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Resumo

Dinocephalia € um clado amplamente distribuido na Pangeia durante o Guadalupiano,
com ocorréncia restrita a essa Epoca. O grupo compreende formas de médio a grande
porte e é dividido em Tapinocephalia (herbivoros), contendo quatro familias e
Anteosauria (carnivoros) possuindo apenas a familia Anteosauridae. Esta ultima, por
sua vez, € dividida nas subfamilias Syodontinae e Anteosaurinae. A revisédo
bibliografica efetuada demonstrou que, de um lado, Tapinocephalia carece de uma
revisdo taxondmica, com os trabalhos mais recentes sobre este grupo focando
basicamente em aspectos palebiolégicos, como analises histolégicas e
neuroanatdémicas. J4 Anteosauria passou por uma ampla revisdo taxonémica ha
aproximadamente uma década, com os trabalhos mais recentes focando também em
guestdes neuroanatdbmicas e ontogenéticas. Estes artigos, porém, excluem o clado
Syodontinae de abordagens diretas, restringindo-se a comparagfes destes com
Anteosaurinae. A filogenia de Dinocephalia tem se alterado pouco nos ultimos anos,
especialmente em relacdo a Anteosauria, possivelmente pelo fato de que a matriz
utilizada nas analises filogenéticas do grupo pouco tem se alterado. Por ser um grupo
de ocorréncia restrita ao Guadalupiano, Dinocephalia tem sido utilizado como um dos
principais clados para correlacionar bioestratigraficamente os locais onde ocorre,
sendo 0os mais importantes deles a Assembleia de Isheevo, na Russia, e a Zona de
Assembleia de Tapinocephalus, na Africa do Sul. Justamente por esta distribuic&o
biogeogréfica peculiar, em pontos tdo distantes entre si e sem registros em locais
intermediarios, as possiveis rotas de dispersédo do grupo tem estado no centro das
discussbes acerca da conformacao continental da Pangeia no final do Permiano
(Pangeia A X Pangeia B). A descoberta de um novo espécime de Pampaphoneus
biccai acrescentou informacfes anatdmicas inéditas a descricdo desse taxon, mas
nao alterou, porém, sua posicao dentro da filogenia do grupo, permanecendo como
um Syodontinae basal. Este aspecto, somado ao fato de que P.biccai ocorre em
rochas do Guadalupiano da Bacia do Parana, reforca a existéncia de uma rota entre
o sul do Brasil e o leste da Russia, mas n&o fornece novos subsidios a favor de uma

ou outra hipétese paleogeografica.

PALAVRAS-CHAVE: Anteosauria; Tapinocephalia, Formacdo Rio do Rasto;

Paleobiologia; Fazenda Boqueiréo.



Abstract

Dinocephalia is a widely distributed clade in Pangea during the Guadalupian, being
restricted to that Epoch. This group comprehends medium to large-sized animals,
being divided into Tapinocephalia (herbivorous), containing four families and
Anteosauria (carnivorous), with only the family Anteosauridae. The latter, by its turn, is
divided in the subfamilies Syodontinae and Anteosaurinae. The bibliographic review
here carried out evidenced that Tapinocephalia lacks a taxonomic revision, with the
most recent papers focusing in palaebiological aspects, such as histological and
neuroanatomical analyses. Anteosauria, by its turn, underwent extensive taxonomic
revision approximately a decade ago, with more recent papers focusing on
neuroanatomical and ontogenetic issues. These papers, however, exclude the
Syodontinae from direct approaches, restricting themselves to comparison of these
with Anteosaurinae. The phylogeny of Dinocephalia has changed little in recent years,
specially regarding to Anteosauria, possible due to the fact that the matrix used in the
phylogenetic analyses of the group has suffered little changes. For being a group of
occurrences restricted to the Guadalupian, Dinocephalia has been used as one of the
main clades in biostratigraphical correlations, especially for the Isheevo Assamblage
in Russia, and the Tapinocephalus Assemblage Zone, in South Africa. The singular
biogeographic distribution of this clade, occurring in locations far apart from each other
and without records in intermediate zones, made the potential dispersion routes of the
group the focus of discussions about the continental conformation of Pangea at the
end of Permian (Pangea A x Pangea B). The discovery of a new specimen of
Pampaphoneus biccai added anatomical information to this taxon, but it doesn’t
change their phylogenetic position in the group, remaining as an early divergent
Syodontinae. This, along with the fact that P. biccai occurs in Guadalupian rocks in
Parana Basin, reinforces the existence of a route between southern Brazil and and the
East of Russia, but it doesn’t provide new subsidies in favor of one or another

paleobiogeographic hypothesis.

Key-words: Anteosauria; Tapinocephalia; Rio do Rasto Formation; Palaeobiology;
Boqueirdo Farm.
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ESTRUTURA DA DISSERTACAO

Esta dissertacdo de mestrado esté estruturada em um texto integrador e um artigo
submetido a um periodico classificado no estrato Qualis-CAPES (Al- Zoological
Journal of the Linnean Society). A sua organizacdo compreende as seguintes

partes principais:

TEXTO INTEGRADOR:

Composto pelos seguintes capitulos: 1) Introducdo, com a formulagédo do
problema de investigacdo; 2) Objetivos da pesquisa; 3) Estado da arte de
Dinocephalia; 4) Contexto geoldgico do objeto de estudo; 5) Paleobiogeografia
de Dinocephalia; 6) CorrelagBes Bioestratigraficas dos dinocefélios da Bacia do
Parana; 7) Resumo dos principais resultados obtidos, interpretacdes e discussao

dos resultados; 8) Conclusdes; 9) Referéncias bibliograficas.

De forma a proporcionar um texto fluido e n&do repetitivo, optamos por
explicitar os materiais e métodos envolvidos na presente pesquisa apenas no
manuscrito submetido, assim como a discussao dos resultados e conclusdes

referentes ao manuscrito (Capitulo 10).

ARTIGO:

Artigo intitulado “Cranial osteology of the Brazilian dinocephalian
Pampaphoneus biccai (Anteosauridae: Syodontinae)”, submetido ao periédico
Zoological Journal of the Linnean Society (Qualis Al) e escrito pelo autor durante
o desenvolvimento deste Mestrado.



1. INTRODUCAO

Dinocephalia € um clado diverso de grandes terapsidos que incluem os maiores
vertebrados terrestres vivos durante o final do Permiano (Guadalupiano) (Rubidge,
1991; Rubidge & Sidor, 2001; Liu, 2013; Fraser-King et al., 2019). Os dinocefalios
foram os predadores de topo de sua época, sendo temporalmente restritos ao
Guadalupiano (Rubidge, 1991; Day et al., 2015, Angielczyk & Kammerer 2018). O
clado é distribuido globalmente, com espécimes reportados tanto para a Laurasia
como para a Gondwana, mas sem uma distribuicdo continua entre estas regides.
Dinocefalios laurasianos estéo presentes na China, Cazaquistédo e Russia (Tchudinov,
1968a; Kammerer, 2011; Liu, 2013), enquanto registros para a Gondwana sao
reportados para o Brasil (Pampaphoneus biccai Cisneros et al., 2012 (Fig. 1), Africa
do Sul, Tanzénia, Zambia e Zimbabue (Langer, 2000; Lepper et al., 2000; Simon et
al., 2010; Cisneros et al., 2012; Sidor et al., 2014; Boos et al., 2015; Day & Rubidge,
2020; Rubidge & Day, 2020).

Dinocephalia é dividido em dois clados principais: 0s carnivoros Anteosauria e
os herbivoros Tapinocephalia (Rubidge & van den Heever, 1997; Rubidge & Sidor,
2001; Kammerer et al., 2011; Boos et al., 2015). Em termos de taxonomia lineana,
Anteosauria compreende uma Unica familia — Anteosauridae — que inclui as

subfamilias Anteosaurinae e Syodontinae (Kammerer, 2011) (Quadro 1).

De acordo com a proposta filogenética mais recente, apresentada por Liu
(2013), Syodontinae é um clado composto por Australosyodon nyaphuli Rubidge,
1994, Microsyodon orlovi Ivakhnenko, 1995, Notosyodon gusevi Tchudinov, 1968a,
Syodon biarmicum Kutorga, 1838 e o taxon brasileiro P. biccai. Em contraste com os
Anteosaurinae, que comumente apresentam um corpo maior e grande paquiostose no
cranio — provavelmente permitindo preferéncia por presas maiores — 0s Syodontinae
eram menores e muitos nao apresentavam refor¢os cranianos, indicando que estes
predadores possivelmente tinham uma dieta limitada a animais menores (Kammerer,
2011).



Espécie

Clado

Origem

Unidades

Estratigraficas

Sinophoneus yumenensis

Anteosauridae

China

Formacéo Qingtoushan
(Roadiano-Wordiano)
(Liu, 2013; Liu 2018)

Archaeosyodon praeventor

Anteosauridae

Russia

Assembleia de Ocher
(Kunguriano — Wordiano)
(Golubev, 2015)

Anteosaurus magnificus

Anteosaurinae

Africa do Sul

Zona de Assembleia de
Tapinocephalus
(Capitaniano) (Day &
Rubidge, 2020)

Titanophoneus adamanteus

Anteosaurinae

Russia

Assembleia de Isheevo
(Wordiano-Capitaniano)
(Golubev, 2015)

Titanophoneus potens

Anteosaurinae

Russia

Assembleia de Isheevo
(Wordiano-Capitaniano)
(Golubev, 2015)

Pampaphoneus biccai

Syodontinae

Brasil

Formacédo Rio do Rasto
(Capitaniano) (Dias-da-
Silva 2012)

Notosyodon gusevi

Syodontinae

Cazaquistao

Assembleia de Isheevo
(Wordiano-Capitaniano)
(Golubev, 2015)

Syodon biarmicum

Syodontinae

Russia

Assembleia de Isheevo
(Wordiano-Capitaniano)
(Golubev, 2015)

Australosyodon nyaphuli

Syodontinae

Africa do Sul

Zona de Assembleia de
Eodicynodon (Wordiano)
(Rubidge & Day, 2020)

Microsyodon orlovi

Syodontinae

Russia

Assembleia de Ocher
(Kunguriano — Wordiano)
(Golubev, 2015)

Quadro 1: Lista de taxons pertencentes a Anteosauria e suas respectivas Unidades Estratigraficas e

pais de origem.

Na América do Sul, Pampaphoneus biccai € o unico dinocefalio com

identificacdo a nivel de espécie. Filogeneticamente, P. biccai € recuperado como um



grupo irmao de todos os outros Syodontinae. Trata-se de um taxon de médio porte,
com um cranio moderadamente paquiostético. Seu hol6tipo, um cranio bem
preservado medindo 320 mm de comprimento, foi descoberto em 2009 em uma
localidade atribuida & Formacédo Rio do Rasto (afloramento Fazenda Boqueirdo, Sao
Gabriel, Rio Grande do Sul, Brasil), tendo sido publicado em 2012 (Cisneros et al.,
2012). O foco principal daquele artigo, porém, ndo foi descrever detalhadamente o
esqueleto craniano de P. biccai, mas sim apresenta-lo preliminarmente, junto a uma
discussdo paleobiogeografica. Dessa forma, permaneceu uma lacuna no
conhecimento da osteologia da espécie, que ja dura dez anos desde a publicacdo
original. Mais recentemente, em 2019, a equipe do Laboratério de Paleobiologia da
Universidade Federal do Pampa (UNIPAMPA) foi bem-sucedida na coleta de um
segundo espécime deste taxon, no afloramento conhecido como Fazenda Boqueirédo
(o mesmo local onde o hol6tipo foi encontrado), onde ocorrem rochas do Membro
Morro Pelado da Formacdo Rio do Rasto. Este novo espécime, apresentado no
Capitulo 10 do presente trabalho, inclui um cranio quase completo, mandibula, além

dos primeiros elementos pds-cranianos para a especie.

Al
J

Fig.1: llustracéo representando P. biccai (em primeiro plano) cagcando um Pareiassauro. Arte: Voltaire
Paes Neto.
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2. OBJETIVOS

2.1. 2.1. Objetivos gerais

Apresentar o estado da arte a respeito do grupo Dinocephalia, com enfoque em
Anteosauria, a familia que inclui o tAxon Pampaphoneus biccai, objeto principal do
artigo que compde esta Dissertagcdo, além de discutir as implicacdes
bioestratigraficas e paleogeograficas da ocorréncia de dinocefélios na regido SW
da Gondwana.

2.2. Objetivos especificos

a) Apresentar e discutir o conhecimento atual acerca da paleobiologia de
Dinocephalia, especialmente Anteosauria

b) Apresentar as propostas filogenéticas mais recentes para Dinocephalia;

c) Expor o contexto geolégico no qual os Dinocephalia — e especialmente P.
biccai — estao inseridos;

d) Resgatar a discussdo acerca dos modelos possiveis para a conformacéo
continental da Pangeia no Guadalupiano, inserindo P. biccai nos diferentes

contextos.
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3. DINOCEPHALIA

O clado Dinocephalia foi primeiramente definido por Seeley (1894), embora os
primeiros membros do clado tenham sido descritos por Kutorga (1838) (i.e., “Brithopus
priscus”, “Orthopus primaevus”, e Syodon biarmicum), o qual, entretanto, inicialmente
os identificou como mamiferos Edentata. Trata-se de um grupo de animais de grande
porte, que viveram durante o periodo Permiano. Com base em uma analise
filogenética, Fraser-King et al., (2019) definiram Dinocephalia com base nas seguintes
sinapomorfias: interparietal estreito; processo vomerino da pré-maxila ausente em
vista ventral, pos-parietal mais alto do que largo em vista occipital; incisivos dos
dentarios e dos pré-maxilares entrelacados (intercalados); incisivos apresentando
‘heels” (Fig. 2); caninos apresentando “heels”. O grupo pode ser dividido em dois sub-
clados, Tapinocephalia (contendo as familias Styracocephalidae, Tapinocephalidae,
Estemmenosuchidae e Titanosuchidae) (Fraser-King et al., 2019), e Anteosauria,
restrito a familia Anteosauridae, esta ultima sendo dividida em Anteosaurinae e

Syodontinae (Kammerer, 2011) (Fig. 3).

B (“talon”

“heeI”

NSy

N
(3327 Hitees
R e e

Fig. 2: Morfologias representativas de Dinocephalia. A: O Tapinocephalidae Tapinocaninus pamelae
(modificado de Rubidge et al., 2019), escala de 400mm. B: Representacdo esqueméatica da morfologia
tipica de um incisivo de Dinocephalia, apresentando “talon” e “heel’. A nhomenclatura desta morfologia
foi baseada na similaridade com a garra de uma ave de rapina (Kammerer, C.F. comunicacéo pessoal).

Desenho por Christian F. Kammerer. C: Esqueleto do Anteosauridae Titanophoneus potens em vista
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lateral, imagem espelhada para fins comparativos, retirado de Battail & Surkov 2000, p. 99, escala de
500mm.

Sinophoneus

Titanophoneus

Syodon

Styracocephalus

Jonkeria

— Ulemosaurus

Moschops

Tapinocaninus

Estemmenosuchus

Anteosauridae  Styracocephalidae  Titanosuchidae  Tapinocephalidae Estemmenosuchidae

Fig. 3: Relac®es filogenéticas de Dinocephalia (modificado de Fraser-King et al., 2019)

3.2. Tapinocephalia

Tapinocephalia Broom, 1923 é representado por animais de grande porte,
principalmente herbivoros, e é composto por quatro familias: Tapinocephalidae,
Estemmenosuchidae, Styracocephalidae e Titanosuchidae (Rubidge & van den
Heever, 1997; Rubidge & Sidor, 2001; Boos et al., 2015). As principais caracteristicas
de Tapinocephalidae, de acordo com Boonstra (1969) sdo: auséncia de caninos;
incisivos superiores e inferiores entrelacados, “talon” e “heel” com morfologia
“durdfaga” (crushing) em todos os dentes e paquiostose de grau moderado ou
elevado. Porém, Tapinocaninus pamelae Rubidge, 1991 (Fig. 4), do Supergrupo
Karoo na Africa do Sul e Ulemosaurus svijagensis Riabinin, 1938, da Assembleia de
Isheevo, na RdUssia, ambos taxons basais pertencentes a Tapinocephalidae,
apresentam caninos (Riabinin,1938; Efremov, 1940; Rubidge, 1991). Outro tAxon bem

conhecido para a familia Tapinocephalidae é Moschops capensis Broom, 1911 (Fig. 4
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B). O alto grau de paquiostose neste taxon foi utilizado para inferir um comportamento
de combate intraespecifico, semelhante ao apresentado por bodes e ovelhas, para
Dinocephalia (Barghusen, 1975). Esta € a Unica familia pertencente a Tapinocephalia
gue possui registro no Brasil, mais especificamente na Serra do Cadeado, em rochas

da Formacao Rio do Rasto da Bacia do Parana (Boos, 2015).

Fig. 4:Taxons representativos de Tapinocephalidae. A: Reconstituicdo do esqueleto de Tapinocaninus
pamelae em vista lateral esquerda, escala de 400 mm (modificado de Rubidge et al., 2019). B:

Esqueleto de Moschops capensis (de acordo com Gregory 1926).

J4 a familia Estemmenosuchidae € representada por diversos taxons
provenientes da Assembleia de Ocher, na Russia. Dentre eles, destacam-se
Estemmenosuchus uralensis Tchudinov, 1960, Estemmenosuchus mirabilis
Tchudinov, 1968b (Fig. 5), Rophalodon wangenheimi Fischer, 1841 e
Parabradysaurus udmuticus  Efremov, 1954. A diagnose da familia
Estemmenosuchidae se resume a: Cranio altamente paquiostotico, frequentemente
apresentando bossas em forma de chifres; dentes nos vomeres. O mais emblematico
membro deste grupo é o género Estemmenosuchus, caracterizado por protuberancias
laterais nos jugais e um par de protuberancias dorsais em forma de chifres formadas

pelos ossos pds-orbitais e pos-frontais (Battail & Surkov, 2000).
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Protuberéancias em forma de chifres

Protuberéncias nos jugais

Fig. 5: Cranio de Estemmenosuchus mirabilis em vista lateral esquerda (modificado de Battail & Surkov
2000). Escala de 5 cm.

De acordo com Boonstra (1963), a familia Styracocephalidae possui incisivos
delgados, borda pré-maxilar ndo inclinada dorsalmente, ou seja, quase horizontal,
caninos moderadamente robustos; longa fileira de pds-caninos menores, com “talon”
e “heel”, mandibula bastante delgada e curta; quadrado posicionado muito
anteriormente; fossa temporal reduzida; origem da musculatura adutora localizada
principalmente na margem medial do pds-orbital, além de caracteristicas bossas
tabulares direcionadas posteriormente. (Boonstra, 1963, Boonstra, 1969).
Posteriormente, Rubidge & van den Heever (1997) confirmaram a presenca da maioria
destes caracteres em Styracocephalus platyrhynchus Haughton, 1929 (Fig. 6), exceto
pelo fato de que as bossas ndo seriam formadas apenas pelo osso tabular, mas
também pelo esquamosal e pelo pés-orbital e, como as pré-maxilas do Unico
espécime que as preservou estavam comprimidas e erodidas, 0os autores nao foram
capazes de definir se as bordas seriam inclinadas dorsalmente ou horizontalizadas.
Mais recentemente, uma revisao filogenética e morfolégica foi apresentada por
Fraser-King et al. (2019), trazendo novas caracteristicas a espécie, como uma barra

pos-orbital e uma bossa nasal mediana espessas. Foi também constatada por Fraser-
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King et al., (2019) a participacdo dos ossos poés-orbital, esquamosal e tabular na
composi¢cdo das bossas proeminentes na forma de “chifres”, que inicialmente se
pensava serem formadas pelo tabular. Esta possibilidade ja havia sido citada por
Rubidge & van den Heever (1997). Filogeneticamente, a familia Styracocephalidae foi
recuperada como grupo irmao de Jonkeria (Titanosuchidae) e os demais
Tapinocephalidae (Fig. 3) (Fraser-King et al., 2019). As andlises recuperaram, como
sinapomorfias desta familia, os seguintes estados de caréater: denticdo incisiva e pos-
canina tendo “heels” suaves; longa fileira de pés-caninos - com 8 a 10 dentes
alinhados com o canino; caninos de tamanho moderado, tanto na mandibula como na
maxila; paquiostose craniana especializada nas regifes supraorbital e pds-orbital;
cristas pés-orbitais e esquamosais notavelmente projetadas posteriormente e uma

espessa bossa nasal mediana (Fraser-King et al., 2019).

Fig. 6: Cranio de Styracocephalus platyrhynchus em vista lateral direita (retirado de Day & Rubidge,
2020, p. 157.)

A familia Titanosuchidae contém animais herbivoros, apresentando baixo grau
de paquiostose e caninos ainda presentes, com incisivos robustos que possuem um
“talon” agudo e um “heel” capaz de esmagar. Além disso, sua longa série de pos-
caninos possui coroas serrilhadas em forma de espatula (Boonstra, 1969). Dois
géneros tradicionalmente representam essa familia: como Titanosuchus, contendo a

espécie Titanosuchus ferox Owen,1879, e diversas espécies atribuidas ao género
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Jonkeria (Fig. 7), como J. truculenta Van Hoepen, 1916, J. parva Boonstra, 1955 e J.
ingens Broom, 1923. O género Titanosuchus é diferenciado de Jonkeria por possuir
membros longos, enquanto todas as espécies de Jonkeria apresentam membros
curtos e abduzidos (Boonstra, 1969, Angielckyk & Kammerer, 2018). Incertezas
guanto a variacdo de caracteristicas cranianas tornam dificil a atribuicdo de cranios
isolados a um ou outro dos géneros (Angielczyk & Kammerer, 2018). Esta familia foi
alvo recente de estudos histologicos, sendo constatada a presenca de osteomielite
em Jonkeria parva (Shelton et al., 2017) e um padréo de rapido crescimento 0sseo
em jovens e taxas ciclicas em individuos mais velhos (Bhat et al., 2021), além de um
cortex espesso e uma medula esponjosa altamente desenvolvida, muito similar ao que
ocorre com o também graviportal hipopotamo. De acordo com os autores, estes
seriam fortes indicativos de um comportamento semiaquatico para Jonkeria, porém,
ainda sendo necessarios mais testes para comprovar ou refutar esta hipotese (Bhat
et al., 2021)

Fig. 7: Cranio de Jonkeria sp. em vista lateral esquerda (modificado de Boonstra 1969).

3.3. Anteosauridae

Apds mais de um século de controveérsias a respeito das relacdes filogenéticas
envolvendo o clado Anteosauria, Kammerer (2011) apresentou uma ampla revisao
taxon6mica para a familia Anteosauridae, sendo a mesma considerada um grupo

monofilético de dinocefalios com base nas seguintes sinapomorfias: pré-maxila



17

inclinada para cima, com angulos geralmente em torno de 30° a 35° — com excec¢ao
de Microsyodon orlovi, que apresenta uma pré-maxila mais horizontal — vémeres
apresentando um par de cristas onduladas, ramo quadrado do pterigoide fortemente
comprimido, borda maxilar ventral convexa, crista jugal-lacrimal e barra pés-orbital
fortemente curvada anteroventralmente. Posteriormente, modificando alguns
caracteres da matriz apresentada por Kammerer (2011) e Cisneros et al. (2012), Liu
(2013) recuperou as seguintes sinapomorfias para Anteosauridae: incisivos com
suaves ‘heels” linguais; margem alveolar da pré-maxila com forte inclinacédo
anterodorsal; pré-maxila formando uma placa palatal larga e triangular que separa o
limite anterior dos vOmeres da coluna de dentes incisivos; ramo quadrado do
pterigbide comprimido; bifurcagdo na margem anterior do basisfendide;
ornamentacdes bem desenvolvidas na superficie do lacrimal e maxila; crista se
estendendo do forame pineal até a Orbita; fenestra temporal estendendo-se

ventralmente a orbita.

De acordo com Kammerer (2011), sdo validas as seguintes espécies:
Anteosaurus magnificus Watson, 1921, Archaeosyodon praeventor Tchudinov, 1960,
Australosyodon nyaphuli, Microsyodon orlovi, Notosyodon gusevi, Sinophoneus.
yumenensis Cheng & Ji, 1996, Syodon. biarmicum, Titanophoneus adamanteus Orlov,
1958, T. potens Efremov, 1938, além de Pampaphoneus. biccai (Kammerer 2011;
Cisneros et al., 2012). Estes taxons podem ser agrupados em duas subfamilias:
Anteosaurinae, caracterizada por uma massiva expansao da por¢cdo mais distal do
processo transverso do pterigoide; expansao transversal da barra pés orbital; pos-
frontais alargados e o dentario com um limite anterior quase vertical (Kammerer,
2011). Essa subfamilia é representada por S. yumenensis (a posicdo de S.
yumenensis varia, a depender da arvore filogenética utilizada — ver Fig. 8), T.
adamanteus, T. potens e A. magnificus, consistindo em todos os taxons mais
proximamente relacionados a A. magnificus do que a Sy. biarmicum. Ja a subfamilia
Syodontinae é representada por: P. biccai, N. gusevi, Sy. biarmicum e Au. nyaphuli
(Fig. 8) (Kammerer, 2011, Cisneros, 2012). Porém, Liu (2013) reavaliou as
caracteristicas descritas por Kammerer (2011) para S. yumenensis e, ap0s nova
analise filogenética, recuperou uma arvore semelhante a apresentada por Cisneros et
al. (2012), exceto pelo fato de que S. yumenensis seria 0 Anteusauridae de
divergéncia mais precoce, e ndo um Anteosaurinae. Acrescenta-se, também, que M.

orlovi seria tAxon-irméo de Au. nyaphuli, logo, um Syodontinae (Fig. 8). Portanto, aqui,
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s

M. orlovi é tratado como Syodontinae. O clado Syodontinae é caracterizado por:
comprimentos basal-apical/ mesial-distal dos p6s-caninos quase equivalentes; bossas
palatinas proximas ou interconectadas (com suturas ainda visiveis entre as duas
bossas); frontal contribuindo para a bossa pineal; ligacdo da musculatura adutora na
bossa pineal (Kammerer, 2011, Cisneros et al., 2012). Syodontinae compreende todos
0os tédxons mais proximamente relacionados a Syodon biarmicum do que a

Anteossaurus magnificus.

A B

Biarmosuchus tener Biarmosuchus tener

Estemenosuchus uralensis RU [ Estemienosuchus mirabilis RU

_|: Ulemosaurus svijagensis RU _|: Tapinocaninus pamelae AS
Tapinocaninus pamelae AS

Ulemosaurus svijagensis RU

[ Archaeosyodon praeventor * RU —— Sinophoneus yumenensis * CN

Sinophoneus yumenensis * CN Archaeosyodon praeventor * RU
Titanophoneus adamanteus ¥RU ——— Anteosaurus magnificus¥ AS
Titanophoneus potens RU Titanophoneus adamanteusTRU
Anteosaurus magnificus As _: Titanophoneus potens RU
Pampaphoneus biccai BR —— Pampaphoneus biccai BR

| Notosyodon gusevi CZ Notosyodon gusevi CZ

~| — Syodon biarmicum RU Syodon biarmicum RU

Australosyodon nyaphuli AS

Australosyodon nyaphuli AS
Microsyodon orlovi* RU

Anteosauridae Anteosaurinae  Syodontinae Anteosauridae Anteosaurinae  Syodontinae

Fig. 8: Relac8es filogenéticas entre Anteosauria. A: Proposta filogenética de Cisneros et al., 2012. B:
Proposta filogenética de Liu, 2013. AS: Africa do Sul, BR: Brasil, CN: China, CZ: Cazaquistdo, RU:
Russia. * e T indicam inversdes das relacdes filogenéticas entre as duas propostas. # Taxon adicional
utilizado por Liu, 2013 e nao por Cisneros et al., 2012 em sua analise final.

Archaesyodon praeventor (Fig. 9 A) se distingue de todos os outros
anteossauros (exceto Sinophoneus yumenensis) por seu focinho robusto. Além disso,
possui caninos extremamente largos, curtos e fortemente recurvados e pds-caninos
truncados, com um cingulo lingual proeminente e estrias longitudinais, o0 que o

distingue de todos os outros anteossauros (Kammerer, 2011).

Sinophoneus yumenensis (Fig. 9 B) € um anteossauro com processos pré-
maxilares dorsais separados por um nasal relativamente longo. Possui vimeres sem
limites elevados e, diferentemente de todos 0s outros anteossauros (exceto

Archaesyodon praeventor), possui distintos processos frontais posterolaterais e uma
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larga regido intertemporal, que € parcialmente formada por um longo processo
posterior dos pés-frontais que se aproximam do limite posterior do teto craniano. A
presenca de uma crista bem desenvolvida na linha mediana do teto craniano o
distingue de Archaeosyodon praeventor (Liu, 2013). Kammerer (2011) e Liu (2013)
concordam que o taxon Stenocybus acidentalus (Cheng & Li, 1997) representa um
sinbnimo junior de Sinophoneus yumenensis e contribui para o conhecimento da

ontogenia da espécie.

A

Fig. 9: Cranios de Anteosauridae ndo atribuidos a uma subfamilia. A: Cranio de A. praeventor (PIN
1758/95) em vista lateral esquerda, espelhado para fins comparativos (modificado de Kammerer, 2011).
B: Cranio de Sinophoneus yumenensis em vista lateral direita (retirado de Liu, 2013). Escalas de 100

mm.

De acordo com Kammerer (2011), Anteosaurus magnificus (Fig. 10 A) pode ser
diferenciado de todos o0s outros anteossauros (exceto as duas espécies de
Titanophoneus) com base em uma bossa no angular, teto craniano fortemente
paquiostético incluindo uma massiva bossa no frontal, margem alveolar céncava da
regido pré-canina, margem dorsal do rostro céncava, inclinagdo posterolateral dos
pOs-caninos mais posteriores e suspensorio rotacionado antero-ventralmente.
Anteosaurus pode ser diferenciado de Titanophoneus com base em uma bossa oval
no angular e a presenca de chifres supra-orbitais, formados por poés-frontais

massivamente paquiostoticos.

Titanophoneus adamanteus (Fig. 10 B) pode ser diferenciado de todos os
outros anteossauros exceto T. potens e A.magnificus pela presenca de uma bossa
angular, margem dorsal do rostro concava, margem alveolar cébncava da regido pré-
canina e massiva paquiostose na superficie dorsal do cranio. T. adamanteus pode ser
diferenciado de Anteosaurus pela auséncia de chifres pés-frontais e pelo formato
lenticular da bossa angular. T. adamanteus pode ser diferenciado de T. potens pelas
suas bossas palatinas relativamente maiores e morfologia distinta da bossa angular,

com um processo anterior alongado e textura mais suave (Kammerer, 2011).
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Titanophoneus potens (Fig. 10 C) pode ser diferenciado de todos os outros
anteossauros exceto T. adamanteus e A. magnificus pela presen¢a de uma bossa no
angular, margem dorsal do rostro concava, margem alveolar cbncava na regido pré-
canina e massiva paquiostose na superficie dorsal do cranio. Titanophoneus potens
pode ser diferenciado de Anteosaurus pela auséncia de chifres pés-frontais e pelo
formato lenticular da bossa angular. T. potens pode ser distinguido de T. adamanteus
pelas suas bossas palatinas relativamente pequenas e bossas angulares mais amplas
(Kamerer, 2011).

A B

Fig. 10: Taxons pertencentes a subfamilia Anteosaurinae. A: Crénio de Anteosaurus magnificus em
vista lateral esquerda (modificado de Kruger et al., 2018). Escala de 100 mm. B: Cranio de
Titanophoneus adamanteus (baseado em PIN 520/1) em vista lateral esquerda (modificado de
Kammerer, 2011). Escala de 100 mm. C: Cranio em vista lateral esquerda de Titanophoneus potens
(modificado de Kruger et al., 2018). Escala de 50 mm.

Australosyodon nyaphuli (Fig. 11 A) pode ser diferenciado de todos os outros
anteossauros exceto Syodon biarmicum e Notosyodon gusevi com base na
contribuicdo do frontal para a bossa pineal e o contato entre o frontal e o local de
insercdo da musculatura adutora da mandibula. A. nyaphuli pode ser distinguido de
N. gusevi pela maior extensdo do contato entre o frontal e o local de inser¢cdo da
musculatura adutora da mandibula e arco zigomatico mais estreito. A. nyaphuli pode

ser diferenciado de S. biarmicum pelo seu canino reto, dentes posterolaterais
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alongados na bossa palatina e pos-caninos conicos de tamanhos e orientacfes

variadas (Kammerer, 2011).

Microsyodon orlovi (Fig. 11 B) pode ser diferenciado de todos os outros
anteossauros exceto Archaeosyodon praeventor e Syodon biarmicum pelo seu canino
fortemente recurvado em formato de anzol. M. orlovi pode ser diferenciado de todos
0S outros anteossauros pela presenca de um pré-canino maxilar (Kammerer, 2011).
Além disto, M. orlovi representa o terapsido mais antigo conhecido atualmente, com
um registro de um 0sso maxilar na Subassembleia de Golyusherma, com idade
potencial para o Roadiano (o primeiro estagio do Guadalupiano) (Newell et al., 2010;
Golubev, 2015; Angielczyk & Kammerer, 2018).

Notosyodon gusevi (Fig. 11 C) pode ser diferenciado de todos os outros
anteossauros exceto S. biarmicum e Australosyodon nyaphuli por possuir uma
contribuicdo do frontal para a bossa pineal e uma participacdo do frontal na area de
insercdo da musculatura adutora da mandibula. Notosyodon gusevi pode ser
diferenciado de S. biarmicum com base em seu arco zigomatico raso, quase horizontal
e por margens posteriores da 6rbita e fenestra temporal espessas e rugosas. N. gusevi
pode ser diferenciado tanto de S. biarmicum como de A. nyaphuli pela menor extensao
da participacdo do frontal na area de inser¢cdo da musculatura adutora da mandibula
(Kammerer, 2011).

Syodon biarmicum (Fig. 11 D) pode ser diferenciado de todos os outros
anteossauros exceto Ar. praeventor e M. orlovi pelo seu canino fortemente recurvado
em formato de anzol. S. biarmicum pode ser diferenciado de todos os outros
anteossauros exceto N. gusevi e A. nyaphuli pelo local de inser¢cdo da musculatura
adutora da mandibula, que se estende até a bossa pineal. S. biarmicum pode ser
diferenciado de N. gusevi com base na morfologia zigomatica (mais fina e mais curva
em S. biarmicum, mais paquiostética em N. gusevi) e por um maior contato entre o
frontal e o local de insercdo da musculatura adutora da mandibula. S. biarmicum pode
ser diferenciado de A. nyaphuli pela presenca de uma bossa interorbital e pela

presenca de caninos posteriores massivos e de coroa baixa (Kammerer, 2011).

De acordo com Cisneros et al. (2012), Pampaphoneus biccai (Fig. 11 E) € um
anteossauro de meédio porte com um cranio moderadamente paquiostotico, que pode
ser distinguido de outros anteossauros por uma maxila que apresenta apenas quatro

dentes, um processo esquamosal jugal que ultrapassa a por¢cdo mais anterior da
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margem da fenestra temporal e pela presenca de uma bossa angular eliptica e pouco
desenvolvida. Pode ser diferenciado de todos os anteossauros, exceto Syodon
biarmicum pela presenca de pelo menos oito pés-caninos, estes possuindo serrilhas
mesiais e distais. Pode ser diferenciado de S. biarmicum pelo seu tamanho maior,
focinho mais robusto, poés-orbital que forma uma bossa orbital e cristas bem
desenvolvidas que se estendem da bossa pineal até a borda da orbita (para uma
revisdo anatbmica detalhada de Pampaphoneus biccai, ver Capitulo 10)

Fig. 11: Taxons pertencentes a subfamilia Syodontinae. A: Cranio em vista lateral esquerda de
Australosyodon nyaphuli. Modificado de Kammerer, 2011 e Kruger et al., 2019. Escala de 50 mm. B:
Maxila direita em vista lateral direita do holétipo de M. orlovi (PIN 4276/13), espelhado para fins
comparativos (retirado de lvakhnenko et al., 1997, p. 185). Escala de 10 mm. C: Cranio em vista lateral
esquerda de Notosyodon gusevi, espécime PIN 2505/1 (retirado de Tchudinov, 1968, p. 6). Escala em
30 mm. D: Crénio em vista lateral esquerda de Syodon biarmicum (retirado de Battail & Surkov 2000,
p. 96). Escala de 50 mm. E: Cranio em vista lateral direita do holétipo de Pampaphoneus biccai (UFRGS

PV 386P), espelhado para fins comparativos. Escala de 100 mm.
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3.4. Paleobiologia de Anteosauridae

Recentemente, Anteosauria foi interpretado como um grupo de predadores que
obrigatoriamente se alimentariam de animais aquaticos (semelhantes as atuais
lontras) (Ivakhnenko, 2008). Tal interpretacdo se baseou em semelhancas superficiais
entre os planos corporais destes animais. Entretanto, uma série de caracteristicas
parece afastar os anteossauros de um habito anfibio, assim como de um predador
que se alimentaria de animais aquaticos. Nota-se que varios membros do grupo
apresentam caninos grandes, bulbosos e ndo muito afiados, um cranio massivo, além
de membros alongados em comparacao aos demais Dinocephalia (Kammerer, 2011).
Tais caracteristicas estariam melhor associadas a um habito predatorio terrestre, visto
que dentes de piscivoros tendem a serem alongados, numerosos, fortemente
recurvados e pontiagudos, facilitando a captura e morte da presa (Massare, 1987).
Além disso, um cranio robusto, especialmente em animais de tamanho consideravel
como Anteosaurus e Titanophoneus também atrapalharia a captura de presas
aquaticas e ndo corresponde ao padrédo habitualmente apresentado por predadores
aguaticos e semiaquaticos, que ostentam um cranio geralmente pequeno (Taylor,
1992). Por ultimo, lvakhnenko (2008) representa anteossauros com membros curtos
em forma de nadadeira, porém, estes animais apresentam membros relativamente

grandes para dinocefélios (Boonstra, 1955).

Considerando que Anteosauridae seria composto por predadores terrestres,
uma das presas em potencial seriam os dinocefalios herbivoros de grande porte, ao
menos na Africa do Sul (Kammerer, 2011). Anteosaurus, por exemplo, possuia um
tamanho equiparavel ao dos grandes dinocefalios herbivoros (Kammerer, 2011). Além
disso, por possuir dentes pos-caninos com uma base alargada, superficie facetada e
serrilhas com angulacao obliqua, é possivel que apresentasse um habito de esmagar

0S 0ssos de suas presas (Kammerer, 2011).

Estudos da neuroanatomia de A. magnificus apontam para a presenca de
canais semicirculares maiores do que os apresentados por Moschognathus whaitsi e
Lycosuchus, sendo seguro dizer que esta acima da média do que é esperado para um
terapsido de tamanho similar que viveu em meados do Permiano, indicando que A.

magnificus seria um animal de velocidade média a rapida, similar ao ledo das
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montanhas (Felis concolor) (Benoit et al., 2021). Finalmente, a presenca de uma fossa
flocular profunda indicaria uma maior estabilidade da visdo ao rastrear presas em
movimento, sendo particularmente importante se anteossaurideos ndo fossem
cacadores diurnos (Benoit et al., 2021), como sugerido para Titanophoneus potens
(Angielczyk & Schmitz, 2014).

Em anteossauros, uma forma menos intensa de combate intraespecifico de
choque cabeca-cabeca ndo pode ser descartada (Barghusen, 1975), muito embora a
paquiostose presente na regido circum-orbital possa ter auxiliado na reducédo do
estresse sobre o cranio associado a alimentacdo (Kammerer, 2011). Se combates
intraespecificos e display sexual ocorriam em anteossauros, provavelmente eles
envolveriam mais especificamente a utilizacdo dos grandes caninos presentes nas
espécies do grupo (Benoit et al., 2021). Os primeiros anteossauros eram dinocefalios
relativamente pequenos (e.g. Archaeosyodon), e o aumento do tamanho corpéreo em
Anteosaurinae coincide com o surgimento de herbivoros de grande porte (e.g.
tapinocefalios e pareiassauros), sendo um indicativo de coevolu¢cdo (Kammerer,
2011). Ja os componentes do clado Syodontinae apresentam um corpo relativamente
menor e ndo possuiam reforcos no cranio capazes de aliviar o impacto, e, portanto,
deveriam ser limitados a presas menores (Kammerer, 2011). Para esta interpretacéo,
Kammerer (2011) se utiliza das analises realizadas por Young et al. (2010), que
correlacionam niveis elevados de paquiostose em Thalattosuchia — um grupo de
Crocodylomorpha do Mesozd6ico — com sua preferéncia alimentar a presas de maior
porte, ja que a paquiostose aliviaria o estresse craniano durante o habito de quebra

de ossos (“bone crunching”).

BN

Quanto a ontogenia de Anteosauria, alguns trabalhos recentes foram
realizados com Sinophoneus yumenensis e A. magnificus (Liu, 2013; Kruger et al.,
2018). Para o primeiro, foram identificadas mudancas no grau de paquiostose
apresentado por individuos juvenis e adultos, com 0s menores nao possuindo
paquiostose. O menor espécime de Sinophoneus yumenensis possui uma fraca crista
meédia no teto craniano e um par de bossas na linha média da regido interorbital (Liu,
2013). Além disso, uma crista se estende da linha média até pouco depois da 6rbita
em individuos menores enquanto, em individuos maiores, ela se estende além da
oOrbita e € mais distinta. A narina externa e a érbita de S. yumenensis crescem muito
pouco em tamanho absoluto durante a ontogenia, quando comparadas ao

crescimento do rostro, apresentando forte alometria negativa. Por sua vez, a fenestra
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temporal apresenta alometria positiva, sendo menor que a Orbita em espécimes
menores, proximas ao tamanho da 6rbita em individuos de porte médio e maior que a
orbita em individuos maiores (Liu, 2013) (Fig. 12). Esta expansdo alométrica da
fenestra temporal se da, provavelmente, devido ao aumento na capacidade do
individuo de gerar forgca na mordida, possivelmente indicando que adultos e juvenis
tinham diferentes presas como alvo (Liu, 2013). Ha também um aumento na largura
da regido palatal, enquanto a altura do cranio apresenta alometria negativa, com um
cranio estreito e alto em espécimes menores e baixo e largo em espécimes maiores
(Liu, 2013).

Fig. 12: Comparacéo entre trés espécimes atribuidos a Sinophoneus yumenensis em diferentes
estagios ontogenéticos. A: Vista lateral direita do espécime IVPP V18117, espécime pequeno,
espelhado para fins comparativos; B: Vista lateral direita do espécime IVPP V18119, individuo de médio
porte; C: Vista lateral direita do holétipo GMV1601, individuo adulto (modificado de Liu, 2013). Escalas
AeB=2cm; C=10cm.

Ja para Anteosaurus magnificus, relacdes alométricas positivas indicam rapido
crescimento na regido temporal e na barra pds-orbital e sub-orbital, assim como na
porcao anterior do focinho. Como um todo, o focinho cresce em um padréo isométrico
(Kruger, et al., 2018). Ja no teto craniano, ha um incremento na altura da bossa pineal
e a paquiostose ocorre em espécimes maiores. No espécime juvenil de A. magnificus
(BP/1/7074) h& a presenca de dentes na bossa do pterigdide, o que ndo ocorre em
adultos. Ademais, este 0sso se posiciona mais anteriormente em adultos quando
comparado com espécimes juvenis (Kruger et al., 2018). Espécimes adultos de A.
magnificus também apresentam Orbitas proporcionalmente menores, um maior angulo
entre o nasal e o frontal e, em adultos, a fenestra temporal parece mais larga,
indicando crescimento rapido tanto em comprimento como em largura. Isto resulta em
uma placa occipital posicionada relativamente mais atras das 6rbitas do que em
espécimes juvenis (Kruger, et al., 2018) (Fig. 13). Ha uma similaridade entre o cranio
do espécime juvenil de A. magnificus e Syodon biarmicum, provavelmente devido aos

seus tamanhos (cranios de A. magnificus apresentam variacdo de 280 mm até 805
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mm de comprimento, enquanto S. biarmicum apresenta 218 mm de comprimento) e
seu menor grau de paquistose (Kruger et al., 2018). O grau de paquistose ja foi
apontado por Barghusen (1975) como possivel componente de dimorfismo sexual no

género Anteosaurus.

Fig. 13: Variagbes ontogenéticas dentro de A. magnificus. A: juvenil, B: tamanho intermediario, C:

Tamanho adulto (retirado de Kruger et al., 2018, p. 156).

Dada a proximidade filogenética entre as duas subfamilias dentro de
Anteosauridae, é possivel que alguns dos apontamentos feitos para Anteosaurinae
estejam presentes em Syodontinae. Porém, estas e outras inferéncias necessitam de

estudos adicionais da anatomia encefélica de espécies do clado.
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4. CONTEXTO GEOLOGICO

4.2. Ocorréncias de Dinocephalia na Laurasia

Na Laurasia, os anteossauros sédo encontrados no Cazaquistédo, China e Russia
(Tchudinov, 1968a; Kammerer, 2011; Liu, 2013), ocorrendo em diferentes unidades
estratigraficas, sendo elas Isheevo (Russia e Cazaquistdo), Ocher (Russia) e
Qingtoushan (China). O Uunico registro do Cazaquistdo trata-se do Syodontinae
Notosyodon gusevi que ocorre na Assembleia de Isheevo, com idade aproximada para
o Wordiano-Capitaniano (Golubev, 2015).

Quanto as formas provenientes da Russia, os Anteosaurinae Titanophoneus
adamanteus e T. potens e o Syodontinae Syodon biarmicum também sao
provenientes da Assembleia de Isheevo, mais especificamente, o género
Titanophoneus ocorre apenas na Sub-assembleia de Isheevo, enquanto S. biarmicum
ocorre tanto na Sub-assembleia de Isheevo como na Sub-assembleia de Malaya Kinel
(Golubev, 2000). Além destes, Archaeosyodon praeventor e Microsyodon orlovi sao
provenientes da Assembleia de Ocher, com idade aproximada para o Kunguriano-
Wordiano (Golubev, 2015). Por dultimo, apenas o Anteosauridae Sinophoneus
yumenensis é registrado para a China, sendo proveniente da Formacao Qingtoushan
(Liu, 2013), com idade estimada para o Roadiano-Wordiano (Liu, 2018) (ver Quadro 1
para 0s taxons e suas respectivas unidades estratigraficas). Uma discussao
paleobiogeografica com relacdo a distribuicdo de tdxons entre a Gondwana e a

Laurasia sera apresentada no Capitulo 5.

4.3. Ocorréncias de Dinocephalia na Gondwana

Registros de anteossauros atribuidos a nivel de espécie para a Gondwana sao
reportados para o Brasil (Pampaphoneus biccai Cisneros et al., 2012 (Fig. 1), e Africa
do Sul (Cisneros et al., 2012; Day & Rubidge, 2020; Rubidge & Day, 2020). Os
registros da Africa do Sul vém da Bacia do Karoo, mais especificamente das Zonas
de Assembleia de Tapinocephalus e Eodicynodon. Para a ZA de Tapinocephalus de

idade para o Capitaniano (Day & Rubidge, 2020) é registrado o Anteosaurinae
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Anteosaurus magnificus, ocorrendo em ambas as Subzonas desta Assembleia (Day
& Rubidge, 2020). O ambiente sedimentar para a Subzona Eosymops-Glanosuhus é
de extensivas planicies aluviais (Rubidge, 2005), com canais fluviais tanto de baixa
como de alta sinuosidade e sedimentos depositados entre canais (Smith, 1990). Para
a Subzona Diictodon-Styracocephalus, o0 ambiente sedimentar apresentava extensas
planicies aluviais, com um sistema fluvial entrelacado de alta energia, os sedimentos
eram depositados entre canais e menos frequentemente em forma de crevasse splays
(Smith, 1990, Rubidge, 2005, Day & Rubidge, 2020). O clima para ambas as subzonas
era semiarido com ocasionais inundacfes (Smith, 1990, Day & Rubidge, 2020,
Rubidge & Day, 2020).

Ja o Syodontinae Australosyodon nyaphuli é proveniente da ZA de
Eodicynodon, com idade para o Wordiano. Seu ambiente deposicional é tido como
uma planicie deltaica subaérea, sendo parte de sistemas de leque de grande escala
com drenagem para o Norte e Nordeste do Karoo (Cole & Wipplinger, 2001; Wilson et
al., 2014). A base da ZA de Eodicynodon corresponde a transicdo de um ambiente

deposicional subaquoso para subaéreo (Rubdige et al., 2000).

Na América do Sul, os Unicos registros de anteossauros (assim como
dinocefalios em geral), sdo provenientes da Bacia do Parana, no sul do Brasil, e serdo

tratados com detalhe nos demais itens deste capitulo.

Os dinocefalios aparentam ter dispersado para a Gondwana vindo da Laurasia,
em um momento de plena atividade orogénica nas montanhas Hercinianas, algo que
constituiria uma barreira para o deslocamento destes animais (Brocklehurst et al.,
2018). Com o objetivo de explicar as possiveis rotas de disperséo, sdo propostas
hip6teses envolvendo a atividade tectbnica e paleobiogeografia, estes temas, serdo

tratados com maior detalhe no Capitulo 5.

4.3.1. Ocorréncias de Dinocephalia no Brasil — Bacia do

Parana

A Bacia do Parana é uma bacia sedimentar intracratdnica que compreende uma
area de 1,7 milhdo de km2, estendendo-se pelo Brasil, Argentina, Uruguai e Paraguai.
No Brasil (Fig. 14), contém registros que vao do final do Ordoviciano ao final do
Cretaceo (Holz et al., 2010) e pode ser dividida em seis Supersequéncias: Rio Ivai
(Ordoviciano-Siluriano), Parana (Devoniano), Gondwana | (Carbonifero — Triassico



29

Inferior), Gondwana Il (Triassico Médio a Triassico Superior), Gondwana Il (Jurassico
Superior a Cretaceo Inferior) e Bauru (Cretaceo Superior) (Milani et al., 2007). As
Unicas ocorréncias de Dinocephalia para toda a América do Sul provém de rochas
pertencentes a Supersequéncia Gondwana I, mais especificamente da Formacéo Rio
do Rasto (Fig. 14).

[ Bacia do Parana

Fig. 14: Localizacdo da Bacia do Parana em territério brasileiro. A localizacao aproximada dos registros
de dinocefélios brasileiros € apontada. (modificado de Strapasson et al., 2015). Acima, a direita, uma
figura esquematica representando o Tapinocephalidae encontrado na Serra do Cadeado, no Parana
(retirada de Boos et al. 2015). Abaixo, a direita, foto do cranio de Pampaphoneus biccai (UFRGS-PV-

0386-P) encontrado no municipio de S&o Gabriel, no Rio Grande do Sul (Foto de Felipe Lima Pinheiro).

A Formagédo Rio do Rasto (White, 1908), dentro da Supersequéncia Gondwana
| (conforme Milani et al., 2007), sobrepde-se a Formacédo Teresina e apresenta, em
sua porcao superior, contato com as formacgdes Pirambdia, na porcao Norte da Bacia,
e Sanga do Cabral, na por¢cdo Sul. Compreende um pacote de rochas depositadas
entre o Roadiano e o Wuchiapingiano (Dias-da-Silva, 2012) estendendo-se (Fig. 15)
pelos estados do Parana, Santa Catarina e Rio Grande do Sul (Schneider et al., 1974).
Foi dividida por Gordon Jr. (1947) em Membro Serrinha (inferior) e Membro Morro

Pelado (superior). O primeiro € caracterizado por arenitos finos esverdeados a

arroxeados e siltitos, com intercalacbes de argilitos, arenitos finos e bancos
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carbonaticos (Schneider et al.,1974; Holz et al., 2010). J& o Membro Morro Pelado
apresenta argilitos e siltitos com coloracdo vermelha, intercalados por corpos
lenticulares de arenitos finos, sendo indicativo de deposi¢cdo em ambiente continental

fluvial, sob condi¢des climaticas altamente oxidantes (Schneider et al.,1974; Holz et

al., 2010).

Santa
Catarina

\

Séo Paulo

Memb. "
Form. Morro% Sao Paulo
Rio do

Rasto Memb. Serrinha

Grupo |

Pas§a Form. Teresina Eorm
Dois C b

Paraguai

Argentina

Fig. 15: A) Mapa correspondente a regido Sul e parte da regido Sudeste do Brasil, indicando a
Formacéo Rio do Rasto. A area em cinza indica o Grupo Passa Dois, ao qual a Formacéo Rio do Rasto
pertence. Os pontos numerados indicam as localidades que contém tetrapodes: 1 = Serra do Cadeado,
2= Posto Queimado, 3= Rodovia Bagé-Acegua, 4= Serra do Espigdo. (Modificado de: Barberena et al.,
1985 , Dias-Da-Silva, 2012, Pacheco et al. 2017). B) Coluna estratigrafica do Grupo Passa Dois,

retirado de Ferreira-Oliveira (2007).

4.4. Localidades em que ocorrem dinocefélios na Bacia do

Parana
Na Bacia do Parana, sdo conhecidas trés localidades fossiliferas contendo
dinocefalios: Serra do Cadeado (Parana), Posto Queimado e Fazenda Boqueirdo, as
duas ultimas distantes poucos quildometros entre si e localizadas no municipio de Sao
Gabriel, Rio Grande do Sul.

4.4.1. Serra do Cadeado

No estado do Parana, entre os municipios de Ortigueira e Maua da Serra, a
localidade conhecida como Serra do Cadeado possui rochas pertencentes ao Membro
Morro Pelado (Boos et al.,, 2015; Dias et al., 2020). Nesta area, afloram rochas
pertencentes as Formacdes Teresina, Rio do Rasto, Piramboia, Botucatu e Serra
Geral, abrangendo, portanto, desde o Permiano até o Cretaceo (Langer et al., 2009)
(Fig. 16).
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Fig. 16: Secéo geoldgica da Serra do Cadeado. Retirada de Langer et al.,2009.

O Unico registro de um dinocefalio para esta localidade vem da porgdo
correspondente ao Membro Morro Pelado (Formacgao Rio do Rasto), correspondendo
a um Tapinocephalidae indeterminado (UFRGS-PV-0487P) (Boos et al., 2015) (Fig.
17). Outros tetrapodes presentes na mesma unidade estratigrafica sédo: o

Temnospondyli Rhinesuchidae Rastosuchus hammeri Dias et al., 2020, o

Stereospondyli Australerpeton cosgriffi Dias & Barberena, 2001 (e.g. Eltink & Langer,
2014; Eltink et al., 2015) e o dicinodonte Endothiodon c.f. bathystoma Owen, 1876
(Barberena & Araujo 1975, Boos et al., 2013, Kammerer & Ordofiez 2021).

Fig. 17: Reconstrucéo do cranio de Moschops capensis, indicando em azul as partes preservadas de
UFRGS-PV-0487P. A: Vista dorsal, B: Vista lateral, C: Vista occipital. Retirado de Boos et al., 2015,
pag. 377.

4.4.2. Posto Queimado: Fazenda Fagundes

De acordo com Langer (2000), a localidade Posto Queimado, mais
especificamente a Fazenda Fagundes, estaria localizada a aproximadamente 20 km
a noroeste do Municipio de S&o Gabriel. Entretanto, uma medicdo mais precisa
mostrou que essa localidade se situa a 40 km a nordeste do municipio de Sao Gabriel,
sob as coordenadas 30° 01’ S, 54° 09’ O. A area de afloramentos cobre uma area de

aproximadamente um quilémetro quadrado. Na localidade, rochas da Formacéo Rio
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do Rasto estdo expostas em ravinas com cerca de 300 metros de comprimento. A
presenca de lamitos vermelhos laminados indica um ambiente de baixa energia,
altamente oxidante, podendo ser relacionado a lagos efémeros. Por sua vez, o0s
conglomerados (com muitos intraclastos) que ocorrem associados designam fluxos de
alta energia que se propagavam por esses lagos (Langer, 2000). A fauna presente
neste afloramento inclui um fragmento de dentéario com alguns dentes, atribuido a
Dinocephalia (Fig. 18), um espinho de nadadeira atribuido a Hybodontoidea, uma
mandibula de Temnospondyli e um cranio parcialmente preservado atribuido ao
pareiassaurideo Provelosaurus americanus Araujo, 1985 (Langer, 2000; Malabarba et
al., 2003; Cisneros et al., 2005).

Fig. 18: Vista lateral do dentario atribuido a Anteosauridae indet. (UFRGS-PV-0249-P). Foto por
Heitor Francischini.

4.4.3. Fazenda Boqueirdo

Localizada no Distrito de Catugaba, no interior do municipio de Séo Gabriel, Rio
Grande do Sul, o afloramento “Fazenda Boqueirao” (Fig. 19), foi descoberto no ano
de 2008 e localiza-se a apenas 6 km Oeste do afloramento Fazenda Fagundes (Dias-
da-Silva, 2012). Este afloramento € divido por um acude em partes Oeste e Leste
(contra Boos et al.,, 2016). Enquanto a por¢gdo Oeste possui apenas registros de

coprolitos, a porcao Leste documenta restos de tetrapodes. Os tetrapodes ja descritos
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para esta porcao do afloramento sédo: o dinocefalio carnivoro Pampaphoneus biccai
(Cisneros et al., 2012) (Fig. 11 E), o Temnospondyli Konzhukoviidae Konzhukovia
sangabrielensis Pacheco et al., 2017 e o dicinodonte Rastodon procurvidens Boos et
al.,, 2016. A presenca destes taxons e a proximidade filogenética com seus
correspondentes na Africa do Sul e a Plataforma Russa apontam uma idade
guadalupiana para a localidade. (Cisneros et al., 2012; Dias-da-Silva, 2012; Boos et
al., 2016; Pacheco et al., 2017). Uma contextualizacdo bioestratigrafica destas

ocorréncias sera apresentada no Capitulo 6.
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Fig. 19: Vista aérea do afloramento Fazenda Boqueirdo. Distrito de Catucaba, Sdo Gabriel, Rio Grande
do Sul. Imagem por: Arielli Fabricio Machado. Imagem produzida no programa QGIS 2021.
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5. PALEOBIOGEOGRAFIA

5.2. Distribuicdo geografica das ocorréncias de

Dinocephalia

O clado Dinocephalia possui uma distribuicdo geogréfica que compreende-tanto
formas laurasicas como gondwanicas (Fig. 20). As primeiras apresentam registros
para o Cazaquistdo (Tchudinov, 1968a), China (e.g. Liu, 2013), e RdUssia e.g.
(Kammerer, 2011), J4 para a Gondwana, dinocefalios séo registrados no Brasil e.g.
(Langer, 2000; Cisneros et al., 2012; Boos et al., 2015), Africa do Sul e.g. (Day &
Rubidge, 2020; Rubidge & Day, 2020), Zambia e.g. (Sidor et al., 2014), Zimbabue e.g.
(Lepper et al., 2000) e Tanzania e.g. (Simon et al., 2010). De acordo com Kammerer
(2011), os Anteosauridae que divergiram mais prematuramente na filogenia sao
restritos a Russia (i.e., Archaeosyodon e Microsyodon), porém, até o momento, nao é

possivel afirmar que o grupo se originou naquela regiao.

A posicédo de Pampaphoneus biccai dentro de Syodontinae, como grupo irmao
dos demais, indica que o clado Anteosauridae ja possuia uma distribuicdo em ambos
0s continentes da Pangeia desde seus primeiros estagios evolutivos, pois ambos 0s
subclados compreendem formas tanto provenientes da Laurasia como da Gondwana
(Figs. 8, 20) (Cisneros et al., 2012), indicando a existéncia de rotas de dispersao entre

estas duas regioes.

®e

Fig. 20: Ocorréncias do clado Dinocephalia na Gondwana e Laurasia. Azul: Russia; Laranja:
Cazaquist&o; Vermelho: China; Verde Brasil; Azul claro: Africa do Sul; Amarelo: Zambia e Zimbabue;

Roxo: Tanzania. Mapa retirado de: Fossilworks; Dados com base em Paleobiology Database.
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Nesse contexto, Cisneros et al. (2012), no artigo onde P. biccai for descrito pela
primeira vez, apresentaram uma discussdo acerca das possibilidades de localizagéo
desta passagem continental. Segundo aqueles autores, duas possiveis rotas de
disperséo de tetrapodes pela Pangeia ja foram levantadas. A primeira teria, como rota,
a ponte Cathaysiana, a partir da Europa Oriental (Sengor & Atayman, 2009) (Fig. 21).
Essa possibilidade é levantada a partir do modelo tradicional da Pangeia (Pangeia A),
apresentado pela primeira vez no inicio do século XX (Wegener, 1912). Contra esta
hipotese, porém, pesa o fato de ndo haver registros de tetrapodes na regido do antigo
arquipélago Cathaysiano. Nesse contexto, uma alternativa seria a dispersao através
das montanhas da Europa Ocidental, na regido central da Pangeia. Para esse
segundo modelo, se faz necessaria a adocdo de uma conformacao continental
diferente para a Pangeia (conhecida como Pangeia B), proposta por Irving (1977) e

por Morel & Irving (1981) com base em dados paleomagnéticos (Fig. 21).

plotting sothvars 20022014 J. vy

Fig. 21: Reconstru¢do do modelo da Pangeia A, no final do Permiano. O circulo pontilhado marca a
regido da Ponte Cathaysiana. A seta pontilhada mostra a possivel rota de dispersao entre a Gondwana
e a Laurasia. O retangulo pontilhado marca a localizacdo aproximada da barreira formada pelos
Apalaches e pelo Variscano, decorrente do choque entre as placas continentais, na direcao indicada

pelas setas verdes. (Modificado de Fossilworks).

De acordo com este modelo, algumas discrepancias observadas em relagédo ao
deslocamento do polo norte magnético e a distribuicdo dos continentes no
Carbonifero, Permiano e Triassico Inferior poderiam ser corrigidas ao rotacionar a

Gondwana 35° no sentido anti-horario em relagéo a Laurasia (Morel & Irving, 1981).
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Nesta configuracdo, o Noroeste do continente sul-americano estaria contraposto ao
sudeste dos Apalaches até algum momento no Triassico Inferior, enquanto o Noroeste
da Africa estaria abaixo do cinturdo Herciniano no continente europeu (Fig. 22) (Morel
& Irving, 1981; Cisneros et al., 2012). Neste modelo, admite-se que a configuracédo da
Pangeia de Wegener (também chamada de Pangeia A) efetivamente ocorreu em um
determinado momento, mas teria durado apenas algumas dezenas de milhdes de
anos e teria representado apenas um momento dentro de um grande intervalo de
intenso movimento lateral entre a Gondwana e a Laurasia, muito maior do que o antes

previsto por outros autores (Morel & Irving, 1981).

Neste modelo de formacdo da Pangeia B, o deslocamento lateral das placas
ao longo de grandes falhas transtensionais, no sentido Leste-Oeste (Fig. 22) (Cisneros
et al., 2012) teria ocasionado, localmente, rebaixamentos em alguns pontos das
montanhas Hercinianas, sendo que, em alguns lugares como na Bacia da Alemanha,
aquela regido poderia ter chegado ao nivel do mar, permitindo assim a disperséo de

taxons continentais (Cisneros et al., 2012).

Fig. 22: Reconstrucdo do modelo da Pangeia B. As linhas vermelhas indicam o deslocamento lateral
ao longo das falhas transtensionais. A linha azul mostra uma possivel rota de disperséo neste cenario
(Modificado de: Correia & Murphy, 2020, p. 2).

Entretanto, posteriormente ao artigo publicado por Cisneros et al. (2012), outros

autores apresentaram novos dados e interpretacdes em relacdo a esta questdo. A



37

validade dos dados paleomagnéticos utilizados para a elaboracdo do modelo da
Pangeia B, por exemplo, foi contestada por Domeier et al., (2012). Além disso,
recentemente, um estudo biogeogréafico sobre taxas de disperséo e vicariancia em
tetrapodes (Brocklehurst et al., 2018) apontou para a existéncia de barreiras
impeditivas a dispersao terrestre através do centro da Pangeia, mais especificamente
no final do Carbonifero. Esse estudo sugere que uma consideravel atividade
orogénica gerou uma grande barreira fisica, restringindo ndo apenas o movimento das
espécies entre a Europa e a América do Norte, mas também entre a Gondwana e a
Laurasia (Fig. 21) indo, portanto, também contra o modelo da Pangeia B. No mesmo
sentido, os cladogramas de &rea produzidos por Brocklehurst et al. (2018) para o
Mississipiano, Pennsylvaniano, Cisuraliano, Guadalupiano e Lopingiano vao contra a
hipétese da Pangeia B, pois em nenhum dos resultados a Europa € agrupada com a
América do Sul, ndo havendo evidéncia de uma conexdo entre essas faunas. Além
disso, em todos esses cladogramas, com excecdo do Lopingiano, o Leste asiatico é
encontrado mais préximo as faunas Sul-Africanas do que das do Leste europeu. Logo,
a ponte Cathaysiana ainda seria a alternativa mais viavel para uma rota de disperséo
frequente entre a Laurasia e a Gondwana, indo contra o que foi argumentado por
Cisneros et al., (2012) (Brocklehurst et al., 2018). Por ultimo, dados paleobotanicos
apontam para uma conexao entre a Peninsula Ibérica e os Apalaches no Carbonifero,

negando, assim, o modelo da Pangeia B ja naquele periodo (Correia & Murphy, 2020).

Os dinocefélios apresentam registros para o leste da Laurasia (plataforma
russa) e para o sudoeste da Gondwana (Africa do Sul e sul do Brasil) o que, de acordo
com Cisneros et al., (2012), implicaria na existéncia de uma rota livre de barreiras
entre estas regifes. Isto é, entretanto, contestado pelos dados apontados por
Brocklehurst et al., (2018) e Correia & Murphy (2020), que indicam a existéncia de
uma barreira limitando o movimento entre o0s continentes, exceto pela Ponte
Cathaysiana. Nesse contexto, o registro dos dinocefalios, por si s6, ndo é capaz de
descartar ou confirmar nenhuma das alternativas apresentadas. Porém, se a filogenia
apresentada por Liu (2013) (ver Fig. 8) estiver correta em relacdo a posi¢cdo de
Pampaphoneus biccai em Syodontinae (taxon-irméo dos demais membros do clado),

isto indicaria a existéncia de um caminho de retorno entre a Gondwana e a Laurasia.

Em sintese, as evidéncias mais recentes apontam para uma conformacao
tradicional da Pangeia, com uma possivel rota de disperséo pela ponte Cathaysiana

ou através da regido central do supercontinente, através da qual os dinocefalios
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inicialmente ingressaram na Gondwana, em algum momento entre o Roadiano e o

Wordiano.
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6. CORRELACOES BIOESTRATIGRAFICAS DOS DINOCEFALIOS
DA BACIA DO PARANA

6.2. Os tetrapodes da Formacéado Rio do Rasto

Ao longo das ultimas décadas, as correlacdes bioestratigraficas da Formacao
Rio do Rasto com outras unidades estratigraficas se alteraram algumas vezes (e.g.
Barberena et al., 1985; Langer 2000; Malabarba et al., 2003; Cisneros et al., 2005;
Dias-da-Silva 2012) (ver as diferentes propostas na Fig. 23). Inicialmente, as ‘faunas
locais’ propostas para a regiao sul do Brasil eram correlacionadas com assembleias
datadas para o Lopingiano. Porém, com a publicacdo de novos dados, apenas uma
parte da fauna da Serra do Cadeado continua sustentando esta hipotese, enquanto
as faunas de Acegud, Posto Queimado e as da base da Serra do Cadeado estdo
consistentemente correlacionadas com estratos datados para o Guadalupiano,
sugerindo que a fauna de tetrdpodes do membro Morro Pelado abarca um intervalo

de tempo mais amplo do que se imaginava.

Nesse cenario, os dinocefalios, incluindo Pampaphoneus biccai, da Fazenda
Boqueirdo, os dentes atribuidos a Dinocephalia da Fazenda Fagundes e o
Tapinocephalidae indeterminado da Serra do Cadeado, tiveram um papel importante
na correlacao bioestratigrafica destes afloramentos com ZAs da Bacia do Karoo,
especialmente as ZAs de Tapinocephalus e Eodicynodon e com as assembleias de
Ocher, Isheevo e Sundyr, da Russia (Fig. 23).

Embora seja possivel correlacionar globalmente as localidades contendo
tetrdpodes da Formacédo Rio do Rasto, uma correlagdo local entre estas ainda se faz
necessaria, ja que, para Boos et al., (2015) existem problemas relacionados ao
controle estratigrafico na Serra do Cadeado e para os trés afloramentos contendo
tetrapodes da localidade de Posto Queimado (Fazenda Boqueirdo, Fazenda
Fagundes e Capdao Alto), enquanto a regido de Acegua apresenta afloramentos muito
distantes entre si. Tais problemas fazem com que os autores recomendem a
interrupgao do uso do termo ‘Fauna Local’ para estas ocorréncias da Formacao Rio
do Rasto, uma vez que, apesar de ocorrerem em area restrita, os tAxons de cada um

destes locais ndo apresentam uma perfeita contemporaneidade.
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Em relacdo as faunas contendo dinocefalios, o argumento de que parte da
fauna da Serra do Cadeado teria deposi¢cdo guadalupiana, devido a presenca de um
Tapinocephalidae (Boos et al., (2015) se torna consistente quando somado ao fato de
que, até hoje, nenhum Dinocephalia foi encontrado em estratos Lopingianos
(Angielczyk & Kammerer 2018). Além disso, existe, na Africa do Sul, um intervalo entre
a Ultima ocorréncia de um Dinocephalia e o primeiro registro do dicinodonte
Endothiodon, estes nunca sendo encontrados em co-ocorréncia. Mesmo que isto
acontecesse na Serra do Cadeado, ndo seria possivel afirmar se seria um dinocefalio
sobrevivente a extingdo do Guadalupiano ou um registro mais antigo de Endothiodon
(Boos et al., 2015). Logo, o mais provavel € de que essas espécies estejam em niveis
estratigréficos diferentes.

No que diz respeito aos afloramentos Fazenda Fagundes, Fazenda Boqueirdo
e Capéo Alto (que juntas, formam a Fauna de Posto Queimado), € possivel que as
faunas da Fazenda Fagundes e da Fazenda Boqueirdo sejam ao menos
grosseiramente correlatas, devido a presenca em ambas de dinocefalios, separadas
por uma distancia de apenas 6 km (Dias-da-Silva, 2012). Quanto a regido de Capao
Alto, esta apresenta como Unico registro de tetrapode o amonodonte Tiarajudens
eccentricus (Cisneros et al., 2011, 2015; Boos et al., 2015), o que impossibilita uma
correlacdo com os demais afloramentos da chamada “Fauna de Posto Queimado”.
Ainda assim, na Bacia do Karoo, o taxon correlato a T. eccentricus, Anomocephalus
africanus, € recuperado nos niveis inferiores da ZA Tapinocephalus (Guadalupiano,
Bacia do Karoo.

Com base no exposto, uma correlacdo mais precisa dos afloramentos
permianos contendo tetrapodes do Sul do Brasil depende ainda de novos achados,
seja no Brasil ou nas unidades correlatas de outros paises.
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Fig. 23. Correlagbes bioestratigraficas para a Formagédo Rio do Rasto. ISS baseado em Boos (2012),
ZAs da Africa do Sul baseadas em Smith et al. (2020), RSS e AF baseadas em Golubev (2015). O
Kazaniano mencionado por Langer (2000) atualmente corresponde ao Biarmiano e parte da
Assembleia de Isheevo corresponde atualmente a Assembleia de Sundyr. A ZA de Dicynodon
mencionada por Langer (2000) foi renomeada por Viglietti et al. (2016) para ZA de Daptocephalus,
também incorporando partes da porcao superior da ZA de Cistecephalus. Os dois tercos superiores da
Za de Pristerognathus e toda a ZA de Tropidostoma atualmente correspondem a subfaunas da ZA de
Endothiodon (Day & Smith, 2020). AF: Associagdo Faunistica; ISS: Escala Estratigrafica Global; RSS:
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Dias-da-Silva 2012
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6.3. Pampaphoneus biccai e a correlacao bioestratigrafica

do sitio “Fazenda Boqueirao”

As biozonas mais proximamente correlatas com a fauna da localidade Fazenda
Boqueirdo, local onde foram coletados os dois Unicos espécimes até hoje conhecidos
de Pampaphoneus biccai, sdo a Assembleia de Isheevo, da Plataforma Russa e a ZA
de Tapinocephalus da Bacia do Karoo, na Africa do Sul, ambas pertencentes ao
Guadalupiano, mais especificamente ao Wordiano/Capitaniano (Dias-da-Silva, 2012).
Tal correlagédo tem como base a presenca de P. biccai, Konzhukovia sangabrielensis
e Rastodon procurvidens neste afloramento (Cisneros et al., 2012; Boos et al., 2016;
Pacheco et al., 2017).

6.3.1. Correlagbes com a Plataforma Russa

A Assembleia de Isheevo esta contida na Superassembleia de Dinocefalios,
datada para o final do Ufimiano ao Tatariano Inicial. Isheevo é dividida em duas Sub-
assembleias: Isheevo e Malaya Kinel, ambas datadas para o0
Urzhumiano/Severodviniano (Golubev, 2005. Golubev, 2015) e, de acordo com
Golubev (2015), a porcao correspondente a essa assembleia na Carta Estratigrafica
Internacional pertence ao Guadalupiano, ja que ela ndo ultrapassa o Capitaniano. Isto
se deve ao fato de que Isheevo, ndo corresponde a totalidade do intervalo temporal

Severodviniano (Fig. 24).

Destaca-se a co-ocorréncia de Konzhukoviidae do género Konzhukovia com
Syodontinae, mais especificamente o género Syodon na Subassembleia de Isheevo
(Golubev, 2000), assim podendo ser correlacionada com o afloramento Fazenda
Boqueirdo, que também apresenta a co-ocorréncia do género Konzhukovia com um
Syodontinae, mais especificamente as espécies Konzhukovia sangabrielensis e
Pampaphoneus biccai. O género Syodon esta presente tanto na Sub-assembleia de
Malaya Kinel como na Sub-assembleia de Isheevo. Porém, ndo ha registros de
Konzhukoviidae em Malaya Kinel, este sendo restrito apenas a Sub-assembleia de
Isheevo (Golubev, 2000). Por conta da co-ocorréncia de Konzhukovia com um

Syodontinae, é mais seguro correlacionar diretamente a Fazenda Boqueirédo e a Sub-
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assembleia de Isheevo, e consequentemente Malaia Kinel, visto que ambas

correspondem a partes distintas de uma mesma fauna (Golubev, 2000).
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Fig. 24: Assembleias Faunisticas de tetrapodes do Permiano no Leste Europeu e suas correlagdes com
a Escala Estratigrafica Internacional. ISC: Carta Estratigréfica Internacional, RSC: Carta Estratigrafica
Russa. (Retirado de Golubev, 2015).

6.3.2. Correlagdes com a Africa do Sul

Na Bacia do Karoo (Africa do Sul), a ZA de Tapinocephalus é principalmente
limitada a Formag&do Abrahamskraal e trata-se da primeira ZA acima da ZA de
Eodicynodon e abaixo da subzona Lycosuchus — Eunotosaurus da ZA de Endothiodon
(ver Fig. 25) (Day & Rubidge, 2020). A ZA de Tapinocephalus é subdividida em duas

subzonas, sendo elas: a subzona de Eosimops — Glanosuchus e a subzona de
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Diictodon — Styracocephalus. Temporalmente, a subzona de Eosimops - Glanosuchus
€ capitaniana, com seu limite inferior se aproximando do limite Wordiano-Capitaniano
(Day & Rubidge, 2020) possuindo idade aproximada entre 265 Ma. e 262 Ma. (Lanci
et al., 2013), enquanto Diictodon — Styracocephalus pertence ao Capitaniano (Day &
Rubidge, 2020) e compreende um periodo entre 262 Ma. e 260 Ma. (Lanci et al., 2013;
Day et al., 2015) (Fig. 25). Ambas as subzonas nado podem ser correlacionadas
sozinhas. Portanto, apenas a ZA de Tapinocephalus como um todo pode ser
atualmente correlacionada a outras faunas (Day & Rubidge, 2020), incluindo o

afloramento Fazenda Boqueirao.

A correlagéo do afloramento Fazenda Boqueirdo com a ZA de Tapinocephalus
se deve a presenca de Pampaphoneus biccai neste local, visto que ambas as
subzonas de Tapinocephalus apresentam o anteossauro Anteossaurus magnificus.
Esta correlacdo também é reforcada pela presenca de Rastodon procurvidens, que
sugere uma idade capitaniana (Olroyd & Sidor, 2017). Sendo assim, a co-ocorréncia
de P. biccai e R. procurvidens na Fazenda Boqueirdo é chave para correlacao
faunistica entre a ZA de Tapinocephalus, na Bacia do Karoo, e a Fazenda Boqueiréo,

da Formacéo Rio do Rasto.
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Fig. 25: Litoestratigrafia, bioestratigrafia de vertebrados e geocronologia do Supergrupo Karoo. Retirado

de Smith et al., (2020) p. 132.
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7. RESULTADOS, INTERPRETACOES e DISCUSSAO

Embora, nos ultimos anos, Anteosauria (Kammerer, 2011) tenha passado por
uma revisdo taxondmica, ndo se pode dizer o mesmo de Tapinocephalia, que carece
de uma reavaliacdo adequada, visto que muitas espécies e familias possuem
diagnoses apresentadas em trabalhos com mais de 50 anos (e.g. Boonstra, 1963,
1969). Ainda, tais trabalhos néo se utilizam de técnicas mais recentes, que poderiam
ser capazes de avaliar adequadamente se uma caracteristica é, de fato, diagndstica
para um grupo ou seria fruto, por exemplo, de diferentes estagios ontogenéticos.

Por outro lado, Anteosauria passou por uma revisao recente (i.e., Kammerer,
2011), responséavel por sinonimizar diversas espécies de anteossauros. Nos Ultimos
anos, anteossauros, mais especificamente aqueles pertencentes ao clado
Anteosaurinae, tem sido alvo de diversos estudos paleobiol6gicos, em especial,
ontogenéticos e neuroanatdmicos (Liu, 2013; Kruger, 2018; Benoit, 2021). Tais
estudos foram frutiferos na compreensdo de diversos aspectos bioldgicos destes
animais. Estas pesquisas ndo incluem taxons atribuidos a Syodontinae, limitando o
grupo a inferéncias indiretas, e consequentemente, menos precisas. Ainda assim,
Syodontinae apresenta espécimes com cranios bem preservados, tais como Syodon
biarmicum, Australosyodon nyaphuli e Pampaphoneus biccai, que provavelmente

seriam informativos em andlises paleobioldgicas.

Atualmente, a filogenia mais recente de Dinocephalia (i.e., Fraser-King et al.,
2019) possui enfoque na elucidacdo das relagcbes de Tapinocephalia, mais
especificamente de Styracocephalus, com amplo nimero de caracteres morfol6gicos
(67) e diversos taxons inclusos (26), o que traz maior confiabilidade aos resultados
obtidos. Neste trabalho, Anteosauria € recuperado como grupo irmao de
Tapinocephalia, algo ja proposto em estudos anteriores (Kammerer, 2011; Cisneros
et al., 2012; Liu, 2013). Porém, as relacdes internas de Anteosauria ndo podem ser
acessadas na analise de Fraser-King et al. (2019), visto que ela inclui apenas trés
géneros do clado: Sinophoneus (Anteosauridae), Titanophoneus (Anteosaurinae) e

Syodon (Syodontinae).

Assim, a proposta filogenética mais recente que trata das rela¢des internas de
Anteosauria € a apresentada por Liu (2013), que aprimora as matrizes apresentadas
por Cisneros et al. (2012) e por Kammerer (2011). Esta matriz apresenta um menor

namero de caracteres (40) e menor nimero de taxons envolvidos (14). Embora seus
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resultados possam ser confiaveis até 0 momento, a matriz poderia ser aprimorada
com a adicdo de novos caracteres e mais taxons, como as demais espécies de
Tapinocephalia, visto que apenas trés taxons deste clado sdo utilizados como
terminais. Nesta andlise, apenas as posicfes de Sinophoneus yumenensis e
Archaesyodon praeventor sdo alteradas em relacdo as propostas anteriores
(Kammerer, 2011; Cisneros et al., 2012), enquanto Pampaphoneus biccai é
recuperado como um Syodontinae igualmente aparentado a todos os demais, com
alguns caracteres ndo passiveis de codificacdo, além de alguns codificados
imprecisamente (Ver Capitulo 10 para nova codificacdo de caracteres filogenéticos de
P. biccai).

Dinocephalia € um grupo com formas distribuidas tanto na Laurasia como na
Gondwana. A descoberta de P. biccai, que reforca a similaridade entre faunas
gondwanicas e laurasicas (especialmente brasileiras e russas), levou Cisneros et al.
(2012) a discutir uma conformacao continental alternativa para o supercontinente
Pangeia (Pangeia B), visto que uma rota através das montanhas centrais da Pangeia
forneceria melhor explicacéo para a dispersao do clado, ja que a Ponte Cathaysiana
nao estaria completa no Guadalupiano. Entretanto, artigos mais recentes,
Borcklehurst et al. (2018) e Correia & Murphy (2020), forneceram evidéncias
consistentes a favor da hipotese da Pangeia A. Com relacdo a Brocklehurst et al.
(2018), o caminho pelo Leste do continente (ponte Cathaysiana) explica
satisfatoriamente as posicdes filogenéticas e rotas de disperséo (ou vicariancia) de
varios taxons. Entretanto, por se tratar de um panorama geral, o trabalho ndo aborda
algumas excecfes a regra, falhando em explicar a similaridade entre alguns taxons
provenientes de faunas da Russia e do Brasil no modelo tradicional da Pangeia (como
o caso dos Dinocefélios). Desta forma, uma terceira possibilidade, capaz de conciliar
ambas propostas emerge: embora 0s artigos mais recentes apontem para uma
conformacéao tradicional da Pangeia, estes (e.g. Brocklehurst et al., 2018) ndo sé&o
capazes de descartar uma rota de dispersdo secundaria através das montanhas da
regido central da Pangeia, visto que a formacéo da barreira de montanhas pode nao
ter sido uniforme, o que permitiria uma conexdo alternativa entre os continentes,

mesmo que de carater eventual (Scotese & Wrighth, 2018) (ver Figura 26).
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Figura 26: Modelos de Elevac@o Paleodigital por Scotese & Wrighth (2018) com foco na
possivel rota de dispersdo entre Laurasia e Gondwana. Imagem por Arielli F. Machado, produzida no

software QGIS 2021.

Por muitos anos, a bioestratigrafia da Formacao Rio do Rasto foi tratada sob a
otica das ‘Faunas Locais’, algo que Boos et al. (2015) afirmou ser problematico,
reconhecendo diversos problemas de controle estratigrafico nos afloramentos da
formacédo, com as correlagdes internas ainda carecendo de um consenso. Portanto,
uma abordagem mais precisa parece ser tratar os afloramentos da antiga ‘Fauna
Local’ de Posto Queimado de forma isolada até que tais problemas sejam corrigidos.
N&o é possivel, até o momento, afirmar se Fazenda Boqueirdo e Fazenda Fagundes
(estas duas ao menos parcialmente correlatas, devido a presenca compartilhada de
Dinocephalia), Capéo Alto e Distrito Tiaraju representam localidades coevas.

A presenca de Pampaphoneus biccai no afloramento Fazenda Boqueirdo
permite a correlacdo deste local com a Zona de Assembleia de Tapinocephalus —
ndo sendo possivel tratar separadamente de suas subzonas (Day & Rubidge, 2020)

— na Africa do sul e a Assembleia de Isheevo, na RUssia, visto que este grupo
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apresenta ocorréncia restrita ao Guadalupiano. Com relacdo a Isheevo, a Fazenda
Boqueirdo e a Subassembleia de Isheevo compartilham um Konzhukoviidae e um
Syodontinae (Golubev, 2000; Cisneros et al., 2012; Pacheco et al., 2017), o que traz
maior confiabilidade para esta correlagdo, enquanto a Sub-assembleia Malaia Kinel
apresenta Syodon biarmicum e ndo Konzhukovia. Como Malaia Kinel e Isheevo
parecem ser duas Sub-assembleias correlatas lateralmente, ndo €& possivel
correlacionar a Fazenda Boqueirdo com partes separadas da Assembleia de Isheevo,

apenas com sua totalidade.



49

8. CONCLUSAO

Nos ultimos anos, Anteosauria passou por uma ampla revisdo taxondémica,
0 que ainda pode ser considerado como uma lacuna para Tapinocephalia, visto que
muitas de suas descricdes datam de mais de 5 décadas. Por outro lado, recentes
trabalhos, com foco em Tapinocephalia e Anteosauriane tem lancado luz a aspectos
paleobiolégicos do grupo. Tais trabalhos, porém, excluem Syodontinae de abordagens

diretas, o que traria maior confiabilidade as inferéncias.

A filogenia de Anteosauria tem sofrido poucas alteracdes nos ultimos
trabalhos publicados, possivelmente sendo fruto das poucas alteracdes nas matrizes
filogenéticas. Além disso, o numero reduzido de caracteres e téxons reduz a
confiabilidade dos resultados, embora a posicdo de Pampaphoneus biccai aparente

ser confiavel.

Por Dinocephalia ser um clado de ocorréncia tanto na Laurasia como na
Gondwana, ele foi utilizado em discussdes que envolvem a conformagao continental
da Pangeia. Com as evidéncias atuais, é seguro afirmar que a hipétese da Pangeia A
€ a mais plausivel, explicando satisfatoriamente o panorama geral de disperséo. Ainda
assim, este modelo ndo resolve adequadamente algumas excecbes, como a

similaridade das faunas de tetrapodes da Russia e do Brasil.

A biogeografia da Formacao Rio do Rasto ainda ndo pode ser correlacionada
localmente com precisao adequada, e um maior controle estratigrafico ainda se faz
necessario. Uma maior resolucao também podera ser adquirida a partir da descoberta
de taxons compartilhados. Porém, é seguro correlacionar isoladamente o afloramento
Fazenda Bogueirdo com a Assembleia de Isheevo e a Zona de Assembleia de
Tapinocephalus, além de, ao menos parcialmente, com o afloramento Fazenda

Fagundes

Em sintese, Pampaphoneus biccai é uma relevante fonte de dados sobre
Dinocephalia, também favorecendo correlacbes bioestratigraficas e inferéncias
biogeograficas. Tais dados, porém, necessitam analises mais criticas e rigorosas,

favorecendo uma maior segurancga nos resultados e interpretagdes obtidos.
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