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Resumo

Os esfenodontes (Lepidosauria, Rhynchocephalia) formam um dos grupos mais
abundantes da fauna da “Formagdo Caturrita” (Triassico Superior), do Rio Grande do Sul, e
representam o registro mais antigo de Rhynchocephalia para a América do Sul. O primeiro
espécime encontrado foi reportado por Ferigolo (2000) sem, entretanto, apresentar uma
descricdo formal do novo taxon. Posteriormente, Bonaparte & Sues, em 2006, descreveram
dois cranios com mandibulas articuladas (hol6tipo e material referido), determinando uma
nova espécie, Clevosaurus brasiliensis e formalizando a Familia Clevosauridae composta
pelos géneros Clevosaurus, Brachyrhinodon e Polysphenodon. O presente trabalho apresenta
a descricdo anatdbmica de sete novos espécimes pertencentes a colecdo do Laboratério do
Setor de Paleovertebrados do Departamento de Paleontologia e Estratigrafia do
IGEO/UFRGS, representados por materiais cranianos e mandibulares, com denticao.
Constatou-se que todo o material estudado pode ser seguramente atribuido a C. brasiliensis,
com base em sua diagnose original. A fim de testar a consisténcia da Familia Clevosauridae e
0 posicionamento de C. brasiliensis, foi realizada um analise filogenética com base em uma
matriz dados contendo 26 taxons e 67 caracteres. Na matriz 0s novos materiais descritos, bem
como o0s materiais descritos por Arantes et al. (2009) e por Ferigolo (2000, 2009) foram
codificados como C. brasiliensis. Os resultados da analise filogenética apontaram a coesao da
Familia Clevosauridae, e mostraram uma associagdo mais proxima da espécie brasileira com
Clevosaurus mcqgilli e C. bairdi. Sendo assim, conclui-se neste estudo que C. brasiliensis
continua sendo a unica espécie de Rhynchocephalia presente no Triasssico do Rio Grande do
Sul.

Palavras-chave: Rhynchocephalia, Clevosauridae, Clevosaurus, Formagdo Caturrita,

Triassico Superior.



Abstract

The sphenodonts (Lepidosauria, Rhynchocephalia) form one of the most abundant
groups in the fauna of the “Caturrita Formation” (Upper Triassic), on the Rio Grande do Sul
state, Brazil, and represent the oldest record of Rhynchocephalia in South America. The first
specimen was reported found by Ferigolo (2000) without, however, a formal description of
the new taxon. Later, Bonaparte & Sues, in 2006, described two skulls with articulated
mandibles (holotype and referred specimen), determining a new species, Clevosaurus
brasiliensis and formalizing the family Clevosauridae, which comprises the genera
Clevosaurus, Brachyrhinodon and Polysphenodon. This work presents the anatomical
description of seven new specimens from the collection from the Laboratory of
Paleovertebrates, Department of Paleontology and Stratigraphy, IGEO / UFRGS, represented
by cranial and mandibular material, with teeth. It was found that all of the material can be
safely attributed to C. brasiliensis, based on their original diagnosis. In order to test the
consistency of the family and the placement of C. brasiliensis, a phylogenetic analysis was
performed based on a data matrix containing 26 taxa and 67 characters. In the matrix, the new
materials described, as well as the materials described by Arantes et al. (2009) and Ferigolo
(2000, 2009) were classified as C. brasiliensis. The results of the phylogenetic analysis
showed the cohesion of the Clevosauridae, and a close association of the Brazilian species
with Clevosaurus mcgilli and C. bairdi. Therefore, we conclude from this study that C.
brasiliensis remains the only Rhynchocephalia species present in the Triassic from Rio
Grande do Sul.

Keywords: Rhynchocephalia, Clevosauridae, Clevosaurus, Caturrita Formation, Upper

Triassic.
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1. INTRODUCAO

A porcdo basal da “Formacdo Caturrita” (sensu ANDREIS et al., 1980),
correspondente ao topo da Sequéncia Santa Maria 2 de Zerfass et al. (2003), esta relacionada
ao Triassico Superior do Rio Grande do Sul e apresenta uma grande diversidade de
tetrapodes, incluindo o dinossauriforme Sacisaurus agudoensis FERIGOLO & LANGER,
2006, o dinossauro terépode Guaibasaurus candelariensis BONAPARTE, FERIGOLO &
RIBEIRO, 1999, o prossauropode Unaysaurus tolentinoi LEAL, AZEVEDO, KELLNER &
ROSA, 2003, o dicinodonte Jachaleria candelariensis ARAUJO & GONZAGA, 1980, um
fitossauro indeterminado (KISCHLAT & LUCAS, 2003), um anfibio lepospéndilo (DIAS DA
SILVA et al., 2009) e uma abundante paleofauna de pequenos vertebrados. Estes
correspondem a cinodontes ndo-mamalianos derivados, estreitamente vinculados a origem dos
mamiferos (Riograndia guaibensis BONAPARTE, FERIGOLO & RIBEIRO, 2001;
Brasilodon quadrangularis e Brasilitherium riograndensis BONAPARTE, MARTINELLI,
SCHULTZ & RUBERT, 2003; Irajatherium hernandezi MARTINELLI, BONAPARTE,
SCHULTZ & RUBERT, 2005), procolofonideos (Soturnia caliodon CISNEROS &
SCHULTZ, 2003) e esfenodontes (Clevosaurus brasiliensis BONAPARTE & SUES, 2006).

O estudo destes novos taxons tem possibilitado um maior conhecimento anatdmico,
uma melhor elucidacdo das relagdes filogenéticas dos grupos taxondmicos aos quais
pertencem e um melhor entendimento dos padrdes de distribuicdo paleobiogeograficos destes
tetrapodes ao longo do Pangea. Alem disso, a descoberta desta paleofauna tem proporcionado
um refinamento do arcabouco bioestratigrafico referente a sequéncia triassica sul-rio-

grandense.

Um dos taxons mais abundantes na paleofauna da “Formagdo Caturrita” € 0 dos
esfenodontes (Lepidosauria, Rhynchocephalia), configurando o mais antigo registro do grupo
na América do Sul. O primeiro achado foi reportado por Ferigolo (2000) com base no
espécime MCN-PV2852, um cranio pertencente ao Museu de Ciéncias Naturais da Fundacao
Zooboténica do Rio Grande do Sul (FZBRS). Analisando as caracteristicas anatdmicas do
novo espécime, o autor verificou uma semelhanca com espécies do género Clevosaurus. No
entanto, Ferigolo (2000) sugeriu que o material brasileiro estaria relacionado a um novo

género, com base em alguns caracteres derivados ndo presentes no género Clevosaurus, como
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a posicao da fenestra interpterigdide e evidéncias de mastigagdo propalinal. Ferigolo (2009)
voltou a apresentar um estudo sobre o créanio MCN-PV2852, sem, no entanto realizar uma
descricdo formal deste espécime.

Os materiais referentes a esfenodontes coletados pela equipe do Laboratoério do Setor de
Paleovertebrados do Departamento de Paleontologia e Estratigrafia (DPE) do Instituto de
Geociéncias (IGEO) da Universidade Federal do Rio Grande do Sul (UFRGS) consistem em
mais de cinquenta espécimes. Entretanto, até o0 momento, apenas dois sincranios (UFRGS-PV-
0748-T, adulto, e UFRGS-PV-0613-T, juvenil) foram formalmente descritos (BONAPARTE
& SUES, 2006), a partir dos quais foi erigida uma nova espécie, Clevosaurus brasiliensis, e

formalizada a Familia Clevosauridae.

De acordo com Bonaparte & Sues (2006), a vinculagdo de UFRGS-PV-0748-T e
UFRGS-PV-0613-T ao género Clevosaurus se deu com base na exclusdo da maxila da
margem posterior da narina externa pelo processo posterior da pré-maxila. C. brasiliensis
também compartilha com outras espécies de Clevosaurus a delimitacdo da fenestra suborbital

apenas pelo ectopterigoide e palatino, e pela presenca dos supratemporais.

Bonaparte e Sues (2006) ndo tiveram acesso ao espécime MCN-PV2852, descrito por
Ferigolo (2000), o que lancou a davida se este corresponderia a um taxon distinto de
Clevosaurus brasiliensis ou se pertenceria a esta especie, ja que, apesar de grandes
semelhancas, as caracteristicas derivadas sugeridas para este material ndo foram evidenciadas
na descricdo da espécie. Cabe enfatizar que durante este estudo tampouco foi possivel o
acesso a MCN-PV2852, assim, todas as consideragdes sobre o material foram feitas com base
na literatura (FERIGOLO, 2000; 2009).

Em termos de material pds-craniano, Arantes et al. (2009), realizaram uma descricao
dos mais completos especimes da colecdo do Laboratorio do Setor de Paleovertebrados do
IGEO/IUFRGS, incluindo-os em uma analise filogenética. Os autores concluiram que todos
0s materiais pos-cranianos avaliados podiam ser relacionados ao género Clevosaurus e

pertenciam a um mesmo taxon o que confirmou as proposicdes de Bonaparte & Sues (2006).

Neste trabalho, novos materiais cranianos e mandibulares da colecdo do Laboratério do
Setor de Paleovertebrados do IGEO/IUFRGS sdo descritos, e uma andlise filogenética

abordando as relagdes de Rhyncocephalia, é apresentada.
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2. OBJETIVOS

O objetivo geral deste estudo é dar continuidade as pesquisas sobre os esfenodontes da
base da “Formagdo Caturrita” (sensu ANDREIS et al., 1980). Para isso, pretende-se realizar
um estudo anatémico detalhado dos materiais cranianos e mandibulares ainda ndo descritos da
colecdo do Laboratdrio do Setor de Paleovertebrados do IGEO/UFRGS, a fim de verificar a
sua determinacdo taxondmica e vinculacdo ao género Clevosaurus, e a possivel presenca de
diferentes estagios ontogenéticos, sempre observando-se também os espécimes (UFRGS- PV-
0748-T e UFRGS-PV-0613-T), descritos por Bonaparte e Sues (2006), para comparagdes.

A fim de testar o posicionameno filogenético dos materiais estudados, sera realizada
uma andlise filogenética, incluindo as novas informacgdes anatbmicas que venham a ser
elucidadas pelas descricOes, além de possiveis revisdes de alguns dos caracteres previamente
usados (ARANTES et al., 2009).

Os objetivos especificos do presente projeto consistem em:

e Descricdo anatdmica (osteoldgica e dentaria) dos materiais cranianos e mandibulares;

e Analise e comparacdo de tracos que identifiquem diferentes estados ontogenéticos entre 0s

espécimes, com base em materiais de cranio e mandibula;

e Elaboracdo de uma andlise filogenética de Rhynchocephalia, com base em materiais

cranianos e pds-cranianos, incluindo os espécimes do Rio Grande do Sul;

e Testar a posicao filogenética de C. brasiliensis e consisténcia da Familia Clevosauridae

Bonaparte e Sues, 2006.



14

3. RHYNCHOCEPHALIA

Os esfenodontes, répteis primitivos que surgiram no Triassico, compdem o clado
Rhynchocephalia (Diapsida, Lepidosauria) que é considerado taxon-irmdo de Squamata (Fig
1). O termo Rhynchocephalia (significando “cabeca com bico”, em alusdo a estrutura formada
pelos dentes pré-maxilares) foi proposto por Glnther (1867) para incorporar Sphenodon
(forma vivente) e os fosseis a ele relacionados, dentro dos Squamata. Posteriormente outros
autores (e.g. HUXLEY, 1869 apud SUES et al., 1994) adicionaram 0s rincossauros triassicos
(Rhynchosauria) a este grupo, alegando principalmente uma homologia entre as estruturas em
forma de bico formadas na extremidade das pré-maxilas. Mais tarde, Carroll (1977 apud
SUES et al., 1994) observou que os esfenodontes séo de fato mais proximos dos Squamata, e
argumentou que nao haveriam evidéncias para suportar a inclusdo dos rincossauros em
Rhyncocephalia. A partir disso, ficou constatado por diversos autores que os esfenodontes séo

grupo irmdo de Squamata e que 0s Rhynchosauria devem ser incluidos em

Archosauromorpha.
Archosauromorpha Lepidosauromorpha
— e : i < v
Y Archosauna Lepidosauria
“Dinosauria™t Squamata
- [ri=—= =1
|
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Figura 1- Cladograma mostrando os principais grupos de Diapsida, adaptado de Pough (2003).
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No presente trabalho, utiliza-se o termo Rhynchocephalia Ginther, 1867, como
definido por Gauthier et al.(1988), para identificar todos os esfenodontes, incorporando
Sphenodon e seus “parentes” fdsseis. O termo mais recente, Sphenodontia, cunhado por
Willinston (1925) como um agrupamento menos inclusivo, excluindo géneros basais (como
Gephyrosaurus), muitas vezes € utilizado em substituicdo a Rhynchocephalia, seguindo a
interpretacdo de Estes (1983, apud FRASER, 1988), porém é usado aqui com seu significado

original.

A andlise cladistica apresentada por Gauthier et al. (1988) identificou oito
sinapomorfias de Rhyncocephalia, listadas a seguir:

1 — Pos-frontal sobreposto pelo pés-orbital,

2 — Quatro ou cinco dentes anteriores da fileira lateral do palatino alargados em

relacdo aos demais;

3 — Processos pterigdides dos quadrados curtos, ndo se estendendo até o nivel dos

tubérculos esfenoccipitais;

4 — Auséncia de contato entre pds-orbital e parietal (convergente com

younginiformes);

5 — Dentério se estende posteriormente até mais da metade da distancia entre o

processo coronoide e o condilo articular;
6 — Esplenial ausente;

7 — Coéndilo articular da mandibula tdo longo quanto largo, com uma pronunciada

crista antero-posterior presente;

8 — Lacrimal pegueno.

Um levantamento mais aprofundado dos caracteres diagnosticos foi realizado por

Carrol & Currie (1991) e esta representado no Quadro 1 (capitulo 4).

Os registros mais antigos de Rhynchocephalia datam do Tridssico Superior (e.g.
Diphydontosaurus, Planocephalosaurus, Clevosaurus), quando ja se encontram representados
diversos géneros com ampla distribuicdo geografica (CARROL & WILD, 1994). O declinio

do grupo, a partir do Cretaceo, pode estar relacionado ao aumento e diversificacdo dos
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Squamata (CARROL, 1988). Segundo Jones (2006a), esta relacdo pode ser interpretada como
resultado da competicdo direta entre os dois grupos ou por diferencas na adaptacdo a um novo
ambiente. No entanto, Apesteguia & Novas (2003) argumentam, baseados na descoberta de
numerosos exemplares de esfenodontes de grande porte (e.g. Priosphenodon avelasi) relativos
ao Cretadceo Superior da Patagbnia, que na América do Sul a substituicdo ecoldgica de

Rhynchocephalia por Squamata teria sido atrasada até o inicio do Terciario.

3.1. Rhynchocephalia atuais

No Cenozoico, apenas 0 género Sphenodon (Fig. 2) é conhecido. Este apresenta
caracteres bastante conservativos e, sendo o Unico remanescente de Rhyncocephalia, é
geralmente referido como um “féssil vivo” (BENTON, 1990). Sua distribuigdo geografica ¢
limitada a algumas ilhas menores da Nova Zelandia, pois a ocupacdo humana ja 0s
exterminou nas ilhas maiores e mais habitadas. Sphenodon é conhecido como Tuatara
(“espinho nas costas”, no idioma Maori), e é representado por duas espécies, S.punctatus e S.
guntheri. A espécie menos comum, S. guntheri, ndo foi incluida nos programas de
preservacdo e hoje se restringe a apenas uma populacdo, com cerca de 300 individuos adultos
(POUGH et al., 2003).

Figura 2 - Sphenodon, Unico género atual de
Rhynchocephalia. Foto disponivel em
<http://aes.eriophora.com.au/other/credits.ht
mI> Acesso em: 06 fev. 2001



http://aes.eriophora.com.au/other/credits.html
http://aes.eriophora.com.au/other/credits.html
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Os Tuatara alcancam até 60 cm de comprimento, apresentam as barras temporais
completas, definindo bem as duas fenestras didpsidas, o0 que seria um carater primitivo em
contraste aos Lepidosauria atuais, 0s quais ndo apresentam a barra temporal inferior.
Entretanto, na maioria dos fosseis de Rhynchocephalia esta barra encontra-se incompleta, o
que sugere que seja secundariamente derivado em Sphenodon (WU, 1994), possivelmente
resultado de processos heterocrénicos (FERIGOLO, 2000). Nos esfenodontes, ao contrario
dos lagartos, a reducdo da barra temporal inferior ndo é associada a mobilidade do quadrado,
que permanece fortemente ligado ao pterigdide. A evolucdo deste carater pode ser associada a
um maior desenvolvimento da musculatura adutora da mandibula (RIEPPEL &
GRONOWSKI, 1981, apud FRASER, 1988). Nos géneros em que ainda esta presente (e.g.
Sphenodon, Polysphenodon, Brachyrhinodon), a barra temporal inferior € arqueada
lateralmente, distanciando-se da mandibula, o que pode determinar uma adaptacéo alternativa

para a acomodacdo dos musculos, sugerindo que a presenca da barra completa possa ser uma

caracteristica primitiva para o grupo (Fig. 3) (Fraser, 1988).

astragalo e calcaneo
fusionados

metatarsal 5 em
forma de gancho

barra temporal
inferior completa

fenestra tirdide

Figura 3 — Caracteristicas tipicas de esfenodontes. (a-c) crénio de Sphenodon em vistas: a) lateral, b)
dorsal, c) ventral; (d) esqueleto de Planocephalosaurus, do Triassico Superior; (e) pé esquerdo do

género Homoeosaurus, do Jurassico (adaptado de Benton, 2008).
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Outras caracteristicas tipicas de esfenodontes sdo a presenca da fenestra tiride na
cintura pélvica, o astragalo fundido ao calcaneo e metatarsal 5 dobrado em forma de gancho
(BENTON, 2008) (Fig.2). As duas espécies de Sphenodon atuais tém vértebras do tipo
notocordal (anficélicas atravessadas pela notocorda), com intercentro, e costelas com apenas
uma cabeca articular (carater derivado em relacdo aos fosseis). Ha evidéncias de autotomia
caudal (ROMER, 1956). Nos membros, 0s carpos e tarsos ndo sofreram reducdo em relacéo
aos exemplares fosseis, e 0s 0ssos longos tém epifises dsseas (carater derivado em relacdo a
outros répteis, exceto lagartos). Além disso, possuem gastralia e 0ssos esclerdticos nas orbitas,

caracteristicas plesiomorficas.

Pode-se dizer que a principal caracteristica dos esfenodontes é a denticdo pre-maxilar
modificada em forma de cunha (Fig. 2). A maioria das espécies extintas, assim como a atual,
possuia dentes acrodontes (fundidos as maxilas), enquanto outras apresentavam denticéo
pleurodonte e alguns, mais antigos, denticdo tecodonte (FERIGOLO, 2000). Em geral os
dentes sdo dispostos em fileiras simples na maxila e mandibula, e em uma fileira de dentes
palatinos. As espécies do género Sphenodon apresentam mastigacdo propalinal, deslizando a
fileira de dentes mandibulares para frente entre as fileiras de dentes maxilares e palatinos,
assim cortando o alimento. Na maioria das espécies fosseis a mastigacdo € ortal, com a
mandibula realizando apenas os movimentos simples de abrir e fechar. Os tipos de dentes
sugerem, em geral, uma dieta variada, com formas herbivoras e insetivoras (POUGH et al.,
2003). E bastante caracteristico, ainda, o crescimento de uma camada 6ssea secundaria nas
margens da maxila e do dentario que, em individuos adultos, pode chegar a encobrir os dentes

completamente (Fraser, 1988).

O sistema circulatério de Sphenodon é considerado 0 mais primitivo entre os répteis
atuais. Possuem olho pineal, a cavidade nasal se abre diretamente na cavidade bucal, ndo tém
timpano e o ouvido médio é reduzido. A maturacdo sexual se da, em média, aos 20 anos,
sendo que podem viver até em torno de 100 anos, dado que tém uma taxa metabdlica e de
crescimento muito baixas (FERIGOLO, 2000)

Os tuatara tém habitos noturnos, mas precisam aquecer-se a luz do Sol, como 0s
lagartos. Sdo relatadas temperaturas de 6 a 16°C, em periodos de atividade noturna, estando
essa média abaixo da dos Squamata em geral. Ao se aquecerem durante o dia, atingem até
28°C. Vivem em tocas, habitadas também por algumas aves marinhas, ambiente que fornece

recursos importantes a sua sobrevivéncia. Alimentam-se das aves, que estdo mais vulneraveis



19

durante a noite, além de artropodes (também noturnos) que s&o atraidos pelo guano e restos de
alimento das colbnias de aves. Além disso, sua alimentacdo pode incluir outros grupos de
invertebrados, anfibios e répteis. Este padrdo de atividade e de termorregulacdo é,
provavelmente, exclusiva de Sphenodon, em decorréncia de seu habitat, e ndo deve ser
estendido aos géneros fosseis. S&o territoriais e utilizam vocalizagdo, exibicdes

comportamentais e mudancas de coloragéo para interagdes sociais (POUGH et al., 2003).

3.2. O registro fossil de Rhynchocephalia

S&o conhecidos mais de 30 géneros fosseis, com distribuicdo cosmopolita. Como ja
mencionado, sdo abundantes no inicio do Mesozdico, ocupando os mais variados habitats,
mas sofrem acentuada reducdo durante o Cretaceo (CARROLL, 1988). Muitos dos fosseis
apresentam caracteres ainda mais primitivos em relacdo ao tuatara como, por exemplo,
auséncia de dentes em cunha no pre-maxilar, mais de uma fileira de dentes palatinos, 0sso

supratemporal e movimento mastigatorio do tipo ortal.

Segue-se uma lista dos principais taxons ja descritos, com sua procedéncia e idade:

Triassico

e Paleollanosaurus fraseri Heckert, 2004 — Formacdo Tecovas, Tridssico Superior
(Carniano), Texas, EUA.

e Brachyrhinodon taylori Huene, 1910 — Formacdo Lossiemouth, Triassico Superior

(Carniano), Escocia.

e Polysphenodon sp. Jaekel, 1911 — Formacdo Keuper, Trassico Superior (Carniano-

Noriano), Hannover, Alemanha.

e Clevosaurus brasiliensis Bonaparte & Sues, 2006 — Formacao Caturrita, Tridssico

Superior (Carniano-Noriano), Rio Grande do Sul, Brasil.

e Whitakersaurus bermani Heckert, Lucas, Rinehart & Hunt, 2008 — Formacdo Rock
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Point, Tridssico Superior (Noriano-Rhetiano), Novo México, EUA

Diphydontosaurus avonis Whiteside, 1986 — Tytherington quarry, Triassico Superior
(Rhetiano), South Gloucestershire, Inglaterra.

Planocephalosaurus robinsonae Fraser, 1982 — Cromhall quarry, Triassico Superior
(Noriano-Rhetiano), South Gloucestershire, Inglaterra.

Sigala sigmala Fraser, 1986 — Cromhall quarry, Triassico Superior (Carniano-
Rhetiano), South Gloucestershire, Inglaterra.

Pelecymala robustus Fraser, 1986 — Cromhall quarry, Triassico Superior (Carniano-
Rhetiano), South Gloucestershire, Inglaterra.

Clevosaurus hudsoni Swinton, 1939 - Cromhall quarry, Tridssico Superior
(Carniano-Rhetiano), South Gloucestershire, Inglaterra.

Clevosaurus minor Fraser, 1988- Cromhall quarry, Triassico Superior (Carniano-

Rhetiano), South Gloucestershire, Inglaterra.

Jurassico

Gephyrosaurus bridensis Evans 1980 — Pant quarry, Jurassico Inferior

(?Hettangiano), South Glamorgan, Pais de Gales.

Clevosaurus bairdi Sues, Shubin & Olsen. 1994 — Formacdo McCoy Brook,

Juréssico Inferior (Hettangiano), Nova Scotia, Canada.

Clevosaurus convallis Séila, 2005 — Pant quarry, Jurassico Inferior (?Hettangiano),

South Glamorgan, Pais de Gales.

Palaeopleurosaurus posidoniae Carroll 1985 — Formacéao Posidonia Shale, Jurassico

Inferior (Toarciano), Holzmaden, Alemanha.

Rebbanasaurus jaini Evans, Prasad & Manhas 2001 — Formagdo Kota, Juréssico

Inferior (Toarciano), india.
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Godavarisaurus lateefi Evans, Prasad & Manhas 2001 - Formacdo Kota, Jurassico
Inferior (Toarciano), India.

Cynosphenodon huizachalensis Reynoso 1996 — Formacdo La Boca, Jurassico
Inferior (Toarciano-Pliensbachiano), Tamaupilas, México.

Zapatadon ejidoensis Reynoso & Clark 1998 — Formagdo La Boca, Jurassico
Inferior (Toarciano-Pliensbachiano), Tamaupilas, México.

Sphenovipera jimmysjoyi Reynoso 2005 — Formagdo La Boca, (Toarciano-
Pliensbachiano), Jurassico Inferior, Tamaulipas, México.

Opisthias rarus Gilmore 1909 - Formagdo Morrison, Jurdssico Superior
(Kimmeridgiano), EUA.

Eilenodon robustus Rasmussen & Callison 1981 - Formacdo Morrison, Jurdssico

Superior (Kimmeridgiano), EUA.

Sapheosaurus thiollierei Meyer 1850 — Formacdo Cerin, Jurdssico Superior

(Kimmeridgiano), Francga.

Theretairus antiquus Simpson 1926 — Formacdo Morrison, Jurassico Superior
(Kimmeridgiano), EUA.

Kallimodon pulchellus Zittel 1887 - Formacdo Solnhofen, Jurassico Superior

(Tithoniano), Bavaria, Alemanha.

Pleurosaurus goldfussi Meyer 1831 — Formacdo Solnhofen, Jurassico Superior

(Tithoniano), Bavaria, Alemanha

Pleurosaurus ginsburgi Fabre 1974 — Formacdo Canjuers, Jurassico Superior

(Tithoniano), Franca.

Homoeosaurus maximiliani Meyer 1845 — Formacao Solnhofen, Jurdssico Superior

(Tithoniano), Bavaria, Alemanha.
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Cretéceo
Tingitana anoualae Evans & Sigogneau-Russel 1997 — Formagdo Ksar Metlili,

Cretaceo Inferior (Berriasiano), Marrocos.

Toxolophosaurus cloudi Olson, 1960 — Formacdo Kootenai, Cretaceo Inferior
(Barremiano-Aptiano), Montana, EUA.

Pamizinsaurus tlayuaensis Reynoso 1997 — Formacdo Tlayua, Cretaceo Inferior
(Albiano), Puebla, México.

Ankylosphenodon pachyostosus Reynoso, 2000 — Formacdo Tlayua, Creticeo
Inferior (Albiano), Puebla, México.

Kaikaifilusaurus calvoi Simon & Kellner 2005 — Formacgdo Candeleros, Creaceo

Superior (Cenomaniano), Neuquén, Argentina.

Priosphenodon avelasi Apesteguia & Novas, 2003 — Formacéo Candeleros, Cretaceo

Superior (Cenomaniano-Turoniano), Rio Negro, Argentina.

Lamarquesaurus cabazai Apesteguia & Rougier, 2007 — Formacao Allen, Cretaceo

Superior (Campaniano), Rio Negro, Argentina.

Kawasphenodon spectatus Apesteguia, 2005 — Formacdo Los Alamitos, Cretaceo

Superior (Campaniano), Rio Negro, Argentina.
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4. RELACOES FILOGENETICAS DE RHYNCHOCEPHALIA

O taxon Rhynchocephalia esté inserido dentro de Lepidosauria, como grupo-irméo de

Squamata (Fig. 1).

Carrol & Currie (1991), baseando-se em diversos autores, estabeleceram caracteres

derivados para Rhynchocephalia, com base nos géneros com padrdo mais primitivo dentro do

grupo, relativos ao Trissico Superior (Quadro 1).

Sinapomorfias de Lepidosauromorpha

Pds-frontal contribui na margem da fenestra temporal superior;

Centros das vértebras cervicais 3 a 5 vezes mais curtos do que centros das vértebras truncais;
Comprimento reduzido do processo transverso das vértebras truncais;

Costelas truncais holocefélicas;

Grande esterno ossificado com o qual se articulam os coracoéides;

Sinapomorfias de lagartos avancados e Sphenodontia sensu Willinston, 1925

Centro caudal especializado para autotomia;
Fenestra tirdide na pélvis;

Fusdo de astragalo e calcaneo;

Perda dos tarsais distais 1 e 5;

Quinto metatarsale curto e em forma de gancho;

Autapomorfias de Sphenodontia sensu Willinston, 1925

Padrdo acrodonte de pelo menos alguns dos dentes marginais;

Alargamento da fileira lateral de dentes palatinos;

Oclusdo precisa dos dentes marginais;

Pequenos dentes juvenis na por¢do anterior da maxila e do dentario;

Substitui¢do de dentes acrodontes ocorrendo por adigdo na parte posterior da maxila e do dentério;
Auséncia de lacrimal;

Dentéario caracterizado por sua grande extensao posterior, processo corondide e forame mandibular;
Pré-frontal formando articulacéo solida com a superficie dorsal do palatino;

Forame quadrado-jugal muito amplo;

Processo posterior do isquio proeminente;

Quadro 1 - Caracteres derivados de Rhynchocephalia baseados nos padrfes mais primitivos dos
géneros do Tridssico Superior (adaptado de CAROLL & CURRIE, 1991).
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Como mencionado anteriormente, os autores se dividem entre 0 uso dos termos
Rhynchocephalia e Sphenodontia para designar a ordem dos esfenodontes. Favorece-se aqui 0
uso de Rhynchocephalia por ser o mais antigo e mais abrangente, além de mais comumente
usado em trabalhos recentes sobre o tema (e.g. JONES 2006a; REYNOSO, 2005). Outros
termos, como Sphenodontia, sdo utilizados para designar grupos menos inclusivos, seguindo a

seguinte organizacgéo:

RHYNCHOCEPHALIA Giinther, 1867 (sensu GAUTHIER et al., 1988)
SPHENODONTIA Williston, 1925 (sensu BENTON, 1985)

SPHENODONTIDAE Cope, 1871 (sensu REYNOSO, 1996)

A partir de Sphenodontidae os taxons sdo dividos em familias, algumas das quais ja

bem descritas e relativamente bem definidas.

e SPHENODONTINAE Cope, 1869

Grupo que inclui o género atual, Sphenodon, além de alguns géneros fosseis (e.g.

Cynosphenodon, Sphenovipera);

e PLEUROSAURIDAE Lydekker, 1888

Formas aquaticas com corpos alongados (e.g. Pleurosaurus, Palaeopleurosaurus);
e SAPHEOSAURIDAE Nopcsa, 1923

Formas aquaticas com corpos curtos (e.g. Sapheosaurus);

e EILENODONTINAE Rassmussen & Callison, 1981

Grandes herbivoros terrestres (e.g. Eilenodon, Priosphenodon).

e CLEVOSAURIDAE Bonaparte & Sues, 2006

Grupo que inclui o género Clevosaurus (estudado neste trabalho), além de

Brachyrhinodon e Polysphenodon.
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Ainda assim o posicionamento de diversos géneros conhecidos ainda é bastante
incerto e sujeito a modificacdes, ja que grande parte dos exemplares fésseis € incompleta,
havendo até mesmo taxons descritos com base apenas em mandibulas (e.g. Sphenovipera
jimmysjoyi). Dentro deste contexto, o item seguir concentra-se no historico do posicionamento
do género Clevosaurus, até a formalizacdo da familia Clevosauridae.

4.1. O Género Clevosaurus

O género Clevosaurus foi erigido por Swinton, em 1939. Atualmente sabe-se que este
era um género cosmopolita (JONES, 2006a), tendo sido registrados especimes em quase todos
0s continentes, a exce¢do da Oceania. Relativas ao Triassico Superior, sdo conhecidas as
espécies do Brasil (C. brasiliensis), Estados Unidos (C. latidens), Inglaterra (C. latidens, C.
hudsoni, C. minor) e Bélgica (Clevosaurus sp.). Para o Jurassico Inferior, sdo descritas
espécies do Pais de Gales (C. convalis), Inglaterra (Clevosaurus sp.), Canada (C. bairdi),
Zimbabue (Clevosaurus sp.), Africa do Sul (Clevosaurus sp.) e China (C. petilus, C. wangi e

C. mcgilli).

De acordo com Fraser (1988), o género Clevosaurus exibe as seguintes sinapomorfias
tipicas de Lepidosauromorpha: pos-frontal entrando na borda da fossa temporal superior;
articulacdes intervertebrais acessorias no arco neural; centro cervical mais curto do que os
centros dorsais medianos e costelas dorsais holocefalicas. Além disso, Clevosaurus apresenta
varias caracteristicas ausentes em Arcosauromorpha: veértebras notocordais; auséncia de
processos transversos alongados nas vértebras dorsais; ocorréncia de forame entepicondilar no
Umero; auséncia de articulagcbes complexas entre astrdgalo e calcaneo; presenca do quinto

metatarso em forma de gancho.

Alguns autores ja trataram os esfenodontes do Triassico como um grupo separado das
formas mais recentes (e.g. HOFFSTETTER, 1955; COCUDE-MICHEL, 1963 apud
FRASER, 1988). No entanto, todas as apomorfias definidas por Carrol & Currie (1991)
(Quadro 1) para esfenodontes, em relacdo a Lepidosauromorpha basais e Squamata, s&o
observadas em Clevosaurus, 0 que suporta sua posi¢do taxonémica dentro de Sphenodontia.

Ao contrario de muitos esfenodontes do Triassico Superior (e.g. Diphydontosaurus,
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Palaeopleurosaurus), a barra temporal inferior encontra-se completa em Clevosaurus. Além
disso, apresenta duas fileiras de dentes pterigdides e € o Unico género Triassico que possui
supratemporal, caracteristicas consideradas primitivas dentro de Rhynchocephalia. Outros
caracteres primitivos de esfenodontes, observados em Clevosaurus sdo: fusdo entre astragalo

e calcaneo, forames proeminentes no imero e fémur com forma sigmoide (FRASER, 1988).

Entre os caracteres comumente tidos como diagndsticos para o género Clevosaurus
(FRASER, 1988; WU, 1994; SAILA, 2005; JONES, 2006a, 2006b; BONAPARTE & SUES,
2006) pode-se considerar o seguinte conjunto (caracteres numerados de 1 a 7, indicados na
Figura 4):

(1) A fenestra suborbital é limitada apenas pelo palatino e ectopterigdide;

(2) Presenca do supratemporal, embora tenham sido encontrados também em Priosphenoson
(APESTEGUIA & NOVAS, 2005) e Zapatadon (REYNOSO & CLARK, 1998);

(3) Duas fileiras de dentes no pterigdide;
(4) Regido anterorbital relativamente curta, com narinas quase verticais;

(5) Um processo posterior na pré-maxila formando a margem posterior da narina externa (que
geralmente seria formada pelo maxilar), apesar de ja ter sido observada forma similar nos
géneros Priosphenodon (APESTEGUIA & NOVAS, 2003) e Godavarisaurus (EVANS,
2001);

(6) Auséncia do processo pré-maxilar da maxila;

(7) Dentes alongados, com forma de cones comprimidos lateralmente, possuindo flanges

anteriores e posteriores.

Entre os principais representantes do género, Clevosaurus hudsoni (Fig. 4),
proveniente da Inglaterra é descrito com detalhes por Fraser (1988), e interpretado como um
réptil de aproximadamente 25 cm de comprimento, essencialmente insetivoro, mas que
provavelmente apresentava também habitos herbivoros. Pode ser diagnosticado, segundo Wu
(1994), pelos frontais com complexa interdigitacdo, supratemporal cobrindo toda a margem
postero-medial do esquamosal, esquamosal entrando em contato com o jugal na porgédo

postero-ventral da fenestra inferior, e o teto craniano formando uma cristal sagital.
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Figura 4 - Cranio de Clevosaurus hudsoni. (a) vista dorsal, (b) vista lateral e (c) vista palatal.
Abreviacdes: d - dentério; ect - ectopterigdide; f - frontal; j - jugal; mx - maxila; n - nasal; p - parietal;
pal - palatino; pf - pés-frontal; pm - pré-maxila; po - pos-orbital; prf - pré-frontal; pt - pterigdide; sq -
esquamosal; st - supratemporal. Escala = 1,0 cm. Os nimeros indicam as caracteristicas listadas na
pagina 25. Adaptado de Fraser (1988)

Na Formacdo Lufeng, na China, trés espécies de Clevosaurus foram descritas por Wu
(1994), embora sua validade seja contestada por alguns autores (e.g. SUES, 1994; JONES,
2006a). Seguindo-se a proposta de Sues (1994), consideramos neste trabalho C. wangi como
sinbnimo de C. petilus. Segundo a descricdo de Wu (1994), C. petilus (Fig. 5) tem, como
caracteristicas diagnosticas, uma fenestra supratemporal oval orientada diagonalmente,
perietais estreitos anteriormente, margem dorsal da maxila se eleva em diregéo ao seu contato
com o jugal, jugal com um processo anterior curto, processo basipterigdide muito estreito,

prearticular se estende anteriormente além da margem ventral do corondide.
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Figura 5 - Cranio de Clevosaurus petilus. (a) vista dorsal e (b) vista lateral. Abreviac¢des: d, dentario;
ec, ectopterigdide; f, frontal; fst, fenestra supratemporal; j, jugal; m, maxila; p, parietal; pal, palatino;
po, pos-orbital; pof, pos-frontal; prf, pré-frontal; sq, esquamosal; st, supratemporal. Escala = 5 mm.
Adaptado de Wu (1994)

O terceiro taxon chinés, Clevosaurus mcgilli (Fig. 6) foi definido como possuindo uma
grande fileira de dentes palatinos subparalela aos dentes da maxila, palatino alargando-se
posteriormente, resultando em uma fenestra suborbital em forma de “L”, jugal com um longo
processo anterior que encontra o processo ventral do pré-frontal, processo dorsal do jugal
expandido em sua extremidade, pos-orbital fortemente curvado ventralmente, supratemporal
assimétrico em forma de “V”, e focinho muito curto, com menos de um quarto do

comprimento do cranio.

Clevosaurus bairdi, descrito por Sues (1994), foi encontrado no Canadd, e foi
diagnosticado como intimamente relacionado a C. mcgilli, diferindo deste pela presenca de
um unico dente pré-maxilar, apenas trés dentes adicionais na maxila, auséncia da forma de

“ampulheta” nos parietais e auséncia da fenestra suborbital em forma de “L”. (Fig. 7)
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Figura 6 - Cranio de Clevosaurus mcgilli. (a) vista dorsal, (b) vista ventral e (c) vista lateral.
Abreviacdes: d, dentério; ec, ectopterigbide; f, frontal; j, jugal; m, maxila; n, nasal; p, parietal; pal,
palatino; pm, pré-maxila; po, pos-orbital; pof, pds-frontal; prf, pré-frontal, pt, pterigdide; sq,

esquamosal; st, supratemporal. Escala = 5 mm. Adaptado de Wu (1994).

Figura 7 - Créanio de Clevosaurus bairdi em vista lateral, medindo aproximadamente 1,9cm.
Abreviagdes: d, dentério; f, frontal; j, jugal; mx, maxila; n, nasal; p, parietal; pm, pré-maxila; po, pos-
orbital; pf, pos-frontal; prf, pré-frontal; sq, esquamosal; st, supratemporal. Adaptado de Sues-Reisz

(1995).
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A espécie Clevosaurus convallis, diagnosticada por Séila (2005) com base em alguns
elementos do crénio e mandibula (Fig. 8), se distingue de outros representantes do género por
trés caracteres: auséncia da flange posterior horizontal do longo processo lateral da pré-
maxila, presente em C. hudsoni; processo nasal da pré-maxila muito curto; seis dentes grandes
adicionais no dentario e na maxila, seguidos por um ou dois dentes menores no dentario e por

até quatro na maxila.

Figura 8 — Elementos utilizados na descricdo de Clevosaurus convallis. (a), Parte da pré-maxila
esquerda, em vista medial. (b), regido medial da maxila esquerda, em vista lateral. (c), parte da maxila
direita, em vista lateral. (d), estremidade anterior do dentério direito, em vista lateral. (€), extremidade
posterior do dontério direito, em vista lateral. (f), extremidade posterior do dentario esquerdo, em vista

lateral. (g) parte do dentéario direito, em vista medial. Modificado de Saila (2005).

Segundo Bonaparte & Sues (2006) C. brasiliensis, apresenta estrito vinculo com
outras espécies de Clevosaurus do Tridssico Superior da China (e.g. Clevosaurus wangi e
Clevosaurus mcgilli) e do Jurassico Inferior do Canada (e.g. Clevosaurus bairdi). Alguns
caracteres que diferenciam Clevosaurus brasiliensis (Figs. 9 e 10) de outras espécies do
género Clevosaurus sdo: regido anterorbital muito curta, correspondendo a 20% do

comprimento total do cranio; pterigoide com duas fileiras longitudinais de dentes e trés ou
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quatro dentes situados postero-lateralmente as fileiras laterais; maxila do adulto com dois

dentes com flanges, seguidos por um ou dois dentes subcénicos menores.

Figura 9 — Cranio de Clevosaurus brasiliensis (UFRGS-PV-0974-T).(a) vista dorsal. (b), vista
lateral. Escala = 5mm Retirado de Bonaparte & Sues (2006).
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Figura 10 - Créanio de Clevosaurus brasiliensis (UFRGS-PV0748T). Vistas lateral: a, b, ¢, g; Vista
palatal: d; Vista dorsal: e, f. Abrevia¢Ges: D, dentario; DMX, dentina do maxilar; FR, frontal; J, jugal;
MX, maxila; N, nasal; PFR, pos-frontal; PMX, pré-maxila; PO, pos-orbital; PRF, pré-frontal; Q,
quadrado; RP, processo retroarticular; SA, supra-angular; SD, dentina secundaria; SM, marcas de

entalhe; SQ, esquamosal. Escala = 5mm. Retirado de Bonaparte & Sues, 2006.
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4.2. Relacg6es filogenéticas de Clevosaurus

Fraser (1988), baseado principalmente no estreitamento dos parietais e nos dentes
adicionais alongados posteriormente incluiu Clevosaurus em um grupo com descendéncia mal

resolvida juntamente com Palaeopleurosaurus, Sapheosaurus e Kallimodon (Fig. 11).

Palaeopleurosaurus?

Planocephalosaurus

Diphydontosaurus
Brachyrhinodon

Toxolophosaurus

Gephyrosaurus
Polysphenodon
Homoeosaurus
Clevosaurus
Kallimodon
Sapheosaurus
Sphenodon
Opisthias
Eilenodon

Figura 11 - Cladograma proposto por Fraser (1988), agrupando Clevosaurus juntamente com

Palaeopleurosaurus, Kallimodon e Sapheosaurus (n6 F).

Wu (1994), através de analises filogenéticas utilizando o0s onze géneros de
esfenodontes mais bem conhecidos, estabeleceu o grupo monofilético informal ‘clevosaurs’,
reunindo os géneros Clevosaurus, Brachyrhinodon e Polysphenodon (Fig. 12). Segundo essa
andalise, que envolveu apenas caracteres cranianos, as sinapomorfias deste grupo sao: processo

dorsal do jugal estreito e alongado e regido anterorbital menor que um ter¢co do comprimento
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do crénio. Na configuragdo proposta, Clevosaurus e Brachyrhinodon sdo mais relacionados
entre si do que com Polysphenodon, por apresentarem em comum a fenestra temporal inferior
maior que um quarto do comprimento do cranio.
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Figura 12 - Cladograma proposto por Wu (1994), mostrando a posicdo do grupo informal

‘clevosaurs’.

Reynoso (1996, 1997, REYNOSO & CLARK, 1998) analisou as relacbes entre 0s
esfenodontes com base em caracteres cranianos e pds-cranianos, e reutiliza o grupo informal
‘clevosaurs’ (Fig. 13). Segundo Reynoso (1996) a relagdo de taxons-irmdos entre
Brachyrhinodon e Polysphenodon é suportada por dois caracteres: regido anterorbital menor
gue um quarto do comprimento do cranio e dentes maxilares com um pequeno flange medial.
Por outro lado a relacdo entre Clevosaurus e Brachyrhinodon € suportada por apenas um
carater - fenestra temporal inferior maior que um quarto do comprimento do cranio -, o
mesmo citado por Wu (1994).
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Figura 13- Cladograma de Reynoso (1996), propondo um novo arranjo para o grupo ‘clevosaurs’.

Reynoso (2000) verificou ainda que o posicionamento de Clevosaurus € ambiguo,
pois, em sua analise, caracteres relacionados as propor¢des dos membros indicam dois estados
diferentes: enquanto as caracteristicas do Umero vinculam este taxon a Sapheosaurus, a

anatomia do fémur o relaciona a Homoeosaurus (REYNOSO, 2000; carater 42).

Baseando-se nessas hipoOteses filogenéticas que reinem  Brachyrhinodon,
Polysphenodon e Clevosaurus, Bonaparte & Sues (2006) estabeleceram um grupo

taxonémico formal, a familia Clevosauridae, compreendendo os trés géneros citados. Segundo
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os autores, a Familia Clevosauridae, monofilética, agrupa o ultimo ancestral comum de

Brachyrhinodon, Polysphenodon e Clevosaurus e todos seus descendentes (Quadro 2).

Segundo Bonaparte & Sues (2006), caracteres diagnésticos para a Familia sdo:
comprimento da regido anterorbital correspondente a um quarto ou menos do comprimento
total do créanio; comprimento da fenestra temporal inferior correspondente a mais de um
quarto do comprimento do cranio; processo anterior da maxila pequeno ou ausente (maxila
excluida da margem posterior da narina externa em Clevosaurus; condicdo incerta em

Brachyrhinodon, segundo Fraser & Benton 1989).

Familia Clevosauridae Bonaparte & Sues, 2006

Género Clevosaurus Swinton, 1939
. hudsoni Swinton*, 1939

. minor Fraser & Walkden, 1983

. petilus Young, 1982

. latidens Fraser, 1993

. mcgilli Wu, 1994

. bairdi Sues, Shubin & Olsen, 1994

. convalis Saila, 2005

O O 0O 0 0000

. brasiliensis Bonaparte & Sues, 2006

Género Brachyrhinodon Huene, 1910
B. taylori Fraser & Benton, 1989

Género Polysphenodon Jaekel, 1911
P. mulleri Fraser & Benton, 1989

Quadro 2 - Familia Clevosauridae, como proposta por Bonaparte & Sues (2006).
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5. MATERIAIS E METODOS

Foram selecionados, dentre os espécimes de esfenodontes que integram a cole¢do do
Laboratério de Paleovertebrados do IGEO/UFRGS, os materiais cranianos e mandibulares
mais bem preservados (Quadro 3), todos provenientes do afloramento Linha Sdo Luiz,
localizado no municipio de Faxinal do Soturno (ver capitulo 6).

Os sete espécimes selecionados foram submetidos a preparacdo mecénica, com 0
auxilio, basicamente, de agulhas histoldgicas, lupa binocular e cola. As fotografias foram
feitas no Departamento de Paleontologia e Estratigrafia, com uma camera Sony DSC-W1. As

medidas foram realizadas utilizando-se paquimetro.

A nomenclatura anatdmica utilizada baseou-se em Romer (1956). O reconhecimento
dos caracteres de importéncia filogenética presentes nos especimes foi feito, principalmente,
seguindo-se Fraser (1988) e Fraser & Walkden (1984).

Na anélise cladistica os espécimes aqui estudados (UFRGS PV0748T, UFRGS
PV0613T, UFRGS PV0735T, UFRGS PV0740T, UFRGS PV0746T, UFRGS PV0753T,
UFRGS PV0972T, UFRGS PV0974T, UFRGS PV1152T), juntamente com 0s espécimes
estudados por Arantes et al.(2009) e por Ferigolo (2000; 2009), foram codificados com um
Unico taxon, Clevosaurus brasiliensis (ver capitulo 8). Para a matriz de dados foram
utilizados 67 caracteres (capitulo 9, item 9.2) retirados de Apesteguia & Novas (2003) que,
por sua vez, congrega grande parte dos caracteres utilizados por Reynoso (1996, 1997, 2005),
Reynoso & Clark (1998) e Wu (1994). Alguns dos caracteres foram reformulados em relacédo
ao modo em que foram apresentados anteriormente (ARANTES et al., 2009) de modo a
tornar suas descricdes mais objetivas (ver capitulo 9). A matriz de dados foi composta por 26
taxons: Squamata (designado como grupo externo), Gephyrosaurus, Diphydontosaurus,
Brachyrhinodon, Homoeosaurus, Kallimodon, Sapheosaurus, Planocephalosaurus,
Palaeopleurosaurus, Polysphenodon, Clevosaurus hudsoni, Clevosaurus bairdi, Clevosaurus
petilus, Clevosaurus mcgilli, Clevosaurus brasiliensis, Pamizinsaurus, Ankylosphenodon,
Senovipera,  Theretairus,  Zapatadon,  Sphenodon,  Cynosphenodon,  Opisthias,

Toxolophosaurus, Eilenodon e Priosphenodon, formando o grupo interno.
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Mandibula
Maxila
UFRGS-PV-0735-T Jugal
Esquamosal
Quadrado
Supratemporal
Nasal
Pré-frontal
UFRGS-PV-0740-T Frontal
Maxila
Jugal
Prémaxila pajating
UFRGS-PV-0746-T Pterigoide
Jugal Ectopterigdide
Vomer pterg
Maxila
UFRGS-PV-0753-T Nasal
Jugal
Mandibula
Nasal Juaal
Pré-frontal 9
Esquamosal
Frontal Quadrado
UFRGS-PV-0972-T Pos-frontal S
. . Ectopterig6ide
Pos-orbital 2"
. Supraoccipital
Parietal p
h Mandibula
Maxila
Nasgl Pos-orbital
Maxila .
Jugal Parietal
UFRGS PV-0974-T ) Esquamosal
Pré-frontal
Quadrado
Frontal Mandibula
Pos-frontal
Pré-maxila Parietal
Nasal Pterigoide
UERGS-PV-1152-T ’Maxna Ectopter_|g0|de
Pos-frontal Palatino
Jugal Neurocranio
Esquamosal Mandibula

Quadro 3 — Lista de espécimes utilizados nas descric¢fes, indicando os elementos analisados em

cada um.
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As abreviacdes institucionais dos espécimes estudados referem-se a:

MCN-PV — MCN: Museu de Ciéncias Naturais da Fundacdo Zoobotanica do Rio
Grande do Sul (FZBRS); PV: Paleovertebrados.

UFRGS-PV-T — UFRGS: Universidade Federal do Rio Grande do Sul; PV:
Paleovertebrados; T: Triassico.

A analise cladistica foi feita utilizando-se o programa NONA versdo 2.0 (GOLOBOFF,
1993), com busca heuristica com 90 replicacdes e algoritmos TBR mult*max* (multiple tree
bisection-reconection). Os caracteres ndo foram pesados e os caracteres multi-estado foram
tratados como ndo ordenados. Autapomorfias para os taxons terminais foram excluidas da
analise. As mudancas de estados de carater foram tracadas utilizando a opgdo DELTRAN
(delayed transformation option). A arvore obtida foi lida através da interface WINCLADA
(NIXON, 1999-2002) (Apéndice 1).
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6. AREA DE ESTUDO: GEOLOGIA E BIOESTRATIGRAFIA

O material estudado procede do afloramento Linha S&o Luiz (29° 33°29” S; 53° 26’ 55”

W), localizado a 2km da cidade de Faxinal do Soturno, na regido central do estado do Rio

Grande do Sul, Brasil (Fig. 14), atribuido a base da “Formagao Caturrita” (sensu ANDREIS

et al., 1980). No municipio de Candeléaria também ocorrem afloramentos relacionados a esta

unidade estratigrafica. Materiais atribuidos a Rhyncocephalia (tombados na cole¢do do

MCN-FZBRS) foram encontrados no afloramento Sesmaria do Pinhal 1.

Perfil
estratigrafico
do afloramento
Linha S&o Luiz

ags afamagcg

Capital
o Cidades
~ Rodovias
+ Afloramentos

B

Candelaria

achoeira do Sul
Porto
Alegre

Mapa de localizagao dos afloramentos

Legendas do perfil
D arenito fino a grosso E laminagéo cavalgante

[=] arenito fino e pelito intercalados // ossos fosseis

- pelito laminado

' bioturbagao
pelito macico

“¥~ gretas de contragdo
[1%] intractastos de argila +++ paleosolos

B estratificagéo cruzada festonada ) marcas de raiz
estratificacéo cruzada tangencial , folhas fosseis

@ estratificacéo plano-paralela @ t1oncas fossele

Figura 14 — Mapa de localizagdo e perfil estratigrafico do afloramento Linha S&o Luiz, em Faxinal do

Soturno. A fotografia mostra o nivel de arenitos magicos onde sdo encontrados os tetrapodes fosseis.

Modificado de Bonaparte et al. (2003).
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Esta unidade € relacionada a um trato de sistema de nivel alto (LANGER et al., 2007), e

se inclui nos niveis mais altos da Sequéncia Santa Maria 2 de Zerfass et al. (2003) (Fig. 15).

No topo da Sequencia Santa Maria 2 ocorre um aumento na proporcdo de depdsitos

arenosos em relacdo dos depositos finos em comparacdo ao Membro Alemoa da Formacgéo

Santa Maria. O ambiente é interpretado como uma progressiva substituicdo do sistema

fluvial anastomosado efémero por um sistema fluvial entrelagcado mais perene, indicando
um aumento nas condi¢Ges de umidade no final do Triassico (SCHERER & HOLZ, 1995;

LANGER et al., 2007).

Rhe

Nor

Car

Triassico

Sequéncia Santa Maria 3

Cenozona de Mammaliamorpha
=
7Cenozona de Rhynchosauria

Sequéncia Santa Maria 2

Lad

Cenozona de Therapsida
/ i

Sequéncia Santa Maria 1

Legendas:

ossos de
& tetrapodes

7% paleosolos

@ conchostraceos @reslos de plantas £ troncos silicificados
Nbos de suspensdo == laminag&o horizontal

45 estratifica¢do cruzada laminagdo cruzada [—s]arenito médio e grosso
de pequeno e médio porte /1) de grande porte I v

; : pelito macigo vulcanicas
[T arenito médio e fino E]e fariitaric EM

Supersequéncia Santa Maria

Figura 15 — Cronoestratigrafia das unidades triassicas sul-rio-grandenses (modificado de Zerfass et

al., 2003). Os fésseis de Rhyncocephalia ocorrem na Cenozona de Mammaliamorpha.

Nos afloramentos correspondentes ao topo da Sequencia Santa Maria 2 foi

identificado o predominio das seguintes associagdes de facies (RUBERT & SCHULTZ,

2004): Arenitos em Lencol Amalgamados, Arenitos Tabulares Sobrepostos, IntercalacGes de
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Pelitos, Siltitos e Arenitos Laminados e Lentes de Arenito Sobrepostas. Estas fei¢cdes indicam
que durante a deposicdo desse pacote predominou um sistema fluvial entrelagado de baixo
confinamento e de baixa sinuosidade, com canais instaveis, associados a depositos de material
arenoso por meio de raras descargas desconfinadas e instantdneas, numa planicie aluvial
arenosa. A presenca de corpos de arenitos amalgamados com varios metros de espessura, com
geometria tabular e lenticular é um indicio de sedimentacdo gerada por inundacbes
instantaneas, tipicas de rios efémeros. Nas porcdes distais das planicies aluviais, ocorria, de
maneira restrita, a deposicdo de areias finas por suspensdo, com posterior exposicdo subaérea
e precipitacdo de concre¢des carbonaticas em sub-superficie. Nestes dep6sitos, com presenca
de intraclastos de argila dentro dos lobos de arenito fino, é que se encontram os fosseis de
tetrapodes (RUBERT & SCHULTZ, 2004) (Fig. 14).

Em um contexto bioestratigrafico, Scherer et al. (1995) constatou que a fauna do
afloramento Botucarai, de Candelaria (e.g. Jachaleria candelariensis e dentes de
arcossauros), era distinta daquela da Cenozona de Rhynchosauria da Formacdo Santa Maria,
propondo uma unidade bioestratigrafica informal para a Formacdo Caturrita denominada
“Intervalo de Jachaleria”. Com novos achados fosseis em outros afloramentos de Candelaria
(e.g. Sesmaria do Pinhal) e de Faxinal do Soturno (e.g. Linha Séo Luiz), Rubert e Schultz
(2004) propuseram um novo horizonte bioestratigrafico para o topo da Sequéncia 2, chamado
Zona-de-Associagdo de Ictidosauria (em referéncia ao cinodonte “ictidossauro” Riograndia
guaibensis), que pode ser correlacionado com o estagio faunal Coloradense Inferior da
Argentina, correspondente ao Neo-Carniano/Eo-Noriano da Europa. Esta unidade
bioestratigrafica formal substituiu o antigo “Intervalo de Jachaleria”. Posteriormente, Schultz
e Soares (2006), propuseram a substituicdo do nome Cenozona de Ictidosauria (RUBERT &
SCHULTZ, 2004) por Cenozona de Mammaliamorpha por entender que este Gltimo nome
refletia melhor a riqueza de taxons de cinodontes ndo-mamalianos derivados (e.g. Riograndia,
Irajatherium, Brasilodon, Brasilitherium) encontrados nos afloramentos associados a
Formacdo Caturrita (Fig. 15). Mais recentemente, Abdala & Ribeiro (2010), definiram esta
biozona como Zona-de-Associacdo de Riograndia, e atribuiram a Formacdo Caturrita uma
idade entre 0 Neo-Noriano e o Rhetiano, baseando-se em relagdes entre alguns taxons locais e
taxons de grupos irmdos em outras localidades da Argentina, Africa, América do Norte e

Europa correspondentes a este intervalo de tempo.
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Segue-se uma descri¢do anatémica detalhada de cada espécime analisado. As medidas

possiveis de serem feitas em cada caso estdo relacionadas na Tabela 1.

Tabela 1 — Medidas realizadas em cada espécime descrito, exceto por UFRGS-PV-0735-T, por

apresentar todas suas extremidades fraturadas. (todas as medidas em milimetros)
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UFRGS PV0740T - - - 6,5 9,6 4 - - - - -
UFRGS PV0746T - 10,3 - - - - - - - - -
UFRGS PV0753T - - - 6,9 9,1 - - - - 26,4 98
UFRGS PV0972T 18,4 - 16 4,9 69 26 45 44 4,2 19,8 42
UFRGS PV0974T 21,6 - - 5 84 26 - - 6,4 23 6,5
UFRGS PV1152T 28,7 265 23,3 7.8 109 - 48 - 10,6 - 28,3

UFRGS- PV-0735-T

Este espécime apresenta alguns elementos articulados, todos referentes ao lado direito

de um sincranio. Entre os mais bem preservados estdo a mandibula, partes da maxila, jugal,

esquamosal, um fragmento do quadrado e o supratemporal completo (Fig. 16)

A maxila direita encontra-se com sua extremidade anterior fraturada, estando ausente o

processo ascendente. Apresenta uma camada 6ssea secundaria na margem ventral e, logo

acima, uma fileira de quatro forames na regido mais anterior e um forame mais isolado
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posteriormente. Estdo presentes na regido posterior um dente grande fraturado, o mais
posterior da série adicional, seguido por dois dentes conicos bastante menores, representando
uma segunda série de dentes adicionais (WU 1994).

A extremidade posterior da maxila esté articulada com o fragmento da extremidade
anterior de jugal, formando uma linha diagonal antero-dorsal. Observa-se ainda um fragmento
separado relativo ao processo dorsal do jugal que se projeta dorso-posteriormente. A
extremidade distal desse processo estd em contato com um outro pequeno fragmento,

possivelmente relativo ao 0sso pos-orbital.

O esquamosal direito esta presente, porém com seus processos anterior e ventral
fragmentados. Apresenta uma regido ampla, aproximadamente quadrilatera, a partir da qual se
projetariam os referidos processos. Sua margem posterior esta inteiramente em contato com o
supratemporal. A porcdo mais proximal do processo ventral do esquamosal esta bastante
evidente, mas & impossivel determinar sua extensdo total ou qualquer contato com outro

elemento.

Na regido medial do teto craniano encontra-se parte do parietal direito. Sua
extremidade anterior esta fragmentada, ndo sendo possivel precisar sua extensdo ou contato
com outros elementos, mas € evidente que forma pelo menos grande parte da margem medial
da fenestra temporal superior. Posteriormente apresenta um processo longo que se projeta
postero-lateralmente até entrar em contato com o supratemporal, formando assim toda a

margem posterior da fenestra temporal superior (Fig. 16a).

Na extremidade mais postero-lateral do cranio, em vista dorsal, esta presente 0 0sso
supratemporal, neste exemplar preservado apenas do lado direito. E um elemento alongado
transversalmente, com sua margem anterior em contato exclusivamente com o esquamosal e
sua extremidade medial articulada com o processo posterior do parietal. Ao longo de sua

extensdo apresenta uma leve depressdo medial na superficie dorsal.

Em vista lateral pode-se observar o ectopterigdide direito articulando-se com a face

medial do jugal e da maxila. (Fig. 16 b)
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Figura 16 — Espécime UFRGS-PV-0735-T. (a) vista dorsal; (b) vista lateral direita. Escala = 5mm.

Abreviagdes: COS - camada Ossea secundaria; D - dentario; DA - dentes adicionais; ESQ -
esquamosal; J - jugal; MX - maxila; P - parietal; PCO - processo coronoide; Q - quadrado; ST -

supratemporal



46

A mandibula direita encontra-se quase completa, exceto pela extremidade anterior
fraturada. Além disso o processo corondide do dentério estd parcialmente encoberto por
sedimento e por 0ssos do cranio. Da face medial, apenas uma parte do dentario esta visivel,
com o canal meckeliano bastante evidente, paralelo a margem ventral da mandibula. Em vista
lateral o grande nimero de rachaduras dificulta a identificacdo precisa das linhas de sutura

entre 0S 0SSOS.

No dentéario ainda esta presente o que seria provavelmente o dente mais posterior da
fileira de dentes adicionais mandibulares, maior do que aqueles presentes na maxila deste
espécime (Fig. 16 b). Posteriormente a este dente o dentario sofre uma leve depressdo ventral,
para logo depois formar o processo corondide. Assim como na maxila, ndo € possivel
identificar uma camada secundaria de 0sso neste espécime. Na regido da fossa glenoide

encontra-se um fragmento do osso quadrado.

UFRGS-PV-0740-T

O exemplar esta composto pela porcdo mais anterior do cranio, compreendendo o0s
nasais, pre-frontais, frontais, maxilas e jugais, todos presentes em ambos os lados. Esta
depositado com a face ventral voltada para o sedimento, sendo impossivel verificar a presenca

de elementos palatais (Fig. 17)

As maxilas estdo praticamente completas, exceto por algumas fragmentagdes em suas
regibes mais anteriores. Na maxila direita observa-se a camada secundaria de 0sso ao longo
da margem ventral, e ndo ha nenhum dente visivel. Logo acima desta camada encontra-se
uma fileira de pelo menos cinco forames. O elemento esquerdo estd parcialmente encoberto
por sedimento, ndo sendo possivel observar as mesmas caracteristicas. Anteriormente
projetam-se em dire¢do dorsal, formando um processo ascendente com aproximadamente o
dobro da altura de sua porcdo mais posterior. Este processo entra em contato dorsal com o
nasal e pdstero-dorsal com o pré-frontal. A extremidade posterior da maxila articula-se com o

jugal.
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Figura 17 — Espécime UFRGS-PV-0740-T. (a) vista dorsal; (b) vista lateral direita; (c) vista lateral
esquerda. Escala = 5mm. AbreviacGes: EPT — ectopterigdide; ESQ — esquamosal; F — frontal; FL —
forame lacrimal; J — jugal; MX — maxila; N — nasal; PFR — pos-frontal; PL — palatino; PRF — pré-

frontal.

Os nasais encontram-se bastante fragmentados. Sdo elementos alongados antero-
posteriormente que se afinam em abas as extremidades. E possivel ver a articulacdo ventral
com a maxila, em vista lateral, assim como 0s contatos da extremidade posterior, que se
coloca entre o pré-frontal, lateralmente, e o frontal, medialmente. Sua extremidae anterior é

responsavel por formar toda a margem dorsal da narina.

Os dois pré-frontais estdo presentes e articulados, em contato com os frontais
dorsalmente e com os nasais antero-dorsalmente. Sdo elementos curvos, com a concavidade
voltada posteriormente, formando toda a margem anterior das Orbitas. Em vista lateral, cada
pré-frontal faz contato antero-ventralmente com o processo ascendente da maxila. Em vista
dorsal é possivel ver o contato ventral com o palatino. O forame lacrimal encontra-se no
ponto mais ventral de contato entre o pré-frontal e o0 maxilar, em vista lateral, estando bastante

evidente em ambos os lados neste exemplar.
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Os frontais sdo alongados antero-posteriormente, e formam a margem dorsal das
Orbitas. A porgdo anterior é mais estreita na regido em que se encontra entre os dois pré-
frontais. As extremidades anterior e posterior estdo fragmentadas impossibilitando a
observacao das areas de articulagdes com outros elementos. A sutura medial entre os frontais

apresenta interdigitacGes, ao contréario de uma linha retilinea como ocorre em outras amostras.

Somente a porgdo mais anterior dos jugais estd presente, sem as ramificacbes
posteriores. Tém contato anterior com as maxilas, formando uma linha de sutura diagonal
antero-dorsal. Na mesma regido em que a sutura acaba posteriormente ha a expansao dorsal
do jugal, que daria origem a um processo postero-dorsal, ndo preservado neste espécime. Um
processo anterior projeta-se além da linha de sutura com a maxila, ao longo de sua face
medial, até um contato com o pré-frontal. Em vista dorsal observa-se o processo lateral do

ectopterigoide em contato com a face medial do jugal e da maxila.

UFRGS-PV-0746-T

Este espécime encontra-se depositado sobre o sedimento de forma que os elementos
podem ser observados somente em vista palatal. Sdo visiveis as pré-maxilas, maxilas, jugal
esquerdo, vOmeres, palatinos, pterigdides e ectopterigoides (Fig. 18). No mesmo bloco

encontra-se ainda uma vértebra dorsal e fragmentos de 0ssos longos.

As pré-maxilas formam a extremidade anterior do cranio e articulam-se com as
maxilas latero-posteriormente. Nenhum destes dois elementos apresenta dentes nessa amostra.
No lado esquerdo ainda encontra-se parte do jugal, articulado anteriormente com a porcéao
posterior da maxila, e apresentando um processo que se projeta anteriormente ao longo da
face medial da maxila. Parte do processo posterior do jugal também esta presente, responsavel

por formar a barra temporal inferior.

Os vomers sdo elementos pareados curtos e triangulares, unidos medialmente. N&do é
possivel observar o ponto de contato de sua extremidade anterior com as pré-maxilas nesse
espécime. A margem posterior, mais larga, articula-se com os palatinos e pterigoides. Suas
margens laterais formam a borda medial das coanas. Pode-se ver ainda alguns dentes muito

pequenos na metade posterior dos vomeres.
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Figura 18 — Espécime UFRGS-PV-0746-T, em vista ventral. Escala = 5mm. Abrevia¢des: EPT -
ectopterigoide; ESQ - esquamosal; J - jugal; MX - maxila; PMX - pré-maxila; PL - palatino; PT -

pterigoide; V - vomer.

O palatino é um elemento alongado longitudinalmente, mais largo em sua extremidade
anterior, onde forma a margem posterior da coana. Posteriormente torna-se progressivamente
mais fino, estando em contato com o pterigdide ao longo de toda a sua margem medial e
posterior. Lateralmente formam a margem medial da fenestra suborbital. Apresentam uma
fileira Unica de cinco a seis dentes conicos, todos com aproximadamente o mesmo tamanho,

exceto pelo dente mais posterior, que € claramente menor em relacdo aos outros.

O pterigdide apresenta um processo transverso curto, um processo quadrado
direcionado pdstero-lateralmente e um processo palatal anterior, mais largo. O processo
transverso entra em contato com a extremidade posterior do palatino e com a margem medial

do ectopterigdide. O processo quadrado estd fraturado em sua base neste exemplar,
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impossibilitando a analise de sua extensdo total. O processo palatal apresenta duas fileiras
paralelas de dentes coénicos, separadas por um sulco, além de alguns dentes extras
posicionados lateralmente a extremidade posterior das outras fileiras. Os dois pterigdides

estdo em contato um com o outro medialmente e com os palatinos lateralmente.

O ectopterigdide articula-se medialmente com o processo transverso pterigdide, junto
a base dos palatinos, de onde se projeta um ramo antero-lateral que se expande e entra em
contato com o jugal e, possivelmente, parte da mandibula. Ha ainda uma ramificacdo postero-

lateral, aparentemente sem contato com qualquer outro elemento.

UFRGS-PV-0753-T

O exemplar representa a porgéo anterior esquerda de um sincranio, estando presentes a
maxila, o nasal, parte do jugal e a mandibula completa (Fig. 19). O espécime esta depositado
sobre o sedimento, com os elementos articulados, e apenas com a face lateral exposta para
observacdo. Todos os elementos estdo com a superficie bastante fragmentada, dificultando a

identificacdo de caracteres e mesmo dos limites entre os diferentes 0ssos.

A maxila apresenta uma camada secundaria de 0sso e ndo € possivel observar nenhum
dente. Séo visiveis pelo menos dois forames bem definidos, logo acima da camada
secundaria. Seu processo ascendente, na por¢cdo anterior, é bastante alto, tendo
aproximadamente o dobro do tamanho de sua por¢do mais posterior. Estd em contato com o
nasal dorso-anteriormente e com o jugal posteriormente, embora ndo se possa identificar o

local dessa articulacéo.

Somente a porcdo mais anterior do nasal esta presente, articulando-se ventralmente
com a maxila e com a extremidade anterior formando o que seria a margem dorsal da narina.
Alguns pequenos fragmentos encontram-se no que seria a margem anterior da Orbita, ao longo
da margem posterior do processo ascendente da maxila, podendo estar relacionados ao preé-

frontal.
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Figura 19 — Espécime UFRGS-PV-0753-T, em vista lateral esquerda. Escala = 5mm. Abreviacdes: AN
— angular; COS — camada 6ssea secundaria; D — dentario; FM — forames maxilares; J — jugal; MX —

maxila; N — nasal; PCO — processo coronoide.

O jugal esta representado apenas por sua porcdo mais anterior, em contato com a

maxila. Apenas as bases dos ramos posteriores estdo presentes.

A mandibula estd completa e parcialmente encoberta pela maxila em sua regido
anterior, 0 que impossibilita a observacdo da regido de implantacdo dentéria. E possivel ver
uma leve projecdo ventral na regido da sinfise mandibular. O processo corondide, formado
pelo dentario, é bastante alto. Na regido posterior da mandibula pode-se identificar a
extremidade posterior do angular, ocupando parte da face ventral e lateral, apds o fim do

dentério.

UFRGS-PV-0972-T

Este espécime é o menor entre todos os analisados, com aproximadamente metade do

tamanho de UFRGS-PV-1152-T, além de possuir algumas caracteristicas evidentemente
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diferenciadas, assemelhando-se muito ao espécime UFRGS-PV-0613-T, analisado na
descricdo original da espécie (BONAPARTE & SUES, 2006) e identificado como um
individuo juvenil. Estdo presentes os nasais, pré-frontal esquerdo, frontais, pds-frontais, pos-
orbitais, parietais, maxila esquerda, jugal esquerdo, esquamosais, quadrados, ectopterigdide
esquerdo, supraoccipital e mandibula esquerda (Fig. 20).

A maxila esquerda esta preservada, porém com a superficie bastante danificada. Seu
processo ascendente, na por¢do anterior, entra em contato dorsal com o nasal, e pdstero-dorsal
com o pré-frontal. Alongando-se posteriormente, forma praticamente toda a margem ventral
da Orbita, e na sua extremidade posterior articula-se com o jugal. Devido aos danos na
superficie ndo se pode verificar com precisdo a presenca de forames ou da camada 6ssea
secundaria, vistos em outros exemplares. Cinco dentes sdo bem visiveis, dois maiores, mais
anteriores, seguidos por trés dentes menores, todos aparentando um formato achatado buco-

lingualmente.

Os nasais encontram-se fragmentados, sendo possivel distinguir alguns contatos com
outros elementos apenas no lado direito. S&o elementos alongados antero-posteriormente,
fazendo contato entre si medialmente. Sua extremidade anterior forma a margem dorsal da
narina. Além disso tém contato ventral com o processo ascendente da maxila, pdstero-ventral

com o pré-frontal e posterior com o frontal.

O pré-frontal esquerdo esta presente, com algum nivel de fragmentacdo em sua
superficie. Estende-se por toda a margem anterior da Orbita, apresentando uma curvatura com
a concavidade voltada posteriormente. Dorso-anteriormente estd em contato com o nasal e
dorso-posteriormente com o frontal. Antero-ventralmente articula-se com a maxila. Neste
exemplar ndo € possivel identificar o forame lacrimal, que em outros espécimes se encontra

no limite entre estes 0Ssos.

Os dois frontais estdo presentes e bem preservados. Sdo alongados antero-
posteriormente, sendo que suas extremidades sdo mais alargadas lateralmente, especialmente
a posterior. Estdo em contato entre si ao longo de toda a margem medial, unidos por uma
sutura retilinea, sem qualquer sinal de interdigitacbes. Anteriormente articulam-se com 0s
nasais e latero-anteriormente com os pés-frontais. Sua margem lateral forma parte do limite
dorsal das Orbitas. Léatero-posteriormente estdo em contato com o0s pds-frontais. A
extremidade posterior dos frontais estd no mesmo nivel do limite anterior das fenestras supra-
temporais, estando portanto numa posicdo mais posterior do que aquela descrita no holétipo,

no qual encontra-se ainda na regido interorbital (Bonaparte & Sues, 2006). Cada frontal
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articula-se ao parietal correspondente por uma sutura que se alonga postero-lateralmente, e

que parece apresentar algumas interdigitacoes.

Figura 20 — Espécime UFRGS-PV-0972-T. (a) vista dorsal; (b) vista lateral esquerda. Escala = 5mm.
Abreviagdes: D - dentério; DA - dentes adicionais; EPT - ectopterigéide; ESQ - esquamosal; F -
frontal; FP - forame pineal; J - jugal; MX - maxila; N - nasal; P - parietal; PFR - pos-frontal; PO - pds-

orbital; PRF - pré-frontal; Q - quadrado; SO - supraoccipital.
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Os pds-frontais encontram-se levemente fragmentados. Sdo elementos com formato
aproximadamente triangular, com a margem maior voltada medialmente, em contato com 0s
frontais. Tornam-se mais finos lateralmente e entram em contato com os p6s-orbitais. No

entanto a zona de contato ndo é visivel neste exemplar.

Ambos os pds-orbitais estdo presentes, embora o direito encontre-se bastante
fragmentado. E um elemento mais largo na porgdo anterior, onde apresenta uma curvatura
com a concavidade voltada anteriormente, formando parte da margem posterior da Orbita.
Nesta regido faz contato medial com o pdés-frontal e lateral com o jugal. Alonga-se
posteriormente, tornado-se também mais fino. Nesta por¢do mais posterior, esta em contato
lateral com o esquamosal, e medialmente forma a margem lateral da fenestra temporal
superior. Estd excluido da margem da fenestra temporal inferior pelos ossos jugal e
esquamosal. Juntos, o pos-orbital e o pos frontal sdo responsaveis por formar a margem

posterior da Orbita, assim como a margem anterior da fenestra temporal superior.

O jugal esquerdo estd preservado, com sua porcdo central articulando-se com a
extremidade posterior da maxila. A partir dai projeta-se um processo anterior, que passa ao
longo da superficie medial da maxila, mas & impossivel precisar seu limite anterior neste
espécime. Um segundo processo projeta-se dorso-posteriormente, ao longo da margem ventral
do pos-orbital, até entrar em contato com o esquamosal. Neste exemplar ndo ha barra

temporal inferior preservada, embora haja indicios de fratura no local de sua origem.

Os dois esquamosais sdo visiveis, presentes nas extremidades postero-laterais do
cranio. Possuem um processo anterior que entra em contato com o processo postero-dorsal do
jugal, participando da barra temporal superior e excluindo o pés-orbital da margem da
fenestra temporal inferior. O processo ventral projeta-se ao longo da face lateral do quadrado,
tornando-se mais fino distalmente, com sua extensdo total chegando a aproximadamente
metade da altura do quadrado. O quadrado esta presente em ambos os lados do cranio, mas
apenas parte das superficies laterais estdo expostas, impossibilitanto a identificacdo de

quaisquer caracteres de importancia.

Os parietais sdo elementos pareados, bastante curtos antero-posteriormente neste
exemplar, se comparados aos outros analisados. Na regido central a linha de sutura medial
entre os dois elementos ¢ interrompiada pela presenca de um forame pineal bem definido. De
cada um dos parietais projeta-se um processo postero-lateral alongado que se extende até a

extremidade posterior do cranio, articulando-se com o supratemporal.
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Em vista occipital pode-se ver parte da caixa craniana. O supraoccipital € um elemento
convexo dorsalmente, poicionado logo abaixo dos parietais. Sua borda inferior forma a
margem dorsal do forame magno. E possivel identificar parte do opistotico, embora mal
preservado, o que impossibilita analisar suas feig0es, assim como a sutura entre esses

elementos.

Em vista dorsal observa-se, por dentro da Orbita esquerda, o contato do ectopterigdide
com a face medial do jugal e da maxila, assim como o palatino, que se articula anteriormente

com o pré-frontal.

Os dois o ramos da mandibula encontram-se bastante danificados na superficie e
fraturados em diversos pontos. No lado esquerdo sdo visiveis dois dentes grandes, maiores do
que qualquer um daqueles encontrados na maxila. Aparentam ser 0s mais posteriores nesta
fileira de dentes, pois segue-se a eles uma porcao bem preservada e sem dentes que se estende
até o processo coronoide. Estdo posicionados aproximadamente na metade da distancia entre a
extremidade anterior da mandibula e o processo corondide. Anteriormente a eles 0 0sso esta
fraturado, sendo impossivel identificar outros dentes. Os limites posteriores entre 0s 0ssos da

mandibula ndo sdo visiveis, 0 que se deve em parte a fragmentacao sofrida na superficie.

UFRGS-PV-0974-T

O espécime encontra-se bastante completo, porém comprimido lateralmente e com
algum nivel de fragmentacdo. A extremidade anterior estd fragmentada estando ausentes as
pré-maxilas e a regido da sinfise mandibular. Estdo presentes parte do nasal esquerdo, maxilas
com dentes, jugais, pré-frontais, frontais, poés-frontal direito, pds-orbitais, parietais,

esquamosais, quadrados e todos os 0ssos das mandibulas (Fig. 21).

Devido ao exemplar estar comprimido lateralmente os elementos mais dorsais do
cranio sofreram algum tipo de deslocamento. Além disso os elementos do lado direito estdo
consideravelmente melhor preservados do que os do lado esquerdo, que parecem ter sofrido

alguma forma de abraséo.

A maxila apresenta um processo ascendente anterior bem definido, ocupando
aproximadamente metade da extensdo antero-posterior do 0sso e com quase o dobro da altura

da porgdo posterior. Este processo esta em contato dorso-anterior com o nasal e posterior com
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0 pré-orbital. Anteriormente ndo é possivel ver o contato com as pré-maxilas, ausentes neste
exemplar. Nao é possivel distinguir a camada secundéria de 0sso junto & margem ventral t&o
claramente quanto em outros exemplares, mas esta parece estar presente em certo grau.
Paralelamente & margem ventral hd uma fileira de pelo menos seis forames. Posteriormente a
maxila articula-se com o juagal, embora a forma e posicdo exatas da linha de sutura nédo
possam ser verificadas neste exemplar devido a fragmentacdo da superficie nesta regido, em

ambos os lados.

Na maxila direita sdo visiveis quatro dentes. Os dois mais anteriores, maiores e
achatados buco-lingualmente, pertencem a série de dentes adicionais, e sdo seguidos por dois
dentes menores, de formato aproximadamente conico. Na maxila esquerda pode-se distinguir
apenas dois dentes, um menor, anteriormente, e um maior, posteriormente, ambos

pertencentes a serie adicional. N&o parece haver qualquer sobreposicdo entre os dentes.

Os nasais encontram-se bastante fragmentados, mas ainda € possivel observar algumas
caracteristicas no elemento do lado esquerdo. A analise em vista lateral mostra que o nasal é
um elemento alongado antero-posteriormente, com sua porcdo antero-ventral sendo
responsavel pela margem dorsal da narina. Posteriormente apresenta um contato ventral com
0 processo ascendente da maxila e sua extremidade posterior esta em contato pdstero-ventral
com o pré-frontal. Nao é possivel ver o contato medial entre 0s nasais pois o elemento do lado
direito estd praticamente ausente. Da mesma forma, ndo se pode ver o contato com 0S
frontais, que estdo deslocados de sua posicao original devido a deformacéo sofrida por este

espécime.

O pré-frontal estende-se por toda a margem anterior da Orbita, apresentando uma
curvatura com a concavidade voltada posteriormente. Dorsalmente aparenta um contato com
o frontal. Antero-dorsalmente esta articulado com o nasal e antero-ventralmente com o ramo
ascendente da maxila. O forame lacrimal encontra-se no ponto mais ventral de contato entre o

pré-frontal e a maxila, em vista lateral.

O par de frontais encontra-se articulado por uma sutura medial com interdigitacdes.
Sdo elementos alongados antero-posteriormente, formando praticamente toda a margem
dorsal das oOrbitas. Os limites das extremidades anterior e posterior ndo podem ser precisados
devido ao deslocamento sofrido pelo conjunto. Ainda assim pode-se observar o contato com o

pré-frontal, antero-lateralmente, e com o pds-frontal, postero-lateralmente.

O pos-orbital esta presente dos dois lados do crénio, porém em ambos a por¢do mais
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posterior esta ausente. Faz contato ventral com o jugal e dorsalmente com o poés-frontal. O
pos-frontal do lado direito estd presente como um diminuto osso alongado em sentido antero-
medial a postero-lateral, posicionado entre o frontal e o p6s-orbital. A regido de contato com o
parietal estd fraturada. Juntos, o pds-orbital e o pds frontal sdo responsaveis por formar a

margem posterior da érbita, assim como a margem anterior da fenestra temporal superior.

Figura 21- Espécime UFRGS-PV-0974-T. (a) vista lateral esquerda; (b) vista lateral direita. Escala =
5mm. Abreviacdes: AN - angular; COS - camada Ossea secundaria; D - dentario; DA - dentes
adicionais; F - frontal; FL - forame lacrimal; FM - forames maxilares; J - jugal; MX, maxila; N - nasal;

P - parietal; PFR - pos-frontal; PO - pés-orbital; PRF — pré-frontal; Q - quadrado; ST - supratemporal.
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Posteriormente a maxila, encontra-se o jugal. O processo anterior, que se projeta junto
a face medial da maxila esta encoberto neste exemplar. De sua porcéo central surgem ainda
outras duas ramificacGes. A primeira projeta-se dorso-posteriormente e entra em contato
dorsal com o pés-orbital. A extremidade posterior deste ramo esta fraturada, impossibilitando
a analise de seu contato com o esquamosal. A outra ramificacdo, mais fina e mais ventral,
projeta-se posteriormente, e constitui a barra temporal inferior. Neste espécime sua extensdo
ndo atinge o 0sso quadrado, ao contrario do que ocorre no espécime UFRGS-PV-1152-T,
levando a crer que essa condicdo possa ser resultante de uma fratura de sua extremidade

posterior.

O par de parietais encontra-se fragmentado e deslocado de sua posicao original. Estéo
desarticulados entre si, com o elemento esquerdo sobrepondo-se parcialmente ao direito,
tornando impossivel a visualizacdo do forame pineal. S&o alongados antero-posteriormente,
com a extremidade anterior mais larga e a regido central mais estreita. Posteriormente, a partir
do ponto em que acaba o contato medial entre os parietais, projeta-se um processo postero-
lateral de cada um dos elementos. Séo responsaveis por formar toda a margem medial das
fenestras temporais superiores. O supratemporal direito estd presente, embora bastante
danificado, com sua extremidade medial articulando-se com o processo posterior do parietal,
a0 passo que sua margem anterior estd em contato com o esquamosal. Apenas fragmentos dos
esquamosais estdo presentes em ambos os lados. Pode-se identificar apenas sua parte mais
central, de formato aproximadamente triangular, articulando-se com o quadrado,
ventralmente, e com o supratemporal, dorso-posteriormente. Nao estdo presentes o processo

anterior e o ventral.

O conjunto formado pelo quadrado e quadrado-jugal, fundidos, forma um elemento
robusto posicionado na extremidade mais posterior do cranio. Apresenta dois condilos na
base, para articulacdo com a fossa glendide na mandibula, sendo o medial levemente maior do
que o lateral. Um largo processo pterigodie projeta-se antero-medialmente, mas ndo se pode

precisar seu contato com outros elementos.

O par de mandibulas esta preservado quase que completamente, excetuando-se por
suas extremidades anteriores, onde se encontraria a sinfise mandibular. Ndo é possivel
verificar a presenca de dentes devido a oclusdo pelas maxilas. A descrigdo se baseia no ramo
direito, que se apresenta melhor preservado. O dentario apresenta uma camada 0ssea
secundaria que se estende longitudinalmente pela superficie lateral na regido mais anterior.

Paralelamente a esta camada, encontra-se uma fileira de quatro forames. Posteriormente a
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regido de implantacdo dos dentes, o dentario projeta-se dorsalmente para formar a face lateral

do processo corondide. Em seguida torna-se progressivamente mais fino dorso-ventralmente.

Pode-se distinguir a presenca do 0sso angular, que na regido mais anterior da
mandibula projeta-se ao longo da face medial do dentéario e posteriormente curva-se para a
face ventral, a medida que o dentario diminui, com sua extremidade final chegando a aparecer
na superficie lateral. Os limites posteriores do angular ndo séo distinguiveis, assim como 0s

limites entre os 0ssos formadores do processo retroarticular.

UFRGS-PV-1152-T

Este espécime é o maior entre todos 0s cranios presentes na colecdo, inclusive o
holdtipo da espécie. Apresenta-se parcialmente comprimido dorso-ventralmente, com alguns
do ossos mais dorsais ausentes ou muito fragmentados Além disso grande parte das linhas de
sutura entre 0s 0ssos nNdo sao visiveis. Estdo presentes as pré-maxilas, nasais, maxilas, pos-
frontal esquerdo, jugais, esquamosais, parietais, pterigoide, ectopterigdide e palatino direitos,

parte do neurocranio e ambas as mandibulas (Fig. 22).

As pré-maxilas apresentam um processo postero-dorsal que se projeta ao longo da
margem anterior da maxila, excluindo-a da formacdo da borda posterior da narina. Um
processo internarinal se projeta dorsalmente na regido de contato medial entre as pré-maxilas,
responsavel por formar a margem anterior da narina, e se sobrepfe ao nasal em sua
extremidade distal. Além disso, cada pré-maxila apresenta um dente incisivo em forma de

cunha, presente apenas no lado esquerdo neste exemplar.

O nasal, presente em ambos os lados, € um elemento alongado antero-posteriormente.
Sua extremidade anterior apresenta uma leve curvatura ventral, formando toda a margem
dorsal da narina e articulando-se com os processos da pré-maxila. A seguir entra em contato
postero-ventral com o processo ascendente da maxila. As extremidades posteriores dos dois
nasais desta amostra estdo fragmentadas, impedindo a analise dos contatos com outros

elementos.
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Figura 22 — Espécime UFRGS-PV-1152-T. (a) vista dorsal; (b) vista ventral; (c) vista rostral, (d) vista

lateral direita; (e) vista lateral esquerda. Escala = 5mm. Abreviaturas: AN - angular; COS - camada
Gssea secundaria; D - dentario; EPT - ectopterigdide; ESQ - esquamosal; FP - forame pineal; J - jugal;
MX - maxila; N - nasal; P - parietal; PBS - complexo parabasisfendide; PBP - processo basipterigdide
do basisfendide; PMX - pré-maxila; PFR - pos-frontal; PL - palatino; PO - pés-orbital; PRF - pré-
frontal; PT - pterig6ide; Q - quadrado; SO - supraoccipital; ST - supratemporal.

A maxila é um elemento grande com a regido anterior mais alta em contato com a pré-
maxila anteriormente e com o nasal e o pré-frontal dorsalmente. Sua extremidade posterior
articula-se com o jugal, embora ndo seja possivel identificar uma linha de sutura neste
exemplar. Na superficie lateral, ao longo da margem inferior, esta presente uma camada 6ssea

secundaria bem desenvolvida, junto a fileira de dentes, e logo acima, uma série de forames.
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Em vista dorsal pode ser visto o contato do ectopterigbide com a face medial maxila. Em
ambos os lados ha vestigios de pelo menos um dos dentes maiores, situados na porcéo
posterior da fileira dentéria, estando bastante encobertos pela camada 6ssea secundéria, além
de provavelmente desgastados, assumindo-se, portanto, uma idade adulta para o espécime.

Apenas fragmentos dos pré-frontais e do frontal direito estdo presentes,

impossibilitando uma descrigdo apropriada destes elementos.

O pobs-frontal esquerdo esta preservado, com uma margem medial maior fazendo
contato com o parietal e uma extremidade lateral articulando-se com o pos-orbital. Forma,
portanto, parte da margem posterior da Orbita e da margem anterior da fenestra temporal
superior. O pos-orbital apresenta uma curvatura em sua margem antero-medial, responsavel
por parte do limite posterior da 6rbita, culminando num contato medial com o pds-frontal.
Ventralmente articula-se com o processo péstero-dorsal do jugal, embora a linha de sutura ndo
seja visivel. Estende-se posteriormente para um contato com o esquamosal, contribuindo para

a formacdo de uma larga barra temporal superior.

O jugal se estende anteriormente formando parte da margem ventral da orbita e
entrando em contato com a maxila. Recebe também o contato do ectopterigdide medialmente.
Uma projecdo dorsal, em contato com pds-orbital e esquamosal, participa da por¢do mais
anterior da barra temporal superior e exclui o pds-orbital da margem da fenestra temporal
inferior. Neste espécime, ao contrario do que ocorre no holotipo da espécie, a barra temporal
inferior esta preservada por completo no elemento do lado direito, estanto em contato com

um fragmento do quadrado em sua extremidade posterior.

O esquamosal € um o0sso largo que forma, que exibe um processo anterior responsavel
por formar a porcdo posterior da barra temporal superior. Articula-se anteriormente com o
jugal e antero-dorsalmente com o pds-orbital. Posteriormente entra em contato com o
supratemporal. Um proceso ventral se projeta de sua por¢do mais posterior, tornando-se mais

fino distalmente, estendendo-se por aproximadamente metade da altura do cranio.

Os parietais sdo alongados antero-posteriormente, posicionados na regido
intertemporal do cranio, formando toda a margem medial das fenestras temporais superiores.
Pode-se ver no elemento esquerdo a articulacdo antero-posterior com o pés-frontal. Na regido
de contato medial entre os dois parietais forma-se um forame pineal bastante evidente. Na
porcdo posterior, com o fim do contato medial, projetam-se latero-posteriormente, mas 0s

processos estdo fraturados neste espécime. Posteriormente pode-se ver parte do
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supraoccipital, surgindo abaixo dos parietais, e parte do opistético esquerdo, projetando-se

lateralmente.

Em vista ventral é possivel observar parte do pterigoide direito, contendo duas fileiras
de dentes além de alguns dentes adicionais, posicionados latero-posteriormente (Fig. 23).
Além do ramo anterior, contendo os dentes, o pterigdide apresenta ainda um ramo lateral, que
se articula ao ectopterigdide, e um ramo postero-lateral, fragmentado neste espécime. O
ectopterigdide esta parcialmente preservado, podendo se observar a articulagdo medial com o
pterigdide e a expansdo na extremidade lateral.

Figura 23 — Detalhe do palatino, pterigdide e ectopterigdide direitos de UFRGS-PV-1152-T.

Abreviagdes: EPT — ectopterigoide; PL — palatino; PT — pterigoide.

Também é possivel verificar a presenca de alguns dentes, maiores do que aqueles
presentes no pterigdide, em um fragmento do palatino direito, posicionado lateralmente ao
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ramo anterior do pterigdide.

Em vista ventral observa-se o basicranio, composto pelo basisfendide e parasfendide
fundidos, formando o complexo parabasisfendide, além do basioccipital; as linhas de sutura
ndo estdo evidenciadas entre os 0ssos. A partir do basisfendide projetam-se, antero-
lateralmente, dois processos basipterigoides, alcancando a margem posterior dos pterigdides.
O processo cultriforme ndo foi preservado. A superficie ventral do complexo é constrita logo
posteriormente aos basipterigoides, e se alarga posteriormente. Sdo visiveis, ainda, largas
projecBes do parasfendide que se projetam dorso-lateralmente. No limite posterior encontra-se
parte do basioccipital formando o condilo occipital.

Os dois ramos da mandibula estdo presentes. O dentario, em sua extremidade anterior,
se curva medialmente para formar a sinfise mandibular, e apresenta uma leve projecao
ventral. Em vista lateral observa-se que a margem dorsal, na regido de implantacdo dentéria,
esta encoberta pela oclusdo das maxilas, em ambos os lados, mas ainda pode-se verficar a
presenca da camada 0ssea secundaria bastante evidente. Na face medial pode-se identificar o
canal meckeliano estendendo-se longitudinalmente. Na regido posterior, o dentario projeta-se
dorsalmente formando o processo corondide. O angular projeta-se anteriormente ao longo da
face medial do dentario e, posteriormente, curva-se ocupando parte da face ventral da
mandibula, com sua extremidade posterior chegando a face lateral. As linhas de sutura entre
estes 0ssos e 0s elementos formadores do processo retroarticular, na porcdo posterior da

mandibula, ndo sdo visiveis, assim como nos outros espécimes.
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8. DISCUSSAO

Todos os espécimes analisados neste estudo apresentam caracteristicas tipicas do género
Clevosaurus. Em todos os exemplares, observa-se uma regido anterorbital bastante curta, com
aproximadamente 25% do comprimento do cranio. A pré-maxila é raramente preservada, mas
em todos os exemplares verifica-se a auséncia de um processo pré-maxilar na maxila. No
espécime UFRGS-PV-1152-T as duas pré-maxilas estdo bem preservadas, e observa-se

claramente a presenga do processo posterior que exclui a maxila da margem das narinas.

Nos espécimes UFRGS-PV-0746-T e UFRGS-PV-1152-T podem-se observar as duas
fileiras de dentes do pterigdide, enquanto o 0sso supratemporal estd claramente visivel no
espécime UFRGS-PV-0735-T, além de haver indicios de sua presenca em UFRGS-PV-0972-T
e UFRGS-PV-0974-T. Em nenhum dos espécimes € possivel ver com clareza o contato lateral
entre ectopterigdide e palatino, o que excluiria a maxila da fenestra suborbital, mas ha
indicios do ectopterigdide se projetando anteriormente, ao longo da face medial da maxila,
nos espécimes UFRGS-PV-740-T, UFRGS-PV-746-T, UFRGS-PV-972-T e UFRGS-PV-1152-
T. E importante observar, ainda, que os dentes, em todos 0s espécimes em que se encontram
bem preservados, encaixam-se dentro da tendéncia para ‘clevosaurs’, segundo Jones (2006b),

apresentado formato de cones comprimidos lateralmente.

Todas as amostras podem, ainda, ser seguramente relacionadas a espécie Clevosaurus
brasiliensis, como descrita por Bonaparte & Sues (2006), apresentando 0s caracteres
diagndsticos para o taxon sempre que as estruturas envolvidas encontrem-se bem preservadas.
Nos exemplares UFRGS-PV-0746-T e UFRGS-PV-1152-T, por exemplo, observa-se
claramente a presenca de alguns dentes adicionais posicionados lateralmente as fileiras de
dentes do pterigdide, de forma idéntica a descrita para o holétipo. No entanto, Jones (2006a)
alega que, apesar de nenhum dos representantes de Clevosaurus da China possuirem um
pterigdide completo, ou dentes do pterigdide facilmente discerniveis, ha evidéncias de duas
fileiras parasagitais, mas também alguma indicacdo de uma terceira que seria continua com a
fileira do palatino. Até que este fato seja comprovado, o carater permanece exclusivamente

diagndstico da espécie brasileira.

A maioria dos espécimes apresenta algum grau de quebra ou deformacéo, o que pode
afetar a precisdo das medicOes realizadas. Talvez em consequéncia disso, mesmo nos

espécimes aparentemente mais bem preservados, a relagdo entre o comprimento anterorbital e
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o comprimento total do crénio ultrapassa os 20% tidos como diagndsticos da espécie, exceto
por uma ocasido duvidosa (UFRGS-PV-0974-T). Por outro lado, ao se analisar o hol6tipo
(UFRGS-PV-0748-T), observa-se que este apresenta um certo nivel de achatamento dorso-
ventral, além de provaveis deformacdes na regido anterior, denunciadas por linhas de quebra
nos 0Ss0S nasais e pré-maxilares, o que coloca em duvida a utilizagdo desta medida como
diagndstica, sendo mais seguro utilizar a definicdo do estado de caréater 1(2), regido

anterorbital um quarto ou menos do comprimento total do cranio (ver capitulo 9, item 9.2).

Nos espécimes UFRGS-PV-0735-T e UFRGS-PV-0974-T, considerados como
individuos adultos, a disposicdo dos dentes maxilares estd em conformacdo com a diagnose da
espécie (maxila adulta com dois dentes com flanges, da série adicional, seguidos por um ou
dois dentes menores, subconicos) (BONAPARTE & SUES, 2006). O primeiro apresenta um
dente maior, sendo o mais posterior da série adicional, seguido por dois dentes menores. O
segundo apresenta os dois dentes maiores adicionais, seguidos por dois dentes menores, de
forma idéntica ao encontrado no holotipo. Nos demais espécimes os dentes estdo ausentes, ou

desgastados e encobertos pela camada 0ssea secundaria.

O espécime UFRGS-PV-0972-T foi o Unico dos exemplares aqui descritos a ser
seguramente identificado como um individuo juvenil, bastante similar ao espécime referido
UFRGS-PV-0613-T, da descricdo de Bonaparte & Sues (2006). Nao foi possivel encontrar
diferencas significativas nas proporcdes cranianas entre este espécime e os demais. Além
disso, todos os elementos encontram-se bem ossificados e j& estdo presentes os dentes
adicionais na maxila, mas que ainda estdo bem expostos, sem a cobertura da camada 0ssea
secundaria. Caracteristicas similares foram encontradas por Reynoso (1997) em sua descricao
da espécie Zapatadon ejidoensis, e indicam um estagio ontogenético sub-adulto, porém ja
acima do estagio T (equivalente a um neonato) como definido por Howes e Swinnerton
(1901).

Através do estudo anatbmico deste material craniano, até entdo inédito, pbde-se
comprovar que a barra temporal inferior é completa em C. brasiliensis. Ambos 0s espécimes
examinados na descricdo original da espécie (BONAPARTE & SUES, 2006) ndo possuiam o
processo posterior do jugal completo, mas sua presenca ja havia sido inferda pelos autores.
Aqui, os espécimes UFRGS-PV-0974-T e UFRGS-PV-1152-T apresentam a barra completa,

chegando ao nivel do quadrado.

A Unica diferenca marcante encontrada entre os materias descritos é a presenca de uma
sutura medial interdigitada nos frontais nas amostras UFRGS-PV-0740-T e UFRGS-PV-0974-
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T, enquanto o individuo juvenil UFRGS-PV-0972-T apresenta uma linha de sutura retilinea
entre estes elementos. Nos demais especimes os frontais se ndo encontram preservados.
Percebe-se que o hol6tipo da espécie também apresenta estas interdigitacbes, embora
aparentemente em menor grau. Fraser (1988) descreve as mesmas interdigitacbes para
Clevosaurus hudsoni, enquanto estdo ausentes nas espécies da China (WU, 1994), e
Clevosaurus bairdi é descrito como possuindo uma sutura quase reta (SAILA, 2005). Uma
amostragem maior de individuos de diferentes espécies seria necessaria para definir se esta
variacdo deve-se a ontogenia, diferencas individuais ou caracteristicas especificas de cada

téxon.

As informacdes publicadas até o momento quanto ao espécime MCN-PV2852
(FERIGOLO, 2000, 2009), proveniente também de Faxinal do Soturno, ndo permitem fazer
nenhuma distingdo clara entre este especime e os demais aqui descritos. As descricdes
apresentadas, assim como as imagens (desenhos e fotografias), permitem observar a presenca
do processo posterior da pré-maxila, assim como o provavel contato lateral entre
ectopterigoide e palatino e a presenca do supratemporal, caracteres tipicos de Clevosaurus
(Fig. 24). Pode-se ver, ainda, a presenca de dentes adicionais posicionados pdstero-
lateralmente as duas fileiras de dentes dos pterigoides, diagnosticos para a espécie C.

brasiliensis.

Tem

Figura 24 — Espécime MCN-PV 2852. (a) vista dorsal, (b) vista ventral, (c) vista lateral direita.
Abreviagdes: f — frontal; fp — forame pineal; j — jugal; m — maxila; n — nasal; p — parietal; pf — pré-

frontal; pl — palatino; po — pds-orbital; pt — pterig6ide; g — quadrado. sq — esquamosal;
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Quanto a inferéncia de um movimento mastigatorio propalinal em MCN-PV2852,
defendido por Ferigolo (2000), a principal caracteristica de diagnose nos esfenodontes é a
extensdo pela qual o palatino se mantém paralelo a maxila. Apenas 0s géneros Sphenodon,
Opisthias e Priosphenodon possuem as fileiras de dentes do palatino e da maxila paralelas por
toda sua extensdo, indicando a presenca de eupropalinia. As espécies do género Clevosaurus
assim como a maioria dos outros géneros em que se pode verificar essa condicdo, apresentam
apenas a metade anterior do palatino paralela a maxila. MCN-PV2852, assim como 0s demais
espécimes estudados da colecdo do Laboratério do Setor de Paleovertebrados do
IGEO/UFRGS, encaixa-se neste padréo, apresentando a fileira de dentes palatinos alargada,
acompanhando a maxila por metade de sua propria extensdo (Fig. 24), o que ndo caracteriza a
propalinia. No entanto, cabe lembrar que as conclusdes referentes a MCN-PV2852 foram
baseadas na literatura (FERIGOLO, 2000; 2009) e que, para conclusdes mais solidas haveria a
necessidade de uma observacgdo direta do material. Também é importante salientar que se faz
necessaria uma descricdo formal deste especme que defina finalmente sua identidade

taxénomica e que discuta com mais profundidade sua anatomia morfo-funcional.

Com base nas consideracdes acima, assume-se aqui que todos os espécimes estudados
(UFRGS-PV-0740-T, UFRGS-PV-0746-T, UFRGS-PV-0753-T, UFRGS-PV-0972-T, UFRGS
PV0974T, UFRGS-PV-1152-T), bem como MCN-PV2852, pertencam a Clevosaurus
brasiliensis e, portanto, assim foram codificados na matriz de dados da analise filogenética,

conforme discutido a seguir.
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9. ANALISE FILOGENETICA

A presente analise buscou aprimorar os resultados obtidos anteriormente por
ARANTES et al (2009), por meio de uma verificagdo mais aprofundada dos caracteres
craninos e mandibulares de Clevosaurus brasiliensis, obtida através da descricdo anatémica
de novos espécimes, além da modificacdo nas defini¢cbes de alguns caracteres e inclusdo de
novos taxons (Gephyrosaurus, Planocephalosaurus, Clevosaurus bairdi, Clevosaurus petilus,
Clevosaurus mcgilli, Ankylosphenodon, Sphenovipera e Theretairus).

Das trés espécies de Clevosaurus descritas por Wu (1994), optou-se por utilizar 0s
taxons Clevosaurus petilus e Clevosarus mcgilli, seguindo-se as observacfes de Sues et al.
(1994), que consideram a terceira espécie, Clevosaurus wangi, como sinénima de C. petilus.
Argumenta-se que o0s caracteres descritos por Wu (1994) como distinguidores entre C. wangi
e C. petilus, tais como a presenca de uma fesnestra supratemporal oval orientada
diagonalmente e um jugal com um processo anterior muito curto, podem claramente decorrer

de deformacdes e quebras pos-morte.

Embora a analise filogenética aqui apresentada mantenha as espécies C. petilus e C.
mcgilli, deve-se levar em conta as consideracdes de Jones (2006a) que, ao descrever
novamente os espécimes analisados por Wu (1994), afirma que os caracteres utilizados na
descricdo original para distinguir 0 material entre trés espécies distintas sdo questionaveis e
podem ter se originado por problemas na preservacdo, quebra e possibiliades de variacdo
ontogenética, preferindo, portanto, tratd-los apenas por Clevosaurus sp. até que sejam

descritos novos materiais que possam elucidar a questao.

Os estados de carater referentes a Gephyrosaurus e Planocephalosaurus sdo 0s
mesmos utilizados por Reynoso (1996, 1997, 2000), Reynoso & Clark (1998) e Sues et al.
(1994). Os de C. bairdi, C. petilus e C. mcgilli sdo aqueles utilizados por Sues et al. (1994) e
foram complementados com base em descricBes e ilustracdes apresentadas por Sues et al.
(1994), Wu (1994) e Jones (2006a). Os dados de Ankylosphenodon sdo retirados de Reynoso

(2000), e os de Sphenovipera e Theretairus sdo aqueles utilizados em Reynoso (2005).
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9.1. Caracteres modificados

Como ja mencionado, alguns dos caracteres utilizados sofreram modifiagdes em sua
descricdo, em relacdo a analise realisada anteriormente (ARANTES et al., 2009), numa
tentativa de torna-los mais claros e objetivos. Todos foram testados de modo que o0s estados de
carater de cada tdxon ndo precisassem ser alterados. Estdo aqui relacionados aqueles que

sofreram mudancgas mais significativas:

Caréater 6. Processo pré-maxilar da maxila: alongado, participando da margem
inferior da narina (0), reduzido ou ausente (1).

Versdo original: Processo pré-maxilar da maxila: alongado (0), reduzido (1).
(REYNOSO, 1996, caréater 4; WU, 1994, carater 1; SUES et al., 1994, caréater 2)

A descricdo do estado (0) foi complementada, adicionando-se uma nova informacao
(participacdo do processo na margem inferior da narina) que melhor o distingue da condicéo

derivada.

Carater 8. Altura maxima da porcéo posterior da maxila, em relagdo a altura no
nivel do processo ascendente: menos da metade da altura (0), igual ou maior a metade da
altura (1).

\ersdo original: Porcéo posterior da maxila: afinando gradualmente ou muito estreita
(0), larga (1). (REYNQOSO, 1996, carater 5; WU, 1994, carater.2)

A descricdo dos estados de carater, que anteriormente eram de natureza continua, foi

modificada para uma medida mais exata, que delimita as duas condi¢des.

Carater 18. Angulo entre a linha de sutura medial e a margem posterior dos
processos péstero-laterais dos parietais: maior que 90 graus (0), aproximadamente 90 graus

(1), menor que 90 graus (2).

Versdo original: Margem posterior do parietal: muito encurvada (0), levemente
encurvada (1), convexa (2). (REYNOSO, 1996, carater.12; WU, 1994, carater.8)

A descricdo deste carater foi completamente remodelada, de modo que os estados, que
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anteriormente dependiam de uma interpretacdo subjetiva, possam agora ser determinados a

partir de medidas exatas

Carater 23. Comprimento do contato medial entre os pterigbides anterior a
vacuidade interpterigdide, em relacdo ao comprimento entre a extremidade anterior dos
pterigdides e o nivel da margem anterior dos processos laterais: ausente (0), menor que a
metade (1), igual ou maior que a metade (2).

Versdo original: Contato entre pterigdides medialmente: ausente (0), pequeno contato
(1), contato amplo (2). (REYNOSO, 1997, caréater 48)

Os estados de carater originais, pela sua natureza continua, estavam sujeitos a
interpretagdes subjetivas. Portanto, buscou-se identificar uma relagdo entre medidas exatas

que refletisse, em dados objetivos, os estados originais.

Carater 25. Regido central do pterig6ide entre os trés ramos: ocupando até 1/3 da

extensdo antero-posterior dos pterigoides (0), ocupando mais de 1/3 (1).

\ersdo original: Regido central do pterigoide entre os trés ramos: curta (0), alongada
(1). (REYNOSO, 1996, carater.17; WU, 1994, carater.34; SUES et al., 1994, carater.30)

Neste carater, da mesma forma, optou-se por adotar medidas exatas que se

correlacionassem com exatiddo com os estados continuos apresentados anteriormente.

Carater 43. Implantacdo dentaria: pleurodonte (0), um grau de acrodontia posterior

(1), totalmente acrodonte (2), anquilotecodonte (3)

Versdo original: Implantacdo dentaria: pleurodonte (0), um grau de acrodontia (1),
totalmente acrodonte (2). (REYNOSO, 1996, carater 26; WU, 1994, carater 21; SUES et al.,
1994, carater 19)

Aqui foi adicionado o estado (3), como determinado por Reynoso (2000), exclusivo ao

género Ankylosphenodon, também incluido na analise atual.
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Carater 46. Dentes caniniformes anteriores no dentario ou na maxila: ausentes (0),
um dente (1) dois dentes (2).

Versdo original: Dentes caniniformes anteriores no dentdrio ou na maxila: ausentes
(0), presentes (1). (REYNOSO, 1996, carater 31; GAUTHIER et al., 1988, carater 51)

Foi adicionado o estado (2), como determinado por Reynoso (2005), compartilhado
pelos géneros Sphenovipera e Theretairus, ambos incluidos também na analise atual.

9.2. Lista de caracteres

Estéo relacionados, abaixo, os caracteres utilizados na construcéo da matriz de dados:

1. Raz&o regido anterorbital / comprimento do cranio: um terco ou mais (0); entre um

quarto e um terco (1); um quarto ou menos (2).

2. Orbita um terco do comprimento total do cranio ou maior (0); menor do que um

terco do comprimento do cranio (1).

3. Razdo fenestra supratemporal / comprimento da orbita: menos de um quarto (0);

mais de um quarto (1).

4. Razdo fenestra supratemporal / comprimento do cranio: um quarto ou menos (0);

mais de um quarto (1).

5. Razdo fenestra temporal inferior / comprimento do cranio: um gquarto ou menos (0);

mais de um quarto (1).

6. Processo pré-maxilar da maxila: alongado, participando da margem inferior da

narina (0); reduzido ou ausente (1).

7. Processo posterodorsal da pré-maxila, excluindo a maxila da margem posterior da

narina: ausente (0); presente (1).

8. Altura maxima da porcdo posterior da maxila, em relacdo a altura no nivel do

processo ascendente: menos da merade da altura (0); igual ou maior a metade da altura (1).

9. Lacrimal: presente (0); ausente (1).

10. Processo dorsal do jugal: largo e curto (0); estreito e alongado (1).
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11. Pré-frontal e pds-frontal profusamente esculpidos: ausente(0); presente(1).
12. Contato pré-frontal — jugal: ausente (0); presente (1)

13. Pés-orbital com crista dorsal e profunda concavidade ventro-lateral: ausente (0);
presente (1).

14. Frontais: separados (0); fusionados (1).

15. Parietais: separados (0); fusionados (1).

16. Largura intertemporal dos parietais: mais larga do que largura interorbital (0); mais
estreita (1).

17. Crista parietal: ausente (0); presente (1).

18. Angulo entre a linha de sutura medial e a margem posterior dos processos postero-
laterais dos parietais: maior que 90 graus (0); aproximadamente 90 graus (1); menor que 90

graus (2).

19. Posicao do forame parietal: posterior a margem anterior da fenestra supratemporal

(0); no mesmo nivel ou anterior (1).

20. Barra temporal inferior: alinhada com a fileira de dentes maxilares (0); curvada

lateralmente (1)
21. Barra temporal inferior: incompleta (0); completa (1).

22. Forma posterior do palatino: afina-se posteriormente (0); relativamente largo

posteriormente(1).

23. Comprimento do contato medial entre os pterigbides anterior a vacuidade
interpterigdide, em relacdo ao comprimento entre a extremidade anterior dos pterigoides e o
nivel da margem anterior dos processos laterais: ausente (0); menor que a metade (1); igual ou

maior que a metade (2).

24. Aberura posterior da vacuidade interpterigdide ou separacéo relativa dos processos
postero-mediais do pterigdide: mais larga que a largura maxima da vacuidade (0); tdo larga

guanto a vacuidade (1); mais estreita que a vacuidade (2).

25. Regido central do pterigdide emtre os trés ramos: ocupando até 1/3 da extensdo

antero-posterior dos pterigoides (0); ocupando mais de 1/3 (1).
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26. Pterigoide: formando a margem da fenestra suborbital (0); excluido da fenestra
suborbital (1).

27. Fenestra suborbital: maxila formando a margem da fenestra suborbital (0); maxila

excluida (1).

28. Forame do quadrado-quadradojugal: pequeno (0); alargado (1).

29. Forame do quadrado-quadradojugal: entre o quadrado e o quadradojugal (0);

inteiramente dentro do quadrado (1).
30. Emarginacgéo do quadrado-quadradojugal: pronunciada (0); reduzida (1).

31. Supratemporal: presente (0); fusionado ou ausente (1).
32. Movimento da mandibula: ortal (0); propalinal (1).

33. Grau de propalinia, medido pela extensédo da fileira de dentes palatinos ou o
comprimento em que os palatinos se mantém paralelos a maxila: fileira palatal pequena, linha
paralela restrita a regido anterior (0); fileira alargada, palatinos acompanhando a maxila por
metade de sua prépria extensdo (1); palatinos acompanhando a maxila por toda sua extensao,

‘eupropalinia’ (2).
34. Regido anterior da mandibula: com dentes (0); edentatada (1).

35. Comprimento antero-posterior da sinfise mandibular: fina (0); larga (1); larga com
um agudo processo postero-vetral (2); larga com um processo ventro-medial arredondado mas
bem definido (3).

36. Sinfise mandibular: sinfise vertical, desprovida de projecdes ventrais (0); sinfise
projetada antero-dorsalmente, com a margem rostral formando um angulo com mais de 120
graus com a margem ventral do dentario (1); sinfise vertical , mas com diversas projecoes

ventrais (2).

37. Desenvolvimento dorsal da sinfise mandibular: moderadamente desenvolvida (0);

bem projetada antero-dorsalmente, comparavel a um caniniforme (1).
38. Forame mandibular: pequeno (0); grande (1).

39. Cavidade glenoide: superficie lisa, sem uma crista central antero-posterior (0);
superficie alongada e assimétrica, com uma forte crista central antero-posterior (1); faceta

simétrica com uma forte crista central antero-posterior (2).
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40. Processo coronoide: ausente ou fraco, menos da metade da mandibula (0);

pronunciado, aproximadamente metade da mandibula (1); tdo alto quanto a mandibula (2).

41. Processo retroarticular: pronunciado (0); reduzido, projetado em direcdo caudal
(1); reduzido, dorsalmente curvado (2).

42. Processo posterior do dentario: curto, ndo atingindo o nivel da glendide (0);

alongado, atingindo o nivel da glendide (1); alongado, atingindo o final da glendide (2).

43. Implantacdo dentéria: pleurodonte (0), um grau de acrodontia posterior (1);

totalmente acrodonte (2); anquilotecodonte (3)

44. Substituicdo de dentes: alternada (0); adicdo de dentes atras da mandibula (1).

45. Regionalizacdo dentaria com dentes juvenis pequenos na regido anterior da maxila
e do dentario: ausente, somente dentes pleurodontes (0); presente, com dentes pleurodontes
juvenis (1); presente, com dentes juvenis adicionais acrodontes (2); ausente, somente dentes

acrodontes adicionais (3).

46. Dentes caniniformes anteriores no dentario ou na maxila: ausentes (0); um dente
(1); dois dentes (2).

47. Facetas de desgaste laterais e mediais em dentes marginais: ausentes ou pouco

desenvolvidas (0); bem estabelecidas (1).

48. Largura dos dentes marginais: forma circular, igual ou menor do que o
comprimento (0); forma quadrada, expandidos médio-lateralmente (1); forma retangular,

transversalmente achatados (2).

49. NUmero de dentes pré-maxilares: mais do que sete (0); de sete a quatro (1); trés ou

menos (2).

50. Dentes pré-maxilares: separados (0); formando uma estrutura em forma de cunha

em individuos maduros (1).

51. Forma dos dentes maxilares posteriores: cones simples (0); com flanges pdstero-

mediais pequenas em pelo menos um dente (1); com flanges extensivos (2).
52. Dentes maxilares com flanges anterolaterais: ausentes (0); presentes (1).

53. Numero de fileiras de dentes palatinos: mais do que uma (0); apenas uma, mais um

dente isolado relictual (1); uma Unica fileira lateral de dentes (2).



75

54. Flanges na fileira de dentes palatinos: ausentes (0); presentes em alguns (1).
55. Regido anterior do palatino com dentes hipertrofiados: ausente (0); presente (1).

56. Numero de fileiras de dentes no pterigoide: trés ou mais (0); duas (1); uma ou
ausente (2).

57. Flanges antero-laterais nos dentes do dentério: ausentes (0); presentes em pelo

menos um dente (1).

58. Dentes mandibulares com flanges antero-mediais: ausente (0); presente (1).
59. Cristas dentarias em dentes adicionais adultos: ausente (0); presente (1).

60. Processo posterior nas costelas da segunda vértebra sacral: pequeno (0);

proeminente (1); ausente (2).

61. Margem posterior do isquio: ndo interrompida do acetabulo a sinfise mediana (0);

tubérculo na margem posterior (1); processo posterior proeminente (2).

62. Tamanho do humero em relacdo ao comprimento da coluna vertebral pré-sacral:
0,2 ou menos (0); mais de 0,2 (1).

63. Tamanho da tibia em relacdo ao comprimento da coluna vertebral pré-sacral: 0,25
ou menos (0); mais de 0.25 (1).

64. Tamanho do fémur em relacdo ao comprimento da coluna vertebral pré-sacral:

menos de 0,3 (0); igual ou mais de 0,3 (1).

65. Tamanho do radio em relacdo ao comprimento da coluna vertebral pré-sacral:
menos de 0,15 (0); igual ou mais de 0,15 (1).

66. Comprimento do cranio: menor do que 30 mm (0); 30-90 mm (1); igual ou maior
do que 100 mm (2).

67. Forma dorsal das zigapdfises: achatadas (0); protuberantes (1).

A matriz de dados obtida pela analise contém 67 caracteres e 26 taxons (Tabela 2).
Através do programa Nona (GOLOBOFF, 1993) foi gerado um cladograma (Fig. 25) com

namero de passos (L) igual a 166 e indice de consisténcia (IC) igual a 54.
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Tabela 2 — Matriz de caracteres, na qual: ? = dado ndo disponivel (missing data); * = polimorfismo (0

e 1); - = carater ndo aplicavel.

1 2 3

1 456 78901 2 456 7890123456 9 01 2
Squamata 0 0O 0 ? 00 *x 0 ? 000O0O0OO0OOO0OTO0OOTO OO 0O - 0?0
Gephyrosaurus 0 00 0O0O0OO0OO0OO0OTO O 1100 00T1O0O0O0O0O0O 0010
Diphydontosaurus 1 000001000 1000001001000 0010
Brachyrhinodon 2 111011100 0000O0OO0OT1T1O0OT1Z2O0? 2?7?20
Homoeosaurus 0 0000T1T1QO0O00 000O0=*11112°00°1 2?7 10
Kallimodon 0 1 0?2011°?00 00111 11112¢00°1 2?7 10
Sapheosaurus 1 1 00?1?2077 0011111111001 20?27
Planocephalosaurus |0 000O0O0T1O0TO00 1 1000071101000 1 010
Palaeopleurosaurus |0 1 00 01 000 01 11200002T1T1OQ0 1 010
Polysphenodon 2 0?2?22 11107 000O0O0O0OT1T1O0T1?Z2?°1 ? ? 0
Clevosaurus hudsoni |1 111111100 001 00O0T1T1O0Z2T1O01 0000
C. bairdi 2 1 11111101 00100O0T1T1O0?7%?0°1 0000
C. petilus 1 2?21 1721100 0?0000T1¢%?0°?%2?1°1 0000
C. megilli 2 1 11111101 0?0000T1¢%? 17?7201 ?2 00 0
C. brasiliensis 2 01 1111101 0000O0OTITITI1O02101 ?2 00 0
Pamizinsaurus ? 72?21?7220 7° P22 72211 ?2 000
Ankylosphenodon ? 1?22?2217 O S S S O O O S O S S ¢ ? 7?1
Sphenovipera ? 2?7292 2272?27 O O O S O S S A O S R ¢ P71
Theretairus ? 2?7292 2272?27 O O O S O S S A O S R ¢ P71
Zapatadon 1 01 ?2°?201%°2 7?1 ? 1?71 °?21°2102210 01 01
Sphenodon 1 1 10011100 001111 11122T1:1 01 11
Cynosphenodon ? 272922272927 O O O S A A A N A | 27?1
Opisthias ? 2?2111 117?21 0011211212207 ? 7?1
Toxolophosaurus ? F O O S S S ¢ O O O S O S S A O S R ¢ 2?2 71
Eilenodon ? 2?72?2721 7° O Y S S O O N S S S S A ¢ ? 7?1
Priosphenodon 0 001111111 00111 110122°0°1 00 01



Tabela 2 cont. — Matriz de caracteres, na qual:? = dado ndo disponivel (missing data); * =
polimorfismo (0 e 1); - = carater ndo aplicavel.
4 5 6

56 7 8 1234567890123 6 7 01 2 7
Squamata 0000 000O0O0OO0OO0OO0OO0OOO0OO - 2 0 010 0
Gephyrosaurus 0?2?20 001 000O0O0OO0OO0OO0O0®?O0 0 0 0?7 0
Diphydontosaurus 000 1 101110001000 00 110 0
Brachyrhinodon 1101 101212010211°01 1 ? 2?70 ?
Homoeosaurus 1101 11121201021 0 0 2 1 121 0
Kallimodon 1001 2012120102120 2 2 1 120 1
Sapheosaurus 1 001 20?2 -?2-0--21-2027 ? - 1 20 1
Planocephalosaurus 7?2?20 1011120002017 11 110 0
Palaeopleurosaurus 11 1 101212010212 %92 2 1 110 0
Polysphenodon 22779 20?221 °?22?21021101 1 ? ??? ?
Clevosaurus 2001 101212010212°01 11 110 0
hudsoni
C. bairdi 20 9?7 101212010211°07? ? 1 2?7 ?
C. petilus 79227 107?21 1022?2107 ? 1 ?292 9 ?
C. megilli 2.0 9?° 10?221?22?2102117?7? ? 1 2?7 ?
C. brasiliensis 200 ? 101212010211°01 11 2?70 0
Pamizinsaurus 2 101 12?22120°?202°%?%?%27%7°2 ? 1 ??7? 0
Ankylosphenodon 1?7?21 11 ?2310012%2722922° ?0 120 1
Sphenovipera 2?2?21 7?2221 7?2210°2°2°?2°°°7° ? 1 2929 ?
Theretairus 79227 7?2221 7?2210°2°2°7?2°°7° ? 1 2929 ?
Zapatadon 111 7? 1 ?2?221202?20°2?2°?1°9?2 2 ? ? 7 ?
Sphenodon 1 201 1112121102110 2 2 1 210 0
Cynosphenodon 1117 1 ??22121102100°7 ? 1 2929 ?
Opisthias 3111 01 12°?30112%?27?2 2 1 L ?° ?
Toxolophosaurus 3111 0?2?229?23012%°%°27?27°7° ? 1 2929 ?
Eilenodon 3?2?71 0222?3012 ? 1 2 ? 1 ?2 929 ?
Priosphenodon 3111 0222?2301221212 2 1 1?2 ° 1
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Diphydontosaurus
Planocephalosaurus
Polysphenodon
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Clevosaurus hudsoni
Clevosaurus petilus
Clevosaurus bairdi
Clevosaurus mcgilli
Clevosaurus brasiliensis
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Sapheosaurus
Palaeopleurosaurus
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Sphenodon
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Toxolophosaurus
Opisthias
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Priosphenodon

Figura 25 Cladograma obtido pelo programa NONA e editado com Winclada (L = 166; Cl= 54).

Clados: 1, Rhynchocephalia; 2, Sphenodontia;

4, Sphenodontidae;

5, Clevosauridae; 13,

Sapheosauridae; 17, Sphenodontinae; 22, Opisthodontia (ver a lista de sinapomorfias de cada clado no

Apéndice 2).

O resultado obtido através da andlise filogenética mantém a configuracdo geral obtida

no estudo anterior (ARANTES et al., 2009) e é consistente com as tendéncias gerais

demonstradas pelos resultados obtidos por Apesteguia & Novas (2003). As sinapomorfias

diagndsticas de cada clado encontram-se relacionadas no Apéndice 2. Os novos taxons

incluidos (Gephyrosaurus, Planocephalosaurus, Clevosaurus bairdi, Clevosaurus petilus,

Clevosaurus mcgilli, Ankylosphenodon, Sphenovipera e Theretairus) ficaram distribuidos de

acordo com as tendéncias esperadas com base em outras analises (SUES et al. 1994,
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REYNOSO, 1996, 2000, 2005), néo interferindo na configuracédo geral do cladograma obtido
anteriormente (ARANTES et al., 2009). Pode-se dizer, ainda, que as relacfes entre estes
novos taxons e seus relativos mais proximos ficou melhor resolvida em relacdo as tentativas
realizadas nos trabalhos citados, nos quais frequentemente encontravam-se dispostos em

politomias.

A Familia Clevosauridae, reunindo os géneros Polysphenodon, Brachyrhinodon e
Clevosaurus, permanece bem definida, e fica diagnosticada pelas sinapomorfias naos
ambiguas: 1(2), regido anterorbital um quarto ou menos do comprimento total do crénio;
53(1), uma fileira de dentes palatinos, mais um dente isolado relictual. Servem de diagnostico
ainda duas sinapomorfias ambiguas: 10(1), processo dorsal do jugal estreito e alongado;
24(1), abertura posterior da vacuidade interpterigoide t&o larga quanto a vacuidade.

A inclusdo de novas espécies de Clevosaurus, por sua vez, veio fornecer informacgdes
mais detalhadas quanto as relagdes entre os representantes desse género. A espécie aqui
estudada, C. brasiliensis, ficou agrupada junto C. mcgilli e C. bairdi, corroborando a

afirmacéo de Bonaparte & Sues (2006) de que estes taxons seriam mais relacionados entre si.

Todas as espécies do género Clevosaurus ficaram consistentemente agrupadas. O
género foi definido pela sinapomorfia ndo ambigua 27(1), maxila excluida da margem da
fenestra suborbital. Outras quatro sinapomorfias ambiguas definem o agrupamento: 7(1),
presenca do processo posterodorsal da pré-maxila que exclui a maxila da margem posterior da
narina; 23(2), comprimento do contato medial entre os pterigdides anterior a vacuidade
interpterigdide igual ou maior que a metade do comprimento entre a extremidade anterior dos
pterigdides e o nivel da margem anterior dos processos laterais; 31(0), supratemporal

presente, e 35(2) sinfise mandibular larga, com um agudo processo posteroventral.

Dentro do género pode-se distinguir dois agrupamentos distintos. Um deles retne as
espécies Clevosaurus hudsoni e C. petilus, associadas entre si com base na sinapomorfia
ambigua 1(1), regido anterorbital entre um quarto e um terco do comprimento total do cranio.
O outro grupo é composto por Clevosaurus bairdi, C. mcgilli e C. brasiliensis, que foram
reunidos pela presenca da sinapomorfia ambigua 12(1), presenca de um contato entre o pré-

frontal e o jugal.

A espécie C. bairdi foi diferenciada de C. mcqilli e C. brasiliensis por possuir a
sinapomorfia ambigua 16(1), largura intertemporal dos parietais mais estreita do que a largura

interorbital, um dos estados de carater responsaveis, também, pela definicdo da espécie C.
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hudsoni. O estado de carater que define Clevosaurus mcgilli, a sinapomorfia ambigua 22(1),
palatino relativamente largo posteriormente, € contestado por Jones (2006a) por ter sido
diagnosticado a partir de um exemplar mal preservado, em que o elemento identificado na
posicao do palatino consistiria num fragmento de 0sso isolado.

A espécie Clevosaurus brasiliensis ficou definida com base em trés sinapomorfias
ambiguas: 2(0), 6rbita um terco do comprimento total do cranio ou maior; 4(0) fenestra
supratemporal um quarto ou menos do comprimento total do cranio; 59(0) cristas dentarias
ausentes. A condicdo deste Ultimo carater, elaborado por Apesteguia & Novas (2005) é
desconhecida para os outros exemplares do género, exceto por C. hudsoni, o qual apresenta
condicdo contréria a esta. Sao0 notaveis, ainda, algumas caracteristicas ndo codificadas como
caracteres que diferenciam a espécie brasileira de Clevosaurus mcgilli, a espécie mais
proxima segundo os resultados da analise, que pode ser distinta claramente pela presenca de
supratemporais em forma de “V”, além do alargamento posterior dos palatinos, que conferem
a fenestra sub-orbital uma forma em “L”, ambos comprovadamente ausentes em Clevosaurus

brasiliensis.

A nova andlise filogenética mostra que C. brasiliensis estd mas proximamente
relacionado a C. mcgilli, do Juréssico Inferior da China, e C. bairdi, do Jurassico Inferior do
Canada. No entanto, a possibilidade de uma unificacdo das espécies da Formacdo Lufeng,
como sugerida por Jones (2006a), potencialmente implicaria num rearranjo das relacdes

dentro de Clevosaurus.
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10. CONCLUSOES

- Todos os espécimes analisados neste estudo, pertencentes ao Laboratério do Setor de
Paleovertebrados do IGEO/UFRGS, coletados no municipio de Faxinal do Soturno, no
afloramento Linha S3o Luiz, referente a “Formagdo Caturrita” (Tridssico Superior), podem
ser atribuidos a Clevosaurus brasiliensis com base nos seguintes caracteres: regido
anterorbital curta, com aproximadamente um quarto do comprimento do cranio; duas fileiras
de dentes no pterigdide, com dentes adicionais posicionados lateralmente a estes; maxila com
dois dentes grandes, da série adicional, seguidos por dois ou trés dentes menores.

- O espécime MCN-PV2852 é considerado como pertencente ao género Clevosaurus pela
presenca do processo posterior da pré-maxila e pelo contato lateral entre ectopterigoide e
palatino. Pode, ainda, ser vinculado a C. brasiliensis, com base na presenca dos dentes

adicionais no pterigoide, laterais as duas fileiras de dentes.

- Com exce¢do de UFRGS-PV-0972-T e de UFRGS-PV-0613-T (BONAPARTE & SUES,
2006), os materiais analisados correspondem a individuos adultos. O estado sub-adulto dos
primeiros € inferido com base em seu menor tamanho, além da auséncia da camada dssea

secundaria na maxila e no dentario.

- Até 0 momento apenas um taxon de esfenodonte é registrado para o Triassico Superior do

Rio Grande do Sul (Formacéo Caturrita), C. brasiliensis.

- A Familia Clevosauridae permanece coesa, reunindo 0s géneros Brachyrhinodon,
Polysphenodon e Clevosaurus, e C. brasiliensis estd mais relacionado a Clevousaurus mcgilli

e Clevosaurus bairdi, entre os representantes do género.

- A diagnose da Familia Clevosauridae Bonaparte & Sues, 2006 passa a ser: regido
anterorbital com um quarto ou menos do comprimento total do cranio; fenestra temporal
inferior com pelo menos um quarto do comprimento total do cranio; processo pré-maxilar da

maxila pequeno ou ausente; uma fileira de dentes palatinos, mais um dente isolado relictual.
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APENDICE 1

Cladograma obtido, representado com todos 0s caracteres e seus estados, bem como

(pontos brancos). L = 166; IC = 54.

1as

(pontos negros) e homoplasi

ias

f

sinapomor

uopouaydsolid

uopous|ig 925 2 1w 6E 1

3 see L9

LLeo0¢

selyisido

114

sninesoydojoxo}

99 85 ¥ O G

uopouaydsojAyuy

19 45 Sb e

[
¢ 00000

m._wn_>o:m:nwlol_ o ¥5 L€ €€ 26 0L
[

sniiejasay | —

® -~

uopouaydsouky ) o

IS
LzotLoz

uopouaydg el
99 09 65 S L€ 9¢€ IE

00LLOODO
uopejedez

15068 S 1

K|S 8y e

2

sninesuiziwed —o-0-0— 9% 92 12 €
WeE L

b0 L1L000002Z10

sninesoinajdoae|ed

99 €6 62829222 120261 8LGH 8
13

sninesoaydeg

€G8LLY v ET
3

AR
Qe 1

:OtOE___Wx 9% IS X 6L

1919 0

[ A

SNINESO0’0WOH

G99 £9 29 19 I¥ 9€

SISUBI|ISBIQ SNINBSOAR|)

65 ¥ 2
3
11Bow sninesoAs|) Lhzzib b0

—0-0-0-0-0-0-0-0-0-0-0—

0S Ly SrEr6EBESEE XX ¥ 8

snjyod sninesoas|y L
| 2

bzl [ O A

1UOSPNY SNINESOA3|) | 00-00-00—
¥ 15 90 [ R4 1S9 1S 6r EP 1T
uopoujyiAyoeig
% #2 ESHO0L )
[ Y
uopouaydsAjod
4 i 6% Sy vh OV €2 6
sninesojeydasoue|d —o-0— o
62 54 O-0-0-0.
Pl 000
snunesojuopAydig —o-o— 9208
8t I
]
sninesolfydag
Sb
z
ejewenbg



89

APENDICE 2

Diagnose dos clados segundo arvore de consenso estrito: o asterisco (*) indica estados de
carater homoplasticos.

Clado 1. Rhynchocephalia: 14(1) frontais fusionados; 20(1) barra temporal inferior curvada
lateralmente; 42(1) processo posterior do dentério alongado, atingindo o nivel da glendide;
60(1) processo posterior nas costelas da segunda vértebra sacral proeminente.

Clado 2. Sphenodontia: 9(1) lacrimal ausente; 23(1)* Comprimento do contato medial entre os
pterigoides anterior a vacuidade interpterigdide menor do que a metade do comprimento entre
a extremidade anterior dos pterigoides e o nivel da margem anterior dos processos laterais
(conv. Sapheosaurus); 40(1) processo corondide pronunciado, aproximadamente metade da
mandibula; 44(1) substituicdo de dentes por adicdo de dentes atras da mandibula; 45(1)
regionalizacdo dentaria com dentes juvenis pequenos na extremidade anterior da maxila e do
dentario presente, com dentes pleurodontes juvenis; 49(1) de sete a quatro dentes pré-

maxilares.

Clado 3. 21(1) barra temporal inferior completa; 43(1) um grau de acrodontia na porcao
posterior das fileiras de dentes; 49(2) nimero de dentes pré-maxilares igual a trés ou menos;
51(1)* dentes maxilares posteriores com flanges pdstero-mediais em pelo menos um dente
(conv. Sphenodontinae); 56(1) duas fileiras de dentes no pterigdide; 57(1) flanges antero-

laterais nos dentes do dentario presentes em pelo menos um dente.

Clado 4. Sphenodontidae: 8(1) por¢do posterior da maxila, igual ou maior a metade da altura
no nivel do processo ascendente; 14(0) frontais separados; 26(1) pterigdide excluido da
fenestra suborbital; 34(1) regido anterior da mandibul edentada; 35(1) sinfise mandibular
larga antero-posteriormente; 38(1)* forame mandibular grande; 39(1) cavidade glendide
alongada e assimétrica, com uma forte crista central antero-posterior; 43(2) implantacéo
dentéria totalmente acrodonte; 45(2) regionalizagdo dentéria com dentes juvenis pequenos na
extremidade anterior da maxila e do dentario presente, com dentes juvenis adicionais

acrodontes; 47(1) facetas de desgaste mediais e laterais em dentes marginais bem
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estabelecidas; 50(1) dentes pré-maxilares formando uma estrutura em forma de cunha em

individuos maduros.

Clado 5. Clevosauridae: 1(2) regido anterorbital um quarto ou menos do comprimento total do
cranio; 10(1)* processo dorsal do jugal estreito e alongado (conv. clado 16); 24(1)* abertura
posterior da vacuidade interpterigdide tdo larga quanto a vacuidade (conv. clado 14); 53(1)

uma fileira de dentes palatinos, com um dente isolado relictual.

Clado 6. Brachyrhinodon + Clevosaurus: 2(1)* o6rbita menor do que um ter¢co do
comprimento total do crénio (conv. clado 12); 3(1)* fenestra supratemporal com mais de um
quarto do comprimento da orbita (conv. clado 12); 4(1)* fenestra supratemporal com mais de
um quarto do comprimento do cranio (conv. clado 12); 5(1)* fenestra temporal inferior com
mais de um quarto do comprimento do cranio (conv. Sphenodontinae); 6(1)* processo preé-

maxilar da maxila reduzido ou ausente (conv. clado 23).

Clado 7. Clevosaurus: 7(1)* processo postero-dorsal da pré-maxila excluindo a maxila da
margem posterior da narina, presente (conv. Pamizinsaurus, clado 23); 23(2)* Comprimento
do contato medial entre os pterigoides anterior a vacuidade interpterigdide igual ou maior que
a metade do comprimento entre a extremidade anterior dos pterigdides e o nivel da margem
anterior dos processos laterais (conv. clado 11); 27(1) maxila excluida da fenestra suborbital;
31(0)* supratemporal presente (conv. clado 15); 35(2)* sinfise mandibular larga, com um

agudo processo pésteroventral (conv. Pamizinsaurus).

Clado 8. Clevosaurus hudsoni + Clevosaurus petilus: 1(1)* regido anterorbital entr um quarto

e um terco do comprimento do cranio (conv. Sapheosaurus, Sphenodontinae).

Clado 9. Clevosaurus bairdi + Clevosaurus mcgilli + Clevosaurus brasiliensis: 12(1)*

contato entre pré-frontal e jugal presente (conv. clado 23).

Clado 11. 19(1) forame parietal no mesmo nivel ou anterior a margem anterior da fenestra
supratemporal; 22(1)* palatino relativamente largo posteriormente(conv. Clevosaurus
mcgilli); 23(2)* Comprimento do contato medial entre os pterigoides anterior a vacuidade
interpterigdide igual ou maior que a metade do comprimento entre a extremidade anterior dos

pterigoides e o nivel da margem anterior dos processos laterais (conv. Clevosaurus); 51(2)*
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dentes maxilare posteriores com flanges extensivos (conv. Clevosaurus hudsoni); 56(2)* uma

fileira de dentes no pterigoide, ou ausentes (conv. Squamata).

Clado 12. 2(1)* 6rbita menor do que um ter¢co do comprimento total do cranio (conv. clado
6); 3(1)* fenestra supratemporal com mais de um quarto do comprimento da Orbita (conv.
clado 6); 4(1)* fenestra supratemporal com mais de um quarto do comprimento do cranio
(conv. clado 6); 16(1)* largura intertemporal dos parietais mais estreita do que a largura
interorbital (conv. Clevosaurus hudsoni); 17(1) crista parietal presente; 18(1) Angulo de
aproximadamente 90° entre a linha de sutura medial e a margem posterior dos processos

postero-laterais dos parietais; 53(2) uma Unica fileira de dentes no palatino.

Clado 13. Sapheosauridae: 40(2) processo corondide tdo alto quanto a mandibula; 61(2)
processo posterior proeminente na margem posterior do isquio(conv. Ankylosphenodon)*;

67(1)* zigapofises achatadas dorsalmente (conv. clado 21).

Clado 14.: 13(1) pos-orbital com crista dorsal e profunda cavidade ventro-lateral; 24(1)*
abertura posterior da vacuidade interpterigoide tdo larga quanto a vacuidade (conv.
Clevosauridae); 25(1)* Regido central do pterigdide emtre os trés ramos ocupando mais de
1/3 da extensdo antero-posterior dos pterigoides (conv. Clevosaurus petilus); 36(1)* sinfise
mandibular projetada antero-dorsalmente, com a margem rostral formando um angulo com

mais de 120 graus com a margem ventral do dentario (conv. Brachyrhinodon).

Clado 15. 24(2)* abertura posterior da vacuidade interpterigbide mais estreita que a
vacuidade (conv. Brachyrhinodon); 31(0)* supratemporal presente (conv. Clevosaurus);

41(1)* processo retroarticular reduzido, projetado em dire¢do caudal (conv. Homoeosaurus)

Clado 16. 10(1)* processo dorsal do jugal estreito e alongado (conv. Clevosauridae); 32(1)
movimento propalinal da mandibula; 33(2) palatinos acompanhando a maxila por toda sua
extensdo, indicando ‘eupropalinia’; 37(1) sinfise mandibular bem projetada antero-
dorsalmente, comparavel a um caniniforme; 54(1)* flanges presentes em alguns dentes

palatinos (conv. Clevosaurus hudsoni).

Clado 17. Sphenodontinae: 1(1)* regido anterorbital entr um quarto e um ter¢co do

comprimento do cranio (conv. clado 8); 5(1)* fenestra temporal inferior com mais de um
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quarto do comprimento do crénio (conv. clado 6); 28(1)*(conv. Palaeopleurosaurus); 30(1)
emarginacdo do quadrado-quadradojugal reduzida; 51(1)* dentes maxilares posteriores com
flanges pdstero-mediais em pelo menos um dente (conv. clado 3).

Clado 18. 46(1) um dente caniniforme anterior no dentario ou na maxila.

Clado 20. 46(2) dois dentes caniniformes anteriores no dentério ou na maxila.

Clado 21. 48(2) dentes marginais transversalmente achatados; 67(1)* zigapofises achatadas

dorsalmente (conv. Sapheosauridae).

Clado 22. Opisthodontia: 35(3) sinfise mandibular larga, com um processo ventro-medial
arredondado; 40(0)* processo corondide ausente ou fraco; 45(3) regionalizacdo dentaria com
dentes juvenis pequenos na extremidade anterior da maxila e do dentario ausente, comente
com dentes adicionais acrodontes; 58(1) dentes mandibulares com flanges antero-mediais;

66(1)* comprimento do cranio de 30 a 90mm (conv. Sphenodon).

Clado 23. 6(1)* processo pré-maxilar da maxila reduzido ou ausente (conv. clado 6); 7(1)*
processo postero-dorsal da pré-maxila excluindo a maxila da margem posterior da narina,
presente (conv. Pamizinsaurus, clado 7); 12(1)* contato entre pré-frontal e jugal presente
(conv. clado 9); 25(0)* regido central do pterigdide entre os trés ramos: ocupando até 1/3 da

extensdo antero-posterior dos pterigoide..

Clado 24. 11(1) pré-frontal e pos-frontal profusamente esculpidos; 39(2) cavidade glendide
simétrica, com uma forte crista medial antero-posterior; 41(2)* processo retroarticular
reduzido, curvado dorsalmente (conv. Pamizinsaurus); 42(2) processoposterior do dentario
alongado, atingindo o final da glenoide; 52(1) dentes maxilares com flanges antero-laterais;

66(2) cranio com 100mm ou mais.
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