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RESUMO  

 

Localidades contendo tetrápodes fósseis do Permiano são conhecidas para a 

Formação Rio do Rasto (FRR) no sul do Brasil desde a década de 1970. 

Posteriormente, elas foram agrupadas em três “faunas locais”, correlacionáveis com 

as ocorrências de tetrápodes do Guadalupiano e do Lopingiano da África do Sul e da 

Rússia. Contudo, os fósseis de tetrápodes no Brasil ocorrem em afloramentos 

dispersos, isolados e discontínuos, de maneira que a maioria deles não possui 

dados precisos referentes ao seu posicionamento estratigráfico no sítio de coleta. 

Sugere-se que seja suspenso o uso do termo “fauna local” para as localidades 

contendo tetrápodes da FRR, pois elas provavelmente agrupam táxons que não são 

contemporâneos. A presente tese reconheceu dez localidades contendo tetrápodes 

nesta formação, mas apenas em quatro delas há o registro de terápsidos (Serra do 

Cadeado-EFCP, Fazenda Fagundes, Fazenda Boqueirão e Tiarajú-Barro Alto). Até o 

momento, terápsidos permianos são reportados na América do Sul apenas na FRR e 

compreendem anomodontes e dinocefálios. Aqui são relatadas duas novas 

ocorrências de terápsidos para esta unidade. O espécime UFRGS-PV-0487P foi 

identificado como um Tapinocephalidade indeterminado (Dinocephalia) e provém da 

localidade Serra do Cadeado-EFCP. Comparação com outros Tapinocephalidae 

indicam que UFRGS-PV-0487P é um espécime juvenil ou sub-adulto, semelhante a 

Moschops e Moschognathus da Zona de Assembleia (ZA) de Tapinocephalus da 

África do Sul. A segunda ocorrência de terápsido reportada aqui é baseada no 

espécime UNIPAMPA-PV-317P, reconhecido como um novo gênero e espécie de 

anomodonte (especificamente um dicinodonte). Características diagnósticas do novo 

táxon incluem cristas bem desenvolvidas (em norma ventral) a partir da placa 

mediana do pterigoide e ao longo dos ramos anteriores do pterigoide, ângulo 

marcado da porção posterior dos ramos do pterigoide, presença de pequenas presas 

caniniformes a partir de uma pequena incisura levemente posterior a cada processo 

caniniforme e presença de um processo retro-articular bem desenvolvido e em forma 

de bulbo na mandíbula. Não está claro ainda se o tamanho reduzido das presas 

caniniformes é devido à ontogenia, patologia ou a dimorfismo sexual. A análise 

filogenética indicou que UNIPAMPA-PV-317P é o membro mais basal de Bidentalia, 

um clado cosmopolita que inclui a maioria dos dicinodontes permianos e triássicos. 

Em relação às correlações bioestratigráficas possíveis para as localidades contendo 

tetrápodes na FRR, não é possível correlacionar estas localidades com apenas uma 

das ZAs da África do Sul ou mesmo da Plataforma Russa no momento, por que a 
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FRR parece abrigar múltiplas assembleias de tetrápodes, das quais um retrato muito 

tendenciado é conhecido. Apenas a localidade de Aceguá Sítio 1 indica um pequeno 

refinamento, visto que os níveis abaixo da ocorrência de Provelosaurus americanus 

(um pareiassaurídeo) foram datados com métodos radiométricos e indicaram ser 

mais recentes do que 265 Ma, demonstrando que este sítio é correlacionável a partir 

da ZA de Tapinocephalus.   

 

Palavras-chave: Synapsida, Permiano, Bioestratigrafia, Vertebrados Terrestres, 

Gondwana.  
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ABSTRACT 

 

Permian tetrapod-bearing localities have been recovered from the Rio do Rasto 

Formation (RRF) in southern Brazil since the 1970s. Posteriorly, they have been grouped 

into three ‘local faunas’, correlated with the Guadalupian and Lopingian tetrapods of 

South Africa and Russia. However, tetrapod findings in the Brazilian deposit occur in 

disperse, isolated and discontinuous outcrops and most specimens lack precise data 

regarding their stratigraphic provenance. We suggest that the term ‘local fauna’ be 

discontinued for the tetrapod-bearing localities of the RRF, since they may be grouping 

non-contemporaneous taxa. The present study recognized ten tetrapod-bearing localities 

in this formation, but only four of them bear therapsid remains (Serra do Cadeado-EFCP, 

Fagundes Farm, Boqueirão Farm and Tiarajú-Barro Alto). Until date, Permian therapsids 

in South America are only known from the RRF and comprise anomodonts and 

dinocephalians. Here we report two new therapsid occurrences for this unit. The 

specimen UFRGS-PV-0487P was identified as a Tapinocephalidae indet. (Dinocephalia), 

from the Serra do Cadeado-EFCP locality. Comparison with other tapinocephalids 

indicates that UFRGS-PV-0487P is a juvenile or sub-adult specimen, which most closely 

resembles the ‘moschopines’ Moschops and Moschognathus from the Tapinocephalus 

Assemblage Zone (AZ) of South Africa. The second occurrence is based on the 

specimen UNIPAMPA-PV-317P, recognized as a new genus and species of anomodont 

(namely a dicynodont). Diagnostic features of the new taxon include well-developed 

ridges extending from the crista oesophagea anteriorly along the pterygoid rami, strong 

posterior angulation of the posterior pterygoid rami, small tusks erupting from a short 

incisure slightly posterior to each caniniform process and well-developed bulbous 

retroarticular process of the articular. It is not clear whether the reduced size of the tusks 

represents pathology, an ontogenetic feature or sexual dimorphism. Phylogenetic 

analysis indicates that UNIPAMPA-PV-317P is the most basal member of Bidentalia, a 

cosmopolitan clade that includes most of the Permian and Triassic dicynodonts. It is not 

possible at the moment to constrain the time interval of the tetrapod-bearing localities of 

the RRF to only one biozone of South Africa or Russia because the RRF seems to bear 

incomplete but multiple faunal assemblages. Aceguá Site 1 age is better constrained due 

to radiometric dating, but it only indicates that the levels bearing the pareiasaurid 

Provelosaurus americanus are younger than 265 My and can be correlated with the 

Tapinocephalus AZ. 

 

Keywords: Synapsida, Permian, Biostratigraphy, Land Vertebrates, Gondwana. 
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Аннотация 

 

В данной работе представлено исследование Гуаделупских и Лопинских 

тетраподов из местонахождения Рио-до-Расто, Бразилия, особое 

внимание уделяется терапсидам. Мы описываем два новых экземпляра 

терапсидов: индетерминантный тапиноцефалид (дейноцефал) и новый 

род и вид дицинодонтов. 
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Sobre a Estrutura desta Tese: 

 

Esta tese de Doutorado está estruturada em torno de artigos publicados em 

periódicos ou publicações equivalentes. Consequentemente, sua organização 

compreende as seguintes partes principais: 

 

a) Introdução sobre o tema e descrição do objeto da pesquisa de Doutorado em que 

estão sumarizados os objetivos e a filosofia de pesquisa desenvolvidos, o estado da 

arte sobre o tema de pesquisa. 

 

b) Artigos publicados em periódicos ou submetidos a periódicos com corpo editorial 

permanente e revisores independentes, escritos pela autora durante o 

desenvolvimento de seu Doutorado. 

 

c) Anexos, compreendendo: trabalhos nos quais a pós-graduanda é coautora, 

resumos publicados em eventos, diretamente e indiretamente relacionados ao tema 

central da tese, bem como os pareceres individuais e finais do exame de 

qualificação, e o histórico escolar completo do mestrado e doutorado. 
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PARTE I 

 

1. INTRODUÇÃO 
 

Durante o período Carbonífero, várias linhagens de tetrápodes se 

diversificaram e uma delas conseguiu se adaptar plenamente à vida no ambiente 

terrestre: a dos amniotas (SUMIDA; MARTIN, 1997). Entretanto, desde o início da 

história desse grupo parece existir uma divisão fundamental em Sauropsida e 

Synapsida (GAUTHIER et al., 1988; LAURIN; REISZ, 1995; Figura 1 ). Os primeiros 

são representados atualmente pelas aves e pelos “répteis” (no sentido popular da 

palavra, englobando tartarugas, lagartos, serpentes, crocodilos etc.) e por formas 

extintas como os pterossauros e os dinossauros não-avianos. Synapsida é um clado 

cujos únicos representantes viventes são os mamíferos, mas que abriga também 

uma série de formas extintas – algumas delas serão abordadas na presente 

contribuição – que definiram a estrutura dos primeiros ecossistemas terrestres 

durante o final do Paleozóico e início do Mesozóico. Tal estrutura é ainda 

encontrada nos dias atuais, em que observamos uma proporção muito maior de 

herbívoros do que de carnívoros nessas comunidades (KEMP, 2012).  

 

 

Figura 1 –  Cladograma simplificado das relações entre os principais grupos de 

amniotas. Modificado de Gauthier et al. (1988), Sumida e Martin (1997), Benton 
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(2005) e Laurin e Reisz (2005). Os táxons assinalados com asterisco possuem 

apenas representantes fósseis.  

 

Uma das melhores transições documentadas no registro fóssil é esta dos 

sinápsidos basais e dos terápsidos, que conta com espécimes coletados em estratos 

dos períodos Carbonífero, Permiano e Triássico de todos os continentes atuais 

(CROMPTON;JENKINS, 1973; KEMP, 1982; SIDOR; HOPSON, 1998; BATTAIL, 

2000; RUBIDGE, 2005 e referências contidas nos trabalhos desses autores). 

Morfologicamente, essa série de transformações produziu, entre outras novidades, 

um osso único na mandíbula (dentário), dentição especializada, palato secundário 

completamente fechado e três ossículos do ouvido médio, feições anatômicas que 

identificam os mamíferos, também chamados sinápsidos mamalianos 

(CROMPTON;JENKINS, 1973; ALLIN, 1975; RUBIDGE; SIDOR, 2001; Figura 2 ). 

Entretanto, o estudo dos sinápsidos não-mamalianos não se limita apenas a seu 

papel como “precursores” dos mamíferos, visto que eles foram elementos 

importantes das paleocomunidades de vertebrados em termos de abundância, 

riqueza de espécies e diversidade de papeis ecológicos desempenhados 

(RUBIDGE;SIDOR, 2001; NICOLAS;RUBIDGE, 2010). 

Entre os sinápsidos não-mamalianos, destacam-se alguns táxons que foram 

reunidos no clado Therapsida, que inclui os mamíferos, são eles: Biarmosuchia, 

Dinocephalia, Anomodontia, Gorgonopsia, Therocephalia e Cynodontia 

(RUBIDGE;SIDOR, 2001; Figura 3 ). No intervalo que compreende o Guadalupiano e 

o Lopingiano (correspondentes às camadas depositadas desde a metade ao fim do 

Permiano), a ocorrência de terápsidos é registrada em estratos da África, América 

do Sul, Ásia e Europa (Figura 4 ; BATTAIL, 2000; RUBIDGE, 2005), com destaque 

para a incrível quantidade de achados no Grupo Beaufort da África do Sul 

(NICOLAS; RUBIDGE, 2010) e na Plataforma Russa no Leste Europeu 

(BATTAIL;SURKOV, 2000).   
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Figura 2  – Crânio e mandíbula de representantes de algumas linhagens de 

sinápsidos em vista lateral esquerda. A e B representam sinápsidos não-mamalianos 

do Cisuraliano, enquanto C, D, E, F e G são sinápsidos não-mamalianos mais 

derivados, denominados de terápsidos. H também representa um terápsido, mas já 

incluído em Mammalia. Observar a redução no número e no tamanho relativo dos 

elementos pós-dentários e a crescente especialização dentária desde A até H. Tais 

mudanças estão ligadas ao desenvolvimento de características mamalianas nos 

sinápsidos. A. Sinápsido basal Varanosaurus; B. Sinápsido basal Dimetrodon; C. 

Biarmossúquio Biarmosuchus (Guadalupiano); D. Gorgonopsídeo Aelurognathus 
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(Lopingiano); E. Cinodonte basal Procynosuchus (Lopingiano); F. Cinodonte 

Thrinaxodon (Eotriássico); G. Cinodonte Probainognathus (Neotriássico); H. 

Mamífero basal Morganucodon (Neotriássico ao Eojurássico). Modificado de Sidor e 

Hopson (1998), com atualizações de Kammerer (2016). Abreviaturas: ang, angular; 

art, articular; cor pr, processo coronoide; d, dentário; fr, frontal; j, jugal; lac, lacrimal; 

mass, fossa para inserção do músculo masseter; mus, face para inserção do 

músculo adductor; mx, maxila; n, nasal; pmx, pré-maxila; po, pós-orbital; pof, pós-

frontal; prf, pré-frontal; q, quadradro; qj, quadrado-jugal; ref lam, lâmina refletida do 

osso angular; sp, esplenial; sq, esquamosal; sq-den jt, articulação dentário-

esquamosal; st, supratemporal. As ilustrações não se encontram em escala. 

 

 

 

Figura 3  – Cladograma simplificado das relações entre os membros de Synapsida, 

com ênfase nas relações de Therapsida (de acordo com RUBIDGE; SIDOR, 2001). 

Cladograma extraído de Soares, Boos e Oliveira (2012). Crânios não estão em 

escala. Cynodontia é o grupo que contém - além de formas extintas - os mamíferos 

atuais. 
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Figura 4  – Mapa de localização dos registros de grupos de terápsidos durante o 

Guadalupiano e o Lopingiano. Os registros se referem a toda amplitude temporal 

das duas épocas e não apenas à idade da reconstrução dos continentes e podem 

compreender mais de um táxon (por exemplo: no Brasil são conhecidos três 

anomodontes permianos, mas no mapa as três ocorrências são representadas por 

apenas um símbolo). É importante notar que o registro do grupo Dinocephalia está 

restrito até o momento ao Guadalupiano e que os primeiros registros de Cynodontia 

são do Lopingiano, sendo desconhecida a ocorrência desse grupo no Guadalupiano 

até então. Os registros se baseiam nas referências citadas ao longo da seção 6.1. A 

disposição dos continentes é aquela representada em Golonka e Ford (2000) para o 

final do Permiano (255 milhões de anos, Lopingiano).  

 

No Brasil, terápsidos permianos têm sido coletados e estudados desde a 

década de 70 na Formação Rio do Rasto da Bacia do Paraná (BARBERENA; 

ARAÚJO, 1975). Apesar do volume de material conhecido ser bem mais modesto do 

que aquele dos depósitos sul-africanos e russos, ele representa até o momento o 

único registro confiável de sinápsidos não-mamalianos para o Permiano da América 

do Sul e uma fonte de conhecimentos bioestratigráficos (ex: BARBERENA et al., 

1985a; LANGER, 2000; DIAS-DA-SILVA, 2012), biogeográficos (CISNEROS et al., 

2012) e ecológico-evolutivos (CISNEROS et al., 2011) de importância mundial.  
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A tese aqui apresentada espera contribuir para o conhecimento deste grupo 

tanto em nível regional quanto global e está organizada da seguinte maneira:  

- Parte I: em que se dá a conhecer os materiais e métodos utilizados nesta 

pesquisa, bem como uma introdução aos contextos geológicos, paleontológicos e 

bioestratigráficos em que o trabalho está inserido;  

- Parte II: compilação dos três artigos científicos desenvolvidos ao longo do 

doutorado da autora, com o tema central “Terápsidos da Formação Rio do Rasto”. 

Os artigos 1 e 2 trazem a descrição de novos materiais respectivamente para o 

estado do Paraná e do Rio Grande do Sul, bem como discussões sobre taxonomia, 

bioestratigrafia e biogeografia. O artigo 3 revisa o conhecimento atual sobre a 

bioestratigrafia com base em tetrápodes (utilizando em especial os terápsidos) para 

esta formação e aponta algumas direções de estudo.  

- Parte III: compilação de outros trabalhos desenvolvidos pela autora ao longo 

do doutorado diretamente relacionados ao tema central desta tese (como os 

resumos apresentados em eventos científicos e o capítulo do livro Geologia do 

Brasil) e trabalhos de alguma forma relacionados à paleontologia, mas não a esta 

tese (como ensino de paleontologia, por exemplo). 
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2. OBJETIVOS  
 

2.1. Geral 

 Estudar aspectos anatômicos, taxonômicos e bioestratigráficos de materiais 

atribuídos a Therapsida, provenientes da Formação Rio do Rasto (Bacia do Paraná), 

dos estados do Paraná e do Rio Grande do Sul.  

 

2.2. Específicos 

 a) Descrever anatomicamente e discutir a atribuição taxonômica de uma 

mandíbula e elementos cranianos isolados do espécime UFRGS PV-0487P; 

 b) Descrever anatomicamente os materiais cranianos do espécime 

UNIPAMPA PV317P, que se constitui em uma nova espécie de dicinodonte; 

 c) Posicionar filogeneticamente o espécime UNIPAMPA PV317P, utilizando a 

versão mais recente e atualizada da matriz de Kammerer et al. (2011); 

 d) Discutir o contexto bioestratigráfico em que os dois novos espécimes de 

terápsidos estão inseridos; 

 e) Discutir a validade do uso das “Faunas Locais” da Formação Rio do Rasto; 

 f) Revisar o conhecimento atual acerca das correlações bioestratigráficas - 

baseadas em tetrápodes, com ênfase nos terápsidos - para a Formação Rio do 

Rasto (no âmbito da Bacia do Paraná e em escala global). 
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3. JUSTIFICATIVA 
  

Até o momento, a Formação Rio do Rasto da Bacia do Paraná é o único 

depósito que contem os registros corpóreos de tetrápodes continentais do 

Guadalupiano e Lopingiano da América do Sul (LANGER et al., 2009). Entre esses, 

inclui-se a ocorrência de terápsidos, os vertebrados dominantes dos ecossistemas 

terrestres durante este intervalo estratigráfico/temporal (SUMIDA; MARTIN, 1997; 

RUBIDGE 2005), cujos representantes viventes são os mamíferos (RUBIDGE; 

SIDOR, 2001).  

 Historicamente, uma série de correlações bioestratigráficas foi sugerida entre 

a fauna de tetrápodes da Formação Rio do Rasto com algumas faunas das Zonas 

de Assembleia (ZA) do Grupo Beaufort da Bacia do Karoo (África do Sul) e das 

Assembleias Faunísticas (AF) da Plataforma Russa (BARBERENA; DAEMON, 1974; 

BARBERENA; ARAÚJO, 1975; BARBERENA et al., 1985a; LANGER, 2000; 

CISNEROS et al., 2005; LANGER et al., 2009; DIAS-DA-SILVA, 2012). Entretanto, 

nem as correlações internas entre as faunas presentes nas diferentes localidades da 

Formação Rio do Rasto na Bacia do Paraná (estados do PR, SC e RS) e nem 

destas com as das biozonas sul-africanas e russas foram, até o momento, bem 

definidas, devido à quantidade limitada de espécimes coletados nos estratos 

brasileiros, à falta de continuidade lateral dos afloramentos e o espaçamento 

geográfico entre estas ocorrências, além da escassez de datações radiométricas 

associadas aos estratos fossilíferos contendo tetrápodes no Brasil, resultando numa 

incerteza quanto à possibilidade de que os tetrápodes brasileiros em cada localidade 

(e como um todo) representem uma assembleia faunística contemporânea (e qual a 

idade da mesma). 

Nesse contexto, a presente tese se justifica por ter o potencial de contribuir 

com novas informações sobre (1) a idade relativa das localidades contendo 

terápsidos na Formação Rio do Rasto, (2) a ocorrência de táxons inéditos de 

terápsidos para esta formação, (3) a taxonomia e ontogenia de Tapinocephalidae 

(grupo de dinocefálios herbívoros encontrados no sul e sudeste da África, Brasil e 

Rússia) e (4) a origem de Bidentalia (o maior e mais cosmopolita sub-clado dentro 

de Anomodontia, com táxons tanto do Gondwana quanto da Laurásia). 
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4. MATERIAIS E MÉTODOS 
 

4.1. Materiais 

 A presente tese abordou a análise de materiais e de fotos de materiais 

encontrados nas instituições mencionadas ao longo deste item. Todos os espécimes 

depositados em instituições brasileiras, inglesas e sul-africanas foram analisados 

pessoalmente pela autora, durante visitas realizadas ao longo do ano de 2014. Em 

relação às fotografias mencionadas neste item, estas foram cedidas pelo Dr. 

Christian Kammerer do Museum für Naturkunde (Berlim, Alemanha) durante o 

desenvolvimento do Artigo 1 e do Artigo 2 desta tese. 

 

1) American Museum of Natural History  (Nova Iorque, EUA) – foram analisados 

através de fotografias alguns dos espécimes de dinocefálios desta coleção. Entre 

esses, incluem-se os exemplares de Moschognathus whaitsi (AMNH 5602, holótipo), 

Moschops capensis (AMNH 5550, holótipo). Todos os materiais foram coletados no 

Grupo Beaufort da África do Sul.  

2) Evolutionary Studies Institute, University of Witwatersrand (antigo Bernard 

Price Institute for Palaeontological Research, Johannesburgo, África do Sul) –

espécimes de representantes de todos os seis grupos de terápsidos (sensu 

RUBIDGE;SIDOR 2001) foram estudados nesta coleção, durante visita realizada em 

março de 2014. Entre estes, destacam-se: os biarmossuquídeos Lemurosaurus 

pricei (BP/1/816, holótipo) e Pachydectes elsi (BP/1/5735, holótipo); os dinocefálios 

Tapinocaninus pamelae (NMQR 29871) e Struthiocephalus kitchingi (BP/1/1575, 

holótipo); os dicinodontes Endothiodon uniseries (BP/1/1659) e Lystrosaurus murrayi 

(BP/1/1269); os gorgonopsídeos Cyonosaurus longiceps (BP/1/137) e Rubidgea 

platyrhina (BP/1/803, holótipo); o terocefálio Mirotenthes digitipes (BP/1/3155) e o 

cinodonte Procynosuchus delaharpeae (BP/1/650 e BP/1/703). 

3) Institut und Museum für Geologie und Paläontologie der Eberhard Karls 

Universität  (Tübingen, Alemanha) – a partir de fotografias, foi estudado o 

dicinodonte proveniente da Formação Usili (Bacia Ruhuhu, Tanzânia) Katumbia 

parringtoni (GPIT K130, holótipo).  

                                                           
1
 Apesar do acrônimo corresponder ao National Museum em Bloemfontein, este material encontra-se 

temporariamente emprestado para o Evolutionary Studies Institute.  
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4) Institute of Vertebrate Paleontology and Paleoanthropology, Chinese 

Academy of Sciences  (Pequim, China) – foi analisado o holótipo do dicinodonte  

Daqingshanodon limbus (IVVP V7940) a partir de fotografias.  Este espécime é 

proveniente da Formação Naobaogou, Mongólia Interior, China.  

5) Museu de Ciências e Tecnologia da Pontifícia Universidade Católica do Rio 

Grande do Sul  (Porto Alegre, Brasil) – foram estudados materiais atribuídos a 

tetrápodes da Formação Rio do Rasto. Entre os terápsidos, destacam-se dentes de 

dinocefálios (MCP 3838-PV e MCP 4266-PV).  

6) National Museum  (Bloemfontein, África do Sul) – foram analisados alguns 

espécimes de terápsidos desta coleção (visita realizada em março de 2014), como o 

dinocefálio Tapinocaninus pamelae (espécimes NMQR 2985 e NMQR 2986), o 

Tapinocephalidae mais basal conhecido até o momento. 

7) National Museum of Natural History  (Washington D.C., EUA) – foram 

analisadas fotos de dois espécimes de dicinodontes atribuídos a Tropidostoma sp. 

(USNM 25160 e USNM 452033), provenientes do Grupo Beaufort da África do Sul. 

8) Paleontological Institute of the Russian Academy of Sciences  (Moscou, 

Rússia) – foram estudados a partir de fotografias, alguns dicinodontes depositados 

nesta coleção. Entre esses, o holótipo de Elph borealis (PIN 2353/37).  

9) Rubidge Collection  (Graaff-Reinet, África do Sul) – foram estudadas fotos do 

holótipo do dicinodonte Dicynodon benjamini (RC 63), recentemente redescrito como 

Keyseria benjamini. 

10) South African Museum  (Cidade do Cabo, África do Sul) – foram analisados 

(durante a visita realizada em abril de 2014) alguns dos materiais de terápsidos 

permianos depositados nesta coleção, tais como os dinocefálios Agnosaurus 

pienaari (SAM-PK-11832), Anteosaurus abeli (SAM-PK-11296), Anteosaurus 

magnificus (SAM-PK-K284) Delphinognathus  conocephalus (SAM-PK-713), 

Moschosaurus longiceps (SAM-PK-3015) e Styracocephalus platyrhynchus (SAM-

PK-8936). Em relação aos dicinodontes, foram estudados a partir de fotografias, 

uma série de espécimes atribuídos a Tropidostoma sp.(SAM-PK-K6742, SAM-PK-

K6797, SAM-PK-K6901, SAM-PK-K6940, SAM-PK-K8602, SAM-PK-K8603, SAM-

PK-K8633, SAM-PK-K8639 e SAM-PK-K10106). 

11) The Natural History Museum  (Londres, Reino Unido) – foram estudados 

espécimes de tetrápodes permianos depositados nesta instituição (em visita 

realizada no mês de janeiro de 2014), como anfíbios temnospôndilos (incluindo 

Prionosuchus plummeri da Formação Pedra de Fogo, Piauí/Maranhão, Brasil), o 



26 
 

holótipo do dicinodonte Endothiodon uniseries (BMNH 49414), gorgonopsídeos (e.g. 

Aelurosaurus felinus BMNH R339 e BMNH R855) e um biarmossuquídeo 

(Lycaenodon longiceps, BMNH R5700). 

12) Universidade Federal do Pampa  (UNIPAMPA)  (Campus São Gabriel, Brasil) – 

foi analisado um dos materiais-chave deste trabalho, o espécime UNIPAMPA 

PV317P (um dicinodonte), proveniente da Fazenda Boqueirão, município de São 

Gabriel, Rio Grande do Sul, Formação Rio do Rasto.  

13) Universidade Federal do Rio Grande do Sul  (UFRGS) (Porto Alegre, Brasil) – 

outro material-chave desta tese foi o espécime UFRGS-PV-0487-P, coletado na 

Formação Rio do Rasto no estado do Paraná, na região da Serra do Cadeado, entre 

os municípios de Ortigueira e Mauá da Serra, no túnel 1V da Estrada de Ferro 

Central do Paraná. Além deste material, foram estudados também os demais 

materiais atribuídos a terápsidos permianos que se encontram nesta instituição: o 

holótipo do anomodonte basal Tiarajudens eccentricus (UFRGS-PV-0393-P), o 

holótipo do dinocefálio Pampaphoneus biccai (UFRGS-PV386P) e material dental 

fragmentário de dinocefálios (espécimes UFRGS-PV249T e UFRGS-PV-0314-P). 

14) Universidade Regional de Blumenau  (FURB) (Blumenau, Brasil) – foi 

analisado o espécime FURB PV00226P identificado como o dicinodonte 

Endothiodon bathystoma (COX;ANGIELCZYK 2015), proveniente da Formação Rio 

do Rasto no estado do Paraná, região da Serra do Cadeado, túnel 22 ao longo da 

Estrada de Ferro Central do Paraná (entre os municípios de Ortigueira e Mauá da 

Serra). 

 

4.2. Métodos 

4.2.1. Preparação dos espécimes UFRGS-PV-0487-P e UNIPAMPA PV317P 

 

Os espécimes UFRGS-PV-0487-P e UNIPAMPA PV317P foram preparados 

mecanicamente e quimicamente no Laboratório de Paleontologia de Vertebrados da 

UFRGS.  

Na primeira técnica foram utilizados martelos pneumáticos, talhadeiras e 

cinzeis pequenos, além de agulhas. Para o primeiro exemplar citado, após a 

remoção de grande parte da matriz, realizou-se o seu “emblocamento” em 

polietilenoglicol (nome comercial: Carbowax) com vistas à sua proteção contra a 
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trepidação do martelo pneumático. Esta técnica consiste em derreter o 

polietilenoglicol sólido em um recipiente até que a mistura fique totalmente líquida. 

Feito isto, ela pode ser aplicada sobre o material que se deseja proteger. Ao esfriar, 

o polietilenoglicol volta ao seu estado sólido (adquirindo uma aparência muito similar 

a da parafina) e forma um bloco contendo o espécime. Já o exemplar UNIPAMPA 

PV317P, devido a seu tamanho reduzido, foi preparado com o auxílio de um 

microscópio estereoscópio.  

Ambos os espécimes receberam banhos de imersão em peróxido de 

hidrogênio (água oxigenada) com o intuito de remover dos ossos a fina (mas 

resistente) camada de óxido de ferro depositada. Após a fase de preparação, cada 

espécime foi fotografado, ilustrado e descrito anatomicamente. 

 

4.2.2. Saídas a campo  

 

 Foram realizados dois trabalhos de campo para afloramentos da Formação 

Rio do Rasto contendo tetrápodes guadalupianos e lopingianos, nos estados do 

Paraná e de Santa Catarina, financiados pelo CNPq através do projeto de pesquisa 

401833/2010-0, em nome do orientador desta tese. Os objetivos destes trabalhos 

eram a prospecção e coleta de novos fósseis – especialmente de tetrápodes – bem 

como a obtenção de dados estratigráficos mais precisos em relação às coletas 

anteriores (e de novos eventuais locais fossilíferos). 

Em julho de 2012 foi visitada a região da Serra do Cadeado, estado do 

Paraná, de onde provém o espécime UFRGS-PV-0487-P e o dicinodonte 

Endothiodon. Os afloramentos visitados incluíram tanto aqueles ao longo da EFCP 

quanto o sítio “Monjolo”, localizado na BR 376, km 313. Não foram encontrados 

novos materiais de terápsidos, mas dados geológicos e estratigráficos mais precisos 

sobre esta região foram obtidos. Na mesma ocasião, foi visitado o afloramento São 

Jerônimo da Serra, na PR090, entre as cidades de Sapopema e São Jerônimo da 

Serra, Paraná. Alguns espécimes foram coletados neste sítio e encontram-se 

depositados no Laboratório de Paleontologia da UFPR e compreendem restos de 

anfíbios temnospôndilos. Em julho de 2013 foi realizada uma expedição com o 

objetivo de explorar afloramentos da Formação Rio do Rasto no estado de Santa 

Catarina, onde pouco é conhecido sobre o Guadalupiano e o Lopingiano em relação 

aos fósseis de tetrápodes. Os afloramentos foram localizados com a consulta à 
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literatura disponível, indicações de geólogos ou através do Google Earth. Aqui se 

destacam duas localidades, uma na Serra do Espigão, de onde provém o 

temnospôndilo Parapytanga catarinensis (STRAPASSON; PINHEIRO; SOARES, 

2015) e outra na BR 470, km 207, próximo à cidade de Otacílio Costa, de onde se 

conhece um crânio de temonspôndilo ainda não descrito formalmente, mas 

depositado no Laboratório de Geociências da FURB. Levantamento de perfis 

geológicos e coleta de material fóssil ocorreram em pontos próximos às cidades de 

Monte Castelo, Santa Cecília, Otacílio Costa e Lages. Os materiais coletados, 

porém, constituem-se basicamente de invertebrados e restos de plantas. 

 

4.2.3. Visitas a coleções de interesse contendo terápsidos guadalupianos e 

lopingianos 

 

 Um dos objetivos desta tese era atribuir uma identidade taxonômica ao 

espécime UFRGS-PV-0487-P que se configura em uma nova ocorrência de 

terápsido para a Formação Rio do Rasto. Para tanto, foi necessário recorrer à 

comparação com espécimes de terápsidos depositados tanto em coleções 

brasileiras quanto em estrangeiras. As coleções brasileiras estão localizadas na 

cidade de Porto Alegre, portanto, facilmente acessíveis, mas com poucos espécimes 

disponíveis para tal comparação. Por outro lado, as coleções estrangeiras visitadas 

localizam-se na Inglaterra (The Natural History Museum) e na África do Sul 

(Evolutionary Studies Centre, National Museum e South African Museum) e são 

referências em termos de terápsidos. Nesses dois casos, a doutoranda em questão 

utilizou os valores recebidos através da sua taxa de bancada, que cobriu as 

despesas referentes a passagens aéreas, hospedagem, alimentação e 

deslocamento nos dois países.  
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5. CONTEXTO GEOLÓGICO 
 

5.1. A Formação Rio do Rasto (Bacia do Paraná) 

 

 

Figura 5  – Mapa de localização da Bacia do Paraná na América do Sul e no sul do 

Brasil. Modificado de Holz et al. (2010). 

 

A Bacia do Paraná (Figura 5 ) é uma grande bacia intracratônica com 

aproximadamente 1.700.000 km2, que se estende por partes do Brasil, Argentina, 

Paraguai e Uruguai. Em território brasileiro, compreende depósitos do final do 

Ordoviciano ao final do Cretáceo (HOLZ et al., 2010), onde estão registrados desde 

ciclos de regressão e transgressão marinha, um extenso período de glaciação, até 

uma progressiva continentalização do ambiente sedimentar, culminando na 

formação de um grande deserto, posteriormente coberto pelas lavas originadas 
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durante a abertura do Atlântico Sul (MILANI et al., 2007). Litoestratigraficamente, a 

sequência correspondente ao Permiano engloba o topo do Grupo Itararé, o Grupo 

Guatá e o Grupo Passa Dois (Figura 6 ). Neste último, afloram as rochas da 

Formação Rio do Rasto, onde foram coletados os materiais de estudo. 

 

Figura 6  – Litoestratigrafia simplificada das unidades permianas que afloram na 

Bacia do Paraná. Correlações da litoestratigrafia com os estágios marinhos globais 

com base em Holz et al. (2010). Tanto a espessura das unidades litoestratigráficas 

quanto a dos estágios marinhos não estão em escala. 

 

A Formação Rio do Rasto está localizada no topo do Grupo Passa Dois, 

(acima da Formação Teresina) e abaixo da Formação Sanga do Cabral ou da 

Formação Pirambóia, de acordo com a interpretação adotada (ver LAVINA, 1991; 

MILANI et al., 2007; SOARES et al., 2008), correspondendo a um pacote de rochas 

guadalupianas e lopingianas (englobando do Wordiano até o Changhsingiano; 

Figura 6 ) (HOLZ et al., 2010). A formação se estende pelos estados de São Paulo, 

Paraná, Santa Catarina e Rio Grande do Sul (HOLZ et al., 2010), sendo dividida em 
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dois membros, da base para o topo: Serrinha e Morro Pelado (GORDON JR. et al., 

1947). O primeiro é caracterizado por arenitos finamente laminados, com 

estratificações do tipo hummocky e swaley, intercalados por lamitos e siltitos (ROHN, 

2007; WARREN et al., 2008). Atualmente, o ambiente deposicional do Membro 

Serrinha é interpretado como aquele de um corpo d’água epicontinental raso com 

conexões restritas com o mar e que sofria ocasionalmente com a ação de ondas de 

tempestade (WARREN et al., 2008; ALESSANDRETTI et al., 2015; SIMÕES et al., 

2015). 

O Membro Morro Pelado é formado principalmente por arenitos finos a 

médios, geralmente estratificados e intercalados por pelitos vermelhos 

(BARBERENA et al., 1980; HOLZ et al., 2010). No topo desta unidade é registrado 

um aumento expressivo na deposição de pacotes de arenitos, indicando uma 

tendência à aridização (LAVINA, 1991). Schemiko et al. (2014) identificaram quatro 

associações litofaciológicas nas camadas do Membro Morro Pelado que afloram no 

leste do Paraná e de Santa Catarina, são elas: depósitos de rios meandrantes, 

depósitos de espraiamentos terminais fluviais, depósitos de delta dominado por rios 

e depósitos de sistemas eólicos úmidos. Essa identificação é consistente com 

interpretações propostas anteriormente em que se considera o Membro Morro 

Pelado influenciado por deposições fluviais, deltaicas e eólicas (ver discussões em 

LANGER et al., 2009 e HOLZ et al., 2010). De forma resumida, o contexto 

deposicional no qual está inserida a Formação Rio do Rasto corresponde a uma 

fase de acelerada subsidência e de crescente continentalização dos sistemas 

deposicionais na Bacia do Paraná (MILANI, 2007). 

Apesar de fósseis serem registrados no Membro Serrinha (ex: PAULIV et al., 

2014; SIMÕES et al., 2015), é do Membro Morro Pelado que foram coletados e 

estudados a maior parte dos fósseis da formação, que incluem: bivalves, crustáceos, 

peixes e restos de plantas e vertebrados (BARBERENA;DAEMON, 1974; 

BARBERENA;ARAÚJO, 1975; ROHN;RÖSLER, 1989; MALABARBA et al., 2003; 

ROHN, 2007; FERREIRA-OLIVEIRA, 2007; LAURINI, 2010; FIGUEIREDO; 

LANGER; SCHULTZ, 2011; RAMOS;VEGA, 2011; STRAPASSON; PINHEIRO; 

SOARES, 2015), além de registros icnológicos (ex: DENTZIEN-DIAS et al., 2012; 

SILVA et al., 2012). Na realidade, os conchostráceos (grupo de pequenos 

crustáceos) são os fósseis mais abundantes ao longo de toda a seção 

correspondente à Formação Rio do Rasto, e corroboram a hipótese de uma idade 

guadalupiana/lopingiana para este depósito, além de sugerir que o ambiente 
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deposicional era de água doce (FERREIRA-OLIVEIRA; ROHN, 2009). Menos 

abundantes, mas notáveis pelo seu valor bioestratigráfico são os tetrápodes fósseis 

registrados nesta formação, em especial os terápsidos, que serão tratados neste 

trabalho.   

 

5.1.1. Localidades da Formação Rio do Rasto com registro de terápsidos 

 

 Em território brasileiro, registros corpóreos de tetrápodes 

guadalupianos/lopingianos são conhecidos até o momento apenas da Formação Rio 

do Rasto que aflora no Paraná, Santa Catarina e Rio Grande do Sul (MALABARBA 

et al. 2003; LANGER et al., 2009; STRAPASSON; PINHEIRO; SOARES, 2015; 

MARTINELLI et al., 2016). Esses registros estão espalhados em uma série de 

localidades nesses três estados (Figura 7 ), mas aqui trataremos apenas de quatro 

localidades (Serra do Cadeado-EFCP, Fazenda Fagundes, Fazenda Boqueirão e 

Tiarajú), visto que somente nestas que restos de terápsidos foram coletados. Por 

outro lado, o sítio de São Jerônimo da Serra (Paraná) abriga registros icnológicos 

atribuídos a terápsidos (SILVA et al., 2012), entretanto, está fora do escopo desta 

tese discutir a validade desses registros ou suas aplicações, e por isso esta 

localidade não foi incluída nas descrições apresentadas neste item.  

 

5.1.1.1. Serra do Cadeado (EFCP) 

 

A Serra do Cadeado está localizada na região centro-norte do estado do 

Paraná (Figura 7 , localidade 1), entre os municípios de Ortigueira e Mauá da Serra, 

distante cerca de oitenta quilômetros da cidade de Londrina. A serra é cruzada pela 

rodovia BR 376 (Rodovia do Café), que liga Curitiba ao norte do estado, e pela 

Estrada de Ferro Central do Paraná (EFCP).   

Tanto a rodovia quanto a EFCP possuem afloramentos da Formação Rio do 

Rasto, onde tetrápodes fósseis são encontrados desde a transição dos membros 

Serrinha e Morro Pelado até o topo do Membro Morro Pelado (BARBERENA; 

CORREIA; AUMOND, 1980; ELTINK;LANGER, 2014), além de bivalves, crustáceos, 

gastrópodes, insetos, ostracodes, peixes (Paleonisciformes e Elasmobranchii) e 

plantas (esfenófitas, glossopterídeas e pteridófitas) (ROHN, 1994; BARBERENA, 
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1998; BARBERENA;DIAS, 1998; FERREIRA-OLIVEIRA, 2007; LANGER et al., 

2009; LAURINI, 2010; FIGUEIREDO; LANGER; SCHULTZ, 2011). Entretanto, os 

terápsidos são conhecidos até o momento somente para os sítios ao longo da EFCP 

e incluem o dicinodonte Endothiodon bathystoma (BOOS et al., 2013; COX; 

ANGIELCZYK, 2015) e um dinocefálio Tapinocephalidae (BOOS et al., 2015). Os 

outros tetrápodes encontrados nos afloramentos da EFCP até o momento 

compreendem dois tipos de anfíbios temnospôndilos: uma forma de rostro curto 

(BARBERENA; DIAS, 1998) e uma de rostro longo, nomeada Australerpeton cosgriffi 

(BARBERENA, 1998). 

 

 

Figura 7  – Mapa demonstrando a área de ocorrência da Formação Rio do Rasto no 

sul do Brasil. As localidades com registros corpóreos de terápsidos nesta unidade 

estão assinaladas em cores (1, 5, 6 e 7) e são discutidas ao longo do texto. Mapa 

modificado de Barberena et al. (1985a). 

 

Apesar de representar a primeira localidade da Formação Rio do Rasto em 

que terápsidos permianos foram reportados (BARBERENA; ARAÚJO, 1975), não é 

possível individualizar os sítios de coletas ao longo da EFCP, pois esta informação 
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não ficou registrada de maneira detalhada pelos primeiros coletores. Desta forma, o 

que será exposto em termos de geologia a seguir é um apanhado geral sobre a área 

em que se situa a Serra do Cadeado, abrangendo tanto os afloramentos da EFCP 

quanto os da rodovia BR 376.  

A Serra do Cadeado propriamente dita corresponde ao prolongamento da 

escarpa da Serra Geral, originada a partir dos derrames basálticos advindos da 

ruptura do Gondwana e consequente abertura do Atlântico Sul (BARBERENA; 

CORREIA; AUMOND, 1980; MILANI, 2007). Na região afloram rochas das 

formações Teresina, Rio do Rasto, Pirambóia, Botucatu e Serra Geral, 

compreendendo uma sequência desde o Guadalupiano ao Cretáceo (RICCOMINI et 

al., 1984), com fósseis ocorrendo apenas nos estratos permianos (LANGER et al., 

2009). Em relação ao Membro Morro Pelado da Formação Rio do Rasto, este pode 

ser caracterizado na região por uma sequência de arenitos finos e muitos finos, 

comumente com laminação plano-paralela ou estratificações cruzadas planares às 

vezes contendo níveis de conglomerados intraformacionais, intercalados por siltitos 

arenosos ou argilosos de cores fortes (como roxo e vermelho) e relativamente 

compactos, interpretados como depósitos de ambiente fluvial (canais fluviais) 

(BARBERENA; CORREIA; AUMOND, 1980). Esses estratos, onde fósseis de 

terápsidos foram encontrados, abrigam rochas de idade guadalupianas – como 

atestado pela presença de restos de um dinocefálio (BOOS et al., 2015) – e rochas 

de idade lopingiana, de acordo com a amplitude estratigráfica inferida para o 

dicinodonte Endothiodon na África do Sul (BOOS et al., 2013). 

 

5.1.1.2. Fazenda Fagundes 

 

A localidade chamada Fazenda Fagundes está localizada em uma 

propriedade particular na região de Timbaúva, distante 20 km do centro do município 

de São Gabriel, na região central do estado do Rio Grande do Sul (MALABARBA et 

al., 2003; Figura 7 , localidade 5). Neste sítio as rochas do Membro Morro Pelado 

afloram em diversas ravinas, sob a forma de uma sequência de argilitos/siltitos 

avermelhados, intercalados por conglomerados (LANGER, 2000), interpretados 

como depósitos lacustres com eventuais fluxos de alta energia (LAVINA, 1991). O 

material fossil recolhido até o presente na Fazenda Fagundes compreende restos de 

peixes (Chondrichthyes, Actinopterygii, Dipnoi), anfíbios temnospôndilos, 
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pararrépteis (Pareiasauria) e terápsidos (Dinocephalia) (MALABARBA et al., 2003). 

Este último achado foi muito importante por tratar-se da primeira ocorrência 

reportada para dinocefálios na América do Sul e por indicar que este sítio possui ao 

menos algumas camadas de idade guadalupiana (LANGER, 2000). 

Originalmente, esta localidade foi denominada de Posto Queimado por Langer 

(2000) e seu conteúdo fóssil referente aos tetrápodes recebeu o nome de Fauna 

local de Posto Queimado (CISNEROS et al., 2005; DIAS-DA-SILVA, 2012). 

Entretanto, como será apresentado no item 6.2.3 e no Artigo 1 desta tese, esses 

nomes foram também utilizados para agrupar os achados de tetrápodes de outras 

localidades de São Gabriel (ver DIAS-DA-SILVA, 2012 e BOOS et al., 2013) sem a 

certeza de que representem uma associação faunística única e contemporânea, e 

que portanto, não poderiam ser consideradas uma “fauna local” (BOOS et al., 2015). 

 

5.1.1.3. Fazenda Boqueirão 

 

A localidade Fazenda Boqueirão está situada no município de São Gabriel, na 

região de Catuçaba, distante 10 km da localidade Fazenda Fagundes (MARTINELLI 

et al., 2016; (Figura 7 , localidade 6). O sítio em questão pode ser dividido em dois 

afloramentos do Membro Morro Pelado, separados por um açude dentro de uma 

propriedade particular, compreendendo uma sequência de siltitos intercalados por 

conglomerados intraformacionais (fossilíferos) e pacotes de arenito cujo ambiente 

deposicional é interpretado como flúvio-lacustre (CISNEROS et al., 2008). Da parte 

sudoeste do afloramento são conhecidos apenas coprólitos de vertebrados (Paula 

Dentzien-Dias 2016, comunicação pessoal), enquanto do lado nordeste foram 

coletados restos bem preservados de terápsidos (o dinocefálio Pampaphoneus 

biccai e o dicinodonte descrito no Artigo 2 desta tese) (CISNEROS et al., 2012) além 

de um anfíbio temnospôndilo (UNIPAMPA-PV-00137P) (DIAS-DA-SILVA, 2012). É 

importante ressaltar que as camadas do afloramento nordeste estão basculadas 

tectonicamente, mas os estratos da porção sudoeste estão horizontais, o que não 

permite saber se os dois afloramentos são contemporâneos.  

Em relação à idade relativa desta localidade, a presença do dinocefálio 

Pampaphoneus favorece a interpretação de uma idade guadalupiana para a porção 

nordeste do sítio, com base nas afinidades compartilhadas entre os dinocefálios 
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Anteosauridae (clado do qual Pampaphoneus faz parte) da África do Sul e da 

Plataforma Russa (CISNEROS et al., 2012).  

5.1.1.4. Tiarajú (Barro Alto) 

 

A localidade de Tiarajú (ou Barro Alto) está situada no município de São 

Gabriel, no distrito de Tiarajú, distante 20 km a sudoeste do sítio Fazenda Fagundes 

(Figura 7 , localidade 7). O afloramento Tiarajú compreende uma sucessão de 

pelitos maciços com laminação plano-paralela, ocasionalmente intercalados por 

níveis de conglomerados biogênicos contendo restos de vertebrados, com lentes e 

camadas de arenitos distribuídas de forma aleatória ao longo do perfil (CISNEROS 

et al., 2015; MARTINELLI et al., 2016). De acordo com os trabalhos supracitados, o 

ambiente deposicional deste afloramento é interpretado como sendo de uma planície 

de inundação cortada por pequenos canais fluviais. As ocorrências fósseis 

reportadas para esta localidade incluem rastros de invertebrados, restos vegetais 

carbonizados, restos de peixes e ossos de tetrápodes (o anomodonte basal 

Tiarajudens eccentricus e um úmero atribuído a Archosauromorpha) (CISNEROS et 

al., 2015; MANFROI et al., 2015; MARTINELLI et al., 2016).  

Cisneros et al. (2011) indicou uma idade guadalupiana para os depósitos em 

que Tiarajudens foi encontrado com base na proposta em que o afloramento Tiarajú 

fazia parte da “fauna local de Posto Queimado”, para a qual era reportada a 

coocorrência de restos de dinocefálios e pareiassauros, cuja comparação com 

táxons similares na África do Sul apontava uma idade guadalupiana (CISNEROS et 

al., 2005). Até o momento, porém, não foram encontrados restos desses dois táxons 

de vertebrados ocorrendo simultaneamente no afloramento Tiarajú (nem em 

qualquer outro dos que integravam a “fauna local de Posto Queimado”), portanto, a 

idade relativa deste afloramento não pode continuar a ser estimada nesses termos.  

Nesse contexto, algumas possibilidades podem ser discutidas. 

A primeira diz respeito às semelhanças morfológicas de Tiarajudens com o 

anomodonte sul-africano Anomocephalus africanus, que poderiam inclusive ser 

sinônimos (ver CISNEROS et al., 2015). Nesse contexto, utilizando o 

posicionamento estratigráfico de Anomocephalus na África do Sul como calibração 

para a datação do próprio Tiarajudens, teríamos uma idade guadalupiana 

(MODESTO;RUBIDGE, 2000; DAY et al., 2015a). Entretanto, ambos os táxons são 

conhecidos apenas pelos seus espécimes-tipos e somente a coleta de mais material 



37 
 

poderá indicar se a distribuição deles está restrita ao Guadalupiano e se 

representam morfótipos distintos de um mesmo gênero/espécie. Por outro lado, 

coletas recentes no afloramento Tiarajú recuperaram fragmentos de um diápsido 

Archosauromorpha (MARTINELLI et al., 2016), abaixo do nível de Tiarajudens. 

Chamamos a atenção nesse caso para o fato de que restos de Archosauromorpha 

não são conhecidos até o momento para o Permiano sul-africano (RUBIDGE, 2005), 

mas sim para o da Rússia, onde também ocorrem anomodontes basais 

(GOWER;SENNIKOV, 2000; RYBCZYNSKI, 2000), sendo que ambos os táxons tem 

potencial para terem sido contemporâneos (ver amplitude estratigráfica dos 

anomodontes basais russos em FRÖBISCH, 2007 e a de Archosauromorpha em 

EZCURRA et al., 2014). Nessa situação, a idade estimada para o afloramento 

Tiarajú seria um pouco mais jovem, situada no Lopingiano. Entretanto, lembramos 

que os restos de Tiarajudens e de Archosauromorpha (também representados até o 

momento por um único espécime) não provêm dos mesmos níveis e outras 

interpretações podem ser favorecidas.  
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6. ESTADO DA ARTE 
 

6.1. O Clado Therapsida 

 

O clado Therapsida é considerado monofilético pela maioria dos autores (ex: 

SIDOR;HOPSON, 1998; RUBIDGE;SIDOR, 2001; LIU et al., 2009; KEMP, 2009; 

KAMMERER et al., 2013a, entretanto, ver IVAKHNENKO, 2002 para uma 

interpretação divergente) e representa o grupo que inclui todos os mamíferos e 

demais sinápsidos que compartilham um ancestral comum mais recente entre si do 

que com os Sphenacodontidae (Figura 3 ; LAURIN; REISZ, 1996).2 Apesar da 

monofilia de Therapsida ser aceita, as relações entre e dentro dos seus subclados é 

ainda discutida (MODESTO et al., 1999; HUTTENLOCKER, 2009; KEMP, 2009; 

KAMMERER et al., 2013a). Desta forma, para efeitos práticos, serão utilizados neste 

trabalho os seis grupos de Rubidge e Sidor (2001), do mais basal para o mais 

derivado: Biarmosuchia, Dinocephalia, Anomodontia, Gorgonopsia, Therocephalia e 

Cynodontia). Além destes, existem alguns táxons do Guadalupiano da Rússia, 

Phthinosaurus, Phthinosuchus, Niaftasuchus e Nikkasauridae que poderiam ser 

incluídos entre os terápsidos (IVAKHNENKO, 2008; BATTAIL; SURKOV, 2000; 

KAMMERER, 2009; KEMP, 2012).  

Em relação às origens dos terápsidos, estes parecem descender de uma 

linhagem de sinápsidos basais, nomeada Sphenacodontidae (Figura 3 ), cujo 

registro é restrito até o momento a depósitos da América do Norte e Europa, do final 

do Carbonífero ao final do Cisuraliano (início do Permiano)3 (RUBIDGE; SIDOR, 

2001). No final do Carbonífero e início do Permiano, os sinápsidos basais 

(popularmente chamados de pelicossauros) eram elementos comuns nos 

ecossistemas terrestres (REISZ, 1986), especialmente na Laurásia (BENTON, 2005 

p.120; KEMP, 2005 p. 20-26; MODESTO et al., 2011). Esses amniotas são 

reconhecidos como sinápsidos pela emblemática fenestra na região temporal do 

crânio, mas são distinguidos dos terápsidos pelo pequeno tamanho dessa fenestra, 

pela ausência de grandes dentes caninos tanto na mandíbula quanto na maxila e 

pela ausência da lâmina refletida do osso angular da mandíbula (Figuras  2A e 8); já 

                                                           
2
 Amson e Laurin (2011) acrescentaram que “Therapsida é o maior clado incluindo Cynognathus crateronotus 

Seeley, 1895, mas não Sphenacodon ferox Marsh, 1878.” 
3
 Brink e Reisz (2012) citam que o registro fóssil de Sphenacodontidae se estende até o Guadalupiano, mas não 

fornecem referências sobre a fonte dessa informação.  
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em relação ao pós-crânio, os “pelicossauros” exibiam cinturas robustas e membros 

curtos, apontando para uma postura espraiada durante a locomoção (KEMP, 2005, 

p. 20). Para uma lista detalhada de características que distinguem os terápsidos dos 

sinápsidos basais, consultar Rubidge e Sidor (2001) e Kemp (2006).  

 

 

Figura 8  – Reconstruções dos esqueletos de dois sinápsidos, modificado de Kemp 

(2006) e citações fornecidas pelo autor. A: Sphenacodon (Sphenacodontidae); B: um 

terápsido generalizado (com base no crânio de um biarmossúquio e no pós-crânio 

de um gorgonopsídeo). Sem escala. 

 

Até o momento, considera-se que Tetraceratops insignis, do Cisuraliano dos 

Estados Unidos, e Raranimus dashankouensis, do início do Guadalupiano da China, 

sejam os terápsidos mais antigos. Ambos foram propostos com base em exemplares 

únicos e fragmentados (LAURIN; REISZ, 1990; LIU et al., 2009). A princípio, 

Tetraceratops insignis foi considerado um “pelicossauro” (MATHEW, 1908; 

ROMER;PRICE, 1940) até Laurin e Reisz (1990, 1996) redescreverem este material 

como pertencendo a um terápsido, implicando que este seria o espécime mais 

antigo atribuído ao grupo. Entretanto, a nova identidade taxonômica foi questionada 

por Rubidge e Sidor (2001), Conrad e Sidor (2001) e Liu et al. (2009), apesar desses 
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autores concordarem que tratava-se de um sinápsido. Por conta disso, Amson e 

Laurin (2011) reavaliaram T. insignis utilizando a matriz de Liu et al. (2009) com o 

acréscimo de novos caracteres, e concluíram que este táxon é grupo-irmão de todos 

os terápsidos e possivelmente é o representante mais antigo deste clado. Apesar de 

também representar um espécime fragmentado, Raranimus dashankouensis está 

mais bem preservado do que T. insignis, e possui uma combinação única de 

caracteres encontrados tanto em Sphenacodontidae quanto em Therapsida. Sua 

posição no cladograma proposto por Liu et al. 2009 é de grupo-irmão dos terápsidos, 

enquanto Tetraceratops, mais basal do que Raranimus, é considerado um 

Sphenacodontidae. 

Geograficamente, os restos de terápsidos permianos são encontrados em 

rochas da África (ex: RUBIDGE, 1995; LEPPER et al., 2000; JACOBS et al., 2005; 

SMILEY et al., 2008; CASTANHINHA et al., 2013; ANGIELCZYK et al., 2014a; 

SIDOR, 2015), América do Sul (BARBERENA; ARAÚJO, 1975; LANGER, 2000; 

CISNEROS et al., 2011; CISNEROS et al., 2012; BOOS et al., 2015) e Eurásia (ex: 

CHENG; JI, 1996; RAY, 1999; BATTAIL; SURKOV, 2000; CRUICKSHANK et al., 

2005; BATTAIL, 2009; KURKIN, 2010; LIU et al., 2010; JIANG; JI, 2014; 

IVAKHNENKO, 2015), de forma que as maiores concentrações são observadas na 

África do Sul (RUBIDGE, 2005) e na Rússia (BATTAIL;SURKOV, 2000). Além disso, 

alguns gêneros de terápsidos possuem ampla distribuição geográfica, inclusive 

transcontinental (por exemplo, o anomodonte derivado Diictodon que ocorre no sul 

da África e na China; ANGIELCZYK;SULLIVAN, 2008), que combinada com um 

pequeno intervalo de ocorrência estratigráfica, torna esses sinápsidos importantes 

ferramentas para a bioestratigrafia (RUBIDGE, 1995; GOLUBEV, 2005; LUCAS, 

2006). Os terápsidos do Permiano têm contribuído com dados para a 

paleobiogeografia (ex: MODESTO;RYBCZYNSKI, 2000; CISNEROS et al., 2012), a 

morfometria (ex: SULLIVAN et al., 2003; KAMMERER, 2009), a paleobiologia (ex: 

CASTANHINHA et al., 2013), a histologia (ex: CHINSAMY-TURAN, 2012), a 

patologia (ex: FRÖBISCH;REISZ, 2008) e a biomecânica (ex: JASINOSKI et al., 

2009; BLOB, 2001).  

Nas próximas seções apresentaremos brevemente aspectos gerais de cada 

um dos seis grupos de Therapsida. 
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6.1.1. Biarmosuchia 

 

Os biarmossúquios, cujo registro é conhecido até o momento para a África do 

Sul (RUBIDGE; KITCHING, 2003; SIDOR; WELMAN, 2003; SMITH et al., 2006), 

Malauí (JACOBS et al. 2005), Rússia (BATTAIL; SURKOV, 2000), Tanzânia (SIDOR 

et al., 2010) e Zâmbia (SIDOR, 2015), representam o grupo mais basal de 

terápsidos (RUBIDGE;SIDOR, 2001). Eram carnívoros e apresentavam um par de 

caninos proeminentes na maxila, além de características consideradas 

plesiomórficas nos terápsidos, como uma fenestra temporal pequena e a forma 

convexa da margem dorsal do crânio (Figura 9 ; KEMP, 2012). Outra plesiomorfia 

encontrada em alguns membros do grupo é a presença de um anel esclerótico ao 

redor da órbita (SIDOR; WELMAN, 2003; SIDOR et al., 2004). Pouco se conhece 

acerca do pós-crânio dos biarmossúquios (KEMP, 2005). 

 

 

Figura 9 –  Reconstruções de crânios articulados com mandíbulas de alguns 

biarmossúquios em vista lateral esquerda (acima) e em vista dorsal (abaixo). A: 

Herpetoskylax, B: Burnetiamorpha basal Lemurosaurus, C: Burnetiamorpha 

Proburnetia. Crânios não estão desenhados em escala. Extraído de Kemp (2012), 

modificado de acordo com as referências citadas por este autor na sua Figura 1.3. 
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Dentro de Biarmosuchia existe um agrupamento monofilético chamado 

Burnetiamorpha (Figuras 9 e 10) que compreende formas que exibem graus 

variados de paquiostose no crânio, em especial com a margem supraorbital 

espessada e bossas na superfície ventral do arco zigomático e da região suborbital 

(RUBIDGE et al., 2006). A paquiostose craniana também aparece em outro grupo de 

terápsidos, Dinocephalia, com quem alguns gêneros de Biarmosuchia já foram 

agrupados por outros autores (HUENE, 1956; IVAKHNENKO, 2008). Já pelas 

características do aparato masticatório, os biarmossúquios foram considerados 

Gorgonopsia basais (SIGOGNEAU, 1970; SIDOR, 2000). 

 

 

Figura 10  – Cladograma simplificado das relações dentro do clado Biarmosuchia 

(Synapsida,Therapsida). O retângulo indica o subclado Burnetiamorpha. Modificado 

de Kruger et al. (2015). 

 

Apesar de esses terápsidos terem habitado os ecossistemas terrestres tanto 

do Guadalupiano quanto do Lopingiano, (KEMP, 2005; RUBIDGE, 2005), eles são 

elementos raramente encontrados (exceto por Biarmosuchus da Rússia), mesmo em 

áreas intensivamente estudadas como o Grupo Beaufort na África do Sul 

(KAMMERER, 2009; NICOLAS;RUBIDGE, 2010). Por outro lado, como comentado 

por Sidor (2015), no sul da África só no intervalo temporal que compreende a ZA de 
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Cistecephalus existe cinco gêneros distintos de Biarmosuchia, ou seja, o grupo 

parece ter sido diverso. 

 

6.1.2. Dinocephalia 

 

O registro de dinocefálios4 é restrito a depósitos do Guadalupiano da África do 

Sul, Brasil, Cazaquistão, China, Rússia, Tanzânia, Zâmbia e Zimbábue (BATTAIL; 

SURKOV, 2000; LANGER, 2000; LEPPER et al., 2000; RUBIDGE, 2005; CHENG; 

JI, 1996; CHENG; LI, 1997; SIMON et al., 2010; CISNEROS et al., 2012; SIDOR et 

al., 2014; BOOS et al., 2015). Apesar dos dinocefálios serem o subclado dentro de 

Therapsida com menor duração temporal, este era um grupo cosmopolita e 

diversificado na metade do Permiano (KEMP, 2012), e, portanto, de grande valor 

bioestratigráfico (ver DAY et al., 2015a).  As causas do seu desaparecimento na 

metade do Guadalupiano ainda não estão bem delineadas, mas Lucas (2009) 

sugeriu que elas seriam seletivas, de extensão global e não coincidiram com o 

evento de extinção que parece ter ocorrido ao final do Guadalupiano.  

Dinocephalia (Figura 11 ) é dividido em dois subgrupos: Anteosauria (formas 

carnívoras) que contém apenas uma família5, Anteosauridae (KAMMERER, 2011); e 

Tapinocephalia (formas herbívoras) que abriga as famílias Estemmenosuchidae, 

Styracocephalidae, Titanosuchidae e Tapinocephalidae (HOPSON; BARGHUSEN, 

1986; RUBIDGE; VAN DEN HEEVER, 1997). Os dinocefálios são facilmente 

reconhecíveis pelos seus dentes incisivos do tipo “talon-and-heel”, ou seja, com uma 

base mais alargada do que o ápice, este um pouco curvado, lembrando o formato de 

uma garra de ave de rapina (Figura 11D detalhe ; BOONSTRA, 1962).  

Os anteossauros foram os maiores predadores do domínio terrestre durante o 

Guadalupiano (KAMMERER, 2009), com seus dentes caninos recurvados e muitas 

vezes serrilhados (BOONSTRA, 1962). Anteosaurus magnificus (Figura 11C ), o 

maior representante do grupo (crânios com até 80 cm de comprimento), possui o 

                                                           
4
 Um suposto registro do grupo nos Estados Unidos, na Formação San Angelo (OLSON, 1962), é interpretado 

atualmente como referente a um Sphenacodontidae indeterminado (SIDOR;HOPSON, 1995). 
5
 Cheng e Li (1997) criaram a família Stenocybusidae para acomodar o anteossauro Stenocybus acidentatus. 

Entretanto, alguns autores (IVAKHNENKO, 2003; KAMMERER, 2011) sugeriram que as características utilizadas 
para incluí-lo em uma nova família advinham do fato do holótipo desta espécie representar um juvenil de outro 
anteossauro chinês, Sinophoneus yumenensis. Jiang e Ji (2014) descreveram novos espécimes de Stenocybus 

acidentatus, mas não conseguiram elucidar as relações deste táxon com Sinophoneus yumenensis ou com os 
demais dinocefálios, portanto, consideraremos que existe apenas a família Anteosauridae dentro de 
Anteosauria.  
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teto do crânio espessado, com bossas bem desenvolvidas nos frontais e nos pós-

frontais (KEMP, 2005). Este “reforço” do crânio também é observado em outros 

anteossauros como Titanophoneus e em menor grau em Notosyodon, Syodon 

(Figura 11A ) e Sinophoneus. Kammerer (2011) com base no trabalho de Young et 

al. (2010) discutiu a função da paquiostose nesse grupo e sugeriu que ela aliviaria o 

estresse biomecânico quando esses animais se alimentavam de presas grandes. 

Por outro lado, Archaeosyodon é um táxon em que a paquiostose está ausente, mas 

que compreende indivíduos de porte bem menor e que possivelmente não se 

alimentavam de presas tão grandes. Archaeosyodon juntamente com Microsyodon, 

ambos da Rússia, são considerados os anteossauros mais basais (contra CHENG; 

LI, 1997 que recuperaram em seu cladograma Stenocybus acidentatus como táxon 

mais basal). 

Os tapinocefálios, ao contrário dos anteossauros, representavam os maiores 

herbívoros do seu tempo, podendo atingir até 2,5 m de comprimento total 

(GREGORY, 1926; GOVENDER et al., 2002; Figura 12 ). Em geral são terápsidos de 

grande porte, com o típico padrão dinocefaliano de oclusão interdigitada entre os 

dentes superiores e inferiores6 e que em alguns casos exibiam paquiostose craniana 

(Figura 11D ; KEMP, 2005). Barghusen (1975) sugeriu que o teto do crânio espesso 

dos membros da família Tapinocephalidae era utilizado em “combates” entre 

indivíduos, de forma similar a que se observa em alguns cervídeos atuais. Apesar 

dos tapinocefálios serem o grupo mais abundante em números de táxons dentro de 

Dinocephalia, isso não significa necessariamente que eles eram tão diversos. Na 

verdade, uma revisão taxonômica crítica deste subclado se faz necessária, visto que 

uma profusão de gêneros e espécies foi criada ao longo de décadas de coletas e 

descrições na África do Sul e na Rússia (ver BOONSTRA, 19697). Recentemente, a 

família Tapinocephalidae tem recebido atenção (ATAYMAN et al., 2009; GÜVEN et 

al., 2013) e uma revisão detalhada desta está em andamento (Sanyie Güven 2015, 

comunicação por e-mail). 

 

 

 

 

                                                           
6
 É importante lembrar que este tipo de oclusão não é exclusivo de Dinocephalia, mas aparece também em 

alguns representantes de Biarmosuchia e Gorgonopsia (ver KEMP, 2005). 
7
 Por exemplo, Boonstra (1969) reduziu o número de gêneros dentro da família Titanosuchidae, mantendo 

apenas Jonkeria e Titanosuchus. Entretanto, Jonkeria (Figura 11B) ainda abriga oito espécies distintas.  
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Figura 11 –  Reconstruções de crânios articulados com mandíbulas de alguns 

dinocefálios. A: vista lateral do Anterosauria Syodon, B: vista lateral do 

Tapinocephalia Jonkeria, C: vistas dorsal e lateral do Anteosauria Anterosaurus, D: 

vistas ventral, dorsal e lateral do Tapinocephalia Ulemosaurus, com detalhe para o 

encaixe dos dentes superiores e inferiores. Extraído de Kemp (2005). Crânios não 

estão em escala. 
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Figura 12  – Reconstrução do esqueleto do dinocefálio Tapinocephalidae Moschops 

capensis, medindo 2,5 m de comprimento. Modificado de Kemp (2005). 

 

6.1.3. Anomodontia 

 

Os anomodontes surgiram no Guadalupiano e tornaram-se herbívoros muito 

comuns das faunas do Lopingiano sob a sua forma derivada, os dicinodontes. Estes 

se tornaram cosmopolitas e desapareceram no Neotriássico (FRÖBISCH, 2008). A 

Rússia e a África do Sul contêm os depósitos com o maior volume de achados, tanto 

de anomodontes basais quanto de dicinodontes (FRÖBISCH, 2009). Além do 

registro nesses dois territórios, os anomodontes estão presentes também nos 

estratos permianos do Brasil (BARBERENA; ARAÚJO, 1975; CISNEROS et al., 

2011; BOOS et al., Artigo 2 desta tese), China (LIU et al., 2010), Escócia (NEWTON, 

1893; KING, 1988), Índia (RAY, 1999), Laos (BATTAIL, 2009), Malauí (JACOBS et 

al., 2005), Moçambique (ANTUNES, 1975; CASTANHINHA et al., 2013), Tanzânia 

(ANGIELCZYK, 2007; COX; ANGIELCZYK, 2015), Zâmbia (ANGIELCZYK et al., 

2014b) e Zimbábue (BOND, 1973). Durante o Triássico, exclusivamente sob a forma 

de dicinodontes, o grupo ocorre na Alemanha8, Antártida, Argentina, Brasil, China, 

Estados Unidos, Índia, Madagascar, Marrocos, Namíbia e Polônia e possivelmente 

                                                           
8
 O registro aqui referido é o de Schoch (2012) e não o de Lucas e Wild (1995) que já foi reavaliado por Maisch 

et  al. (2009) que concluíram tratar-se de um Temnospondyli indeterminado. 
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na Austrália9, Canadá e França (FRÖBISCH, 2009 e referências citadas por este 

autor, com atualizações de MAISCH; VEGA; SCHOCH, 2009; SCHOCH, 2012; 

SULEJ; NIEDŹWIEDZKI; BRONOWICZ, 2012; ABDALA et al., 2013; KAMMERER et 

al., 2013b). Devido a sua abundância, ampla distribuição geográfica e curta 

distribuição temporal, os dicinodontes (tanto permianos quanto triássicos) são muito 

utilizados em correlações bioestratigráficas (ex: RUBIDGE, 2005; ABDALA et al., 

2013; BOOS et al., 2013).  

O clado Anomodontia (Figura 13 ) é considerado monofilético pela maioria dos 

autores (MODESTO; RUBIDGE, 2000; DAMIANI et al., 2007; FRÖBISCH, 2007; 

KAMMERER; ANGIELCZYK, 2009, KAMMERER et al., 2011 entre outros) e inclui os 

chamados “dromassauros” (Galechirus, Galeops, Galepus), cujas relações 

filogenéticas ainda não estão totalmente esclarecidas (KAMMERER; ANGIELCZYK, 

2009), os anomodontes basais – dominantemente formas permianas da África do 

Sul (Anomocephalus e Patranomodon) e da Rússia (Otsheria, Suminia e Ulemica), 

sendo que recentemente, uma forma brasileira (Tiarajudens) e uma chinesa 

(Biseridens) foram incorporadas ao grupo (LIU et al., 2010; CISNEROS et al., 2011) 

–  e os anomodontes derivados, ou seja, os dicinodontes. Estes correspondem a 

90% dos táxons de anomodontes (FRÖBISCH, 2014), compreendendo pelo menos 

75 gêneros (ver cladograma gerado no Artigo 2 desta tese).  

Além de diversos taxonomicamente, os anomodontes são diversificados 

morfologicamente (Figura 14 ) seja em relação ao tipo de dentição – desde formas 

com vários dentes, incluindo: simples “peg-like”, palatais expandidos 

transversalmente, caniniformes do tipo sabre (Tiarajudens; CISNEROS et al., 2015) 

ou pós-caninos serrilhados (Endothiodon; LATIMER et al., 1995), até formas em que 

os dentes foram totalmente substituídos por uma cobertura córnea, restando apenas 

dois processos caniniformes na maxila (Angonisaurus, Jachaleria, Stahleckeria; 

VEGA-DIAS et al., 2004)10 – ou ainda em termos de ecomorfologia: formas fossoriais 

(Cistecephalus; NASTERLACK; CANOVILLE; CHINSAMY, 2012), arborícolas 

(Suminia; FRÖBISCH; REISZ, 2011) e dentro do espectro pastadores/ramoneadores 

(ver MORATO, 2006, p. 125 para esta discussão). 

                                                           
9
 A ocorrência a que nos referimos aqui é a de Thulborn (1983) e não aquela de Thulborn e Turner (2003) de 

um suposto dicinodonte no Cretáceo da Austrália. Esta última foi preliminarmente reavaliada por Agnolin et al. 
(2010) como pertencendo a um crocodiliforme Baurusuchia. 
10

 Em relação aos dicinodontes, as modificações no crânio também estão ligadas à habilidade de realizar 
movimentos antero-posteriores com a mandíbula (propalinia), resultando em um crânio com a região pré-
orbital mais curta, e com a fenestra temporal mais alongada anteriormente, além da formação de uma 
articulação deslizante na porção mais posterior da mandíbula (em formato de W) (KING, 1990). 
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Figura 13  – Cladograma simplificado das relações dentro do clado Anomodontia 

(Synapsida,Therapsida). Modificado de Kammerer et al. (2011). 

 

Figura 14 –  (na próxima página)  Diversidade de tamanhos e de formas em 

Anomodontia. A: Reconstruções artísticas de Robertia broomiana (dicinodonte 

permiano do Guadalupiano), cujo esqueleto completo mede 200 mm) e de 

Ischigualastia jenseni (um dicinodonte do Triássico Médio), ilustrando o grande 

espectro de tamanhos dos representantes de Anomodontia. Desenho de Willem van 

der Merwe (http://willemsvdmerwe.deviantart.com/). B: Reconstrução em vista lateral 

esquerda do crânio de Tiarajudens eccentricus e sua complexa dentição. 
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Anteriormente, dentes incisiformes em formato de folha. Note o grande canino tipo 

“dente de sabre” na maxila. Posterior a este, há uma bateria de dentes palatais. Sem 

escala. Modificado de Cisneros et al. (2011). C: Reconstrução do crânio de 

Endothiodon mahalanobisi em vista lateral esquerda. Observar a grande quantidade 

de dentes pós-caninos serrilhados. Escala: 50 mm. Modificado de Ray (2000). D: 

Reconstrução do crânio e esqueleto de Cistecephalus microrhinus, um dicinodonte 

com adaptações para o hábito fossorial. Escala: 50 mm. A imagem foi invertida para 

facilitar comparação com os demais anomodontes figurados. Modificado de King 

(1990). E: Reconstrução do crânio e esqueleto de Dinodontosaurus turpior. Escala: 

200 mm. Modificado de Morato (2006). F: Reconstrução do esqueleto e crânio de 

Suminia getmanovi, um anomodonte basal, reconhecido como o tetrápode arborícola 

mais antigo. Crânio com cerca de 50 mm. Extraído de Fröbisch e Reisz (2011).  
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6.1.4. Gorgonopsia 

 

Os gorgonopsídeos aparecem no registro fóssil a partir do Guadalupiano, 

como achados muito raros e tornam-se comuns a partir do Lopingiano até o limite 

Permo-Triássico quando desaparecem. Foram os predadores dominantes dos 

ecossistemas terrestres do Lopingiano, exibindo dentes-de-sabre e alcançando os 

maiores tamanhos que um sinápsido carnívoro já conseguiu atingir (Figura 15 ; 

SIGOGNEAU, 1970; KEMP, 2005; NORTON, 2012). Os registros do grupo estão 

presentes na África do Sul, Índia, Malauí, Moçambique, Niger, Rússia, Tanzânia e 

Zimbábue (TATARINOV, 2000; RAY; BANDYOPADHYAY, 2003; RUBIDGE, 2005; 

GEBAUER, 2007; SMILEY et al., 2008). Apesar de terem sido objeto de uma revisão 

crítica nos anos ’70 (SIGOGNEAU, 1970) e ’80 (SIGOGNEAU-RUSSELL, 1989), o 

grupo só parece ter voltado a receber maior atenção a partir dos anos 2000 pelos 

trabalhos de Ivakhnenko (2001, 2005), Gebauer (2007, 2014), Norton (2012) e 

Kammerer (2014a, 2015, 2016).  

Sigogneau-Russell (1989) subdividiu Gorgonopsia em três grupos: 

Gorgonopsinae, Rubidgeinae e Inostranceviinae. Os dois últimos compreendem as 

formas de grande porte que parecem formar agrupamentos naturais, mas 

Gorgonopsinae ainda é discutível (KAMMERER, 2014a). Gebauer (2007; Figura 15 ) 

gerou a primeira filogenia de Gorgonopsia com base em uma matriz de dados 

analisada com ferramentas computacionais e concluiu que apenas Rubidgeinae é 

um táxon monofilético dentro do clado Gorgonopsidae (que inclui os gorgonopsídeos 

avançados). Neste modelo, as formas mais basais (excluídas de Gorgonopsidae) 

correspondem aos gorgonopsídeos de menor porte (Aelurosaurus, Aloposaurus e 

Cyonosaurus). Independente de um consenso acerca das relações entre os 

diferentes gorgonopsídeos, esses terápsidos compartilham algumas feições 

diagnósticas na mandíbula (como o diastema que separa os incisivos e o grande 

canino dos pós-caninos e a lâmina refletida do angular ornamentada em vista 

externa) e um pós-crânio altamente conservativo em termos de evolução (KEMP, 

1982).  
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Figura 15 – Reconstrução do crânio de Inostrancevia alexandri (acima) em vista 

dorsal e lateral esquerda. Este táxon é registrado até o momento apenas na Rússia, 

sendo seus representantes considerados os maiores gorgonopsídeos conhecidos, 

com crânios que podiam atingir mais de 60 cm de comprimento (GEBAUER, 2007; 

KAMMERER, 2014b). Reconstrução de um indivíduo de Lycaenops ornatus 

(abaixo). Comprimento do esqueleto até a região pré-sacral é de 125 mm. 

Reconstruções modificadas de Kemp (2005).  

 

Entretanto, ainda é persistente um grande número de espécies atribuídas a 

este grupo, possivelmente porque muitos holótipos são incompletos e mal 

preservados, dificultando a identificação taxonômica quando material mais completo 

é encontrado. Essa questão foi brevemente discutida por Kammerer (2014b) que 

também apontou como problema nesse grupo a distinção de táxons baseada em 

proporções (como tamanho da órbita, comprimento do focinho etc.) que podem ser 

variáveis ontogeneticamente11. 

                                                           
11

 Durante o período de finalização da escrita desta tese um novo trabalho de revisão sistemática de 
Gorgonopsia foi publicado (KAMMERER 2016), diminuindo o número de espécies válidas para Rubidgeinae de 
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Figura 16  – Cladograma simplificado das relações dentro do clado Gorgonopsia 

(Synapsida,Therapsida). Modificado de Gebauer (2007). 

 

6.1.5. Therocephalia 

 

Os terocefálios surgiram no final do Guadalupiano e se extinguiram no 

começo do Triássico Médio e são encontrados em depósitos tanto do atual 

hemisfério sul – África do Sul (BOONSTRA, 1935; RUBIDGE, 2005), Antártida 

(COLBERT; KITCHING, 1981; HUTTENLOCKER; SIDOR. 2012), Namíbia 

(KEYSER; BRINK, 1978), Tanzânia (GAY; CRUICKSHANK, 1999) e Zâmbia (KEMP, 

1975) – quanto do atual hemisfério norte, como na China (LI;CHENG, 1995; LIU; 

ABDALA, 2015) e na Rússia (IVAKHNENKO, 2011). A monofilia de Therocephalia 

tem sido suportada em análises mais recentes (RUBIDGE; SIDOR, 2001; 

HUTTENLOCKER, 2009; HUTTENLOCKER et al., 2011; SIGURDSEN et al., 2012; 

ao contrário de BOTHA et al., 2007 e ABDALA, 2007) e o clado tem sido subdividido 

                                                                                                                                                                                     
36 para apenas nove, além de criticar alguns caracteres utilizados na filogenia de Gebauer (2007) que podem 
ser suscetíveis a variações ontogenéticas.  
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em seis subclados, do mais basal para o mais derivado: Lycosuchidae, 

Scylacosauridae, Akidnognathidae, Hofmeyriidae, Whaitsiidae e Baurioidea (Figura 

17), de forma que os quatro últimos fazem parte de um agrupamento denominado 

Eutherocephalia (HOPSON; BARGHUSEN, 1986; HUTTENLOCKER, 2009). 

Diversas sinapomorfias unem Therocephalia, mas uma das mais marcantes é a 

presença de vacuidades suborbitais no crânio (Figura 18 ) e a presença de um 

tubérculo na face dorsal do ísquio no pós-crânio (RUBIDGE; SIDOR, 2001; 

HUTTENLOCKER, 2009). 

 

 

 

Figura 17  – Cladograma simplificado das relações dentro do clado Therocephalia 

(Synapsida,Therapsida) e com os demais terápsidos. Modificado de Huttenlocker et 

al. (2011). 
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Figura 18 –  Reconstruções de crânios articulados com mandíbulas de alguns 

terocefálios. A: vistas dorsal e lateral de Lycosuchus, crânio com aproximadamente 

230 mm de comprimento. B: vistas dorsal e lateral de Pristerognathus, crânio com 

cerca de 250 mm de comprimento. C: vistas dorsal, lateral e occipital de 

Olivierosuchus, crânio medindo 200 mm. D: vista ventral/palatal de Ictidosuchops, 

crânio com 100 mm de comprimento. Observar as vacuidades suborbitais 

características dos terocefálios neste espécime. Extraído de Kemp (2005) e autores 

citados neste trabalho.  
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Durante o Permiano, o grupo era mais diverso taxonomicamente e 

morfologicamente, compreendendo apenas formas carnívoras, mas a partir do 

Triássico começou a englobar formas herbívoras também (KEMP, 2005) e com o 

sub-clado Baurioidea atingiu o seu máximo de complexidade dentária (LIU; 

ABDALA, 2015). Entre as formas permianas, destacam-se Euchambersia da África 

do Sul, que possivelmente representa o registro mais antigo de um amniota com 

glândulas de veneno (HOTTON, 1991) e Theriognathus da Tanzânia e da África do 

Sul, um dos terocefálios permianos de maior porte, com incisivos e caninos bem 

desenvolvidos, mas com dentes pós-caninos substituídos por um tipo de placa 

dentária queratinizada, talvez indicando um hábito onívoro ou até carniceiro (KEMP, 

2005). Moschorhinus do Permo-Triássico da África do Sul foi utilizado em um estudo 

com o intuito de analisar a influência de um evento de extinção (no caso, a grande 

extinção ao final do Permiano) na evolução do tamanho corpóreo (“Efeito Lilliput”). 

De fato, parecem existir taxas de crescimento e tamanhos corpóreos distintos para 

Moschorhinus, antes e após o limite Permo-Triássico. Ou seja, enquanto as formas 

permianas possuíam esqueletos grandes, com feições osteológicas indicativas de 

crescimento lento, as eotriássicas são pequenas e com histologia óssea 

evidenciando crescimento mais rápido (HUTTENLOCKER; BOTHA-BRINK, 2013).  

A partir do Triássico, os terocefálios começam a exibir uma série de 

características (ex: oclusão mais precisa dos pós-caninos, aquisição do palato 

secundário, redução do ramo posterior do pós-orbital, desenvolvimento de uma 

crista sagital, aumento do tamanho do dentário na mandíbula, regionalização da 

coluna vertebral etc.) que são convergentes com a evolução dos cinodontes 

(RUBIDGE; SIDOR, 2001) e correlacionáveis com uma maior eficiência na 

manipulação do alimento e maiores taxas metabólicas (KEMP, 2005). Apesar disso, 

os terocefálios extinguem-se no início do Triássico Médio, enquanto os cinodontes 

sobrevivem até o presente (KEMP, 2012). Therocephalia e Cynodontia formam um 

agrupamento denominado Eutheriodontia (Figura 17 ).  

 

6.1.6. Cynodontia 

 

Os cinodontes, agrupamento que inclui os mamíferos viventes (Figuras 19 e 

20), surgiram no Lopingiano e diversificaram-se durante o Triássico, representando 

os primeiros terápsidos com heterodontia verdadeira, e irradiaram-se intensivamente 
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ao final do Cretáceo, chegando à distribuição atual (KEMP, 2005). Os táxons 

permianos conhecidos até o momento são: Charassognathus (África do Sul), 

Cynosaurus (África do Sul), Dvinia (Rússia), Nanictidops (África do Sul), 

Nanictosaurus (África do Sul), Nanocynodon (Rússia), Procynosuchus (África do Sul, 

Alemanha, Tanzânia e Zâmbia) e Uralocynodon (Rússia) (KEMP, 1979; SUES; BOY, 

1988; BATTAIL; SURKOV, 2000; BOTHA et al., 2007; WEIDE et al. 2009). 

Juntamente com os anomodontes e os terocefálios, os cinodontes são os únicos 

terápsidos cujos registros são encontrados além do limite Permo-Triássico (SMITH; 

BOTHA, 2005; RUBIDGE, 2005). 

É a partir do Triássico que os cinodontes tornaram-se um grupo cosmopolita 

(apesar de Procynosuchus, já ser bem distribuído durante o Permiano no 

Gondwana; WEIDE et al., 2009), com sub-clados presentes em todos os continentes 

atuais (exceto Oceania) e sofreram uma série de transformações morfológicas (e 

metabólicas) que os diferenciou drasticamente dos demais terápsidos, dando origem 

aos mamíferos (KEMP, 2005). A maior parte dessas diferenciações deu-se no crânio 

e na mandíbula (e consequentemente nos dentes), sugerindo que estariam ligadas a 

um processamento mais efetivo do alimento (HOPSON, 1991), mas também ao 

desenvolvimento da endotermia (ex: HILLENIUS, 1994) e da audição (ex: SIDOR, 

2003). Entre essas transformações destacam-se: (1) no crânio (ver Figura 2  para 

comparação entre os diferentes grupos de terápsidos e Figura 20  para comparação 

entre os próprios cinodontes), dorsalização da fenestra temporal, redução/perda da 

barra pós-orbital, aquisição de um côndilo occipital pareado, “fechamento” do palato 

secundário, expansão do epipterigóide etc.; (2) na mandíbula (ver Figura 2  para 

comparação entre os diferentes grupos de terápsidos), redução do tamanho da 

lâmina refletida do angular, aumento do tamanho do dentário e diminuição do 

tamanho dos ossos pós-dentários, presença de uma fossa massetérica na superfície 

dorsolateral do processo coronóide etc.; (3) no pós-crânio , formação do acrômio na 

escápula, regionalização da coluna, restrição das costelas à área do tronco etc. 

(ALLIN, 1975; ROWE, 1988; ROWE, 1996; SIDOR;HOPSON, 1998; 

RUBIDGE;SIDOR, 2001; BLOB, 2001 entre outros autores). 

Foge ao escopo desta tese realizar uma descrição exaustiva de todos os 

caracteres envolvidos na transição cinodonte-mamífero e os possíveis significados 

evolutivos deles, bem como enumerar todos os sub-clados extintos ou viventes de 

Cynodontia, visto que muitos dos táxons não ocorrem no Permiano. Para trabalhos 

dessa abrangência, sugere-se a leitura de Rubidge e Sidor (2001), Sidor (2003), 
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Kielan-Jaworowska et al. (2004), Kemp (2005), Kemp (2007) e referências citadas 

por esses autores.  

 

 

 

Figura 19 –  Cladograma simplificado das relações dentro do clado Cynodontia 

(Synapsida,Therapsida). Morganucodon é o táxon que representa o clado em que 

Mammalia está inserido. Modificado de Oliveira, Soares e Schultz (2010). 
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Figura 20 –  Crânios e mandíbulas de alguns representantes de Cynodontia. 

Imagens não estão em escala. A. Procynosuchus. B. Thrinaxodon. C. Cynognathus. 

D. Diademodon. E. Pascualgnathus. F. Chiniquodon. G. Kayentatherium. H. 

Pachygenelus. I. Brasilitherium. J. Morganucodon. Todos os gêneros estão 

posicionados filogeneticamente no cladograma da Figura 19, exceto Pascualgnathus 

(um Traversodontidae). Extraído de Oliveira (2010; Figura 9 deste autor).   
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6.2. Os terápsidos da Formação Rio do Rasto 

 

Como visto ao longo do item 6.1. desta tese, os terápsidos do Guadalupiano e 

do Lopingiano configuram-se em um dos mais importantes grupos de vertebrados 

dos ecossistemas terrestres deste intervalo de tempo. A variedade de formas e de 

nichos ocupados por elas antecede em milhões de anos a grande diversificação dos 

sinápsidos (na forma de mamíferos) ocorrida no Cenozóico (KEMP, 2005; 

CHINSAMY-TURAN, 2012; KAMMERER et al., 2014c).  

O registro de terápsidos permianos é muito rico e bem estudado a partir dos 

espécimes coletados no Grupo Beaufort da Bacia do Karoo na África do Sul 

(RUBIDGE, 2005), contabilizando literalmente milhares de exemplares depositados 

tanto em coleções sul-africanas (NICOLAS; RUBIDGE, 2010) quanto em coleções 

na América do Norte e na Europa (KAMMERER, 2009) e portanto, fornecendo o 

panorama mais completo da história evolutiva deste grupo (KEMP, 2005; KEMP, 

2012). Outro depósito significativo para o estudo dos terápsidos permianos é 

encontrado na porção europeia da Rússia (BATTAIL;SURKOV, 2000; ANGIELCZYK; 

KURKIN, 2003; IVAKHNENKO 2003; IVAKHNENKO, 2011), mas com bem menos 

espécimes coletados12. Em relação às demais regiões do globo, as ocorrências de 

terápsidos permianos são esparsas e às vezes compreendem material muito 

fragmentário (ex: CHENG; LI, 1997; RAY, 1999; LEPPER et al., 2000; JACOBS et 

al., 2005; ANGIELCZYK et al., 2014b), de forma que a América do Sul exemplifica 

bem este contexto.  

Até o momento, a presença de terápsidos permianos para a América do Sul é 

conhecida a partir de dez espécimes coletados na Formação Rio do Rasto da Bacia 

do Paraná no Brasil, nos estados do Paraná e do Rio Grande do Sul, 

compreendendo dinocefálios e anomodontes (BARBERENA; ARAÚJO, 1975; 

LANGER, 2000; CISNEROS et al., 2011; CISNEROS et al., 2012; DIAS-DA-SILVA, 

2012; BOOS et al., 2015). Os dinocefálios englobam um grupo de terápsidos 

divididos em Anteosauria (carnívoros) e em Tapinocephalia (herbívoros), cuja 

ocorrência parece restrita ao Guadalupiano (DAY et al., 2015a). No Brasil, este 

grupo é conhecido a partir de registros de dentes isolados (atribuídos a Anteosauria, 

Tapinocephalidae e Titanosuchia; LANGER, 2000), um crânio bem preservado de 

                                                           
12

 Com notáveis exceções no caso de biarmossúquios (KAMMERER 2009) e de anomodontes basais (FRÖBISCH; 
REISZ 2011). 
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Anteosauria (Pampaphoneus biccai; CISNEROS et al., 2012) e fragmentos de um 

crânio associado a um ramo mandibular esquerdo (Tapinocephalidae indeterminado; 

BOOS et al., 2015). Os anomodontes representam um grupo cosmopolita e 

abundante de terápsidos que se originaram no Permiano e sobreviveram até o 

Triássico (FRÖBISCH, 2009). Na Formação Rio do Rasto, o registro de 

anomodontes está restrito até o momento a uma forma basal, denominada de 

Tiarajudens eccentricus (CISNEROS et al., 2011) e a duas formas derivadas (ou 

seja, dicinodontes) Endothiodon (BARBERENA;ARAÚJO, 1975; BOOS et al., 2013) 

e um novo gênero e espécie, descritos no Artigo 2 desta tese.  

Nas seções a seguir, serão apresentadas informações relativas ao modo de 

preservação dos terápsidos da Formação Rio do Rasto, bem como uma breve 

revisão dos materiais atribuídos a este grupo (exceto os icnofósseis) que foram 

coletados na referida unidade.  

 

6.2.1. Observações tafonômicas (Tabela 1 ) 

 

 Os exemplares de terápsidos encontrados na Formação Rio do Rasto variam 

em tamanho desde 6 mm em diâmetro (dente isolado de dinocefálio, LANGER, 

2000) a 320 mm de comprimento (crânio de dinocefálio, CISNEROS et al., 2012). 

Em geral, compreendem elementos cranianos e mandibulares em associação, 

podendo exibir feições como compressão lateral ou dorso-ventral. O espécime mais 

completo da amostra é o dicinodonte descrito no Artigo 2 desta tese, composto por 

um crânio com mandíbula articulada e praticamente todo o esqueleto pós-craniano, 

semi-articulado, retirados de uma matriz arenosa fina e rosada, cobertos por uma 

película escura de óxido de ferro. Esse tipo de preservação (com a ocorrência de 

uma camada de óxido de ferro sobre a superfície óssea) já foi reportado em 

vertebrados do Triássico, Cretáceo e Paleógeno (BAO et al., 1998; COLOMBI et al., 

2013) e parece estar relacionado à influência de processos pedogênicos atuando 

enquanto a carcaça está exposta no solo (rico em ferro) ou pouco coberta por 

sedimento (BAO et al., 1998). Colombi et al. (2013) sugeriram que as carcaças de 

vertebrados (ao menos no caso da Formação Ischigualasto) ficaram expostas por 

um longo período sob condições de umidade (planície de inundação) ou de densa 

vegetação, criando um ambiente anóxico que favoreceu a precipitação do óxido de 

ferro sobre os ossos. É possível que esta última hipótese se aplique aos espécimes 



61 
 

analisados que continham este tipo de preservação (ex: UNIPAMPA PV317P e 

UFRGS-PV-0487-P), visto que foram coletados em afloramentos cujos ambientes 

deposicionais podem ser interpretados como fluviais (ver Tabela 1 ). 
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Identificação do 
espécime 

Elementos ósseos 
preservados 

Dimensões 
(em mm) 

Grau de 
articulação/Tipo de 

compressão 
Matriz Ambiente 

deposicional 

Anomodonte basal 
(Tiarajudens 
eccentricus) 

Porção esquerda do 
crânio, porção articular 

esquerda da mandíbula e 
elementos pós-cranianos 
(cintura escapular parcial, 

gastrália e membro 
posterior parcial) 

Comprimento 
do crânio: 

225 

Semi-articulado 
Compressão lateral 

Arenito fino 
acinzentado, ossos 

cobertos por camada 
de óxido de ferro 

  

Planície de 
inundação 
cortada por 
pequenos 

canais fluviais 

Dicinodonte 
(Endothiodon) 

Crânio parcialmente 
preservado com 

mandíbulas articuladas 

Comprimento 
do crânio: 

250 

Articulado 
Compressão lateral, 
com dobramento da 

metade direita do crânio 
sob a metade esquerda 

Siltito acinzentado-
violáceo, ossos 

cobertos por camada 
de óxido de ferro 

Fácies de 
sedimentos de 

suspensão 
associados a 
canais fluviais 

Dicinodonte 
(UNIPAMPA 
PV0317P) 

Crânio, mandíbulas e pós-
crânio quase completos 

Comprimento 
do crânio: 90 

Crânio e mandíbula 
articulados, pós-crânio 

semi-articulado.  
Leve compressão 

dorso-ventral do crânio 

Arenito fino rosa 
claro, ossos cobertos 
por camada de óxido 

de ferro 
Flúvio-lacustre 

Dinocefálio 
(Pampaphoneus 

biccai) Crânio e mandíbulas 
quase completos 

Comprimento 
do crânio: 

320 

Crânio e mandíbula 
articulados 

Arenito fino 
acinzentado, ossos 

cobertos por camada 
de óxido de ferro 

 

Flúvio-lacustre 

Dinocefálio 
(UFRGS-PV-0487-

P) 

Mandíbula esquerda e 
elementos cranianos 

fragmentados, incluindo 
uma placa occipital 

Comprimento 
da 

mandíbula: 
150 

Aparentemente 
desarticulados, mas 
acumulados em uma 

pequena camada 
Compressão lateral 

Siltito acinzentado-
violáceo, ossos 

cobertos por camada 
de óxido de ferro  

Fácies de 
sedimentos de 

suspensão  
associados a 
canais fluviais 
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Dinocefálio 

(MCP-3838-PV; 

MCP-4266-PV; 

UFRGS-PV-0314-

P; MCN-PV-

2351P) 

Dentes 

Diâmetro do 
menor dente: 
6 Diâmetro 
do maior 
dente: 10 

Isolados Conglomerado 

Lacustre com 
eventuais 

fluxos de alta 
energia 

Dinocefálio 
(UFRGS PV-0249-

T) 

Fragmento ósseo 
contendo dentes nos 

alvéolos 

Comprimento 
do fragmento: 

32 

Dentes articulados ao 
fragmento ósseo 

Argilito/Siltito 
avermelhado 

Lacustre com 
eventuais 

fluxos de alta 
energia 

 

Tabela 1  – Resumo das características observadas em relação ao tamanho, tipo de preservação, grau de articulação, tipo de 
compressão, litologia e ambiente deposicional em que são encontrados os restos de terápsidos da Formação Rio do Rasto (Bacia 
do Paraná, Brasil). Dados extraídos de Barberena et al.(1980), Langer (2000), Cisneros et al. (2008), Cisneros et al. (2012), Boos 
et al. (2013), Boos et al. (2015), Cisneros et al. (2015), Martinelli et al. (2016) e da presente tese. 
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6.2.2. Sistemática paleontológica 

 

Therapsida Broom, 1905 

Anomodontia Owen, 1860 

Anomocephaloidea Cisneros et al., 2011 

Tiarajudens eccentricus Cisneros et al., 2011 

Figura 21  

 

 

Figura 21  – Porção preservada do crânio do espécime UFRGS PV-0393-P 

(Tiarajudens eccentricus) em vista lateral esquerda. A escala mede 55 mm. Foto de 

Juan C. Cisneros.  
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Material: UFRGS PV-0393-P (porção esquerda de crânio com porção articular da 

mandíbula e elementos pós-cranianos) 

Localidade e horizonte: Membro Morro Pelado da Formação Rio do Rasto 

(Guadalupiano/Lopingiano), localidade de Tiarajú (Barro Alto) no município de São 

Gabriel, RS.  

Características diagnósticas: anomodonte basal de grande porte, com presas 

caniniformes do tipo “dente-de-sabre”, cobertas por uma fina camada de esmalte – 

cujo tamanho excede em 120% a altura do rostro na região anterior às órbitas e em 

60% o comprimento do crânio e cujo formato, em seção transversal, é reniforme 

(lado côncavo voltado medialmente) – e dentes expandidos transversalmente no 

palato (localizados nos ossos ectopterigoide e pterigoide), com longas raízes e 

desgaste desigual (CISNEROS et al. 2011). 

Observações : é distinguido do anomodonte basal Anomocephalus africanus (táxon 

que ocorre no Grupo Beaufort da África do Sul) pela presença de presas 

caniniformes na maxila (CISNEROS et al. 2015), o que pode indicar que os dois 

táxons representam morfótipos distintos de um mesmo gênero (como macho e 

fêmea). Entretanto, como apontado por Cisneros et al. (2015), não é possível testar 

esta hipótese no momento, visto que tanto Tiarajudens quanto Anomocephalus são 

conhecidos apenas por um espécime cada.   

 

Anomodontia Owen, 1860 

Dicynodontia Owen, 1860 

Endothiodontia Owen, 1876 

Endothiodon bathystoma Owen, 1876 

Figura 22  

 

Material: FURB PV-0226-P (crânio e mandíbula associados) 

Localidade e horizonte : Membro Morro Pelado da Formação Rio do Rasto 

(Guadalupiano/Lopingiano), localidade de Serra do Cadeado (EFCP) entre os 

municípios de Ortigueira e Mauá da Serra, PR. Entrada sul do túnel 22 às margens 

da EFCP (BARBERENA;CORREIA;AUMOND, 1980).  
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Figura 22 –  Porção preservada do crânio em vista dorso-lateral e do ramo 

mandibular esquerdo do espécime FURB PV-0226-P (Endothiodon bathystoma) em 

vista lateral. A escala do crânio mede 30 mm e a da mandíbula 10 mm. Fotos da 

autoria de Guilherme Becker. 
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Características diagnósticas : o espécime é reconhecível como Endothiodon 

bathysthoma devido à presença de forame pineal situado em uma bossa, 

protuberâncias em forma de bulbo localizadas na face antero-lateral dos dentários, 

bossa situada na margem ventral do jugal, sulco do dentário lateral à fileira de 

dentes na mandíbula, porção mais anterior da mandíbula em forma de bico curvo e 

pontiagudo e pelo grande número de dentes inseridos na superfície dorso-medial do 

dentário (BARBERENA; ARAÚJO, 1975; BOOS et al., 2013; COX;ANGIELCZYK, 

2015) 

Observações : o táxon Endothiodon foi proposto e descrito formalmente por Richard 

Owen em 1876, com base em material coletado no Grupo Beaufort da África do Sul. 

Outros representantes do gênero foram descritos posteriormente para esta unidade, 

totalizando nove espécies. Cox (1964) propôs a primeira revisão taxonômica do 

gênero, mantendo apenas três espécies válidas: E. bathystoma, E. uniseries e E. 

whaitsi. Barberena e Araújo (1975) descreveram preliminarmente FURB PV-0226-P, 

identificando-o como pertencente ao gênero Endothiodon e comentaram sua 

aplicação bioestratigráfica para a Formação Rio do Rasto. Ray (2000) descreveu 

uma nova forma de pequeno porte que parece estar restrita à Índia, denominando-a 

E. mahalanobisi. Boos et al. (2013) descreveram em detalhe o espécime do Brasil e 

discutiram suas implicações bioestratigráficas. Recentemente, Cox e Angielczyk 

(2015) descreveram uma nova espécie para o gênero com base em exemplares da 

Tanzânia que possuem dentes caniniformes no maxilar, nomeando-a E. tolani. Estes 

autores também sinonimizaram E. uniseries e E. whaitsi com E. bathystoma 

(seguindo uma proposta pouco conhecida de BRINK 1983), de forma que, 

atualmente, as três espécies válidas de Endothiodon compreendem  E. bathystoma, 

E. mahalanobisi e E. tolani. Em relação ao espécime FURB PV-0226-P, Boos et al. 

(2013) apontaram a afinidade desta forma com as espécies sul-africanas, mas 

devido à falta de caracteres diagnósticos claros para separar as espécies de 

Endothiodon conhecidas naquele momento (exceto por E. mahalanobisi), esses 

autores apenas o identificaram como Endothiodon sp. Cox e Angielczyk (2015) 

consideraram FURB PV-0226-P como Endothiodon bathystoma. A presente 

contribuição endossa esta proposta, mas ressalta que no espécime brasileiro não é 

possível confirmar a ausência de dentes caniniformes (característico de E. tolani) no 

maxilar devido à preservação incompleta desta estrutura.  
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Anomodontia Owen, 1860 

Dicynodontia Owen, 1860 

Bidentalia Owen, 1876 

Dicynodontia gen. nov. et sp. nov.  

Figura 23 

 

 

 

Figura 23  – Crânio e pós-crânio do espécime UNIPAMPA PV-0317-P (Dicynodontia 

gen. nov. e sp. nov.). O aspecto do crânio como apresentado no Artigo 2 desta tese 

reflete o estágio final de preparação. A escala mede 10 mm. Foto de Ana Luiza 

Ramos Ilha. 

 

Material: UNIPAMPA PV-0317-P (crânio e mandíbula articulados e bem 

preservados, além de pós-crânio quase completo) 

Localidade e horizonte : Membro Morro Pelado da Formação Rio do Rasto 

(Guadalupiano/Lopingiano), localidade de Fazenda Boqueirão, município de São 

Gabriel, RS.  
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Características diagnósticas : UNIPAMPA PV-0317-P diferencia-se dos demais 

anomodontes encontrados na Formação Rio do Rasto e dos demais dicinodontes 

descritos até o momento pelo seguinte conjunto de características: cristas bem 

desenvolvidas (em norma ventral) a partir da placa mediana do pterigoide e ao longo 

dos ramos anteriores do pterigoide, ângulo marcado da porção posterior dos ramos 

do pterigoide, presença de bossa nasal confluente com a pré-maxila, presença de 

crista mediana na pré-maxila, pós-orbitais estendendo-se até a porção posterior da 

fenestra temporal, anel ósseo margeando o forame pineal, barra intertemporal 

alongada, com exposição ampla dos parietais em vista dorsal na região do sulco 

mediano (median groove), fenestra mandibular estreita (slit-like = em forma de 

fenda), expansão lateral pouco desenvolvida do dentário formando a borda dorsal da 

fenestra mandibular, processo retro-articular bem desenvolvido e em forma de bulbo 

na mandíbula.  

Observações 13: Além das características supracitadas, UNIPAMPA PV-0317-P é 

notável pelo seu tamanho diminuto (crânio com cerca de 90 mm de comprimento) e 

pela presença de duas pequenas presas caniniformes de cada lado da mandíbula, 

deixando ainda sem resposta a questão referente ao estágio ontogenético do 

espécime (juvenil, sub-adulto ou adulto). Por outro lado, não se pode descartar a 

hipótese de este ser um exemplar adulto com presas pequenas (em um contexto de 

variação morfológica entre os indivíduos de uma mesma espécie, como no caso de 

Diictodon, abordado por Sullivan et al., 2003).  

 

Dinocephalia Seeley, 1894 

Tapinocephalia Broom, 1923 

Tapinocephalidae Lydekker, 1889 

Tapinocephalidae gen.  et sp. indet.  

Figura 24 

 

                                                           
13

 Este espécime já foi referido anteriormente (e apenas de forma preliminar) em Ilha e Dias-da-Silva (2010), 

Ilha et al. (2011) e Ilha (2013).   
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Figura 24  – Ramo mandibular esquerdo do espécime UFRGS PV-0487-P 

(Tapinocephalidae indeterminado) em vista lateral externa (acima) e vista lateral 

interna (abaixo).  A escala mede 50 mm. Fotos da autoria de Luiz Flávio Lopes. 

 

Material: UFRGS PV-0487-P (ramo mandibular esquerdo cuja região articular não 

se preservou e uma série de fragmentos cranianos mal preservados, entre eles uma 

placa occipital)  

Localidade e horizonte : Membro Morro Pelado da Formação Rio do Rasto 

(Guadalupiano/Lopingiano), localidade de Serra do Cadeado (EFCP), entre os 

municípios de Ortigueira e Mauá da Serra, PR. Entrada sul do túnel 1V às margens 

da EFCP. Até o momento, o registro de dinocefálios parece restrito a estratos de 
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idade guadalupiana (DAY et al., 2015a), sugerindo que esta deveria ser a idade das 

camadas da Formação Rio do Rasto aflorantes naquela região.  

Características diagnósticas : UFRGS PV-0487-P recebeu a identificação de 

dinocefálio a partir das características observadas na porção preservada da 

mandíbula e incluem a presença de lâmina refletida do angular sem ornamentações 

ou cristas na face externa e com uma curvatura mais arredondada (em relação aos 

demais grupos de terápsidos) e a ausência de estruturas como processo coronoide 

bem desenvolvido, bico córneo e diastema (presentes em outros terápsidos). O 

espécime pode ser atribuído a um dinocefálio do clado Tapinocephalidae devido à 

ausência de um dente canino distintivo na mandíbula (inferido a partir da ausência 

de protuberâncias na superfície do dentário e da largura decrescente do sulco 

mandibular posicionado medialmente à fileira de dentes, na região posterior em que 

se localizariam os dentes incisiformes).  

Observações : Tapinocephalidae é considerado o clado mais diverso (em termos 

taxonômicos) dentro de Tapinocephalia e compreende uma série de formas 

conhecidas por seu grande porte e pela paquiostose presente em vários ossos do 

crânio (BOONSTRA, 1969; ATAYMAN et al., 2009). Contrariamente a este padrão 

esperado para um Tapinocephalidae, UFRGS PV-0487-P não apresenta 

paquiostose desenvolvida nos restos cranianos preservados e se configura em um 

animal de porte menor do que o esperado para o grupo. Entretanto, ao se comparar 

UFRGS PV-0487-P com outros espécimes menores de Tapinocephalidae (AMNH 

FARB 5550, SAM-PK-713, SAM-PK-3015, SAM-PK-11832) verificam-se as 

semelhanças em relação ao pouco ou nenhum desenvolvimento de paquiostose no 

crânio, levando a considerar a hipótese de que esta amostra de pequenos 

Tapinocephalidae compreende apenas indivíduos juvenis ou sub-adultos (BOOS et 

al., 2015). Outra questão relacionada à identificação taxonômica mais inclusiva de 

UFRGS PV-0487-P refere-se à grande similaridade morfológica da mandíbula do 

exemplar brasileiro com a mandíbula do Tapinocephalidae sul-africano 

Moschognathus whaitsi, conhecido até o momento apenas pelo seu holótipo (AMNH 

FARB 5602). Boonstra (1969) sinonimizou Moschognathus com Moschops, 

conhecido por mais espécimes (incluindo espécimes juvenis) e este tratamento do 

táxon foi seguido em trabalhos subsequentes (ex: KING, 1988; ATAYMAN et al., 

2009), exceto por Kammerer (2009) que tratou os dois gêneros como distintos.  
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Dinocephalia Seeley, 1894 

Tapinocephalia Broom, 1923 

Titanosuchidae Broom, 1903 

Titanosuchidae gen. et sp. indet.  

Figura 25 

 

 

Figura 25  – Espécime MCP 3838-PV, dente isolado de dinocefálio Titanosuchidae. 

Vistas labial (à esquerda), lateral (ao centro) e lingual (à direita). A escala mede 20 

mm. Montagem a partir de fotos de Marco Brandalise Andrade.  

 

Material: MCP 3838-PV (dente incisiforme isolado) 

Localidade e horizonte : Membro Morro Pelado da Formação Rio do Rasto 

(Guadalupiano/Lopingiano), localidade de Fazenda Fagundes, município de São 

Gabriel, RS. Até o momento, o registro de dinocefálios parece restrito a estratos de 

idade guadalupiana (DAY et al., 2015a) e portanto, consideramos que este espécime 

foi coletado em um nível deste intervalo temporal para a Formação Rio do Rasto.  

Características diagnósticas : o exemplar MCP 3838-PV possui a típica morfologia 

talon-and-heel dos dentes de dinocefálios claramente preservada. Boonstra (1962) 

apontou a presença de cúspides (talon) perfurantes e mais altas (em relação aos 

demais grupos de dinocefálios) nos incisiformes como características dos 

representantes de Titanosuchidae.  

Observações : MCP 3838-PV foi atribuído à Titanosuchidae (sensu KING, 1988) por 

Langer (2000) e mencionado por Kammerer (2009) como um espécime 
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correspondente a um Tapinocephalidae, sem fornecer mais detalhes. Por 

comparação com outros exemplares de Titanosuchidae discutidos em Boonstra 

(1962), é mais plausível a identificação deste exemplar como pertencente a 

Titanosuchidae. 

 

Dinocephalia Seeley, 1894 

Anteosauria Hopson e Barghusen, 1986 

Anteosauridae Boonstra, 1954 

Syodontinae Ivakhnenko, 1994 

Pampaphoneus biccai Cisneros et al. 2012 

Figura 26 

 

 

Figura 26  – Crânio do espécime UFRGS PV-0386-P (Pampaphoneus biccai) em 

vista lateral direita. A escala mede 100 mm. Montagem a partir de foto de Juan C. 

Cisneros.  

 

Material: UFRGS PV-0386-P 
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Localidade e horizonte : Membro Morro Pelado da Formação Rio do Rasto 

(Guadalupiano/Lopingiano), localidade de Fazenda Boqueirão, município de São 

Gabriel, RS. Até o momento, o registro de dinocefálios parece restrito a estratos de 

idade guadalupiana (DAY et al., 2015a) e portanto, consideramos que o espécime foi 

coletado nos níveis deste intervalo temporal para a Formação Rio do Rasto. 

Características diagnósticas: anteosaurídeo de médio porte que exibe 

paquiostose moderada nos ossos do crânio; presença de quatro dentes na pré-

maxila, presença de processo esquamosal-jugal estendendo-se além da margem 

mais anterior da fenestra temporal e presença de uma bossa com formato elíptico no 

osso angular da mandíbula. Além disso, o gênero pode ser ainda caracterizado pela 

presença de bossas nos pós-orbitais e pelos caninos recurvados de forma 

acentuada (CISNEROS et al., 2012).  

Observações : o holótipo de Pampaphoneus biccai foi preliminarmente descrito e 

analisado filogeneticamente por Cisneros et al. (2012) que o posicionaram como o 

membro mais basal de Syodontinae (um subclado de Anteosauridae, composto 

também pelos táxons Notosyodon, Syodon e Australosyodon). Esta posição é 

bastante interessante para a história biogeográfica de Syodontinae, visto que 

anteriormente o grupo era registrado apenas na África do Sul, Cazaquistão e Rússia 

(KAMMERER, 2011). Chamamos atenção para os caracteres citados em Cisneros et 

al. (2012) que distinguem Pampaphoneus biccai de Syodon biarmicum: maior 

tamanho corpóreo, rostro mais robusto, espessamento dos pós-orbitais e presença 

de cristas bem desenvolvidas que se estendem da bossa pineal à margem da órbita. 

Tais caracteres têm o potencial de serem influenciados pela ontogenia, como no 

caso dos dinocefálios Tapinocephalidae, discutido no Artigo 2 desta tese: quanto 

maior o espécime, mais desenvolvidas são as estruturas ligadas à paquiostose 

(bossas, cristas, espessamentos) e portanto, mais maduro é o indivíduo. Entretanto, 

seria prematuro sugerir que Pampaphoneus é um indivíduo adulto de Syodon, visto 

que uma descrição mais detalhada do primeiro é necessária, bem como a coleta de 

mais exemplares.  

 

Dinocephalia Seeley, 1894 

Anteosauria Hopson e Barghusen, 1986 

Anteosauridae Boonstra, 1954 

Anteosauridae indet. 
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Material: UFRGS PV-0314-P (dente incisivo incompleto); UFRGS PV-0249-T 

(fragmento ósseo contendo quatro dentes relativamente bem preservados) 

Localidade e horizonte : Membro Morro Pelado da Formação Rio do Rasto 

(Guadalupiano/Lopingiano), localidade de Fazenda Fagundes, município de São 

Gabriel, RS. Até o momento, o registro de dinocefálios parece restrito a estratos de 

idade guadalupiana (DAY et al., 2015a) e portanto, consideramos que o espécime foi 

coletado em um nível deste intervalo temporal para a Formação Rio do Rasto. 

Características diagnósticas : UFRGS PV-0314-P é um dente incisivo com a típica 

morfologia talon-and-heel dos dinocefálios e apresenta desgaste compatível com 

uma oclusão interdigitada entre os dentes superiores e inferiores (LANGER, 2000). 

De acordo com Kammerer (2011), o dente mais bem conservado de UFRGS-PV-

0249-T (aquele com coroa preservada) exibe uma base extremamente bulbosa e 

uma ponta em forma de cone, além de quilhas serrilhadas.  

Observações : o espécime UFRGS-PV-0314-P foi classificado por Langer (2000) 

como referente ao táxon Anteosauroidea (sensu KING, 1988, ou seja, incluindo 

Anteosauridae e Titanosuchidae). Kammerer (2009) considerou o “lingual heel” 

muito pequeno para ser atribuído a Titanosuchidae e sugeriu a possibilidade do 

espécime representar um dente gasto de Anteosauridae (identificação utilizada 

aqui). Já o exemplar UFRGS-PV-0249-T foi identificado por Langer (2000) como 

pertencendo à Anteosauridae (sensu HOPSON; BARGHUSEN, 1986) dentro da 

subfamília Brithopodinae (sensu KING 1988, ou seja, englobando todos os 

Anteosauria que não eram do gênero Anteosaurus). Brithopodidae foi um táxon 

criado por Efremov (1954) para abrigar os gêneros russos Brithopus, Syodon e 

Titanophoneus. Brithopus é um gênero descrito com base em materiais pós-

cranianos diversos e muito fragmentários que muitas vezes não representam sequer 

restos de Anteosauridae (KAMMERER 2009). Tendo em vista essa problemática, 

Hopson e Barghusen (1986) já haviam desaconselhado o uso do nome 

Brithopodidae (e consequentemente de Brithopodinae, Brithopidae e Brithopia), mas 

é a revisão de Anteosauria realizada por Kammerer (2011) que tratou Brithopus 

definitivamente como nomina dubia. Kammerer (2009, 2011) sugeriu que UFRGS-

PV-0249-T é um fragmento de dentário que poderia pertencer a Anteosaurus ou 

mesmo Titanophoneus devido à morfologia do dente com coroa preservada, mas por 

fim considerou o espécime como Anteosauridae indeterminado. 
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Dinocephalia Seeley, 1894 

Dinocephalia indet. 

Figura 27 

 

 

Figura 27  – Materiais que compõem o espécime MCP 4266-PV (Dinocephalia 

indeterminado), incluindo uma lâmina histológica de um dente (no alto à direita e no 

detalhe), matriz (abaixo, à esquerda) e fragmento de dente (abaixo, à direita). A 

escala dos materiais mede 30 mm, enquanto a escala do dente em detalhe mede 10 

mm. Montagem a partir de fotos de Marco Brandalise Andrade.  

 

Material: MCP 4266-PV (fragmento de dente incisiforme, acompanhado de uma 

lâmina histológica contendo corte transversal de um fragmento de dente, atribuído 

ao mesmo espécime).  

Localidade e horizonte : Membro Morro Pelado da Formação Rio do Rasto 

(Guadalupiano/Lopingiano), localidade de Fazenda Fagundes, município de São 

Gabriel, RS. Até o momento, o registro de dinocefálios parece restrito a estratos de 

idade guadalupiana (DAY et al., 2015a) e portanto, consideramos que este espécime 

foi coletado em um nível deste intervalo temporal para a Formação Rio do Rasto. 

Características diagnósticas : a porção preservada de MCP 4266-PV mede pouco 

mais de 30 mm de comprimento, sendo maior do que os dentes apresentados em 

Langer (2000) e parece comprimida lateralmente. A matriz da qual o espécime foi 

retirado ainda preserva os contornos de um dente do tipo talon-and-heel. 

Observações : apesar de coletado no mesmo sítio dos dentes descritos em Langer 

(2000), este exemplar não faz parte da amostra publicada por este autor, visto que a 
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coleta de MCP 4266-PV ocorreu em novembro de 2001 (de acordo com registros da 

Coleção de Paleontologia do Museu de Ciência e Tecnologia da PUC-RS). Dessa 

forma, este espécime nunca foi figurado ou descrito em uma publicação, mas 

apenas mencionado em Kammerer (2009) e em Boos et al. (2015). Ambos os 

trabalhos consideraram MCP 4266-PV como integrante de Tapinocephalidae, 

classificação que não pôde ser verificada aqui, devido à incompletude do espécime. 

Supõe-se que o material foi seccionado para a lâmina que o acompanha, mas nada 

consta nos registros da coleção em que este se encontra depositado.  

 

Dinocephalia Seeley, 1894 

Dinocephalia indet.  

 

Material: MCN PV-2351-P (dente isolado parcialmente preservado) 

Localidade e horizonte : Membro Morro Pelado da Formação Rio do Rasto 

(Guadalupiano/Lopingiano), localidade de Fazenda Fagundes, município de São 

Gabriel, RS. Até o momento, o registro de dinocefálios parece restrito a estratos de 

idade guadalupiana (DAY et al., 2015a) e portanto, consideramos que o espécime foi 

coletado em um nível deste intervalo temporal para a Formação Rio do Rasto. 

Características diagnósticas : dente que apresenta discretamente a morfologia 

talon-and-heel típica dos dinocefálios (LANGER, 2000). 

Observações : é o menor dente da amostra de Langer (2000). 

 

6.2.3. Aplicações bioestratigráficas 

A bioestratigrafia global padrão para o intervalo Guadalupiano-Lopingiano 

está inteiramente baseada nos terápsidos encontrados no Grupo Beaufort da Bacia 

do Karoo na África do Sul (que dão nome às sucessivas biozonas (Figura 28 ), com 

a contribuição adicional de táxons correlacionados encontrados na Plataforma 

Russa no Leste Europeu. Não é objetivo da presente tese revisar exaustivamente 

todos os dados referentes aos terápsidos desses dois depósitos e suas aplicações 

regionais e globais, mas para que se possa compreender as discussões levantadas 

a seguir, apresentamos as Figuras 28 e 29 que trazem um resumo do conhecimento 

atual em relação à calibração dessas biozonas com a Carta Estratigráfica Global, 

bem como a amplitude estratigráfica de alguns táxons citados ao longo do texto.  
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Figura 28 –  Amplitude estratigráfica de alguns táxons de tetrápodes que ocorrem no 

Grupo Beaufort (Bacia do Karoo, África do Sul). Os mesmos táxons (ou 

estreitamente relacionados) ocorrem na Formação Rio do Rasto (Bacia do Paraná, 

Brasil). As barras sólidas indicam que a ocorrência do táxon é conhecida a partir de 

vários espécimes, enquanto os círculos representam táxons cuja ocorrência é 

conhecida a partir de um ou poucos espécimes. Os números seguidos de setas 

indicam as datações absolutas conhecidas para alguns intervalos das Zonas de 

Assembleia (ZA) de Pristerognathus, Tropidostoma e Cistecephalus, de forma que 

não é possível no momento calibrar o topo da ZA de Eodicynodon e a base da ZA de 

Tapinocephalus com a Carta Cronoestratigráfica Internacional. Rhinesuchidae é um 

grupo de anfíbios temnospôndilos, representados no Brasil por Australerpeton 

cosgriffi e pela forma de rostro curto da Serra do Cadeado (ELTINK et al., 

2015).Pumiliopareiasauria é um clado de pareiassaurídeos formado pelos táxons 

Nanoparia, Provelosaurus (ocorrente na Formação Rio do Rasto), Anthodon e 

Pumiliopareia. Dados de: Rubidge (1995), Damiani (2004), Rubidge (2005), Rubidge 
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et al. (2013), Day et al. (2015b), International Commission on Stratigraphy (2015) e 

Viglietti et al. (2016).  

 

 

Figura 29 –  Amplitude estratigráfica de alguns táxons de tetrápodes que ocorrem na 

Plataforma Russa. Os mesmos táxons (ou estreitamente relacionados) ocorrem na 

Formação Rio do Rasto (Bacia do Paraná, Brasil). A barra sólida indica que a 

ocorrência do táxon é conhecida a partir de vários espécimes, enquanto a linha 

pontilhada representa táxons cuja ocorrência é conhecida a partir de um ou poucos 

espécimes. O clado Syodontinae inclui os seguintes táxons: Syodon biarmicum, 

Notosyodon gusevi (ambos da Plataforma Russa) e Australosyodon nyaphuli do 

Grupo Beaufort. Até o momento, as correlações entre a Carta Cronoestratigráfica 

Internacional (ICC) e a Carta Estratigráfica Regional da Rússia (RRS) são tentativas 

e não são baseadas em datações absolutas. Abreviaturas: Ca, Capitaniano; Cd, 
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Chroniosaurus dongusensis; CISUR., CISURALIANO; Cl, Chroniosaurus levis; Cp, 

Chroniosuchus paradoxus; Jm, Jarilinus mirabilis; Kung., Kunguriano; ZA, Zona de 

Assembleia. Dados de: Golubev (2005) e referências citadas por esse autor, 

acrescidos das atualizações de International Commission on Stratigraphy (2015), 

Sennikov e Golubev (2006) e Kammerer (2011). 

As primeiras tentativas de correlação bioestratigráfica da Formação Rio do 

Rasto com base em terápsidos foram realizadas durante os anos 70, com o estudo 

preliminar do dicinodonte Endothiodon (BARBERENA; ARAÚJO, 1975), proveniente 

da Serra do Cadeado. Com base neste material, foi proposta uma correlação direta 

com algumas das biozonas do Grupo Beaufort na África do Sul, de acordo com a 

amplitude estratigráfica conhecida para Endothiodon na África do Sul. 

Paralelamente, outros tetrápodes fósseis foram coletados e descritos para a 

Formação Rio do Rasto nas décadas de 70, 80 e 90 (BARBERENA; DAEMON, 

1974; ARAÚJO, 1985; BARBERENA, 1998; BARBERENA; DIAS, 1998), levando à 

proposição de agrupar os achados dessa formação em Faunas Locais de tetrápodes 

(Barberena et al.,1985b) correlacionáveis aos níveis atualmente equivalentes às ZAs 

de Tropidostoma, Cistecephalus e Daptocephalus (Figura 30 ). Langer (2000) 

revisitou a idade das faunas de tetrápodes da Formação Rio do Rasto e descreveu a 

primeira ocorrência do grupo Dinocephalia na América do Sul, a partir de dentes 

coletados da localidade de Posto Queimado (= Fazenda Fagundes, ponto 5 da 

Figura 7 ). Com base nessa ocorrência, o autor propôs correlação da fauna da 

localidade de Posto Queimado com as ZAs de Eodicynodon e Tapinocephalus e 

com as Associações Faunísticas (AF) de Ocher e Isheevo na Plataforma Russa, 

sugerindo que a fauna de Posto Queimado compreendia o período entre o 

Kazaniano tardio e o início do Tatariano (Mesopermiano) (Figura 30 ). 

A partir de 2005, novos trabalhos têm sido publicados sobre os terápsidos e 

outros tetrápodes da Formação Rio do Rasto, especialmente descrições de novos 

materiais, incluindo espécimes de pareiassaurídeos (CISNEROS et al., 2005), 

dinocefálios (CISNEROS et al., 2012; BOOS et al., 2015), anomodontes (CISNEROS 

et al. 2011; Artigo 2 desta tese), um diápsido Archosauromorpha (MARTINELLI et 

al., 2016) e icnofósseis (SILVA et al., 2012), além de novas proposições de 

correlações bioestratigráficas (CISNEROS et al., 2005; LANGER et al., 2009; DIAS-

DA-SILVA, 2012). A Figura 30  sumariza as correlações sugeridas por esses 

autores. Os critérios utilizados por estes trabalhos para correlacionar as unidades do 
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Brasil, Rússia e África do Sul apoiavam-se principalmente na premissa de que todos 

os táxons da Formação Rio do Rasto, independente da localidade onde foram 

encontrados, representavam uma associação faunística única e contemporânea. 

 

 

Figura 30  – Estimativas de idades e correlações bioestratigráficas propostas para 

algumas localidades da Formação Rio do Rasto de acordo com diferentes autores. 

Modificado de Boos et al. (2013). Abreviaturas: AF, Associação Faunística; GSS, 

Carta Estratigráfica Global; Kaz, Kazaniano; RSS, Carta Estratigráfica Regional da 

Rússia; Urzh, Urzhumiano; Vyaz., Vyazniki; ZA, Zona de Assembleia. Note que as 

correlações foram propostas antes da disponibilidade de dados de datações 

absolutas para o Grupo Beaufort.  

 

Até o presente, os terápsidos representam os tetrápodes fósseis mais 

importantes da Formação Rio do Rasto sob o ponto de vista bioestratigráfico, pois 

alguns táxons que ocorrem nesta formação tem uma curta duração temporal, como 

Dinocephalia do Guadalupiano (RUBIDGE, 2005; DAY et al., 2015a), e/ou são 
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correlacionáveis diretamente com outros táxons no Grupo Beaufort da Bacia do 

Karoo (África do Sul), em níveis mais inclusivos, como são os casos de 

Anomocephaloidea (que inclui Tiarajudens eccentricus e o anomodonte basal sul-

africano Anomocephalus africanus) e de Endothiodon bathystoma (CISNEROS et 

al., 2011; BOOS et al., 2013; CISNEROS et al., 2015; COX; ANGIELCZYK, 2015). 

Sob este ponto de vista, poderia se utilizar o dicinodonte descrito no Artigo 2 

(UNIPAMPA PV-0317-P) em correlações bioestratigráficas globais, tomando os 

dados do Grupo Beaufort para comparação, onde o grupo Bidentalia (do qual 

UNIPAMPA PV-0317-P faz parte) é registrado apenas a partir da ZA de 

Tropidostoma, no Lopingiano (Figura 28 ; RUBIDGE 2005). Entretanto, as formas 

encontradas ali já são mais especializadas do que o espécime brasileiro. 

UNIPAMPA PV-0317-P representa o membro mais basal de Bidentalia conhecido 

até o momento (vide Artigo 2), cuja coleta ocorreu em um afloramento de onde são 

conhecidos um dinocefálio (CISNEROS et al., 2012) e um anfíbio temnospôndilo 

ainda não descrito formalmente, mas identificado como pertencendo a um gênero 

russo do Guadalupiano (Sérgio Dias da Silva 2015, comunicação pessoal), 

reforçando a possibilidade deste sítio conter horizontes com tetrápodes 

guadalupianos. Poderia se supor que o fato de não encontrarmos representantes de 

Bidentalia no Guadalupiano do Grupo Beaufort seja um tendenciamento de coleta, 

porém, é difícil sustentar esta hipótese em face do grande esforço de coleta 

realizado nos estratos dessa idade ao longo dos anos (ex: NICOLAS; RUBIDGE, 

2010) e recentemente (DAY, 2013). Na Plataforma Russa, o representante mais 

antigo de Bidentalia conhecido é Australobarbarus da AF de Kotelnich 

(correlacionável à biozona de Deltavjatia vjatkensis de Golubev 2005 na Figura 29 ), 

do Tatariano Superior (topo do Guadalupiano/base do Lopingiano; KURKIN 2010), 

táxon-irmão de Tropidostoma e uma forma relativamente mais especializada dentro 

de Bidentalia (KAMMERER et al., 2011) – ao menos em comparação com 

UNIPAMPA PV-0317-P. Em outros depósitos permianos com dicinodontes, 

representantes do sub-clado Bidentalia aparecem apenas a partir do Lopingiano (ex: 

ANGIELCZYK et al., 2014b). De posse desses dados, sugere-se cautela ao utilizar 

UNIPAMPA PV-0317-P como marcador bioestratigráfico até que se conheça mais 

acerca da história inicial de Bidentalia; mas como apontado no Artigo 2 desta tese, é 

provável que a origem deste sub-clado tenha ocorrido fora da África do Sul.  

Em relação à questão da contemporaneidade dos terápsidos fósseis (e outros 

tetrápodes) da Formação Rio do Rasto, ainda não há um conjunto suficiente de 
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evidências para embasar a hipótese de que exista uma única assembleia faunística 

contemporânea para esta formação, visto que não são conhecidos os níveis 

estratigráficos exatos de onde os materiais são procedentes dentro da Formação Rio 

do Rasto. Somado a isso, nunca foram encontrados todos estes fósseis juntos numa 

mesma localidade. Levando esses dados em conta, o Artigo 1 desta tese propôs o 

abandono do termo “Fauna Local” para as localidades fossilíferas da Formação Rio 

do Rasto contendo tetrápodes.  

Existem poucos dados absolutos em relação à idade dos estratos que 

compõem a Formação Rio do Rasto, (ROCHA-CAMPOS et al., 2011; Artigo 3 desta 

tese). Portanto, a idade desta unidade tem sido determinada por comparação com 

outros depósitos em que fósseis similares ocorrem e para os quais datações 

absolutas são conhecidas (HOLZ et al., 2010). Fósseis utilizados como ferramentas 

nesta situação incluem principalmente invertebrados, mas também alguns 

vertebrados, por tratar-se de um depósito continental. A pesquisa desenvolvida ao 

longo desta tese demonstrou, por exemplo, que parte da localidade Serra do 

Cadeado (EFCP) da Formação Rio do Rasto possui estratos guadalupianos (BOOS 

et al., 2015) devido à presença de restos de um dinocefálio (DAY et al., 2015a). Até 

então, a presença isolada de Endothiodon indicava para esta localidade uma idade 

lopingiana (BARBERENA et al., 1985a; LANGER, 2000; CISNEROS et al., 2005; 

Figura 30 ). Em suma, os estratos da Formação Rio do Rasto em que dinocefálios 

foram coletados devem corresponder, com um alto grau de confiabilidade, a níveis 

de idade guadalupiana, cujas correlações são restringidas aos níveis contendo 

dinocefálios nas ZAs mais basais (Eodicynodon e Tapinocephalus) do Grupo 

Beaufort da África do Sul. Isto é coerente, em certa medida, com a única datação 

absoluta associada a restos de tetrápodes (do pareiassaurídeo Provelosaurus), em 

níveis de bentonita aflorantes na localidade de Aceguá 1, indicando a idade de 264.9 

± 2.5 milhões de anos (Capitaniano; Norberto Dani 2016, comunicação pessoal), ou 

seja, correlacionando os estratos de Aceguá 1 no mínimo com a ZA de 

Tapinocephalus (Figura 28 e Figura 31 ). É importante notar que em Aceguá 1 não 

foram encontrados até o momento restos de dinocefálios (e de nenhum outro 

terápsido), mas que na localidade de Fazenda Fagundes (anteriormente 

denominada de Posto Queimado) já foi reportada tanto a presença de P. americanus 

quanto de dinocefálios (CISNEROS et al., 2005). Entretanto, não é possível 

determinar no momento se ambos ocorrem nos mesmo níveis.  
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Em relação à Plataforma Russa, apesar de existir alguma similaridade entre 

os táxons desta e da Bacia do Paraná, há uma série de obstáculos dificultando uma 

correlação mais confiável entre as duas unidades, especialmente pela forma como a 

estratigrafia foi abordada durante muito tempo na Rússia, tornando-a distante da 

abordagem “ocidental”, que separa as unidades litoestratigráficas daquelas 

cronoestratigráficas. Somado a isso, existe uma profusão de divisões regionais no 

Leste Europeu, que dificultam ainda mais a correlação com a escala global (Figura 

32; ver discussões em MENNING et al., 2006; LOZOVSKY et al., 2009; RUBAN, 

2009; HENDERSON et al., 2012). Do ponto de vista taxonômico, a questão passa 

pela manutenção de táxons descritos com base em materiais muito fragmentários 

(BATTAIL, 2000; BATTAIL; SURKOV, 2000) ou baseados em variações 

morfológicas não significativas (LEE, 2000). 

Apesar das limitações oferecidas pelas correlações bioestratigráficas com 

base em tetrápodes (em especial os terápsidos), estas ainda possuem algum valor 

dentro do contexto da Formação Rio do Rasto, como nos exemplos discutidos ao 

longo desta seção. Entretanto, apenas o tempo e a prospecção controlada desses e 

outros fósseis nesta formação (preferencialmente associada a datações absolutas) 

indicarão se é possível formar um arcabouço bioestratigráfico robusto, idealmente no 

formato de biozonas, como no Permo-Triássico do Grupo Beaufort (RUBIDGE, 1995) 

e mesmo como as biozonas triássicas da Supersequência Santa Maria 

(BARBERENA, 1977; ZERFASS et al., 2011; HORN et al., 2014). A Figura 31  

sumariza as correlações bioestratigráficas para as localidades contendo tetrápodes 

na Formação Rio do Rasto em seu estágio atual de conhecimento. Para uma 

descrição detalhada de que táxons foram utilizados para essas correlações e qual a 

amplitude estratigráfica deles, além de uma discussão sobre o potencial e o 

problema em relação ao uso de cada táxon, recomenda-se a leitura do Artigo 3 

desta tese.  
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Figura 31 –  Estimativas de idade e correlações estratigráficas propostas para as 

localidades contendo tetrápodes fósseis da Formação Rio do Rasto, apontadas na 

Figura 7. Dados das Zonas de Assembleia (ZA) do Grupo Beaufort na África do Sul 

retirados de Rubidge (2005), Rubidge et al. (2013), Day et al. (2015b) and Viglietti et 

al. (2016). O asterisco indica a datação absoluta para a localidade de Aceguá 1, 

abaixo do nível em que ocorre o pareiassauro Provelosaurus americanus (264.9± 2.5 

My). A localidade de Fazenda Santo Antônio não está descrita no Artigo 3, mas seu 

conteúdo fossilífero em termos de tetrápodes, limita-se a P. americanus.  

(CISNEROS; DENTZIEN-DIAS, 2008).  
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Figura 32 –  O período/sistema Permiano e suas subdivisões globais e regionais na 

Plataforma Russa. Abreviaturas: EPR, Estágios Plataforma Russa; Ma, milhões de anos; 

OER, Outros Estágios Regionais da Plataforma Russa; SPR, Séries da Plataforma 

Russa. Tabela gerada com os dados disponíveis no programa Time Scale Creator 6.1.2. 
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7. CONCLUSÕES 
 

 Como resultado da pesquisa realizada ao longo do doutorado da autora, 

originaram-se três manuscritos que compõem o corpo principal dessa tese e os 

resumos apresentados em eventos científicos. A partir deste material e do exposto 

ao longo do texto referente ao estado da arte, as principais conclusões são 

sumarizadas a seguir:  

 

1. O espécime UFRGS-PV-0487-P corresponde a um dinocefálio, com base na 

morfologia da porção mandibular preservada (pela lâmina refletida do angular 

sem ornamentações na face externa e pela ausência de estruturas do tipo 

diastema, processo coronóide e bico córneo, presentes nos demais grupos de 

terápsidos). Os fragmentos cranianos preservados do espécime apresentam 

pequeno desenvolvimento de paquiostose, uma feição comum nos grupos 

Anteosauridae e Tapinocephalidae dentro de Dinocephalia. Entretanto, 

UFRGS-PV-0487-P não demonstra evidências de ter possuído grandes 

dentes caninos, como os de Anteosauridae. Além disso, a morfologia do ramo 

mandibular do espécime brasileiro é condizente com a de outros 

Tapinocephalidae (como de Moschognathus whaitsi e Moschops capensis) e 

seu porte e paquiostose pouco desenvolvida podem ser indicativos de um 

espécime juvenil ou sub-adulto deste grupo. Com os dados disponíveis neste 

momento só é possível identificar UFRGS-PV-0487-P como um membro 

indeterminado de Tapinocephalidae.  

2. A taxonomia de Tapinocephalidae carece de revisão, como apontado no 

Artigo 1 desta tese e por outros estudos (ex: BOONSTRA, 1969; 

KAMMERER, 2009; GÜVEN et al., 2013), de maneira a esclarecer as 

relações entre os diferentes gêneros, que podem ter sido descritos com base 

em variações morfológicas não significativas, refletindo muitas vezes 

diferentes estágios ontogenéticos de um mesmo morfótipo. Além disso, é 

necessário testar filogeneticamente algumas hipóteses de parentesco dentro 

de Tapinocephalidae (ex: se o táxon da Rússia Ulemosaurus forma ou não 

um agrupamento distinto dos demais Tapinocephalidae), visto que o grupo 

nunca foi incluído em uma análise desse tipo (com exceção de uma análise 

bastante preliminar de Rubidge e Van Den Heever 1997).  
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3. O espécime UNIPAMPA PV-0317-P corresponde a um novo gênero e espécie 

de dicinodonte (anomodonte derivado), baseado no seguinte conjunto de 

características: cristas bem desenvolvidas (em norma ventral) a partir da 

placa mediana do pterigoide e ao longo dos ramos anteriores do pterigoide, 

ângulo marcado da porção posterior dos ramos do pterigoide, presença de 

bossa nasal confluente com a pré-maxila, presença de crista mediana na pré-

maxila, pós-orbitais estendendo-se até a porção posterior da fenestra 

temporal, anel ósseo margeando o forame pineal, barra intertemporal 

alongada, com exposição ampla dos parietais em vista dorsal na região do 

sulco mediano (median groove), fenestra mandibular estreita (slit-like = em 

forma de fenda), expansão lateral pouco desenvolvida do dentário formando a 

borda dorsal da fenestra mandibular, presença de processo retro-articular 

bem desenvolvido e em forma de bulbo na mandíbula. Além dessas 

características, o espécime corresponde a um dicinodonte de porte pequeno 

(comprimento do crânio menos de 90 mm) com duas presas caniniformes 

(tusks) pouco desenvolvidas, levantando as hipóteses de que pode se tratar 

de um exemplar (a) juvenil, (b) dimórfico (fêmea/macho) ou (c) apresentando 

alguma patologia no crescimento das presas. Com os dados disponíveis 

neste momento não é possível falsear ou corroborar essas hipóteses.  

4. Em termos filogenéticos, UNIPAMPA PV-0317-P é considerado o dicinodonte 

Bidentalia mais basal conhecido até o momento. Este clado é o mais 

cosmopolita e diversificado dentro de Anomodontia, incluindo formas 

permianas e triássicas. O posicionamento de UNIPAMPA PV-0317-P 

acrescenta mais peso à hipótese de que Bidentalia tenha se originado fora da 

África do Sul, visto que seus representantes mais antigos e/ou mais basais 

são conhecidos da Rússia e do Brasil.  

5. O tratamento dado às localidades contendo tetrápodes fósseis na Formação 

Rio do Rasto sob a denominação “Fauna Local” revelou-se impreciso, visto 

que não há como confirmar a partir dos dados disponíveis se estes tetrápodes 

representam de fato elementos faunísticos contemporâneos. É importante 

neste estágio do conhecimento tratar essas localidades de forma 

individualizada até que seja possível agrupar os achados em unidades 

ecológicas coerentes e possivelmente contemporâneas. Para tanto, são 

reconhecidas neste trabalho dez localidades contendo tetrápodes fósseis na 

Formação Rio do Rasto: Serra do Cadeado (EFCP), Serra do Cadeado 



89 

 

(BR376 ou Monjolo), São Jerônimo da Serra, Serra do Espigão, Aceguá Sítio 

1, Aceguá Sítio 2, Fazenda Fagundes, Fazenda Boqueirão, Tiarajú (Barro 

Alto) e Fazenda Santo Antônio. Destas, em apenas quatro são reportados 

achados corpóreos de terápsidos: Serra do Cadeado (EFCP) no estado do 

Paraná e as localidades do Rio Grande do Sul (todas no município de São 

Gabriel), Fazenda Fagundes, Fazenda Boqueirão e Tiarajú (Barro Alto).  

6. Em termos bioestratigráficos, a Formação Rio do Rasto na localidade de 

Serra do Cadeado (EFCP) abriga tanto horizontes guadalupianos (devido à 

presença de um dinocefálio Tapinocephalidae) quanto lopingianos (devido à 

presença do dicinodonte Endothiodon). Em realidade, todas as localidades da 

Formação Rio do Rasto em que restos de dinocefálios foram encontrados 

contêm níveis de idade guadalupiana, visto que a ocorrência deste grupo de 

terápsidos parece restrita a este intervalo temporal. Em relação à localidade 

de Fazenda Boqueirão, de onde é reportada a ocorrência de UNIPAMPA PV-

0317-P, não é possível utilizando este espécime refinar as correlações 

propostas para este sítio, que inclui também a ocorrência de dois táxons 

guadalupianos (entre eles, o dinocefálio Pampaphoneus). É muito provável 

que UNIPAMPA PV-0317-P seja também um terápsido guadalupiano devido 

ao seu posicionamento filogenético como Bidentalia mais basal e pela idade 

atribuída aos demais tetrápodes encontrados no mesmo afloramento, 

entretanto, as camadas do sítio Fazenda Boqueirão são basculadas podendo 

abrigar horizontes com idades muito distintas e portanto, é necessária cautela 

antes de utilizar UNIPAMPA PV-0317-P como marcador bioestratigráfico na 

Formação Rio do Rasto. 

7. Ainda em relação à bioestratigrafia, mas tomando o conhecimento atual sobre 

as localidades contendo tetrápodes na Formação Rio do Rasto, não é 

possível correlacionar estas localidades com apenas uma  das zonas de 

assembleias (ZA) do Grupo Beaufort da África do Sul ou mesmo da 

Plataforma Russa no momento, por que a Formação Rio do Rasto parece 

abrigar múltiplas assembleias de tetrápodes, das quais um retrato muito 

tendenciado é conhecido. Espécimes muito fragmentados, longa amplitude 

estratigráfica inferida para os táxons ocorrentes no Brasil e falta de dados 

precisos sobre os níveis estratigráficos em que os tetrápodes fósseis foram 

coletados na Formação Rio do Rasto contribuem para esse quadro de 

insuficiência de dados bioestratigráficos, em que é possível indicar 
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correlações com todas as biozonas permianas do Grupo Beaufort. Apenas a 

localidade de Aceguá Sítio 1 indica um pequeno refinamento, visto que os 

níveis abaixo da ocorrência de Provelosaurus americanus (um 

pareiassaurídeo) foram datados com métodos radiométricos e indicaram a 

idade de 264.9 ± 2.5, demonstrando que este sítio é correlacionável a partir 

da ZA de Tapinocephalus.   
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a b s t r a c t

Permian tetrapod fossils have been recovered from the Rio do Rasto Formation of Brazil since the 1970s.
Previous studies of this fauna indicated strong affinities with the Guadalupian-Lopingian vertebrates of
South Africa and Eastern Europe, suggesting biostratigraphic correlations between these areas. Here, a
new dinocephalian specimen from the Rio do Rasto Formation in the Serra do Cadeado area (Paran�a
State, Brazil) is described based on fragmentary skull remains and an associated left lower jaw ramus.
Despite the fragmentary nature of these remains, they represent the most complete tapinocephalid
specimen known from South America. Comparison with other tapinocephalids indicates that the ma-
terial described herein represents a juvenile or sub-adult specimen. Although it is not possible to identify
this material to the genus level, it most closely resembles the ‘moschopines’ Moschops and Moschog-
nathus from the Tapinocephalus Assemblage Zone of South Africa. As dinocephalians are known to be
restricted to the Guadalupian, they are one of the best tetrapod biostratigraphic markers for the Rio do
Rasto Formation, indicating that at least some of the strata in the areas where they occur [Serra do
Cadeado (Paran�a State), Fagundes farm and Boqueir~ao farm (Rio Grande do Sul State)] are Guadalupian.
Vertebrate fossils from Rio do Rasto Formation occur in disperse, isolated and discontinuous outcrops, so
that they have been grouped in ‘local faunas’. However, most of the specimens lack precise stratigraphic
provenance data and even occurring in locations near each other they are not necessarily contemporary.
Thus, until a more robust stratigraphic framework is developed, we suggest discontinuing use of ‘local
faunas’ to this stratigraphic unit.

© 2015 Elsevier Ltd. All rights reserved.
1. Introduction

Dinocephalians are a diverse group of early synapsids known
only from Guadalupian (Middle Permian) deposits (Rubidge, 2005;
Day et al., 2015a,b). Two dinocephalian subclades are currently
recognized: Anteosauria (containing the single family Ante-
osauridae) and Tapinocephalia (containing Estemmenosuchidae,
Styracocephalidae, Titanosuchidae, and Tapinocephalidae) (Hopson
and Barghusen, 1986; Rubidge and van den Heever, 1997;
Kammerer, 2011). Anteosaurs have recurved, often serrated
. Boos), christian.kammerer@
r (C.L. Schultz), voltairearts@
canine teeth indicative of carnivorous habits, and were likely the
top predators of their time. By contrast, most tapinocephalians
have dentitions indicative of herbivory, with the most specialized
morphology occurring in Tapinocephalidae. Tapinocephalids have
secondarily homodont dentition (distinct canines are present only
in the basal genera Tapinocaninus and Ulemosaurus) with a crush-
ing, ‘mortar-and-pestle’ system of occlusion (Boonstra, 1962).

As is the case for most non-mammalian therapsid groups,
tapinocephalids were first discovered in the Karoo Basin of South
Africa (Owen, 1876) and this area has produced the majority of
known tapinocephalid fossils (Boonstra, 1969; Smith et al., 2012).
Outside of South Africa, Boonstra (1946) reported a tapinocephalid
from Zimbabwe, and more recent excavations have revealed the
presence of tapinocephalids in Tanzania and Zambia (Simon et al.,
2010; Sidor et al., 2014). A single Russian tapinocephalid taxon,

Delta:1_given name
Delta:1_surname
Delta:1_given name
Delta:1_surname
mailto:alessandra.boos@ufrgs.br
mailto:christian.kammerer@mfn-berlin.de
mailto:christian.kammerer@mfn-berlin.de
mailto:cesar.schultz@ufrgs.br
mailto:voltairearts@gmail.com
mailto:voltairearts@gmail.com
http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1016/j.jsames.2015.09.003&domain=pdf
www.sciencedirect.com/science/journal/08959811
http://www.elsevier.com/locate/jsames
http://dx.doi.org/10.1016/j.jsames.2015.09.003
http://dx.doi.org/10.1016/j.jsames.2015.09.003
http://dx.doi.org/10.1016/j.jsames.2015.09.003


A.D.S. Boos et al. / Journal of South American Earth Sciences 63 (2015) 375e384376
Ulemosaurus svijagensis, is known from multiple specimens from
the Isheevo fauna of Tatarstan (Efremov, 1940; Ivakhnenko, 2003).
No tapinocephalids are currently known from Permian tetrapod
faunas in China. The supposed tapinocephalid Taihangshania
imperfecta from the Late Permian Shangshihezi Formation (Young,
1979) was based on misinterpreted pareiasaur material
(Sigogneau-Russell and Sun, 1981; Liu et al., 2014). Although defi-
nite dinocephalians are known from the Middle Permian Xidagou
Formation, all specimens collected thus far represent anteosaurs
(Liu, 2013).

Langer (2000) presented the first evidence for South American
dinocephalians, based on some isolated teeth and a jaw fragment
from the Rio do Rasto Formation of southeastern Brazil. The jaw
fragment (UFRGS PV-0249T) bears three postcanine teeth and can
be confidently identified as an anteosaurid (Kammerer, 2011); an
isolated incisor (UFRGS PV-0314P) may also represent an ante-
osaurid (Langer, 2000). Two isolated incisiform teeth represent
tapinocephalians: MCP 3838-PV, referred to Titanosuchidae
(Langer, 2000), and MCP 4266-PV, referred to Tapinocephalidae
(Kammerer, 2009). A final isolated tooth (MCN PV2351) probably
also represents a tapinocephalian (Langer, 2000), from the poste-
rior part of the tooth rowwhere the ‘talon-and-heel’morphology is
poorly developed.

Here we present a new tapinocephalid specimen from the Rio
do Rasto Formation, representing the most complete fossil of the
group known from South America, as well as a discussion of its
biostratigraphic implications. This material comes from the Serra
do Cadeado area (Paran�a State) in southern Brazil, which has also
yielded remains of other Permian tetrapods, including a dicynodont
(Barberena and Araújo, 1975; Boos et al., 2013) and temnospondyls
(Barberena and Dias, 1998; Dias and Schultz, 2003).

Institutional abbreviations: AMNH FARB, American Museum of
Natural History, Fossil Amphibian, Reptile, and Bird Collection, New
York, USA; BP, Evolutionary Studies Institute (formerly the Bernard
Price Institute for Palaeontological Research), University of the
Witwatersrand, Johannesburg, South Africa; FURB, Fundaç~ao Uni-
versidade Regional de Blumenau, Blumenau, Brazil; MCN, Museu
de Ciências Naturais, Fundaç~ao Zoobotânica do Rio Grande do Sul,
Porto Alegre, Brazil; MCP, Museu de Ciências e Tecnologia, Pontif-
ícia Universidade Cat�olica do Rio Grande do Sul, Porto Alegre,
Brazil; PIN, Paleontological Institute of the Russian Academy of
Sciences, Moscow, Russia; SAM, Iziko: South African Museum, Cape
Town, South Africa; UFRGS, Universidade Federal do Rio Grande do
Sul, Porto Alegre, Brazil.

2. Geographical and geological setting

The Serra do Cadeado area (Fig. 1) is located between the mu-
nicipalities of Ortigueira and Mau�a da Serra in the northecentral
part of Paran�a State, southern Brazil. This area is crossed by the
highway BR 376 as well as by the Central Paran�a Railway (EFCP).

Rocks of the Teresina, Rio do Rasto, Piramb�oia, Botucatu and
Serra Geral formations crop out in the area, making up a sequence
spanning the Guadalupian (Middle Permian) to the Cretaceous
(Riccomini et al., 1984). Fossil discoveries in the area have so far
been restricted to the Permian formations and include plants (e.g.
glossopterids, sphenophytes, pteridophytes), invertebrates (e.g.
crustaceans, bivalves) and vertebrates (palaeonisciforms, elasmo-
branchs and tetrapods) (Barberena et al., 1980; Rohn, 1994; Laurini
et al., 2009; Figueiredo et al., 2011). Tetrapods occur only in the
upper Morro Pelado Member (Gordon, 1947) of the Rio do Rasto
Formation (Barberena et al., 1980; Langer et al., 2009), which is
composed mainly of fine to medium-grained reddish sandstones,
commonly stratified, with pelitic intercalations containing fossils
(Rohn, 2007; Holz et al., 2010). The depositional history of the Rio
do Rasto Formation is mainly continental, comprising lacustrine,
fluvial and aeolian deposition (Schneider et al., 1974; Gama, 1979;
Lavina, 1991; Rohn, 1994; Rohn et al., 2005; Milani et al., 2007).

Tetrapods of the Rio do Rasto Formation in the Serra do Cadeado
area consist of the dicynodont Endothiodon sp. (Barberena and
Araújo, 1975; Boos et al., 2013) and two temnospondyl amphib-
ians: the long-snouted Australerpeton cosgriffi (Barberena, 1998;
Eltink and Langer, 2014) and the short-snouted ‘Rastosuchus’
(nomen nudum in Barberena et al., 1980; called ‘Rhinesuchus-like
form’ in Barberena and Dias, 1998). An additional tetrapod-bearing
block from the Serra do Cadeado area was collected by the UFRGS
Fossil Vertebrate Laboratory in 1976, but remained unprepared
until 2011. When opened, it revealed a set of fossil bones embedded
in a grayish red-violet siltstone matrix, with most of the bones
covered by a dark iron oxide crust. Recent preparation of the block
revealed that the fossils correspond tomost of a deformed skull and
lower jaw, here identified as representing a tapinocephalid dino-
cephalian. Review of the records of the Serra do Cadeado expedi-
tions indicates that the referred block was collected next to one of
the tunnels (annotated by the acronym 1V) of the Central Paran�a
Railway (EFCP). However, there is no reference regarding the exact
point or level where the material was collected.

3. Systematic paleontology

Therapsida Broom, 1905.
Dinocephalia Seeley, 1894.
Tapinocephalia Broom, 1923.
Tapinocephalidae Lydekker, 1889.
Tapinocephalidae gen. et sp. indet.

3.1. Referred specimen

UFRGS PV-0487P, deformed partial skull and left lower jaw
ramus, lacking the articular region.

3.2. Locality and horizon

South entrance of tunnel 1V of the Central Paran�a Railway, in the
municipality of Ortigueira, Paran�a State, Brazil. Morro Pelado
Member (Guadalupian/Lopingian), Rio do Rasto Formation, Paran�a
Basin.

4. Description

UFRGS PV-0487P is broken into a series of cranial fragments
(Figs. 2e5), some of which were not possible to identify. Here we
describe the larger elements that preserve significant morpholog-
ical information.

4.1. Occiput

Sutures are not visible in this specimen, but based on compar-
isons with other tapinocephalids it is likely that the preserved
portion of the occipital plate is composed of the opisthotic,
supraoccipital, and tabular (Fig. 3). The post-temporal fenestra is
present as a small circular opening on the right side of the occiput.
This fenestra is typically located on the opisthotic/tabular border in
tapinocephalids (King, 1988). Another circular structure is visible in
a comparable location on the left side of the occiput, but this area is
too damaged to assert whether it represents the left post-temporal
fenestra. A large, ventrally-angled paroccipital process is present at
the base of the occipital plate, as in other tapinocephalids. The
occipital condyle is a tripartite structure, formed by a pair of
exoccipitals and unpaired basioccipital located ventral to the



Fig. 1. Location map of the Serra do Cadeado area in the state of Paran�a, Brazil. A. Main tetrapod-bearing localities of the Rio do Rasto Formation (Guadalupian/Lopingian) in
southern Brazil. Modified from Barberena et al. (1985b). B. Geologic map of the Serra do Cadeado area and surroundings. Based on CPRM (2004).

Fig. 2. Skull reconstruction of a representative tapinocephalid (Moschops capensis) indicating the identifiable parts of UFRGS-PV-0487P. Dorsal (A), left lateral (B) and occipital (C)
views. The lower jaw depicted in B is also in left lateral view. Modified from the skull and lower jaw of Moschops capensis figured in King (1988, p.28).
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foramen magnum. The condyle is nearly complete, although
somewhat damaged on the left exoccipital. The foramenmagnum is
taller than wide.

4.2. Skull roof

The preserved skull roof (Fig. 4) comprises the anterior edge of
the pineal boss, the left postorbital bar, the dorsal margin of the left
orbit and interorbital region and the dorsal margin of the snout
(consisting of the nasals, prefrontals and part of the maxilla). A tall,
chimney-like pineal boss is present. This structure is usually weakly
developed in tapinocephalids, forming a broad, low boss instead of
the discrete, chimney-like structure typical of other basal therap-
sids (Boonstra, 1953; King, 1988). However, a chimney-like pineal
boss is present in at least one small tapinocephalid skull that
probably represents a juvenile (SAM-PK-713, the holotype of Del-
phinognathus conocephalus). It is likely that a chimney-like pineal
boss was present early in the ontogeny of tapinocephalids, but was



Fig. 3. Photograph and interpretative drawing of the occiput of the specimen UFRGS-PV-0487P in occipital view. Abbreviations: fm, foramen magnum; oc, occipital condyle; op,
opisthotic; poc, paraoccipital process; ptfe, post-temporal fenestra; so, supraoccipital; t, tabular. Gray indicates matrix. Scale bar represents 50 mm.

Fig. 4. Photograph and interpretative drawing of the skull roof of the specimen UFRGS-PV-0487P in dorsal view. Abbreviation: fr, frontal; mx, maxilla; n, nasal; pf, prefrontal; po
bar, postorbital bar. Scale bar represents 50 mm.
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obliterated by increasing pachyostosis of the skull roof in adults.
This pattern is observed in the anteosaur Titanophoneus potens,
where a chimney-like boss is present in subadults (e.g. PIN 157/1)
but absent in the heavily pachyostosed largest specimens (e.g. PIN
157/3) (Kammerer, 2011). The dorsal rim of the orbit and the
postorbital bar are relatively thin compared to those of other
tapinocephalids (King, 1988), and do not show dermal sculpturing
or pachyostosis. The interorbital region is gently rounded and
weakly slopes forward, without a swollen frons as inTapinocephalus
or Struthiocephalus (Boonstra, 1969). No interorbital depressions,
horns, or median ridges are present.

4.3. Lower jaw

The lower jaw (Fig. 5) is laterally compressed, moderately deep
and relatively short compared to other dinocephalians (Fig. 6). The
right ramus is absent, and the left ramus lacks the surangular,
prearticular and articular bones but preserves the majority of the
dentary and the reflected lamina of the angular. The dentary does
not bear bosses or shelves laterally, or a lateral mandibular fenestra.
In lateral view, the dentary extends posteriorly until it meets the
angular ventrally. A clear suture between the dentary and the
angular cannot be observed and the position of the angular is
inferred by the presence of the reflected lamina. The ventral margin
of the mandible is strongly concave because of the ventral deflec-
tion of the large reflected lamina. Due to the absence of the pre-
articular, the reflected lamina is fully exposed in medial view. The
reflected lamina is transversely flattened and dorsoventrally broad;
bosses and grooves are absent in lateral view as in all dinocepha-
lians. The reflected lamina is strongly directed ventrally compared
to most tapinocephalids and it is possible that this represents a
taphonomic artifact due to lateral compression. However, a



Fig. 5. Photographs and interpretative drawings of the left dentary ramus of the specimen UFRGS-PV-0487P in lateral (A and B), medial (C and D) and dorsal (E and F) views.
Abbreviations: ang, angular; d, dentary; Rfl, reflected lamina of the angular; Rfl ir, internal ridge of the reflected lamina of the angular; sp, splenial. Gray indicates matrix. Scale bars
represent 50 mm.
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strongly deflected lamina is also known in some other tapinoce-
phalid specimens, e.g. SAM-PK-713 (Delphinognathus conocephalus)
and AMNH FARB 5550 (Moschops capensis, Fig. 6D). An internal
ridge runs along the long axis of the reflected lamina. This ridge
probably articulated with the prearticular and articular bones, as is
the case in other tapinocephalids.

The alveolar margin of the dentary is nearly straight. The tooth
row is visible as a sulcus extending from the symphysis, where it is
relatively broad, and ending anterior to the coronoid eminence,
where it is relatively narrow. Only one partial tooth is preserved,
near to the anterior end of the tooth row (Fig. 5D). This tooth is
mostly aworn root; the crownmorphology is uncertain. Although a
precise tooth count cannot be determined because of poor pres-
ervation of the alveoli, based on location and comparison with
other tapinocephalids (Fig. 6) it is likely that the preserved tooth
represents I4. It is an unusually small incisor (5.2 mm by 7.8 mm)
for a short-jawed tapinocephalid (compared with taxa such as
Ulemosaurus or Moschognathus), but this could be attributable to
damage or its replacement history. Postmortem loss of teeth is a
common taphonomic feature in tapinocephalids, and probably
indicative of aweak ligamentous attachment to the jaw (Sidor et al.,
2014). The mandibular symphysis is dorsoventrally tall but
unusually slender and elongated in dorsal view (Fig. 5EeF), which
can be attributed to lateral compression suffered by the specimen.
Posterior to the tooth row the dentary extends somewhat upwards,
forming a rounded coronoid eminence. The splenial is visible only
on the medial side of the jaw, making up the lower half of the
ramus.

5. Discussion

UFRGS PV-0487P does not represent any previously known
tetrapod group (Temnospondyli or Dicynodontia) from the Serra do
Cadeado area. Comparisons with other Middle and Late Permian
tetrapods indicate that UFRGS PV-0487P is a tapinocephalid dino-
cephalian. Characters supporting this identification include a
rounded, externally featureless reflected lamina (characteristic of
dinocephalians among therapsids) and the absence of a distinct
canine in the mandible (characteristic of tapinocephalids among
dinocephalians) (Hopson and Barghusen, 1986). Although the
dentition is poorly preserved in this specimen, the lack of any
swelling on the surface of the dentary and the decreasing width of
the tooth row sulcus posterior to the incisor region clearly indicates
that an enlarged canine was absent. Among tapinocephalids, the



Fig. 6. Tapinocephalid mandibles in lateral view, for comparison with UFRGS-PV-0487P. Jaw symphysis outlined in white. The images in B, D, and F have been flipped for
comparative purposes. A. PIN 2207/1, Ulemosaurus svijagensis; B. AMNH FARB 5602, Moschognathus whaitsi; C. SAM-PK-K319, Moschops capensis; D. AMNH FARB 5550, Moschops
capensis; E. SAM-PK-3400, Riebeeckosaurus longirostris; F. SAM-PK-K272, Struthiocephalus whaitsi. Scale bars represent 50 mm.
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overall shape of the lower jaw most closely resembles that of
‘moschopines’ such as Moschops and Moschognathus (see below).

5.1. Taxonomy

Rubidge and van den Heever (1997) recognized four families
within Tapinocephalia: Estemmenosuchidae, Styracocephalidae,
Titanosuchidae and Tapinocephalidae. The latter is the most taxo-
nomically diverse, and includes a series of short- and long-snouted
dinocephalians with moderately to highly pachyostosed skulls,
which Boonstra (1969) classified in four subfamilies (Tapinoce-
phalinae, Moschopinae, Riebeeckosaurinae, and Struthiocephali-
nae). Ivakhnenko (1994, 2003) split up the traditional
Tapinocephalidae, proposing the new family Ulemosauridae to
contain the Russian Ulemosaurus and the South African Eodicyno-
don Assemblage Zone (AZ) genus Tapinocaninus, which uniquely
among tapinocephalids retain distinct canines. Unfortunately, there
are no recent works testing the monophyly of Boonstra's (1969)
subfamilies or Ivakhnenko's (1994) Ulemosauridae in a cladistic
framework. For more on tapinocephalid taxonomy, see Atayman
et al. (2009) and Güven et al. (2013).

Although a taxonomic revision of the Tapinocephalidae is
beyond the scope of the present contribution, some discussion of
the genera Moschognathus and Moschops is warranted, as pertains
to the identification of UFRGS PV-0487P. Broom (1911) described
Moschops capensis based on a series of skulls and partial skeletons
from Spitzkop (Laingsburg District, Western Cape Province, South
Africa): AMNH FARB 5550e5557. The holotype (AMNH FARB 5550,
a skull and lower jaw) is significantly smaller than the other
specimens and probably represents a juvenile individual (Gregory,
1926). Boonstra (1957) later referred numerous additional speci-
mens from the SAM collections to M. capensis. In contrast,
Moschognathus whaitsi is known from a single specimen (AMNH
FARB 5602, composed of both premaxillae, the left jaw symphysis
and right jaw ramus, a partial vertebral column including a com-
plete, articulated cervical series, ribs, and the right pelvis and fe-
mur) collected from Beaufort West (Western Cape Province, South
Africa) (Broom, 1914). Boonstra (1969) synonymized
Moschognathus with Moschops, and subsequent treatments of
Dinocephalia have maintained this proposal (e.g. King, 1988).

Kammerer (2009) questioned the synonymy of Moschognathus
andMoschops, noting that AMNH FARB 5602 differs from all known
specimens of Moschops in its narrower snout tip, with a dorso-
ventrally thinner maxilla and anteroposteriorly longer premaxilla.
Gregory (1926) interpreted the narrower snout of Moschognathus
as part of an evolutionary transformation series culminating in
extremely flat-snouted taxa such as Mormosaurus and Struthioce-
phalus. Kammerer (2009) suggested that the enigmatic type skull of
Struthionops intermedius (SAM-PK-11947) could be conspecific with
Moschognathus whaitsi, as it exhibits identical snout morphology.
Also, unlike most other shallow-snouted tapinocephalids (e.g.
Struthiocephalus, Mormosaurus), Struthionops has a relatively short
skull that accords with the mandibular proportions of Moschog-
nathus. Unfortunately, no overlapping material other than the
snout tip is known between Struthionops and Moschognathus,
making it difficult to evaluate this taxonomic hypothesis.

Moschognathus also differs from the type series of Moschops
capensis in its mandibular proportions (Fig. 6B). In most tapinoce-
phalids for which the jaw is known, the symphysis is the dorso-
ventrally shallowest part of the mandible, and is usually
downturned at the tip (i.e. angled ventrally compared to the pos-
terior portion of the jaw ramus) to accommodate enlarged, pro-
cumbent incisors. This is true not only for longirostrine taxa such as
Struthiocephalus (Fig. 6F) but also for taxa with relatively short, tall
mandibles such as Ulemosaurus (Fig. 6A). The mandible of
Moschognathus is unusual in lacking a downturned tip and having a
symphysis that is taller than the posterior portion of the dentary.
The holotype (AMNH FARB 5550) (Fig. 6D) and one of the topotype
(AMNH FARB 5553) specimens of Moschops capensis preserve
mandibles, both of which have relatively short mandibular sym-
physes. However, both of these specimens are poorly preserved: a
larger, better-preserved specimen referable to M. capensis (SAM-
PK-K319 from Boontjiesakker, BeaufortWest) shows a distinctly tall
symphysis and is not downturned (Fig. 6C).

The mandible of UFRGS PV-0487P has a very tall symphysis
relative to dentary length, proportionally taller than even that of
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the holotype of Moschognathus whaitsi or SAM-PK-K319. The lower
jaw of UFRGS PV-0487P is also taller overall (relative to the skull)
than in any other tapinocephalid (Fig. 6). Although the mandibular
height of UFRGS PV-0487P is unique among tapinocephalids, we
refrain from recognizing this specimen as a new taxon here. It has
clearly suffered lateral compression, which would exaggerate the
dorsoventral height of the mandible in lateral view by eliminating
its natural curvature. Furthermore, the lack of cranial pachyostosis
and small size suggest that UFRGS PV-0487P represents a juvenile,
whichmay also account for some of its proportional differences (for
further discussion, see following section).

Based on its distinctive mandibular morphology, we can state
that UFRGS PV-0487P represents a ‘moschopine’ tapinocephalid
(although we emphasize that this may not represent a natural
group). Unfortunately, lower-level identification is not possible at
present; there are three likely options and not enough information
to choose between them: 1. UFRGS PV-0487P is referable to
Moschops; 2. UFRGS PV-0487P is referable to Moschognathus; or 3.
UFRGS PV-0487P represents a new tapinocephalid taxon. UFRGS
PV-0487P is similar in size to the smallest known Moschops ma-
terial (e.g. AMNH FARB 5550), so it is unlikely that the proportional
differences between these specimens are ontogenetic variation.
They could, however, represent the results of different styles of
taphonomic distortion, as noted above. If Kammerer's (2009) hy-
pothesis is correct and Moschognathus and Struthionops are syn-
onymous, then UFRGS PV-0487P cannot be referred to that taxon,
because it has a gently rounded skull roof like Moschops, instead of
the sharply sloping skull of Struthionops. However, confirmation of
that hypothesis is contingent on further research and the discovery
of more tapinocephalid fossils. It is tempting to suggest that UFRGS
PV-0487P represents a new taxon given its geographic separation
from other nominal tapinocephalids. However, although the Serra
do Cadeado fauna includes endemic temnospondyls, the only other
therapsid in this fauna is the widespread Endothiodon, also known
from South Africa, east Africa, and India (Ray, 2000; Boos et al.,
2013; Cox and Angielczyk, 2015). Considering the broad trans-
Pangaean distributions of many Guadalupian tetrapod groups
(Cisneros et al., 2012), we do not believe the geographic disjunct
between UFRG PV-0487P and South African tapinocephalids is
necessarily of taxonomic consequence. Better-preservedmaterial of
the Serra do Cadeado tapinocephalid will be necessary to evaluate
its possible distinction from other tapinocephalids.

5.2. Ontogeny in tapinocephalids

The development of cranial pachyostosis in tapinocephalids has
long been recognized as dependent on age (Gregory, 1926;
Boonstra, 1936). In particular, adult tapinocephalid skulls display
extreme thickening of the postorbital bar and the frontal region of
the skull (Gregory, 1926). Adult tapinocephalids also have smaller
orbits and temporal fenestrae than juveniles, both because of
typical amniote allometry and constriction due to the expanding
postorbital bar. Also, due to the reduction in size of the temporal
fenestrae, intertemporal width is increased in adult skulls
(Barghusen, 1975). The advanced degree of pachyostosis in the
circumorbital and intertemporal areas tends to create a depression
in the interorbital region (because of the swollen orbital rims) and
obscures the pineal boss. Other features related to ontogeny in
tapinocephalids include: increase in the height and thickness of the
zygomatic arch (Gregory, 1926), narrowing of the upper jaw (versus
‘deep face’ in juveniles; Gregory, 1926) and narrowing of the lower
jaw (versus tall mandible in juveniles; Kammerer, 2009). Four
tapinocephalid specimens that likely represent juveniles are worth
comparing to UFRGS PV-0487P: SAM-PK-713 (Delphinognathus
conocephalus, holotype), AMNH FARB 5550 (Moschops capensis,
holotype), SAM-PK-3015 (Moschosaurus longiceps, holotype) and
SAM-PK-11832 (Agnosaurus pienaari, holotype). All of these speci-
mens share small size and limited or no pachyostosis with UFRGS
PV-0487P. Regarding the presence of a distinct pineal boss, only
two specimens clearly display this feature: Delphinognathus con-
ocephalus, with its cone-shaped pineal boss (Seeley, 1892), and
UFRGS PV-0487P, inwhich the anterior portion of the pineal boss is
preserved and bears a similar conical shape. The holotype of
Agnosaurus pienaari also exhibits a pineal boss, but it is lower and
less discrete than that of Delphinognathus. The initial stages of
pachyostosis are already visible in AMNH FARB 5550, with a cir-
cumorbital swelling and the expansion of the postorbital bar; the
pineal boss is not discrete in this specimen. The Moschosaurus
longiceps skull does not seem to be pachyostosed, but a pineal boss
is not preserved. However, this may be the result of damage to the
intertemporal region in this specimen, which is heavily worn.

In UFRGS PV-0487P, the preserved portions of the postorbital
bar and the margin of the orbit are not pachyostosed. In this
specimen, as well as in the juvenile tapinocephalids mentioned
above, no interorbital depression was observed. All of the speci-
mens discussed here are small in size in comparison to other
tapinocephalids. The estimated total lengths of the skulls of the
juvenile tapinocephalids in our sample fall within 300e400mm. In
contrast, the skull lengths of tapinocephalids with well-developed
cranial pachyostosis, such as the short-snouted Tapinocephalus
atherstonei (SAM-PK-2344) and long-snouted Struthiocephalus
whaitsi (BP/1/1575) range between 400 and 600 mm.

5.3. Local faunas of the Rio do Rasto Formation

Since the 1970s (Barberena and Daemon, 1974; Barberena and
Araújo, 1975), the tetrapod faunas of the Rio do Rasto Formation
have been used as tools for correlation with other paleofaunas
around theworld, especially with those of the Russian Platform and
the Beaufort Group (South Africa). However, there are a series of
factors hindering more detailed studies of these fossil faunas and
their biostratigraphic potential, among them the rarity of system-
atic collections and poor description of the precise stratigraphic
context for these specimens (Dias-da-Silva, 2012; Boos et al., 2013).
Another problematic factor is the use of the ‘local fauna’ concept in
the Rio do Rasto Formation. Originally, Wilson (1959, p. 770) pro-
posed that the term ‘local fauna’ could be applied to “the totality of
species collected from one important site or cluster of sites.” Later,
Simpson (1971) included other factors in order to promote a more
practical use of the term. For him, a local fauna should comprise
elements that coexisted in space and time, but they cannot repre-
sent a whole stratigraphic unit. If a given fauna is distributed in a
broad area or characterizes a lithologic unit, it should simply be
termed a ‘fauna’ (Simpson, 1971). Initially, for the Rio do Rasto
Formation, only the tetrapod faunas found in the Serra do Cadeado
area and a stretch of the BR 153 (Bag�e-Acegu�a highway) were given
the status of local faunas (Barberena et al., 1985b). In both localities,
however, not all characteristics included in the definition of local
fauna sensu Simpson were observed. The fossils of the ‘Serra do
Cadeado Local Fauna’ occur in outcrops that extend north from the
locality of Bairro dos Franças (a neighborhood in themunicipality of
Ortigueira) to the hillsides of the Serra do Cadeado, along the
Central Paran�a Railway (EFCP) (Fig. 1B) (Barberena et al., 1980,
1985a).

In turn, most of the material of the temnospondyl Australerpeton
was collected along highway BR 376 (Barberena and Daemon, 1974;
Barberena, 1998; Eltink and Langer, 2014) between Bairro dos
Franças and Mau�a da Serra. This highway was not included in the
original definition of the Serra do Cadeado Local Fauna by
Barberena et al. (1985a), who only indicated that the local fauna
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occurred along the EFCP in the municipality of Ortigueira. In fact,
the only Australerpeton material mentioned in the literature that
definitely comes from the EFCP is that studied by Dias and Schultz
(2003). Besides, Australerpeton remains were never previously
found in association with other tetrapods of the Serra do Cadeado
Local Fauna. Regarding the other Serra do Cadeado temnospondyl,
no information about its exact locality has previously been pub-
lished (Barberena et al., 1980; Barberena and Dias, 1998), but re-
cords from the UFRGS Fossil Vertebrate Laboratory indicate that
‘Rastosuchus’ (the name tentatively assigned to this material by
Barberena et al., 1980) was collected in tunnel 12 of the EFCP. The
dicynodont Endothiodon (collected in tunnel 22) and the tapino-
cephalid dinocephalian described here (collected in tunnel 1V)
come from two different tunnel entrances along the EFCP according
to the aforementioned records.

We advise discontinuing use of the term ‘local fauna’ for the
Serra do Cadeado tetrapods as awhole, and to either replace it with
the broader term ‘Serra do Cadeado fauna’ or refer to each locality
separately, indicating the number of the tunnel of the Central
Paran�a Railway or the point (by km) on highway BR 376 where the
fossils were collected. Given the lack of precise stratigraphic
context for most of these fossils, we consider it premature to
conclude that these taxa represent a cohesive ecological unit rather
than a sampling of animals from different times and habitats.

Similarly, the outcrops of highway BR 153 where the ‘Acegu�a
Local Fauna’was defined are separated from one another by ~30 km
according to information extracted fromDias and Barberena (2001)
and from the records of the UFRGS Fossil Vertebrate Laboratory.
Although the exact collection sites are unknown, it is clear that the
two elements that comprise this local fauna (the temnospondyl
Bageherpeton and the pareiasaur Provelosaurus) were not collected
together, raising the possibility that they belong to different strat-
igraphic levels (Cisneros et al., 2005).

When Langer (2000, p. 86) described the dinocephalian frag-
ments (as well as fish and temnospondyl remains) collected in a
single outcrop on Mr. Antonio Modesto Fagundes farm in S~ao
Gabriel municipality, he referred to these finds as the “Posto
Queimado locality fauna.” In the following years, new specimens
were found in the same municipality, some of them from the same
outcrop (Malabarba et al., 2003; Cisneros et al., 2005), but also from
a locality called Boqueir~ao farm (Dias-da-Silva, 2012; Cisneros et al.,
2012) and another in the Tiarajú district (Cisneros et al., 2011). Dias-
da-Silva (2012) grouped all these finds into the ‘Posto Queimado
Local Fauna.’ However, due to the lack of information concerning
the stratigraphic provenance of several of these specimens, across
three localities that could possibly represent distinct time intervals,
wewould argue that they not be grouped into a local fauna. Instead,
they should be treated as distinct faunas until their relations and
stratigraphic correlations are better clarified. Table 1 summarizes
the tetrapod taxa found in each of the Rio do Rasto Formation
localities.

5.4. Biostratigraphic correlations

Although we recognize that the concept of local faunas has been
poorly applied to the Rio do Rasto Formation tetrapods, the lack of
absolute dating means vertebrate fossils are still the best tools
available for intrabasinal and transcontinental correlation. Dino-
cephalian remains are found in Serra do Cadeado, Fagundes farm,
and Boqueir~ao farm (Table 1), indicating that these localities yield
Guadalupian-age horizons (Cisneros et al., 2005; Langer et al.,
2009; Cisneros et al., 2012; Dias-da-Silva, 2012). Fagundes farm
and Serra do Cadeado share tapinocephalid dinocephalians, but
due to the fragmentary nature of these specimens it is not possible
to determine whether they represent the same species.
Archegosauroid temnospondyls are known from Acegu�a (Bage-
herpeton) and Boqueir~ao farm (UNIPAMPA-PV-00137) (Dias and
Barberena, 2001; Dias-da-Silva, 2012), but Dias and Barberena
(2001) noted that the identification of Bageherpeton as an arche-
gosauroid was tentative and the Boqueir~ao specimen has yet to be
formally described.

In terms of global correlation, the only Rio do Rasto tetrapod
known from other basins is Endothiodon, which occurs in the Serra
do Cadeado area as well as in India and Africa (Antunes, 1975;
Rubidge, 1995, 2005; Ray, 2000; Jacobs et al., 2005; Angielczyk
et al., 2014). In the Beaufort Group of South Africa, Endothiodon is
known from the upper part of the Pristerognathus AZ, the Tropi-
dostoma AZ and the lower part of the Cistecephalus AZ (Rubidge,
1995). Recent radiometric dating of some of the fossiliferous hori-
zons of the Beaufort Group has confirmed that the Pristerognathus
AZ is early Lopingian (¼Wuchiapingian) in age (Day et al., 2015a)
Furthermore, recent research has extended the range of tapinoce-
phalids into the lowermost part of the Teekloof Formation of the
Beaufort Group, traditionally considered to be Pristerognathus AZ,
but now bearing the upper portion of the Tapinocephalus AZ (Day
et al., 2015b). Despite this change, however, there remains a gap
between the last appearance of dinocephalians and first appear-
ance of Endothiodon in South Africa: these taxa have never been
found in co-occurrence. Cox and Angielczyk (2015) described a new
species of Endothiodon (E. tolani) from the Ruhuhu Formation of
Tanzania, which previously yielded tapinocephalid teeth (Simon
et al., 2010). However, tapinocephalid remains have only been
recovered in the lower Ruhuhu Formation, whereas the Endothio-
don specimens are from the middle Ruhuhu Formation. Although
endothiodont dicynodonts do occur in the lower Ruhuhu, they are
not referable to the genus Endothiodon (Angielczyk et al., 2014).
Thus, the combined presence of a tapinocephalid and Endothiodon
in the Serra do Cadeado area poses a biostratigraphic problem.
Most previous biostratigraphic correlations proposed for the Serra
do Cadeado fauna placed it in the Lopingian (Late Permian)
(Barberena et al., 1985a,b; Langer, 2000; Cisneros et al., 2005),
which accords with the presence of Endothiodon but not the tapi-
nocephalid described here.

Given available locality data, it is not currently possible to state
whether the Serra do Cadeado Endothiodon and tapinocephalid
fossils originate from strata of the same age. Comparison with the
South African and Tanzanian record suggests that these finds may
be from different levels in the sequence, although we leave open
the possibility that the temporal ranges of these taxawere different
in South America than in Africa. Even if these specimens did
cooccur, however, it is unclear whether they would represent a
late-surviving dinocephalian or an early record of Endothiodon. We
propose to broadly correlate the Serra do Cadeado fauna as a whole
with the Tapinocephalus through Cistecephalus assemblage zones of
the Beaufort Group, based on the known therapsids in these faunas
(Boonstra, 1969; Rubidge, 1995; Day, 2013). Although poorly con-
strained, this correlation is in agreement with the bivalve and
conchostracan data noted by Holz et al. (2010), who indicated that
the Rio do Rasto Formation comprises a sedimentary succession
from the Wordian (middle Guadalupian) to the Wuchiapingian
(base of the Lopingian). Systematic collections and stratigraphic
mapping in the Serra do Cadeado area will be required to refine the
age of this fauna and establish definite cooccurrence data for its
component taxa. Although new tetrapod-bearing localities of the
Rio do Rasto Formation in the states of Paran�a and Santa Catarina
have recently been studied (Ramos and Vega, 2011; Silva et al.,
2012; Strapasson et al., in press), thus far only ichnofossils and
locally endemic temnospondyl remains have been reported from
these sites.



Table 1
Tetrapod occurrences of the main localities of the Guadalupian/Lopingian Rio do Rasto Formation, southern Brazil. Data from: Barberena et al. (1980), Araújo (1985), Langer
(2000), Dias and Barberena (2001), Malabarba et al. (2003), Cisneros et al. (2005), Kammerer (2009), Cisneros et al. (2012), Dias-da-Silva (2012) and the present contribution.
Numbers in subscript indicate the number of the tunnel where specimen was recovered. The sign * indicates number of the tunnel is unknown. Abbreviation: EFCP, Central
Paran�a Railway.

Serra do Cadeado Acegu�a municipality S~ao Gabriel municipality

EFCP BR 376 Site 1 Site 2 Fagundes farm Boqueir~ao farm Tiarajú

Temnospondyli
Australerpeton cosgriffi*

‘Rastosuchus’12

Dinocephalia
Tapinocephalidae indet. 1V

Anomodontia
Endothiodon sp.22

Temnospondyli
Australerpeton
cosgriffi

Pareiasauria
Provelosaurus
americanus

Temnospondyli
Bageherpeton
longignathus

Temnospondyli
Temnospondyli indet.
Pareiasauria
Provelosaurus
americanus
Dinocephalia
Anteosauria indet.
Titanosuchidae indet.
Tapinocephalidae
indet.

Temnospondyli
UNIPAMPA-PV-
00137
Dinocephalia
Pampaphoneus
biccai
Anomodontia
UNIPAMPA-PV-
00317

Anomodontia
Tiarajudens
eccentricus
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6. Conclusions

A new tetrapod record (UFRGS PV-0487P) is described for the
Serra do Cadeado area, Paran�a State, Brazil and is identified as a
tapinocephalid dinocephalian. Previously, dinocephalians had been
reported only from Rio Grande do Sul State in Brazil and tapino-
cephalids were represented by an isolated tooth. UFRGS PV-0487P
is an exploded skull and the left ramus of a lower jaw that most
closely resembles the South African taxa Moschognathus whaitsi
and Moschops capensis from the Guadalupian Tapinocephalus AZ.
Comparisons with other tapinocephalid specimens indicate that
UFRGS PV-0487P represents a juvenile or sub-adult individual.

We suggest that the term ‘local fauna’ be discontinued for the
tetrapod-bearing localities of the Rio do Rasto Formation, since
there is no reliable information on the stratigraphic levels where
many of the specimens were collected, and this ‘local fauna’may be
grouping non-contemporaneous taxa. To date, the most valuable
biostratigraphic markers recovered from these localities are dino-
cephalians (a group restricted to the Guadalupian) and the dicyn-
odont Endothiodon (a taxon known from the lower part of the
Lopingian). Given the presence of the former in Serra do Cadeado,
Fagundes farm and Boqueir~ao farm, we conclude that at least part
of the Rio do Rasto Formation can be confidently placed in the
Guadalupian. We tentatively correlate Serra do Cadeado strata with
those of the Beaufort Group based on the distributions of shared
tapinocephalid dinocephalians and Endothiodon, broadly covering
the Tapinocephalus AZ through the base of the Cistecephalus AZ
(upper Guadalupian to lower Lopingian). We emphasize, however,
that this correlation is preliminary, and requires further refinement
through additional fieldwork in the region.
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Abstract  1 

Dicynodonts were a highly successful group of herbivorous therapsids that 2 

inhabited terrestrial ecosystems from the Middle Permian through the end of 3 

the Triassic periods. Permian dicynodonts are extremely abundant in African 4 

deposits, but are comparativel y poorly known from the other regions of 5 

Gondwana. Here  we describe a new South American dicynodont, Rastodon 6 

pterygolophus  gen. et sp. nov., from the Boqueirão farm site of the Rio do 7 

Rasto Formation, Paraná Basin, Guadalupian/Lopingian of Brazil. Diagnos tic 8 

features of R. pterygolophus  include well developed ridges extending from 9 

the crista oesophagea anteriorly along the pterygoid rami, strong posterior 10 

angulation of the posterior pterygoid rami, and a bulbous, well -developed 11 

retroarticular process of the articular. Phylogenetic analysis indicates  that R. 12 

pterygolophus  is the earliest and most basal member of Bidentalia, a 13 

cosmopolitan clade that includes Permian an d Triassic dicynodonts whose 14 

dentition is usually reduced to a pair of maxillary tusks.  15 

 16 

Introduction  17 

Anomodont therapsids  initially radiated during the Middle Permian, and 18 

rapidly became  the most abundant group of herbivorous terrestrial 19 

vertebrates. The  anomodont subclade Dicynodontia was particularly 20 

successful, with a worldwide distribution and lengthy stratigraphic range 21 

extending into the Upper Triassic [1-4] . The Beaufort Group of South Africa 22 

bear s the richest strata  in terms of the abundance and d iversity of 23 

dicynodonts  [5], but they are also known from the Permian deposits of Brazil , 24 



3 

 

China, India, Laos, Madagascar, Malawi, Mozambique, Russia, Scotland, 1 

Tanzania, Zambia and Zimbabwe [1,5–17]. Triassic occurrences of the group 2 

are additionally known from Antarctica, Argentina, Australia, Brazil, China, 3 

Germany, India, Madagascar, Mongolia, Morocco, Namibia, Poland, Russia, 4 

Tanzania, the United States, and Zambia (Fröbisch [5] and references cited 5 

therein, updated with 18–23). Because of their abundance, wide geographical 6 

distribution and relatively short species-level temporal ranges (with some 7 

notable exceptions, e.g., Diictodon feliceps), dicynodonts have been 8 

extensively used in vertebrate biostratigraphy, especially for intrabasinal and 9 

transcontinental correlations (e.g., 24,25). 10 

In Brazil, dicynodonts have only been reported from the Paraná Basin in 11 

the southeastern part of the country. Permian records consist of only two 12 

specimens from the Rio do Rasto Formation (Guadalupian/Lopingian): one 13 

assigned to Endothiodon [26] and the other representing the material 14 

described here. By contrast, Triassic dicynodonts are common components of 15 

the Pinheiros-Chiniquá, Santa Cruz and Candelária sequences (Middle/Upper 16 

Triassic) and represent three genera: Dinodontosaurus, Stahleckeria and 17 

Jachaleria [27,28]. No Brazilian-endemic dicynodont genera are currently 18 

known, with Endothiodon being particularly widespread (it is also known in 19 

India, southern and southeast Africa; Cox and Angielczyk [17]), 20 

Dinodontosaurus and Jachaleria occurring in Brazil and Argentina [29], and 21 

Stahleckeria occurring in Brazil and Namibia [22].  22 

The specimen here described was figured in Dias-da-Silva ([30]; Figure 23 

4) and mentioned in Boos et al. [26,31] but has never received a formal 24 

description. It represents the second dicynodont taxon from the Permian of 25 
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South America and is the best preserved specimen by far, comprising an 1 

almost complete skull with lower jaws and several postcranial elements.  2 

 3 

Geological Setting 4 

The Paraná Basin is an intracratonic basin (approximate area of 5 

1,500.000 km2) that extends over parts of Brazil, Argentina, Paraguay and 6 

Uruguay [32]. In Brazil, it comprises deposits from Ordovician to Cretaceous 7 

age, divided into six supersequences (from base to top): Rio Ivaí (Ordovician–8 

Silurian), Paraná (Devonian), Gondwana I (Carboniferous–Early Triassic), 9 

Gondwana II (Middle to Late Triassic), Gondwana III (Late Jurassic–Early 10 

Cretaceous) and Bauru (Late Cretaceous) [33]. The Permian interval is 11 

recorded in rocks belonging to the Gondwana I Supersequence, made up of 12 

the top of the Itararé Group and the Guatá and Passa Dois groups [32] (Fig 13 

1A). In the upper portion of the Passa Dois Group is located the Rio do Rasto 14 

Formation, the first unit bearing terrestrial tetrapods in the Paraná Basin, 15 

which is of Guadalupian/Lopingian age [34] (Fig 1B).  16 

 17 

Fig 1. Geological context of the study area. (A) Stratigraphic context of the 18 

Permian units of the Paraná Basin in Brazil (based on [34]); (B) Location map 19 

of the Rio do Rasto Formation in southern Brazil, indicating the municipality 20 

of São Gabriel where the study area (Boqueirão farm) is located; (C) 21 

Photograph of the Morro Pelado Member of the Rio do Rasto Formation as 22 

exposed on the Boqueirão farm. Note that the rock layers are tilted in this 23 

site; (D) Aerial image (Google Earth) showing the exposures of the Morro 24 
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Pelado Member on the Boqueirão farm, indicating the outcrops where 1 

coprolites occur and where tetrapod remains were collected. Note that the 2 

tetrapod outcrop is the same shown in C.  3 

 4 

The depositional history of the Rio do Rasto Formation is mainly 5 

interpreted as continental, comprising lacustrine, fluvial and aeolian 6 

deposition [32,35-37]. The formation is divided into two members: Serrinha 7 

(lower) and Morro Pelado (upper). The former consists of fine sandstones with 8 

coarser grains at the base but fining upwards with the eventual occurrence of 9 

mudstone and siltstone [38], whereas the Morro Pelado Member is 10 

characterized by fine to medium-grained sandstone with pelitic intercalations 11 

[34,38]. On the top of the Morro Pelado Member is observed an increase in the 12 

deposition of sandstone layers, pointing to a trend of growing aridity [35]. 13 

Tetrapod remains are usually found in the fluvio-deltaic facies of the Morro 14 

Pelado Member in Paraná, Santa Catarina and Rio Grande do Sul states, and 15 

include temnospondyl amphibians, parareptiles and therapsid synapsids [39]. 16 

The fossil occurrences of the Morro Pelado Member are not restricted to 17 

tetrapods, they also include fish remains (e.g. [40-41]), ichnofossils (e.g. [42-18 

43]), plants (e.g. glossopterids, pecopterids, sphenophytes) (e.g. [44]) and 19 

invertebrates (e.g. bivalves, conchostracans) (e.g. [45]).  20 

The dicynodont material described here was found at the Boqueirão 21 

farm outcrop, located in the municipality of São Gabriel, approximately in the 22 

central part of the Rio Grande do Sul State (Fig 1C), inside a private property. 23 

The fossil was embedded in pinkish fine sandstone and the bones were 24 

covered by a dark iron oxide crust. A pond separates two exposures of the Rio 25 
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do Rasto Formation in the site. The SW outcrop contains only coprolites [46] 1 

whereas the NE outcrop yields tetrapod remains, such as the dicynodont 2 

described here, the dinocephalian Pampaphoneus biccai and a temnospondyl 3 

amphibian [30,47]. The layers of the NE outcrop are tilted (with a SW dip), 4 

whereas those of the SW outcrop are horizontal, so it is not clear if these two 5 

exposures are coeval.  6 

The presence of Pampaphoneus points to a Guadalupian age for the NE 7 

outcrop based on its affinities with the anteosaurid dinocephalians of South 8 

Africa and the Russian Platform [47]. The phylogenetic position of the new 9 

dicynodont here described is also concordant with this age.  10 

 11 

Methods  12 

Ethics statement 13 

All necessary permits were obtained for the described study, which 14 

complied with all relevant regulations. Permission to excavate the specimens 15 

from the Boqueirão farm site was obtained from the landholders by the team 16 

of the Universidade Federal do Pampa (UNIPAMPA) of the São Gabriel 17 

municipality in 2010. The specimen UNIPAMPA PV317P is currently housed in 18 

the collections of the Laboratório de Paleobiologia of UNIPAMPA, in São 19 

Gabriel, Rio Grande do Sul State, Brazil. Permission to access and study the 20 

specimen here described was granted to the co-authors by the curator of the 21 

aforementioned collection, Dr. Felipe Lima Pinheiro.  22 

 23 
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Nomenclatural acts 1 

The electronic edition of this article conforms to the requirements of 2 

the amended International Code of Zoological Nomenclature, and hence the 3 

new names contained herein are available under that Code from the 4 

electronic edition of this article. This published work and the nomenclatural 5 

acts it contains have been registered in ZooBank, the online registration 6 

system for the ICZN. The ZooBank LSIDs (Life Science Identifiers) can be 7 

resolved and the associated information viewed through any standard web 8 

browser by appending the LSID to the prefix “http://zoobank.org/”. The LSID 9 

for this publication is: urn:lsid:zoobank.org:pub:60995DB7-406B-458C-87C1-10 

ECFC49FA6816. The electronic edition of this work was published in a journal 11 

with an ISSN, and has been archived and is available from the following digital 12 

repositories: PubMed Central (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/) and 13 

LOCKSS (http://www.lockss.org). 14 

 15 

Preparation 16 

The specimen was prepared using both chemical and mechanical 17 

methods. For mechanical preparation, matrix was removed using micro 18 

pneumatic hammers whereas iron oxide layers were removed with the help of 19 

a small metal chisel. Chemical preparation was done by baths in hydrogen 20 

peroxide solution.  21 

  22 

Phylogeny 23 
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We included UNIPAMPA PV317P in the most recent version (Kammerer 1 

et al. [48] ) of the anomodont data matrix of Kammerer et al.  [4], composed 2 

of 174 characters and 102 taxa. However, the specimen studied herein was 3 

only coded for cranial and mandibular characters —postcranial characters will 4 

be considered in the future, upon the full description of the Rastodon  5 

postcranium. The ana lysis was run in TNT v1.1 [49] using New Technology 6 

search parameters (sectorial searching, parsinomy ratchet, tree drift, and 7 

tree fusing utilized; search level set to 65; required to nd minimal tree 8 

length 20 times). Symmetric resampling values are bas ed on 10000 replicates 9 

in TNT.  10 

 11 

Systematic  Paleontology  12 

Therapsida Broom, 1905  [50] 13 

Anomodontia Owen, 1860  [51]  14 

Chainosauria Nopcsa, 1923  [52] 15 

Dicynodontia Owen ,  1860 [51]  16 

Bidentalia Bain vide  Owen, 1876 [53 ]  17 

Rastodon  n. gen.  18 

urn:lsid:zoobank.org:act: XXXXXXX 19 

 20 

Etymology  21 

A combination of ‘Rasto’ (from Rio do Rasto Formation) and ‘odon’ (from 22 

ancient Greek, tooth).  23 

 24 
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Diagnosis  1 

As for type and only species .  2 

 3 

Rastodon pterygolophus  n. gen. n. sp.   4 

urn:lsid:zoobank.org:act: XXXXXXX  5 

 6 

Etymology  7 

‘ Pterygolophus ’  in reference to a notable feature  of the taxon: its well -8 

developed ridges (‘ lophus’  in ancient Greek)  on the pterygoid bone.  9 

 10 

Holotype  11 

UNIPAMPA PV317P, an almost complete skull with attached lower jaws and 12 

unprepared postcranium.  13 

 14 

Locality and horizon  15 

Boqueirão farm (S 30 0 6.394; W 54 5 10.067), São Gabriel municipality, Rio 16 

Grande do Sul State. Exposure of the Morro Pelado  Member 17 

(Guadalupian/Lopingian) of the  Rio do Rasto Formation, Paraná Basin.  Other 18 

tetrapods  known from this locality a re the anteosaurid dinocephalian 19 

Pampaphoneus biccai  [47] and a n undescribed temnospondyl amphibian  [30].  20 

 21 

Diagnosis  22 
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Small dicynodont characterized by the following unique combination of 1 

characters: well -developed ridges extending from the crista oesophagea 2 

anteriorly along the pterygoid rami, strong posterior angulation of the 3 

posterior pterygoid rami, snout with median  nasal boss con�uent with 4 

premaxilla, median ridge present on premaxilla, squamosal folded anteriorly 5 

dorsal to quadratojugal, postorbitals extending to posterior end of the 6 

temporal fenestra that remain broad at tip, collar -like boss surrounding the 7 

pineal foramen, elongate intertemporal bar with parietals broadly exposed in 8 

median groove, narrow slit -like mandibular fenestra, thin lateral dentary shelf 9 

forming the dorsal border of the mandibular fenestra, and well -developed, 10 

bulbous retroarticular proces s of the articular.  11 

 12 

Description  13 

The holotype and only specimen of Rastodon pterygolophus  (UNIPAMPA 14 

PV317P ) is a somewhat dorsoventrally �attened  skull of small size ( basal skull  15 

length: 86 mm) with the lower jaw rami occluded with the palatal surface of 16 

the skull. The specimen also includes a series of unprepared postcranial 17 

elements that will be described in a future contribution.  18 

 19 

Skull in dorsal and lateral views  20 

The skull of UNIPAMPA PV317P  is typical for a dicynodont, with a 21 

shortened pre -orbital region, zygomatic arch emarginated upwards, lateral 22 

process of the pterygoid directed forwards [2], and large temporal fenestra . It 23 

is somewhat dorso-ventrally compressed, resulting in some distortion of the 24 
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orbits  (more ovoid in lateral view and exposed dorsally than would be the 1 

case in the living animal) and the tip of the snout, which is compressed 2 

against the anterior portion of the dentaries (Fig 2).  3 

 4 

Fig 2. Rastodon pterygolophus  in dorsal view. Photograph ( left ) and 5 

interpretative drawing (right ). Fr , frontal; Ju , jugal; La , lacrimal; Na, nasal; 6 

Pa , parietal; Pmx , premaxilla;  Po , postorbital; Pof , postfrontal;  Pr , 7 

preparietal;  Prf , prefrontal;  Smx, septomaxilla;  Sq, squamosal.  8 

 9 

Anteriorly, the tip of the snout consists of the premaxillae, which are 10 

completely fused into a single element. A smooth median ridge is visible on 11 

the anterodorsal face of the premaxillae. A similar structure is also known fo r 12 

Emydops oweni  [54] and Prosictodon dubei  [55]. The dorsal process of the 13 

premaxilla is narrow and elongate, and separates the nasals for nearly half of 14 

their length . Due to breakage , the anteriormost portion  of the premaxilla is 15 

missing. The anterior mar gin of the external nares is bordered by the 16 

premaxilla, whereas the posterior margin is made up of the nasal and the 17 

maxilla. Within the narial opening is located the septomaxilla, which has a 18 

semicircular shape  and is only preserved on the left side of the specimen.  19 

Laterally, the premaxilla contributes to the anterior margin of the naris 20 

and has a small contact with the septomaxilla. Slightly posterior to this 21 

contact, the premaxilla contacts a small portion of the maxilla. There appear 22 

to be no premaxillary teeth —although the ventral surface of the premaxilla is 23 

obscured by the dentary, premaxillary teeth are absent in nearly all 24 

dicynodonts.  25 
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Dorsally, the nasals are bordered posteriorly by the frontals and 1 

posterolaterally by the prefrontals. The contact with the f rontals is marked by 2 

a interdigitated transverse suture. Each nasal bears a boss, bulging laterally, 3 

and these bosses are united medially with the premaxilla to form a single 4 

raised region. Nasal bosses are broadly distributed across Dicynodontia, and 5 

median nasal bosses are common in basal dicynodonts such as Pristerodon  and 6 

pylaecephalids [4, 56-59].  Boss size in dicynodonts seems to be correlated with 7 

the maturity of the individual (with larger specimens bearing better -8 

developed bosses), and also with sex ual dimorphism (see Tollman et al .  [60] 9 

for a discussion on Aulacephalodon  and Kammerer et al . [61] for 10 

Pelanomodon ). Lateral contact between the nasal and the maxilla and 11 

lacrimal are best -preserved on the left side of the specimen ( Fig 3A and 3C). 12 

The su rface of both premaxilla and nasals is ornamented, bearing a dense 13 

array of foramina, which are thought to be associated with a keratinous 14 

covering of these structures in life [2].   15 

 16 

Fig 3. Rastodon pterygolophus  in lateral views. Photographs (A and B) and 17 

interpretative drawing s (C and D).  Ang, angular; Art , articular;  De, dentary;  18 

Ept , epipterygoid; Fr,  frontal;  Ju,  jugal; La,  lacrimal; Lds ; lateral dentary 19 

shelf; Mf , mandibular fenestra; Mx,  maxilla;  Na, nasal;  Pmx, premaxilla;  Po,  20 

postorbital;  Prf, prefrontal;  Pro , prootic; Prs,  presphenoid; Qd, quadrate; 21 

Qdf , quadrate foramen; Qdj , quadratojugal; R� , re�ected lamina of angular; 22 

Smx , septomaxilla;  Sq, squamosal;  Sur , surangular .  23 

 24 
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The prefrontals are exposed dorsally and laterally on the skull. They 1 

contribute to the anterodorsal margin of the orbit. Besides the nasals, the 2 

prefrontals contact the lacrimals ventrally and the frontals medially (Fig 3C). 3 

A marked notch in the lateral outline of the snout is observed between the 4 

nasals and the prefrontals in dorsal view.  5 

The maxilla is the largest element of the lateral side of the snout. It 6 

contacts the premaxilla and septomaxilla anteriorly, and the nasal and 7 

lacrimal dorsally. Posteriorly, the maxilla extends onto the zygomatic arch, 8 

contacting the jugal, but not contributing to the ventral rim of the orbit. A 9 

contact with the lateral process of the squamosal is present on both sides of 10 

the skull. The maxilla bears a ventrally-directed caniniform process, as is 11 

typical for dicynodonts. A small tusk erupts from a short incisure slightly 12 

posterior to the tip of the caniniform process and seems to be anteriorly 13 

directed. It is not clear whether the reduced size of the tusks represents a 14 

pathology, an ontogenetic feature or sexual dimorphism. The small size of the 15 

specimen could be suggestive of juvenile/sub-adult status, but we cannot 16 

exclude the possibility of tusk dimorphism, as observed in Diictodon [62], or 17 

intraspecific variation, as observed in Tropidostoma [63]. Posteriorly, the 18 

border of the caniniform process is gently curved downwards. Caudal to this 19 

curve, the palatal rim bears a vascular foramen on each side of the maxilla 20 

(Fo in Fig 4). On the right maxilla, a second foramen is located in front of the 21 

aforementioned foramen. The presence or absence of postcanine teeth 22 

cannot be confirmed, because the mandibles are still tightly in place.  23 

 24 
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Fig 4. Rastodon pterygolophus  in ventral view. Photograph ( left ) and 1 

interpretative drawing (right ). Ang,  angular; Apt,  anterior ramus of the 2 

pterygoid; Art,  articular; Bo , basioccipital; Bt , basal tuber; Co, crista 3 

oesophagea;  De,  dentary; Ecp , ectopterygoid;  Fo , foramen; Ipv , 4 

interpterygoid vacuity; Jf , jugular foramen; Ju,  jugal; Lds,  lateral dentary 5 

shelf; Mx,  maxilla; Oc , occipital condyle; Op, opisthotic; Pbs , 6 

parabasisphenoid; Pl,  palatine; Po,  postorbital; Pr a, prearticular;  Qd,  7 

quadrate; Qdj,  quadratojugal;  Qpt , quadrate ramus of the pterygoid; Spl , 8 

splenial;  Sq, squamosal;  Vo , vomer.  9 

 10 

 The lacrimal is preserved on the left side of the skull, forming the 11 

anteriormost portion of the margin of the orbit, where it displays a swollen 12 

appearance. The lacrimal foramen is visible in this protuberance, at the inner 13 

surface  of the orbit rim. Dorsa lly, the lacrimal contacts the prefrontal, 14 

anteriorly the nasal and the maxilla, and posterolaterally  the jugal.  15 

The jugal forms the ventral margin of the orbit and medially and 16 

posteriorly contributes to the zygomatic arch. The jugal is best preserved on 17 

the left side of the specimen ( Fig 3A and 3C), where it meets the maxilla and 18 

the lacrimal anteriorly and the squamosal posteriorly. On the left lateral 19 

surface of the zygomatic arch, between the orbit and the temporal fenestra, 20 

a small portion of the post orbital overlies the jugal. Ventrally, contacts with 21 

the maxilla and the squamosal are clearly present, but position of the 22 

contacts with the palatine and the ectopterygoid are uncertain due to 23 

coverage by the mandible.  24 
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The frontals are rectangular elements located on the skull roof, 1 

extending from the interorbital region to the anterior portion of the 2 

intertemporal region. Laterally, of the frontal makes up the majority of the 3 

dorsal margin of the orbit. The frontals also contact the nasals anteriorly, 4 

prefrontals anterolaterally, postfrontals posterolaterally, and the parietals 5 

and preparietal posteriorly. The frontal envelops the preparietal posteriorly 6 

with an arc-shaped suture. Attenuate posterior process of the frontals extend 7 

between the postfrontals and preparietal, terminating between the anterior 8 

processes of the parietals at a level immediately posterior to the mid-length 9 

of the pineal foramen. 10 

On the right side of the skull roof the postfrontal is weathered, so this 11 

description is primarily based on the left side. The postfrontal is triangular in 12 

outline with an attenuate posterior process extending between the postorbital 13 

and frontal. This element contributes to a small portion of the posterodorsal 14 

margin of the orbits. Posteriorly, the postfrontal has a very short contact with 15 

the lateral anterior process of the parietal. 16 

The postorbital is also best preserved on the left side of UNIPAMPA 17 

PV317P. It is divided into a lateral process that makes up most of the 18 

posterior margin of the orbit and contacts the jugal ventrally, and a posterior 19 

process which extends along most of the medial edge of the temporal 20 

fenestra. The posterior end of each postorbital is broad at tip in dorsal view.  21 

The postorbital forms a ridge at its contact with the parietal in the 22 

intertemporal bar such that the latter bone is housed in a median groove and 23 

is not visible in lateral view.  24 
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The preparietal is a single median element, roughly ovoid in outline, 1 

modified posteriorly into a collar-like boss that surrounds the anterior half of 2 

the elliptical pineal foramen. The preparietal is transversely expanded 3 

anteriorly and has a rounded anterior margin. It is flat and flush with the rest 4 

of the skull roof except where it forms part of the pineal boss. It is 5 

surrounded by the frontals anteriorly and bordered laterally and posteriorly by 6 

the parietals. 7 

The parietals are exposed only in dorsal view, since they are 8 

overlapped laterally by the posterior portion of the postorbitals. The dorsal 9 

surface of the parietals is weakly concave, lower at their median suture than 10 

their lateral border with the postorbitals. Each parietal bears two attenuate 11 

anterior processes: a relatively short lateral process that extends between the 12 

postorbital and frontal and contacts the posterior end of the postfrontal at 13 

tip, and a longer medial process that extends between the frontal and 14 

preparietal. Ventrally, the descending flange of the parietal contacts the 15 

ascending ramus of the epipterygoid. Posteriorly, the parietals contact the 16 

postparietal, but this contact is not clear at that area. 17 

The unpaired postparietal (partially homologous with the interparietal 18 

in mammals, see Koyabu et al. [64]) forms part of the sloping occiput 19 

between the ridges formed by the postorbitals and parietals.  20 

The squamosals of UNIPAMPA PV147P are made up of three rami, as is 21 

typical of dicynodonts, but they are not fully preserved on the right side of 22 

the specimen. In dorsal view, the contact of the dorsal process of the 23 

squamosal with the postorbital is located where the two ridges bordering the 24 

intertemporal region diverge from each other. The lateral process of the 25 
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squamosal comprises part of the posterior half of the zygomatic arch and 1 

delimits the posterolateral margin of the temporal fenestra. Anteriorly, it 2 

meets the maxilla and the jugal in the zygomatic arch. The long 3 

posteroventral process of the squamosal has an extensive contact with the 4 

quadrate and the quadratojugal, and medially, it contacts the paraoccipital 5 

process of the opisthotic. The posteroventral process of the squamosal has an 6 

anterior fold dorsal to the quadratojugal, similar to the condition in 7 

Daqingshanodon [4].  8 

The quadratojugal is a plate-like element, broader dorsally and 9 

narrower ventrally. Its dorsal surface contacts the squamosal, whereas its 10 

medial and ventral portion meets the quadrate. 11 

The quadrates are not fully exposed in UNIPAMPA PV317P, since they 12 

are articulated with the posterior region of the lower jaws. Dorsally, the 13 

quadrate is partially covered by the squamosal and dorsomedially, the 14 

quadrate meets the quadratojugal. A quadrate foramen is visible on both 15 

sides of the skull.  16 

The epipterygoid (Fig 3B and 3D) is preserved only on the right side of 17 

the specimen, but it exhibits the typical morphology found in other 18 

dicynodonts. It is made up of a footplate attached to the dorsal surface of the 19 

pterygoids and a thin, anterodorsally-ascending process that reaches the skull 20 

roof, contacting the ventral surface of the parietals.  21 

 22 

Ventral view 23 
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Due to the occlusion of the mandible with the skull, the premaxillary 1 

and maxillary portions of the palate are not visible. The anteriormost 2 

structure visible in ventral view is the vomer. The vomer is visible anterior to 3 

the interpterygoid vacuity and has paired ven tral ridges that surround a 4 

vaulted anterior portion. Little is exposed of the anterior portion of the 5 

palatines and the presence  of the right ectopterygoid is only tentatively 6 

indicated in Fig 4. The exposed posterior portion  of the palatine is smooth lik e 7 

in primitive dicynodonts, but it is possible that a more rugose anterior area of 8 

the palatine is not visible.  9 

The pterygoids are X -shaped, made up of an anterior (palatal) ramus, 10 

median plate and a posterior (quadrate) ramus. A notable feature of Rastodon  11 

is the strong development of ventral ridges on the anterior rami of the 12 

pterygoids. These ridges are present in many dicynodonts, but are unusually 13 

tall and discrete in Rastodon , converging posteriorly to unite with a very well -14 

developed, relative ly long crista oesophagea on the median plate.  These 15 

ridges appear to extend far anteriorly, onto the palatines . The anterior ramus 16 

of the pterygoid contacts the ectopterygoid and a small portion of the 17 

palatine. The median pterygoid plate contributes to the posterior border of 18 

the interpterygoid vacuity and  is divided medially by the crista oesophagea . 19 

The crista oesophagea bifurcates posteriorly, forming two ridges that extend 20 

to the anterior margins of the basal tubera. The quadrate ramus arises from 21 

the lateral edge of the median plate and posteriorly contacts the medial part 22 

of the quadrate. The posterior ramus of the pterygoid is strongly posteriorly -23 

angled in Rastodon , contrary to many dicynodonts in which it has a broad 24 
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lateral splay. On the dorsal surface of the posterior ramus of the pterygoid is 1 

located the footplate of the epipterygoid.  2 

The parabasisphenoid (an element formed by fusion of the 3 

parasphenoid and basisphenoid) is exposed on the ventral surface of 4 

UNIPAMPA PV147P. Anteriorly, it meets the median plate of the pterygoid and 5 

posteriorly, the basal tubera. There is a shallow weak anterodorsal slope of 6 

the basisphenoid contribution to the tuber towards the median pterygoid 7 

plate, which is primitive for dicynodonts [4]. In lateral view (Fig 3B and 3D), 8 

the cultriform process of the parasphenoid is visible with a triangular 9 

presphenoid attached to its dorsal surface.  10 

Most of the basioccipital bone is observed on the ventral surface of the 11 

specimen, where it contributes to the basal tubera. They are somewhat 12 

elongated. Anteriorly, the basioccipital contacts the parabasisphenoid. The 13 

distinction between the basioccipital and opisthotic is unclear, and it may 14 

contribute to the periotic in this taxon.  15 

 16 

Occipital view 17 

The occipital plate of UNIPAMPA PV147P is well preserved ventrally, but 18 

worn and damaged towards its dorsal margins. The foramen magnum is 19 

circular in shape. A post-temporal fenestra is present in both sides of the 20 

skull, at the same level of the midpoint of the foramen magnum. It seems 21 

that most of the bones of the occipital plate (basioccipital, exoccipital, 22 

supraoccipital, opisthotic, and prootic) are fused into a single element, the 23 

periotic. Because of this, sutures are difficult to interpet in this region of the 24 
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skull and t he tracings shown in Fig 5 are tentative. The periotic contributes to 1 

the dorsal margin of the foramen magnum and to the medial rim of the post -2 

temporal fenestra. A lateral process of the periotic (the portion that would be 3 

made up of supraoccipital in an unfused occiput) also contacts the ventral 4 

expansion of the squamosal and the ventral border of the tabular. Dorsally, 5 

the periotic would meet the ventral margin of the postparietal, however, the 6 

shape of this contact is not clear since most of the dorsal border is damaged.  7 

 8 

Fig  5. Rastodon pterygolophus  in occipital view.  Photograph ( left ) and  9 

interpretative drawing ( right ). Art,  articular; Bo,  basioccipital; Eo,  10 

exoccipital; Fm , foramen magnum; Ipa , interparietal; Jf,  jugular foramen; 11 

Op,  opisthotic; Ptf , post -temporal fenestra; Qd,  quadrate; So, supraoccipital;  12 

Sq,  squamosal;  Ta , tabular .  13 

 14 

On the dorsal portion of the occipital surface, the postparietal is 15 

present, but the bone surface is badly weathered in this area; what is shown 16 

in Fig 5  is a tentative interpretation. The tabulars are thin elements exposed 17 

on the dorsal portion of the occiput. They are located lateral to the 18 

postparietal and medial to the squamosals. Ventromedially, they contact the 19 

supraoccipital portion of the periotic.   20 

The occipital condyle is trilobate and presumably composed of the 21 

paired exoccipitals that form  the two upper lobes and the unpaired 22 

basioccipital, which forms the ventral lobe of the condyle. Lateral to the 23 
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occipital condyle, a jugular foramen is present on each side of the skull where 1 

the exoccipital, opisthotic and basioccipital meet.  2 

The paroccipital processes of the periotic (opisthotic in taxa where this 3 

element is unfused) extend lateral to the foramen magum. They expand in 4 

height laterally before contacting the occipital portion of the squamosal in a 5 

broad suture. A weak posterior projection is present in the ventral portion of 6 

the paroccipital process near its border with the squamosal. The paroccipital 7 

processes notably curved ventrolaterally, such that their tips are located 8 

ventral to the occipital condyle and basal tubera. Ventrally, the paroccipital 9 

process contacts the posterodorsal edge of the quadrate.  10 

 11 

Lower jaws 12 

The mandible of UNIPAMPA PV317P consists of two nearly complete 13 

rami (Figs 3 and 4). Anteriorly, the two dentaries are fused together across 14 

the midline and curved upwards. The anterior surface of the symphysis bears 15 

a longitudinal ridge where the two dentaries meet. Most of the dorsal margin 16 

of the dentaries is fixed against the palatal region of the skull, making it 17 

impossible, at present, to determine whether dentary tables, coronoid 18 

eminences or teeth are present. Posterior to this region covered by the 19 

palate, there is a long flattened region on the dorsal surface of the lower jaw. 20 

It could represent the posterior dentary sulcus. On the lateral surface of each 21 

dentary, a prominent but thin lateral dentary shelf is present. The dorsal 22 

surface of the shelf is flat but at the posterior end it is slightly depressed. 23 

Posterior to the shelf, the dentaries meet the surangular at the dorsal rim of 24 
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the jaw and the angular at the ventral rim of the jaw. The mandibular 1 

fenestra is bordered dorsally by the lateral dentary shelf. The fenestra is 2 

elongated, slit-like and bordered posteriorly by the angular.  3 

The thin and slender splenial is only visible in ventral and medial views. 4 

It is fused across its midline, at the posteroventral edge of the jaw symphysis. 5 

There, the splenial is taller than its posterior portion, which extends along the 6 

medial surface of the dentary rami until it meets the angular and the 7 

prearticular. A narrow, triangular anterior process of the splenial extends 8 

between the two sides of the dentary at the base of the jaw symphysis (Fig 9 

4). 10 

The ventral margin of the jaws are gently curved where the dentary 11 

and the angular meets. Anteriorly, in external view, the angular meets the 12 

dentary posterior to the dentary shelf and posteriorly, it contacts the 13 

surangular. The angular bears a reflected lamina, which is best preserved on 14 

the right side of the jaw. The reflected lamina is large considering the 15 

proportions of the mandible. No ornamentation is present on the lamina. 16 

The surangular is visible on both sides of the jaws and forms the dorsal 17 

margin of the lower jaw posterior to the dentary shelf and anterior to the 18 

articular. Ventrally, the surangular contacts the angular.  19 

The prearticular is a rod-shaped element only visible on the ventral 20 

surface of the lower jaws. Anteriorly, it contacts the angular and the splenial 21 

and posteriorly, it probably meets the articular though the suture with the 22 

latter is not visible. 23 

The articular is the posterior-most element of the jaw and it is 24 

attached to the skull with the quadrate. It contacts the surangular 25 
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anterodorsally and probably t he prearticular medially. It is very similar in 1 

shape with the articular found in most dicynodonts, with an articular surface 2 

and a lateral surface. Anteriorly, the articular forms part of the articular 3 

recess with the surangular. Posteriorly, the articula r bears a large, rounded 4 

ventrally -directed retroarticular process.  5 

 6 

Discussion  7 

 8 

Comparisons with other basal dicynodonts  9 

 10 

 Rastodon pterygolophus  exhibits a very generalized dicynodont skull 11 

morphology, making this taxon di�cult to diagnose on the basis of 12 

autapomorphies. However, this taxon can clearly be distinguished from all 13 

other dicynodonts based on its unique combination of cranial charact ers. 14 

Distinctions between Rastodon  and highly autapomorphic dicynodont taxa 15 

such as endothiodontids and ‘higher’ cryptodonts and dicynodontoids (i.e., 16 

geikiids, rhachiocephalids, lystrosaurids, and kannemeyeriiforms) are self -17 

evident (refer to Kammerer and Angielczyk [58] , Kammerer et al. [4] , and Cox 18 

and Angielczyk [17] for autapomorphies of those clades, distinguishing them 19 

from basal taxa such as Rastodon ). The current section is concerned primarily 20 

with distinguishing Rastodon  from the phylogenetically volatile array of other, 21 

mostly generalized taxa at the base of Therochelonia.  22 
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Pylaecephalidae is a well -supported clade (containing the genera 1 

Diictodon , Eosimops , Prosictodon , and Robertia ) of predominantly African 2 

dicynodonts with an unstable position in dicynodont phylogeny, having been 3 

recovered as either one of th e most basal dicynodont groups [4,13,54,65 -68] 4 

or as the sister -taxon of Emydopoid ea within Therochelonia [23,48] . Rastodon  5 

lacks the key pylaecephalid synapomorphi es of a precaniniform notch and 6 

bifurcate posterior margin of the dorsal process of the premaxilla. It also 7 

di�ers from all pylaecephalids in its proportionally longer temporal region, 8 

better -developed crests on the anterior rami of the pterygoids that co nverge 9 

into a longer, taller crista oesophagea, more elongate dorsal premaxillary 10 

process, dorsoventrally lower snout (even factoring in dorsoventral 11 

compression  — in badly dorsoventrally crushed specimens of Diictodon 12 

feliceps  [e.g., BP/1/494, SAM -PK-11563, USNM 23340] the snout remains tall, 13 

as it is the most robust part of the dicynodont cranium), and broader, lower 14 

occiput, with longer paroccipital processes that curve ventrolaterally, 15 

extending well below the ventral margins of the basal tubera (the sh ort, stout 16 

paroccipital processes of pylaecephalids have a ventrolateral tip at the same 17 

level as the ventral marg ins of the basal tubera [56 ]). Rastodon  can further be 18 

distinguished from Diictodon  (but not the other pylaecephalid genera) by its 19 

broader me dian exposure of the parietals and larger postfrontal.  20 

Eumantelliidae is currently monotypic (containing only Pristerodon  21 

mackayi ), but this family requires revision; it is likely that ‘ P. mackayi ’ as 22 

currently conceived [69 -70] contains multiple distinct species (Kammerer 23 

pers. obs.) This said, Rastodon  can be distinguished from all specimens 24 

currently referred to Pristerodon  by its proportionally longer snout and 25 
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intertemporal region, intertemporal region that narrows posteriorly and lacks 1 

a signi�cant p ostparietal contribution to the skull roof, more elongate dorsal 2 

process of the premaxilla (although some Pristerodon  premaxillae have similar 3 

proportions, e.g., BP/1/3024), longer posterior processes of the frontals 4 

(extending past the mid -length of the p ineal foramen; in all specimens of 5 

Pristerodon  the posterior frontal processes terminate at the anterior margin 6 

of the pineal foramen at most), and proportionally broader occiput with 7 

longer, more ventrolaterally curved paroccipital processes. Rastodon  can also 8 

be distinguished from Pristerodon  by its preparietal morphology, making up 9 

the entire anterior half of the pineal boss and expanding anteriorly with a 10 

broadly rounded anterior edge. Although preparietal morphology is notoriously 11 

variable in anomo donts and generally not a usefu l species -speci�c character 12 

[4,71] , all specimens of Pristerodon  have a diamond -shaped preparietal, with 13 

narrow, pointed posterior and anterior tips. The sole exception may be 14 

NHMUK R4955 (holotype of Palemydops platysoma ) w hich, uniquely among 15 

known dicynodont specimens, has a trident -shaped preparietal. Palemydops 16 

platysoma  was considered a possible specimen of Pristerodon mackayi  by 17 

Keyser [69] , but in the end he deemed it a nomen dubium  due to its 18 

incomplete preparation. More research on this specimen is required to 19 

con�rm its possible relationship to Pristerodon , but it is clearly not the same 20 

as Rastodon .  21 

Emydopoidea  represents one of the three main therochelonian lineages 22 

and currently contains four families (Emydopida e, Kingoriidae, Myosauridae,  23 

and Cistecephalidae; [58] ). Cistecephalids have extremely short, broad skulls 24 

and are highly specialized for a burrowing lifestyle. The Early Triassic 25 
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Myosaurus , the sole currently -recognized myosaurid, also has an unusually 1 

short skull, albeit with massive orbits compared to cistecephalids. Although 2 

somewhat more generalized in overall skull shape (with species of 3 

Dicynodontoides  often historically confused with Dicynodon and Oudenodon; 4 

Kammerer et al. [4] ), kingoriids are a hi ghly autapomorphic group in their own 5 

right: their extremely narrow intertemporal regions (with the pineal foramen 6 

enveloped by the sagittal crest or absent) and complete (or nearly -complete) 7 

occlusion of the mandibular fenestra readily distinguish this gr oup from 8 

Rastodon . Cistecephalids, myosaurids, and kingoriids are also distinguished 9 

from Rastodon  by their shared absence of the postfrontal bone and expansion 10 

of the anterior orbital wall to close o� the snout from the rest of the skull. 11 

Finally, Rastod on can be distinguished from Emydops (the sole recognized 12 

emydopid genus) by its longer, narrower intertemporal region (with a median 13 

trough for the parietals, unlike the �at -to-convex posterior skull roof in 14 

Emydops), generally lower skull and occiput, l ack of an elongate, spike -like 15 

posterior protrustion on the paroccipital process, and well -developed 16 

pterygoid crests converging into the crista oesophagea (convergence of these 17 

crests is also absent in kingoriids). Rastodon  can further be distinguished fr om 18 

all emydopoids (including the recently -redescribed Digalodon, of uncertain 19 

familial a ttribution; Kammerer et al. [48] ) by the absence of an embayment 20 

of the palatal rim anterior to the caniniform process, keel -like extension of 21 

palatal rim posterior to the caniniform process, and jaw symphysis with 22 

shovel-shaped tip [58] .  23 

Within Bidentalia (the clade containing Cryptodontia, Dicynodontoidea, 24 

and all taxa more closely related to them than to emydopoids), very few 25 
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generalized, basal forms are known; most b identalian taxa are readily 1 

referable to either Cryptodontia or Dicynodontoidea. The only bidentalian 2 

taxa sometimes recovered outside of those groups are Elph  and 3 

Interpresosaurus  from the La te Permian of Russia [7 2] and Katumbia  from the 4 

Late Permian of Tanzania and possibly Zambia [13 , 16] . These taxa are 5 

variously recovered (sometimes forming a clade, Elphidae) as either the 6 

basalmost bidentalians or at the base of Dicynodontoidea [4,23,48] . These 7 

taxa can be distinguished from Rastodon  by their proportionally shorter, 8 

broader skulls, broader dorsal process of the premaxilla, extensive overlap of 9 

the parietals by postorbitals in the intertemporal bar, and absence of an 10 

anterior process of the splenial (with the latter two characters bein g 11 

dicynodontoid synapomorphies).  12 

Two basal (i.e., not oudenodontid, rhachiocephalid, or geikiid) genera 13 

are known in Cryptodontia: Daqingshanodon from the Late Permian of China 14 

and Keyseria  from the Late Permian of South Africa [4] . Rastodon  can be 15 

distinguished from Daqingshanodon by its proportionally longer skull 16 

(particularly the temporal and basicranial regions), broader median exposure 17 

of the parietals, longer, taller crista oesophagea, and absence of a sharp 18 

lateral ridge on the canini form process. Rastodon  additionally di�ers from 19 

Daqingshanodon (and oudenodontids, rhachiocephalids, and geikiids) in the 20 

absence of typical cryptodont synapomorphies: it has no postcaniniform crest, 21 

only a median, weakly -developed nasal boss, and possess es a distinct 22 

postfrontal. Rastodon  also lacks a labial fossa (sensu Angielczyk and Kurkin 23 

[67] ), which further distinguishes it from geikiids (and dicynodontoids).  24 
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In general appearance, the skull of Rastodon  is most similar to that of  1 

Keyseria , a genus recently established by  Kammerer et al. [4]  for the species 2 

formerly known as ‘ Dicynodon’ benjamini , known from two specimens from 3 

the Beaufort Group of South Africa. Kammerer et al. (2011:14) also described 4 

Keyseria  as “remarkably generalized” and conside red it a metataxon (i.e., 5 

lacking autapomorphies). Ventrally, the skulls of Rastodon  and Keyseria  6 

exhibit a marked posterior angulation of the quadrate rami of the pterygoid 7 

and a similar anterodorsal slope of the basal tubera, forming ridges that 8 

converge  towards the median pterygoid plate. However,  Rastodon  can be 9 

distinguished from Keyseria  by its narrower intertemporal region  (and 10 

consequently, less exposure of the parietals), absence of a well -developed 11 

ridge along the lateral premaxilla -maxilla suture , absence of a marked 12 

embayment anterior to the caniniform process, better -developed ridges on 13 

the anterior rami of the ptergyoid that converge into the crista oesophagea, 14 

relatively anterior position of the pineal foramen,  and presence of a smaller 15 

pineal  foramen with raised rim (in Keyseria  the foramen is large and lacks any 16 

collar - or chimney -like boss).  17 

 18 

Phylogenetic position of Rastodon  and implications for 19 

bidentalian origins  20 

The parsimony analysis resulted in one most parsimonious tree with a 21 

tree length of 1018.763 steps. The consistency index (CI) is 0.238 and its 22 

retention index (RI) is of 0.712. Rastodon  was found to nest within Bidentalia 23 
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as the most basal member of this clade (Fig 6). The recovered tree topology is 1 

generally similar to that of other recent anomodont phylogenies (e.g. [15]), 2 

with some alterations. Beyond the addition of Rastodon , the current 3 

phylogeny di�ers fro m that of Kammerer et al. [48]  in the extens ive 4 

paraphyly of Cryptodontia, forming a grade at the base of Dicynodontoidea. It 5 

should be noted that this result has previously been recovered in certain 6 

iterations of t he matrix [4]  and character support for Cryptodontia is reliant 7 

primarily on continuo us characters. Niassodon  is recovered as the sister -taxon 8 

of Endothiodon , contra earlier a nalyses [15]  that recovered it as a kingoriid 9 

emydopoid, but consistent with its extensive postcanine dentition and 10 

Endothiodon -like palatines. Pylaecephalids are rec overed outside of 11 

Therochelonia, in accordance with a variety of previous analyses [13,  12 

54,65,66,68] . Unusually, Colobodectes  is recovered in a more basal position 13 

than Eodicynodon oosthuizeni , suggesting instability at the base of 14 

Dicynodontia in this ana lysis.  15 

 16 

Fig 6.  Phylogenetic position of Rastodon pterygolophus  within 17 

Dicynodontia based on the results of the phylogenetic analysis.   18 

 19 

The inclusion of Rastodon  in Bidentalia is supported by the following 20 

characters: length of interpterygoid vacuity (character 8), ratio of mandibular 21 

fenestra (character 12) and absence of an expanded area in the midventral 22 

plate of the vomers (character 65). Although not a robust ly-supported node, 23 

the overall morphology of Rastodon  is totally consistent with such a 24 

placement. It is possible that this taxon could actually represent a basal 25 
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cryptodont or dicynodontoid rather than a ‘stem’ -bidentalian, but it is 1 

unlikely to represent  a more basal taxon.  2 

The major dicynodont subclade Bidentalia must have diverged by the 3 

Middle Permian (based on the presence of the oudenodontid cryptodont 4 

Australobarbarus  in the Middle Permian Kotelnich fauna of Russia), but 5 

members of this group are conspicuously absent in Guadalupian rocks of 6 

Africa. Despite intense study and a rich dicynodont fossil record, the 7 

Eodicynodon  and Tapinocephalus  AZs of South Africa have not  produced any 8 

bidentalian fossils. The �rst record of a bidentalian in South Africa is the 9 

appearance of the oudenodontid cryptodont Tropidostoma dubium  in its 10 

eponymous assemblage zone at the base of the Upper Permian. Given recent, 11 

detailed scrutiny of the Tapinocephalus  AZ [73 ] it is unlikely that 12 

misidenti�cation or inadequate sampling can explain the absence of 13 

bidentalians in the Middle Permian record of South Africa. Rather, it is likely 14 

that the early evolution of this group was occurring outside of African basins. 15 

Rastodon  represents the �rst example of a basal bidentalian occurring in the 16 

Middle Permian ( Elph , Interpresosaurus , and Katumbia  are all Late Permian 17 

taxa, and these genera may represent dicynodontoids as noted above). 18 

Considering that  true cryptodonts (as represented by Australobarbarus ) were 19 

already present in Russia in the Middle Permian, it seems that bidentalians 20 

radiated rapidly and achieved broad distribution early in their history. The 21 

reasons for their exclusion from African ba sins is currently unknown. Further 22 

research into understudied Middle Permian records (such as those of South 23 

America and Asia) is needed to better understand the origins of this important 24 

clade.  25 
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bearing localities of the Middle to Late Permian (Guadalupian-Lopingian) 

Rio do Rasto Formation (Paraná Basin, Brazil)  
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* Corresponding author 

 

ABSTRACT 

The fossil tetrapod-bearing localities of the Rio do Rasto Formation of Brazil is 

currently the only known source of Guadalupian and Lopingian tetrapod fossils 

in South America comprising temnospondyl amphibians, therapsid, diapsid and 

parareptiles. The age of the Rio do Rasto Formation has been debated but, it 

is considered to range between the Wordian and the Changhsingian based on 

its fossil content. What this study currently demonstrates is that the 

identified tetrapod-bearing localities in Brazil represent incomplete but 

multiple faunal assemblages that correlate to the late Guadalupian and late 

Lopingian epochs of South Africa’s Beaufort Group and the Russian Platform. 

Therapsid fauna which mainly comprises anomodonts (including dicynodonts) 

and dinocephalians represent the best biostratigraphic markers for 

correlations among the three tetrapod-bearing localities of the Rio do Rasto 
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Formation. However, the only absolute dates from the Rio do Rasto Formation 

are associated with a single pareiasaurid specimen, Provelosaurus americanus 

which fits age estimates for the Tapinocephalus AZ (264.9 ± 2.5 My).  

 

Keywords: Biostratigraphy, land vertebrates, South America, terminal 

Paleozoic 

 

1.Introduction  

In Brazil, the rocks of the Paraná Basin (Fig. 1) record a succession of 

depositional environments from the Ordovician until the end of the 

Cretaceous periods and are divided into six supersequences: Rio Ivaí 

(Ordovician-Silurian), Paraná (Devonian), Gondwana I (Carboniferous−Early 

Triassic), Gondwana II (Mid−Late Triassic), Gondwana III (Late Jurassic−Early 

Cretaceous) and Bauru (Late Cretaceous) (Milani et al., 2007). Marine 

sedimentation was influenced by multiple transgression-regression cycles 

which occurred in the Paleozoic, including glacial periods, are recorded in the 

Rio Ivaí Supersequence (SS), Paraná SS and the base of the Gondwana I SS 

(Milani et al., 1995; Holz et al., 2010). The next phase of the sedimentation in 

the Paraná Basin consisted of a gradual increase in the continental 

sedimentation (top of the Gondwana I SS and Gondwana II SS), terminating in 

the formation of a large desert and the overlying lavas covering it, originated 

from the rift of the South Atlantic (Gondwana III SS; Milani et al., 2007). 

Bauru SS records semi-arid conditions during the Late Cretaceous and 

according to Fernandes and Coimbra (1996) it should be treated as a separate 

basin.  
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In the Gondwana I SS, Passa Dois Group comprises a series of 

lithostratigraphic units of Permian age (Fig. 1C). The uppermost unit is the 

Rio do Rasto Formation and is the only unit in Brazil, and South America, to 

yield continental tetrapod assemblages that range between late Guadalupian 

and late Lopingian in age (Langer, 2000; Cisneros et al., 2005; Boos et al., 

2015). The Rio do Rasto Formation is divided into two members, from base to 

top: Serrinha and Morro Pelado (Gordon Jr. et al., 1947). The former 

comprises fine laminated sandstones, with hummocky and swaley cross-

stratification, intercalated with mudstones and siltstones (Rohn, 2007; Warren 

et al., 2008). The presence of carbonate concretions in the mudstones and in 

the fine sandstones is common and their formation probably occurred in a 

lacustrine system (Alessandretti et al., 2015). Currently, Serrinha Member 

depositional history is interpreted as lacustrine with occasional restricted 

marine facies associations (Warren et al., 2008; Alessandretti et al., 2015; 

Simões et al., 2015).  

The Morro Pelado Member consists of fine to medium-grained 

sandstones with pelitic intercalations (Barberena et al., 1980; Holz et al., 

2010). The upper Morro Pelado Member gradually increases in the sandstone 

content and records a palaeoenvironmental trend towards increasing aridity 

(Lavina, 1991). Schemiko et al. (2014) identified four lithofacies associations 

in the Morro Pelado Member of eastern Santa Catarina and Paraná states: 

meandering fluvial, distal fluvial, lacustrine floodplain delta and wet aeolian. 

This identification is consistent with the interpretation of the Morro Pelado 

Member influenced by fluvial, shallow deltaic and aeolian depositions 

proposed by other authors (e.g. Lavina, 1991; Rohn, 1994; Warren et al., 
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2008; Holz et al., 2010). Tetrapod fossils are usually found in the fluvio-

deltaic facies of this member in Rio Grande do Sul, Santa Catarina and Paraná 

states (Barberena et al., 1985b; Strapasson et al., 2015; Martinelli et al., 

2016).  

The earliest discoveries of tetrapod fossils from the Rio do Rasto 

Formation took place in the Serra do Cadeado area (Paraná State) in the 1970s 

(Barberena et al., 1980). These findings included the therapsid Endothiodon 

and the temnospondyl Australerpeton (identified as Platyops by that time) 

(Barberena and Daemon, 1974; Barberena and Araújo, 1975; Barberena et al., 

1985a; Barberena, 1998). Subsequent collections by the UFRGS Fossil 

Vertebrate Laboratory and collaborators occurred in Rio Grande do Sul State 

from that moment on and in Santa Catarina State, in 1985, 2012 and 2013. 

Many of these field trips generated publications of taxa that have been used 

tentatively in correlations with other basins of similar age, namely the Karoo 

Basin of South Africa and the Russian Platform in Eastern Europe. Barberena 

et al. (1985a) suggested organizing the Guadalupian/Lopingian tetrapod-

bearing localities from Paraná and Rio Grande do Sul states into two local 

faunas (LF), respectively the Serra do Cadeado LF and Aceguá LF. The 

presence of Endothiodon in the first one was used to correlate it to the 

Cistecephalus AZ from South Africa, whereas the occurrence of 

“Pareiasaurus” (later reassigned to Provelosaurus by Lee (1997) was 

considered an indication of a somewhat younger age for the second LF 

(Cistecephalus AZ/Daptocephalus AZ).  The LF concept was widely accepted 

andapplied to the Rio do Rasto Formation in the following works (e.g. Langer, 

2000; Cisneros et al., 2005; Dias-da-Silva, 2012; Boos et al., 2013) with some 
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differences in the ages estimates for each LF (with a trend of suggesting 

correlations with older AZs of the Beaufort Group). The last LF to be defined 

was the Posto Queimado from the Rio Grande do Sul State, which is correlated 

with the Eodicynodon and Tapinocephalus AZs. According to this scheme, the 

bedrocks containing each LF could be correlated with other strata where the 

same or similar taxa occurred locally or worldwide, either by taking into 

account the stratigraphic ranges of all tetrapods of a single LF (e.g. Serra do 

Cadeado LF in Dias-da-Silva, 2012) or using the co-occurrence of taxa in each 

LF (Posto Queimado and Aceguá LFs in Cisneros et al., 2005). However, Boos 

et al. (2015) proposed discontinuing the use of the term ‘local fauna’ for the 

tetrapod occurrences of this unit since the many fossils from these sites have 

poor provenance data and are not helpful in distinguishing distinct faunal 

communities. So far the tetrapods of the Rio do Rasto Formation comprise 

therapsids (anomodonts and dinocephalians), parareptiles (a pareiasaurid), 

several temnospondyls and a diapsid (an archosauromorph) (Barberena and 

Araújo, 1975; Araújo, 1985; Barberena, 1998; Barberena and Dias, 1998; 

Langer, 2000; Dias and Barberena, 2001; Cisneros et al., 2005; Cisneros et al., 

2011; Ramos and Vega, 2011; Cisneros et al., 2012; Dias-da-Silva, 2012; Boos 

et al., 2015; Strapasson et al., 2015; Martinelli et al., 2016). These fossils 

were recovered from at least nine sites (Table 1). Besides body fossils, the 

formation yields a vertebrate ichnological record which has received deserved 

attention recently (Dentzien-Dias et al., 2012; Silva et al., 2012), as well as 

fossil plant (e.g. Rohn and Rösler 1989; Christiano-de-Souza and Ricardi-

Branco, 2015), fish (e.g. Dias 2012; Pauliv et al., 2014) and invertebrate 

remains (Ferreira-Oliveira and Rohn 2009; Simões et al., 2015). 
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The present contribution briefly reviews the localities where tetrapod 

discoveries from the rocks of the Guadalupian and Lopingian of the Rio do 

Rasto Formation (Paraná Basin) were made, examines the significance of 

these tetrapods from a biostratigraphic point of view, assesses how these 

fossils have aided in correlation with other basins worldwide and ultimately 

gives perspectives on their study. 

 

2.Materials and Methods 

The dataset of localities and fossil tetrapods of the Rio do Rasto 

Formation was assembled from the current literature available on this 

deposit, as well as from personal observations of the authors, and included an 

exhaustive search of each description of a new tetrapod 

specimen/taxon/locality for this formation. Table 1 summarizes this dataset. 

Data regarding tetrapod correlations and biozones of the Beaufort Group of 

South Africa and Russian Platform in Eastern Europe were compiled from 

Rubidge (1995), Damiani (2004), Rubidge (2005), Golubev (2005), Rubidge et 

al. (2013), Day et al. (2015a) and Viglietti et al. (2016) in order to build Figs 

2-6. The taxa selected from the Beaufort Group to represent the stratigraphic 

ranges Brazilian tetrapods used in this study are: Endothiodon bathystoma, 

Anomocephalus africanus (for Tiarajudens eccentricus), Moschops capensis 

and Moschognathus whaitsi (for the Serra do Cadeado tapinocephalid 

dinocephalian, since it displays strong affinities with them; Boos et al. 2015), 

Nanoparia + Anthodon + Pumiliopareia (for Provelosaurus americanus, since 

they form the clade Pumiliopareiasauria with it; Benton, 2016), Bidentalia 

dicynodonts (for a new dicynodont occurrence from the Boqueirão Farm 



 1 
 2 
 3 
 4 
 5 
 6 
 7 
 8 
 9 
10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 
20 
21 
22 
23 
24 
25 
26 
27 
28 
29 
30 
31 
32 
33 
34 
35 
36 
37 
38 
39 
40 
41 
42 
43 
44 
45 
46 
47 
48 
49 
50 
51 
52 
53 
54 
55 
56 
57 
58 
59 
60 
61 
62 
63 
64 
65 

locality), Rhinesuchidae (for Australerpeton cosgriffi and the Serra do 

Cadeado short-snouted temnospondyl) and Dinocephalia (for teeth described 

in Langer 2000). The fauna and their location are shown in Table 1 and their 

inferred stratigraphic ranges are shown in Fig. 2.  

The taxa selected from the Russian Platform to represent the 

stratigraphic ranges of some of the tetrapods occurring in Brazil are: 

Syodontinae (including Notosyodon and Syodon from the Platform, but also 

Australosyodon from the Beaufort Group, in order to represent Pampaphoneus 

biccai). These stratigraphic ranges are depicted in Fig. 3. These taxa from the 

Beaufort Group and Russian Platform were chosen because 1. They represent 

similar taxa occurring in deposits from Brazil and South Africa (like 

Endothiodon bathystoma; Cox and Angielczyk, 2015), 2. they are closely 

related to Brazilian forms (i.e. Anomocephalus and Tiarajudens which might 

be a single genus; Cisneros et al., 2015) or 3. they form a monophyletic clade 

with Brazilian forms (e.g. Syodontinae, Rhinesuchidae; Cisneros et al., 2012; 

Eltink et al., 2015). The estimated stratigraphic ranges of the tetrapods of the 

Rio do Rasto Formation are shown on Fig. 4.  

In the next sub-sections (from 2.1 until 2.7) we will briefly present 

each of the Rio do Rasto Formation tetrapod-bearing localities regarding their 

stratigraphic, sedimentological and paleontological aspects. Paraná State sites 

are discussed in 2.1 and 2.2, Santa Catarina State site in 2.3. and Rio Grande 

do Sul State sites from 2.4 to 2.7.  

 

2.1. Serra do Cadeado (EFCP and BR 376, respectively localities 1 and 2 in 

Fig. 1) 
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The Serra do Cadeado area is located between the municipalities of 

Ortigueira and Mauá da Serra in the north-central part of Paraná State, 

southern Brazil. This area is crossed by the highway BR 376 as well as by the 

Central Paraná Railway (EFCP). Both BR 376 and EFCP bear outcrops of the Rio 

do Rasto Formation, where fossil crustaceans, bivalves, plants (glossopterids, 

sphenophytes, pteridophytes), fishes (paleonisciforms and elasmobranchs) and 

tetrapods are found from the transition Serrinha Member/Morro Pelado 

Member until the top of the latter (Barberena et al., 1980; Rohn, 1994; 

Ferreira-Oliveira and Rohn 2009; Laurini et al., 2009; Figueiredo et al., 2011; 

Eltink and Langer, 2014). Fossil tetrapods include two temnospondyl varieties, 

Australerpeton cosgriffi (Barberena, 1998; Eltink et al., 2015) and a short-

snouted form (Barberena et al. 1980; Barberena and Dias 1998), and two 

therapsid forms: Endothiodon bathystoma and a tapinocephalid dinocephalian 

(Boos et al., 2013; Boos et al., 2015; Cox and Angielczyk, 2015). However, it 

is important to stress that the specimens referred to these taxa were not 

collected in a single exposure (Barberena and Daemon, 1974; Barberena, 

1998; Langer et al., 2009; Boos et al., 2015), but in different points within a 

railroad section that connects the cities of Ortigueira and Mauá da Serra 

(Barberena et al., 1980; Dias and Schultz, 2003), and at one site at the 

highway BR-376 named “Monjolo” (Eltink and Langer, 2014). The BR-376 runs 

approximately parallel to the railway, to the NE of it. At the entrance of the 

last tunnel of the EFCP, which corresponds to the highest point of the 

considered section, one can clearly observe the upper contact of the Morro 

Pelado Member with the aeolian sandstones of the Pirambóia Formation. 

Thus, it can be said that all fossils found in Serra do Cadeado locality come 
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from the upper levels of the Morro Pelado Member, just below the contact 

with Pirambóia Formation. In these levels, the Morro Pelado Member is 

represented by fluvial facies, comprising a sequence of very fine to fine-

grained sandstones intercalated with laminated siltstone (Barberena et al., 

1980).The sandstones are either tabular or lenticular, with intraformational 

conglomerate lags (Barberena et al., 1985b). The sandstone content increases 

towards the top of the Morro Pelado Member (Schemiko et al., 2014). 

 

2.2. São Jerônimo da Serra (PR090; locality 3 in Fig. 1) 

 

 São Jerônimo da Serra locality is situated at the 122 km along highway 

PR090, between Sapopema and São Jerônimo da Serra municipalities, 

northern part of Paraná Sate. Fossil tetrapod remains and traces are 

restricted to the Morro Pelado Member in the area, encompassing 

temnospondyl body and ichnofossils (Ramos and Vega, 2011) and other 

ichnofossils attributed to a parareptile (Procolophonoidea), a diapsid 

(Lepidosauromorpha) and synapsids (including a basal synapsid) (Silva et al., 

2012). Other fossils found in this site include bivalves, ostracods, 

conchostraceans, fish scales and sphenophyte remains (Silva et al., 2012). São 

Jerônimo da Serra outcrop comprises a succession of siltstones with 

intercalations of very fine to fine-grained sandstones, interpreted as distal 

alluvial fan deposits (Azevedo et al., in preparation). For a detailed section of 

this site, refer to Silva et al. (2012).   

 

2.3. Serra do Espigão (BR 116; locality 4 in Fig. 1) 
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 The Serra do Espigão locality corresponds to a site situated on the 108 

km along highway BR 116, between the municipalities of Monte Castelo and 

Santa Cecília, northern Santa Catarina State. According to Strapasson et al. 

(2015), this outcrop comprises a sequence of fine to medium-grained 

sandstones intercalated with siltstone layers that are interpreted as delta-

front deposits. Frequently fossiliferous horizons occur that contain 

fragmented bones. The temnospondyl Parapytanga catarinensis has been 

found at this locality, however, there is no information regarding the exact 

stratigraphic position that it was collected. Serra do Espigão locality probably 

comprises the upper portion of the Morro Pelado Member too, as suggested by 

its abrupt erosive contact with the overlying Botucatu Formation. However, 

the absence of the Pirambóia Formation between these units suggests it is an 

erosive contact, and part of the Rio do Rasto Formation was either eroded or 

never deposited. For a detailed section of this site, see Strapasson et al. 

(2015).  

 

2.4. Aceguá Site 1 (locality 5 in Fig.1) and Aceguá Site 2 (locality 6 in Fig.1) 

 

 Both sites are situated in a stretch of the BR153 highway between the 

Aceguá and Bagé municipalities, southern Rio Grande do Sul State, close to 

the border with Uruguay.  

Aceguá 1 is located at km 204 of the BR153 highway, where the 

holotype of the parareptile Provelosaurus americanus was found (Araújo, 

1985). Araújo (1982) described the outcrop as mainly comprising finely 

laminated siltstones and mudstones, with a predominance of siltstone. Rare 
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lenticular sandstone lenses also occur. The holotype was collected in a 

siltstone layer from the upper portion of the site. In addition, some 

postcranial elements of P. americanus were also found at a different outcrop 

named “km 204 + 600m” (West from the former), where very fine to fine-

grained sandstones predominate (Araújo, 1982). According to Araújo (1982), 

P. americanus remains were collected from the lowest sandstone layer at the 

site, which also contained diagenetic carbonate concretions. 

Aceguá 2 is an outcrop located at 176 km along the BR 153. Fossils 

found at this site include the temnospondyl Bageherpeton longignathus in 

association with fish scales (Dias and Barberena, 2001). According to Würdig-

Maciel (1975), the exposure assigned to the Rio do Rasto Formation comprises 

siltstone with horizontal lamination, and rare lenses of fine to medium-

grained sandstone. The vertebrate fossils mentioned previously were 

collected together in a single sandstone lense. For a detailed profile of this 

site, see Würdig-Maciel (1975).   

Holz et al. (2010) considered the Aceguá outcrops as belonging to the 

lower portion of the Rio do Rasto Formation (i.e. the Serrinha Member) due to 

their lithological characteristics. However, it does not fit with the 

chronostratigraphic ranges of Pareiasauria (Figs. 2 and 3).  

Rocha-Campos et al. (2011) dated (by means of U–Pb SHRIMP in zircons) 

“the uppermost ash fall layers found at the top of the Morro Pelado Member 

(Rio do Rasto Formation) from Aceguá at the Brazil–Uruguayan border”, 

obtaining an age around 258 Ma (Wuchiapingian). However, those authors did 

not indicate what stratigraphic interval the samples were collected and many 

ash deposits occur in the region. According to Rocha-Campos et al. (2011) the 
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base of the Rio do Rasto Formation should be around 266 Ma 

(Wordian/Capitanian limit).   

More recently, Norberto Dani (personal communication, 2015) dated 

(also using U–Pb SHRIMP in zircons) a sample of bentonite from the Aceguá 

Site 1 that was collected just below the level that the pareiasaurid fossils 

were recovered, and obtained an age of 264.9± 2.5 My (Capitanian). Although 

not published data, it is the only absolute date available with regards to an 

identified tetrapod taxon for the Rio do Rasto Formation. 

 

2.5. Fagundes farm (locality 7 in Fig.1) 

 

The Fagundes farm locality is located inside a private property in the 

Timbaúva region 20 km from the São Gabriel municipality, which is 

approximately in the central part of the Rio Grande do Sul State (Malabarba 

et al. 2003). Rocks of the Morro Pelado Member are exposed in several ravines 

at the site, comprising sequences of red laminated mudstones intercalated 

with conglomerates (Langer, 2000). The depositional environment of the 

outcropping units is interpreted as lacustrine with occasional interbedded 

high-energy fluvial deposits (Lavina, 1991; Langer, 2000). Fossil fish (including 

condrichthyans, actinopterygian and dipnoan remains), temnospondyls, 

parareptiles and therapsids have also been recovered from the Fagundes farm 

site (Malabarba et al., 2003).  

This locality was originally termed as Posto Queimado outcrop by 

Langer (2000) and its fossil tetrapod content as Posto Queimado LF (Cisneros 

et al., 2005; Dias-da-Silva, 2012). However, this LF grouped tetrapod findings 
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from Fagundes farm together with others coming from distinct outcrops from 

the same region (here referred as Boqueirão farm and Tiarajú-Barro Alto), not 

necessarily reflecting a contemporaneous fauna.  

 

2.6. Boqueirão farm (locality 8 in Fig.1) 

 

 The Boqueirão farm locality is another site located in the São Gabriel 

municipality, in the Catuçaba district and 10 km NE from the Fagundes farm 

site (Martinelli et al., 2016). The outcrop is divided into two exposures of the 

Morro Pelado Member, separated by a pond. Cisneros et al. (2008) described 

Boqueirão farm as a succession of siltstones interbedded with lenses of 

intraformational conglomerates and sandstones layers, interpreted as fluvio-

lacustrine depositional environments. From the SW exposure only coprolites 

have been found (Paula Dentzien-Dias personal communication, 2016), 

whereas in the NE exposure tetrapod fossils have been collected, such as the 

therapsids Pampaphoneus bicaii, a new dicynodont taxon and a temnospondyl 

amphibian (Cisneros et al., 2012; Dias-da-Silva, 2012). What is noteworthy are 

that the layers of the NE outcrop are tilted (with a SW dip), while those of the 

SW outcrop are horizontal and unaffected by tectonics, making it unclear 

whether these two exposures are coeval.  

 

2.7. Tiarajú (Barro Alto; locality 9 in Fig.1) 

 

The Barro Alto locality is situated in the Tiarajú district of the São Gabriel 

municipality, 20 km SW from the Fagundes farm site. It comprises a succession 
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of massive and finely laminated mudstones occasionally interbedded with 

conglomerates containing vertebrate fossils, and isolated sand lenses 

(Cisneros et al., 2015). The depositional context of this site is interpreted as 

fluvial with wide floodplains cut by small channels (Martinelli et al., 2016). 

Fossil remains reported for the Morro Pelado Member of this locality include 

charcoalified plant remains, invertebrate traces, fish teeth, isolated bones 

and scales. The basal therapsid Tiarajudens eccentricusand a fragmented 

diapsid humerus have also been found at this site (Cisneros et al., 2011; 

Manfroi et al., 2015; Martinelli et al., 2016). For a detailed section of this 

site, see Martinelli et al. (2016). 

 

3. Results 

According to Damiani (2004), the Rhinesuchidae of the Beaufort Group 

first appear in the Tapinocephalus AZ and only disappear at the termination 

of the Dicynodon AZ(now redefined as the Daptocephalus AZ by Viglietti et al. 

2016). In Brazil, the group is represented in the Rio do Rasto Formation by 

Australerpeton cosgriffi, the Serra do Cadeado short-snouted temnospondyl 

and maybe by Parapytanga catarinensis (Barberena and Dias 1998; Eltink and 

Langer, 2014; Strapasson et al., 2015). Despite the lack of refinement of this 

correlation suggested by Australerpeton and the short-snouted form, they still 

represent the best taxonomic and age-constrained temnospondyls of the 

formation until now (Eltink et al., 2015). For example, Bageherpeton 

longignathus was tentatively assigned to Archegosauridae (a taxon occurring 

at the base of the Guadalupian in the Russian Platform; Golubev, 2005), but it 

is only known by the holotype that consists of an incomplete lower jaw which 
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was never included in a phylogenetic analysis (Dias and Barberena, 2001). 

Indeterminate temnospondyls are reported from the Fagundes Farm and São 

Jerônimo da Serra localities, making these specimens not useful for 

biostratigraphic correlation. One potential informative specimen might be the 

temnospondyl of Boqueirão Farm locality figured in Dias-da-Silva (2012), 

preliminarly assigned to a Guadalupian Russian taxon.  

The endemic Provelosaurus americanus of the Rio do Rasto Formation 

belongs to the Pumiliopareiasauria (Lee, 1997; Benton, 2016), whose 

stratigraphic range in the Beaufort Group comprises the Tropidostoma, 

Cistecephalus and Daptocephalus AZs (Rubidge et al., 1995). A correlation to 

these three South African biozones could be made, but an absolute age 

obtained from a bentonite layer (represented by an asterisk in Figs.5-6) below 

the P. americanus specimen from Aceguá Site 1 indicates a Capitanian (264.9 

± 2.5) age. This means the depositional age more likely correlates to South 

Africa’s Tapinocephalus AZ.  

We can offer two explanations for the discrepancy between the 

absolute dating associated with P. americanus in Brazil and the first 

appearance of Pumiliopareiasauria in South Africa: 1. There is a 

temporal/depositional hiatus of at least 5 My separating the layers below the 

appearance of Provelosaurus in the Rio do Rasto Formation (Capitanian in 

age, correlated with the Tapinocephalus AZ) from the layers on top 

(containing Provelosaurus, correlated from Tropidostoma AZ upwards) or 2. 

Provelosaurus americanus is the oldest member of Pumiliopareiasauria, as 

suggested by Cisneros et al. (2005). Unfortunately, it is not possible to prove 

either hypothesis at this stage.  
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Therapsid occurrences in Brazil have allowed for more refined 

correlations to the Beaufort Group of South Africa’s Karoo Basin. Endothiodon 

bathystoma represents the only taxon which can provide a direct correlation 

at genus and species level and it is found in the Beaufort Group’s 

Pristerognathus, Tropidostoma and lowermost Cistecephalus AZs (all 

Lopingian in age; Rubidge, 1995, 2005). Tiarajudens eccentricus stratigraphic 

range is represented by the only occurrence of its sister-taxon Anomocephalus 

africanus from the Tapinocephalus AZ. Both taxa are only know by holotypic 

material but, they might represent dimorphic specimens of the same taxon 

since they are only distinguished by the absence or presence of a long saber-

canine (Cisneros et al., 2015). Another specimen in a similar situation is that 

of the tapinocephalid dinocephalian recovered from the Serra do Cadeado 

(EFCP) locality. Its stratigraphic range is based on the occurrences of the 

tapinocephalids Moschognathus whaitsi (only known by its holotype) and 

Moschops capensis (known by a dozen specimens) in the Beaufort Group, 

which is restricted to the Tapinocephalus AZ (Rubidge, 1995; Day et al. 

2015a). Moschognathus was synonymized with Moschops by Boonstra (1969), 

but in Brazil they are still treated as two genera. This is because there is not 

enough material preserved in the Moschognathus holotype to merge it with 

Moschops, in addition to differences in mandibular proportions and 

morphology (see Boos et al. 2015). As in the case of Tiarajudens, only further 

collections will reveal if these therapsid taxa represent one or separated 

genera. For now, dinocephalian and T. eccentricus remains have potential to 

indicate a Guadalupian age for the levels where they occur and correlation 

with only one biozone of the Beaufort Group.  UNIPAMPA PV-317P is a 
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dicynodont specimen identified as the most basal member of Bidentalia (Boos 

et al., in press).  

Bidentalian occurrences in the Beaufort Group are recorded from the 

Tropidostoma AZ until the Triassic AZs (Rubidge, 1995; Rubidge, 2005). This 

range could be assumed for UNIPAMPA PV-317P (except the Triassic AZs) 

however, that does not seem the case. Bidentalians from the Tropidostoma 

AZ upwards represent more derived forms than the Brazilian forms. Also, the 

locality where UNIPAMPA PV-317P was collected (Boqueirão Farm) bears only 

Guadalupian tetrapods (the dinocephalian P. biccai and an unpublished 

temnospondyl Guadalupian taxon), though the layers of this site are tilted and 

perhaps not deposited at the same time interval. On the other hand, there is 

only another bidentalian that might be recorded from the Guadalupian: 

Australobarbarus from the Deltavjatia vjatkensis AZ of the Russian Platform 

(Kotelnich Faunal Sub assemblage, which is equivalent the 

Guadalupian/Lopingian boundary according to Golubev, 2005, and Kurkin, 

2010).  

We can hypothesize that UNIPAMPA PV-317P is the most basal and 

oldest bidentalian dicynodont known to date and the strata it occurs in  is 

Guadalupian in age or, the locality (Boqueirão Farm) comprises at least two 

distinct faunal assemblages (one Guadalupian and the other Lopingian in age). 

The presence of the dinocephalians can confidently assign strata to the 

Guadalupian (Day et al., 2015b) which correlates them either to the 

Eodicynodon AZ and/or Tapinocephalus AZ (e.g. Langer, 2000). Also 

noteworthy is the estimated Syodontinae stratigraphic range includes the top 

of the Kungurian (Cisuralian) and the base of the Guadalupian (until the 
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Wordian), which means correlations with the Eodicynodon AZ in South Africa, 

but also with older strata in Eastern Europe (Kazakhstan and Russia) 

(Kammerer, 2011; Cisneros et al., 2012).  

The only Permian diapsid remains recovered from the Rio do Rasto 

Formation is an indeterminate archosauromorph fragment, and poses some 

problems for correlation with other basins due to the rare and sparse records 

of archosauromorphs in the Permian and to its absence in the Beaufort Group 

(Ezcurra et al., 2014; Martinelli et al. 2016). Though not found in the Permian 

strata of South Africa, archosauromorphs are already present in the 

Capitanian (top), Wuchiapingian and Changhsingian strata of the Russian 

Platform (Tatarinov, 1960; Sennikov, 1997; Sennikov and Golubev, 2006). 

Therefore, the location of the archosauromorph specimen could mean strata 

is equivalent to the Daptocephalus AZ. However, the locality where the 

Brazilian Permian archosauromoph was recovered is the same as the basal 

anomodont T. eccentricus which suggests correlation with the Tapinocephalus 

AZ is also possible (Martinelli et al., 2016).  

 

4. Discussion  

Most previous workers who considered the biostratigraphic relationships 

of the Rio do Rasto Formation using tetrapods correlated it with one or more 

assemblage zones (AZ) of the Beaufort Group of South Africa and with one or 

more tetrapod faunal complexes of the Russian Platform (e.g. Barberena et 

al., 1985b; Cisneros et al., 2005; Langer, 2009; Dias-da-Silva, 2012). However, 

a robust correlation of the tetrapod zones of the Russian Platform to the 

international marine stages is not possible at this stage. This is due to the 
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scarcity of absolute ages from the continental deposits of the Russian 

Platform and due to the uncertainty regarding the Russian regional scale and 

its equivalent stages on the international time scale. For these reasons 

biostratigraphic correlation of the tetrapod-bearing localities of the Rio do 

Rasto Formation is primarily based on the AZs of the Beaufort Group. 

São Jerônimo da Serra, Aceguá Site 2 and Fagundes farm represent the 

localities with the most poorly constrained calibration against the Beaufort 

Group AZs (Fig.5). This happens in part due to the uncertainty around the 

affinities of the temnospondyl occurrences of the three sites (Dias and 

Barberena, 2001; Malabarba et al., 2003; Ramos and Vega, 2011), but also due 

to the lack of tetrapod material (as is the case of São Jerônimo and Aceguá 2 

where temnospondyls are the only tetrapod body remains) recovered from 

these outcrops. Fagundes farm is more diverse than the other two localities, 

but its fossil tetrapod content is constitutes very fragmentary specimens, 

sometimes not identifiable at more inclusive taxonomic levels (except from 

Provelosaurus americanus; see Table 1). The Fagundes farm locality could 

therefore comprise strata that are representative of all six Permian AZs from 

South Africa (eg. Eodicynodon until Daptocephalus AZ) (Fig,6). At present, the 

three localities discussed above cannot contribute significantly to the 

biostratigraphic correlations of the Rio do Rasto Formation based on tetrapods 

however, further collecting could indicate whether they represent 

depauperated faunas or if this is an artifact of collection. The latter 

hypothesis is likely to be confirmed, since São Jerônimo da Serra site, for 

example, is a relatively new outcrop explored in the formation whose first 

paleontological works are from the 2010s (e.g. Ramos and Vega, 2011; Silva et 
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al., 2012; Pauliv et al., 2014). On the other hand, Aceguá Site 2 and Fagundes 

farm have not been in the route for recent expeditions and the last works 

concerning new findings of tetrapods date back to the first half of the 2000s 

(e.g. Dias and Barberena, 2001; Cisneros et al. 2005).  

Boqueirão farm is also a diverse locality of the Rio do Rasto Formation, 

but its tetrapods pose a biostratigraphic puzzle, combining the presence of a 

Syodontinae dinocephalian (which occur in the lower tetrapod biozones of the 

Russian Platform and of the Beaufort Group, (Fig.3), a Guadalupian 

temnospondyl (Dias-da-Silva, 2011) and a basal bidentalian dicynodont (which 

is known in the Guadalupian-Lopingian limit in Russia and only in the 

Lopingian of South Africa; Figs 2 and 4), which allow correlation with all 

Permian AZs of the Beaufort Group and even lower strata from the Russian 

Platform (Fig.5). It is possible that the site bears at least two different 

tetrapod assemblages, the lowest comprising a dinocephalian and a 

temnospondyl from the Guadalupian and the upper containing a Lopingian 

bidentalian dicynodont. However, another hypothesis can be suggested for 

Boqueirão farm (though less parsimonious): the bidentalian dicynodont can 

represent the oldest record of the group, being Guadalupian in age and 

contemporaneous to the other two taxa found in the outcrop, whereas P. 

biccai, the dinocephalian, could be the youngest Syodontinae (since the other 

occurrences for the group are restricted to the levels correlating to the 

Eodicynodon AZ in South Africa and older strata in the Russian Platform). In 

addition, correlation with the Eodicynodon AZ is unlikely given the paucity of 

fossils from this biozone in the Karoo Basin (Rubidge 1990; Nicolas and 

Rubidge 2010). The hypotheses can be tested after collection of more 
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material in the site or occurrence of the same taxa in other basins (ideally 

associated to a radiometric dating). 

When combining all tetrapod ranges (Fig. 5) of the Serra do Cadeado 

(EFCP), Serra do Cadeado (BR 376) and Serra do Espigão localities, they all 

seem to overlap stratigraphically from the Tapinocephalus AZ until the 

Daptocephalus AZ (from the Capitanian to the Changhsingian; or possibly from 

the top of the Wordian until the Changhsingian) due to the long range of 

Rhinesuchidae (A. cosgriffi, short-snouted from and perhaps P. catarinensis; 

Fig.4). Though temnospondyls are the most abundant tetrapods of the Rio do 

Rasto Formation (see Table 1), most of the taxa are endemic to the formation 

at generic level and thus, correlations with other basins worldwide are still 

based on less inclusive level (Rhinesuchidae) which hinders any attempt of 

more refined correlations. Serra do Cadeado (EFCP), however, provide slightly 

different correlations between the Rio do Rasto Formation and the Beaufort 

Group when we consider the taxa are in co-occurrence in that locality. Serra 

do Cadeado-EFCP findings include rhinesuchid temnospondyls, the therapsid 

Endothiodon bathystoma (a dicynodont) and a tapinocephalid dinocephalian 

(see Table 1). The only biozone in the Beaufort Group where tapinocephalids 

and rhinesuchids co-occur is the Tapinocephalus AZ (Day et al., 2015a), thus 

the lowest possible biozone for correlation would be Tapinocephalus AZ 

(Fig.6). On the other hand, the upper limit for this correlation is given by 

Endothiodon bathystoma, whose stratigraphic range comprises the top of the 

Pristerognathus AZ, the Tropidostoma AZ and the base of the Cistecephalus 

AZ (Fig.2). It is important to remember that the fossil tetrapods recovered 

from this locality might not represent a contemporaneous assemblage (they 
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were collected in different exposures along the railway) and until more 

specimens are collected from Serra do Cadeado-EFCP any attempts to 

determine the age of the Rio do Rasto Formation in this area are speculative 

and not definite. 

Tiarajú locality also falls within a wide stratigraphic interval, from the 

Tapinocephalus AZ to the Daptocephalus AZ, due to the combined ranges of 

the basal anomodont Tiarajudens eccentricus and archosauromorphs (based 

on the occurrences of the Russian Platform; Figs 3-4), with a possible gap in 

the Pristerognathus AZ equivalent horizons. Here it is worth noting that 

archosauromorphs have not been reported for the Permian of the Beaufort 

Group yet and for this reason, the stratigraphic range of Archosauromorpha in 

Russia was converted to its equivalent in the international time scale and 

consequently correlated with the Beaufort Group AZs. If we use the data from 

the Russian Platform to assign a relative age to Tiarajú locality regarding the 

occurrence of an archosauromorph postcranial fragment (Figs. 3), we can 

tentatively assume this is the oldest record of the group in order to close the 

gap between the occurrences of the two tetrapods of the site (Fig.6). It is 

tempting to correlate the Rio do Rasto Formation in the Tiarajú (Barro Alto) 

site with a single biozone (Tapinocephalus AZ) of the Beaufort Group 

according to this arrangement (Fig.6). However, T. eccentricus and the 

indeterminate archosauromorph are recorded in the same outcrop and might 

come from different horizons (Martinelli et al., 2016) which means they could 

not be contemporaneous. Additionally, archosauromorphs are very rare 

findings in the Permian and more studies are needed in order to clarify their 

origins and distribution during this period (Ezcurra et al., 2014).  
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Aceguá 1 possibly yields horizons correlated with the Beaufort Group 

from the Tropidostoma AZ until the Daptocephalus AZ (Fig.5), representing 

the best age constrained tetrapod-bearing site of the Rio do Rasto Formation. 

Also, it has an absolute dating associated with the occurrence of its only 

tetrapod, the pareaisaurid Provelosaurus americanus, deserving some further 

considerations. 

Chronostratigraphic data from the Rio do Rasto Formation comes 

entirely from bentonite layers that crops out at Aceguá region, southwestern 

Rio Grande do Sul. Considering the absolute ages obtained until now for the 

ashlayers that occur around the Brazilian/Uruguayan border, we have a range 

from 264.9 ± 2.5 My (Norberto Dani, personal communication = Captanian) to 

+258 Ma (Rocha-Campos et al., 2011 = Middle Wuchiapingian).  However, only 

the first of these dates can be directly correlated to a fossil tetrapod 

occurrence, obtained from a bentonite layer just below the occurrence of 

pareiasaurid remains at Aceguá Site 1 (represented by an asterisk in Figs 5 

and 6).  

Since there may be more than one bentonite layer occurring in Aceguá 

region, these different ages may reflect real different ages for distinct 

bentonite layers rather than methodological shortcomings. The source of all 

Permo-Triassic bentonites of the Western Gondwana is theorized to be Choiyoi 

magmatic episode (Rocha-Campos et al., 2011). All these chronostratigraphic 

data point to an age in agreement with those suggested by biostratigraphic 

data coming from the fossil tetrapods (see Boos et al., 2013 for a revision). In 

this scenario, if the hypothesis that all fossil tetrapods of the Rio do Rasto 

Formation are contemporaneous is correct (observe correlations for each 
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locality in Figs.5-6), their correlation with the tetrapods of the Beaufort 

Group is only possible in the interval between the Tropidostoma AZ and the 

Daptocephalus AZ, where horizons are younger than 264.9 My and 

pareiasaurids occur. However, based on currently available sample, evidence 

suggests (observe all localities with tetrapod occurrences correlated with 

levels lower than Tropidostoma AZ in Fig.6 plus the occurrence of 

dinocephalians in Fig.2, which is restricted to the Guadalupian) that there is 

more than one tetrapod-bearing layer occurring within the Rio do Rasto 

Formation, as seen in other contemporaneous basins of southern Africa, 

where incomplete (when compared to the Beaufort Group of South Africa) 

tetrapod assemblages are preserved (see Smith et al., 1993; Catuneanu et al. 

2005; Sidor et al., 2010; Angielczyk et al., 2014). In such a scenario, the total 

range of possible correlations of the Rio do Rasto tetrapod faunas should be a 

longer stratigraphic interval that comprises strata that ranges between the 

Tapinocephalus (according to the absolute dating from Aceguá Site 1) and 

Daptocephalus AZs from the Beaufort Group of South Africa (Fig.6).  

The precise relationships between the Rio do Rasto formation fossil 

tetrapod-bearing localities will probably not be fully resolved without very 

fine-scale mapping. Until then, it is expected that the collection of more 

fossils in the Rio do Rasto Formation combined with additional 

chronostratigraphic data will eventually allow for the building of a consistent 

biostratigraphic framework, divided into well-defined biozones like those of 

the Beaufort Group, South Africa. 

5. Conclusions 
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The present study recognized nine tetrapod-bearing localities in the Rio 

do Rasto Formation of the Paraná Basin: Serra do Cadeado-EFCP, Serra do 

Cadeado (BR376), São Jerônimo da Serra, Serra do Espigão, Fagundes farm, 

Boqueirão farm, Tiarajú (Barro Alto), Aceguá Site 1 and Aceguá Site 2, located 

in the states of Paraná, Santa Catarina and Rio Grande do Sul. They record 

Guadalupian and Lopingian continental environments, influenced by fluvial, 

lacustrine, deltaic and aeolian.  

Regarding biostratigraphy, given the long range of some taxa and 

collection bias, it is not possible at the moment to constrain the time interval 

of the tetrapod-bearing localities of the Rio do Rasto Formation to only one 

biozone of the Beaufort Group or the Russian Platform. Even in localities 

where taxonomic diversity is higher (e.g. Fagundes farm, Boqueirão farm), the 

problem of stratigraphic resolution is not solved due to fragmented nature of 

the specimens and/or lack of precise provenance data. For now what this 

study demonstrates is that the identified localities in Brazil likely represent 

incomplete but multiple faunal assemblages that correlate to the 

Guadalupian/Lopingian of South Africa’s Beaufort Group and the Russian 

Platform. Therapsids represent the best biostratigraphic markers for 

correlations among the three areas, allowing correlation at more inclusive 

taxonomic levels (i.e. Endothiodon bathystoma, Anomocephaloidea, 

Syodontinae) or better constrained ages for the strata where they occur, as 

the case of dinocephalians.  

Absolute dating associated with a tetrapod occurrence for this 

formation at Aceguá Site 1 indicates that the levels bearing the pareiasaurid 

Provelosaurus americanus are younger than 265 My and can be correlated with 
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the Tapinocephalus AZ to the Daptocephalus AZ. Ideally, future collections 

should be associated with more precise stratigraphic and geographic data, but 

also with absolute datings in order to calibrate the tetrapod occurrences 

against the global time scale.  
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Figure captions 

Fig.1. Geological and geographical context of the study area. A. 

Supersequences of the Paraná Basin, their time span and the main 

depositional environments they contain. Gondwana I Supersequence is 

highlighted in order to indicate it bears the Rio do Rasto Formation. Data from 

Milani et al. (2007); B. Map showing location of the Rio do Rasto Formation in 

southern Brazil and the approximate locations of the main tetrapod-bearing 

localities of this unit. Numbers indicate the following sites: (1) Serra do 

Cadeado-EFCP, (2) Serra do Cadeado– BR 376, (3) São Jerônimo da Serra, (4) 

Serra do Espigão, (5) Aceguá Site 1, (6) Aceguá Site 2, (7) Fagundes farm, (8) 

Boqueirão farm and (9) Tiarajú (Barro Alto). Modified from Barberena et al. 

(1985b).  C. Generalized lithostratigraphy of the Passa Dois Group of the 

Paraná Basin. Correlations between lithostratigraphy and marine stages based 

on Holz et al. (2010). Neither the marine stages nor the stratigraphic units are 
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scaled to their relative temporal durations or their relative thickness in the 

field. Abbreviations: BR 376, the highway crossing the Serra do Cadeado area; 

EFCP: Central Paraná Railway, the railroad crossing the Serra do Cadeado 

area. 

 

Fig.2. Stratigraphic ranges of some tetrapod taxa occurring in the Beaufort 

Group (Karoo Basin, South Africa). The same or very similar taxa also occur in 

the Rio do Rasto Formation (Paraná Basin, Brazil). Solid lines indicate the 

taxon is known from many specimens and its stratigraphic position in the 

Beaufort Group is well-resolved, whereas a single dot indicates the taxon is 

known only by one or few specimens. Absolute datings only available for some 

intervals of the Pristerognathus, Tropidostoma and Cistecephalus AZs 

(indicated by arrows) and thus, it is not possible to calibrate the top of the 

Eodicynodon AZ and the base of the Tapinocephalus AZ against the 

International Chronostratigraphic Chart at the moment. Data from: Rubidge 

(1995), Damiani (2004), Rubidge (2005), Rubidge et al. (2013), Day et al. 

(2015), International Commission on Stratigraphy (2015) and Viglietti et al. 

(2016). Abbreviation: AZ, Assemblage Zone.  

Fig.3. Stratigraphic ranges of some tetrapod taxa occurring in the Russian 

Platform (Eastern Europe). The same higher taxa also occur in the Rio do 

Rasto Formation (Paraná Basin, Brazil). Solid lines indicate the taxon is known 

from many specimens and its stratigraphic position in the Russian Platform is 

well-known, whereas dashed lines indicate the taxon is known by few 

specimens. Syodontinae includes the following taxa: Syodon biarmicum, 

Notosyodon gusevi (both from the Russian Platform) and the South African 
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Australosyodon nyaphuli. Note that at moment, any correlation between the 

International Cronostratigraphic Chart (ICC) and the Russian Regional Scale 

(RRS) is tentative and not based on absolute dating.. Abbreviations: AZ, 

Assemblage Zone; Ca, Capitanian; Cd, Chroniosaurus dongusensis; CISUR., 

CISURALIAN; Cl, Chroniosaurus levis; Cp, Chroniosuchus paradoxus; Jm, 

Jarilinus mirabilis; Kung., Kungurian. Data from Golubev (2005) and 

references cited therein, with updates from International Commission on 

Stratigraphy (2015), Sennikov and Golubev (2006) and Kammerer (2011).  

Fig.4. Estimated stratigraphic ranges proposed for some fossil tetrapods 

occurring in the Rio do Rasto Formation, according to their distribution in the 

Beaufort Group of South Africa and in the Russian Platform. Archosauromorphs 

were not found in the Permian of the Beaufort Group until now and thus, their 

range as shown here is based on a cross-correlation between the Beaufort 

Group and the Russian Platform. Time scale according to the International 

Commission on Stratigraphy (2015). South African AZs based on data from 

Rubidge (2005), Rubidge et al. (2013), Day et al. (2015) and Viglietti et 

al.(2016).  

Fig.5. Age estimates and stratigraphic correlations proposed for the Rio do 

Rasto Formation fossil tetrapod-bearing localities according to the 

occurrences of tetrapod taxa in each locality (following Table 1 and Figs 2-4). 

Time scale according to the International Commission on Stratigraphy (2015). 

South African AZs based on data from Rubidge (2005), Rubidge et al. (2013), 

Day et al. (2015) and Viglietti et al. (2016). Asterisk indicates radiometric 

dating below the pareiasaurid level in Aceguá Site 1 (264.9± 2.5 My). 
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Fig.6. Age estimates and stratigraphic correlations proposed for the Rio do 

Rasto Formation fossil tetrapod-bearing localities according to the co-

occurrences of tetrapod taxa in each locality (following Table 1 and Fig 4). 

Time scale according to the International Commission on Stratigraphy (2015). 

South African AZs based on data from Rubidge (2005), Rubidge et al. (2013), 

Day et al. (2015) and Viglietti et al. (2016). 

 

Table caption 

Table 1. Tetrapod taxa of the main localities of the Guadalupian/Lopingian 

Rio do Rasto Formation, southern Brazil. Data from: Barberena and Araújo 

(1975), Araújo (1985), Barberena (1998), Barberena and Dias (1998), Langer 

(2000), Dias and Barberena (2001), Malabarba et al. (2003), Cisneros et al. 

(2005), Cisneros et al (2011), Ramos and Vega (2011), Cisneros et al. (2012), 

Dias-da-Silva (2012), Strapasson et al (2015), Boos et al (2015) and Martinelli 

et al (2016). Abbreviations: A, Amphibia; Ano, Anomodontia; D, Diapsida; Din, 

Dinocephalia; EFCP, Central Paraná Railway; P, Parareptilia; Rh, 

Rhinesuchidae; SC, Santa Catarina; T, Therapsida (derived Synapsida). All 

amphibian remains known to date in the Rio do Rasto Formation are identified 

as temnospondyls. Provelosaurus americanus is a pareiasaurid taxon. * 

According to Boos et al (2015). 
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A 
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x  
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x 
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x 

  
x 

   

A Temnospondyli n. sp. 
(UNIPAMPA-PV-00137) 

      
x 

  

A 
(Rh?) 

Parapytanga 
catarinensis 
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P Provelosaurus 
americanus 

   
x 

 x 
 

  

D Archosauromorpha 
indet. 

      
 x 

 

T 
(Ano) 

Tiarajudens 
eccentricus 

      
 x 

 

T 
(Ano) 

Endothiodon sp. 
x 
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Bidentalia n.g. & sp. 
(UNIPAMPA-PV-317P) 

 
     

x 
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Tapinocephalidae 
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x 
    

x  
  

T 
(Din) 

Anteosauria indet.      
x  
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(Din) 

Titanosuchidae indet.      
x  

  

T Pampaphoneus biccai       x   

Table 1
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PARTE III 

 

A terceira parte desta tese consiste em outras publicações produzidas 

ao longo do doutorado da autora e dividem-se em (1) diretamente relacionadas 

ao tema central da tese e (2) não relacionadas. São incluídos ainda o histórico 

do curso e os pareceres emitidos pela banca no Exame de Qualificação.  
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29gANTES DOS MAMÍFEROS: 

No ! nal do período Carbonífero (cerca de 320 
milhões de anos atrás), surgiram os primeiros tetrápodes 
amniotas, o clado que hoje consiste de “répteis”, aves e ma-
míferos. Devido ao seu modo de reprodução por fecun-
dação interna, indepententemente do meio aquático, e com 
a produção de um ovo com casca carbonática, os amniotas 
puderam conquistar de! nitivamente o ambiente terrestre. 
Com isso, a estrutura tró! ca dos ecossistemas continen-
tais começou a estabelecer-se no sentido de a cadeia ali-
mentar depender cada vez menos de organismos aquáticos 
(como algas, peixes e anfíbios). Árvores altivas e samam-
baias forneciam sombra à beira de pequenos corpos d’água, 
enquanto uma fauna diversi! cada de tetrápodes desempe-
nhava os diferentes papéis que lhe cabiam: uns escavavam 
em busca de alimento ou para construir suas tocas, alguns 
pastavam e se fartavam com a vegetação mais rasteira, en-
quanto outros, caçadores solitários ou gregários, ! cavam 
à espreita de suas presas. Os principais personagens deste 
cenário eram os sinápsidos (Synapsida), grupo que compõe 
uma linhagem de tetrápodes amniotas independente da li-
nhagem dos Sauropsida, a qual inclui tartarugas, lagartos, 
crocodilos e aves atuais, além de pterosauros e dinossauros 
não avianos, entre outras formas fósseis.

O Clado Synapsida é um grupo mono! lético, ou 
seja, um grupo natural que reúne todos os descendentes 
de um ancestral comum, incluindo os táxons extintos e 
os viventes. Nesta concepção, os seus representantes atuais 
são os mamíferos. 

Os primeiros sinápsidos que se diversi! -
caram e  dominaram os ecossistemas terrestres foram 
os “pelicossauros”, que viveram durante o ! nal do 
Carbonífero e em grande parte do Permiano (Romer e 
Price 1940, Hopson e Barghusen 1986). Eles foram os 
primeiros amniotas carnívoros a surgir no planeta (mas 

ANTES DOS MAMÍFEROS: 
OS SINÁPSIDOS PERMOTRIÁSSICOS DO SUL DO BRASIL

Marina Bento Soares
Alessandra D. S. Boos
Téo Veiga de Oliveira

também existiam formas herbívoras) e alguns atingiram 
mais de 3 m de comprimento. Os “pelicossauros” formam 
um grupo arti! cial de sinápsidos, ou seja, representam um 
agrupamento para! lético que compreende vários táxons 
aparentados, mas sem levar em consideração todos os seus 
descendentes (neste caso os terápsidos, que serão abor-
dados logo adiante no texto). Entretanto, por se tratar de 
um termo corrente na literatura, optou-se por utilizá-lo 
aqui entre aspas.

Os “pelicossauros” compartilhavam muitas caracte-
rísticas anatômicas com seus primos saurópsidos, como um 
grande número de ossos no crânio e na mandíbula, e um 
esqueleto pós-craniano com a postura abduzida dos mem-
bros, ou seja, úmero e fêmur posicionados paralelos ao solo 
(como nos lagartos). Entretanto, sua anatomia craniana 
mostra que eles estão mais proximamente relacionados aos 
mamíferos que aos “répteis”. Isso é atestado pela presença 
de uma abertura, ou fenestra, localizada de cada lado da re-
gião temporal do crânio, limitada ventralmente pelos ossos 
jugal e esquamosal e, dorsalmente, pelos ossos pós-orbital 
e esquamosal (Fig. 1). Esta fenestra é encontrada em todos 
os sinápsidos e destina-se à ! xação dos músculos adu-
tores da mandíbula. Por conta disso, diz-se que este tipo 
de crânio é sinápsido (em oposição aos crânios anápsidos 
das tartarugas e diápsidos dos demais “répteis” e aves, com 
nenhuma e duas aberturas, respectivamente) (Fig. 2). 

Em termos de feições osteológicas, os “pelicossauros” 
apresentavam um grande número de dentes indiferenciados 
nas margens da maxila e da mandíbula; dentes estavam pre-
sentes também no palato e na face lingual da mandíbula; as 
coanas (narinas internas) eram posicionadas bem anterior-
mente no palato, mostrando que não havia separação entre 
as passagens do ar e do alimento dentro da boca; as costelas 
ocupavam toda a caixa torácica e não havia diferenciação 
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tudes mais baixas da Laurásia durante o Permocarboní-
fero, quando vigoravam condições climáticas mais amenas 
que no Gondwana (Fig. 4).

Ao ' nal do Permiano, os “pelicossauros” foram 
substituídos por um novo grupo de sinápsidos mais 
avançados, os terápsidos (/ erapsida). Os “pelicossauros” 
Sphenacodontidae são apontados como o grupo-irmão 
dos terápsidos (Rubidge e Sidor 2001). Dentro do grupo 
são reconhecidos seis clados: Biarmosuchia, Dinocephalia, 
Anomodontia, Gorgonopsia, / erocephalia e Cynodontia 
(Olson 1986). Este último inclui os mamíferos (Fig. 5). 

O CLADO THERAPSIDA

A história evolutiva dos terápsidos documenta 
com bastante detalhe os passos anatômicos envolvidos na 
transição de um padrão amniota basal, pouco e' ciente em 
termos energéticos, com um aparato mastigatório rudi-
mentar e postura abduzida dos membros, para formas mais 
ativas metabolicamente, cada vez mais similares ao padrão 
mamaliano (Fig.  6). Comparados aos “pelicossauros” os 
terápsidos mostram um aumento da fenestra temporal 
e do processo coronoide do dentário onde os músculos 
adutores da mandíbula se ' xam. Isso conferiu uma força 
maior de mordida, o que também é atestado pelo aumento 
dos dentes caninos (Fig. 7).

Segundo Kemp (2012), o surgimento dos terápsidos 
pode ser considerado uma revolução na história da vida na 
Terra, uma vez que a aquisição da endotermia, capacidade 
de gerar calor interno e manter a temperatura do corpo 
constante, deu seus passos iniciais dentro da linhagem 
terápsida, antes mesmo do surgimento dos mamíferos. 
Possivelmente, esta nova estratégia ' siológica tenha pos-
sibilitado a ampla dispersão do grupo ao longo do Pangea 
(Laurásia e Gondwana) (Fig. 8). 

É importante observar que a ampla distribuição 
temporal dos terápsidos não mamíferos, do Neopermiano 
ao Eocretáceo, implica na sobrevivência do grupo ao 
maior evento de extinção em massa que ocorreu no pla-
neta no limite Permotriássico, dizimando cerca de 90% de 
todos os organismos que viviam, seja no domínio terrestre 

das vértebras na coluna. Os “pelicossauros” diversi' caram-
-se em várias famílias, mas os táxons mais conhecidos são 
Dimetrodon (família Sphenacodontidae) da América do 
Norte e Edaphosaurus (família Edaphosauridae) da Amé-
rica do Norte e Europa (Fig. 3). Estes animais desenvol-
veram longos prolongamentos (espinhos neurais) em suas 
vértebras, formando uma vela que, segundo alguns au-
tores, poderia atuar na regulação térmica corporal como 
superfície de troca de calor (Bennet 1996). O registro dos 
“pelicossauros” é praticamente restrito ao hemisfério norte 
(Laurásia), sendo a grande maioria das formas proveniente 
da América do Norte (Reisz 1980), mas fósseis são também 
encontrados na Rússia e na Europa. O único táxon de “pe-
licossauro” registrado até agora em rochas do Gondwana é 
Elliotsmithia (Reisz et al. 1998), do Eopermiano da África 
do Sul. Para a América do Sul, Piñeiro et al. (2003) men-
cionaram um provável registro relictual no Permiano Supe-
rior-Triássico Inferior, do Uruguai. No Brasil, uma trilha de 
pegadas da Formação Corumbataí do estado de São Paulo 
foi atribuída a “pelicossauros” (Silva et al. 2012). 

Possivelmente, devido ao seu metabolismo estar 
mais próximo ao dos “répteis” modernos, ou seja, ectotér-
mico, os “pelicossauros” tenham ' cado con' nados às lati-

an = angular

de = dentário

es = esquamosal

j = jugal

po = pós-orbital

1 = órbita

2 = fenestra temporal

Dentes caninos, em cinza

Figura 2. Padrões cranianos dos amniotas. (A) amiota primitivo 
Paleothyris (Caroll 1988); (B) diápsido primitivo Petrolacosaurus (Carroll 

1988); (C) “pelicossauro” caseassáurio Eothyris (Reisz et al. 1999)

Figura 1. Crânio de Dimetrodon (“pelicossauro” esfenacodontídeo) 
em vista lateral, mostrando a abertura temporal sinápsida. 

(Modif. de Hopson 1994)

es = esquamosal

j = jugal

p = parietal

pf = pós-frontal

po = pós-orbital

qj = quadrado-jugal

1 = órbita

2 = fenestra temporal 

inferior

3 = fenestra temporal 

superior

Figura 3. “Pelicossauros”. Fora de escala. (Modif. de Kemp 2005)

A = esqueleto de Dimetrodon (Sphenacodontidae), 
em vista lateral;
B, C e D = crânio de Edaphosaurus (Edaphosauridae) 
em vista dorsal, ventral e lateral, respectivamente;
E = mandíbula de Edaphosaurus em vista medial.
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“pelicossauros” da família Sphenacodontidae (Fig.  9A). 
Apesar desta semelhança, os representantes deste clado 
também apresentam suas próprias inovações, como um 
processo zigomático alongado que se estende abaixo 
da órbita e osso esquamosal com um longo ramo ven-
tral, entre outras características (Rubidge e Sidor 2001, 
Kemp 2005). Protuberâncias ósseas e/ou espessamento 
no crânio são comuns, dando um aspecto bizarro a al-
guns desses terápsidos. Os biarmossúquios eram carní-
voros de pequeno a médio porte, que viveram durante a 
metade e o 8 nal do Permiano em regiões que atualmente 
correspondem à África do Sul, Malauí, Tanzânia e Rússia.

Os dinocefálios (Dinocephalia) são tradicional-
mente divididos em dois grandes grupos: Anteosauridae 

ou no aquático (Benton 2003). Os sinápsidos foram os 
mais afetados pela extinção. Das 37 famílias de tetrápodes 
presentes no 8 nal do Permiano, 27 foram extintas, sendo 
que 15 delas eram famílias de sinápsidos. Apenas três 
grupos de terápsidos sobreviveram à grande extinção do 
Permotriássico: anomodontes (na forma de dicinodontes), 
terocefálios e cinodontes (Benton 2003). Foi no Triássico 
que os sobreviventes dicinodontes e cinodontes atingiram 
seu maior grau de cosmopolitismo. E foi no 8 nal deste 
período que um dos eventos mais cruciais na história 
evolutiva de Cynodontia, a transição “cinodonte”-ma-
mífero, ocorreu. Assim, sob a forma de pequenos mamí-
feros, os cinodontes viveram por milhões de anos, na Era 
Mesozoica, em ecossistemas dominados por dinossauros 
e testemunharam com discrição o seu declínio. Somente 
a partir do 8 nal do Cretáceo os mamíferos passaram por 
intensa irradiação adaptativa e hoje os vários grupos de 
mamíferos ocupam os mais diversos nichos ecológicos, 
habitando praticamente todos os ecossistemas terrestres.

Os primeiros registros con8 rmados de terápsidos 
provêm do Mesopermiano da Rússia e da África do Sul. 
O grupo rapidamente atingiu uma diversidade bem maior 
que aquela de seus antecessores “pelicossauros” (Kemp 
2005) e, durante o Neopermiano, os terápsidos já se en-
contravam plenamente estabelecidos (Fig. 9). 

Os biarmossúquios (Biarmosuchia) formam o 
grupo mais basal dentro dos terápsidos e apresentam uma 
con8 guração da região temporal do crânio similar a dos 

Figura 4. Registros de “pelicossauros” no Carbonífero e no Permiano (disposição dos continentes segundo Golonka e Ford 2000). 
Os registros referem-se a toda amplitude temporal do período e não estritamente à idade da reconstrução dos continentes. 

 = Caseasauria;  = Edaphosauridae;  = Ophiacodontidae;  = Sphenacodontidae;  = Varanopseidae.

Figura 5. Cladograma mostrando as relações do clado (Synapsida 
(I erapsida)) (Modif. de Hopson 1991).

Figura 7. Caracteres compartilhados entre um “pelicossauro” 
Sphenacodontidae e um I erapsida. (A) Dimetrodon (Carroll 1988),  

(B) Tetraceratops (Laurin e Reisz 1996). O dente canino (cinza) 
permite a distinção entre incisivi8 ormes (à frente) e pós-caninos 

(atrás); 1 = órbita; 2 = fenestra temporal.

Figura 6. Reconstrução esqueletal de Trucidocynodon riograndensis, 
cinodonte carnívoro do Triássico Superior.  (A) vista lateral; 

(B) vista dorsal. Comprimento = 120 cm (Oliveira et al. 2010)

A

B
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tros caracteres (Kemp 2005). O registro de dinocefálios 
está preservado em rochas da China, Cazaquistão, Rússia, 
África do Sul, Brasil e Zimbábue. 

Os anomodontes (Anomodontia) surgiram no 
Mesopermiano e foram os principais herbívoros dos ecos-
sistemas terrestres durante o Neopermiano, sobrevivendo 
até o Neotriássico. Cosmopolitas, seus restos e vestígios 
(ex: pegadas, tocas) são encontrados em rochas de todos 
os continentes, incluindo a Antártida, sendo que o maior 
volume de achados se deu na Rússia, com os anomodontes 
basais (Fig. 9C), e na África do Sul, com os anomodontes 
derivados (ou dicinodontes) (Fig. 9D). O tamanho desses 
terápsidos variava bastante, desde o correspondente a um 
camundongo até formas tão grandes quanto um hipopó-
tamo (King 1990). As principais características do crânio 
dos anomodontes são as seguintes: região pré-orbital en-
curtada, arco zigomático curvado dorsalmente, ausência 
de serrilhas nos dentes marginais, presença de uma fe-
nestra na face lateral da mandíbula e a presença de uma 
eminência formada pelos ossos dentário e supra-angular 
na face dorsal da mandíbula (Kemp 2005, Kammerer e 
Angielczyk 2009). Os dicinodontes ( Dicynodontia), que 
representam os anomodontes mais conhecidos e nume-
rosos, são geralmente reconhecidos pela presença de dois 
processos caniniformes na maxila, de onde podem des-
pontar duas presas. Entretanto, as formas mais basais 
podem manter uma grande quantidade de dentes, tanto 
superiores quanto inferiores, às vezes com a presença das 
duas presas ao mesmo tempo. O que é observado ao longo 
da evolução dos dicinodontes é uma simpli7 cação do apa-
rato mastigatório, no sentido de diminuir a quantidade de 
elementos deste conjunto e, em última instância, levando 
a formas que só possuem os dois processos caniniformes, 
sem presas (King 1990, Kammerer e Angielczyk 2009). 
Outras características marcantes dos dicinodontes são 
a grande fenestra temporal posicionada dorsalmente no 
crânio, o recobrimento por tecido córneo de regiões da 
maxila e da mandíbula (que têm um formato similar ao 
bico das tartarugas atuais) e a capacidade de movimentar 
a mandíbula para frente e para trás (propalinia) (King 
1990). 

(carnívoros) (Fig. 9B) e Tapinocephalidae (herbívoros). Os 
últimos, de forma similar aos biarmossúquios, porém mais 
pronunciadamente, apresentam muitas vezes um grande 
espessamento (paquiostose) do teto do crânio. Isto sugere 
que esta região poderia ser usada para “dar cabeçadas”, à 
maneira como fazem os carneiros atuais. Os integrantes 
de Tapinocephalidae foram os maiores herbívoros do seu 
tempo, chegando a atingir 2,5 m de comprimento total. 
Os dinocefálios foram os primeiros terápsidos a experi-
mentar uma grande radiação, mas, apesar do seu “sucesso”, 
viveram em um curto intervalo de tempo, que compreende 
apenas o Mesopermiano (Rubidge e Sidor 2001, Rubidge 
2005). O grupo pode ser caracterizado pelo aumento no 
tamanho da fenestra temporal; encurtamento do compri-
mento da mandíbula (devido a um deslocamento anterior 
da articulação mandibular); dentes incisivos talon-and-

-heel (ou seja, com um formato similar ao de uma garra 
de ave de rapina, sendo que a base do dente é mais alar-
gada do que o ápice); oclusão interdigitada entre os dentes 
superiores e inferiores (característica também encontrada 
em alguns biarmossúquios e gorgonopsídeos), entre ou-

Figura 8. Registros de terápsidos não Cynodontia no Permiano e no Triássico (disposição dos continentes segundo Golonka e Ford 2000). Os 
registros referem-se a toda amplitude temporal do período e não estritamente à idade da reconstrução dos continentes. 

 = Anomodontia;  = Biarmosuchia;  = Dinocephalia;  = Gorgonopsia;  = Tetraceratops;  = # erocephalia

Figura 9. Crânio e mandíbula dos terápsidos. (A) biarmossúquio 
Proburnetia (Rubidge e Sidor 2002); (B) dinocefálio Titanophoneus 

(Kemp 2005); (C) anomodonte primitivo Suminia (Rybczynski 2000); 
(D) dicinodonte Dinodontosaurus (Morato 2006); (E) gorgonópsio 
Arctognathus (Kemp 1982); (F) terocefálio Lycosuchus. (Kemp 2005)
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(igual à dos cinodontes) (Kemp 2005). Os terocefálios são 
encontrados em rochas da Antártida, África do Sul, Tan-
zânia, China, Mongólia e Rússia. 

Os cinodontes (Cynodontia) compartilham com 
os terocefálios feições como a expansão em sentido medial 
da fenestra temporal, estreitando o teto craniano e levando 
ao desenvolvimento de uma crista sagital, a redução do 
pré-frontal e do pós-orbital e o aumento do tamanho do 
dentário, dentre outras características (Fig. 10). 

Como já mencionado, os cinodontes compõem o 
clado mono6 lético que inclui os mamíferos (Fig. 11). Isso 
gera certa confusão nomenclatural, uma vez que, quando 
usamos o termo cinodonte estamos automaticamente in-
cluindo aí não só formas fósseis, como também todos os 
mamíferos fósseis e atuais. Assim, a partir de agora, vamos 
adotar “cinodontes” (entre aspas) para todos os táxons de 
cinodontes extintos, que não são considerados mamíferos. 

Os gorgonópsios (Gorgonopsia) aparecem no 
6 nal do Mesopermiano como carnívoros de pequeno 
porte e, mais tarde, durante o Neopermiano, tornam-se os 
carnívoros dominantes dos ecossistemas terrestres, alcan-
çando os maiores tamanhos que um predador sinápsido já 
atingiu até hoje, ultrapassando as dimensões de um urso 
grande (Kemp 2005, Gebauer 2007). Esses terápsidos são 
facilmente reconhecidos pelos grandes dentes caninos (no 
melhor estilo dente-de-sabre) e pelos seus incisivos bem 
desenvolvidos (Fig.  9E); suas presas preferenciais deve-
riam ser dinocefálios e dicinodontes (Gebauer 2007). O 
pós-crânio dos gorgonópsios não difere muito do padrão 
basal dos terápsidos, mas o crânio apresenta algumas es-
pecializações, como: região pré-orbital alongada e plana, 
grande fenestra temporal, presença do osso pré-parietal, 
palato amplo, entre outras (Kemp 2005). Até o momento, 
são conhecidos registros desse grupo na Rússia, África do 
Sul, Malauí, Moçambique, Tanzânia, Zimbábue e Índia. 

Os terocefálios (> erocephalia), grupo que com-
preende carnívoros de pequeno e médio porte e algumas 
formas derivadas que se adaptaram à herbivoria, surgiram 
no 6 nal do Mesopermiano e sobreviveram até o começo 
do Triássico (Fig. 9F). Apesar de os primeiros terocefá-
lios terem um aspecto semelhante ao dos gorgonópsios, 
eles apresentam uma série de características distintivas no 
crânio e no pós-crânio em relação a estes, tais como: um 
par de vacuidades suborbitais no palato, região intertem-
poral no teto do crânio estreitada (característica compar-
tilhada com os cinodontes), lâmina re? etida do angular 
desenvolvida (na mandíbula), costelas lombares reduzidas 
e horizontais, fórmula dos dígitos das mãos e pés 2.3.3.3.3  

Figura 10. Caracteres compartilhados entre > erocephalia e Cynodontia. A-C, o 
terocefálio avançado Bauria  (Brink 1963). D-F, o cinodonte primitivo Procynosuchus 
(Kemp 1979). Os côndilos occipitais estão coloridos em verde e as setas apontam a 
lâmina re? etida do angular. As imagens aparecem em norma lateral direita (A e D), 

dorsal (B e E) e palatal (C e F) e não estão em escala. (D)dentário, (e) ectopterigóide, 
(pl) palatino, (pm) pré-maxila (prf ) pré-frontal, (2) fenestra temporal.

Figura 11. Cladograma mostrando as 
relações 6 logenéticas de Cynodontia 

(nó 1). Táxons presentes no Triássico do 
Rio Grande do Sul, em azul. (Baseado 
em Bonaparte et al. 2003, Soares 2004, 

Martinelli et al. 2005, Oliveira et al. 2010)

Quando nos referirmos a cinodontes (sem 
aspas) ou a Cynodontia, estaremos incluindo 
automaticamente os mamíferos. 

Cynodontia foi o último dos grandes 
grupos de terápsidos a surgir, com os pri-
meiros representantes registrados no 
Neopermiano da África e Alemanha (Kemp 
1979, Sues e Boy 1988). No Mesotriássico os 
“cinodontes” atingiram o auge de sua diver-
si6 cação, com várias famílias bem estabele-
cidas (Traversodontidae, Chiniquodontidae, 
Probainognathidae, etc.) em todos os con-
tinentes, exceto Oceania. A representativi-
dade do grupo foi maior na África do Sul 
e na América do Sul. Apenas duas famílias 
– Tritheledontidae e Tritylodontidae – rom-
peram o limite Triássico-Jurássico e apenas 
a última sobreviveu até o Eocretáceo (Kemp 
2005) (Fig. 12). 

Em termos de dimensões, os 
“cinodontes” variavam desde o tamanho de 
um cão de grande porte até o tamanho de 
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a substituição é do tipo di$ odonte). Entretanto, alguns 
autores sugerem que as formas mais avançadas pode-
riam apresentar menor número de substituições, o que 
seria atestado pelo alto grau de desgaste no esmalte dos 
dentes (Bonaparte et al. 2003, Kielan-Jaworowska et al. 
2004). Acompanhando as mudanças na dentição, ocorre, 
ao longo da evolução do grupo, o fechamento do palato 
ósseo secundário (céu da boca) e seu alongamento. Isso 
permitiu uma separação efetiva entre as passagens do 
ar e do alimento dentro da boca, fazendo com que este 
pudesse ser mastigado por mais tempo e melhor proces-
sado. No crânio, a fenestra temporal sinápsida sofreu mo-
di$ cações, tornando-se mais dorsalizada e cada vez mais 
ampla, $ cando con3 uente com a órbita nos táxons mais 
avançados, devido à perda da barra pós-orbital (como nos 
mamíferos). Nos “cinodontes” mais basais, além do den-
tário, os demais ossos mandibulares (ossos pós-dentários) 
ocupavam um espaço considerável na mandíbula, padrão 
observado nos demais sinápsidos e nos saurópsidos. Em 
relação aos terocefálios, os “cinodontes” apresentam re-
dução no tamanho da lâmina re3 etida do angular e, ao 
longo da história do grupo, ocorreu o aumento progressivo 
do osso dentário, em detrimento dos ossos pós-dentários 
(angular, articular, supra-angular, esplenial etc.), o que 
possibilitou o aumento da área de inserção dos músculos 
relacionados à mastigação (Fig.  10). A articulação entre 
o crânio e a mandíbula dava-se por um desses ossos pós-
-dentários, o articular, e pelo osso quadrado do crânio. Tal 
articulação quadrado-articular é o tipo comum de articu-
lação de todos os saurópsidos e dos demais sinápsidos. No 
Mesotriássico, surgiram “cinodontes” com uma articulação 
adicional, entre o osso supra-angular (mandíbula) e o es-
quamosal (crânio), que se somou à articulação quadrado-
-articular. Por $ m, em algumas formas mais avançadas, a 
articulação quadrado-articular ainda foi mantida, mas a 
articulação supra-angular-esquamosal desapareceu. Con-
comitantemente, o dentário passou a fazer contato com o 
esquamosal (articulação que vem a se estabelecer de$ niti-
vamente nos mamíferos). Outra inovação dos “cinodontes” 
refere-se à área dos côndilos occipitais (projeção na parte 
posterior do crânio onde a primeira vértebra da coluna 
se articula), os quais passaram a ser um par, contrastando 
com o côndilo ímpar dos demais sinápsidos e saurópsidos. 
No esqueleto pós-cranial observa-se uma postura mais 
ereta (aduzida) dos membros, especialmente nas formas 

um camundongo. Alguns fósseis da África do Sul foram 
encontrados associados a tocas, o que sugere hábito es-
cavador (Groenewald et al. 2001, Damiani et al. 2003). 
As diferentes morfologias dentárias exibidas pelos re-
presentantes do grupo mostram que os “cinodontes” es-
tavam adaptados a explorar diversos recursos alimentares, 
como plantas, vertebrados e artrópodes. Os “cinodontes” 
são os primeiros terápsidos a apresentarem, de fato, he-
terodontia, com dentes incisivos, caninos e pós-caninos. 
Dois padrões básicos de dentes pós-caninos são ob-
servados nos diferentes táxons de “cinodontes”: dentes 
gonfodontes e dentes setoriais. Os dentes gonfodontes, 
típicos de espécies herbívoras/onívoras, são alargados la-
teralmente, adquirindo uma forma retangular, e exibindo 
cúspides. Já os dentes setoriais, típicos dos carnívoros/in-
setívoros, são comprimidos lateralmente, com uma série 
de cúspides alinhadas anteroposteriormente (Fig. 13). A 
substituição dos dentes nos “cinodontes” era do tipo po-
li$ odonte, como nos demais sinápsidos e saurópsidos, ou 
seja, várias substituições ao longo da vida (nos mamíferos, 

Figura 13. Padrões dentários de “cinodontes”. (A) dentes pós-
caninos gonfodontes de Massetognathus (UFRGS-PV-0968-T), 

em vista ventral (lado direito). (B) detalhe da dentição pós-canina 
setorial de Trucidocynodon (holótipo UFRGS-PV-1070-T), em 

vista lateral direita. Fora de escala.

Figura 12. Registros de cinodontes no Permiano, Triássico e Jurássico 
(disposição dos continentes segundo Golonka e Ford 2000). Os 
registros referem-se a toda amplitude temporal do período e não 
estritamente à idade da reconstrução dos continentes.  = Dvinia, 

Procynosuchus e outras formas primitivas;  = Galesauridae e 
  rinaxodontidae;  = Cynognathidae;  = Diademodontidae;

 = Traversodontidae;  = Chiniquodontidae;  = Tritylodontidae;
 = Tritheledontidae;  = mamíferos basais.
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mação Rio do Rasto, e corroboram a hipótese de uma 
idade meso e neopermiana para este depósito, além de 
sugerir que o ambiente deposicional era de água doce 
(Holz et al. 2010). Menos abundantes, mas notáveis 
pelo seu valor bioestratigrá+ co, são os tetrápodes fósseis 
(incluindo terápsidos) registrados na Formação Rio do 
Rasto. Eles permitem a correlação desta unidade com o 
Grupo Beaufort da Bacia do Karoo, localizado na África 
do Sul, e com as assembleias faunísticas do leste europeu 
(em especial as da Rússia). 

O Grupo Beaufort representa uma das sequências 
mais completas de rochas continentais do Mesopermiano 
ao início do Mesotriássico e, por isso, o seu biozoneamento 
constitui-se em uma espécie de “modelo” para este inter-
valo de tempo, sendo tentativamente aplicado para vários 

mais avançadas, e uma regionalização da coluna vertebral, 
que passa a ser dividida em região cervical, dorsal, lombar, 
sacral e caudal, característica tipicamente mamaliana. As 
costelas + cam con+ nadas à caixa torácica, o que sugere a 
presença de um diafragma (Fig. 6). A maior parte das re-
constituições de “cinodontes” apresentadas em trabalhos 
cientí+ cos e de divulgação retratam estes animais com o 
corpo revestido por pelos, à semelhança dos mamíferos. 
De fato, várias feições anatômicas sugerem que a endo-
termia foi sendo adquirida ao longo da história evolutiva 
dos “cinodontes”, não se constituindo, portanto, em uma 
característica exclusivamente mamaliana e que, da mesma 
forma, os pelos teriam surgido antes do estabelecimento 
do Clado Mammalia (Bennet e Ruben 1986). Entretanto, 
Ruben e Jones (2000) entendem que o desenvolvimento 
de pelos nos “cinodontes” deveria estar restrito inicial-
mente a algumas regiões do corpo, servindo para captação 
de estímulos do meio ou proteção contra abrasão, visto 
que nesse estágio, ainda seriam insu+ cientes para propi-
ciarem isolamento térmico efetivo (Rodrigues 2005). 

REGISTRO DE TERÁPSIDOS 
PERMOTRIÁSSICOS NO BRASIL

O mapa (Fig. 14) mostra os depósitos da Bacia do 
Paraná onde ocorrem registros de terápsidos permotriás-
sicos no Brasil. Estes se distribuem na Formação Rio do 
Rasto (Permiano Médio e Superior) e na Supersequência 
Santa Maria (Triássico Médio e Superior). 

TERÁPSIDOS PERMIANOS

Em território brasileiro, os registros de tetrápodes 
continentais permianos parecem estar restritos à For-
mação Pedra de Fogo, Bacia do Parnaíba, no estado do 
Maranhão, e à Formação Rio do Rasto, Bacia do Paraná, 
no sul do Brasil. Entretanto, terápsidos fósseis foram en-
contrados, até o momento, apenas nesta última unidade. 

A Formação Rio do Rasto está localizada no topo 
do Grupo Passa Dois, sobrepondo-se à Formação Tere-
sina, e corresponde a um pacote de rochas do Permiano 
Médio e Superior. A formação se estende pelos estados 
de São Paulo, Paraná, Santa Catarina e Rio Grande do 
Sul, sendo dividida em dois membros, da base para o topo: 
Serrinha, caracterizado por lamitos, siltitos e arenitos 
cuja granulação é decrescente da base para o topo (Holz 
et al. 2010) e Morro Pelado, formado principalmente por 
arenitos + nos a médios, geralmente estrati+ cados e inter-
calado por pelitos vermelhos que contém conchostráceos, 
bivalves, escamas de peixes e restos de plantas e tetrápodes 
(Barberena et al. 1980, Holz et al. 2010) (Figs. 15 e 16). 
Na realidade, os conchostráceos são os fósseis mais abun-
dantes ao longo de toda a seção correspondente à For-

Figura 14. Mapa das localidades permotriássicas da Bacia do Paraná, 
sul do Brasil, onde há registros de terápsidos. As localidades dentro 

da Supersequência Santa Maria não foram individualizadas, visto que 
os terápsidos ocorrem praticamente ao longo de toda esta unidade 

(Modif. de Barberena et al. 1985 e Malabarba et al. 2003)

Figura 15. Vista de a@ oramento da Formação Rio do Rasto, São 
Gabriel, Rio Grande do Sul (Foto de Alexandre Liparini)
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compreendendo três superassembleias faunísticas: Eryo-
poidea, Dinocephalia e # eriodontia, que são datadas 
respectivamente como eopermiana, mesopermiana e neo-
permiana. Cada superassembleia é composta por até duas 
assembleias, nomeadas da seguinte forma: Inta (dentro da 
Superassembleia de Eryopoidea), Ocher e Isheevo (Supe-
rassembleia de Dinocephalia); Sokolki e Vyazniki (Supe-
rassembleia de # eriodontia) (Golubev 2005). 

Em contrapartida, três localidades da Formação 
Rio do Rasto destacam-se pelo seu conteúdo fossilífero 
e receberam a denominação de faunas locais, sendo elas: 
Aceguá e Posto Queimado no estado do Rio Grande do 
Sul, e Serra do Cadeado no estado do Paraná (Barberena et 
al. 1985, Langer 2000). A fauna de tetrápodes de Aceguá 
é constituída até o momento por pareiassauros e anfíbios 
temnospôndilos (Boos 2012), enquanto a de Posto Quei-
mado engloba dinocefálios, anfíbios temnospôndilos, pa-
reiassauros e anomodontes (Cisneros et al. 2005, Cisneros 
et al. 2011, Dias da Silva 2012, Cisneros et al. 2012). A 
fauna da Serra do Cadeado inclui materiais atribuídos a 
anfíbios temnospôndilos e a um dicinodonte basal (Bar-
berena e Araújo 1975, Boos 2012). Todos os elementos 
encontrados nas faunas de tetrápodes da Formação Rio do 
Rasto também estão presentes em depósitos da África (em 
especial da África do Sul) e vários desses grupos fósseis 
também estão representados no leste europeu (Fig. 17). A 
seguir, trazemos uma discussão sobre a importância dos 
terápsidos coletados na Formação Rio do Rasto.

Dinocefálios
O registro deste grupo no Brasil é representado 

por dentes isolados (tanto de formas carnívoras quanto 
de herbívoras) (Langer 2000) e um crânio completo e 
bem preservado (de aproximadamente 32  cm) do pre-
dador Pampaphoneus biccai (Cisneros et al. 2012). Todos 
estes materiais são provenientes da Fauna Local de Posto 
Queimado, localizada no município de São Gabriel, no 
Rio Grande do Sul (Figs. 18 e 19). 

Apesar da pequena quantidade de material, esses es-
pécimes são extremamente importantes, pois representam 
o único registro conhecido até o momento deste grupo na 
América do Sul. Além disso, a presença de dinocefálios 
nesta fauna permite a correlação desta com as faunas de 
localidades já bastante estudadas como as da África do Sul 
e da Rússia. Com base nesta comparação, acredita-se que a 
Fauna de Posto Queimado possa ser a mais antiga dentre 
todas as faunas da Formação Rio do Rasto (Langer 2000). 
O estudo de Pampaphoneus (“o predador dos Pampas”) 
também trouxe novidades para a interpretação das relações 
entre as faunas do Gondwana e da Laurásia, pois este táxon 
ocupa uma posição “intermediária” na evolução de Ante-
osauridae (cujos representantes são encontrados também 
na África do Sul, Rússia, Cazaquistão e China). Ou seja, 

depósitos ao redor do mundo. Desta forma, a sequência 
sedimentar é dividida em oito zonas de assembleias de 
táxons (ZA), da mais antiga para a mais recente: ZA Eo-

dicynodon, ZA Tapinocephalus, ZA Pristerognathus, ZA 
Tropidostoma, ZA Cistecephalus, ZA Dicynodon, ZA Lys-

trosaurus e ZA Cynognathus (Rubidge 1995, 2005). As 
zonas de assembleia foram batizadas com os nomes dos 
terápsidos mais expressivos daquele intervalo bioestrati-
grá@ co e, apesar da composição faunística de cada zona ser 
diferente, às vezes alguns táxons (seja em nível de família, 
gênero) podem ser encontrados em mais de uma delas. 
De forma similar, existe também um biozonamento que 
leva em consideração as faunas do Permiano da Rússia, 

Figura 16. Vista de aK oramento da Formação Rio do Rasto na 
Serra do Cadeado, às margens da Estrada de Ferro Central do 

Paraná, Ortigueira, Paraná (Foto de Cesar Schultz)

Figura 17. Correlações bioestratigrá@ cas propostas para as faunas de 
tetrápodes da Formação Rio do Rasto (Permiano Médio e Superior), 
com ênfase em terápsidos. Dados de Cisneros et al. (2005) e Rubidge 

(2005, 2009). Abreviações: (AF) Associação Faunística, (Fm.) Formação, 
(RR) Rio do Rasto, (Vyaz.) Vyazniki, (ZA) Zona de Assembleia. 

A distribuição temporal de Pampaphoneus foi baseada na da família 
Anteosauridae, na qual este táxon está incluído; a de Tiarajudens 
foi inferida a partir dos dados de Anomocephalus, seu táxon-irmão; 

Endothiodon segue a distribuição temporal do gênero na África do Sul. 
Início do Mesopermiano (em milhões de anos): 272,3 ± 0,5. Início 

Neopermiano (em milhões de anos): 259,9 ± 0,4, segundo ICS 2012.
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algumas das ZA (Pristerognathus, Tropidostoma e Cistece-

phalus; Rubidge 2005) do Grupo Beaufort da África do 
Sul, onde este táxon é registrado em abundância (Boos 
2012). Além da África do Sul e do Brasil, o dicinodonte 
Endothiodon é encontrado em depósitos da Zâmbia, do 
Zimbábue, da Tanzânia, de Moçambique, de Malauí e da 
Índia, demonstrando que não deveriam existir barreiras 
geográ2 cas signi2 cativas para a dispersão deste animal 
terrestre. Esta situação é mais bem explicada pela exis-
tência do Pangea, em que todas as massas de terra es-
tavam unidas em um supercontinente. 

Tiarajudens eccentricus (Cisneros et al. 2011) é 
um herbívoro engimático com dentes-de-sabre e dentes 
palatais muito complexos (Fig.  21). A função dos pri-
meiros é desconhecida, a2 nal, era um animal herbívoro, 
mas sugere-se que poderiam ser usados para afastar pre-
dadores, atrair parceiros na época de acasalamento ou 
mesmo para disputas territoriais. Já os dentes palatais 
poderiam auxiliar no processamento oral de alimentos 
ricos em 2 bras (Cisneros et al. 2011). Tiarajudens é o 
grupo-irmão do táxon sul-africano Anomocephalus, regis-
trado na ZA de Tapinocephalus, reforçando as a2 nidades 
dos anomodontes permianos brasileiros com os do con-
tinente africano. O crânio de Tiarajudens mede pouco 
mais de 20  cm de comprimento, o que é considerado 
grande para os anomodontes da sua época, cuja média 
estava entre 5 cm e 10 cm.

TERÁPSIDOS TRIÁSSICOS

Dicinodontes e “cinodontes” são os terápsidos 
registrados no Triássico do Rio Grande do Sul em ro-
chas relacionadas às Formações Sanga do Cabral, Santa 
Maria e Caturrita. Sob o paradigma da estratigra2 a de 

existiu uma circulação de dinocefálios (e possivelmente de 
outros tetrápodes continentais) livre de obstáculos geográ-
2 cos, no sentido Norte-Sul (e vice-versa) durante o Meso-
permiano, onde o Brasil estaria no meio do caminho desta 
migração (Cisneros et al. 2012).

Anomodontes 
Até o presente, o registro corpóreo deste grupo no 

Permiano do Brasil está representado por três espécimes 
provenientes da Formação Rio do Rasto: um crânio par-
cialmente preservado do dicinodonte Endothiodon sp., da 
Fauna da Serra do Cadeado, estado do Paraná; um crânio 
e pós-crânio parcialmente preservados do anomodonte 
basal Tiarajudens eccentricus e um dicinodonte ainda não 
descrito formalmente, ambos da Fauna de Posto Quei-
mado, Rio Grande do Sul (Cisneros et al. 2011, Dias da 
Silva 2012). 

O gênero Endothiodon Owen 1876 compreende 
desde formas pequenas (crânios com 15 cm) até formas 
de grande porte, cujos crânios atingiam mais de 50 cm de 
comprimento (Ray 2000) (Fig. 20). O aparato mastiga-
tório deste dicinodonte é muito peculiar, pois um grande 
número de dentes (tanto inferiores quanto superiores) é 
encontrado, além da presença na mandíbula de um bico 
bastante curvo e pontudo que se encaixava perfeitamente 
no céu da boca (Ray 2000, Boos 2012). Os dentes su-
periores estão dispostos em uma única 2 leira de dentes 
e são maiores que os inferiores, sendo que os dois pri-
meiros estão localizados na pré-maxila, enquanto os de-
mais na maxila. Já os dentes inferiores, que são menores 
e mais próximos uns dos outros, estão dispostos como 
se formassem várias 2 leiras ao longo dos dois ramos da 
mandíbula. Outra característica do táxon é a presença de 
uma protuberância arredondada (bossa) na margem ven-
tral do osso jugal e de outras duas protuberâncias, uma 
de cada lado do dentário (visíveis em vista ventral). Apa-
rentemente, os indivíduos deste táxon eram capazes de 
realizar dois tipos distintos de movimentos com a man-
díbula: para frente e para trás (propalinal; movimento 
também utilizado pelos demais dicinodontes ao triturar 
o alimento) e de um lado para o outro (movimento que 
permitiria um corte ainda mais e2 ciente do alimento) 
(Ray 2000). O material atribuído a Endothiodon repre-
senta o primeiro dicinodonte permiano encontrado na 
América do Sul e sua presença na fauna local da Serra 
do Cadeado permite a correlação desta localidade com 

Figura 18. Pampaphoneus biccai (holótipo UFRGS-PV-
386-P). (A) fotogra2 a; (B) desenho de J. C. Cisneros.

Figura 19. Cena do Permiano Superior no Rio Grande do Sul (Formação 
Rio do Rasto), com o dinocefálio Pampaphoneus em primeiro plano e um 
pareiassauro (Sauropsida, Parareptilia), em segundo plano (Reconstituição 

Voltaire Dutra Paes Neto)

Figura 20. Reconstituição do esqueleto de Endothiodon bathystoma, de acordo 
com Broom (1905). Cerca de 90 cm de comprimento. Direita: Reconstituição 
artística de Endothiodon uniseries. Sem escala (Desenho de Marcel L. Santos)
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também fósseis de procolofonoides, esfenodontes, rincos-

sauros, dinossauros e outros arcossauros. 

A Sequência Santa Maria 1 e a base da Sequência 

Santa Maria  2, relacionadas à Formação Santa Maria, 

caracterizam-se por níveis fossilíferos onde predo-

minam pelitos laminados a maciços, que correspondem 

a depósitos de planícies de inundação, relacionados a 

um sistema + uvial anastomosado/meandrante (Scherer 

et al. 2000,  Zerfass et al. 2003) (Fig.  23). Já os depó-

sitos relacionados ao topo da Sequência Santa Maria 2 

(Formação Caturrita) caracterizam-se pelo predomínio 

de arenitos, que ocorrem como lentes maciças ou es-

sequências, estas formações geológicas estão inseridas nas 

Supersequências Sanga do Cabral e Santa Maria (Zerfass 

et al. 2003) que abrangem o intervalo que vai do Eo ao 

Neotriássico (Fig. 22).

A Supersequência Sanga do Cabral (Eopermiano) 

representa um ambiente deposicional gerado por um sis-

tema + uvial entrelaçado, em um clima árido a semiárido 

(Holz e Scherer 2000). Os fósseis mais comuns da For-

mação Sanga do Cabral são anfíbios temnospôndilos 

(Dias da Silva et al. 2005), mas também foram encon-

trados materiais de procolofonídeos (Lavina 1983, Cis-

neros 2008) e prolacertiformes (Dias da Silva 1998, 

Langer e Lavina 2000). Apenas dois registros pontuais 

Figura 21. (A) Tiarajudens eccentricus (holótipo UFRGS-PV-393-P); (B) 
Cena do Permiano Superior do RS, com T. eccentricus em primeiro plano e 

um dinocefálio atrás (Fotogra: a e desenho de Juan C. Cisneros)

Figura 22. Crono e bioestratigra: a da sequência triássica do Rio Grande 
do Sul. (Modif. de Zerfass et al. 2003). Registros con: rmados de terápsidos 

(dicinodontes e “cinodontes”) ocorrem nas sequências Santa Maria 1 e 2.

de terápsidos foram reportados até o momento para 

a Formação Sanga do Cabral. O primeiro achado 

refere-se a um osso tentativamente relacionado, por 

Schwanke e Kellner (1999), ao sistema auditivo de 

um dicinodonte. Posteriormente, alguns materiais 

pós-cranianos referidos a “cinodontes” foram regis-

trados por Abdala et al. (2002), mas sem uma vincu-

lação taxonômica mais precisa.

O registro de dicinodontes e “cinodontes” 

passa a ser bem mais expressivo nas sequências Santa 

Maria 1 (Mesotriássico) e Santa Maria 2 (Neotriás-

sico) da Supersequência Santa Maria, de onde provém 

trati: cadas interpretadas como corpos de areia 

amalgamados relacionados a canais + uviais en-

trelaçados (Zerfass et al. 2003, Rubert e Schultz 

2004) (Fig. 24).

Quatro associações faunísticas distintas, 

individualizadas como Zonas de Assembleia 

ou Cenozonas, sucedem-se no tempo ao longo 

das sequências Santa Maria  1 e Santa Maria  2: 

Dinodontosaurus, Santacruzodon, Hyperodapedon 

e Riograndia (Barberena et al. 1985,  Soares et al. 

2011) (Fig.  22). As idades propostas para estas 

unidades bioestratigrá: cas são primordialmente 

baseadas em correlações com faunas da Argentina 

(formações Chañares, Ischigualasto e Los Colo-

rados) e de Madagascar (Formação Isalo II). Já os 

nomes destas cenozonas fazem referência ao táxon 

mais abundante ou, então, ao táxon presente em 

um maior número de localidades. Dinodontosaurus 

é um dicinodonte, Santacruzodon e Riograndia são 

“cinodontes” e Hyperodapedon é um rincossauro 

(arcossauromorfo). 

Como vemos, os terápsidos desempenham 

um papel-chave no re: namento bioestratigrá: co 

do Triássico do Rio Grande do Sul, batizando três 

das quatro cenozonas. Contudo, enquanto fósseis 

de dicinodontes estão restritos às cenozonas de 

Dinodontosaurus e Riograndia, os “cinodontes” 

compõem o grupo com maior número de táxons 

em todas as quatro unidades bioestratigrá: cas. 



773

29gANTES DOS MAMÍFEROS: 

grupo, mas apenas um processo caniniforme em cada 
maxila (Vega-Dias et al. 2005). O crânio de Stahleckeria 

é facilmente reconhecido pelas grandes expansões late-

rais do osso esquamosal e pelo teto do crânio bastante 

alargado (Abdala et al. no prelo) (Fig. 25B). A presença 

deste táxon foi considerada como exclusiva ao Brasil por 

muitos anos (cenozona de Dinodontosaurus), mas recen-

temente ele também foi encontrado na Namíbia, refor-

çando as relações dos depósitos sedimentares do leste do 

Brasil com os do oeste do continente africano (Abdala 

et al. no prelo). 

Jachaleria candelariensis (Araújo e Gonzaga 1980) 

é um dos dicinodontes mais jovens do mundo e possi-

velmente conviveu com os primeiros dinossauros que 

surgiram no 5 nal do Triássico (Fig. 25A). Curiosamente, 

foram encontradas marcas de predação ou de necrofagia 

em uma escápula de Jachaleria (cenozona de Riograndia), 

atribuídas a um arcossauro carnívoro (Vega-Dias e Schultz 

Dicinodontes
Os dicinodontes triássicos estão representados 

no Brasil por vários registros, todos provenientes do Rio 

Gran de do Sul (Fig. 25). Da cenozona de Dinodontosaurus

(Triássico Médio) são conhecidos Dinodontosaurus turpior 

e Stahleckeria potens, enquanto da Cenozona de Riograndia

(Triássico Superior) apenas Jachaleria candelariensis foi re-

gistrado até o momento. 

Dinodontosaurus turpior (Huene 1935), que batiza a 

cenozona de mesmo nome, é um táxon cujos indivíduos 

adultos atingiam um porte médio, com crânios robustos 

entre 30 e 40 cm de comprimento e duas presas bem de-

senvolvidas na maxila (Morato 2006) (Fig. 25C). Este é, 

até o momento, o dicinodonte encontrado no Brasil com 

maior quantidade de material coletado, incluindo esque-

letos completos, até de 5 lhotes. O achado desses últimos 

levanta uma série de questões em relação ao comporta-

mento desses terápsidos. Nos anos 1970, próximo à ci-

Figura 23. Vista geral do a< oramento Sítio Janner (Formação Santa 
Maria; Cenozona de Hyperodapedon), Agudo, Rio Grande do Sul 

(Foto de Téo V. Oliveira)

Figura 25. Dicinodontes triássicos brasileiros. (A) Jachaleria candelariensis, crânio (holótipo 
UFRGS-PV-0151-T) em vista lateral; (B) Esqueleto de Stahleckeria potens em exibição no 
museu da Universidade de Tübingen, Baden-Würtemberg, Alemanha. Comprimento total 

de aproximadamente 3 m; (C) Esqueleto de Dinodontosaurus turpior (UFRGS-PV-0121-T). 
Comprimento total de aproximadamente 2,3 m; (D) Reconstituição digital de um indivíduo 

adulto e 5 lhotes de D. turpior, de Adolfo Bittencourt (Fotos de Cristina Silveira Vega)

Figura 24. Vista geral do a< oramento Linha São Luiz (Formação 
Caturrita; Cenozona de Riograndia), Faxinal do Soturno, Rio 

Grande do Sul (Foto de Marina B. Soares)

dade de Candelária, foram encontrados 

cerca de dez indivíduos juvenis, pró-

ximos uns aos outros (Fig.  25D). Essa 

associação de elementos juvenis pode 

sugerir que Dinodontosaurus vivia em 

bandos, que existia algum grau de cui-

dado com a prole (Morato 2006) e que 

estes 5 lhotes teriam sido soterrados 

dentro de um abrigo (por exemplo, uma 

toca). Um caso parecido foi registrado 

para o dicinodonte Parakannemeyeria, 

do Triássico Médio da China, onde 

nove juvenis completos e articulados 

foram encontrados juntos (Sun 1989). 

Dinodontosaurus é também encon-

trado na Argentina, na Formação Los 

Chañares (Triássico Médio).

Stahleckeria potens (Huene 

1935) também compreende espécimes 

adultos e juvenis que podiam atingir 

em torno de 3,5  m de comprimento. 

Esse dicinodonte de grande porte não 

possuía as presas características do 
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Traversodontidae constitui a família de 
“cinodontes” mais diversi$ cada, cujo registro vai do Eo 
ao Neotriássico (Bonaparte 1963). Os traversodontídeos 
apresentaram ampla distribuição geográ$ ca, sendo encon-
trados na África do Sul, norte da África, América do Sul, 
América do Norte e Rússia (Kemp 2005). De hábito her-
bívoro/onívoro, os traversodontídeos possuem dentes pós-
-caninos com padrão gonfodonte, e os caninos inferiores 
geralmente são reduzidos nas formas mais avançadas. Um 
diastema separa os incisivos dos pós-caninos. O compri-
mento do palato ósseo secundário não atinge o nível dos 
últimos pós-caninos superiores. Apresentam barra pós-or-
bital e seu arco zigomático é robusto. A articulação crânio-
-mandibular é formada pelos ossos quadrado e articular e, 
também, pela articulação acessória entre supra-angular e 
esquamosal. As formas mais avançadas, como Exaeretodon 

(Bonaparte 1962, Abdala et al. 2002), apresentam o den-

tário muito desenvolvido, com amplo processo coronoide 

(Fig.  26B). Os ossos pós-dentários ainda ocupam boa 

parte da mandíbula. Em termos de esqueleto pós-cranial, 

nos traversodontídeos mais basais as costelas lombares 

apresentam amplas placas costais, as quais se tornaram 

progressivamente mais reduzidas, até desaparecerem nas 

formas mais avançadas (Hopson e Kitching 1972).

No Rio Grande do Sul, os traversodontídeos 

são o grupo mais bem representado. Na cenozona de 

Dinodontosaurus, ocorrem Traversodon stahleckeri (Huene 

1936), Massetognathus ochagaviae (Barberena 1974), 

Luangwa sudamericana (Abdala e Teixeira 2004) e 

Protuberum cabralensis (Reichel et al. 2009). Santacruzodon 

hopsoni (Abdala e Ribeiro 2003) e Menadon sp. (Melo et al. 

2009) são provenientes da cenozona de Santacruzodon. Na 

cenozona de Hyperodapedon ocorrem Gomphodontosuchus 

brasiliensis (Huene 1928) e Exaeretodon brasiliensis ( Abdala 

et al. 2002). A forma mais abundante do Mesotriássico é 

Massetognathus (Fig.  26A), também encontrada na Ar-

gentina (Formação Chanãres). Na América do Sul, os úl-

timos traversodontídeos são registrados no início do Neo-

triássico e são representados por Exaeretodon, que também 

ocorre na Formação Ischigualasto da Argentina. 

Chiniquodontidae é um grupo exclusivo do con-

tinente sul-americano (Brasil e Argentina) que viveu do 

Mesotriássico ao início do Neotriássico (Bonaparte 1966). 

Eram “cinodontes” carnívoros com dentes comprimidos 

lateralmente (setoriais), com uma cúspide principal recur-

vada para trás e uma série de cúspides acessórias anteriores e 

posteriores. Apresentam grandes caninos. Seu crânio exibe 

uma barra pós-orbital e o arco zigomático é menos robusto 

do que o dos traversodontídeos. A feição que diagnostica a 

família é uma angulação que se forma na parte ventral da 

base do arco zigomático (Hopson e Barghusen 1986). O 

dentário é o elemento dominante na mandíbula dos chi-

niquodontídeos, mas os ossos pós-dentários ainda são de-

2007). Assim como Stahleckeria, Jachaleria era um dicino-

donte de grandes proporções, atingindo cerca de 3 m de 

comprimento e caracterizado pela ausência de presas na 

maxila e por uma região pré-orbital do crânio menor do 

que a pós-orbital. Além do Brasil, a presença de Jachaleria 

(J. colorata) também é reportada no Triássico Superior da 

Argentina, na Formação Los Colorados. 

Cinodontes
Como mencionado, os “cinodontes” formam o 

grupo taxonômico mais diverso do Triássico do Rio 

Grande do Sul. Assim, vamos apresentar de forma sin-

tética as principais famílias registradas, com ênfase para 

alguns táxons. A maior parte das características apresen-

tadas refere-se ao crânio, à mandíbula e à dentição, pois 

representam as estruturas mais diagnósticas. Além das 

famílias listadas a seguir, e de Trucidocynodon riogran-

densis (Oliveira et al. 2010), o qual recebeu igual des-

taque, vale mencionar algumas formas sem vinculação 

a estas famílias, como: Prozostrodon brasiliensis (Bona-

parte e  Barberena 2001) (Fig.  27E), da cenozona de 

Hyperodapedon, um pequeno “cinodonte” carnívoro que 

foi encontrado no mesmo a? oramento que ! erioherpeton, 

e que mostra semelhanças na dentição com os chiniquo-

dontídeos; Probainognathus sp., um gênero argentino 

encontrado na cenozona de Santacruzodon (Soares et al. 

2011b); Candelariodon barberenai (Oliveira et al. 2011a), 

na cenozona de Dinodontosaurus, que apresenta uma den-

tição inferior semelhante ao gênero Aleodon (Crompton 

1955) da Tanzânia. 

Figura 26. A - Cinodontes herbívoros/onívoros. A - o traversodontídeo 
Massetognathus (UFRGS-PV-0968-T), crânio em vista dorsal e palatal; 
B - o traversodontídeo Exaeretodon brasiliensis (UFRGS-PV-0715-T), 

crânio e mandíbula em vista lateral (Foto de Luiz F. Lopes)
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nestra temporal, devido à perda da barra pós-orbital. As 
características diagnósticas da família são baseadas em 
  erioherpeton cargnini (Bonaparte e Barberena 1975), 
um pequeno cinodonte proveniente do município de 
Santa Maria (cenozona de Hyperodapedon). O pouco que 
+ cou preservado em termos de esqueleto pós-craniano 
de   erioherpeton revela uma grande semelhança com o 
mamífero basal Morganucodon (Bonaparte e Barberena 
2001). Charruodon tetracuspidatus (Abdala e Ribeiro 2000), 
também da cenozona de Hyperodapedon, apresenta morfo-
logia pós-canina muito semelhante à de   erioherpeton, o 
que justi+ cou sua inclusão na família 3 erioherpetidae.

Tritheledontidae eram pequenos insetívoros que 
se assemelhavam, grosso modo, a um camundongo. Estes 
“cinodontes” avançados compartilham com os mamíferos 
basais uma série de características derivadas no crânio e na 
mandíbula, dentre elas: presença de um palato secundário 
bastante longo, terminando além da + leira dentária superior, 
arco zigomático delgado e perda da barra pós-orbital. Na 
mandíbula, o dentário é muito desenvolvido, com um amplo 
processo coronoide. Na sua porção mais posterior, o dentário 
apresenta uma projeção que sugere um incipiente contato 
com o esquamosal. Os ossos pós-dentários são extrema-
mente reduzidos, alojando-se no estreito sulco pós-dentário, 
como nos primeiros mamíferos. Apresentam os incisivos 
inferiores procumbentes, sendo o primeiro, hipertro+ ado. 
A morfologia dos pós-caninos é variável entre os diferentes 
táxons da família, não se assemelhando, em nenhum deles, à 
dentição “triconodonte” dos primeiros mamíferos. As raízes 
dos pós-caninos são incipientemente bifurcadas, condição 
derivada. O esqueleto pós-cranial dos triteledontídeos 
assemelha-se bastante ao dos primeiros mamíferos (Gow 
2001, Martinelli et al. 2005). Na América do Sul, o registro 
desta família, que foi apontada por diversos autores como 
o táxon-irmão dos mamíferos, era restrito à Argentina até 
alguns anos atrás (Chaliminia musteloides Bonaparte, 1980). 
No Brasil, o primeiro triteledontídeo descrito foi Riograndia 

guaibensis (Bonaparte et al. 2001) (Fig. 28 A, B); e poste-
riormente, foi descrito Irajatherium hernandezi (Martinelli 
et al. 2005, Oliveira et al. 2011b), ambos da cenozona de 
Riograndia. Os registros sul-americanos são os mais an-
tigos para esta família, visto que os triteledontídeos ocorrem 
somente a partir do Eojurássico, tanto na África do Sul, 
quanto na América do Norte.

Brasilodontidae é uma família que foi erigida 
por Bonaparte et al. (2005) e que reúne duas formas de 
“cinodontes” avançados da cenozona de Riograndia: Bra-

silodon quadrangularis e Brasilitherium riograndensis (Bo-
naparte et al. 2003) (Fig.  28C, D). Mais recentemente, 
foi descrito um novo brasilodontídeo, Minicynodon 

maieri, também da mesma cenozona (Bonaparte et al. 
2010). Além destes, Bonaparte et al. (2006) apontaram 
Protheriodon estudianti, da cenozona de Dinodontosaurus,

senvolvidos. Além da articulação quadrado-articular, estava 
presente a articulação acessória supra-angular-esquamosal. 
A característica mais derivada dos chiniquodontídeos é o 
longo palato ósseo secundário que se estende além do nível 
dos últimos pós-caninos superiores.

Os chiniquodontídeos estão representados na 
cenozona de Dinodontosaurus por Chiniquodon theoto-

nicus (Huene 1936, Teixeira 1982, Abdala e Giannini 
2002), um animal do porte de um cão de médio porte 
(Fig. 27D). Abdala et al. (2001) mencionaram a presença 
de Chiniquodon sp. na cenozona de Santacruzodon. 

Trucidocynodon riograndensis (Oliveira et al. 2010), 
um cinodonte carnívoro da cenozona de Hyperodapedon, 
compartilha com Ecteninion lunensis (Martinez et al. 
1996), da Formação Ischigualasto, da Argentina, uma 
série de características. São animais com dentes setoriais 
cujas bordas são serrilhadas, inclusive nos grandes caninos. 
As cúspides são voltadas para trás, como nos chiniquo-
dontídeos, entretanto o palato ósseo secundário é curto. 
O arco zigomático é estreito e a barra pós-orbital está 
presente. O processo coronoide do dentário é bem desen-
volvido e os ossos pós-dentários são reduzidos e posicio-
nados no sulco pós-dentário. O esqueleto pós-craniano de 
Trucidocynodon, praticamente completo e com cerca de 
1 m, evidencia uma postura dos membros ereta, à seme-
lhança dos mamíferos e um padrão de locomoção digi-
tígrado (apoiado nos dedos) para os membros anteriores 
(Fig. 27A, B, C). 

! erioherpetidae forma um grupo de pequenos 
carnívoros, com caninos inferiores reduzidos e dentes 
pós-caninos setoriais, cujas raízes são incipientemente 
bifurcadas, característica derivada. Seu arco zigomá-
tico é bastante delgado. A órbita é con@ uente com a fe-

Figura 27. Cinodontes carnívoros. (A) Trucidocynodon riograndensis (holótipo 
UFRGS-PV-1070-T), crânio em vista lateral; (B) T. riograndensis (holótipo 

UFRGS-PV-1070-T) esqueleto completo. (Fotos de Téo V. Oliveira); 
(C) Reconstituição digital de T. riograndensis, de Adolfo Bittencourt; (D) 

Chiniquodon theotonicus (UFRGS-PV-0146-T), crânio em vista lateral; (E) 
Prozostrodon brasiliensis (UFRGS-PV-0248-T) (Fotos de Luiz F. Lopes)
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aconteceu a partir da descoberta dos diminutos brasilo-
dontídeos da Formação Caturrita (Bonaparte et al. 2003, 
2005). Estes materiais, extremamente bem preservados, 
têm fornecido novos dados sobre os passos anatômicos 
transformacionais envolvidos na transição “cinodonte”-
-mamífero. Análises 2 logenéticas (Bonaparte et al. 2003, 
2005; Abdala et al., 2006; Luo, 2007, Oliveira et al. 2010) 
têm mostrado que os brasilodontídeos compartilham um 
maior número de características derivadas com os mamí-
feros do que quaisquer outros táxons de “cinodontes”. 

CONSIDERAÇÕES FINAIS

Como vimos ao longo deste capítulo, bem antes 
dos grupos de vertebrados mais conhecidos (como os 
dinossauros e os mamíferos da animação Era do Gelo) 
terem surgido, os ecossistemas terrestres já estavam bem 
estabelecidos e abrigavam uma fauna muito diversi2 cada 
de sinápsidos. Os elementos dessa fauna ocupavam ni-
chos ecológicos (exemplo: predadores de topo, grandes 
herbívoros) que existem até hoje. É como se, ao longo da 
história da Terra, o cenário, a trama e os papéis desem-
penhados fossem mais ou menos os mesmos, e apenas os 
atores mudassem!

Em relação à presença dos sinápsidos permianos 
no Brasil, as coletas e estudos ainda estão em estágio 
inicial, pois quando a quantidade conhecida de táxons é 
comparada com a de outros depósitos contemporâneos, 
ela é pouco expressiva. Isso pode ser explicado por vários 
fatores, entre eles o esforço de coleta, uma vez que expe-
dições de campo visando prospecção de fósseis permianos 
no Brasil têm sido muito menos frequentes do que aquelas 
realizadas em outros países. Entretanto, os novos achados 
ocorridos a partir de 2011, como Tiarajudens e Pampa-

phoneus, evidenciam o grande potencial que as rochas per-
mianas brasileiras ainda oferecem em termos de perspec-
tivas de estudo, posto que as faunas da África do Sul e 
da Rússia, por exemplo, abrigam vários animais que ainda 
não foram encontrados por aqui. Quem sabe em um futuro 
próximo teremos um gorgonópsio brasileiro, por exemplo? 

No que tange ao Triássico, o registro de terápsidos, 
principalmente “cinodontes”, tem crescido substancial-
mente, com diversos novos táxons descritos. Dentre estes, 
destacam-se os brasilodontídeos do Triássico Superior. 
Pelo fato de serem considerados o grupo-irmão dos mamí-
feros, transformaram o sul do Brasil no cenário potencial 
para a busca da origem destes últimos. Assim, dar conti-
nuidade à coleta e prospecção de fósseis de “cinodontes” 
derivados no Rio Grande do Sul, reveste-se de funda-
mental importância, visto que o estudo de novos materiais 
pode trazer contribuições ainda mais signi2 cativas para a 
elucidação dos passos anatômicos envolvidos na origem 
dos mamíferos. 

como um possível brasilodontídeo. Os brasilodontídeos 
compartilham com os mamíferos basais um número de ca-
racterísticas derivadas maior do que qualquer outro grupo 
de “cinodontes”. Com base em tais feições derivadas, Bo-
naparte et al. (2003, 2005) apontaram os brasilodontídeos 
como o grupo-irmão dos mamíferos. De modo geral, a sua 
dentição “triconodonte” (Fig. 28D) é muito semelhante à 
dos mamíferos basais. A raiz dos pós-caninos é incipien-
temente bifurcada nos adultos e alguns espécimes juvenis 
de Brasilitherium apresentam raízes com os dois ramos in-
dividualizados, o que, até então, era considerado exclusivo 
dos mamíferos. Os reduzidos ossos pós-dentários dos bra-
silodontídeos alojam-se num estreito sulco pós-dentário, 
como nos mamíferos basais. O dentário não exibe um 
processo coronoide tão alto como nos triteledontídeos, 
assemelhando-se mais ao padrão mandibular dos mamí-
feros basais, como Sinoconodon e Morganucodon. A pro-
jeção posterior do dentário é mais acentuada que aquela 
observada nos triteledontídeos e parece formar o início de 
um côndilo que faz contato com o esquamosal do crânio, 
con2 guração esta, mamaliana. Além dessas características, 
os brasilodontídeos não apresentam barra pós-orbital e o 
arco zigomático é extremamente delgado. No basicrânio, 
Brasilitherium apresenta um promontório incipiente (alo-
jamento da cóclea – orelha interna), uma feição derivada, 
compartilhada com os mamíferos e não encontrada em 
nenhum outro táxon de “cinodontes”. Características dos 
membros, como úmero e fêmur, também se assemelham 
ao padrão pós-craniano dos mamíferos. 

Até o início dos anos 2000, todos os autores que se 
ocuparam com a transição “cinodonte”-mamífero concor-
davam que somente a ampliação do conhecimento sobre 
os caracteres anatômicos das formas até então descritas 
tornaria possível o reconhecimento consensual do grupo-
-irmão dos mamíferos (Crompton e Luo 1993, Luo, 1994). 
Outra possibilidade seria o surgimento de uma nova hipó-
tese 2 logenética, que acarretaria uma mudança no corpo 
conceitual ora estabelecido. Foi exatamente isso o que 

Figura 28. Cinodontes carnívoros/insetívoros. (A) Riograndia guaibensis 
(UFRGS-PV-0596-T), crânio em vista lateral; (B) R. guaibensis 

(UFRGS-PV-0624-T), mandíbula em vista medial; (C) Brasilitherium 
riograndensis (UFRGS-PV-0929-T), crânio em vista dorsal; 

(D) B.  riograndensis (UFRGS-PV-0850-T), mandíbula em vista lateral 
(Fotos de Luiz F. Lopes)
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A Formação Rio do Rasto corresponde a um pacote de rochas meso e neopermianas, 

compreendendo desde o Wordiano até o Changhsingiano. Estende-se pela região sul do 

Brasil e parte do estado de São Paulo, sendo dividida em dois membros: Serrinha e 

Morro Pelado (superior). Neste último, foram reconhecidas três Faunas Locais, com base 

em tetrápodes: Aceguá e São Gabriel, no Rio Grande do Sul, e Serra do Cadeado, no 

Paraná. Os fósseis registrados nessas localidades incluem: anfíbios temnospôndilos, 

anomodontes, dinocefálios e pareiassauros. Tentativas de correlacionar estas faunas 

entre si - dentro da unidade - e com faunas de outros depósitos contemporâneos, têm 

sido realizadas desde os anos 70, mas esbarram nos seguintes fatores: escassez de 

afloramentos fossilíferos, grande distância geográfica entre estes afloramentos 

(tornando difícil determinar se as diferenças na composição das faunas em cada local 

representam uma variação lateral ou temporal), falta de coletas sistemáticas nesses 

locais, falta de dados estratigráficos mais detalhados sobre os níveis em que os materiais 

foram coletados, status taxonômico não resolvido de alguns espécimes e uma aparente 

baixa diversidade encontrada nas faunas da Formação Rio do Rasto em relação às faunas 

contemporâneas de outras localidades. Para resolver a questão, devem ser 

intensificados os esforços de prospecção e coleta de novos materiais nesta unidade, 

sendo que as novas coletas deverão registrar cuidadosamente os dados referentes à 

posição de cada achado em cada afloramento. Além disso, é necessária uma revisão 

taxonômica das ocorrências de tetrápodes desta Formação, de modo a fornecer uma 

base adequada à realização de estudos bioestratigráficos mais robustos para esta 

unidade. [* Bolsista CNPq] 
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Resumo: Nesta contribuição é relatada experiência de uso de TICs (tecnologias de informação e comunicação) 
na disciplina Paleontologia I (GEO-04001) do Curso de Geologia da UFRGS, comtemplada com o Edital 
UFRGS EaD 16 no primeiro semestre de 2011. A disciplina de quatro créditos, contou com 10 horas de 
atividades semipresenciais, as quais incluíram utilização de diversas funcionalidades do AVA ROODA e de 
redes sociais como facebook e twitter. Apesar dos resultados serem satisfatórios, o trabalho desenvolvido nos fez 
questionar se alunos de graduação de cursos presenciais estão suficientemente capacitados para usufruir dos 
recursos pedagógicos disponíveis na modalidade EaD. 
 
 

Introdução 

O tempo, o espaço e as relações interpessoais transformaram-se profundamente no mundo virtual nesses 
últimos anos. Passamos de uma Web em que os usuários passivamente recebiam ou acompanhavam os 
conteúdos disponíveis, para uma Web 2.0 em que todos são potenciais criadores de conteúdos. Um processo 
similar se passou com o ensino à distância, que era dominado por conteúdos inteiramente desenvolvidos pelos 
professores e/ou tutores para conteúdos construídos também pelos e com os alunos, através dos novos recursos 
fornecidos pelas TICs (Tecnologias de Comunicação e Informação), como as redes sociais, wikis e podcasts. 

 Nesse âmbito, relatamos uma série de atividades EaD que foram desenvolvidas com uma turma de 19 
alunos da disciplina de Paleontologia I (GEO 04001), do curso de Geologia, contemplada pelo edital UFRGS 
EaD 16 – Fomento para o oferecimento de disciplinas a distância ou disciplinas presenciais com uso das TICs 
em cursos de graduação presenciais (PROGRAMA UAB/CAPES) – no ano de 2011. O edital previa a utilização 
de uma pequena parte da carga horária (até 20%) de um curso presencial de graduação para atividades EaD e a 
participação de um tutor para auxiliar o docente no desenvolvimento e execução dessas atividades.  

Devido ao caráter teórico-prático da Paleontologia I, são oferecidas por semestre, duas turmas (A e B), 
com cerca de 20 vagas cada, visando uma interação mais estreita entre professora e alunos.  As atividades EaD 
foram desenvolvidas ao longo de todo o semestre. A professora produziu a maior parte do material online, 
disponível no AVA ROODA e a tutora foi responsável por inserir esse conteúdo no AVA, assim como atualizar 
os perfis da disciplina nas redes sociais.  

A principal motivação para produzirmos esse relato de experiência foi a constatação de que há poucos 
trabalhos sobre EaD no ensino de geociências e por isso, como desenvolvemos a nossa primeira aproximação a 
essa modalidade de ensino, mesmo sem ter acesso a uma extensa base de informações pedagógicas.  

 

Metodologia 

As atividades à distância desenvolvidas na disciplina são apresentadas no quadro abaixo:  
 

Atividades desenvolvidas TIC  

Textos complementares às aulas expositivas  AVA ROODA 
Vídeos e notícias complementares às aulas expositivas Redes sociais (Twitter e Facebook) 
Exercícios online  AVA ROODA 
Tarefa: os períodos geológicos  Redes sociais (Twitter e Facebook) 
Tarefa: notícias sobre paleontologia Redes sociais (Twitter e Facebook) 
Fórum: Tafonomia AVA ROODA 
Monitoria online da tutora  Redes sociais e AVA ROODA 

 
 
Optou-se pelo uso da plataforma ROODA, porque a professora e a tutora já estavam familiarizadas com 

a mesma, além de ser o AVA criado pela própria universidade. As seguintes funcionalidades foram 
disponibilizadas aos alunos: Aulas, A2, Biblioteca, Fórum, Lista de Discussão e Webfolio. Todas as aulas do 
semestre foram inseridas em Aulas, no formato pdf, em ordem crescente. Os textos complementares às aulas, 
artigos, capítulos de livros e exercícios foram inseridos na Biblioteca. A Lista de Discussão foi habilitada para 
que os alunos postassem suas dúvidas ao longo do semestre, assim como para a professora e a tutora informarem 
a turma sobre as atividades que ocorreriam em sala e à distância. O Fórum foi criado para que os alunos 
pudessem tirar suas dúvidas com a tutora, acerca do exercício de tafonomia, que devia ser feito em momento não 
presencial. Dois exercícios que estavam disponíveis na Biblioteca foram baixados pelos alunos e depois de 
respondidos, postados pelos alunos nos seus respectivos Webfolios. Depois de corrigidos, os exercícios foram 
devolvidos ao Webfolio de cada um. Estes exercícios foram planejados para serem executados fora da sala de 
aula (substituindo duas aulas presenciais). Em momentos previamente agendados com os alunos, a tutora ficava 
online no chat do facebook e no “bate-papo” da plataforma ROODA (denominado A2) para orientar os alunos na 
resolução das tarefas.  



Em relação às redes sociais, foi criado um perfil da disciplina no facebook e outro no twitter. Essas duas 
redes, utilizadas como TICs, serviram como canais de comunicação diários entre alunos, tutora e professora, e 
como meios de desenvolver atividades extraclasse. A primeira atividade propunha que os alunos criassem frases 
que servissem como “facilitadores” para lembrar a ordem dos períodos geológicos nas três eras: Paleozoica, 
Mesozoica e Cenozoica. As frases então eram compartilhadas no perfil da disciplina, no facebook e twitter, de 
maneira que todos os colegas pudessem ter acesso a elas. A segunda atividade envolvia a seleção de notícias 
encontradas na internet sobre paleontologia. Além de indicar o link da notícia no perfil da disciplina em uma das 
redes sociais, o aluno deveria postar um comentário próprio sobre a notícia selecionada. Todas estas atividades 
foram avaliadas e ocupavam uma percentagem (20% exercícios presenciais e via ROODA e 10% atividades nas 
redes sociais) dentro do total da avaliação da disciplina. As atividades em ambiente virtual compreenderam 10 
horas/aula (de um total de 60 horas).  
 
Resultados e Discussão 

 

Como forma de avaliar a disciplina e o desenvolvimento dos discentes ao longo do semestre, utilizamos 
uma versão modificada do instrumento de avaliação sugerido por Bertolin e De Marchi (2010) para disciplinas 
semipresenciais. O instrumento conta com uma série de proposições sobre as aulas e o envolvimento dos alunos, 
professora e tutora nas atividades, cujas possíveis respostas são ótimo(a), bom/boa, regular, ruim, péssimo(a). 
Entretanto, apenas metade da turma participou dessa avaliação, visto que ela ocorreu nas últimas aulas do 
semestre.  

De acordo com o instrumento de avaliação, 78% dos alunos consideraram a infraestrutura do ROODA 
como boa e 33% dos alunos afirmaram que suas habilidades no uso do ROODA eram péssimas antes da 
disciplina. Por outro lado, outros 33% disseram que eram ótimos nesse quesito. As respostas do restante da 
turma se dividiram entre ruim e regular. É preciso acrescentar que esses alunos estavam no segundo semestre do 
curso e que em apenas uma das aulas oferecemos uma introdução ao uso do ROODA. Dessa forma, parece-nos 
pertinente que em algum momento do primeiro semestre seja oferecida pela SEAD uma oficina que capacite os 
alunos a utilizar essa plataforma, já que seu uso é bastante difundido entre os cursos de graduação e mesmo de 
pós-graduação na UFRGS. Tendo esse cenário em vista, passamos a uma análise das atividades desenvolvidas 
com o suporte do ROODA e das redes sociais.  

Todos os alunos acessaram as funcionalidades Aulas e Bibliotecas, ainda que com frequências bastante 
distintas (desde 1 até 56 acessos no total, por cada aluno). As atividades desenvolvidas no Webfolio foram 
completadas pela maioria dos alunos (exceto quatro). Em relação a esta funcionalidade, parece-nos vantajosa a 
possibilidade de poder acessar a qualquer momento, inclusive depois do término da disciplina, os trabalhos ali 
inseridos. O chat disponível no ROODA, como o próprio nome sugere, permite apenas a interação de dois 
participantes de cada vez e foi utilizado algumas vezes para interação entre tutora e alunos. Não temos dados 
sobre a interação entre alunos através dessa ferramenta. A Lista de Discussão foi utilizada durante o semestre 
pela professora e pela tutora para os principais avisos referentes a datas de aulas, avaliações e entrega de 
trabalhos, visto que as mensagens ali postadas podem ser visualizadas diretamente no e-mail cadastrado pelo 
participante. Alguns alunos utilizaram esse meio para tirar dúvidas em relação a esses temas supracitados. A 
única funcionalidade que parece ter sido “rejeitada” pelos alunos foi o Fórum. Nenhum dos alunos postou 
dúvidas, sugestões ou outros comentários acerca do exercício de tafonomia, para o qual o fórum foi criado. 
Apesar da ausência de participações nessa atividade, quando utilizamos a ferramenta interRooda para verificar o 
número de acessos a esta área da plataforma, notamos que o fórum foi acessado por praticamente todos os 
alunos, exceto dois. Entendemos que os alunos sentiram-se confortáveis em trocar informações/sanar dúvidas 
particularmente com a tutora via chat, como comentado acima, mas não a expor essas dúvidas ao grande grupo.  

Em relação às redes sociais, no início da disciplina sondamos os alunos para saber se utilizavam essas 
redes, sendo que 84% deles afirmaram que sim, sendo o facebook a mais utilizada e em seguida, o twitter. 
Entretanto, é possível que não tenhamos realizado a sondagem mais importante: saber se os próprios alunos 
concordavam ou não com a utilização do facebook na disciplina. Comentamos isso, pois em várias 
oportunidades percebemos que os alunos estavam online nesta rede social, postavam todos os dias nos seus 
perfis pessoais, mas pareciam ignorar o da disciplina. Eles também quase não “curtiam” e muito menos 
comentavam os posts do perfil da disciplina. Teríamos subexplorado o facebook? Patrício e Gonçalves (2010), 
por exemplo, listam uma grande quantidade de aplicativos e ferramentas do facebook com potencial utilidade 
educativa, e destas, exploramos as mais “evidentes” como o compartilhamento de vídeos e imagens.  

Em duas ocasiões, os alunos precisavam recorrer às redes sociais para completar atividades, como a dos 
períodos geológicos e a das notícias de paleontologia. A primeira atividade foi realizada por metade da turma, 
enquanto a segunda motivou um número maior de participantes. No início do semestre, a ideia de uma disciplina 
com perfil no facebook parecia despertar interesse, gerando inclusive fenômenos paralelos: pessoas que não 
estavam matriculadas na disciplina queriam adicionar o perfil. Decidimos restringir o acesso ao perfil apenas aos 
participantes da Paleontologia I, mas sem ignorar as demandas das demais pessoas interessadas nesse tema, 



criamos um grupo de discussão no facebook para atendê-las. O grupo, Paleonto UFRGS, existe até hoje e ainda 
recebe semanalmente solicitações de membros.  

Teriam os alunos a necessidade de acessar uma ferramenta, rede social etc. com o nome da universidade 
para terem a sensação de que estão desenvolvendo uma atividade acadêmica? Seria o facebook visto apenas 
como um espaço de lazer e integrante da vida pessoal dos alunos? Teriam sido considerados desinteressantes os 
conteúdos disponibilizados no facebook da disciplina? Estas questões infelizmente ficaram em aberto, pois o 
instrumento escolhido para avaliar a disciplina pelos alunos não contemplava esses questionamentos.  

 
Considerações finais 

A utilização de atividades EaD em disciplinas presenciais da graduação pode contribuir para uma 
flexibilização do tempo e espaço nessas aulas, mas também para tornar os alunos mais ativos e autônomos no 
processo de construção de conhecimentos. Entretanto, na nossa experiência, observamos que justamente nas 
atividades em que os alunos deveriam ser produtores de conteúdo (períodos geológicos e notícias), o número de 
participantes foi menor que nas atividades em que eles baixavam conteúdos previamente desenvolvidos pela 
professora e/ou tutora. Apesar dos nossos esforços em promover uma capacitação básica para o uso do AVA 
ROODA, acreditamos que seria necessário prover mais condições para esses alunos de cursos presenciais 
poderem utilizar com confiança recursos de EaD.   Mesmo nós, contempladas num edital EaD, não possuíamos 
uma sólida experiência com as TICs, e talvez por esse motivo, tenhamos subutilizado alguns recursos 
pedagógicos.  

Levando em consideração a situação que vivenciamos como professora e tutora e as condições dos 
alunos, acreditamos que capacitações ao longo do semestre deveriam ser ofertadas para os estudantes. Além 
disso, é vital que o ROODA continue a ser atualizado para corrigir eventuais bugs e para tornar esta interface 
cada vez mais amigável aos seus usuários.   
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As condições do dizível:  

um exame sociológico das estratégias 

do campo jornalístico sobre a 

paleontologia  

 

 

 

 
Tiago Ribeiro SANTOS 1 

Alessandra BOOS 2 

 
 

ste capítulo procura apreender e examinar estratégias operadas por 

agentes jornalísticos em reportagens sobre assuntos inscritos nos 

domínios da paleontologia. Compreende-se que os agentes do campo 

jornalístico, considerando a posição que ocupam, são inclinados a inculcar saberes 

científicos por meio de estratégias adequadas ao campo jornalístico e, a partir delas, 

disseminar e reproduzir ou produzir valores que são ou serão compartilhados pelo 

público em geral.  

O circuito teórico percorrido pelo trabalho é de ordem sociológica, tendo 

como ênfase a apreensão do senso prático atribuído à atividade jornalística pelos 

agentes desse campo. Para tanto, foram utilizados como material empírico dois 

mensários de ampla distribuição nacional. O que se pretende com esta pesquisa é 

apreender e examinar estratégias acionadas por agentes do campo jornalístico a 

respeito de reportagens de cunho paleontológico. O material submetido à análise 

são reportagens publicadas nas revistas Superinteressante e Galileu durante o 

período de janeiro de 2007 a dezembro de 2010. A escolha de ambos os mensários 

se deve às posições dominantes em que ocupam no mercado editorial e que, sendo 

dominantes, têm voltados para si uma série de reconhecimentos públicos 
                                                           
1 Jornalista. Doutorando em Educação na Universidade Federal de Santa Catarina (UFSC). 
Contato: tiago.ribeiro@live.com 
2 Doutoranda em Geociências na Universidade Federal do Rio Grande do Sul (UFRGS). Contato: 
aleboos@gmail.com 
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convertidos em prestígio e autoridade. O que, com efeito, confere aos mensários 

um elevado grau de poder simbólico, isto é, a ca

(BOURDIEU, 2005a, p.14) naquilo que figura em suas publicações. Não menos 

decisivo para a escolha desses mensários, é considerado o fato de ambos 

apresentarem linhas editoriais semelhantemente destinadas, entre outras coisas, à 

publicação de assuntos de ordem científica.  

O recorte temático dado aos assuntos paleontológicos se deve, sobretudo, 

ao pressuposto da elevada autonomia do campo da paleontologia3. Ou seja, cujos 

saberes raramente podem se tornar inteligíveis por aqueles que não dispõem de 

conhecimentos paleontologicamente específicos para decodificá-los. Contudo, dada 

a especificidade da atividade jornalística que, não raramente, impõe a si a 

necessidade de atingir um público paleontologicamente leigo, os agentes do campo 

jornalístico dispõem de estratégias possibilitadas no e pelo campo jornalístico para 

tornar seus discursos possíveis, inculcando saberes paleontológicos por meios 

legitimadamente jornalísticos.  

 

              1   SENSO PRÁTICO E AUTOCENSURA JORNALÍSTICA  

 

Este item tem como objetivo apresentar a postura epistemológica adotada na 

construção do objeto de estudo e sua problemática, isto é, a formulação dos 

finalmente o trabalho, os conceitos e as idéias (sic) 

(CAMPENHOUDT; QUIVY, 1992, p.90). Daí por diante, investe-se a respeito de 

noções como campo jornalístico, censura, habitus e estratégia que, como 

elementos que constituem um quadro teórico, impõem direções e limites à 

apreciação do objeto de estudo. Apoiado nesses conceitos, ainda se procura 

elucidar algumas condições que tornam o discurso jornalístico possível.4  

                                                           
3 Por ser um campo que se utiliza de conhecimentos e ferramentas tanto da biologia quanto da 
geologia, é difícil traçar uma história da paleontologia totalmente separada dessas duas 
ciências. Para uma leitura sobre o desenvolvimento histórico da paleontologia, recomenda-se o 
artigo de J. Marvin Weller (1960). Sobre o  da paleontologia como ciência, ver Weller 
(1965). 
4 É preciso levar em conta que as produções jornalísticas estão submetidas a demandas 
externas, sobretudo, a do mercado que exerce pressões. Frente a isto, o relativo sucesso dos 
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Fundamentalmente, o campo jornalístico é um espaço social onde se 

localizam agentes, isto é, jornalistas, editores, diagramadores, ilustradores etc. que 

engendram uma estrutura de relações objetivas movidas por interesses próprios do 

campo. Assim sendo, não se pode considerar o campo jornalístico um espaço onde 

os agente

pretextos para estarem e atuarem no campo engajados em se apropriar de bens 

ste modo, predispostos a reconhecerem esses 

bens como fatos importantes de suas atividades, os agentes jornalísticos atuam 

dentro de um espaço de possibilidades que fornece os meios para serem alcançados 

tais bens que, correlativamente, fundamentam as condições de funcionamento do 

próprio campo5. 

A relativa autonomia do campo jornalístico, que é capaz de arbitrar sobre os 

conteúdos que merecem ou não ter um espaço consagrado em suas publicações, 

pode ser enunciada como relativa porque depende, sobretudo, da captação de 

assuntos originados fora do espaço jornalístico. Os assuntos de ordem econômica, 

política, científica, artística etc., ao serem apreciados pelos agentes jornalísticos 

s 

para converterem ao campo jornalístico esses assuntos que são exteriores à 

atividade. Operar uma estratégia no campo jornalístico, nesse caso, significa tornar 

possível uma ação por meio das próprias condições que o campo jornalístico dispõe, 

entre elas, 

sobre o assunto em questão.   

pelo agente em um determinado campo. Para o agente, deter o senso prático 

significa deter as conformidades do jogo neste campo, ou seja, ser capaz de 

reconhecer regularidades inerentes ao jogo e que, por serem regularidades, 

                                                                                                                                                                          
agentes envolvidos no campo jornalístico está fortemente determinado por uma adesão do 
público à qual a produção jornalística se destina, podendo ser revertida em índices de audiência 
(ou no caso dos mensários, o número de tiragem de exemplares) que legitimam o sucesso 
jornalístico. As disposições socialmente construídas que permitem a adesão do público à 
atividade jornalística não serão exploradas neste texto, ficando ao encargo de outras pesquisas.    
5 Para melhor detalhamento a propósito do conceito de campo, sugere-se a leitura do texto 

Pierre Bourdieu (1983a).  
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permitem jogá-lo. Independentemente dos meios em que atuam, seja em posições 

opostas ou não, os jornalistas -

(CHAMPANGNE, 1998, p.64), o que contribui em um processo de retroalimentação 

do senso prático jornalisticamente reconhecido. Inerente à possibilidade de o 

agente operar estratégias no campo jornalístico, há a questão do habitus que se 

impõe como uma mediação entre a estrutura das possibilidades objetivas que o 

campo jornalístico dispõe para realizá-las e as disposições subjetivas adquiridas pelo 

agente jornalístico ao longo de sua trajetória. Em outras palavras:  

Os condicionamentos associados a uma classe particular de condições de 
existência produzem habitus, sistemas de disposições duráveis e 
transponíveis, estruturas estruturadas predispostas a funcionar como 
estruturas estruturantes, ou seja, como princípios geradores e 
organizadores de práticas de representações que podem ser 
objetivamente adaptadas ao seu objetivo sem supor a intenção 
consciente de fins e o domínio expresso das operações necessárias para 
alcançá-
produto da obediência a algumas regras e, sendo tudo isso, 
coletivamente orquestradas sem ser o produto da ação organizadora de 
um maestro.  (BOURDIEU, 2009, p.87).  

 

O habitus, funcionando como uns m 

efeito, um ato de produção ajustados às exigências objetivas pré-determinadas, 

entre elas, às expectativas de seus pares e ao gosto de seu público. Em suma, um 

discurso ajustado às condições que o campo fornece para que o discurso se torne 

dizível. Assim sendo, o ajustamento de um discurso não pode ser analisado senão 

levando em consideração o tipo de censura que compõe cada campo. Levando isto 

em conta, compreende-se a partir de Bourdieu (1983b) que:  

[...] toda expressão é um ajustamento entre um interesse expressivo e 
uma censura constituída pela estrutura do campo em que ocorre esta 
expressão, e este ajustamento é o produto de um trabalho de 
eufemização podendo chegar até ao silêncio, limite do discurso 
censurado. Esse trabalho de eufemização leva a produzir algo que é um 
acordo de compromisso, uma combinação do que era para ser dito, que 
tinha como objetivo ser dito, e do que poderia ser dito dada a estrutura 
constitutiva de um certo campo. Dito de outra maneira, o dizível num 
certo campo é o resultado daquilo que se poderia chamar de "dar forma": 
falar é dar formas. Com isso eu quero dizer que o discurso deve suas 
propriedades mais específicas, suas propriedades de forma, e não apenas 
o seu conteúdo, às condições que determinam o campo de recepção 
onde esta coisa a dizer será ouvida. (BOURDIEU, 1983b, p.108). 
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 Por sua vez, a existência de uma censura implicitamente ativa no campo 

jornalístico contribui na produção do habitus jornalístico. Deste modo, pode-se falar 

que, ao ter incorporado a censura que o campo tacitamente impõe, o agente 

jornalístico detém uma autocensura que orienta suas estratégias no campo, 

sabendo razoavelmente, como efeito da autocensura incorporada, o que se pode 

dizer e como se pode dizer o que se pode dizer sobre o que o campo jornalístico o 

autoriza a dizer. É por meio de autocensura incorporada, portanto, que é possível 

pensar sobre as formalidades que orientam a forma do discurso jornalístico. Isto 

não significa cerrar o espaço de ações criativamente jornalísticas. No sentido 

contrário, a incorporação do habitus jornalístico fornece ao agente a possibilidade 

de improvisos, ações rápidas, com uma economia de raciocínio. Dito de outra 

forma, a incorporação do habitus jornalístico fundamenta o domínio do senso 

prático da atividade jornalística que, por sua vez, orienta as estratégias do agente 

no campo. Por fim, levando isto em conta, questiona-se: como o jornalista atua no 

campo quando se dispõe a falar de paleontologia, este campo científico 

relativamente autônomo? Esta é a indagação que atravessa a presente análise.  

 

               2  UMA QUESTÃO DE ESPAÇO 

 

É preciso considerar, a título de princípios, que os capitais específicos que dão 

condições aos jornalistas tornarem a paleontologia dizível no campo jornalístico são 

razoavelmente raros. Dito de outra forma, os conhecimentos que tornam a 

paleontologia dizível estão sob monopólio dos agentes não do campo jornalístico, 

mas, de outro campo: o paleontológico. Assim sendo, ao contrário de temas como 

educação, que estão inscritos nos discursos cotidianos e, por serem familiares, 

suscitam produções jornalísticas tratadas com pré-noções (PEREIRA; ANDRADE, 

2005), supõe-se que a publicação de assuntos paleontológicos faz exigir do agente 

jornalístico estreito ajustamentos às produções engendradas especificamente no 

campo paleontológico.  

Deste modo, em se tratando de publicações intimamente ligadas ao universo 

paleontológico, isto é, novos fósseis trazidos à luz, divulgação de resultados de 

análises e problematizações científicas, observa-se que os agentes se ancoram, 



 

 

51 [Coleção Mídias Contemporâneas: possibilidades e desafios. Vol. I] 
Carlos Alberto de Souza e Ofelia Elisa Torres Morales (orgs.). PG: Foca Foto-PROEX/UEPG, 2014. 
 

h
tt

p
:/

/
u

e
p

g
fo

c
a

fo
to

.w
o

rd
p

re
s

s
.c

o
m

/
 

sobretudo, no campo científico, implicando como fonte e legitimidade o que é dito. 

sidade do Novo México produziram 
6 7 ; 

 Science 8. O mesmo pode ser observado na nota a seguir: 

O grupo de geociências da Universidade de Newcastle descobriu uma 
bactéria que está hibernando há 100 milhões de anos. O micro-organismo 
(que normalmente vive num calor de 50° C) estava em uma ilha congelada 
na Noruega. E concluíram: a bactéria está há milhões de anos esperando o 
clima esquentar.9 [grifo dos autores].  

O Quadro 1, a seguir, resume o material analisado na presente pesquisa:  

 

Superinteressante 

Edições: 235 (janeiro de 2007) a 285 (dezembro de 2010). Quatro edições 

especiais, dos meses de dezembro de 2007, 2008, 2009 e 2010. 

Total de edições: 52 

Total de matérias: 32 

Tipos: Publicidades, Matérias assinadas e não assinadas, cartas. 

Galileu 

Edições: 186 (janeiro de 2007) a 233 (dezembro de 2010). Nenhuma edição 

especial.  

Total de edições: 48 

Total de matérias: 54 

Tipos: Publicidades, Matérias assinadas e não assinadas, cartas. 

QUADRO 1  Material utilizado nas análises do presente estudo. 
Fonte: Os Autores, 2014. 
 

Daí segue-se que, ao ocuparem espaços reduzidos nos mensários, 

notadamente a título de rápidas notas e raramente dispondo de imagens 

(semelhante à transcrição acima), tais publicações estão localizadas em seções 

previamente determinadas, isto é, seções cuja publicação se ajusta mais ou menos 

às necessidades do espaço disponível nesses casos.  Com efeito, dados esses limites 

característicos do campo jornalístico, tais publicações dificilmente podem ser 

relacionadas ao universo de outros saberes paleontológicos, limitando-se à 

                                                           
6 228, julho 2010, p. 98.
7 217, agosto 2009, p. 106. 
8 219, outubro 2009, p. 98. 
9 284, novembro 2010, p. 21. 
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10  

As sinalizações do espaço onde aparecem os assuntos paleontológicos 

permitem pensar a configuração da forma empregada nesses espaços em relação à 

especificidade desses assuntos. Deste modo, tomando como mote a ausência de 

imagens (não por via de regra), é preciso considerar que os fósseis, aos olhos de 

não-especialistas, podem facilmente ser objeto de certo desprezo, a começar por 

sua aparência que pode ser representad

instrumentos capazes de decodificar o fóssil enquanto objeto científico. Com efeito, 

a raridade dos instrumentos para decodificar a imagem de um fóssil fornece 

razoáveis condições para que suas imagens sejam, como resultado, afugentadas do 

universo desses mensários11.  

Com acréscimo, esses espaços disponíveis nos mensários aos quais as 

publicações de paleontologia se ajustam são comumente consagrados à produção 

-

no caso da paleontologia, como um universo razoavelmente não-familiar aos 

agentes jo

Deste modo, as publicações tendem a representar um sentido de 

veladas as lutas travadas no espaço científico. É o que pode se observar na 

 

O paleontólogo Michael J. Ryan, curador do Museu de História Natural de 
Cleveland, exibe o crânio de uma nova espécie de dinossauro, o 
Albertaceratops nesmoi. O bicho, de quase uma tonelada e chifres do 

                                                           
10 
o tempo destinado à pesquisa, o grupo de agentes envolvidos, a tecnologia empregada, as 
dificuldades na captação de recursos financeiros etc. 
11 À guisa de informação, além das publicações já referenciadas, podem ser identificadas as 
seguintes reportagens diretamente ligadas à paleontologia que, ocupando um espaço 
relativamente restrito, não dispõem de imagens:  ( , 198, janeiro 2008, 
p.30);  ( , 226, maio 2010, 98); 

 ( , 269, setembro 2009, p.23); 
220, novembro 2009, p.98); , 227, junho 2010, p.98).  
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tamanho de braços humanos, foi batizado em homenagem à cidade de 
Alberta, Canadá, onde Ryan o achou quase intacto.12 [grifo dos autores]. 

 Essas estratégias operadas no campo jornalístico, que orientam a 

paleontologia a figurar nos mensários preservando as características já 

apresentadas, não podem ser pensadas como produtos de ações racionais ou 

irracionais dos agentes que estão em jogo. Em outro sentido, as estratégias 

operadas no campo são produtos de um espaço de possibilidades disponíveis ao 

agente jornalístico, tornando sua ação efetiva de acordo com seus interesses no e 

do campo. Deste modo, o senso prático atribuído à atividade jornalística implica a 

condição de os agentes jornalísticos perceberem e apreciarem temas 

paleontológicos do ponto de vista jornalístico. Dito de outra forma, mediados pelo 

senso prático, os agentes do campo jornalístico são capazes de formular juízos ao 

perceber e apreciar (ou depreciar ou desconsiderar) a paleontologia, fazendo crer 

que o espaço a qual lhe é reservada nos mensários pode dizer o que se pretende 

dizer sob a condição do que se é capaz de dizer.  

 

2.1   As forças impelentes 

 
Dependentes de condições e interesses econômicos mais ou menos diferentes, isto 

é, com metas de vendagens concordantes com a posição em que ocupam, os 

mensários tendem a atribuir, por meio de seus agentes, estratégias de preservação 

de suas posições. Pode-se falar sobre isso tendo como referência as publicações a 

respeito de dinossauros que, fortemente consagrados na e por meio da indústria 

cinematográfica, ocupam um lugar privilegiado nos mensários. Como se pode ver 

mais modeladamente, o sentido de conservação de suas estratégias pode ser 

conferido no uso de uma mesma imagem, de uma mesma ordem cinematográfica, 

para representar publicações de enfoques distintos. É o que se pode observar na 

reportagem sobre o DNA para a clonagem de uma determinada espécie de 

                                                           
12 189, abril 2007, p.16. 
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dinossauro13 e a divulgação de uma caixa de DVDs especiais do filme Parque dos 

Dinossauros14.  

O uso de uma mesma imagem pode estar submetido às razões mais variáveis 

possíveis. Em suma, desde as condições econômicas, dadas as condições dos 

de arbitrá-la como tal. Os esquemas de pensamentos jornalísticos fazem introduzir, 

em pequenas amostras, uma amostra de sentido unitário, assim, o que é 

reconhecido como dinossauro. O teor de agressividade, acentuado pelos dentes 

pontiagudos quase sempre à mostra, reproduzem e perpetuam um tipo de senso 

comum em que os dinossauros repousam, relacionando eles ao medo e ao perigo. 

As consagrações cinematográficas que levam os dinossauros a figurarem nos 

mensários, bem como a reproduzirem o que é cinematograficamente conhecido e 

reconhecido, são uma entre outras forças impelentes. As mesmas incitações podem 

ser conferidas por meio da divulgação de brinquedos. Contudo, brinquedos que, 

para serem adequados ao espaço em que os mensários dispõem para eles, 

dependem de uma adesão dos agentes jornalísticos às características desses 

produtos. Ocasião esta em que o habitus jornalístico, que orienta os jornalistas a se 

e é excepcional para eles

(BOURDIEU, 1997, p.26), se impõe ao configurar os brinquedos além de meros 

brinquedos, como objetos excepcionalmente curiosos e, por isso, capazes de serem 

 de 
15 é o modelo exemplar do efeito de homogeneidade cujos assuntos, 

reaparição de Pleo16, anos depois, preservando foto idêntica a que figura no 

mensário anterior.  

                                                           
13 249, fevereiro 2008, p.30.
14  238, abril 2007, p.110  A caixa de DVDs anunciadas 
nessa publicação reaparece, duas edições depois, como uma promoção incitando a seus leitores 
o acesso ao site do mensário para concorrer à caixa com

nte, 240, junho 2007, p.17).   
15 242, agosto 2007, p.96.  
16 Pleo ainda aparecerá, dentro do período analisado, uma terceira vez: 

224, março 2010, p.47. 
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Um dos macetes usados pela equipe de Derek para aproximar as pessoas 
foi basear o Pleo em um animal já extinto. Depois de estudar o 
comportamento de cães e gatos, eles descobriram que nunca fariam um 

e como 
ele deve agir. Não vamos receber reclamações dizendo que o dinossauro 

17. 

As publicações a respeito de Pleo, que têm transformadas para si um sentido 

extraordinário  que para outros públicos poderia ser banal  exemplarmente, 

rompem o sentido de publicações possivelmente ordinárias, estabelecendo assim 

uma cisão entre o que é e o que não é de interesse jornalístico. Com efeito, pode-se 

também, por meio de pequenas expressões, fabricar o sentido extraordinário 

apoiando- 18 
19, ambos atribuídos a produtos da indústria musical. Estas expressões, 

carregadas de um sentido histórico, tendem a tornar desnecessárias certas 

especificidades temporais mais objetivas uma vez que suas próprias expressões 

demarcam um tempo inquestionável, ainda que metaforicamente. Contudo, o que 

não impede de fazer aparecer chamados à ordem que, disputando a arbitrariedade 

do tempo imposto pelos agentes jornalísticos, engendram entre leitor e jornalista 

um duelo de forças baseados em atributos, mais precisamente, subjetivos que 

objetivos. É o que se pode ver nesta nota , em que o leitor reivindica a respeito das 

atribuições: 

Madonna e Bruce Springsteen possam ser considerados dinossauros do 
rock e do pop, ao lado de outros mencionados na lista, aqueles sim 
fazendo jus à inclusão na relação.20 

 
 Reconhecendo tacitamente que vale a pena discutir quem são os 

publicações jornalísticas, por excelência, por meio da seção de cartas, confere aos 

mensários a certificação de serem lidos, percebidos e apreciados. Como elementos 

simbolicamente reconhecidos pelo campo jornalístico, as cartas podem ser 

consideradas como vantagens ou desvantagens (dependendo da aceitação positiva 

ou negativa do público) adquiridas nas disputas entre os agentes do campo 
                                                           
17 207, outubro 2008, p.79.
18 226, maio 2010, p.89. 
19 março 2008, p.58. 
20 202, maio 2008, p.9.



 

 

56 [Coleção Mídias Contemporâneas: possibilidades e desafios. Vol. I] 
Carlos Alberto de Souza e Ofelia Elisa Torres Morales (orgs.). PG: Foca Foto-PROEX/UEPG, 2014. 
 

h
tt

p
:/

/
u

e
p

g
fo

c
a

fo
to

.w
o

rd
p

re
s

s
.c

o
m

/
 

jornalístico que, por meio das cartas, obtêm as medidas dos assuntos mais 

comentados. Com efeito, deixando mais claramente o que é de interesse do público 

e, consequentemente, também dos agentes jornalísticos.   

 O interesse jornalístico, contudo, é produto da trajetória dos agentes no 

campo jornalístico, isto é, que incorporam na forma de um habitus os valores que 

Interesse 

que o jogo merece ser jogado e que os alvos engendrados no e pelo fato de jogar 

2005b, p. 139). As forças de ordem cinematográficas, da indústria de brinquedos e 

musical, podem ser pensadas como partes integrantes da produção do interesse 

jornalístico. Compreende-se que tais forças inculcam valores sobre os agentes cuja 

adesão a estes valores só pode ser dada por meio de um reconhecimento às leis 

imanentes da maneira de ser, pensar e agir jornalisticamente.   

 
2.2  Operando os opostos 

 
Orientados por princípios constitutivos do e no campo, os agentes jornalísticos são 

inclinados   a dividir e 

arbitrar. Com efeito, esta condição torna os agentes do campo jornalístico sujeitos à 

produção de dicotomias, cindindo os objetos que são alvos de seu discurso por 

meio de esquemas tais quais, por exemplo, ruim/bom, delicado/grosso, lento/veloz. 

Deste modo, a produção das dicotomias pode ser configurada de modo 

eufemizado, isto é, nem sempre perceptível, como é o caso das linguagens que 

extrapolam a linguagem textual, estando as dicotomias embutidas na linguagem 

figurativa. A reprodução abaixo identifica essa questão: 

 

 

 

 

 

 

 Fonte: Superinteressante, 257, outubro 2008, p.105.  
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Preservando o esquema agressivo/dócil, arcaico/tecnológico, atrás/na frente 

etc., como se observa, a construção da linearidade do tempo que representa a 

evolução humana, que é mensurada por dezenas de milhares de anos, implica uma 

série de oposições entre os seus representantes. Tal e qual o Homo sapiens que fala 

ao telefone, sorri e tem os olhos voltados a alguém que o vê (o leitor), em oposição 

ao seu ancestral, com pedra empunhada, lábios entrefechados, os olhos cerrados e, 

por isso, indiferentes a quem os veem, essas configurações conservam as diferenças 

que alimentam o jogo de oposições do discurso jornalístico.  

O mesmo jogo de oposições pode ser tomado como base na nota da 

homem de Neanderthal 21. Deste modo, estão também em questão 

no jogo das oposições jornalísticas os juízos que produzem a concepção de Homem. 

 na nota abaixo: 

Nossa história tem dois capítulos. No 1°, ele surgiu com a nossa aparência 
há 200 mil anos. Mas só no 2°, que começou entre 50 mil e 80 mil anos 
atrás, o homem virou gente. E se tornou um megaprodutor de arte e 
tecnologia que arrasou a concorrência.22  

 Esses princípios dicotômicos, funcionando como esquemas de visão e de 

divisão do ponto de vista jornalístico, com efeito, fazem os objetos inscritos nos 

domínios da paleontologia se relacionar com oposições determinadas pelos juízos 

jornalísticos, preservando as referê -

parte do Paraguai apagaram. E aí você pensa em Steve Jobs, Bill Gates e na nata 

cerebral da tecnologia. E aí você pensa no homem das cavernas raspando pedra 
23 

 

senso comum em relação àquilo que é primitivo, obscuro, ultrapassado etc., como 

                                                           
21 197, dezembro 2007, p. 20. 
22 235, janeiro 2007, p. 73.
23 221, dezembro 2009, p. 37. 
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se lê acima, é inclinado a participar de contextos deslocados de sua origem. Dito em 

outras palavras, ness

esentações que implicam 

desvalorizações a respeito da relação em que ele se inscreve. 

 Estando os objetos da paleontologia sujeitos a representações produzidas 

fora dos domínios de seu campo científico, entre elas, as representações produzidas 

a partir do ponto de vista religioso, o campo jornalístico adere à velha fórmula 

evolucionismo/criacionismo, situando os assuntos paleontológicos dentro de 

polêmicas mais ou menos eternas. É o que se pode observar na reportagem 
24, onde dinossauros e hominídeos se transformam em móveis 

de disputa pela imposição arbitrária de um ponto de vista legítimo.  

 A descoberta do Homem e a 

criacionista abre as portas para o público, em Kentucky, nos EUA e 
esquenta o debate com os evolucionistas. Há dois anos, a exposição de 
Darwin no Museu de História Natural de Nova York recebeu críticas de 
cristãos criacionistas, apoiados pelo presidente George W. Bush  que 
defendeu o ensino da versão bíblica da criação do mundo em escolas do 
país. 

Semelhante relação também pode ser observada em um trecho da 
25 que alimenta, além do sentido dicotômico, o 

 arqueológicas e bíblicas, os 

dinossauros apareceram no sexto dia da Semana da Criação, aproximadamente há 6 

 

 

                  3   CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Apreender estratégias operadas por agentes jornalísticos a respeito da 

paleontologia significa compreender suas ações transformadas em discursos e, 

correlativamente, os mecanismos que os levam à produção desses discursos. Assim 

sendo, tem-se um pequeno diagnóstico do espaço de possibilidades em que o 

jornalista atua quando está imposta a necessidade de dizer o que comumente não é 

                                                           
24 , 191, junho 2007, p.15. 
25 , 231, outubro 2010, p.21. 
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por ele dito, isto é, assuntos relacionados a universos autônomos como é caso da 

paleontologia.  

Contudo, algumas condições paradoxais tornam a relação entre o campo 

jornalístico e o campo científico relativamente incompatíveis. Enquanto o campo 

jornalístico está altamente propenso às sanções do mercado, operando em uma 

lógica que reduza as possibilidades destas sanções, o campo científico está 

propenso muito mais a sanções estritamente científicas do que qualquer outra, uma 

vez que tem como concorrentes os seus próprios pares. A relativa autonomia de 

ambos os campos, com efeito, os afasta entre si, considerando que os interesses 

produzidos nesses campos se configuram distintamente, bem como as disposições 

dos agentes a que estes campos pertencem.  

Contando que essa seja uma complexidade para debate que está além dos 

propósitos deste capítulo, o lume lançado até aqui sobre as reportagens permitiu 

uma breve análise de algumas condições que tornam possíveis e dizíveis objetos 

como o fóssil, o dinossauro, o hominídeo, o mamute etc. nos mensários analisados. 

Dito de outra forma, algumas condições em que mais ou menos o jornalismo e a 

paleontologia estabelecem diálogos. E, consequentemente, condições que 

permitem aparecer uma forma de representar estes objetos produzindo, sob a ótica 

jornalística, valores socialmente compartilhados no campo jornalístico e que, com 

efeito, são disseminados e reproduzidos amiúde.  

  

                  REFERÊNCIAS  

 

BOURDIEU, P. A censura. In: ______ . Questões de Sociologia. Rio de Janeiro: Marco Zero, 
1983a.  
 
 
______. Algumas propriedades gerais do campo. In: Questões de sociologia. Rio de Janeiro: 
Marco Zero, 1983b. 
 
 
______. Coisas Ditas. São Paulo: Brasiliense, 1990. 
 
 
______. Sobre a televisão: seguido de a influência do jornalismo e os jogos olímpicos. Rio de 
Janeiro: Jorge Zahar, 1997. 
 



 

 

60 [Coleção Mídias Contemporâneas: possibilidades e desafios. Vol. I] 
Carlos Alberto de Souza e Ofelia Elisa Torres Morales (orgs.). PG: Foca Foto-PROEX/UEPG, 2014. 
 

h
tt

p
:/

/
u

e
p

g
fo

c
a

fo
to

.w
o

rd
p

re
s

s
.c

o
m

/
 

 
______. O poder simbólico. 8. ed. Rio de Janeiro: Bertrand Brasil, 2005a.  
 
 
______ . Razões práticas: sobre a teoria da ação. 7. ed. Campinas: Papirus, 2005b. 
 
 
______. O senso prático. 1. ed. Petrópolis: Vozes, 2009. 
 
 
CHAMPAGNE, P. A visão mediática. In: BOURDIEU, P. (Org.). A miséria do mundo. 2. ed. 
Petrópolis : Vozes, 1998.  
 
 
CAMPENHOUDT, L. van; QUIVY, R. Manual de investigação em ciências sociais. Lisboa: 
Gradiva, 1992. 
 
 
PEREIRA, G. R. de M.; ANDRADE, M.C. L. de. Socioanálise de pré-noções no discurso 
jornalístico sobre educação. Revista Brasileira de Educação, Rio de Janeiro, n. 28, p. 128-139, 
2005. 
 
 
WELLER, J. M. Development of paleontology. Journal of Paleontology, Tulsa, v. 34, n. 5, p. 
1001-1019, 1960. 
 
 
______. The status of paleontology. Journal of Paleontology, Tulsa, v. 39, n. 4, p. 741-772, 
1965. 
 



�������������	�
��
��
�����

��������	
����
������
����
�
������
�������������	�������������



��������	


��������	
���
	���	
��

�������

��������	�����	���	�������������������
����������

��������	
����
������
��� ���
�����
!�����
�����
���
����"�


�
������
������#$�$%��&�������	�������������

'�%(�)��*(&&+++,!%*%�
!��,��"&��-�����(�.$

�/
���!�/�!
���!

/
*
(�0���
12�������3�!��4�� �
���$*�������� ��5�����(��

���6!��$,

�,��
���
����"�
��,��
���%����"�
��,�7�� �8
 �
!

���������	
��
����
�������	�����������
�����������
��
����

���
����������
��
�����������������
�

���!���
��(�9�,�4
:�/
���!��;

"���<=��&>�%���2�������?�

@� �����!���
��(�9�,�A���
��$"$!������ B��
�>�!
�<=0�4?

�C��� ���D���(�9�,�>�

������

��7)��
����<=�-��?�

�E��� ���D��
(�9�
,�4F��

�;,��,�0��

 ������
 )� ��<=0�/
�&���� 
%
?

�E�G�!�$����
(�9�
,��

���� )�
��H�6!��$�<=��&>�%���2�������?

�C�G�!�$�����(�9�,�>����"��4���
���

�$  ��<=
�&��


���

?�

9�����������$%�� 
13�!(�9�,�.$

�/
���!�/�!
���!�<=0�	?



(	����
�	�������	����	���F
)0���0�-�G0� ���������	������F
)G0���������������F-�G0��������
�	���
��� �F
)G0 ������
�
��� ��� � F
)G0 �������������� � ��������� �F./G0 �&�2����� ��� � F
)0 ���0 � 
�G � �
"���	
����
�	������
����� �F
�G0 � ��<��	� ������������� ��'�
	
���	�� � ��	��������	� � F
)G� �n
���
�����������������A������&��������
��������
��	��������������������
�����
��	��PQQ�T��F����
�<	�
�����A���
��
���G0�
�A����
	�������#�����	
����
����
�	��&���������*���
����
��	��
��
�
��������	
� �
� ����� �������+���� ��
 �����	
�	����� ��������0 ���<��	
� ���
 �	� �A�������� ��������
�
������������
������
�	����	�0�
����>�0����
������
������A�������������������>�����������	���
`@
��������2.Aa

-)5��]^?6�@5?8)�6�2%)�F@��/���)��5�5/.?G�?��
/�2]��F@��/���?�8�%_@�G$
�,�6�/�%/)-�,2�6��)55?
�%�6

%K�%/�2e����@�%/6%�P0�5?2�2�������@�2%/�[0�-
�!/�2��8���?�
/��P0�8?22e-?5�-��6)@5?/5�P0�8)6n

,�/)�?�6/
!�P0��2%l2/)�Y
��)�-��6�5�/!�P

P
.,0�,5��0��?U�[..7?)�0�,-.?0�.?�
�
�����������
��35-
������%���.����������	
�-
����%���.��������	�����-
����%���.������������-
������%���.

�������	�	�-��
��%���%�	.�	���������������
�-
����%���

��-
�����
�@��>
�6���
�F2�
>�� ����
G0��
���������������	����<�	��JNQ���n��
�������	���
���������

���
�&��&
����������
��	���
�
����
��������&�	����������&
������
�F�����
����������	
�G���������

	���
�������"���������	��	
�����<��	���
0�����<��������
�������������	�������
�����������	
���
���� ��
������
�
�����������
����������
�0�
�	��
�
�����
�����������%
	
�����
�����1������������	
�
�����
�����
�0��
�<����������������
�<����	������
�����,������	
�����<���������
����	
�������
-
�����
� �
���������	
�:�-������ �<�	��-���������W�
���	��0 ��������������
��+���
 �/��������
-
�����	��������	
��
��
� ��������
��FN����������0 �������������
�	��0 �� � ������
>������0 �[�������
�������0�P����������0���P�
�<����
G���
��
��	��������������������FP�������
���P��#���������
G��%���<�
�
�������
����	�� �	��� �������� � ��
��	�� �	� ����#�� � ����
�
���
���� � FL ��������;G0 � ���������
	��� ����	��	���
��
�����������&
�	
��������
���	
��
��+���
�'��������2��-
�����
�����������

���
����1���
������
���+���
��	�����#���A������-
�����
�@��>
�6���
0 �������	�����
�������
�
��������������������	�	����
�������������
����������0�����
����������������������
�������0��
�

���������� � � � � � ����
����
����� �	
 � 8�� ����
 �	� �-
�����
 �@��>
 �6���
 � �� � �������&�1�� � �
���
-
�����
��������0��������	
����
�������	�	��	���
��������
�������
���
��
��	k ����A���	����

��������������	������
����	����������	
�8�� ����
�

.5/�?/5)�5?7/6%5)��?��/2)�?.K�
/��F6e2�.6/��0�%K?5�.6/��G�.�5��)
?6%��)��)�.�5�2Y$�-)5��]b)�5/)��)�5�6%)�F.?5�/�2)��n�/)H6,.?5/)5G

�
?66�2�5��@))6P0[0��?6�5�6�K,
%dP0�!)
%�/5?�.�?6�2?%)P

P
��
������
�	��.���
��������	
�0�/7?)H,-5760�56U�[
��
������
�	��7�
��+�����0���2H-,5@0�6��
��������	�%����-��	
�%�	.�����	%��
���6-��	
�%�	.�������	��	��-
����%���

��6�����	
���	��	
���� ��
����"�	����������
��
�	�����	
�.���� 0�������
����������
��	��)���������
����� �	��6����0���<����"�	�������@5��RC�F5
	
����	
����<G��������?����	��	��-���
���������	

.���� �F?-�.G��2����������
����
�����
�&���	����
��������%�������0�5�
�	
�5���
0�.�����
��0
@
���������6�����7����0��
������	��	
�������A�+�����A�����������	��	��
�.������
��<	�
��

���� ��
� �?��������
0 ��� �
�
��+����� ��
���������������
���������� ���< �
 ��
����
��
� ����
������
�
�������
� � 	� �  ��� � � � 
� � ��&�	
� � ������� � ������� � F��
��
�����	����0 � �����������0 � �����	������G0
����������	
��F�
��&
��� ��
�0�
�����
	��0���������G�����������	
��F�����
��3�A��
�������� �
	��G�
)� � ���� �
	��0 � ��
��������� � 	� �-
�����
 �5�
 � 	
 �5���
0 � ����
 � ����������	
� � ���
 � 	����
	
���
(����
������ ���������
��������
������
��;�	��
� �����	���	���������
	����� �������
����	���
���


PPR



����
 � ���	� � ��
 � 	��
����	�� � 5�����������0 � �� � ��
�
 � �
����	
 � ����
� � 	� � �� � ���� �
	� � ��

�	��������	
0 � �
����	
 � �
� � ��
� � RQ � ���� � �A���� � 	� �,-5760 � �
� � �������	
 � �
 �
��
������
 � 	�
.���
��������	
� �	� �,-576� ������������
 ����
���� �
 ���
 �	� �������
� ������ ���
�0 ���<��	�
������
�	
���
�
�����
��������
�����
��������	���������	 1�
�	�������
���
����
���
������0��
���
��������	
� � ������ � ��������
� � 	� � ���1��3��
 � � � �������
�0 � 	����� � ���� � ��� � ���	�����0� A��
�
�����
�	��:�����������������������	����	�����������	
��
�>���
��)�����������
���
���	
��
���
����� � ,-5761.!1QJER. � � � ���
����1�� � 	��
����	
 � �
 � ���
������
 � ���������	
� � � � ���	�����
�
�����
�	����������
�	�����
0���>�������
���������� ���
���� ���������	��� ����	
�:��
�������

��������	
����<�������:����+�����	
���<1���������0����3������������	��	
������������ �����������������

������� � A����
 � �#����������� � ?� � ������
 � : � 	������
0 � ������ � �� � 	���� ��
��
� ��������	
 � �
�
���
����	
�����
���
�������
��	�����	�������������
��
�
�����
�����
�	����	�����	��������1
�����
��2��&������
�	��
����������
��
�����
����	
0���	����	
�A���
����<�������
��
�����
�	���
���������
�����
��;�	��
��%���<�����	������
�����
�������	�	��	��
�������������A�����
�����
���

�#�������	� �(����
�����0 ����	
���������������+����� 	�������������	���������
���
�	��� ��
0 �����
�
�
�
�����
�F���������	
����G������
���������
1���������.
�����0�
����
����	�������	��,-5761.!1
QJER.��
���
�����	
��
��
���
����
����������	
�7���
�@����
���	��Y������	
�6������	��������	

�
�
������������������	��
��� ��
0�	���	
��
������
����
�F�
��������
�	
�	��� ��
����������
�:
�3������������	�0���	�����������	�������������	�����������
��
��	��������� ���	
�G0�:����������	�
�����3������������	������
�������������
�������������������#��������:����+�����	��������������
�

��
����
��
�
�
�	������	�����
���	
0����
������
���	�������0��������������
���
����� ���	
���)�
	��
��� ��
����
���������	
���
�@��������������
�5�
�7���	��	
�6�����������
���0�,-5761.!1
QJER.����������	����������
���
�� �����	���������
�������������
����������
0������
�
�����������
��<���� � 	
 � 6��� �� � 	�������
 � 	����&�	� � 	���� � ���<����0 � ����� � �
�
 � 
 � ����������
 � 	� � ���
������������
���#
�;����0����������������	��������������
������	�����	�����
�������
�

��?!)
,]b)��)6�%)I)�)2%/��F�����
/�0�2)%),27,
�%�G��,5�2%?�)
�?2)d)/�)������n5/����)�6,
$��6.?�%)6�%�I)2l�/�)60��?2%Y5/)60

.�
?)�
/�Y%/�)6�?�.�
?)��@/?2%�/6

.�%5S�/��5��@5�,220��2����5/��5/@?/5)�
�����������
�	��.���
��
�
������?������������0�/�������
�	��7�
��+������	��,�������	�	��-�	�����	
�5�
�7���	��	
�6��

F,-576G0�������	����+������2�������0�-��	���
�d

�
�3�����	
�5�
�7���	��	
�6���F��2H-d@56G�
��	����-��
��%���%�	.�����	����	�-�6�%	�%
��%�	

)���������
���������������	+���
��	����<�����	
�6�����
�������	����
�	������
���#�
���
�� ���

	� � ��
������
 � 	������ � ����	� � ����� � 	
 � ���
"
��
0 � 	�������	
1�� � 
� � ������	
� � �����
� � ���1
��������
� � ������������ � : � )�	�� � 2
�
�������� � F.���
���
 � �
 � .�����
���
G� � � � ���
�	��
%
#
	
�����F?
���
��
�.�����
���
G���
��������������	��� #
������A��
	
����0�������
�������
�
��
��1&���
	
����0 � A�� � ������� � ������������� � �� � & ������ � ��
������� � A������ � � � *��	
�0 � �
�
�����
������ � �� � ��������� � 	� � ��������� � �����
�0 � �
� � �
��� � ���	+���� � : � ���	�"���
 � � � �

�����������
��
��
��
�	
����
"
��
��)������1�������������
�����<�0�����
����
�����
����������
	
 ��������0 ��������������� ���� � �
���� ���
�
&���
	
���� �� ���1&���
	
����0 � ��	����	
��	������

�����
�������
������	
����
��������+������
��
����
�	����������
��
����	
������3����������������
?���
#
	
��������A��
	
����������
	
�����F?
���
1)���
���
G0������������	
�����������	����F?5G
���	
����0�������
��	��:�������+��������
����������������������	����������������	��K�����16�&�����
F@K6�G���
��
��
�	�����
���	��0����	
�����
�
��+����������������	������	�������&
��
��
���
����������	� � �
�
 � ��� � �	������
 � �
 � ������
 � 	�� � �
���� � 	� � �����
 � ����	�� � �� ����������
0
��������	
 � �������� � �
 � �������0 � ���	
0 � �
�<�0 � ���
� � ����������� � �
 � 	�������� � ?� � �
����
�������	� �����	��%
#
	
�����
������1���?50��
�<�0��
�����	+�������������
����1�������������
��	�����
	�����	
�F?5�G0��	������
������������	���	��:���
�������	�����	�������
�������������0�A��

PPE



INVENTARIAMENTO DA COLEÇÃO DIDÁTICA DE GEOLOGIA E DE 
PALEONTOLOGIA DO LABORATÓRIO DE GEOCIÊNCIAS/FURB

Maurício Rodrigo Schmitt; André Luís de Gasper; Adriane Pimentel e Silva; Alessandra Danielle da Silva Boos; 
Juarês José Aumond

A coleção geológica e paleontológica do laboratório de Geociências é resultante de mais de 
40 anos de coletas, além de doações da comunidade. O inventariamento e a digitalização desta 
coleção se mostra importante, pois permite aos docentes, acadêmicos e comunidade em geral 
conhecer e ter acesso a este material depositado no laboratório. A criação e organização de 
coleções geológicas e paleontológicas são justificadas por uma série de razões, mas em 
especial, pela necessidade de preservação da integridade física e química das amostras com 
vistas ao uso delas em atividades de pesquisa, ensino e extensão. Coleções desse tipo 
contribuem para o ensino e a pesquisa tanto em nível de graduação quanto de pós-graduação, 
para a divulgação do conhecimento geocientífico, além de exercerem o papel de "bibliotecas" 
onde estão depositadas partes da história geológica e biológica do planeta. O presente trabalho 
teve como objetivos realizar o inventariamento da coleção paleontológica e geológica do 
Laboratório de Geociências da Universidade Regional de Blumenau, digitalizar as amostras 
ali depositadas e disponibilizar o inventário para consulta pública. Posteriormente, será 
avaliada a possibilidade de inserção da coleção da FURB em um banco de dados on-line. O 
trabalho foi dividido em 6 etapas, sendo estas: 1) organização dos materiais didáticos, etapa 
que consistiu em selecionar os materiais que não se encontravam deteriorados e colocá-los à 
disposição dos professores e da comunidade acadêmica; 2) elaboração do banco de dados que 
foi desenvolvido com o apoio de profissionais em desenvolvimento de software e consta com 
diversas informações sobre as amostras; 3) aplicação de esmalte, esta etapa consistiu na 
aplicação de duas camadas de esmalte branco em uma pequena região das amostras para 
posterior numeração das mesmas; 4) identificação das amostras, etapa que foi realizada com o 
apoio dos professores de Geociências, colaboradores externos e com o auxílio de bibliografia 
específica; 5) fotografia das amostras, a digitalização foi realizada com o equipamento 
disponibilizado pelo Herbário Dr. Roberto Miguel Klein; 6) organização do laboratório, nesta 
etapa as amostras foram separadas de acordo com sua origem (ígneas, metamórficas e 
sedimentares) e os fósseis foram divididos por grupos de organismos (plantas, invertebrados e 
vertebrados). Até o momento, já foram catalogadas 774 amostras de rochas e minerais e 68 
fósseis, mas este número tende a crescer em vista das doações frequentemente recebidas e das 
coletas realizadas todos os anos nas disciplinas ministradas por professores ligados ao 
laboratório. Este trabalho demonstra a importância da manutenção de uma coleção didática 
devidamente identificada e inventariada no Laboratório de Geociências, pois desta forma os 
docentes e os estagiários conseguem organizar mais facilmente as atividades de ensino (como 
as aulas práticas) e de pesquisa, além de identificar o material que precisa de reposição ou de 
restauração.

  



Alessandra Daniele da Silva Boos

188353

Lista das atividade de ensino do aluno avaliadas pelo curso.

  HISTÓRICO CURSO  
GEOCIÊNCIAS - Mestrado Acadêmico - 01/03/2010

Período
 Letivo 

Código Disciplina  Cré- 
ditos

 Con- 
ceito

 Situação 

 2010/02  Estágio Docência: PALEONTOLOGIA DE VERTEBRADOS  2  A   Aprovado 
 2010/02  GEB00119  EVOLUÇÃO DOS MAMÍFEROS SUL-AMERICANOS  3  -   Matriculado 
 2010/02  GEP00089  Paleontologia de Vertebrados III  5  A   Aprovado 
 2010/02  GEB41-28  T.E. em Paleontologia: Tafonomia  5  A   Aprovado 
 2010/01  GEB00007  Paleoecologia e Bioestratigrafia: conceitos e aplicações  6  A   Aprovado 
 2010/01  GEB00035  Paleontologia de Vertebrados I: Estudo do Esqueleto Cranial  4  A   Aprovado 
 2010/01  GEB00036  Paleontologia de Vertebrados II - Est. Esqueleto Pós-Cranial  5  A   Aprovado 
 2010/01  GEB41-15  T. E. em Paleo: Biomecânica e Paleobiologia  2  A   Aprovado 
 2010/01  GEB41-23  Temas Especiais em Paleontologia: Evolução dos euteriodontes permianos e  2  A   Aprovado 

 Inglês em 14/05/2011  -  -    -  

Totais
 Créditos Matriculados neste Ingresso: 3 

 Créditos Cursados com Aprovação neste Curso: 31 
 Total: 34 

https://www1.ufrgs.br/Posgraduacao/InformacoesAluno/HistoricoCurso.php?Cod=188353|1|GEOCI...
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Alessandra Daniele da Silva Boos

188353

Lista das atividade de ensino do aluno avaliadas pelo curso.

  HISTÓRICO CURSO  
GEOCIÊNCIAS - Doutorado - 01/03/2012

Período
 Letivo 

Código Disciplina
 Cré- 
ditos

 Con- 
ceito

 Situação 

 2014/01  GEP92-57  T.E. em Geoquímica: Geopatrimônio e Geoconservação  2  A   Aprovado 

 2013/02  GEB00121  PALEOCLIMATOLOGIA  2  B   Aprovado 

 2012/02  GEP00067  Evolução: Epistemologia e História  3  A   Aprovado 

 2012/02  LIN00066  Tópicos em Tradução  4  A   Aprovado 

 2012/01  BAN00003  Fundamentos de Taxonomia Zoológica - Profa Jocélia  2  A   Aprovado 

 2012/01  GEB41-31  T. E. em Paleontologia: sistemática cladistica aplicada à paleontologia  2  A   Aprovado 

 09/12/2013  Exame de Qualificação  -  -   Aprovado 

 Aproveitamento de Crédito neste Ingresso  24  -   Aprov. neste ingresso 

 Aproveitamento de Inglês  -  -    -  

 Espanhol em 24/05/2013  -  -    -  

Totais
 Créditos Cursados com Aprovação neste Curso: 15 

 Aproveitamento de Créditos neste Ingresso: 24 

 Total: 39 

https://www1.ufrgs.br/Posgraduacao/InformacoesAluno/HistoricoCurso.php?Cod=&Imprime=1

1 of 1 07/03/2016 22:35










