos anos 1950, 1960 e 1970

(e. g. Kermack, 1959; Hopson & Crompton, 1969;

Kermack & Kielan-Jaworowska, 1971; Kermack et alii,

1973). Ou seja, o primeiro mamífero já estaria repre-

sentado nas faunas do Triássico Superior ou Jurássico

Inferior, sendo o gênero Morganucodon um dos mais

conhecidos e famosos, e as formas fósseis, mais estrei-

tamente relacionadas a estes táxons então chamados

de mamíferos, referidas como cinodontes não

mamalianos. Para outros autores (e. g. Rowe, 1988;

1993) o termo mamífero define um grupo que inclui o

ancestral comum dos monotremados e térios (marsu-

piais e placentários), além de todos os seus descen-

dentes e, portanto, referido a formas viventes. O gru-

po monofilético, que incluía formas fósseis do Triássico

Superior e Jurássico Inferior (e. g. Adelobasileus,

Morganucodon) foi redefinido como Mammaliaformes, e

as formas fósseis estreitamente aparentadas com este gru-

po, referidas como Cinodontes não Mammaliaformes.

Considerando-se que a definição original de ma-

mífero, apresentada por Linnaeus em 1758, foi atribuída

a animais viventes (ver Gregory, 1910; Rowe, 1988), a

referência às formas fósseis resenhadas neste capítulo

é de cinodontes não mamaliaformes. Por questões de

simplicidade, aqui o termo cinodonte será referido aos

cinodontes não mamaliaformes, ou seja, o grupo

parafilético de terápsidos fósseis conhecido do

Permiano Superior até o Cretáceo Inferior.

Cynodontia não Mammaliaformes

Os cinodontes são conhecidos em todos os con-

tinentes com a única exceção da Austrália, e apresen-

tam um registro temporal que vai do Permiano Supe-

rior até o Cretáceo Inferior, sem considerar o registro

altamente duvidoso de Chronoperates do Paleoceno de

Canadá (Fox et alii, 1992).

Os cinodontes, com quase 100 espécies, apre-

sentam uma maior diversidade do que a maioria dos

terápsidos restantes, com a única exceção dos

dicinodontes. Isto tem relação com o fato de ser o gru-

po de terápsidos de mais longa duração temporal, so-
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brevivendo por volta de 132 milhões de anos (Permiano

Superior ao Neocomiano) ou 154 milhões de anos

(Permiano Superior ao final do Albiano).

A grande diversidade em cinodontes se encon-

tra influenciada por grupos de formas herbívoras/onívo-

ras, como, por exemplo, os cinodontes traversodontídeos,

representados por aproximadamente 27 espécies, e os

tritilodontídeos com cerca de 15 espécies. Uma dife-

renciação básica de cinodontes é observada na denti-

ção: a) formas insetívoras-carnívoras, com dentição

setorial (figura 8.17A), ou seja, com cúspides alinha-

das mesiodistalmente, podendo apresentar cíngulos

linguais com diferentes graus de desenvolvimento, re-

presentados por aproximadamente 35 espécies; b) for-

mas herbívoras-onívoras com pós-caninos, em geral

alargados bucolingualmente, que inclui cinodontes

gonfodontes (figura 8.17B) e tritilodontídeos, confor-

mado por um número aproximado de 48 espécies.

Cinodontes não mamaliaformes da América do Sul.

Os cinodontes não mamaliaformes estão bem repre-

sentados na América do Sul em sedimentos do Triássico

da Argentina e do Brasil (vide tabela 8.2, figuras 8.18,

8.19 e 8.20).

Na Argentina as duas faunas mais antigas com

cinodontes são do Triássico Médio, fauna de idade Anisiana.

Na Formação Rio Seco de la Quebrada (Fauna Local Puesto

Viejo, Bonaparte, 1982; Stipanicic et alii, 2007) da Bacia de

San Rafael, província de Mendoza são registrados o

traversodontídeo Pascualgnathus polanskii, o carnívoro

Cynognathus crateronotus e o gonfodonte Diademodon tetragonus

(Bonaparte 1967, 1969, 1982; Abdala, 1996; Martinelli et alii,

2009). Na Formação Cerro de Las Cabras, Bacia Cuyo, nor-

te da província de Mendoza, os cinodontes aí representados

são os traversodontídeos Andescynodon mendozensis e

Rusconiodon mignonei, e o cinodonte de dentição setorial

Cromptodon mamiferoides (Bonaparte, 1969b, 1972, 1982).

Figura 8.17 (A) Dentição setorial, pós-caninos de formas insetívoras-carnívoras. (B) Dentição gonfodonta, pós-
caninos de formas herbívoras. Fotos por F. Abdala.
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Figura 8.18 Filogenia de cinodontes posicionando algumas formas da América do Sul.

No Triássico Superior da Bacia Ischigualasto-

Villa Unión, entre as províncias de La Rioja e San Juan,

a fauna de idade Ladiniana está, maiormente, repre-

sentada em concreções na base da vulcanoclástica For-

mação Chañares (Rogers et alii, 2001) e inclui o

traversodontídeo Massetognathus pascuali (o táxon mais

abundante) e os de dentição setorial, Chiniquodon

theotonicus e Probainognathus jenseni (Romer, 1969a,b,

1970, 1972; Abdala & Giannini, 2000, 2002). Na For-

mação Ischigualasto, idade carniana, os

traversodontídeos são representados por Exaeretodon

argentinus e Ischignathus sudamericanus (Bonaparte 1962,

1963; Abdala, 2000), e as formas carnívoras por

Chiniquodon sanjuanensis, Ecteninion lunensis e cf.

Probainognathus (Martinez & Forster, 1996; Martinez

et alii, 1996; Bonaparte & Crompton, 1994). Na For-

mação Los Colorados, idade noriana, encontra-se o

cinodonte não mamaliaforme triteledontídeo

Chaliminia musteloides (Bonaparte, 1980; Martinelli &

Rougier, 2007). Alguns restos fragmentários pós-

cranianos foram assignados a tritilodontídeos

(Bonaparte, 1971), porém sua atribuição taxonômica é

duvidosa.

No Brasil, no Triássico Inferior, Formação Sanga

do Cabral, fauna de idade induana, Estado do Rio

Grande do Sul, Abdala et alii (2002b) registraram frag-

mentos pós-cranianos indeterminados de cinodontes,

constituindo no material mais antigo do grupo na Ba-

cia do Paraná.

A diversidade de cinodontes não mamaliaformes

no Triássico Médio e Superior do Brasil é bastante ex-

pressiva, estando o grupo representado em quatro dife-

rentes Zona–Assembleias, nasfFormações Santa Maria e

Caturrita (Langer et alii, 2007; Abdala & Ribeiro, 2010).
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Figura 8.19 Cinodontes não mamaliaformes do Triássico da Argentina. (A) Mandíbula em vista dorsal e crânio
em vista ventral de Diademodon . Crânio em vista dorsal de Massetognathus (B) e Chiniquodon (C). Crânio e mandíbula
em vista lateral de Probainognathus (D) e Chaliminia (E) (modificado de Martinelli et alii, 2009 e Bonaparte, 1997).

No Triássico Médio, Formação Santa Maria,

Zona–Assembleia de Dinodontosaurus (fauna de idade

Ladiniana) são registrados os traversodontídeos

Luangwa sudamericana, Massetognathus ochagaviae,

Traversodon stahleckeri e Protuberum cabralensis (Huene,

1936; Abdala & Teixeira, 2004; Liu et alii, 2008; Reichel

et alii, 2009; Da Silva & Cabreira, 2009); o

chiniquodontídeo Chiniquodon theotonicus (Huene,

1936; Teixeira, 1982; Abdala & Giannini, 2002), e

Protheriodon estudianti (Bonaparte et alii, 2006). A Zona–

Assembleia Santacruzodon, Formação Santa Maria, tam-

bém de idade Ladiniana, tem uma notável abundân-

cia de cinodontes (Abdala et alii, 2001). Estão

registrados os traversodontídeos Santacruzodon hopsoni,

Menadon e Massetognathus (Abdala & Ribeiro, 2003;

Schultz & Langer, 2007; Melo et alii, 2009), enquanto

os cinodontes carnívoros são representados por

Chiniquodon sp. (Abdala et alii, 2001, Oliveira, 2009) e

cf. Probainognathus (Soares & Abdala, 2008; Soares et

alii, no prelo).

No Triássico Superior, Formação Santa Maria,

Zona–Assembleia de Hyperodapedon, fauna de idade

Carniana (Langer et alii, 2007) são registrados os

traversodontídeos Gomphodontosuchus brasiliensis e

Exaeretodon riograndensis (Huene, 1928; Hopson, 1985;

Abdala et alii, 2002a; Oliveira et alii, 2007). Os

cinodontes com dentição setorial desta fauna são

Therioherpeton cargnini, Prozostrodon brasiliensis,

Charruodon tetracuspidatus e Trucidocynodon riograndensis

(Bonaparte & Barberena, 1975; Bonaparte &

Barberena, 2001; Abdala & Ribeiro, 2000; Oliveira et

alii, 2010).

Ainda, no Triássico Superior, mas da Formação

Caturrita, Zona-Assembleia de Riograndia, fauna de idade

noriana, os cinodontes comparados com as das idades an-

teriores são conspicuamente distintos tanto do ponto de

vista taxonômico quanto morfológico. São formas diminu-

tas correspondentes aos triteledontídeos (= ictidosauros)

Riograndia guaibensis e Irajatherium hernandezi (Bonaparte

et alii, 2001; Soares et alii, 2011; Martinelli et alii, 2005).
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Figura 8.20 Cinodontes não mamaliaformes do Triássico do Brasil. (A) crânio em vista lateral, incisivos e região
palatal exibindo pós-caninos em vista oclusal de Santacruzodon. (B) crânio em vistas dorsal e palatal de Exaeretodon.
(C) crânio em vista dorsal de Chiniquodon. (D) crânio em vistas dorsal e lateral de Therioherpeton. (E) mandíbula em
vista lateral de Riograndia. (F) pós-canino em vista bucal, lingual e oclusal de Charruodon. (modificado de Abdala &
Ribeiro, 2003; Abdala et alii. 2002a; Bonaparte & Barberena, 1975; Abdala & Ribeiro, 2000).

Tabela 8.2 Cinodontes não mammaliaformes
da América do Sul

Argentina

Formação Cerro de Las Cabras, Bacia Cuyo

Cromptodon mamiferoides

Andescynodon mendozensis

Rusconiodon mignonei

Formação Rio Seco de la Quebrada, Bacia de San

Rafael

Cynognathus crateronotus

Diademodon tetragonus

Pascualgnathus polanskii

Formação Chañares, Bacia de Ischigualasto-Villa

Unión

Massetognathus pascuali

Chiniquodon theotonicus

Probainognathus jenseni

Formação Ischigualasto, Bacia de Ischigualasto-

Villa Unión

Exaeretodon argentinus

Ischignathus sudamericanus

Chiniquodon sanjuanensis

Ecteninion lunensis

cf. Probainognathus

Formação Los Colorados, Bacia de Ischigualasto-

Villa Unión

Chaliminia musteloides

Brasil

Formação Sanga do Cabral, Bacia do Paraná

Fragmentos de pós-crânio de pequenos cinodontes

Zona-Assembleia de Dinodontosaurus, Formação

Santa Maria, Bacia do Paraná

Luangwa sudamericana

Massetognathus ochagaviae

Protuberum cabralensis

Traversodon stahleckeri

Chiniquodon theotonicus

Protheriodon estudianti

Zona-Assembleia de Santacruzodon, Formação San-

ta Maria, Bacia do Paraná

Santacruzodon hopsoni
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Menadon

Massetognathus sp.

Chiniquodon sp.

Cf. Probainognathus sp.

Zona-Assembleia de Hyperodapedon, Formação

Santa Maria, Bacia do Paraná

Exaeretodon riograndensis

Gomphodontosuchus brasiliensis

Therioherpeton cargnini

Prozostrodon brasiliensis

Charruodon tetracuspidatus

Trucidocynodon riograndensis Zona-Assembleia de

Riograndia, Formação Caturrita, Bacia do Paraná

Riograndia guaibensis

Irajatherium hernandezi

Mammaliaformes

Como já referido anteriormente, filogeneticamente

este grupo é definido como um clado que inclui o ances-

tral comum de Sinoconodon, morganuconodontídeos,

docodontes, Monotremata, Marsupialia e Placentalia,

membros extintos deste clado e todos os seus descen-

dentes (Rowe, 1988; Wible, 1991). A maioria das formas

basais de mamaliaformes foram animais de tamanho pe-

queno, de aparência similar a um insetívoro, apresentan-

do uma clara diferenciação dos pós-caninos em pré-mo-

lares e molares (com exceção de Sinoconodon), raiz dentária

dividida ou com incipiente processo de divisão, e a pre-

sença de promontório no basicrânio. Estas formas são ge-

ralmente interpretadas como formas noturnas, muito pro-

vavelmente homeotérmicas (Kemp, 2005). Este grupo

está representado na Zona-Assembleia de Riograndia de

idade Noriana por Brasilodon quadrangularis, Brasilitherium

riograndensis e Minicynodon maieri (Bonaparte et alii, 2003,

2005, 2010; Liu & Olsen, 2010) (figura 8.21).

Mamaliaformes da América do Sul.

Zona-Assembleia de Riograndia, Formação Caturrita,

Bacia do Paraná

Brasilodon quadrangularis

Brasilitherium riograndensis

Minicynodon maieri
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