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RESUMO 

Os cinodontes (Cynodontia) são um grupo monofilético de sinápsidos que inclui numerosas 

espécies fósseis agrupadas numa série parafilética conhecida como cinodontes não-

mamaliaformes, além dos Mammaliaformes que têm como clado terminal, os mamíferos 

(Mammalia). Na primeira parte da Tese é apresentada uma abordagem geral sobre os 

principais grupos de cinodontes não-mamaliaformes com detalhes anatômicos das espécies 

fósseis incluídas no Clado Probainognathia, dentro do qual se originaram os mamíferos. São 

considerados aspectos morfológicos, taxonômicos, filogenéticos e bioestratigráficos. 

Também é ressaltada a importância do registro fóssil sul-americano com relação à temática 

da origem dos mamíferos. Na segunda parte da Tese são detalhados os artigos 

desenvolvidos, que incluem: (1) reconsideração taxonômica e redescrição de Protheriodon 

estudianti e Candelariodon barberenai da Zona de Associação (ZA) de Dinodontosaurus; (2) 

reconsideração taxonômica e redescrição do espécime considerado originalmente como cf. 

Probainognathus da ZA de Santacruzodon, estabelecendo um novo táxon, 

Santacruzgnathus abdalai, relacionado ao clado Prozostrodontia; (3) descrição da dentição 

pós-canina de Probainognathus jenseni da Formação Chañares (La Rioja, Argentina); (4) 

descrição e filogenia de um novo Probainognathidae da ZA de Dinodontosaurus, 

denominado Bonacynodon schultzi; (5) descrição dos primeiros registros do gênero Aleodon 

no Brasil, e na América do Sul, com a descrição de uma nova espécie, baseada em 

espécimes inéditos e outros previamente considerados com Chiniquodon theotonicus ou 

Traversodontidae indet.; (6) descrição de um novo Prozostrodontia proveniente da ZA de 

Hyperodapedon de Santa Maria, incluindo considerações anatômicas e taxonômicas de 

Therioherpeton cargnini e Charruodon tetracuspidatus; (7) estudo de um novo 

Prozostrodontia, Botucaraitherium belarminoi, do sitio Cerro Botucaraí da ZA de Riograndia; 

(8) estudo do segundo exemplar de Prozostrodon brasiliensis da ZA de Hyperodapedon, 

baseado numa mandíbula com dentição que provê nova informação sobre mudanças na 

morfologia dentária ao longo da ontogenia; (9) revisão taxonômica de Brasilitherium 

riograndensis, Brasilodon quadrangularis e Minicynodon maieri da ZA de Riograndia, 

baseada em mudanças ontogenéticas utilizando como ferramenta microtomografias 

computadorizadas (incluida na Parte I no corpo do Estado da Arte); por último, (10) se 

deselvolveu um artigo de síntese sobre os registros de cinodontes não-mamaliaformes da 

América do Sul e outro sobre o Estado da Arte dos cinodontes e mamíferos Mesozoicos sul-

americanos, sendo esta última contribuição feita para uma revista de divulgação científica.  

 

Palavra chave: Cynodontia; Probainognathia; taxonomia; filogenia; Triássico; América do Sul.  

 



 
 

ABSTRACT 

Cynodontia is a monophyletic group of synapsids which includes numerous fossil species 

arranged into a paraphyletic series known as non-mammaliaform cynodonts plus the clade 

Mammaliaformes. Into the latter, mammals (Mammalia) are included. In the first part of the 

Thesis is presented an overview of the main groups of non-mammaliaform cynodonts with 

anatomical details of the fossil species included in the Probainognathia Clade in which 

mammals have originated. There, the main morphological, taxonomic, phylogenetic and 

biostratigraphic aspects of cynodonts, with details on the members of the probainognathian 

clade, are summarized. This part also underscores the importance of the South American 

fossil record with respect to the origin of mammals. In the second part are detailed the works 

developed during the Thesis, which include: (1) The taxonomic reconsideration and 

redescription of Protheriodon estudianti and Candelariodon barberenai from the 

Dinodontosaurus Assemblage Zone (AZ); (2) taxonomic reconsideration and redescription of 

cf. Probainognathus from the Santacruzodon AZ, erecting a new taxon, Santacruzgnathus 

abdalai, which is related to the Prozostrodontia clade; (3) description of the postcanine 

dentition of Probainognathus jenseni from Chañares Formation (La Rioja, Argentina); (4) 

description and phylogeny of a new Probainognathidae from the Dinodontosaurus AZ, 

nominated Bonacynodon schultzi; (5) description of the first records of the genus Aleodon in 

Brazil, and consequently in South America, with the report of a new species, based on 

several new specimens and other previously considered as belonging to Chiniquodon 

theotonicus or Traversodontidae indet.; (6) description of a new Prozostrodontia from the 

Hyperodapedon AZ of Santa Maria, incluiding morphological and anatomical considerations 

of Therioherpeton cargnini and Charruodon tetracuspidatus; (7) study of a new 

Prozostrodontia, Botucaraitherium belarminoi, from the Cerro Botucaraí site, Riograndia AZ; 

(8) study of the second known specimen of Prozostrodon brasiliensis, from the 

Hyperodapedon AZ, based on a lower jaw with dentition, which provides novel information on 

dental changes during ontogeny; (9) taxonomic review of Brasilitherium riograndensis, 

Brasilodon quadrangularis, and Minicynodon maieri based on ontogeny using micro 

computed tomographies (included in the Part I within the Probainognathia State of Art); and 

finally, (10) a synthesis work on the records of non-mammaliaform cinodonts from South 

America and another on the State of the Art of South American cynodonts and Mesozoic 

mammals, being this latter contribution for a popular science magazine. 

 

Keywords: Cynodontia; Probainognathia; taxonomy; phylogeny; Triassic; South America. 
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TEXTO EXPLICATIVO DA ESTRUTURA DA TESE 

 

Esta Tese de Doutorado está estruturada em torno de artigos publicados ou 

submetidos para avaliação em periódicos científicos de acordo a Norma 103 do Programa 

de Pós-graduação em Geociências – PPGGEO/IG/UFRGS. A Tese foi dividida em Volume I 

e Volume II. Assim, sua estrutura está organizada nas seguintes partes, a saber: 

 

VOLUME I 

PARTE I – Introdução sobre o tema estudado, objetivos do trabalho desenvolvido, Estado 

da Arte com discussões e adições dos principais resultados e interpretações obtidas dos 

artigos publicados pelo autor e trabalhos submetidos (ver Parte II). Algumas inferências 

desenvolvidas no Estado da Arte ainda não foram ainda formalmente publicadas. 

Particularmente as discussões e conclusões sobre a sinonímia de Brasilodon, Brasilitherium 

e Minicynodon, estão incluídas no Estado da Arte da Tese (Seção 3 da Parte I) e serão 

componente principal de uma artigo em andamento, ainda não submetido. 

 Os materiais fósseis estudados e utilizados na Tese (tanto da UFRGS como de 

coleções científicas externas) são detalhados em cada táxon analisado na Seção 3 (Parte I) 

e em cada artigo publicado ou submetido (Parte II). Além disso, se apresenta uma lista 

detalhada na Seção E, Parte III, dos cinodontes utilizados na Tese. Os métodos utilizados, 

incluindo programas (software) (e.g., TNT 1.5 para análises filogenéticas) e equipamentos 

(e.g., microtomógrafos), são detalhados quando usados ao longo da Parte I e nos artigos 

publicados e submetidos da Parte II. Assim, a opção foi não apresentar uma seção 

específica “Materiais e Métodos” no corpo da Tese.  

Na seção 4 (Análise Integradora dos Artigos da Tese) são apresentadas e 

sintetizadas as principais conclusões obtidas nos artigos já publicados e naqueles 

submetidos durante o período do doutorado, bem como as perspectivas futuras de estudo 

vislumbradas por estes trabalhos. 

 

VOLUME II 

PARTE II – Nesta seção estão incluídos os artigos publicados (#3) e submetidos (#5) a 

revistas científicas com corpo editorial permanente e revisores externos, como parte do 

corpo principal da Tese.     
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PARTE III – Nesta seção estão inseridos os Anexos, distribuídos da Seção (A) a Seção (E), 

e o Histórico Escolar. 

 As seções incluem: 

Seção (A). Lista de resumos publicados referentes ao tema principal da Tese e os 

arquivos dos resumos como foram publicados nos anais dos eventos. 

Seção (B). Inclui a lista de artigos referentes ao tema da Tese publicados 

previamente ao ingresso no doutorado. São conteúdos utilizados ao longo da 

Tese.  

Seção (C). Inclui artigos publicados e em fase de revisão no período da Tese, que 

estão parcialmente ou não relacionados ao tema da Tese. Entre eles são incluídos 

artigos de diferentes grupos de tetrápodes (como cinodontes não-

probaionognátios, por exemplo, traversodontídeos), principalmente do Permiano, 

Triássico, Cretáceo, entre outros. 

Seção (D). Lista de resumos publicados no período da Tese, parcialmente ou não 

relacionados ao tema da Tese. Incluem diversos temas na área de paleozoologia.  

Seção (E). Lista dos espécimes de cinodontes consultados em coleções 

científicas que auxiliaram no desenvolvimento da Tese e dos Artigos.  
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PARTE I 

1. INTRODUÇÃO  

A origem e a história evolutiva do grupo dos sinápsidos (Synapsida; detalhes em 

seção 3.1) começam no Carbonífero, há cerca de 320 milhões de anos (REISZ, 1972, 1986; 

KEMP, 2005) e têm como consequência os mamíferos (Mammalia) (e.g., ROWE, 1988; 

LUO, 1994; HOPSON; BARGUSHEN, 1986; HOPSON; KITCHING, 2001), nos quais a 

nossa espécie (Homo sapiens, Hominidae) está inserida (e.g., O’LEARY et al., 2013). Essa 

história de 320 milhões de anos tem etapas fascinantes que, graças ao abundante registro 

fóssil, forneceu base para inúmeros estudos sistemáticos e paleobiológicos desde o século 

XIX (OWEN, 1871; SIMPSON, 1928, 1945; CARROL, 1988; MAIER et al., 1996; KEMP, 

2005; RUBIDGE; SIDOR, 2001; SIDOR, 2001, 2003). Particularmente, no início do 

Mesozoico, depois da maior extinção que aconteceu na história da Terra, ao final do 

Permiano, as faunas de vertebrados começaram um novo capítulo com importantes efeitos 

na biota do planeta (ERWIN, 1993; BENTON, 1995; ERWIN; BOWRING; YUGAN, 2002; 

SMITH, 2005; SMITH; BOTHA 2006; SAHNEY; BENTON, 2008).  

Durante o Triássico originaram-se as linhagens dos principais grupos de vertebrados 

terrestres que dominam hoje nosso planeta, incluindo os peixes Teleostei (ARRATIA, 2001), 

os Lissamphibia (MARJANOVIC; LAURIN, 2008), os Testudines (GAFFNEY, 1986; 

ROUGIER; DE LA FUENTE; ARCUCCI, 1995; LYSON et al., 2010), os Squamata (EVANS, 

2003), os Archosauria (CLARK, 1994; BRUSATTE et al., 2010a, b; NESBITT, 2011; 

EZCURRA, 2016) e os Mammaliaformes1 (ROWE, 1988; LUO, 2007; RUTA et al., 2013). 

Estes grupos originaram-se e radiaram rapidamente numa época de intensas mudanças 

bióticas, as quais, de alguma forma, beneficiaram os sinápsidos cinodontes, visto que estes 

mostraram uma grande e conspícua diversidade taxonômica, de distribuição global no 

período (ABDALA; RIBEIRO, 2010; KEMP, 2012). Dentre os cinodontes, o grupo dos 

probainognátios (Probainognathia) obteve um grande sucesso adaptativo, já que nele é que 

se originaram os mamíferos (e.g., HOPSON; BARGUSHEN, 1986; LUO, 1994, 2007; 

HOPSON; KITCHING, 2001; BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; LIU; OLSEN, 

2010).  

Os estudos em Cynodontia abarcam aspectos muito variados, desde taxonômicos e 

filogenéticos (e.g., BROOM, 1932; HOPSON; BARGHUSEN, 1986; ABDALA, 2007; 

                                                            
1Definido por Rowe (1988) como o clado que inclui o último ancestral comum de Morganucodontidae 
e Mammalia e todos seus descendentes. Na mesma contribuição define Mammalia como o clado que 
inclui o mais recente ancestral comum de Monotremata e Theria (Marsupialia e Placentaria) e todos 
seus descendentes. 
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ABDALA; RIBEIRO, 2010; MARTINELLI; ROUGIER, 2007; LIU; OLSEN, 2010; OLIVEIRA; 

SOARES; SCHULTZ, 2010; LIU & ABDALA, 2014) até fisiológicos e biomecânicos (e.g., 

JENKINS, 1970a, b, 1971; QUIROGA, 1980a, b, c; BOTHA; CHINSAMY, 2000; CHIMSAMY; 

ABDALA, 2008; BOTHA-BRINK; ABDALA; CHINSAMY, 2012; CHINSAMY-TURAN, 2012; 

RODRIGUES; RUF; SCHULTZ, 2013, 2014; RUF et al., 2014; BENOIT; MANGER; 

RUBIDGE, 2016; LAUTENSCHLAGER et al., 2016; OLIVEIRA; SCHULTZ, 2016). Nesta 

primeira parte da Tese (Estado da Arte) são apresentados aspectos morfológicos, 

taxonômicos, filogenéticos e bioestratigráficos dos cinodontes não-mamaliaformes e uma 

revisão do conhecimento atual de cada um dos táxons de cinodontes probainognátios não-

mamaliaformes (Cynodontia, Probainognathia) do Triássico Médio até o Jurássico Inferior 

(com ocorrências pontuais do Cretáceo/Paleoceno), avaliando os registros mundiais e as 

suas implicações na origem dos Mammaliaformes.  
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2. OBJETIVOS  

 

Objetivo Geral 

O objetivo geral da Tese é aportar novas informações sobre aspectos anatômicos, 

taxonômicos, filogenéticos e bioestratigráficos com base em materiais inéditos e na revisão 

de materiais já publicados de cinodontes probainognátios não-mamaliaformes do Triássico 

da América do Sul.   

 

Objetivos específicos  

1) Organização e apresentação de uma síntese dos registros de cinodontes não-

mamaliaformes da América do Sul, com ênfase em Probainognathia, desenvolvendo 

reavaliações, discussões e inferências inéditas de aspectos morfológicos, 

taxonômicos, sistemáticos, filogenéticos e bioestratigráficos do grupo.   

2) Reconsideração taxonômica e redescrição de Protheriodon estudianti (UFRGS-PV-

0962-T) e Candelariodon barberenai (MMACR PV-0001-T) da Zona de Associação 

(ZA) de Dinodontosaurus, Rio Grande do Sul, Brasil.  

3) Reconsideração taxonômica e redescrição do espécime considerado originalmente 

como cf. Probainognathus (UFRGS-PV-1121-T) da ZA de Santacruzodon, Rio 

Grande do Sul, Brasil. 

4) Descrição da dentição pós-canina de Probainognathus jenseni da Formação 

Chañares, La Rioja, Argentina, com base em diversos espécimes.  

5) Descrição e filogenia de um novo Probainognathidae da ZA de Dinodontosaurus, Rio 

Grande do Sul, Brasil, baseado em dois espécimes (MCT-1716-R e MCT-1717-R). 

6) Descrição dos primeiros registros do gênero Aleodon para a América do Sul, com 

apresentação de uma nova espécie, baseada em espécimes inéditos e outros 

previamente considerados com Chiniquodon theotonicus ou Traversodontidae indet.; 

discussão sobre as implicações bioestratigráficas decorrentes do novo registro. 

7) Descrição de um novo Prozostrodontia proveniente da ZA de Hyperodapedon de 

Santa Maria, Rio Grande do Sul, Brasil, baseado em uma mandíbula com dentição 

(UFSM 11579b), incluindo considerações anatômicas e taxonômicas sobre 

Therioherpeton cargnini (MVP 05.22.04) e Charruodon tetracuspidatus (MCP-3934 

PV).  
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8) Estudo de um novo cinodonte Prozostrodontia (MMACR-PV-003-T) do sitio Cerro 

Botucaraí da ZA de Riograndia, baseado numa mandíbula com dentição. 

9) Estudo do segundo exemplar de Prozostrodon brasiliensis da ZA de Hyperodapedon 

baseado numa mandíbula com dentição (CAPPA/UFSM 0123).  

10) Revisão taxonômica das espécies de Brasilodon quadrangularis, Brasilitherium 

riograndensis e Minicynodon maieri da ZA de Riograndia, Rio Grande do Sul, Brasil.2 

                                                            
2Ao longo do texto, Brasilodon e Brasilitherium são mencionados como: Brasilodon/Brasilitherium em 
referencia a problemática da taxonomia brevemente comentada por Liu & Olsen (2010). Na Seção 3.3 
se desenvolve essa proposta, mas a revisão formal destes táxons ainda não foi publicada e será 
parte de um artigo (i.e., "Cranial anatomy, tooth replacement, and taxonomical reappraisal of 
Brasilodon, Brasilitherium and Minicynodon, and their implicances for the sister group of 
mammaliaforms") em desenvolvimento. 

Para espécimes específicos de Brasilodon, Brasilitherium e Minicynodon se tentou manter a 
classificação original proposta, até a publicação destes resultados. Ainda, nos artigos publicados e 
submetidos da Tese se usam os táxons como foram originalmente publicados e se comentam as 
problemáticas taxonômicas deles.  
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3. ESTADO DA ARTE – CONTRIBUIÇÃO AO CONHECIMENTO DOS 

CINODONTES PROBAINOGNÁTIOS 

 

3.1. Sobre Synapsida, Cynodontia e Mammalia 

Os mamíferos (Classe Mammalia) são elementos conspícuos dos ecossistemas 

atuais, representados por mais de 5.500 espécies (NOWAK, 1999). A diversidade deste 

grupo é notável se consideramos que apresentam inúmeras adaptações para nichos 

ecológicos altamente variados. Estas adaptações são extremas em alguns casos, com 

espécies aquáticas (e.g., baleias, peixes-boi, ornitorrincos), espécies voadoras (e.g., 

morcegos), espécies fossoriais (e.g., tatus, marmotas), espécies corredoras (e.g., 

guepardos), espécies de hábitos alimentares estritos (e.g., tamanduás, coalas), formas 

terrestres de grande tamanho (e.g., elefantes, rinocerontes), espécies com alto coeficiente 

de encefalização (e.g., golfinhos, humanos), entre outras (NOWAK, 1999). Na verdade, esta 

diversidade atual representa uma “fotografia instantânea” da complexa e longa história 

evolutiva que aconteceu na Terra, em meio a uma geografia dinâmica, e que teve um 

profundo impacto na evolução dos ecossistemas terrestres. A história evolutiva dos 

mamíferos e a sua origem são temas complexos e ainda estão longe de serem 

compreendidos integralmente. Embora no passado a diversidade de grupos mamalianos (a 

maioria deles extintos) tenha sido consideravelmente maior do que a conhecida atualmente 

(MCKENNA; BELL, 1997; LUO, 2007; KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004), a 

origem dos Mammaliaformes e as transformações esqueletais ocorridas na linhagem dos 

sinápsidos, principalmente dentro de Cynodontia, têm gerado debates acalorados no 

ambiente paleo- e neozoológico desde o século XIX, quando foram achados os primeiros 

sinápsidos com uma mistura notável de caracteres “reptilianos” e “mamalianos”. Felizmente, 

parte desta história ficou resguardada no registro fóssil e é possível visualizá-la de forma 

relativamente contínua ao longo do Permiano e no Mesozoico. O registro de cinodontes não-

mamaliaformes é particularmente abundante na América do Sul e nas rochas que afloram 

no Brasil e na Argentina estão exemplificadas as principais etapas ocorridas no Triássico, 

entre as quais se ressalta a transição cinodonte-mamaliaformes.  

Os mamíferos são um clado terminal dentro do grupo dos sinápsidos (Synapsida). 

Os sinápsidos são um grupo muito abrangente que inclui todos os amniotas não-Sauropsida 

(e.g., Mesosauria, Procolophonia, Testudines, Lepidosauromorpha, Archosauromorpha etc.) 

(e.g., GAUTHIER; ESTES; DE QUEIROZ, 1988).  A história evolutiva do grupo começou no 

Neocarbonífero, com formas basais tais como Protoclepsydrops haplous dos EUA 

(CARROLL, 1964) e Archaeothyris florensis da Nova Escócia, Canadá (REISZ, 1972). A 

característica principal dos sinápsidos é a presença de uma fenestra temporal localizada, 
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em táxons basais, póstero-ventralmente à orbita, que está delimitada pelos os ossos jugal, 

esquamosal e pós-orbital (Figura 1). Ao longo da história evolutiva do grupo, a posição e a 

relação da fenestra temporal com os ossos cranianos mudou consideravelmente devido à 

reestruturação de diferentes feições crânio-mandibulares (e.g., musculatura temporal, caixa 

craniana, orelha média e interna, dentição etc.; SIDOR, 2001; KEMP, 2012) (Figura 1) que 

culmina com a disparidade morfológica dos mamíferos atuais. Também, neste grupo se dão 

numerosas inovações evolutivas no esqueleto pós-craniano, sendo que já para o Mesozoico 

são reconhecidos táxons com diversas adaptações (e.g., fossoriais, nadadores etc.; LUO, 

2007) que serão extremas na diversidade de mamíferos cenozoicos (MCKENNA; BELL, 

1997; KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004).  

Tradicionalmente são reconhecidos dois grupos principais de Synapsida: os 

Pelycosauria e os Therapsida (e.g., ROMER; PRICE, 1940; HOPSON; BARGHUSEN, 1986; 

KEMP, 2012). Os pelicossauros constituem um grupo parafilético (“pelycosaur grade”) no 

qual se iniciaram as primeiras transformações de amniotas primitivos, de aspecto reptiliano 

(Figura 2), a sinápsidos mais derivados e que culminaram no grupo dos terápsidos, de 

aspecto mais mamaliano (BENSON, 2012) (Figura 3). Devido a isso, os sinápsidos não-

Mammaliaformes eram tradicionalmente referidos na literatura como “répteis-mamiferóides”. 

No clado dos terápsidos está inserido o grupo Cynodontia (que possui Mammalia como 

clado terminal) que é o foco principal do Estado da Arte da Parte I.  

Os Therapsida mais antigos datam do Permiano Médio e rapidamente se 

diversificaram em grupos ecologicamente díspares (Figuras 1B-H, 2, 3). As principais 

mudanças dos terápsidos em relação aos “pelicossauros” são: taxa metabólica mais alta; 

maiores adaptações dentárias (diferenciação de dentes em incisivos, caninos e pós-

caninos); aumento do dentário e elementos associados (coronoide, angular) para hábitos 

marcadamente herbívoros, carnívoros ou onívoros; fenestra temporal de maior tamanho 

para alojar músculos mandibulares maiores; aumento e complexidade neuro-sensorial; 

adaptações nos membros para o maior desenvolvimento de movimentos nas cinturas 

peitoral e pélvica; diversidade de tamanhos, com grandes formas (e.g., o dicinodonte 

Dinodontosaurus) e com grupos que diminuíram consideravelmente seu tamanho corporal 

(e.g., o cinodonte Riograndia) (KEMP, 2005, 2012; BENSON, 2012). 
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Figura 1. Crânios e mandíbulas dos principais grupos de Synapsida, em vista lateral. Notar 

em cinza a fenestra temporal característica (modificada de SIDOR, 2001). A, o 

“pelicossauro” Dimetrodon do Permiano Inferior; B, o biarmosúquio Biarmosuchus, do 

Permiano Superior; C, o dinocefálio Tapinocaninus do Permiano Superior; D, o dicinodonte 

anomodonte Kannemeyeria do Triássico; E, o gorgonopsio Leontocephalus do Permiano 

Superior; F, o terocefálio Ictidosuchoides do Permiano Superior; G, o cinodonte basal 

Thrinaxodon do Triássico Inferior; H, o mamaliaforme Morganucodon do Jurássico Inferior. 

Abreviações: al, lâmina anterior do petrosal; ang, angular; art, articular; d, dentário; epi, 

epipterigoide; f, frontal; j, jugal; sp, esplenial; l, lacrimal; mx, maxila; n, nasal; p, parietal; po, 

pós-orbital, pf, pós-frontal; prf, pré-frontal; par, pré-articular; pmx, pré-maxila; q+qj, quadrado 
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mais quadrado-jugal; smx, septo-maxila; sur, supra-angular; t, tabular; sq, esquamosal; st, 

supratemporal. 

 

 

Figura 2. Cladograma das relações dos sinápsidos não-Therapsida, mostrando a parafilia 

do grupo “Pelycosauria” (que reúne Ophiacodontidae, Varanopidae, Caseasauria, 

Edaphosauria e Sphenacodontidae), modificado da hipótese filogenética de Benson (2012). 

Abreviação: Edaphos., Edaphosauridae.  

 

Essas adaptações e inovações ocasionaram uma maior diversidade de táxons de 

terápsidos em relação aos seus parentes “pelicossauros”. Sendo assim, os principais grupos 

de Therapsida são (ver Figura 3): (1) Biarmosuchia (Permiano Médio ao Permiano Superior): 

principalmente encontrados na África e Rússia (KEMP, 2005; SIDOR; RUBIDGE, 2006); (2) 

Dinocephalia (Permiano Médio): abundantes na África do Sul e Rússia, mas também 

registrados no Zimbábue, China, e Brasil (KEMP, 2005; CISNEROS et al., 2012; KEMP, 

2012); (3) Anomodontia (Permiano Médio até Triássico Superior): com distribuição 

cosmopolita e de grande importância bioestratigráfica (KEMP, 2005, 2012; KAMMERER; 

ANGIELCZYK, 2009; CISNEROS et al., 2011); (4) Gorgonopsia (Permiano Médio até 
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Superior): encontrados na África do Sul, Rússia e Tanzânia (GEBAUER, 2007); (5) 

Therocephalia (Permiano Médio até o Triássico Médio): achados na África do Sul, Namíbia, 

Tanzânia, China e Rússia (ABDALA, 2007; HUTTENLOCKER, 2009); (6) Cynodontia 

(comentados a seguir).   

 

Figura 3. Cladograma com os principais grupos de Therapsida, adaptado de Sidor (2001). 

Nomes dos clados de Cynodontia: 1, Eucynodontia; 2, Cynognathia; 3, Tritylodontidae; 4, 

Probainognathia; 5, Mammaliaformes. 
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Os cinodontes (Cynodontia Owen, 1861) são um grupo monofilético de terápsidos 

que inclui numerosas espécies fósseis agrupadas numa série parafilética conhecida como 

cinodontes não-mamaliaformes, além dos Mammaliaformes que inclui como clado terminal 

Mammalia (ROWE, 1988; WIBLE, 1991; HOPSON; KITCHING, 2001; LIU; OLSEN, 2010) 

(Figura 3). Os cinodontes não-mamaliaformes (a partir daqui nos referiremos a eles 

simplesmente como cinodontes) são um dos componentes mais conspícuos das faunas 

continentais de tetrápodes do Triássico (ABDALA; RIBEIRO, 2010; MARTINELLI; SOARES, 

2016), com ocorrências em todos os continentes, incluindo a Antártica e Austrália 

(COLBERT; KITCHING, 1977; HAMMER, 1995; MUSSER et al., 2009). Os mais antigos 

registros de cinodontes datam do Permiano Superior (BOTHA; ABDALA; SMITH, 2007; 

KAMMERER, 2016), sendo abundantes durante todo o Triássico, até a sua extinção no 

Cretáceo Inferior (WATABE, 2007; MUSSER et al., 2009; MATSUOKA; KUSUHASHI; 

CORFE, 2016; ou Paleoceno, segundo o registro discutível de FOX;  YOUZWYSHYN; 

KRAUSE, 1992). Ocuparam nichos ecológicos díspares, incluindo animais de grande porte, 

estritamente carnívoros (e.g., Cynognathus, Trucidocynodon), até muito pequenos (como 

uma cuíca), de hábitos onívoros (e.g., Therioherpeton, Brasilodon), ou espécies 

herbívoras/onívoras com complexas adaptações crânio-dentárias para o processamento 

intra-oral dos alimentos (e.g., Gomphodontosuchus, Exaeretodon).  

Cynodontia é diagnosticado pelas seguintes sinapomorfias: contato entre nasal e 

lacrimal; ausência de pós-frontal; frontal excluído da borda orbital; côndilo occipital duplo; 

ângulo da borda ventral do dentário posterior ou no mesmo nível da barra pós-orbital; lâmina 

refletida do angular lisa ou com depressões superficiais; e entalhe na base do processo 

coronoide (sensu BOTHA; ABDALA; SMITH, 2007). No entanto, cabe salientar que no 

estudo filogenético proposto por Hopson & Kitching (2001), anterior à descrição de 

Charassognathus e Abdalodon (hoje conhecidos como os membrors mais antigos do grupo), 

por Botha et al., (2007) e Kammerer (2016) respectivamente, os autores listam um número 

maior de sinapomorfias (#27; ver HOPSON; KITCHING, 2001:p. 32-33). 

Como mencionado, o registro mais antigo de Cynodontia está representado por duas 

espécies, Charassognathus gracilis e Abdalodon diastematicus, provenientes da porção 

mais basal do Permiano Superior, na Zona de Associação de Tropidostoma, do Distrito de 

Beaufort West, Província Western Cape, África do Sul (BOTHA; ABDALA; SMITH, 2007; 

2007; KAMMERER, 2016) (Figura 4). Notoriamente, na Zona de Associação seguinte, ZA de 

Dicynodon, no topo do Permiano Superior (com Zonas equivalentes na Europa), são 

encontrados diversos cinodontes: Procynosuchus, reconhecido na África do Sul, Tanzânia, 

Alemanha e Rússia (KEMP, 1979; SUES; BOY, 1988; RUBIDGE, 1995; TATARINOV, 2004), 

Cynosaurus e Nanictosaurus da África do Sul (RUBIDGE, 1995; VAN HEERDEN; 

RUBIDGE, 1990), e Uralocynodon e Nanocynodon da Rússia (TATARINOV, 1968, 1987; 
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BATTAIL; SURKOV, 2000). Os cinodontes, enquanto grupo, conseguiram sobreviver à 

grande extinção do final do Permiano, e no Triássico Inferior ainda é observado o 

predomínio de táxons basais (Cynodontia não-Eucynodontia; ver Figura 4), representados 

por trinaxodontídeos (Thrinaxodontidae; e.g., Thrinaxodon, Platycraniellus) e galessaurídeos 

(Galesauridae; e.g., Galesaurus, Progalesaurus).  A composição taxonômica e a monofilia 

destas duas famílias são controversas (ver SIDOR; SMITH, 2004; ABDALA, 2007). No 

entanto, do ponto de vista evolutivo, apresentam características mais derivadas que as 

espécies do Permiano, tais como uma marcada complexidade nos dentes pós-caninos, uma 

musculatura adutora com dois componentes diferenciados (massetéricos e temporais), e, 

especialmente em trinaxodontídeos, um palato secundário completo e ossificado, o que 

marca um grande avanço adaptativo para a otimização da respiração e da digestão dos 

alimentos.  

 

Figura 4. Posicionamento filogenético de Charassognathus e Abdalodon na base de 

Cynodontia (modificada de KAMMERER, 2016).  

 

3.1.2. Eucynodontia 

O clado Eucynodontia (Figuras 3, 5) está constituído por dois subgrupos principais: 

os cinognátios (Cynognathia) e os probainognátios (Probainognathia) (HOPSON; 

BARGHUSEN, 1986; HOPSON; KITCHING, 2001; ABDALA, 2007). Os cinognátios incluem 

táxons basais claramente carnívoros (como o gênero Cynognathus; BROILI; SCHRÖDER, 

1934) e o clado dos gonfodontes (Gomphodontia), que agrupa uma associação altamente 

diversa na qual estão incluídos táxons especializados, de hábitos herbívoros/onívoros 

(Traversodontidae; CROMPTON, 1972a; LIU; ABDALA, 2014). Já os probainognátios 

agrupam numerosas formas carnívoras-onívoras e, dentro deste clado, inclui-se o grupo 

Mammaliaformes (e.g., HOPSON; KITCHING, 2001; LUO, 1994; BONAPARTE; 

MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; MARTINELLI; ROUGIER, 2007; LIU; OLSEN, 2010; 
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OLIVEIRA, SOARES, SCHULTZ, 2010; BONAPARTE; SOARES; MARTINELLI, 2012). 

Durante o século XX, diferentes famílias (e.g., Thrinaxodontidae, Probainognathidae, 

Dromatheriidae, Therioherpetidae, Tritheledontidae, Tritylodontidae; ver LUO, 1994) foram 

postuladas como grupo-irmão de Mammaliaformes, mas, atualmente, os Brasilodontidae  

(embora os monofilia e real composição da família seja ainda incerta; ver seção 3.3), 

recentemente achados no Triássico do Rio Grande do Sul, são os que compartilham o maior 

número de sinapomorfias com eles (BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; 

MARTINELLI; ROUGIER, 2007; ABDALA, 2007; LIU; OLSEN, 2011).  

 

 

Figura 5. Cladograma mostrando as relações filogenéticas de Cynodontia, com os clados 

citados no texto. A posição de Tritylodontidae é debatida (ver texto) entre duas hipóteses (A 

e B na figura). Baseado em Hopson & Kitching (2001), Martinelli & Rougier (2007), Abdala 

(2007) e Liu & Olsen (2010). 

 

Filogeneticamente, Hopson & Kitching (2001) definem Eucynodontia como o clado 

menos inclusivo incluindo Mammalia e Exaeretodon (“node-based taxon definition”) (Figura 

5). Na análise de Hopson & Kitching (2001: p. 34) são listadas 11 sinapomorfias para 

Eucynodontia: processo descendente do esquamosal, lateral ao quadrado-jugal, contata o 
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supra-angular; pterigoide sem processo para o quadrado (quadrate ramus); sínfise 

mandibular fusionada; contato dorsal entre o dentário e o supra-angular mais próximo à 

articulação crânio-mandibular do que à barra pós-orbital; ossos pós-dentários reduzidos; 

lâmina refletida do angular reduzida em forma de gancho; sequência de substituição 

dentária espaçada (poucas substituições); presença de um processo acrômio na escápula; e 

dígitos III e IV da mão com três falanges cada um.  

Cynognathia foi definido como o clado menos inclusivo incluindo Exaeretodon e 

excluindo Probainognathus (HOPSON; KITCHING, 2001). Dentro deste clado se inclui o 

grupo Gomphodontia que é definido como o clado menos inclusivo incluindo Exaeretodon e 

excluindo Cynognathus (HOPSON; KITCHING, 2001) (Figura 5).  

Os Cynognathia se caracterizam por possuir os seguintes caracteres: arco 

zigomático alto, entendido acima do nível médio da órbita; maior altura do arco zigomático 

na região posterior; processo suborbital na face lateral do jugal; sulco muito profundo para o 

meato auditivo externo; ausência de forame para as carótidas internas no basiesfenoide; 

caninos com margens serrilhadas; e costelas lombares com processos para sobreposição 

entre elas (HOPSON; KITCHING, 2001). Na contribuição de Abdala (2007) se reconhecem 

também os seguintes caracteres: incisivos com margens serrilhadas; fossa temporal mais 

ampla na região posterior; porção látero-posterior do esquamosal no arco zigomático com 

um sulco proeminente; e crista lateral do dentário bem desenvolvida.  

Os Cynognathia não-Gomphodontia estão representados por Cynognathus 

crateronotus (Figura 6) que possui uma ampla distribuição (Argentina, Antártica e varias 

localidades da África; BONAPARTE, 1969a; HAMMER, 1995; ABDALA, 1996; KITCHING, 

1977) e é o táxon-guia da Zona de Associação de Cynognathus da Bacia do Karoo na África 

do Sul (KITCHING, 1977). Cynognathus é um táxon altamente especializado para hábitos 

carnívoros. Possui pós-caninos setoriais com uma cúspide principal grande e cúspides 

mesiais e distais acessórias, levemente inclinadas para trás, que, em alguns casos, 

apresentam uma margem serrilhada. O crânio da espécie tem um contorno triangular em 

vista dorsal, e diferindo dos típicos carnívoros probainognátios, possui o osso pós-orbital 

fortemente expandido que contata o esquamosal, um processo suborbital proeminente no 

jugal e o arco zigomático dorsalmente alto (e.g., BROILI; SCHRÖDER, 1935; HOPSON; 

BARGHUSEN, 1986). 

 Os Gomphodontia são muito diversos com pelo menos três famílias bem 

diferenciadas: Diademodontidae (Figura 7), Trirachodontidae (Figura 8) e Traversodontidae 

(Figuras 9, 10). A inclusão de Tritylodontidae como clado terminal de Traversodontidae 

(transformando esta família em parafilética) foi apoiada por vários autores (CROMPTON; 

ELLENBERGER, 1957; HOPSON; BARGHUSEN, 1986; SUES, 1985; HOPSON; 

KITCHING, 2001), mas análises filogenéticas mais recentes, com uma grande amostragem 
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de táxons e caracteres, sugerem que os Tritylodontidae posicionam-se próximos a 

Mammaliaformes (e.g., LUO, 2004; ABDALA, 2007; LIU; OLSEN, 2010), dentro de 

Probainognathia. Quaisquer das hipóteses escolhidas para Tritylodontidae (dentro de 

Gomphodontia ou dentro de Probainognathia) envolvem inúmeras homoplasias (ver LUO, 

1994), por isso, achados de espécies mais basais de Tritylodontidae ou de táxons “mais 

transicionais” são necessários para elucidar as relações deste grupo. Sobre esta 

problemática, Sidor et al., (2016) comunicaram recentemente o achado de um novo 

traversodontídeo na Formação Upper Ntawere da Zâmbia que apresenta uma mistura de 

caracteres que ajudaria a reforçar a hipótese de tritilodontídeos como parte do clado 

Gomphodontia. 

 

 

 

Figura 6. Cynognathus crateronotus. PVL 3859, único sincrânio de Cynognathus conhecido 

na América do Sul, achado na Formação Río Seco de la Quebrada (Grupo Puesto Viejo), 

San Rafael, província de Mendoza, Argentina (A). Reconstrução de Cynognathus baseada 

em materiais da África do Sul (modificado de HOPSON; KITCHING, 2001) (B). 

Reconstituição artística de J. L. Blanco (retirada de MARTINELLI; DE LA FUENTE, 2008 

(C). 
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Figura 7. Diademodon tetragonus. MHNSR–Pv 357, porção de crânio da Formação Río 

Seco de la Quebrada (San Rafael) em vista lateral (A) e detalhe dos pós-caninos superiores, 

mostrando pós-caninos sub-gonfodontes (anteriores), gonfodontes (médios) e setoriais 

(posteriores) (modificado de MARTINELLI; DE LA FUENTE; ABDALA, 2009) (B). 

Reconstrução do crânio em vista lateral (baseado em HOPSON; KITCHING, 2001) (C). 

Abreviações: cr, raiz do canino; j, jugal; m, maxila; ob, órbita; pl, palatino; pm, pré-maxila; po, 

pós-orbital; sm, septo-maxila; sq, esquamosal. Os números indicam a posição dos dentes. 
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Os Diademodontidae são um dos grupos mais abundantes da Zona de Associação 

de Cynognathus no Grupo Beaufort de África do Sul (KITCHING, 1977; HANCOX, 2000; 

HANCOX; RUBIDGE, 2001; ABDALA; HANCOX; NEVELING, 2005). Possuem uma ampla 

distribuição geográfica, sendo registrados nas formações Ntawere, Manda, e Omingonde da 

Zâmbia, Tanzânia e Namíbia, respectivamente (CROMPTON, 1955; BRINK, 1963; 

KEYSER, 1973a, b), na Formação Fremouw da Antártica (HAMMER, 1995), e na Formação 

Río Seco de la Quebrada, Grupo Puesto Viejo da Argentina (MARTINELLI; DE LA FUENTE; 

ABDALA, 2009). Tradicionalmente, muitos gêneros e espécies africanas foram incluídos 

nesta família (ver resumo desta problemática em MARTINELLI; DE LA FUENTE; ABDALA, 

2009), sendo a maioria deles baseada em restos mal preservados e mal diagnosticados. A 

espécie melhor conhecida é Diademodon tetragonus (SEELEY, 1894; HOPSON, 1971; 

KITCHING, 1977; GRINE, 1977, 1978; GRINE; HAHN, 1978; GRINE; HAHN; GOW, 1978), 

principalmente caracterizada pela presença de pós-caninos com três morfologias distintas: 

dentes subcônicos (sub-gonfodontes) na região anterior da série dentária, dentes 

gonfodontes no setor médio e dentes setoriais no setor posterior (Figura 7). Geralmente os 

dentes do setor médio estão fortemente desgastados, apresentando uma oclusão dentária 

rudimentar e substituição dentária lenta ou ausente. Também se caracterizam por possuir 

um dente transicional entre os dentes gonfodontes médios e os setoriais posteriores. Como 

em outros gonfodontes, D. tetragonus exibe um arco zigomático dorso-ventralmente alto, 

principalmente constituído pelo osso jugal (Figura 7).  

Trirachodontidae agrupa gonfodontes com uma dentição pós-canina particularmente 

rara e de homologias ainda incertas. São conhecidos principalmente na África, 

representados pelas espécies Thrirachodon berryi, Cricodon metabolus e Langbergia 

modisei (SEELEY, 1894; CROMPTON, 1955; ver ABDALA; NEVELING; WELMAN, 2006 

sobre considerações taxonômicas do grupo) da Zona de Associação de Cynognathus da 

África do Sul e níveis correlatos em outros países. Duas espécies foram descritas na China, 

uma da Formação Ermaying (Anisiano) da região de Wuxiang, Província de Shanxi 

(Sinognathus gracilis; Young, 1959; Sun, 1988) e, outra, da Formação Hongyanjing 

(Triássico Inferior-Médio), na região Beishan Hills, Província de Gansu (Beishanodon youngi; 

GAO et al., 2010) (ver HOPSON, 2014, quem considera a esta espécie como um possível 

Probainognathia). A principal característica desta família e a presença de dentes pós-

caninos com coroas transversalmente alargadas (gonfodontes) com três cúspides principais 

dispostas em uma fileira transversal central, e um cíngulo mesial e um distal cuspidados 

(Figura 8). Os dentes gonfodontes são geralmente ovais ou elípticos e não possuem contato 

mesial-distal entre eles. Os pós-caninos anteriores são simples e os mais posteriores são 

setoriais (CROMPTON, 1955; ABDALA; HANCOX; NEVELING, 2005, ABDALA; NEVELING; 

WELMAN, 2006). É difícil estabelecer homologias destes dentes com os dentes gonfodontes 

de Diademodontidae e Traversodontidae. Uma alternativa, ainda pouco trabalhada (ROWE, 
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1986; ABDALA; RIBEIRO, 2003; MARTINELLI, 2010b), considera que, na verdade, os 

dentes considerados gonfodontes seriam dentes setoriais que rotacionaram seu eixo mésio-

distal para uma posição transversal (como acontece, por exemplo, no triteledontídeo 

Trithelodon; GOW, 1980) (ver MARTINELLI, 2010b).  

 

 

Figura 8. Lanbergia modisei, Trirachodontidae da ZA de Cynognathus da África do Sul. 

Crânio em vista dorsal (A) e ventral (B), com detalhes das estruturas dos pós-caninos 

superiores e inferiores (C) (modificado de ABDALA; NEVELING; WELMAN, 2006). 

Abreviações: Bo, basioccipital; ce, cavum epiptericum; Ec, ectopterigoide; Ept, epipterigoide; 

fo, fenestra ovalis; F, frontal; inf, forame incisivo; jf, forame jugular; J, jugal; L, lacrimal; Mx, 

maxila; N, nasal; P, parietal; Pa, palatino; pcf, fossa paracanina; Prf, pré-frontal; Pmx, pré-

maxila; Po, pós-orbital; pop, processo paroccipital; Pro, proótico; Pt, pterigoide; Sq, 

esquamosal; Q, quadrado; tf, forame trigêmio; V, vômer.  
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Finalmente, os Traversodontidae constituem a família de Gomphodontia mais 

diversificada (Figuras 9, 10), sendo seus representantes do Gondwana (América do Sul e 

África) ainda mais diversos e abundantes (ABDALA; RIBEIRO, 2010; LIU; ABDALA, 2014). 

Caracterizam-se pela presença dos seguintes caracteres: pós-caninos superiores 

gonfodontes com uma crista transversal cuspidada, localizada na parte média ou anterior da 

coroa em formas basais (Pascualgnathus e Andescynodon, respectivamente) e na parte 

posterior em táxons derivados (Exaeretodon); pós-caninos inferiores gonfodontes de forma 

quadrangular, com uma crista transversal de posição anterior e um cíngulo mesial reduzido 

ou ausente; pós-caninos com plataformas de oclusão; ausência de ectopterigoide; contato 

entre quadrado e epipterigoide; costelas sem placas costais (ABDALA; RIBEIRO, 2003; LIU; 

ABDALA, 2014). A substituição dentária dos membros desta família é sumamente 

interessante. Geralmente, perdiam os dentes anteriores e novos pós-caninos iam sendo 

adicionados na porção posterior do dentário (LIU; SUES, 2010). As formas mais basais, tais 

como Andescynodon da Argentina e Boreogomphodon dos EUA, possuem dentes setoriais 

em etapas juvenis (GOÑI, 1986; GOÑI; GOIN, 1987; LIU; SUES, 2010), que são 

substituídos por dentição gonfodonte. 

Na América do Sul encontra-se a maior diversidade de Traversodontidae. No Rio 

Grande do Sul (Brasil) foram registrados na Zona de Associação de Dinodontosaurus 

(Neoladiniano/Eocarniano) as espécies Traversodon stahleckeri, Massetognathus 

ochagaviae, M. pascuali, Luangwa sudamericana, Protuberum cabralense e uma forma 

práxima á Scalenodon (VON HUENE, 1936; BARBERENA, 1981a, b; ABDALA; TEIXEIRA, 

2004; REICHEL; SCHULTZ; SOARES, 2009; LIU; SOARES; REICHEL, 2008; MELO; 

MARTINELLI; SOARES, 2014); na Zona de Associação de Santacruzodon (Eocarniano): 

Santacruzodon hopsoni, Menadon besairei e Massetognathus sp. (ABDALA; RIBEIRO; 

SCHULTZ, 2001; ABDALA; RIBEIRO, 2003; MELO; ABDALA; SOARES, 2015); e na Zona 

de Associação de Hyperodapedon (Neocarniano): Exaeretodon riograndensis e 

Gomphodontosuchus brasiliensis (VON HUENE, 1928; HOPSON, 1985; ABDALA; 

BARBERENA; DORNELLES, 2002).  

Na Argentina são achados na província de Mendoza, na Formação Cerro de Las 

Cabras (Anisiano): Andescynodon mendozensis e Rusconiodon mignonei (BONAPARTE, 

1967, 1970; GOÑI; ABDALA, 1989; LIU & POWELL, 2009 consideraram R. mignonei como  

sinônimo júnior de A. mendozensis). Da Formação Río Seco de la Quebrada (Anisiano) 

provêm: Pascualgnathus polanskii (BONAPARTE, 1966a, b; MARTINELLI, 2010a). Na 

província de La Rioja, na Formação Chañares (Neoladiniano-Eocarniano) é registrado: 

Massetognathus pascuali (ROMER, 1967, 1972; ABDALA; GIANNINI, 2000a). Nas 

províncias de San Juan e La Rioja, na Formação Ischigualasto (Neocarniano-Eonoriano) 
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ocorrem: Exaeretodon argentinus e Ischignathus sudamericanus (BONAPARTE, 1962, 

1963; LIU, 2007, considerou I. sudamericanus sinónimo júnior de E. argentinus).  

 

 

 

Figura 9. Pascualgnathus polanskii, um dos Traversodontidae mais basais. Reconstrução 

do crânio e mandíbula (modificado de MARTINELLI, 2010a) em vistas dorsal (A), ventral (B) 

e lateral (C), e detalhe da dentição pós-canina superior do holótipo MLP 65-VI-18-1 (D). 

Note os dentes transversalmente alargados com uma ampla bacia de oclusão. Abreviações: 

ba, basiesfenoide; bo, basioccipital; d, dentário; fr, frontal; j, jugal; la, lacrimal; ma, maxila; 

na, nasal; p, parietal; pa, palatino; pf, fossa paracanina; pfr, pré-frontal; pma, pré-maxila; po, 

pós-orbital; pro, proótico; pt, pterigoide; sma, septo-maxila; sq, esquamosal. 
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Figura 10. Traversodontidae. Seleção de crânios em vista dorsal: Pascualgnathus polanskii 

(A); Andescynodon mendozensis (B); Massetognathus pascuali (C); Dadadon isaloi (D); 

Exaeretodon sp. da Índia (E); E. riograndensis (F) (modificados de CHATTERJEE, 1982; 

ABDALA & GIANNINI, 2000; ABDALA; BARBERENA; DORNELLES, 2002; LIU; POWELL, 

2009; MARTINELLI, 2010a; KAMMERER et al., 2012). Escala = 1 cm. 

 

A diversidade deste grupo em outras regiões inclui seis espécies na África. São elas: 

Scalenodontoides macrodontes da seção basal da Formação Elliot (Noriano) da África do 

Sul e Lesoto (CROMPTON; ELLENBERGER, 1957), Scalenodon angustifrons, 

Mandagomphodon attridgei e Mandagomphodon hirschsoni da Formação Manda 

(Neoanisiano-Eoladiniano) da Tanzânia (CROMPTON, 1955; HOPSON, 2014); Luangwa 

drysdalli da seção superior da Formação Ntawere (Neoanisiano-Eoladiniano) da Zâmbia 

(BRINK, 1963; KEMP, 1980); Luangwa sp. da seção superior da Formação Omingonde 

(Anisiano-Ladiniano) da Namíbia (ABDALA; SMITH, 2019), e Menadon besairiei e Dadadon 

isaloi da sequência ‘Isalo II’ (=Formação Makay; Carniano) de Madagascar (FLYNN et al., 

2000). Os registros dos EUA incluem três espécies: Arctotraversodon plemmyridon da 
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Formação Wolfville (Carniano) (HOPSON, 1984; SUES; HOPSON; SHUBIN, 1992), 

Boreogomphodon jeffersoni da Formação Turkey Branch (Carniano) (SUES; OLSEN, 1990) 

e Boreogomphodon herpetairus do Supergrupo Newark, de possível idade Eonoriana 

(SUES; OLSEN; CARTER, 1999; LIU; ABDALA, 2014). Na Índia, foi registrado Exaeretodon 

statisticae na seção inferior da Formação Maleri (Noriano Inferior) (CHATTERJEE, 1982), 

que é atualmente considerado como Exaeretodon sp. (LIU; ABDALA, 2014) (Figura 10), e 

Ruberodon roychowdhuriimas da Formação  Tiki (Noriano) (RAY, 2015). Finalmente, na 

Alemanha se conhece a espécie Nanogomphodon wildi da Formação Erfurt (HOPSON; 

SUES, 2006). Outros gêneros tais como Rosieria, Maubeugia, Microscalenodon do Triássico 

de Europa foram referidos a Traversodontidae, mas as suas afinidades são incertas devido 

à natureza fragmentária dos materiais (e.g., LIU; ABDALA, 2014).  

Um táxon de afinidades incertas, mas notoriamente estranho, está representado por 

dois incisivos e cinco pós-caninos isolados que foram classificados como Eucynodontia gen. 

et sp. Indet. (ABDALA; MOCKE; HANCOX, 2007; GAETANO et al., 2012). Os espécimes 

provêm da seção inferior de Formação Burgesdorp (Grupo Beaufort) da Subzona A da ZA 

de Cynognathus (Neo-Olenekiano; HANCOX et al., 1995). Os dentes apresentam duas 

fileiras longitudinais paralelas, com cúspides baixas (três em cada fila) e um sulco ou bacia 

medial; a raiz é simples. Os autores comparam tais dentes com táxons que apresentam 

coroas transversalmente largas (trirachodontídeos, traversodontídeos, Aleodon, 

tritilodontídeos e, inclusive, os mamaliaformes Haramiyidae), mas as similaridades quando 

comparadas em detalhe são pequenas. Porém, este registro, ainda que preliminar, está 

indicando a presença de uma espécie nova no Olenekiano, com um padrão dentário atípico 

para táxons contemporâneos (GAETANO et al., 2012).  

 

3.1.3. Probainognathia 

O clado Probainognathia foi proposto por Hopson (1990) e formalmente definido em 

Hopson & Kitching (2001) como o clado menos inclusivo incluindo Probainognathus e 

excluindo Exaeretodon. Este clado monofilético inclui os Mammaliaformes e, desde a sua 

proposta, foi aceito pela maioria dos pesquisadores (e.g., BONAPARTE et al., 2003; 

BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; ABDALA, 2007; MARTINELLI; ROUGIER, 

2007; LIU; OLSEN, 2010; OLIVEIRA; SOARES; SCHULTZ, 2010; RUTA et al., 2013; 

SOARES; MARTINELLI; OLIVEIRA, 2014; MARTINELLI; SOARES; SCHWANKE, 2016c). 

Propostas não cladísticas têm considerado este clado como parafilético (ver BONAPARTE; 

SOARES; SCHULTZ, 2006; BONAPARTE, 2012, 2013), hipótese que não é seguida na 

presente Tese. Uma discussão sobre esta problemática é desenvolvida em Martinelli et al., 

(2016c). 
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Hopson & Kitching (2001), e também Abdala (2007) e Martinelli & Rougier (2007), 

posicionam Lumkuia fuzzi como o Probainognathia mais basal. No entanto, na hipótese de 

Liu & Olsen (2010) Lumkuia se posiciona como um Eucynodontia basal, grupo-irmão de 

Cynognathia+Probainognathia. No presente texto optamos por considerar Lumkuia como um 

Probainognathia, como foi originalmente descrito.  

Os principais caracteres sinapomórficos de Probainognathia são: ausência de forame 

parietal; ausência de ectopterigoides; borda posterior do palato secundário situada no nível 

da margem anterior da órbita; crista lambdoidea separada do arco zigomático por um 

entalhe em forma de “V”; ausência de expansão lateral nas costelas; e cavidade glenoide 

sem ou com pouca participação do pró-coracoide (sensu HOPSON; KITCHING, 2001). 

Muitos destes caracteres não podem ser avaliados em inúmeras espécies do Triássico 

Médio-Superior devido ao fato de que estão baseadas em restos fragmentários (e.g., 

fragmentos maxilares, mandíbulas, dentes). No entanto, apresentam outros caracteres 

sinapomórficos de clados menos inclusivos que permitem posicionar ou discutir as suas 

afinidades filogenéticas. 

Na Seção 3.3 todos os táxons considerados como pertencentes ao Clado 

Probainognathia não-Mammaliaformes são detalhados, segundo a definição de Hopson & 

Kitching (2001), mas incluindo também os Tritylodontidae (e.g., KEMP, 1982, 1983; WIBLE, 

1991; ABDALA, 2007; LIU; OLSEN, 2010). O detalhamento desenvolvido para cada um dos 

tritilodontídeos na seção 3.3 é resumido uma vez que o seu posicionamento filogenético 

ainda é controverso e novos achados sugerem que este grupo pertença de fato ao Clado 

Gomphodontia (SIDOR et al., 2016). Por outro lado, mesmo que incluídos dentro de 

Probainognathia, eles são altamente autapomórficos (inclusive as formas basais) e não 

possuem registro fóssil em América do Sul (e.g., GAETANO; ABDALA; GOVENDER, 2017).  

O registro fóssil de Probainognathia não-Mammaliaformes é abundante (ABDALA et 

al., 2009; ABDALA; RIBEIRO, 2010; BONAPARTE; MIGALE, 2015; MARTINELLI; SOARES, 

2016; MARTINELLI; SOARES; SCHWANKE, 2016c) e reflete as principais modificações 

acontecidas no esqueleto até a aquisição de um padrão morfológico “mamaliano” (e.g., 

PARRINGTON; WESTOLL, 1940; WATSON; ROMER, 1956; ALLIN, 1975, 1986; 

CROMPTON; LUO, 1993; LUO, 1994; BONAPARTE; BARBERENA, 2001; BONAPARTE et 

al., 2003; BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; ROUGIER; WIBLE, 2006; 

MARTINELLI; ROUGIER, 2007; ROWE; MACRINI; LUO, 2011; BONAPARTE; SOARES; 

MARTINELLI, 2012; RODRIGUES; RUF; SCHULTZ, 2013, 2014). Na América do Sul, 

particularmente no Brasil e Argentina, são registradas sucessões faunísticas do Triássico 

Médio e Superior, únicas no mundo, constituindo o registro mais diverso de Eucynodontia e, 

especialmente, de probainognátios (ROMER, 1972; BONAPARTE, 1966a, b, 1969b, 1971; 

MARTÍNEZ; MAY; FORSTER, 1996; ABDALA; BARBERENA; DORNELLES, 2002; 
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ABDALA; RIBEIRO, 2003; BONAPARTE; BARBERENA, 2001; MARTINELLI; ROUGIER, 

2007; MARTÍNEZ 2013b; SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011b;  MARTINELLI; SOARES; 

SCHWANKE, 2016c). 

 

3.2. Contexto Geológico 

Ao longo do texto são comentados os principais grupos de Cynodontia que durante o 

Triássico/Jurássico tiveram uma distribuição pangeica, com espécies fósseis reconhecidas 

em áreas geográficas atualmente disjuntas (e.g., Cynognathus achado na África do Sul, 

Namíbia, Argentina e Antártida; BONAPARTE, 1969a; HAMMER, 1995; KITCHING, 1977). A 

paleogeografia do Triássico, com suas características climáticas e o subsequente 

desmembramento das placas continentais, desempenha um papel fundamental na evolução 

das biotas continentais, afetando a distribuição dos organismos fósseis (e.g., WHITESIDE et 

al., 2011). Por isso, o reconhecimento das relações de parentesco entre os fósseis e a sua 

intrínseca relação com o nível estratigráfico de procedência são sumamente importantes.  

Várias das espécies ou espécimes de cinodontes achados na primeira metade do 

século XX na América do Sul (e em outras regiões) possuem poucos ou nenhum dado de 

procedência geológica, e mesmo geográfica, o que dificulta o reconhecimento de seu 

posicionamento estratigráfico. Nas ultimas décadas a paleontologia e a estratigrafia têm 

trabalhado de forma mais integrada e os fósseis têm sido bons indicadores de correlação, 

ao menos parcial, em camadas de rochas sem datações absolutas (e.g., SCHULTZ; 

SCHERER; BARBERENA, 2000; LANGER, 2005a, b; LANGER et al., 2007; ABDALA et al., 

2009).   

Embora a fauna de cinodontes tenha tido grupos com distribuição ao longo da 

Pangeia (e.g., Thrinaxodontidae; Cynognathidae; Diademodontidae; Traversodontidae) o 

registro de táxons do Triássico Médio e Superior de Gomphodontia e Probainognathia conta 

com uma grande representatividade na América do Sul (ABDALA; RIBEIRO, 2010; 

MARTINELLI; SOARES, 2016). Essa riqueza de registros em nosso continente é única e 

permite avaliar a diversidade e as relações filogenéticas dos Cynodontia em grande detalhe, 

além de sua utilização como ferramentas bioestratigráficas (SCHULTZ; SCHERER; 

BARBERENA, 2000; LANGER et al., 2007; SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011b; 

MARTÍNEZ et al., 2013a). Esta temática é amplamente discutida em Martinelli et al., 

(SUBMETIDO-B), onde se descrevem os primeiros registros de Aleodon no Brasil (ver Parte 

II). 

O registro fóssil de Probainognathia, foco do presente trabalho, está representado 

por uma grande variedade de táxons achados no Triássico do Brasil e da Argentina (Figura 
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11). Por esse motivo, a seguir são comentados alguns aspectos do contexto estratigráfico 

das bacias onde estes foram encontrados.  

 

 

Figura 11. Registros de Cynodontia no Brasil e Argentina (modificado de MARTINELLI; 

SOARES, 2016).  
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3.2.1. Brasil 

O conteúdo de cinodontes está, até o presente, restrito a rochas triássicas, que 

afloram no Estado de Rio Grande do Sul. A Sequência Triássica deste Estado, 

tradicionalmente inserida na Bacia do Paraná, está principalmente concentrada na sua 

região central, numa ampla faixa de ~500 km orientada em sentido Leste-Oeste (Figuras 11, 

12, 13; SCHULTZ; SCHERER; BARBERENA, 2000; LANGER et al., 2007; DA-ROSA, 

2015). Tradicionalmente os pacotes triássicos foram divididos nas formações Sanga do 

Cabral (ANDREIS; BOSSI; MONTARDO, 1980), Santa Maria (GORDON, 1947) e Caturrita 

(ANDREIS; BOSSI; MONTARDO, 1980). Sendo que Santa Maria e Caturrita formariam 

parte da Sequência II na concepção de Faccini (1989), pioneiro na contextualização 

cronoestratigráfica do Triássico sul-rio-grandense com base na estratigrafia de sequências. 

Zerfass et al. (2003), também sob a ótica da estratigrafia de sequências, propuseram dividir 

o pacote sedimentar do Triássico em duas Supersequências: Sanga do Cabral (porção 

inferior) e Santa Maria (porção superior) (Figura 12). Do mesmo modo, a Supersequência 

Santa Maria foi dividida em três sequencias deposicionais de terceira ordem chamadas 

Santa Maria 1, 2 e 3, sendo a primeira a mais antiga. Estas sequências apresentam hiatos 

na área de contato entre elas e apoiam-se discordantemente na Supersequência Sanga do 

Cabral. Nas sequencias Santa Maria 1 e 2 está centralizado o registro de tetrápodes 

(BARBERENA; ARAÚJO; LAVINA,1985; SCHULTZ, 1995; SCHULTZ; SCHERER; 

BARBERENA, 2000; LANGER et al., 2007). A Sequência Santa Maria 1 se inicia com uma 

sequencia de conglomerados massivos e areias de origem fluvial depositados por rios de 

baixa sinuosidade e alta energia que são sucedidos por depósitos pelíticos de origem 

lacustre de pouca profundidade (ZERFASS et al., 2003, 2004). Esses depósitos teriam se 

formado num clima com sazonalidade de períodos secos e úmidos (HOLZ; BARBERENA, 

1994; ZERFASS et al., 2003). Tradicionalmente, esses depósitos eram reconhecidos como 

parte do Membro Passo das Tropas da “Formação Santa Maria”. O inicio da Sequência 

Santa Maria II caracteriza-se por um pacote de arenitos e conglomerados depositados por 

canais fluviais entrelaçados, de baixa sinuosidade e multilaterais. Posteriormente, se passa 

a camadas pelíticas maciças ou laminadas, depositadas em planícies de inundação e canais 

isolados, que caracterizaram o tradicional Membro Alemoa da “Formação Santa Maria” e a 

base da “Formação Caturrita” (Figura 12). Finalmente, o restante da “Formação Caturrita” 

está constituído de arenitos fluviais de canais meandrantes (ZERFASS et al., 2003, 2004). 

Recentemente, Horn et al., (2014) propuseram uma nova subdivisão para Supersequência 

Santa Maria, incluindo da base ao topo: a Sequência Pinheiros-Chiniquá, a Sequência Santa 

Cruz e a Sequência Candelária (Figura 12). Esta proposta será seguida na presente Tese.  
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Figura 12. Arcabouço crono- e bioestratigráfico para o Triássico de Rio Grande do Sul, 

baseado em Zerfass et al., (2003), Soares et al., (2011b) e Horn et al., (2014) indicando as 

Zonas de Associações (AZ) com conteúdo fosselífero de tetrápodes. Os anos estão em 

milhões de anos e correspondem a Gradstein et al., (2012). As datações 236,1, 231,4 e 

225,9 Ma correspondem a base da Formação Chañares, da Formação Ischigualasto e da 

Formação Los Colorados (ver MARSICANO et al., 2016; MARTÍNEZ et al., 2013a), 

respectivamente. Abreviações: Ind., induano; Ole., Olenequiano. 

 

O achado de numerosos táxons novos e novas localidades com alto conteúdo 

fossilífero nas últimas décadas tem permitido um biozoneamento mais refinado na 

Supersequência e correlações melhor sustentadas com bacias da Argentina e de vários 
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países da África continental e insular (e.g., LANGER, 2005a, b; LANGER et al., 2007; 

ABDALA; RIBEIRO, 2010; MARTINELLI et al., SUBMETIDO-B, ver Parte II) (Figura 14). 

Na Sequência Pinheiros-Chiniquá foi reconhecida a Zona de Associação (ZA) de 

Dinodontosaurus e na Sequência Santa Cruz a ZA de Santacruzodon (Figura 12). Na 

Sequência Candelária são reconhecidas as ZAs de Hyperodapedon e de Riograndia 

(SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011b; HORN et al., 2014) (Figura 12). O conteúdo fossilífero 

de cinodontes de cada uma delas está detalhado em Abdala & Ribeiro (2010) e, 

particularmente para a ZA de Riograndia, em Soares et al., (2011b). Martinelli & Soares 

(2016, ver Parte II) recentemente atualizam essa informação incluindo o conteúdo fossilífero 

do Brasil e Argentina (Figura 11). 

Com respeito às correlações bioestratigráficas, a ZA de Dinodontosaurus está ligada 

à Formação Chañares da província de La Rioja (Argentina), já que ambas compartilham a 

presença de Chiniquodon theotonicus (ABDALA; GIANNINI, 2002) e Massetognathus 

(ROMER, 1967; ABDALA; GIANNINI, 2000a), de idade Neoladiniana-Eocarniana, baseado 

em datações da unidade Argentina (MARSICANO et al., 2016). Nos afloramentos brasileiros 

foram achados outros traversodontídeos (Traversodon e Protuberum; VON HUENE, 1936; 

REICHEL; SCHULTZ; SOARES, 2006) e probainognátios (Candelariodon, Protheriodon e 

Bonacynodon; BONAPARTE, SOARES, SCHULTZ, 2006; OLIVEIRA et al., 2011b; 

MARTINELLI; SOARES;  SCHWANKE, 2016c) aparentemente endêmicos desta região. A 

esta associação também foi referido o traversodontídeo Luangwa sudamericana (Abdala & 

Teixeira, 2004), mas o local exato de proveniência é desconhecido, embora possa estar 

próximo à região de Mariante (LANGER et al., 2007). Materiais adicionais de Luangwa (ver 

também DA SILVA; CABREIRA, 2009) e uma nova espécie do chiniquodontídeo Aleodon 

estão em processo de publicação como parte desta Tese (MARTINELLI et al., SUBMETIDO-

B, ver Parte II). Ambos os táxons são importantes para relações bioestratigráficas entre 

América do Sul e África, e são discutidos em detalhe no mencionado trabalho. 

Na ZA de Santacruzodon da Sequência Santa Cruz (HORN et al., 2014) 

(antigamente restrita ao topo da Sequência Santa Maria 1) há predominância de cinodontes 

traversodontídeos, principalmente Santacruzodon hopsoni (ABDALA; RIBEIRO, 2003) e 

Menadon besairiei (MELO; ABDALA; SOARES, 2015), além de espécimes referidos a 

Massetognathus sp.  (ABDALA; RIBEIRO; SCHULTZ, 2001). Também foram achados 

materiais atribuídos a Chiniquodon sp. (ABDALA; RIBEIRO; SCHULTZ, 2001), e o 

prozostrodonte Santacruzgnathus abdalai (MARTINELLI; SOARES; SCHWANKE, 2016c; 

originalmente considerado cf. “Probainognathus” por SOARES; ABDALA; BERTONI, 2011a). 

Uma correlação direta desta fauna com a da Formação Chañares não pode ser feita com 

base em cinodontes, já que a taxonomia dos espécimes referidos a Chiniquodon sp. e 

Massetognathus sp. é ainda tentativa e os outros gêneros Menadon, Santacruzodon e 
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Santacruzgnathus) não foram recuperados em Argentina ainda. No entanto, a ZA de 

Santacruzodon compartilha com a Formação Chañares a presença de Chanaresuchus 

bonapartei (RAUGUST; LACERDA; SCHULTZ, 2013). Por outro lado, uma estreita 

correlação com a sequência Isalo II de Madagascar (FLYNN et al., 1999) é possível pela 

presença de Menadon besairiei, o que sugere uma idade Eocarniana para ZA de 

Santacruzodon (MELO; ABDALA; SOARES, 2015). 

Na Sequência Candelária é reconhecida a ZA de Hyperodapedon que mostra uma 

grande afinidade faunística com a Formação Ischigualasto da Argentina, tanto em conteúdo 

de cinodontes (e.g., ABDALA; BARBERENA; DORNELLES, 2002; OLIVEIRA; SOARES; 

SCHULTZ, 2010) como de arcossauromorfos (e.g., LANGER, 2005a, b; LANGER et al., 

2007). Nesta ZA são registrados Exaeretodon riograndensis (ABDALA; BARBERENA; 

DORNELLES, 2002) e Trucidocynodon riograndensis (OLIVEIRA; SOARES; SCHULTZ, 

2010), relacionados à Exaeretodon argentinus (BONAPARTE, 1962) e a Ecteninion lunensis 

(MARTÍNEZ; MAY; FORSTER, 1996), respectivamente, além de outros cinodontes 

exclusivos do Rio Grande do Sul (Charruodon tetracuspidatus, Therioherpeton cargnini, 

Prozostrodon brasiliensis e Gomphodontosuchus brasiliensis; BONAPARTE; BARBERENA, 

2001; HOPSON, 1985; ABDALA; RIBEIRO, 2000). Finalmente, a ZA de Riograndia ocupa a 

seção superior da Sequência Candelária (Figuras 12 e 13) com probainognátios derivados. 

Até o presente foram descritas as espécies Botucaraitherium belarminoi, Brasilitherium 

riograndensis, Brasilodon quadrangularis, Minicynodon maieri, Riograndia guaibensis e 

Irajatherium hernandezi (BONAPARTE; FERIGOLO; RIBEIRO, 2001; BONAPARTE et al., 

2003, 2010; BONAPARTE, MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; MARTINELLI et al., 2005; 

OLIVEIRA; MARTINELLI; SOARES, 2011; SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011b; SOARES; 

MARTINELLI; OLIVEIRA, 2014; ver Seção 3 para a taxonomia de Brasilodon, Brasilitherium 

e Minicynodon) e um registro de Traversodontidae indet. (RIBEIRO; ABDALA; BERTONI, 

2011). A presença do dicinodonte Jachaleria (ARAÚJO; GONZAGA, 1980) na ZA de 

Riograndia e na base da Formação Los Colorados, da Argentina (BONAPARTE, 1971), 

ressalta uma correlação entre ambas as faunas. Porém, nenhum cinodonte foi ainda 

registrado na Argentina neste nível estratigráfico. Por outro lado, a proximidade filogenética 

entre Irajatherium hernandezi e Chaliminia musteloides da Formação Los Colorados 

(MARTINELLI; ROUGIER, 2007), ambos triteledontídeos, em níveis acima do de Jachaleria, 

reforçaria uma afinidade faunística, embora não haja uma contemporaneidade estreita. 

Ambas as associações possuem também um amplo registro de outros amniotas (e.g., 

SCHULTZ, 1995; LANGER et al., 2007; DIAS-DA-SILVA; CABREIRA; ROBERTO-DA-

SILVA, 2011), com especial importância para a diversidade de Archosauriformes, entre os 

quais estão incluídos Dinosauria (e.g., LANGER, 2004; EZCURRA, 2012; CABREIRA et al., 

2011, 2016).  
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Fora da Supersequência Santa Maria, foram achados materiais fragmentados 

atribuíveis a Cynodontia na Formação Sanga do Cabral (ABDALA; DIAS-DA-SILVA; 

CISNEROS, 2002), incluída por Zerfass et al., (2003) na Supersequência Sanga do Cabral 

(Figuras 11, 12). A associação faunística nesta unidade é considerada induana e pertence à 

ZA de Procolophon, correlacionável à ZA de Lystrosaurus da África do Sul (e.g., 

CISNEROS, 2008; DIAS-DA-SILVA; MARSICANO, 2011). Os espécimes atribuídos a 

cinodontes (fragmentos pós-cranianos) foram reestudados recentemente (MARTINELLI et 

al., 2016a) e concluiu-se que esses elementos possivelmente pertençam a Procolophonia. 

Devido à falta de continuidade lateral e à ausência de datações radiométricas, até 

muito recentemente, os esforços de correlação de afloramentos do Triássico do Rio Grande 

do Sul têm se dado basicamente pela utilização de tetrápodes fósseis (BARBERENA; 

ARAÚJO; LAVINA, 1985; SCHULTZ, 1995; SCHULTZ; SCHERER; BARBERENA, 2000; 

LANGER et al., 2007; SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011b; MARTINELLI et al., 

SUBMETIDO-B). Um avanço nesta área é o trabalho de Philipp et al., (2013) que lançaram 

mão da técnica de geocronologia pelo método U-Pb em zircões detríticos para investigar a 

origem e a idade máxima de sedimentação da “Formação Santa Maria”. Segundo os 

autores, a presença de zircões herdados do vulcanismo andino do Grupo Choiyoi definiu 

uma isócrona U-Pb de 236 ±1,5 Ma, que marca a idade máxima de deposição dos siltitos da 

Sequência Santa Cruz (ZA de Santacruzodon). Assim, sistemáticos trabalhos de campo 

aliados a novas ferramentas para datação (PHILIPP et al., 2013) devem se constituir em um 

avanço fundamental para o refinamento de uma das sequencias continentais Triássicas 

mais importantes do mundo. Discussões detalhadas sobre a correlação de afloramentos da 

ZAs de Dinodontosaurus e Santacruzodon, correlações bioestratigraficas entre América do 

Sul e África e discussões de datações radiométricas versus associações de vertebrados são 

discutidas em detalhe em Martinelli et al., (SUBMETIDO-B; ver também MARTINELLI; 

SOARES, 2016, Parte II).  

 

3.2.2. Argentina 

 Os cinodontes mais antigos da Argentina provêm da Formação Rio Seco de la 

Quebrada, a unidade superior do Grupo Puesto Viejo (STIPANICIC;  GONZÁLEZ DÍAZ; 

ZAVATTIERI, 2007), que aflora discordantemente sobre rochas carboníferas/permianas de 

origem sedimentar e vulcano-piroclástico, a uns 35 km ao sudoeste da cidade de San 

Rafael, província de Mendoza (Figura 11). Nesta formação foi reconhecida a Fauna Local de 

Puesto Viejo integrada pelos dicinodontes Kannemeyeria argentinensis e Vinceria sp. (ver 

RENAUT; HANCOX, 2001, e DOMNANOVICH; MARSICANO, 2008) e os cinodontes 

Pascualgnathus polanskii, Diademodon tetragonus e Cynognathus crateronotus 

(BONAPARTE, 1966a, b, 1969a; ABDALA, 1996; MARTINELLI; DE LA FUENTE, 2008; 
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MARTINELLI; DE LA FUENTE; ABDALA, 2009). A Formação Río Seco de la Quebrada foi 

originalmente correlacionada com a ZA de Cynognathus da África do Sul (BONAPARTE, 

1982). Recentemente foi refinada a correlação com as subzonas B e C da ZA de 

Cynognathus baseada exclusivamente no conteúdo de cinodontes, sendo a fauna argentina 

considerada como Anisiana (MARTINELLI; DE LA FUENTE; ABDALA, 2009) (Figura 14). No 

entanto, recentemente Ottone et al., (2014) obtiveram uma datação para o topo da 

subjacente Formação Quebrada de los Fósiles (Grupo San Rafael), que resultou em uma 

idade de 235,8 ± 2.0 Ma, posicionando a associação de tetrápodes da Formação Rio Seco 

de la Quebrada no início do Carniano. Essa datação gera grandes problemas com respeito à 

presença de Cynognathus e Diademodon no Grupo Puesto Viejo, já que para o Carniano de 

outras unidades sul-americanas não há registrao desses táxons. Sues (2016) e Martinelli & 

Soares (2016) criticaram essa datação baseados na correlação existente entre 

bioestratigrafia e datações absolutas em outras bacias sul-americanas (Bacia Paraná e 

Bacia Ischigualasto-Villa Unión). A esta problemática somam-se novas evidências, ainda 

não publicadas (MARTINELLI et al., SUBMETIDO-B, ver Parte II), que ressaltam a 

necessidade de um maior número de datações em diferentes afloramentos, além da coleta 

de novos espécimes  sob um controle estratigráfico preciso.  

A Bacia Cuyana, no setor norte da província de Mendoza, é uma bacia rift que teria 

se originado ao início do Triássico (KOKOGIAN et al., 2001). O pacote sedimentar está 

formado pelo Grupo Uspallata (STIPANICIC, 1979) e é constituído pelas Formações Rio 

Mendoza, Cerro de las Cabras, Potrerillos, Cacheuta e Río Blanco (KOKOGIAN et al., 

2001). Neste grupo foi reconhecida uma associação faunística com cinodontes, 

tradicionalmente chamada de “Fauna Local Río Mendoza”, da região de Cerro Bayo de 

Potrerillos. Esta fauna inclui o dicinodonte Vinceria andina e os cinodontes Andescynodon 

mendozensis, Rusconiodon mignonei e Cromptodon mamiferoides (BONAPARTE, 1969b, 

1972; GOÑI; GOIN, 1987, 1988; GOÑI; ABDALA, 1988). Originalmente tal associação foi 

considerada como pertencente à Formação Río Mendoza (BONAPARTE, 1969b, 1973, 

1978), mas Días & Massabié (1974), Báez et al., (1993) e Zavattieri & Arcucci (2007) 

discutiram a procedência dos fósseis e consideraram que, na verdade, ela está inserida na 

Formação Cerro de Las Cabras (mas ver BONAPARTE, 2000, 2002). Com respeito ao 

conteúdo faunístico, esta associação é geralmente correlacionada com a unidade superior 

do Grupo Puesto Viejo (e.g., BONAPARTE, 1982; sensu STIPANICIC; GONZÁLEZ DÍAZ; 

ZAVATTIERI, 2007). Mas como foi comentado por Martinelli et al., (2009), possivelmente a 

associação de Cerro Bayo seja um pouco mais recente que a de Puesto Viejo, porém mais 

antiga que a fauna da Formação Chañares da província de La Rioja (discutida a seguir) e 

que a fauna da ZA de Dinodontosaurus no Brasil. Como foi mencionado no parágrafo 

anterior, a nova datação feita no Grupo Puesto Viejo (OTTONE et al., 2014) gera incertezas 
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sobre a real correlação das associações do norte de Mendoza (Bacia Cuyana) com a região 

sul (Grupo Puesto Viejo). 

A Bacia Ischigualasto-Villa Unión nas províncias de San Juan e La Rioja é uma 

depressão alongada em sentido NO-SE (GROEBER; STIPANICIC, 1953; STIPANICIC; 

BONAPARTE, 1972), com excelentes afloramentos do Triássico Médio-Superior (Figura 

13B) e uma grande diversidade paleofaunística (e.g., BONAPARTE, 1966b, c; 1971; 

ROMER, 1973b; ROGERS et al., 2001; MARTÍNEZ et al., 2011; 2013b; FIORELLI et al., 

2013). O esquema estratigráfico está composto (da base para o topo) pelas formações 

Talampaya e Tarjados e pelo Grupo Agua de la Peña, com as formações Chañares, 

Ischichuca, Los Rastros, Ischigualasto e Los Colorados (e.g., KOKOGIAN et al., 2001). As 

associações de tetrápodes desta bacia estão principalmente confinadas às Formações 

Chañares (ROMER, 1969a, 1970; ROGERS et al., 2001; FIORELLI et al., 2013; MANCUSO 

et al., 2014), Ischigualasto (BONAPARTE, 1997; MARTÍNEZ et al., 2011, 2013b) e Los 

Colorados (BONAPARTE, 1971; ROUGIER; DE LA FUENTE; ARCUCCI, 1995; ARCUCCI; 

MARSICANO; CASELLI, 2004).  

Na Formação Chañares, de idade neoladiniana-eocarniana (ver MARSICANO et al., 

2016), foram reconhecidos o traversodontídeo Massetognathus pascuali (ABDALA; 

GIANNINI, 2000 e referências ali citadas) e os probainognátios Chiniquodon theotonicus 

(ROMER, 1969a; ABDALA; GIANNINI, 2002) e Probainognathus jenseni (ROMER, 1970). 

Como mencionado anteriormente, esta fauna é correlacionável à ZA de Dinodontosaurus do 

Brasil. Da Formação Ischigualasto (Neocarniano-Eonoriano), são registrados os 

traversodontídeos Exaeretodon argentinus e Ischignathus sudamericanus (BONAPARTE, 

1962, 1963; contra LIU, 2007) e os probainognátios Chiniquodon sanjuanensis 

(=Probelesodon sanjuanensis de MARTÍNEZ; FORSTER, 1996; ABDALA; GIANNINI, 2002), 

Ecteninion lunensis (MARTÍNEZ; MAY; FORSTER, 1996), Diegocanis elegans (MARTÍNEZ; 

FERNÁNDEZ; ALCOBER, 2013), e cf. “Probainognathus” sp. (BONAPARTE; CROMPTON, 

1994; mas ver também seção 3.3). Da Formação Los Colorados (Noriano) se conhece o 

triteledontídeo Chaliminia musteloides (BONAPARTE, 1980; MARTINELLI; ROUGIER, 

2007), além de material pós-craniano (duas vértebras e um fragmento de úmero) referido a 

cf. Tritylodon (BONAPARTE, 1971). No entanto, esse último registro foi considerado como 

possivelmente referível a Chaliminia musteloides (MARTINELLI; SOARES, 2016, ver Parte 

II) ou considerado um Eucynodontia indet. (GAETANO; ABDALA; GOVENDER, 2017). 

Estudos detalhados na sequência da Formação Ischigualasto e base da Formação Los 

Colorados permitiram o reconhecimento de três biozonas, baseadas na abundância de 

espécimes de certos táxons (MARTÍNEZ et al., 2011, 2013b). Elas são (da base ao topo): 

(1) Biozona Scaphonyx-Exaeretodon-Herrerasaurus, que inclui o Membro La Peña e o 

primeiro terço do Membro Valle de la Luna; (2) Biozona de Exaeretodon, que inclui os 2/3 
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superiores do Membro Valle de la Luna; (3) Biozona de Jachaleria, que inclui o Membro 

Quebrada de la Sal e a porção basal da Formação Los Colorados. Os cinodontes (com 

exceção de Exaeretodon, que ocorre na biozona que leva seu nome) estão principalmente 

restritos à Biozona Scaphonyx-Exaeretodon-Herrerasaurus (MARTÍNEZ et al., 2013a). Esta 

biozona é correlacionável com a ZA de Hyperodapedon do Brasil.  

 

Figura 13. Afloramentos triássicos no Brasil e Argentina. A, afloramento na BR-287, na 

localidade Sesmaria do Pinhal, a oeste da cidade de Candelária (RS) onde foram achados 

diversos fósseis da ZA de Riograndia. B, afloramento da Formação Ischigualasto, nas 

proximidades de Cerro de Las Lajas (província de La Rioja) onde foram achados numerosos 

arcossauros e cinodontes.  

 

Outro dado de grande importância na sequência da Bacia Ischigualasto-Villa Unión é 

a existência de datações de níveis com cinzas vulcânicas ao longo da coluna estratigráfica. 

Na formação Ischigualasto, datações isotópicas 40Ar/39Ar consideraram  idades de 231.4 ± 

0.3 Ma para a base e 225.9 ± 0.9 Ma para o topo (ROGERS et al., 1993; MARTÍNEZ et al., 

2011, 2013b), ou seja possivelmente Neocarniano-Eonoriano (GRANDSTEIN et al., 2012; 

WALKER et al., 2013). As datações na Formação Chañares (IRMIS et al., 2013; 

MARSICANO et al., 2016), indicam uma idade eocarniana para a fauna típica da porção 

superior do Membro Inferior (FIORELLI et al., 2013). Estes estudos vêm propiciando uma 

maior resolução nas sequencias faunísticas do Triássico da América do Sul.  

Finalmente, também foi reconhecida uma associação faunística, incluindo 

cinodontes, na Bacia Marayes-El Carrizal (BOSSI, 1975; MARTÍNEZ et al., 2015), localizada 

no setor sudeste da província de San Juan. Os cinodontes, até o presente, não foram 
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publicados formalmente, mas representam triteledontídeos possivelmente próximos a 

Chaliminia musteloides da Formação Los Colorados (MARTÍNEZ et al., 2015). 

 

Figura 14. Correlações bioestratigráficas entre as principais faunas triássicas, a maioria 

citadas ao longo do texto com os principais cinodontes e dicinodontes de importância 

bioestratigráfica. Os polígonos amarelos indicam datações (ver texto). Modificado de Abdala 

& Ribeiro (2010), com as modificações e discussões feitas em Martinelli et al., 

(SUBMETIDO-B, ver Parte II; as unidades do Bloco de San Rafael são posicionadas de 

acordo a datações, #1, ou de acordo com a bioestratigrafia baseada em cinodontes, #2). As 

idades (em milhões de anos) seguem a Tabela Cronoestratigráfica Internacional 

(GRADSTEIN et al., 2012). Abreviações: Ind., Induano; Ole., Olenekiano.  
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Além de cinodontes, e dos já mencionados dicinodontes, as sequencias triássicas da 

Argentina também possuem um importante registro de diápsidos, incluindo uma grande 

diversidade de arcossauriformes e, possivelmente, o melhor registro de dinossauriformes e 

dinossauros basais ao nível mundial (e.g., BONAPARTE, 1971, 1997; NOVAS, 1996; 

LANGER, 2012; EZCURRA, 2012; MARTÍNEZ et al., 2013a). 

 

3.2.3. Outros registros-Outros Países-Outras Geologias  

Vários táxons de Probainognathia foram achados na África, Europa, América do 

Norte e Austrália, mas, com exceção dos triteledontídeos e tritilodontídeos, os registros são 

pontuais e, às vezes, baseados em espécimes muito fragmentários. Por tal motivo, dados 

bio- e cronoestratigráficos são comentados brevemente para cada táxon, na seção 3.3, a 

seguir.   

 

3.3. Taxonomia de Probainognathia não-Mammaliaformes 

 

PROBAINOGNATHIA Hopson, 1990 

PROBAINOGNATHIA Incertae sedis 

Panchetocynodon damodarensis Das & Gupta, 2012 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. GSI Pal/CHQ/25, mandíbula esquerda parcial com dentição parcial (Figura 15). 

Localidade e Horizonte. Barrancas do rio Damodar, próximo à cidade de Dumdumi, 

Bengal, Índia. Formação Upper Panchet.  

Idade. Possivelmente Induano (Triássico) (ver DAS; GUPTA, 2012: 179). 

Estágio Ontogenético. Indeterminado. 

Fonte de informação. Das & Gupta (2012) e fotos do holótipo obtidas por M. Ezcurra.  

Diagnose. Com base na diagnose de Das & Gupta (2012) e na descrição do espécime: 

dentário alongado e ossos pós-dentários reduzidos; processo coronoide alto (inferido pela 

base da borda anterior do processo); fossa massetérica bem desenvolvida se estendendo 

anteriormente até o nível do último pós-canino; canal de Meckel subparalelo à borda ventral 

do dentário; pós-caninos com uma cúspide principal “a”, e duas cúspides acessórias mesial 

(“b”) e distal (“c”) alinhadas no setor labial, e duas cúspides acessórias, mesio-lingual e 

disto-lingual (segundo os autores “d” e “e”), conectadas por um cíngulo pouco desenvolvido; 

raiz com sulco longitudinal indicando incipiente bifurcação; dentes com facetas de desgaste.    
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Comentários. O fato da antiguidade (Induano) de Panchetocynodon damodarensis é 

interessante devido à presença de alguns caracteres derivados nos dentes (e.g., raiz com 

incipiente bifurcação) e no dentário (e.g., desenvolvimento da fossa massetérica). 

Infelizmente o material conhecido é muito fragmentário e as relações filogenéticas são 

incertas. As amplas comparações feitas pelos autores não foram conclusivas e o espécime 

foi alocado como um Cynodontia Incertae sedis (DAS; GUPTA, 2012). No entanto, a 

associação de caracteres, tais como o desenvolvimento do dentário e a morfologia dos 

dentes, remete à dos cinodontes probainognátios, e, por tal motivo o táxon é incluído na 

presente lista.  

Outra hipótese foi apresentada por Bonaparte (2012) que inclui Panchetocynodon na 

Família Brasilodontidae, e, em um cladograma tentativo (obtido sem procedimento 

cladístico), o táxon é posicionado em um clado junto a Protheriodon, e ambos aparecendo 

como grupo irmão de ((Brasilitherium+Morganucodon)(Riograndia+Pachygenelus)) (nesta 

hipótese não cladística Brasilodontidae é parafilético).   

 

 

Figura 15. Panchetocynodon damodarensis (holótipo  GSI Pal/CHQ/25). Mandíbula 

esquerda em vista medial. Note as cúspides cingulares mesiolinguais no segundo dente 

preservado.  

 

 

PROBAINOGNATHIA Incertae sedis 

Cromptodon mamiferoides Bonaparte, 1972 
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(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. PVL 3858, mandíbulas com dentição (Figura 16). 

Localidade e Horizonte. Setor norte do Cerro Bayo de Potrerillos, próximo a Potrerillos, 

Mendoza, Argentina. Formação Cerro de Las Cabras (mas ver BONAPARTE, 2000, 2002). 

Idade. Neo-Anisiano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente adulto. 

Fonte de informação. PVL 3858; Bonaparte (1972). 

Diagnose. Cinodonte de pequeno tamanho (comprimento da mandíbula = 25 mm); 

mandíbula com processo angular bem desenvolvido; posição do canino inferior bem anterior 

no dentário; pós-caninos com um cíngulo lingual extenso, cuspidado (cúspides mésio-lingual 

e disto-lingual proeminentes) formando uma plataforma cingular; sistema de interlocking 

entre os pós-caninos (BONAPARTE, 1972; Observação pessoal). 

Comentários. Originalmente, Cromptodon mamiferoides foi referido à Família Galesauridae 

(BONAPARTE, 1972). Posteriormente, este táxon foi comparado com Aleodon 

brachyramphus, do Triássico Médio de Tanzânia e Namíbia (CROMPTON, 1955; ABDALA; 

SMITH, 2009), e ambos foram considerados como Chiniquodontidae (HOPSON, 1991; 

BATTAIL, 1991). A fundamentação dessa proposta foi baseada no fato de que alguns 

exemplares (a minoria; ver ABDALA; GIANNINI, 2002) de Chiniquodon apresentam também 

pós-caninos com um cíngulo lingual desenvolvido (HOPSON, 1991). Esta hipótese não foi 

considerada (ABDALA; GIANNINI, 2002; ABDALA; SMITH, 2009) e a posição de C. 

mamiferoides ainda é incerta. No entanto, a presença de pós-caninos com um cíngulo 

lingual extenso, cuspidado e com uma plataforma cingular; o sistema de interlocking entre 

os pós-caninos, o grande desenvolvimento do processo articular do dentário e o sulco dos 

ossos pós-dentário reduzido são caracteres que relacionam C. mamiferoides com o clado 

Probainognathia. Notoriamente, o processo angular do dentário é bem desenvolvido, 

formando uma projeção posterior aguda. Essa condição não é comum em cinodontes 

probainognátios, estando levemente desenvolvida em alguns exemplares de Chiniquodon 

(e.g., ROMER, 1973a; MARTÍNEZ; FORSTER, 1996). Por outo lado, o processo angular se 

assemelha ao processo observado em alguns traversodontídeos, tais como Luangwa, 

Massetognathus e Exaeretodon (BONAPARTE, 1962; KEMP, 1980). 
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Figura 16.  Cromptodon mamiferoides (Holótipo PVL 3858). Mandíbula esquerda em vista 

lateral (A) e detalhe dos pós-caninos direitos em vista lingual (modificado de BONAPARTE, 

1972) (B). Note o grande desenvolvimento do cíngulo lingual em B. 

 

PROBAINOGNATHIA Incertae sedis 

Mitrodon cromptoni Shapiro & Jenkins, 2001 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. MGUH VP 3392, dentário esquerdo parcial com pós-caninos ainda dentro dos 

alvéolos.  

Localidade e Horizonte. Jameson Land, East Greenland. Formação Fleminh Fjord. 

Idade. Possivelmente Noriano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Subadulto. 

Fonte de informação. Shapiro & Jenkins (2001). 

Diagnose. Dentes pós-caninos setoriais sem cíngulo, com a cúspide principal “a” inclinada 

posteriormente, pós-caninos com duas raízes bifurcadas, substituição dentária não 

alternada; dentário grácil. 
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Comentários. Embora a condição fragmentária do holótipo, a morfologia do pós-canino 

ainda dentro do dentário, a presença de pós-caninos com duas raízes separadas e o 

possível tipo de substituição dentária não alternada são caracteres derivados neste táxon. A 

condição das raízes totalmente bifurcadas está principalmente documentada em 

Tritylodontidae e em Mammaliaformes (e.g., CUI; SUM, 1987; LUO, 1994). À diferença de 

outros probainognátios derivados, tais como Prozostrodon brasiliensis (BONAPARTE; 

BARBERENA, 2001), Botucaraitherium belarminoi (SOARES; MARTINELLI; OLIVEIRA, 

2014) e Brasilodon quadrangularis (BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005), M. 

cromptoni não possui cúspides acessórias no setor lingual. Devido ao mosaico de 

caracteres presente, as relações de M. cromptoni são incertas, podendo estar relacionado à 

Chiniquodontidae (e adquirido autopomorficamente alguns caracteres próprios da espécie) 

ou estar em uma posição mais próxima a Mammaliaformes, como um Probainognathia não-

Mammaliaformes derivado (SHAPIRO; JENKINS, 2001). 

 

PROBAINOGNATHIA Incertae Sedis 

Cf. “Probainognathus” da Formação Ischigualasto 

Material referido. PVSJ 410, crânio e mandíbulas articuladas (BONAPARTE & 

CROMPTON, 1994) (Figura 17). 

Localidade e Horizonte.  Parque Provincial Ischigualasto, San Juan, Argentina. Membro 

Cancha de Bochas, a aproximadamente 90 metros do limite inferior da Formação 

Ischigualasto (MARTÍNEZ et al., 2011).  

Idade. Neocarniano-Noriano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Numerosas estruturas do crânio indicam uma condição juvenil do 

holótipo (BONAPARTE; CROMPTON, 1994). 

Fonte de informação. PVSJ 410; Bonaparte & Crompton (1994). 

Comentários. A presença de cf. “Probainognathus” na Formação Ischigualasto é 

inesperada. O crânio com 3 cm de comprimento total foi considerado de um indivíduo juvenil 

e as afinidades de filogenéticas são ainda incertas. Baseados principalmente na morfologia 

dos pós-caninos superiores, Bonaparte & Crompton (1994) relacionaram tentativamente o 

espécime PVSJ 410 a Probainognathus jenseni, proveniente da Formação Chañares (La 

Rioja, Argentina). Também, os autores ressaltaram a presença de caracteres apomórficos, 

concluindo que no estágio juvenil possivelmente há mais caracteres derivados 

(“mamalianos”) que no adulto, e que mecanismos heterocrônicos poderiam ter tido um papel 

importante na origem dos caracteres mamalianos dentro do clado. Por meio deste 

mecanismo, Bonaparte & Crompton (1994) explicaram as diferenças morfológicas entre o 
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crânio PVSJ 410 e os materiais conhecidos de Probainognathus jenseni para a Formação 

Chañares (ROMER, 1970). 

Um reestudo preliminar deste material (FERNÁNDEZ et al., 2011) e a avaliação dos 

caracteres juvenis por comparação com outros cinodontes (e.g., trinaxodontídeos e 

Massetognathus; VAN HEERDEN, 1972; ABDALA; GIANNINI, 2000, 2002; ABDALA; 

JASINOSKI; FERNANDEZ, 2013) e mamíferos recentes (e.g., marsupiais didelfimorfos; 

FLORES; ABDALA; GIANNINI, 2010) permitiram diferenciar PVSJ 410 de Probainognathus 

e de outros cinodontes conhecidos. Este deve representar possivelmente um novo táxon 

para a Formação Ischigualasto. A associação de caracteres que diferencia este novo táxon, 

baseado em só um exemplar, inclui: ausência de contato entre pré-frontal e pós-orbital na 

margem da órbita; parte jugal do arco zigomático e barra pós-orbital reduzidos; borda 

póstero-ventral da maxila e ântero-ventral do jugal formando um ângulo de 90° em relação 

ao nível alveolar maxilar; e sínfise mandibular alongada e grácil. PVSJ 410 apresenta quatro 

pós-caninos superiores no lado esquerdo (diferente ao relatado por BONAPARTE; 

CROMPTON, 1991, que consideraram cinco). São transversalmente estreitos, sem cíngulo. 

Os pós-caninos mais complexos (PC3 e PC4) são assimétricos, com uma cúspide principal 

(“A”) localizada na metade mesial da coroa e uma cúspide acessória mesial (“B”) e duas 

acessórias distais (“C” e “D”). A cúspide “A” é levemente inclinada para trás, mas não tão 

pronunciada como acontece em Chiniquodon (ABDALA; GIANNINI, 2002). As cúspides “B” e 

“C” são de tamanho similar, menores que “A”, e estão posicionadas no mesmo nível (porém 

no PC4 a cúspide “C” está posicionada um pouco mais ventralmente). Por outro lado, a 

cúspide “D” é a menor, localizada bem próxima ao limite basal da coroa. Este padrão é 

semelhante ao presente em Probainognathus e outros probainognatios com dentição tipo 

"triconodonte". Para poder reavaliar a taxonomia de PVSJ 410, foram analisadas algumas 

características, que mesmo variando ontogeneticamente, são indicativas de diferenças 

taxonômicas com Probainognathus:  

(A) O tamanho da órbita de PVSJ 410 é claramente indicativo de uma condição 

juvenil (Figura 17), com a margem anterior localizada na altura dos PC2-PC3. Nos 

espécimes maiores conhecidos de Probainognathus, a margem anterior da órbita é 

localizada posterior ao nível do último pós-canino. Se se considera que a margem anterior 

da órbita desloca-se posteriormente neste táxon (como ocorre, por exemplo, em 

Massetognathus e marsupiais; ABDALA; GIANNINI, 2000), a posição da margem anterior da 

órbita no nível do último pós-canino ou posterior a este “produziria” um rostro alongado em 

PVSJ 410 (similar à condição dos brasilodontídeos), contrariamente à condição apomórfica 

de Probainognathus, em que a região temporal é maior que o rostro (ABDALA; GIANNINI, 

2002). Além disso, se é assumido que a borda anterior da órbita não se altera durante a 
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ontogenia em PVSJ 410, isso também é uma condição diferente da observada em 

Probainognathus.  

 

Figura 17. Cf. “Probainognathus” sp. (PVSJ 410) da Formação Ischigualasto. Crânio e 

mandíbulas em vista lateral (A) e detalhe da dentição superior esquerda (B).  

 

(B) Outra característica aparentemente variável na ontogenia é a robustez da 

mandíbula. A morfologia mais delgada do dentário PVSJ 410 se assemelha mais à 

morfologia dos espécimes referidos a Brasilitherium (BONAPARTE; MARTINELLI; 

SCHULTZ, 2005) do que de Probainognathus jenseni. Na grande amostra de espécimes de 

Brasilodon/Brasilitherium, a robustez do dentário não muda consideravelmente em 

indivíduos “grandes” e “pequenos” (baseados nas sequências de substituição de dentes 

proposta por MARTINELLI; BONAPARTE, 2011). Além disso, o posicionamento dos 

incisivos, acima do nível alveolar dos pós-caninos, parece ser uma característica que 

também se mantem na ontogenia de brasilodontídeos. Talvez, a condição da mandíbula do 

espécime PVSJ 410 esteja indicando caracteres apomórficos, que não mudam na 

ontogenia, e que o diferenciam do gênero Probainognathus. Conclui-se que as 

características observadas acima excluem PVSJ 410 do gênero Probainognathus, e 

possivelmente este espécime represente um novo cinodonte para a Formação Ischigualasto. 

 

PROBAINOGNATHIA Incertae Sedis 

Charruodon tetracuspidatus Abdala & Ribeiro, 2000 
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(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. MCP-3934 PV, fragmento de dentário esquerdo com alvéolos de três incisivos, 

raiz do canino, três pós-caninos in situ e o quinto pós-canino inferior solto (Figura 18). 

Localidade e Horizonte.  Achado aproximadamente a 8 km a oeste da cidade de 

Candelária, RS, Brasil. ZA de Hyperodapedon, Sequência Candelária, Supersequência 

Santa Maria (HORN et al., 2014). 

Idade. Eocarniano-Noriano (Triássico).  

Estágio Ontogenético. A natureza fragmentária do material não permite fazer inferências 

ontogenéticas.  

Fonte de informação. MCP-3934 PV; Abdala & Ribeiro (2000). 

Diagnose. Ramo mandibular alto em comparação à altura da coroa dos pós-caninos 

(relação de 0,31 entre altura da mandíbula e comprimento mésio-distal do pc5); sínfise 

mandibular grande, com estrias marcadas; pós-caninos com quatro cúspides sub-iguais 

abertas em forma de leque, projetadas de forma leve posteriormente; cúspides separadas 

por um entalhe em forma de “U”; constrição marcada entre coroa e raiz; e raiz simples.  

Comentários. Abdala & Ribeiro (2000) salientam as semelhanças entre o pc5 de 

Charruodon com a dentição pós-canina de Therioherpeton (BONAPARTE; BARBERENA, 

2001; MARTINELLI et al., SUBMETIDO-A, ver Parte II) e Meurthodon (RUSSELL; 

RUSSELL; WOUTERS, 1976; SIGOGNEAU-RUSSELL; HAHN, 1994). Entretanto, em 

Therioherpeton as cúspides principais não estão recurvadas posteriormente e os dentes 

apresentam uma constrição longitudinal na raiz, diferente de Charruodon. Já em 

Meurthodon a raiz está completamente bifurcada e a coroa dos pós-caninos é 

transversalmente maior. O desenvolvimento da sínfise é notório, assim como a altura 

dorsoventral do dentário. A primeira característica é semelhante à observada em alguns 

exemplares adultos do Pachygenelus, por exemplo, no holótipo NHMUK R4091, e em menor 

medida relembra a condição de Riograndia. Não entanto, esse desenvolvimento responde 

ao estado  hipertrofiado do primeiro incisivo nesses ictidossauros, sendo essa condição não 

observada em Charruodon. Considerações taxonômicas mais detalhadas são feitas em 

Martinelli et al., (SUBMETIDO-A, ver Parte II). Embora fragmentário e não possibilitando 

maiores considerações, Charruodon representa mais um componente na fauna de 

cinodontes da ZA de Hyperodapedon.   
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Figura 18.  Charruodon tetracuspidatus (Holótipo MCP-3934 PV). Fragmento de dentário 

esquerdo em vista lateral (A), medial (B) e oclusal (C), com detalhes do pós-canino inferior 

solto em vista labial (D) e lingual (E). Abreviações: a-d, cúspides da coroa; ai, alvéolo 

incisivo; ca, canino inferior; Mg, canal de Meckel; pc, pós-canino inferior; s, sínfise; sp, 

esplenial; 1-3, posições na filera dentária. 

 

 

PROBAINOGNATHIA Incertae sedis 

Chronoperates paradoxus Fox, Youzwyshyn & Krause, 1992  

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. UALVO 32358, mandíbula esquerda parcial com três pós-caninos posteriores.  

Localidade e Horizonte. Cochrane 2, Canadá. Formação Paskapoo. 
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Idade. Tiffaniano, Paleoceno Superior.  

Estágio Ontogenético. Possivelmente adulto.  

Fonte de informação. Fox et al., (1992). 

Diagnose. Pós-caninos setoriais com cúspide principal central e cúspides acessórias 

mesiais e distais; cúspides alinhadas com uma leve angulação obtusa; raiz simples, mas 

mésio-distalmente alongada e transversalmente estreita; sulco meckeliano reduzido; pós-

caninos mais posteriores mais simples que os pós-caninos intermediários (baseado em 

FOX, YOUZWYSHYN; KRAUSE, 1992).  

Comentários. A morfologia dos dentes remete à Probainognathia, e a ausência de 

bifurcação nas raízes e a presença de um canal meckeliano (embora muito reduzido) 

diferenciam o táxon dos mamíferos eutriconodontes ou táxons afins (e.g., 

espalacoteroídeos; KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004). No entanto, o 

fechamento da raiz pode ser uma adquisição secundária e Chronoperates pode ser um 

táxon relacionado a mamíferos não térios mesozoicos. A sua procedência do Paleoceno é 

interessante, já que indicaria a permanência de uma linhagem basal de probainognátios 

não-mamaliaformes até o inicio do Cenozoico. Chronoperates ainda não foi incluído em uma 

análise filogenética abrangente, incluindo uma grande amostragem de cinodontes e 

mamíferos mesozoicos, portanto, suas relações, ainda incertas, necessitam um estudo mais 

detalhado. 

 

FAMÍLIA LUMKUIIDAE Hopson & Kitching, 2001 

(Espécie-tipo da Família: Lumkuia fuzzi, monotípica) 

Lumkuia fuzzi Hopson & Kitching, 2001 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. BP/1/2669, crânio com mandíbulas (Figura 19) e esqueleto parcial.  

Localidade e Horizonte. Sítio próximo a Lumku Catholic Mission, localizado próximo à 

cidade de Lady Frere, Easter Cape, África do Sul. Formação Burgersdorp, Subzona B da ZA 

de Cynognathus (ABDALA; NEVELING; WELMAN, 2006).  

Idade. Anisiano (Triássico) (HANCOX; RUBIDGE, 1997). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente subadulto, já que possui vacuidades interpterigoides 

bem reduzidas. 

Fonte de informação. Hopson & Kitching (2001). 
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Figura 19. Lumkuia fuzzi, um dos Probainognathia mais basais conhecidos, achado na ZA 

de Cynognathus da África do Sul. Holótipo BP/1/2669 em vista dorsal (A) e desenhos em 

vista dorsal (B) e lateral (C) (modificado de HOPSON; KITCHING, 2001; fotografia cedida 

por Jun Liu). Abreviações: a, angular; ar, articular; d, dentário; e, epipterigoide; eam, meato 

auditivo externo; eo, exoccipital; f, frontal; flc, forame do lacrimal; j, jugal; l, lacrimal; mx, 

maxila, n, nasal; op, opistótico; os, orbitoesfenoide; p, parietal; pl, palatino; pm, pré-maxila; 

po, pós-orbital; pp, pós-parietal; pr, proótico; prf, pré-frontal; pt, pterigoide; ptpf, forame 

pterigo-parocipital; q, quadrado; qj, quadrado-jugal; ref lam, lâmina refletida; sa, supra-

angular; sm, septo-maxila; sq, esquamosal; V, forame trigêmio. 

 

Diagnose. Possui a seguinte associação de caracteres: forame parietal ausente; borda 

posterior do palato secundário no nível da borda anterior da órbita; dentário menos 

desenvolvido que em outros probainognátios; pterigoides com uma depressão medial 
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marcada, delimitada posteriormente por uma parede vertical, que indica o início de uma 

proeminência localizada justamente anterior à área das vacuidades interpterigoides. Este 

último caráter foi considerado uma autapomorfia (HOPSON; KITCHING, 2001). 

Comentários. Lumkuia é um táxon importante porque, na maioria das análises 

filogenéticas, ocupa a posição mais basal dentro do clado Probainognathia (HOPSON; 

KITCHING, 2001; ABDALA, 2007; MARTINELLI; ROUGIER, 2007; RUTA et al., 2013), ou, 

ainda, a posição mais basal dentro de Eucynodontia (LIU; OLSEN, 2010). Embora a posição 

de Lumkia seja controversa em algumas análises cladísticas, este táxon constitui o único 

registro de um Probainognathia na ZA de Cynognathus da África do Sul. 

 

FAMÍLIA ECTININIIDAE Martínez, Fernandez & Alcober, 2013 

(Espécie tipo da Família: Ecteninion lunensis) 

Ecteninion lunensis Martínez, May & Forster, 1996 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. PVSJ 422, crânio (sem arcos zigomáticos) e mandíbulas (Figura 20). 

Parátipo. Novos espécimes desta espécie (inclusive com pós-crânio) encontram-se ainda 

em estudo (FERNÁNDEZ; MARTÍNEZ; ABELÍN, 2010). 

Localidade e Horizonte. Cancha de Bochas, Hoyada de Ischigualasto, Parque Provincial 

Ischigualasto, San Juan (Argentina). Seção média do Membro Cancha de Bochas, 

Formação Ischigualasto. Zona Scaphonyx-Exaeretodon-Herrerasaurus (MARTÍNEZ et al., 

2011, 2013b). 

Idade. Neocarniano-Noriano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. O holótipo corresponde a um espécime subadulto.  

Fonte de informação. Martínez et al., (1996); PVSJ 422. 

Diagnose. Pós-caninos setoriais, imbricados (a porção distal de um dente anterior se 

posicionando labialmente à porção mesial do dente seguinte); região pré-orbital (rostro) e 

temporal (parietais) alongadas; basicrânio com expansão lateral marcada; barra pós-orbital 

delgada; palato secundário curto, se estendendo posteriormente até o nível do PC4; maxila 

sem participação na fenestra sub-temporal; orbitoesfenoides ossificados e palatinos com 

grande contribuição na parede medial da órbita; forame pós-temporal envolvido pelo tabular; 

forames hipoglossais separado do forame jugular; esquamosais contribuindo na porção 

póstero-lateral da crista sagital; sulco do meato auditivo externo estreito e profundo; 

articulação mandibular posicionada anteriormente à base posterior do arco zigomático; e 

cavum epiptericum extensivamente coberto pelo proótico (MARTÍNEZ et al., 1996).  
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Figura 20. Ecteninion lunensis (Holótipo PVSJ 422). Crânio e mandíbulas em vista lateral 

(A) e ventral (B). Abreviações: C, canino superior; ce, cavum epiptericum; d, dentário; j, 

jugal; l, lacrimal; m, maxila; n, nasal; osp, orbitoesfenoide; p, parietal; pbs, para-

basiesfenoide; pd, ossos pós-dentários; pl, palatino; pm, pré-maxila; po, pós-orbital; pro, 

proótico; pt, pterigoide; sm, septo-maxila; sq, esquamosal; v, vômer. 

 

Comentários. Ecteninion foi o primeiro representante descrito da Família Ecteniniidae. Ele 

possui uma morfologia craniana e dentária marcadamente diferente do que era conhecido 

para Eucynodontia até o momento de sua descrição. Interessantemente, o crânio apresenta 

um conjunto de caracteres plesiomórficos (e.g., palato longitudinalmente curto) e 

apomórficos (e.g., imbricamento dos dentes pós-caninos; orbitoesfenoides ossificados com 

grande contribuição na parede medial da órbita) que ilustram uma distribuição de feições em 

mosaico na linhagem dos cinodontes não-mamaliaformes.  

A relação de Ecteninion com Trucidocynodon (OLIVEIRA; SOARES; SCHULTZ, 

2010) tem contribuído para reforçar a correlação bioestratigráfica entre a Formação 

Ischigualasto (Argentina) e a Supersequência Santa Maria (Brasil). 
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FAMÍLIA ECTININIIDAE 

Trucidocynodon riograndensis Oliveira, Soares & Schultz, 2010  

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. UFRGS-PV-1051-T, crânio, mandíbula (Figura 21) e a maior parte do esqueleto 

pós-craniano, encontrado em articulação (OLIVEIRA; SOARES; SCHULTZ, 2010).  

Material referido. UFRGS-PV-1053-T, escápula, úmero, rádio e ulna direitos. UFRGS-PV-

1069-T, quatro vértebras e fragmentos de costelas. UFRGS-PV-1070-T, tíbia direita sem a 

porção distal. UFRGS-PV-1071-T, ulna direita parcial. 

Localidade e Horizonte. Sítio Janner, município de Agudo, RS, Brasil. ZA de 

Hyperodapedon, Sequência Candelária, Supersequência Santa Maria (HORN et al., 2014).  

Idade. Neocarniano-Noriano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente adulto; ulna do espécime UFRGS-PV-1071-T 

possivelmente de um indivíduo juvenil.  

Fonte de informação. Oliveira et al., (2010); UFRGS-PV-1051-T. 

Diagnose. Oliveira et al., (2010) usaram a seguinte combinação de caracteres para a 

diagnose de T. riograndensis: quatro incisivos superiores e três inferiores, todos com 

serrilhas na margem distal; caninos superior e inferior bem alargados, com margens 

serrilhadas; pós-caninos setoriais com cúspides projetadas posteriormente e alinhadas 

mésio-distalmente, e margens serrilhadas; porções pré-orbital e pós-orbital do crânio de 

comprimento similar; palato secundário curto (estendido posteriormente até a metade da 

série pós-canina); ausência de forame para a artéria carótida interna no para-basiesfenoide; 

fossa paracanina dorsal aberta; grande ossificação dos orbitoesfenoides; proótico 

parcialmente cobrindo o assoalho do cavum epiptericum; pós-orbital cobrindo dorsalmente o 

jugal na margem ventral da órbita; abertura posterior do forame pós-temporal localizada 

entre tabular e esquamosal; forame pterigo-paroccipital aberto; forame jugular e fenestra 

rotunda confluentes; forame hipoglossal próximo ao forame jugular, dentro de uma fossa 

jugular; região articular do dentário ampla e alongada, quase atingindo a região articular do 

crânio; ossos pós-dentários reduzidos; 32 vértebras pré-sacrais; axis com espinha neural 

muito longa e delgada; vértebras pré-sacrais posteriores com morfologia "de vértebras 

lombares"; vértebras caudais médias e distais com redução progressiva; costelas sem 

placas costais; placa coracoidal curta (em relação ao comprimento da escápula); acrômio 

longo; interclavícula ântero-posteriormente curta, mais comprida do que larga; úmero grácil, 

com as extremidades pouco expandidas; processo olécrano longo; porção pre-acetabular da 

lâmina ilíaca bem desenvolvida; porção pós-acetabular da lâmina ilíaca pouco reduzida, com 
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o forame obturador muito grande; morfologia geral do astrágalo e calcâneo semelhante à de 

Diademodon e Bauria (Therocephalia).  

 

Figura 21. Trucidocynodon riograndensis (holótipo UFRGS-PV-1051-T). Crânio em vista 

lateral (A), e detalhe dos pós-caninos superiores direitos em vista labial (B) e dos pós-

caninos inferiores esquerdos em vista labial (C).  

 

Comentários. Trucidocynodon riograndensis foi descrito e figurado em detalhe por Oliveira 

et al., (2010; ver também OLIVEIRA, 2010; OLIVEIRA; SCHULTZ, 2016). Os autores 

ressaltam suas semelhanças com Ecteninion lunensis (MARTÍNEZ et al., 1996), sendo que 

ambos se posicionam como táxons-irmãos, compartilhando oito sinapomorfias. 

Posteriormente, com a descrição de Diegocanis, Martínez et al., (2013a) estabelecem a 

Família Ecteniniidae para incluir estes três táxons.  

 Embora a marcada semelhança entre Trucidocynodon e Ecteninion, principalmente 

no que se refere à dentição e ao formato do crânio, o primeiro se diferencia por apresentar 

os incisivos superiores com bordas serrilhadas, forame pterigo-paroccipital aberto 
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lateralmente, e abertura posterior do forame pós-temporal rodeado pelo tabular e 

esquamosal (OLIVEIRA; SOARES; SCHULTZ, 2010). 

 

FAMÍLIA ECTININIIDAE 

Diegocanis elegans Martínez, Fernandez & Alcober, 2013 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. PVSJ 881, crânio parcial com dentição superior parcial.  

Localidade e Horizonte. Cancha de Bochas, Hoyada de Ischigualasto, Parque Provincial 

Ischigualasto, San Juan (Argentina). Zona Scaphonyx-Exaeretodon-Herrerasaurus, seção 

media do Membro Cancha de Bochas, Formação Ischigualasto (MARTÍNEZ et al., 2011b). 

Idade. Eocarniano-Noriano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente subadulto ou adulto. 

Fonte de informação. Martínez et al., (2013a).  

Diagnose. Diegocanis é caracterizado pela presença de um processo palatal da pré-maxila 

longo, estendendo-se posteriormente até o nível do primeiro dente pós-canino; uma fossa 

profunda e ampla abrindo-se látero-dorsalmente na maxila, próxima à raiz do canino; e uma 

barra pós-orbital divergindo póstero-lateralmente em ângulo muito baixo (35,6°) em relação 

ao eixo ântero-posterior do crânio (Martínez; Fernandez; Alcober, 2013). 

Comentários. A análise filogenética apresentada por Martínez et al., (2013b) posiciona 

Diegocanis junto com Ecteninion (da mesma Formação) e Trucidocynodon (da Zona de 

Hyperodapedon, RS, Brasil), constituindo a Família Ecteniniidae. Notoriamente, esta família 

aparece como mais derivada que Probainognathus, como grupo-irmão de Prozostrodontia 

(sensu Liu & Olsen, 2010). As diferenças com Ecteninion são poucas e a validade deste 

táxon é duvidosa, só podendo ser testada com novos achados e estudos.  

  

FAMILIA CHINIQUODONTIDAE von Huene, 1936 

(Espécie-tipo da Família: Chiniquodon theotonicus) 

Chiniquodon theotonicus von Huene, 1936  

(Espécie tipo do gênero) 

Holótipo. GPIT 1050, crânio parcial e úmero esquerdo.  

Material referido. Inúmeros materiais foram encontrados em diferentes localidades do 

Brasil e da Argentina (ver ABDALA; GIANNINI, 2002: 1164) (Figura 22). 
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Localidade e Horizonte.  O holótipo foi achado na Sanga Cynodontier (Sanga dos 

Cinodontes), localizada ao norte da casa de Theotônio Béles Xavier, a oeste da localidade 

de Chiniquá (São Pedro do Sul, RS; VON HUENE, 1936) relacionada à ZA de 

Dinodontosaurus. Outros espécimes que foram achados no Brasil provêm de São Pedro do 

Sul e Candelária, da mesma ZA (BARBERENA; ARAÚJO; LAVINA, 1985; ver também 

MARTINELLI et al., SUBMETIDO-B, Parte II). Os espécimes da Argentina provêm do 

Parque Nacional Talampaya, La Rioja; Formação Chañares (ROMER, 1969a, 1973b; 

ABDALA; GIANNINI, 2002). 

Idade. Neoladiniano-Eocarniano (Triássico).  

Estágio Ontogenético. Há uma ampla amostra de crânios de diferentes estágios 

ontogenéticos (ABDALA; GIANNINI, 2002; ver também MARTINELLI et al., SUBMETIDO-B, 

ver Parte II).   

Fonte de informação. von Huene, 1936; Romer (1969a, b, 1973a); Romer & Lewis (1973); 

Abdala & Giannini (2002); Teixeira (1982); Kemp (2007, 2009); MCP 1600 (Figura 22A); 

UFRGS-PV-0066-Tg (Figura 22B); PVL 4444 (Figura 22C); PVL 4674 (Figuras 22D, 22D); 

outros espécimes mencionados na Seção (E) da Parte III.  

Diagnose. Cinodonte probainognátio com a borda ventral do arco zigomático arqueada, 

alcançando a borda ventral da órbita; forte angulação (próximo a 90º) entre a borda póstero-

ventral da maxila e a base anterior do arco zigomático (jugal); ala do pterigoide alongada 

póstero-ventralmente, terminando em uma fina projeção; dentes pós-caninos sem cíngulo 

(ou cíngulo extremadamente reduzido); cúspides dos pós-caninos superiores e inferiores 

fortemente curvadas posteriormente; cúspides sem serrilhas nas bordas (baseado em 

ROMER, 1973a; ABDALA; GIANNINI, 2002). Segundo Abdala & Smith (2009), a 

configuração da ala do pterigoide é a única autapomorfia do gênero Chiniquodon (no 

entanto, essa configuração também é observada em Aleodon; MARTINELLI et al., 

SUBMETIDO-B, ver Parte II). 
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Figura 22. Chiniquodon theotonicus. Espécime MCP 1600 (holótipo de Probelesodon 

kitchingi), crânio em vista lateral (A). Espécime UFRGS-PV-0066-Tg, crânio e mandíbulas 

em vista lateral (B). Espécime PVL 4444, crânio e mandíbulas em vista lateral (C). Detalhe 

dos pós-caninos superiores esquerdos (espécime PVL 4674) em vista labial (D) e 

ventrolingual (E). A seta indica a direção da face mesial.  

 

Comentários. A história deste gênero inicia-se com a descrição de um crânio parcial por 

von Huene (1936), nomeado de Chiniquodon theotonicus. Na mesma contribuição, o autor 

denominou outra espécie, Belesodon magnificus, de maior tamanho que o holótipo de C. 

theotonicus, e baseada em um crânio parcial, fragmentos de mandíbulas e alguns ossos 

pós-cranianos (GPIT 40). Ambos os materiais, provenientes da Formação Santa Maria, 

Sanga dos Cinodontes, região de Chiniquá (RS), foram alocados na Família 

Chiniquodontidae. Posteriormente, Alfred S. Romer descreve, da Formação Chañares 

(localidade Los  Chañares, La Rioja, Argentina), dois táxons evolutivamente próximos a 

Chiniquodon, os quais denominou Probeleson lewisi (ROMER, 1969a) e P. minor (ROMER, 

1973a). A esta diversidade acrescentou-se uma nova espécie, Probelesodon kitchingi, da 
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Formação Santa Maria (RS) (TEIXEIRA, 1982). Estudos detalhados (ABDALA; GIANNINI, 

2002) da maioria dos espécimes referidos a esses gêneros do Brasil e Argentina 

(Chiniquodon, Belesodon, Probelesodon) apontaram que a diversidade taxonômica do 

Neoladiniano-Eocarniano da ZA de Dinodontosaurus, e sua equivalente Formação 

Chañares, estava superestimada. Baseados em estudos alométricos Abdala & Giannini 

(2002) consideraram C. theotonicus como o único táxon válido. Também, Abdala & Giannini 

(2002) comentam a presença de dois espécimes, MCZ 3615, achado em Candelária e 

pertencente à ZA de Dinodontosarus (ROMER, 1969b), e MCN PV 2755, proveniente de 

Santa Cruz do Sul, da ZA de Santacruzodon (ABDALA; RIBEIRO; SCHULTZ, 2001; ver 

Chiniquodon sp. a seguir), que apresentam pós-caninos com um reduzido cíngulo lingual 

cuspidado. Por tal motivo, destacam a possibilidade de que esses materiais representem 

uma espécie diferente do gênero Chiniquodon. Embora o estudo de Abdala & Giannini 

(2002) seja conclusivo em vários pontos, a taxonomia desta assembleia de 

chiniquodontídeos é ainda um tema a ser trabalhado como foi discutido por Martinelli et al., 

(SUBMETIDO-B, Parte II). As amostras de fósseis da Formação Chañares (Argentina) e da 

ZA de Dinodontosaurus (Brasil), embora indiquem uma correlação próxima, também 

apresentam algumas diferenças que deverão ser avaliadas com novos materiais e estudos 

(ver discussões em MARTINELLI et al., SUBMETIDO-B, ver Parte II).  

O esqueleto parcial descrito por Oliveira et al., (2009) da ZA de Dinodontosaurus 

referido originalmente a Chiniquodon cf. C. theotonicus (devido a algumas diferenças no 

esqueleto pós-craniano – fêmur e cintura pélvica – com a espécie-tipo), é agora considerado 

como Aleodon nova sp. (ver comentários a seguir, sobre o gênero Aleodon, e MARTINELLI 

et al., SUBMETIDO-B, ver Parte II). 

 

FAMILIA CHINIQUODONTIDAE 

Chiniquodon sanjuanensis (Martínez & Forster, 1996) 

Holótipo. PVSJ 411, Crânio e mandíbulas em articulação e esqueleto pós-craniano parcial 

(Figura 23). 

Material referido. PVL 2076, 2077, 2115 (esses materiais foram referidos a Chiniquodon cf. 

C. theotonicus por BONAPARTE, 1966d).  

Localidade e Horizonte.  Ao norte do sítio Cancha de Bochas, Parque Provincial 

Ischigualasto. Metade inferior da Formação Ischigualasto (MARTÍNEZ; FORSTER, 1996). 

Idade. Neocarniano-Noriano (Triássico). 
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Estágio Ontogenético. O holótipo parece corresponder a um indivíduo subadulto, com o 

comprimento craniano de 80 mm. Outros materiais referidos a esta espécie são 

fragmentários.   

Fonte de informação. Martínez & Forster (1996); Abdala & Giannini (2002); PVSJ 411; PVL 

2076; PVL 2077; PVL 2115. 

Diagnose. Esta espécie foi caracterizada pela presença de somente seis pós-caninos, arco 

zigomático mais curvado que em outros chiniquodontídeos, articulação esquamosal-supra-

angular bem desenvolvida, dentário alto com um forte ângulo póstero-ventral, e pós-orbitais 

bem afastados da linha média do crânio (MARTÍNEZ; FORSTER, 1996). Abdala & Giannini 

(2002) adicionam a presença de serrilhas na borda distal da cúspide principal do ultimo pós-

canino superior (PC6) (provavelmente também presente no PC5). 

Comentários. Martínez & Forster (1996) originalmente referiram a espécie C. sanjuanensis 

ao gênero Probelesodon, mas, como foi relatado anteriormente, Abdala & Giannini (2002) 

sinonimizaram o gênero com Chiniquodon. Esta proposta não foi seguida por alguns autores 

como Bonaparte & Migale (2015) e Martínez et al., (2013a, b). A abundância relativa desta 

espécie na Formação Ischigualasto é baixa em comparação a outros probainognátios (e.g., 

Ecteninion). Os espécimes PVL 2076, 2077 e 2115, referidos a Chiniquodon cf. C. 

theotonicus por Bonaparte (1966d) foram interpretados com pertencentes a C. sanjuanensis 

(ABDALA; GIANNINI, 2002). No entanto, na lista faunística da Formação Ischigualasto, 

Martínez et al., (2013b) não aceitam essa proposta e mantêm a ideia original de Bonaparte 

(1966d), ressaltando a presença de dois morfótipos de chiniquodontídeos. 

A ocorrência deste gênero (seja Chiniquodon ou Probelesodon) na Formação 

Ischigualasto é notória bioestratigraficamente, já que trata-se de um táxon abundante no 

Neoladiniano-Eocarniano da Formação Chañares da Argentina e na ZA de Dinodontosaurus 

do Brasil, o que extende consideravelmente seu biocron.  

 

Figura 23. Chiniquodon sanjuanensis (PVSJ 411). Crânio e mandíbulas em vista lateral 

(modificado de MARTÍNEZ; FORSTER, 1996).  
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FAMILIA CHINIQUODONTIDAE 

Chiniquodon kalanoro Kammerer, Flynn, Ranivoharimanana & Wyss, 2010 

Holótipo. UA 10607, mandíbula esquerda com dentição parcial.  

Localidade e Horizonte. Rio Malio, região sul da bacia Morondava, sudoeste de 

Madagascar. Sítio M-15, seção ‘basal Isalo II’ (BESAIRIE, 1972). 

Idade. Provavelmente Ladiniano (KAMMERER et al., 2010) ou Neocarniano (FLYNN et al., 

1999, 2000, 2010) (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente um indivíduo subadulto.   

Fonte de informação. Kammerer et al., (2010). 

Diagnose. Kammerer et al., (2010) diferenciam C. kalanoro de C. theotonicus e C. 

sanjuanensis pela presença de só dois incisivos inferiores e sínfise mandibular mais robusta, 

alta e procumbente.  

Comentários. C. kalanoro representa a primeira espécie de Chiniquodon fora da América 

de Sul, e, como acontece com outros cinodontes (Luangwa sudamericana no Brasil e L. 

drysdalli na África; ABDALA; TEIXEIRA, 2004), para o Ladiniano-Carniano as similaridades 

faunísticas são principalmente a nível genérico (embora, não seja o caso de Menadon 

besairiei; MELO; ABDALA; SOARES, 2015), enquanto que para o Olenekiano-Anisiano as 

correlações intercontinentais são mais fortes (e.g., com Cynognathus crateronotus e 

Diademodon tetragonus, espécies de ampla distribuição continental; HAMMER, 1995; 

ABDALA 1996; MARTINELLI; DE LA FUENTE; ABDALA, 2009).  

 

FAMILIA CHINIQUODONTIDAE 

Chiniquodon sp.  

Material referido. MCN PV 2756, fragmento de crânio; MCN PV 2755 mandíbula; MCN PV 

2757, úmero (ABDALA; RIBEIRO; SCHULTZ, 2001). GSN OM-3, crânio, mandíbulas e pós-

crânio (ABDALA; SMITH, 2009).  

Localidade e Horizonte. Os espécimes do MCN provêm de Santa Cruz do Sul, RS, Brasil; 

ZA de Santacruzodon, Sequência Santa Cruz, Supersequência Santa Maria (ABDALA; 

RIBEIRO; SCHULTZ, 2001; HORN et al., 2014). GSN OM-3 provem da Namíbia; Formação 

Upper Omingonde (Bacia de Otiwarong) (ABDALA; SMITH, 2009). 

Idade. GSN OM-3 do Anisiano-Ladiniano. Eocarniano para os materiais da ZA de 

Santacruzodon (Triássico) (PHILIPP et al., 2013; HORN et al., 2014). 
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Comentários. Os materiais são fragmentários e particularmente a mandíbula MCN PV 2755 

apresenta pós-caninos com um cíngulo lingual cuspidado, o que levou a pensar que pode se 

tratar de outra espécie (ABDALA; RIBEIRO; SCHULTZ, 2001) do gênero Chiniquodon, 

hipótese reforçada recentemente (BERTONI, MARTINELLI; RIBEIRO, 2016). 

Abdala & Smith (2009) ressaltam a semelhança do espécime da Namíbia com a 

espécie Chiniquodon theotonicus da América do Sul. A preparação e estudo em detalhe do 

espécime GSN OM-3 permitirá refinar a sua alocação específica.  

 

FAMILIA CHINIQUODONTIDAE  

Aleodon brachyrhamphus Crompton, 1955 

Holótipo. UMZC T906, fragmento de crânio e mandíbulas. 

Material referido. Numerosos materiais foram achados na Tanzânia, ainda sem descrição 

em detalhe, principalmente depositados na coleção do Natural History Museum de Londres. 

Um dos melhores espécimes é MNHUK-PV-R 9390 (Figura 24) que inclui uma porção 

anterior de crânio, com dentição (ABDALA; GIANNINI, 2002).  

Localidade e Horizonte. O holótipo e outros materiais referidos foram achados na 

Formação Manda, Tanzânia (CROMPTON, 1955).  

Idade. Neoanisiano-Eoladiniano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Embora a maioria dos materiais seja fragmentária, haveria 

indivíduos de diferentes tamanhos.  

Fonte de informação. Crompton (1955); UMZC T906; MNHUK-PV-R 9390; outros 

espécimes detalhados em Seção (E) da Parte III. 

Diagnose. Fórmula dentária I4/i3, C1/c1, PC9–11/pc10–12; palato secundário extenso, 

ultrapassando posteriormente o nível do ultimo pós-canino; arco zigomático 

dorsoventralmente alto, formado pelo jugal e esquamosal, série dentária pós-canina 

fortemente arqueada; dentes pós-caninos ovoides a elípticos em contorno oclusal com um 

bordo setorial labial e uma plataforma lingual extensa (mais desenvolvida que um típico 

cíngulo lingual), cúspides da borda setorial mais baixas e menos inclinadas posteriormente 

que em Chiniquodon (baseada na diagnose do gênero de MARTINELLI et al., SUBMETIDO-

B, ver Parte II). 

Comentários. Aleodon brachyrhamphus é um cinodonte incluído na Familia 

Chiniquodontidae (contra ABDALA; GIANNINI, 2002 que o excluden desta família). As 

diferenças mais notáveis com respeito à Chiniquodon são a presença de um cíngulo lingual 

muito desenvolvido. A anatomia craniana e pós-craniana desta espécie é ainda pouco 



77 
 

 

conhecida e inúmeros materiais aguardam estudo em detalhe. Originalmente o táxon foi 

comparado aos gonfodontes (e.g., Diademodontidae; CROMPTON, 1955), relacionado à 

Chiniquodontidae (HOPSON, 1991; BATTAIL, 1991) ou posicionado dentro de 

Probainognathia incertae sedis (e.g., ABDALA; GIANNINI, 2002; ABDALA; SMITH, 2009). 

As hipóteses filogenéticas posicionaram Aleodon como grupo-irmão de Chiniquodon 

(HOPSON; KITCHING, 2001; RUTA et al., 2013). Detalhes desta espécie são descritas em 

Martinelli et al., (SUBMETIDO-B, ver Parte II) e dão suporte à hipótese original de Hopson 

(1991), que foi o primeiro a alocar Aleodon dentro de Chiniquodontidae. 

Abdala & Smith (2009) reportaram um exemplar de Aleodon sp. na Formação Upper 

Omingonde da Namíbia. No entanto, Martinelli et al., (SUBMETIDO-B) consideram o 

espécime da Namíbia como uma forma mais relacionada à nova espécie do Brasil do que à 

A. brachyrhamphus da Tanzânia.  

 

Figura 24. Aleodon brachyrhamphus. Crânio parcial (MNHUK-PV-R 9390), em vista ventral, 

da Formação Manda, Tanzânia. 

 

FAMILIA CHINIQUODONTIDAE 

Aleodon nova sp. da ZA de Dinodontosaurus 

Espécimes referidos. MPDC-501-117, maxila direita parcial com raiz do canino e sete pós-

caninos (Figura 25). MCN-PV 10338, mandíbulas com dentição. MMACR-PV-018-T, 

fragmento de maxila sem dentes. UFRGS-PV-0071-T, porção anterior de crânio. UFRGS-

PV-0122-T, crânio e mandíbulas. UFRGS-PV-0125-T, crânio parcial. UFRGS-PV-0146-T, 

crânio, mandíbulas e esqueleto pós-craniano. UFRGS-PV-0274-T, crânio parcial.  

Localidade e Horizonte. MPDC-501-117 foi achado pelo Padre Daniel Cargnin em 1988 na 

Fazenda Crias, municipalidade de Vale Verde. UFRGS-PV-0071-T e UFRGS-PV-0146-T 
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foram achados na Sanga Pinheiros, MMACR-PV-018-T e UFRGS-PV-0125-T na Sanga 

Nicanor, UFRGS-PV-0146-T na Sanga Pascual, todas localizadas ao sul de Candelária, e 

MCN-PV 10338 em Sítio Cortado, a oeste de Candelária. Os espécimes citados são 

provenientes da ZA de Dinodontosaurus, Sequência Pinheiros-Chiniquá, Supersequência 

Santa Maria (ZERFASS et al., 2003; HORN et al., 2014) do Rio Grande do Sul, Brasil.  

Idade. Neoladiniano-Eocarniano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Sub-adulto e adultos. 

Fonte de informação. Martinelli et al., (SUBMETIDO-B, ver Parte II). 

 

Figura 25. Aleodon nova sp. MPDC-501-117, maxila direita parcial em vistas lateral (A), 

ventral (B) e medial (C) da ZA de Dinodontosaurus, Rio Grande do Sul, Brasil. Abreviações: 

A, cúspide principal “A”; C, canino superior; Cr, raiz do canino; cpl, plataforma cingular 

lingual; fpal, faceta para o palatino; max, maxila; mpm, processo medial da maxila; PC, pós-

canino superior; r, raiz. 
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Comentários. O espécime MPDC-501-117 (Figura 25) encontrava-se em exibição no 

Museu Padre Daniel Cargnin de Mata, RS, catalogado como um Traversodontidae indet. 

Com base no estudo deste espécime (é o que melhor preserva a dentição pós-canina 

superior), e sua identificação como Aleodon, foram revisados outros materiais cranianos 

previamente referidos a Chiniquodon. O estudo mostrou que a presença de Aleodon é 

surpreendentemente comum na ZA de Dinodontosaurus (MARTINELLI et al., SUBMETIDO-

B, ver Parte II). O pós-crânio de UFRGS-PV-0146-T foi estudado por Oliveira et al., (2009) e 

referido a Chiniquodon cf. C. theotonicus. UFRGS-PV-0071-T (Figura 26) foi listado por 

Abdala & Giannini (2002) como Chiniquodon theotonicus. Ambos agora considerados como 

Aleodon nova sp. 

 

 

Figura 26. Aleodon nova sp. UFRGS-PV0071-T, crânio parcial em vista ventral (A) e detalhe 

dos dentes pós-caninos (B). Abreviações: al, alvéolo; C, canino superior; I, incisivo superior; 

max, maxila; pal, palatino; PC, pós-canino superior; pt, pterigoide; v, vomer. 
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Figura 27. Comparação da maxila esquerda de Aleodon brachyrhamphus (MNHUK-PV-R 

9390) da Formação Manda (A) com a maxila direita de Aleodon nova sp. MPDC-501-117 da 

ZA de Dinodontosaurus (B), em vista ventral. Abreviações: A, cúspide principal “A”; C, 

canino superior; cpl, plataforma cingular lingual; fpal, faceta para o palatino; i, interlocking; 

max, maxila; PC, dente pós-canino superior; ral, alvéolos reabsorvidos.  

 

  Os espécimes com dentição preservada possuem dentes pós-caninos com uma 

crista labial setorial e uma plataforma cingular lingual bem desenvolvida (Figuras 25, 26), 

produzindo dentes circulares em seção transversal, similar à condição de Aleodon 

brachyrhamphus (CROMPTON, 1995). Em UFRGS-PV-0071-T (Figura 26) e UFRGS-PV-
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0146-T é possível observar as coroas de seção circular devido à presença da plataforma 

cingular. O formato circular nesses espécimes foi originalmente considerado por Oliveira et 

al., (2009) como uma estrutura da raiz e não da coroa dos dentes. A boa preservação do 

espécime MPDC-501-117 permite o reconhecimento de Aleodon na América do Sul e a 

consequente atribuição de outros espécimes a este gênero com um alto grau de certeza.  

Comparações com a espécie africana mostram diferenças que indicam a presença 

de uma espécie distinta no Brasil (Figura 27). Esta nova espécie inclui indivíduos de maior 

tamanho relativo, ausência de um sulco vertical na face labial da plataforma cingular, e 

ausência de diastema entre canino e pós-caninos em adultos (na espécie africana formas de 

similar tamanho possuem um marcado diastema entre canino e pós-caninos), entre outros.  

A presença de Aleodon na ZA de Dinodontosaurus no Brasil abre possibilidade para 

novas interpretações bioestratigráficas (ver Figura 14). A descrição detalhada destes 

materiais e suas implicações taxonômicas e bioestratigráficas estão desenvolvidas em 

Martinelli et al., (SUBMETIDO-B, ver Parte II).   

 

FAMILIA PROBAINOGNATHIDAE Romer, 1973 

(Espécie-tipo da Família: Probainognathus jenseni) 

Probainognathus jenseni Romer, 1970 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Neótipo. PVL 4677, crânio, mandíbulas e numerosos ossos pós-cranianos (ver ABDALA, 

2000). O holótipo foi roubado da coleção paleontológica da Universidad Nacional de La 

Rioja. Por tal motivo, Abdala (1996b; ver também ABDALA, 2000) designou o neótipo.  

Material referido. São conhecidos inúmeros espécimes de Probainognathus, depositados 

em diferentes coleções científicas (principalmente na Argentina e EUA) (ver ABDALA, 2000) 

(Figuras 28, 29).  

Localidade e Horizonte. Parque Nacional Talampaya, La Rioja. Formação Chañares 

(ROMER, 1970; ROGER et al., 2001). 

Idade. Neoladiniano-Eocarniano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Há espécimes de diferentes tamanhos da mesma localidade. 

Fonte de informação. Romer (1970, 1973a); Crompton (1972b); Quiroga (1980a, b); 

Martinelli et al., 2016c; PVL 4445; PVL 4446; PVL 4447; MCZ 4279; MCZ 4295. 

Diagnose. Probainognathus pode ser diagnosticado pela seguinte combinação de 

caracteres: crânio com região temporal ampla; rostro extremadamente curto em relação à 

região temporal; órbitas projetadas anteriormente; palato secundária extenso, com o palatino 
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contribuindo menos que a maxila; presença de uma fossa “glenoide” no esquamosal onde 

se articula o supra-angular; dentário relativamente alto; caninos superiores e inferiores 

transversalmente estreitos sem bordas serrilhadas;  dentes pós-caninos setoriais, sem 

cíngulo; presença de até cinco cúspides, sendo “A/a” a principal, maior que a “B/b”, e com 

duas cúspides distais (“C/c” e “D/d”) decrescendo em tamanho; e cúspides não recurvadas 

posteriormente (ROMER, 1970; CROMPTON, 1972b; ABDALA; GIANNINI, 2002; 

MARTINELLI et al., 2016c). 

 

 

 

Figura 28. Probainognathus jenseni. Reconstrução do crânio e mandíbula em vista lateral 

(A) e do crânio em vista ventral (B) (modificados de HOPSON; KITCHING, 2001), e crânio 

com mandíbula do espécime PVL 4673 (C). Abreviações: a, angular; ar, articular; d, 

dentário; e, epipterigoide; eo, exoccipital; f, frontal; ic, forame da artéria carótida interna; j, 

jugal; l, lacrimal; mx, maxila, n, nasal; op, opistótico; os, orbitoesfenoide; p, parietal; pl, 

palatino; pm, pré-maxila; po, pós-orbital; pp, pós-parietal; pr, proótico; prf, pré-frontal; ps, 

paraesfenoide; pt, pterigoide; q, quadrado; qj, quadrado-jugal; ref lam, lâmina refletida; s, 

estribo; sa, supra-angular; sm, septo-maxila; sq, esquamosal, t, tabular; v, vômer. 
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Figura 29. Dentição de Probainognathus jenseni da Formação Chañares, Bacia 

Ischigualasto-Villa Unión, Argentina. Detalhe dos pós-caninos superiores e inferiores (A) e 

da face lingual dos pós-caninos superiores (B; foto tirada em vista ventrolingual) do PVL 

4673. Mandíbula direita em vista labial (C) e detalhe dos pc5 e pc6 em vistas labial (D) e 

lingual (E) do PVL 4445. Detalhe dos pc1 e pc2 esquerdos em vista lingual (F) do PVL 4446. 

 

Comentários. Originalmente Probainognathus foi referido à Família Chiniquodontidae 

(ROMER, 1970), mas posteriormente Romer (1973) erigiu a Família Probainognathidae para 

incluí-lo. A presença de pós-caninos com um morfótipo similar a Thrinaxodon, por um lado, e 

a mamaliaformes basais por outro (e.g., Eozostrodon; CROMPTON, 1974), em conjunto 
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com a presença de uma fossa glenoide incipiente no esquamosal e na suposição de que o 

dentário fazia contato com o esquamosal (hoje sabe-se que o osso supra-angular é que se 

articula no esquamosal), foram suficientes para considerar este táxon como o grupo-irmão 

dos mamíferos (e.g., ROMER, 1970; CROMPTON; JENKINS, 1979). Embora existam 

numerosos estudos anatômicos sobre Probainognathus (e.g., ROMER, 1970; CROMPTON, 

1972b; QUIROGA 1980a, b; ROUGIER; WIBLE; HOPSON, 1992; ROMER; LEWIS, 1973), 

ainda há aspectos da dentição (e.g., substituição dentária), do crânio e do pós-crânio que 

necessitam ser avaliados com mais profundidade. A dentição pós-canina de exemplares de 

Probainognathus jenseni com pouco desgaste nas coroas é descrita em Martinelli et al., 

(2016c, ver Parte II) (Figura 29). 

 

FAMILIA PROBAINOGNATHIDAE 

Bonacynodon schultzi Martinelli, Soares & Schwanke, 2016 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. MCT-1716-R, crânio parcial com mandíblas articuladas e dentição parcial, e parte 

do esqueleto pós-craniano axial pobremente preservado (Figura 30).  

Material referido. MCT-1717-R, crânio parcial com mandíbulas articuladas e dentição 

parcial.  

Localidade e Horizonte. Região de Pinheiros, Candelária, RS, Brasil. ZA de 

Dinodontosaurus, Sequência Pinheiros-Chiniquá, Supersequência Santa Maria (ZERFASS 

et al., 2003; HORN et al., 2014). 

Idade. Neoladiniano-Eocarniano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Indivíduos subadultos ou adultos. 

Fonte de informação. MCT-1716-R; MCT-1717-R; Martinelli, et al., (2016c, ver Parte II).  

Diagnose. Quatro incisivos superiores, I1-I3 de tamanho similar e I4 menor; incisivos 

amplamente espaçados com diastema entre I3-I4 e I4-C; canino superior grande, 

transversalmente estreito e mesiodistalmente alongado na base, com borda distal com 

dentículos; pós-caninos superiores transversalmente estreitos com três a cinco cúspides em 

linha; pós-caninos superiores anteriores simétricos com cúspide principal “A” e cúspides “B” 

e “C”; pós-caninos superiores posteriores assimétricos com cúspide “A” grande, cúspide “B”, 

e duas ou três cúspides distais (“C”, “D”, e accessória); relação da altura das cúspides 

A>C≥B>D e a>b>c>d; último pós-canino superior (PC6) reduzido em tamanho; pós-caninos 

inferiores estreitos transversalmente com até quatro cúspides em linha, sendo a cúspide “a” 

prominente, “b” alta e “c” e “d” pequenas; fossa massetérica bem desenvolvida até o nível 
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dos últimos pós-caninos; sínfise mandibular não fusionada (MARTINELLI; SOARES; 

SCHWANKE, 2016c, ver Parte II). 

Comentários. Bonacynodon é o táxon-irmão de Probainognathus. Ambos apresentam 

morfologias de crânio e dentição muito similares. Uma das principais diferenças é a 

presença de serrilhas na borda distal do canino, não presentes na espécie da Argentina. 

Aspectos taxonômicos, filogenéticos e comparações são detalhadas em Martinelli et al., 

(2016c, ver Parte II).  

 

Figura 30. Bonacynodon schultzi, holótipo MCT-1716-R. Detalhe da dentição superior em 

vista lateral. Abreviações: A-D, cúspides da coroa; d, dentário; I, incisivo superior; iof, forame 

infraorbital; j, jugal; lI, incisivo superior esquerdo; mx, maxila; pm, pré-maxila; rI, incisivo 

superior direito; s, sínfise. 

 

PROZOSTRODONTIA Liu & Olsen, 2010 

Comentário. Foi definido como clado reunindo o ancestral comum mais recente de 

Prozostrodon brasiliensis, Tritylodon langaevus, Pachygenelus monus, e Mus musculus. Na 

hipótese filogenética de Liu & Olsen (2010) são incluídos neste clado: Prozostrodon, 

Therioherpetidae, Tritheledontidae, Tritylodontidae e Brasilodontidae mais Mammaliaformes. 

Nesta monografia também é incluída a Família Dromatheriidae neste clado (baseado em 

MARTINELLI; SOARES, 2013 e considerações feitas em MARTINELLI et al., SUBMETIDO-
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A, ver Parte II). Candelariodon barberenai e Protheriodon estudianti são colocados como 

stem-Prozostrodontia na Tese.  

 

Stem-PROZOSTRODONTIA  

Candelariodon barberenai Oliveira, Schultz, Soares & Rodrigues, 2011 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. MMACR PV-0001-T, mandíbulas parciais, com dentição parcial, e dente pós-

canino inferior (possivelmente um dos últimos da série; originalmente interpretado como 

pós-canino superior direito) isolado que se encontra sobre o dentário esquerdo (Figura 31). 

Localidade e Horizonte. Sítio na propriedade do Sr. Ronaldo Becker, região de Pinheiros, 

Candelária, RS, Brasil. ZA de Dinodontosaurus, Sequência Pinheiros-Chiniquá, 

Supersequência Santa Maria (ZERFASS et al., 2003; HORN et al., 2014). 

Idade. Neoladiniano-Eocarniano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente corresponda a um individuo subadulto ou adulto, 

devido à fusão da sínfise e desgaste nos pós-caninos.  

Fonte de informação. MMACR PV-0001-T; Oliveira et al., (2011b). 

Diagnose modificada. Ramo horizontal do dentário alto; ausência de processo angular do 

dentário; fossa massetérica ampla; sínfise mandibular fusionada; borda alveolar dos 

incisivos posicionada acima do nível dos dentes pós-caninos; ultimo incisivo com coroa 

fortemente curvada posteriormente; canino inferior grande, sem bordas serrilhadas; pc2-pc3 

com cúspide “a” grande, e cúspides “b”, “c” pequenas com a presença de cúspide “g” e um 

cíngulo lingual contínuo, sem cúspide “d”; pós-caninos anteriores menos setoriais que os 

posteriores com uma mudança marcada na morfologia depois do pc4; pós-caninos 

posteriores com cúspide principal “a”, levemente curvada posteriormente e ápice 

arredondado, cúspides “b”, “c” e “d”; presença de cúspide “g” e cíngulo lingual contínuo no 

pc5 que está ausente nos pós-caninos mais posteriores; presença de cúspide “e” e 

cíngulolingual não contínuo nos pós-caninos mais posteriores (modificada de OLIVEIRA et 

al., 2011b e MARTINELLI et al., SUBMETIDO-C, ver Parte II). 

Comentários. Segundo Oliveira et al., (2011b) as relações filogenéticas de Candelariodon 

são incertas, devido à presença de um mosaico de caracteres que dificultam o seu 

posicionamento dentro de Eucynodontia. Os autores ressaltam a semelhança do pc5 com a 

morfologia presente em alguns pós-caninos de Aleodon, do Triássico Médio da Tanzânia 

(CROMPTON, 1955). No entanto, também advertem sobre a diferença notória entre os 

dentes pós-caninos restantes de Candelariodon e a dentição de Aleodon. Uma reavaliação 

do espécime MMACR PV-0001-T (Figura 31) e amplas comparações com outros cinodontes 
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probainognátios da ZAs de Hyperodapedon e Riograndia aportaram novas interpretações 

sobre a taxonomia deste táxon. Oliveira et al., (2011b:22-23) consideraram o pc5 como um 

dente transversalmente expandido, com duas fileiras de cúspides longitudinais, labiais e 

linguais, com quatro cúspides alinhadas cada uma  (b’/b”, a’/a”, c’/c”, d’/d”), separadas por 

sulco para oclusão (Figura 31). Baseados no reestudo do material (MARTINELLI et al., 

SUBMETIDO-C, ver Parte II) é possível identificar que a maior parte do setor mesio-labial da 

coroa está quebrada, ou seja, a borda setorial com as cúspides principais “a”, “b”, “c” e “d” 

não está totalmente preservada (Figuras 31, 32) e a fileira de cúspides linguais são, de fato, 

cúspides cingulares, como as presentes em Prozostrodon e Brasilodon/Brasilitherium 

(Figura 32). 

A reinterpretação do pc5 permite considerar o dente isolado, referido originalmente 

como um dente pós-canino superior (OLIVEIRA et al., 2011b), como um pós-canino inferior 

do setor posterior da filera dentária. Esse dente possui a mesma morfologia que os pós-

caninos inferiores posteriores referidos a Brasilitherium (BONAPARTE et al., 2003; 

BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; e.g., UFRGS-PV-0603-T). Ainda cabe 

salientar que um dente setorial superior deste formato, em contraposição com a dentição 

inferior de Candelariodon, segundo a interpretação original do pc5 de Oliveira et al., (2011b), 

dificultaria alguma possível inferência de oclusão dental. 

Outros caracteres notórios de Candelariodon são a mudança de morfologia nos pós-

caninos inferiores, com três tipos diferentes: (1) anteriores simples, com cúspides “a” e “c”; 

(2) pós-caninos médios, transversalmente alongados, com cúspides linguais acessórias (“g” 

e cíngulo); (3) dentes posteriores mesio-distalmente alongados, com uma porção setorial 

formada principalmente pelas cúspides “b”, “a”, “c”, e “d” e um cíngulo lingual, cuspidado 

(com as cúspides “e” e “g”). Esta condição é semelhante à de outros prozostrodontes (e.g., 

Prozostrodon, UFRGS-PV0248-T; Brasilitherium, UFRGS-PV-0603-T, BONAPARTE et al., 

2003), inclusive mamaliaformes basais (CROMPTON, 1974). Analisando o holótipo de 

Candelariodon se observa que a cúspide “d” do pc3 em Oliveira et al., (2011b) poderia 

corresponder a cúspide “g”, segundo a proposta de Crompton (1974).  

Outros caracteres da mandíbula, tais como ausência de processo angular, esplenial 

reduzido e nível dos incisivos acima do nível alveolar dos pós-caninos, são também 

características compartilhados por Prozostrodon e Brasilodon/Brasilitherium (BONAPARTE; 

BARBERENA, 2001; BONAPARTE et al., 2003; BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 

2005). Os caracteres aqui mencionados sugerem que Candelariodon possui uma 

proximidade filogenética com prozostrodontes. O estudo em detalhe de Candelariodon 

encontra-se em avaliação (Martinelli et al., SUBMETIDO-C, ver Parte II). 
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Figura 31. Candelariodon barberenai (MMACR PV-0001-T). Em (A) e (B) são mostradas as 

interpretações originais do pós-canino isolado (A), interpretado como superior, e as 

estruturas do pc5 (B), segundo Oliveira et al., (2011b). Em (C)-(E) se mostra a nova 

interpretação do dente isolado (C), sendo considerado um pós-canino inferior posterior, e 

detalhes dos pós-caninos inferiores 3° a 5° em vista oclusal (D) e lingual (E). Abreviações: 

A-D, cúspides superiores; a-d, g, cúspides inferiores respectivamente; cg, cíngulo; pc, dente 

pós-canino;  que, quebra.  
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Figura 32. Comparações da dentição de Candelariodon (MMACR PV-0001-T) (A, B), 

Prozostrodon (UFRGS-PV-0248-T) (C) e Brasilitherium (UFRGS-PV-0603-T) (D) em vista 

lingual. Em (A) mostra-se o pós-canino isolado, interpretado como um pós-canino inferior 

posterior. Em (B) “a”, “c”, “d” são as cúspides da borda sectorial parcialmente quebrada.  

 

 

Stem-PROZOSTRODONTIA 

Protheriodon estudianti Bonaparte, Soares & Schultz, 2006 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. UFRGS-PV-0962-T, crânio e mandíbulas em articulação, parcialmente 

preservados (Figura 33). 
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Localidade e Horizonte.  Sítio Posto em Dona Francisca, Rio Grande do Sul, Brasil. ZA de 

Dinodontosaurus, Sequência Pinheiros-Chiniquá, Supersequência Santa Maria (ZERFASS 

et al., 2003; HORN et al., 2014). 

Idade. Neoladiniano-Eocarniano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente subadulto (ver MARTINELLI; SOARES; 

SCHWANKE, 2016c, Parte II). 

Fonte de informação. UFRGS-PV-0962-T; Bonaparte et al., (2006). 

Diagnose. Cinodonte de tamanho pequeno (crânio de ~45 mm de comprimento), com 

região pré-orbital alongada, sub-igual à região pós-orbital; arco zigomático grácil em toda 

sua extensão; ramo horizontal do dentário baixo; dentário fusionado; quatro ou mais 

incisivos superiores; quatro incisivos inferiores; dentes pós-caninos superiores simétricos, 

com uma cúspide principal “a”, uma mesial “b” e uma distal “c”; dente pós-canino inferior 

com cúspide principal “a” proeminente e cúspide mesial “b” pequena, com cúspides distais 

“c” e d”; relação da alturas das cúspides do pós-canino inferior=a>>c>b>d. 

Comentários. Bonaparte et al., (2006) consideram Protheriodon como um táxon basal da 

Família Brasilodontidae e mostram sua forte similaridade com o táxon Procynosuchus do 

Permiano Superior de Europa e África (e.g., KEMP, 1979).  Também, sugerem a presença 

de uma linhagem (sequência) dentro de Cynodontia que estaria constituída por 

Procynosuchus + Protheriodon + Brasilodon + Brasilitherium + Morganucodon (Grupo 1), 

claramente diferenciável de outras formas insetívoras/carnívoras incluindo Thrinaxodon + 

Lumkuia + Chiniquodontidae + Probainognathus (Grupo 2). Esta dicotomia está 

fundamentada principalmente pela presença de vacuidades interpterigoides, mandíbulas 

gráceis e crânios mais alongados nos representante do Grupo 1. Contrariamente, a outra 

linhagem (Grupo 2) não apresenta as vacuidades interpterigoides, os crânios são mais 

curtos e largos, e os arcos zigomáticos e mandíbulas são mais robustos. A topologia de 

alguns destes caracteres em diversas filogenias mostram que eles não apresentam uma 

distribuição claramente homogênea (“ideal”) ao longo da evolução dos cinodontes, sendo 

outros caracteres (e.g., dentários, basicranianos etc.) também importantes para a resolução 

das relações entre estes táxons. Por exemplo, uma análise detalhada da evolução das 

vacuidades interpterigoides em Cynodontia tem mostrado que essas estruturas são um 

caráter que aparece várias vezes nesta linhagem (e.g., Procynosuchus, 

Brasilodon/Brasilitherium e Ictidosauria), e que teria uma importância fundamental no 

remodelamento do crânio previamente à condição observada em Mammaliaformes (e.g., 

Morganucodon; ver detalhes em MARTINELLI; ROUGIER, 2007).  
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Figura 33. Protheriodon estudianti (holótipo UFRGS-PV-0962-T). Crânio e mandíbulas em 

vistas lateral direita (A), lateral esquerda (B), dorsal (C) e ventral (D). Abreviações: ang, 

angular; C/c, canino superior/inferior; d, dentário; i, incisivo; j, jugal; lc, crista lambdoidea; mf, 

fossa massetérica; mx, maxila; or, órbita; pt, pterigoide; rC, substituição do canino; sep, 

palato secundário; sur, supra-angular. 

 

Protheriodon foi incluído na análise filogenética apresentada em Martinelli et al., 

(2016c, ver Parte II), posicionando-se como grupo-irmão do clado Prozostrodontia (ver Parte 

II). Também, após o reestudo do espécime UFRGS-PV-0962-T (Figura 33), algumas 

discrepâncias com respeito às interpretações originais foram notadas e publicadas em 

Martinelli et al., (2016c) (ver Parte II). 
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PROZOSTRODONTIA 

FAMÍLIA DROMATHERIIDAE Gil, 1872  

(Espécie-tipo da Família: Dromatherium sylvestre) 

Comentário. Hahn et al., (1994) incluíram nesta família inúmeros espécimes baseados em 

dentes isolados como, Dromatherium, Microconodon, Pseudotriconodon,  Meurthodon, 

Tricuspes e Therioherpeton (HAHN; HAHN; GODEFROI, 1994), alguns dos quais são 

melhor comentados na seção 3.3.1. A composição desta família é bem incerta já que a 

natureza fragmentária da maioria dos seus membros não permite uma adequada 

consideração taxonômica (e.g., ver SUES, 2001) e o táxon melhor conhecido –

Therioherpeton – referido à família por esses autores, é posicionado fora deste grupo na 

visão de outros autores (e.g., BONAPARTE; BARBERENA, 2001; ABDALA, 2007). Algumas 

considerações sobre esta problemática são desenvolvidas em Martinelli et al., 

(SUBMETIDO-A, ver Parte II). Aqui trataremos com maior detalhe a Dromatherium, 

Microconodon e Rewaconodon. 

 

Dromatherium sylvestre Emmons, 1857 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. ANSP 10248, mandíbula com dentição parcial. 

Localidade e Horizonte. Mina abandona de carvão, em Egypt, Município de Chatham, 

Carolina do Norte, EUA. Formação Cumnock (Supergrupo Newark).   

Idade. Carniano-Noriano (Triássico).  

Estágio Ontogenético. Possivelmente subadulto/adulto.  

Fonte de informação. Osborn (1886a, b); Simpson (1926); Hahn et al., (1994); Sues 

(2001). 

Diagnose. Ramo horizontal do dentário grácil; ausência de processo angular no dentário; 

processo coronoide alto; incisivos espaçados entre si; nível alveolar do canino posicionado 

acima do nível alveolar dos incisivos e pós-caninos; pós-caninos inferiores setoriais com 

menos cúspides e relativamente mais altas que em Microconodon; cúspide “a” predominante 

em todos os pós-caninos; raiz dos pós-caninos com constrição longitudinal (baseado em 

OSBORN, 1886a, b; SIMPSON, 1926; HAHN; HAHN; GODEFROI, 1994) (Figura 34).  
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Figura 34. Mandíbulas do holótipo de Dromatherium sylvestre (A) e Microconodon 

tenuirostris (B) (modificadas de SIMPSON, 1926), e espécimens referido a M. tenuirostris 

vista medial (C=ROM 44300; D=ROM 44301) (modificados de SUES, 2001). Abreviações: c, 

canino; i, incisivo; p, pós-canino; sp, esplenial.   

 

Comentários. Originalmente baseado em três mandíbulas (EMMONS, 1857): uma 

correspondendo ao holótipo, uma que foi perdida, e outra que foi usada como holótipo para 

Microconodon tenuirostris (OSBORN, 1886a). Dromatherium e Microconodon provêm do 

mesmo sítio, sendo a mandíbula que serviu de holótipo para Microconodon de maior 

tamanho. Possíveis mudanças ontogenéticas poderiam explicar as diferenças anatômicas 

entre estes táxons, mas com o material escasso disponível e seguindo Sues (2001), são 

aqui mantidas como espécies separadas.  

 

PROZOSTRODONTIA 
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FAMÍLIA DROMATHERIIDAE 

Microconodon tenuirostris Osborn, 1886 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. ANSP 10248, mandíbula com dentição parcial. 

Material referido. USNM 437637, dentário parcial esquerdo; ROM 44300, dentário parcial 

esquerdo; ROM 44301, dentário parcial direito; USNM 448579, pós-canino isolado; USNM 

448600, pós-canino parcial; ROM 44302, pós-canino parcial (SUES, 2001). 

Localidade e Horizonte. O holótipo foi achado em uma mina abandona de carvão, em 

Egypt, Município de Chatham, Carolina do Norte, EUA. Formação Cumnock (Supergrupo 

Newark). Os materiais referidos são do sítio Little Tomahawk Creek, próximo a Midlothian, 

Municipalidade de Chesterfield, Virgínia, USA. Membro Tomahawk da Formação Vinita 

(Supergrupo Newark). 

Idade. Carniano-Noriano (Triássico).  

Estágio Ontogenético. Possivelmente subadultos/adultos.  

Fonte de informação. Osborn (1886b, 1887); Simpson (1926); Sues (2001). 

Diagnose. Ramo horizontal do dentário grácil; ausência de processo angular no dentário; 

pós-caninos inferiores posteriores setoriais, com 3 a 4 cúspides alinhadas; pós-caninos 

inferiores sem cíngulo; raiz dos pós-caninos com constrição longitudinal (SUES, 2001) 

(Figura 34).  

Comentários. Microconodon foi originalmente considerado um Mammalia (OSBORN, 1886) 

até que Simpson (1926) o referisse à Cynodontia. Hahn et al., (1994) propuseram a inclusão 

de Microconodon na Família Dromatheriidae.  

Microconodon foi incluído em uma análise cladística preliminar (MARTINELLI; 

SOARES, 2013), sendo posicionado dentro do clado Prozostrodontia. Sua morfologia 

mandibular remete à de Brasilodon/Brasilitherium e à do novo táxon da região de Alemoa, 

Santa Maria, descrito em Martinelli et al., (SUBMETIDO-A, ver Parte II). 

 

PROZOSTRODONTIA 

FAMÍLIA DROMATHERIIDAE 

Rewaconodon tikiensis Datta, Das & Luo, 2004 

 (Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. GSI Pal/CHQ-005, pós-canino inferior isolado. 
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Material referido. GSI Pal/CHQ-001, pós-canino superior isolado; GSI Pal/CHQ-002, pós-

canino inferior isolado; GSI PaI/CHQ-003, pós-canino superior isolado; GSI Pal/CHQ-004, 

pós-canino isolado; GSI Pal/CHQ-006, pós-canino inferior isolado; GSI Pal/CHQ-007, pós-

canino inferior isolado; GSI Pal/CHQ-008, pós-canino inferior isolado.  

Localidade e Horizonte. Foram achados proximos ao povoado de Tiki, em Madhya 

Pradesh, India. Formação Tiki, Bacia Rewa Gondwana. 

Idade. Carniano (Triássico).  

Estágio Ontogenético. Possivelmente subadultos/adultos.  

Fonte de informação. Datta et al., (2004).  

Diagnose. Dentes pós-caninos labio-lingualmente estreitos, tipo "triconodontes" com três a 

quatro cúspides em linha; constrição incipiente nas faces labial e lingual da raiz; ausência de 

cíngulo; coroa e raiz continua, sem constrição (baseado em DATTA; DAS; LUO, 2004). 

Comentários. Segundo Datta et al., (2004) os dentes de Rewaconodon são similar aos 

descritos para Microconodon da América do Norte e Tricuspes da Europa. Este táxon foi 

referido à Família Dromatheriidae devido a presença de dentes com um padrão setorial, sem 

cíngulo, com três a quatro cúspides alinhadas e raiz com princípio de bifurcação em ambas 

as faces do dente.  

 

PROZOSTRODONTIA 

Santacruzgnathus abdalai Martinelli, Soares & Schwanke, 2016 

Holotypo. UFRGS-PV-1121-T, fragmento de mandíbula direita com o ultimo pós-canino 

bem preservado (Figura 35). 

Localidade e Horizonte. Sítio Schoenstatt, na rodovia BR 471, município de Santa Cruz do 

Sul, RS, Brasil. ZA de Santacruzodon, Sequência Santa Cruz, Supersequência Santa Maria 

(HORN et al., 2014). 

Idade. Eocarniano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Foi originalmente considerado como possivelmente juvenil por 

Soares et al., (2011a), mas embora de tamanho pequeno, o espécime pode ser considerado 

um subadulto ou adulto, segundo Martinelli et al., (2016c, ver Parte II), devido à posição do 

último dente com relação à margem anterior do processo coronoide, entre outras 

características. 

Fonte de informação. UFRGS-PV-1121-T. 
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Diagnose. Cinodonte de pequeno porte, com ramo horizontal do dentário baixo; último 

dente pós-canino setorial, com cúspide principal “a” simétrica e cúspide distal “c” em linha 

com “a”; cúspide mesial “b” deslocada labialmente e separada da cúspide “a” por um sulco 

profundo; cúspide b pequena levemente deslocada labialmente, com um cíngulo 

distolingual; cíngulo mesiolingual crenulado; relação da altura das cúspides no ultimo pós-

canino: a>c>b>d; bifurcação incipiente da raiz dos pós-caninos, com um sulco na face labial; 

canal de Meckel reduzido e paralelo à borda ventral do dentário (MARTINELLI; SOARES; 

SCHWANKE, 2016). 

 

Figura 35. Santacruzgnathus abdalai (holótipo UFRGS-PV-1121-T). Detalhe da região 

posterior da mandíbula dereita com o ultimo pós-canino em vistas labial (A), lingual (B) e 

oclusal (C).  Abreviações: a-d, cúspides da coroa; co, coronoide; dl, lâmina dental; dlc, 

cíngulo distal lingual; mlc, cíngulo mesio-lingual. 

 

Comentários. UFRGS-PV-1121-T foi originalmente publicado por Soares et al., (2001a) 

como um registro de cf. Probainognathus na ZA de Santacruzodon. Os autores encontraram 

semelhanças do último pós-canino (único dente preservado no espécime) com os pós-

caninos de indivíduos jovens de Probainognathus jenseni da Formação Chañares e com os 

dentes pós-caninos superiores do cf. “Probainognathus” PVSJ 410 da Formação 

Ischigualasto. Os autores também ressaltaram diferenças com Probainognathus, já que este 
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táxon possui pós-caninos com a coroa comparativamente mais alta e mesio-distalmente 

menos alongada, além do ramo horizontal do dentário mais alto e robusto (inclusive nos 

indivíduos juvenis de P. jenseni). O espécime UFRGS-PV-1121-T foi reestudado e 

reinterpretado por Martinelli et al., (2016c, ver Parte II) e representa um novo táxon de 

cinodonte, incluído dentro do grupo Prozostrodontia. A descrição e as comparações 

detalhadas estão publicadas em Martinelli et al., (2016c; ver Parte II) (Figura 35).   

 

PROZOSTRODONTIA 

Prozostrodon brasiliensis (Barberena, Bonaparte & Teixeira, 1987) 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. UFRGS-PV-0248-T, metade anterior de crânio, mandíbula direita e numerosos 

ossos pós-cranianos (BONAPARTE; BARBERENA, 2001) (Figura 36). 

Localidade e Horizonte. Afloramento na rodovia BR-216 (sitio BR-14 sensu BORTOLUZZI; 

BARBERENA, 1967; ver também DA-ROSA, 2004, 2015) a 200 m em sentido noroeste de 

Cerrito, Santa Maria, RS (Brasil). ZA de Hyperodapedon, Sequência Candelária, 

Supersequência Santa Maria (HORN et al., 2014).  

Idade. Neocarniano-Noriano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente um indivíduo adulto. 

Fonte de informação. UFRGS-PV-0248-T; Bonaparte & Barberena (2001); Pacheco et al., 

(SUBMETIDO, ver Parte II). 

Diagnose. Cinco incisivos superiores cônicos; quatro incisivos inferiores, levemente 

espatulados e procumbentes; pós-caninos superiores médios e posteriores setoriais, sem 

cíngulo, com até quatro cúspides (“A”-“D”), sendo A>C≥B>>D; pós-caninos inferiores 

anteriores com cúspide “a” grande e cúspides “b”, “c”, “d” bem reduzidas;  pós-caninos 

inferiores posteriores de tipo “triconodonte” com cúspides a>c>b>d e um cíngulo lingual 

continuo com até nove cúspides pequenas; lacrimal com uma grande contribuição na face 

dorsal do crânio; processo póstero-dorsal da pré-maxila bem desenvolvido (entre a septo-

maxila e a maxila); contato entre frontal, palatino e orbitoesfenoide na parede medial da 

órbita; palato secundário estendendo-se além do último pós-canino (BONAPARTE; 

BARBERENA, 2001; PACHECO et al., SUBMETIDO, ver Parte II). 

Comentários. Prozostrodon é posicionado como um Probainognathia derivado e, 

recentemente, foi apontado como o táxon mais basal de Prozostrodontia (LIU; OLSEN, 

2010). Entretanto, a ausência de informação anatômica do palato primário, basicrânio e 

região temporal dificulta o posicionamento deste táxon dentro de Prozostrodontia.    
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Figura 36. Prozostrodon brasiliensis (holótipo UFRGS-PV-0248-T). Porção anterior do 

crânio em vista ventral (A) e mandíbula direita em vista medial (B). 

 

A dentição inferior de Prozostrodon é interessante porque se assemelha à dentição 

presente nos juvenis de Thrinaxodon (CROMPTON, 1963b), e à dentição de 

Brasilodon/Brasilitherium (BONAPARTE et al., 2003; BONAPARTE; MARTINELLI; 

SCHULTZ, 2005), Botucaraitherium (SOARES; MARTINELLI; OLIVEIRA, 2014), 

Morganucodon (MILLS, 1971) e Megazostrodon (CROMPTON, 1974). Já os pós-caninos 

superiores são mais conservativos, mas particularmente um pós-canino posterior em 

erupção (ainda dentro da maxila) apresenta uma morfologia semelhante à observada em 

Brasilodon/Brasilitherium.   

Bonaparte & Barberena (2001) observaram que o pré-frontal e o pós-orbital são 

reduzidos em Prozostrodon. Estes ossos estão presentes em probainognátios basais (e.g., 

Probainognathus, Chiniquodon), no entanto, numerosas fraturas na área onde o pré-frontal 

e o pós-orbital estariam localizados dificultam a constatação de sua presença. 

Contrariamente, a hipótese mencionada em Martinelli et al., (2005) é que o osso identificado 

como pós-orbital em Prozostrodon (BONAPARTE; BARBERENA, 2001) poderia 

corresponder à projeção anterior dos parietais, como acontece em Therioherpeton 
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(BONAPARTE; BARBERENA, 2001) e o crânio holótipo de Brasilodon (BONAPARTE et al., 

2003). Durante 2016 se obteve µCts de alta resolução do material holótipo que fornecerão  

novos dados sobre a sua anatomia craniana. 

Pacheco et al., (SUBMETIDO, ver Parte II) descrevem o segundo registro de 

Prozostrodon baseado em uma mandíbula com dentição parcial que acrescenta novas 

informações  sobre a anatomia e a substituição dentária do táxon.  

 

PROZOSTRODONTIA 

FAMÍLIA THERIOHERPETIDAE Bonaparte & Barberena, 1975 

(Espécie-tipo da Família: Therioherpeton cargnini) 

Therioherpeton cargnini Bonaparte & Barberena, 1975 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. MVP 05.22.04, crânio parcial, com dentes na maxila direita, pós-canino inferior 

isolado, fragmento de ramo mandibular direito e numerosos ossos pós-cranianos (Figura 

37). 

Localidade e Horizonte. Afloramento na rodovia BR-216 (sitio BR-14 sensu BORTOLUZZI; 

BARBERENA, 1967) a 200 m em sentido noroeste de o Cerrito (ver DA-ROSA, 2004, 2015), 

Santa Maria, RS (Brasil). Sequência Candelária, ZA de Hyperodapedon (HORN et al., 2014). 

Idade. Neocarniano-Noriano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Bonaparte & Barberena (1975) comentaram que o holótipo de 

Therioherpeton poderia corresponder a um individuo juvenil. No entanto, posteriormente foi 

considerado um indivíduo adulto devido ao grau de ossificação do pós-crânio, ao 

desenvolvimento da crista sagital e ao desgaste nos pós-caninos (BONAPARTE; 

BARBERENA, 2001; OLIVEIRA, 2006).  

Fonte de informação. MVP 05.22.04; Bonaparte & Barberena (1975, 2001). 

Diagnose. Therioherpeton pode ser diagnosticado pelo seguinte conjunto de caracteres: 

porção posterior dos frontais em forma de cunha; frontal com projeção ântero-lateral 

(anterior ao nasal) que contata o lacrimal; dentes pós-caninos sem cíngulo; raiz dos pós-

caninos com uma constrição longitudinal na face labial; dentes pós-caninos superiores com 

cúspides A>C>D>B e inferiores com cúspides a>c>b>d, não recurvadas posteriormente; 

pós-canino inferior com coroa baixa e mesio-distalmente alongada e cúspides “b” e “d” 

separadas de “a-c” por um entalhe profundo em forma de “V”; ausência de pré-frontal e pós-

orbital; arco zigomático delgado; fêmur com o trocanter menor localizado na face medial 

(Observacoes pessoais; BONAPARTE; BARBERENA, 2001). 
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Figura 37. Therioherpeton cargnini (holótipo MVP 05.22.04). Crânio em vista dorsal (A) e 

ventral (B), quarto pós-canino superior (PC4) em vista labiolingual (C), e fragmentos do pós-

canino inferior preservado (D) com reconstrução da coroa (E). Abreviações: A-D/a-d, 

cúspides superiores/inferiores; que, quebra; dcr, borda distal. 

 

Comentários. Therioherpeton cargnini foi descrito em 1975 (BONAPARTE; BARBERENA, 

1975) e alocado na Família Therioherpetontidae (Battail, em 1991, modifica o nome para 

Therioherpetidae). Bonaparte & Barberena (1975) reconhecem a condição derivada do 

táxon, dentro de Cynodontia, e posteriormente descrevem o resto dos materiais relativos ao 

holótipo (BONAPARTE; BARBERENA, 2001). Oliveira (2006) apresenta novas 

interpretações sobre este táxon e apresenta um fragmento de úmero do holótipo, não 
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descrito anteriormente. No entanto, as interpretações da estrutura da coroa dos pós-caninos 

e do úmero feitas por Oliveira (2006) são reconsideradas em Martinelli et al., (SUBMETIDO-

A, ver Parte II) (Figura 37).   

O crânio apresenta um conjunto de apormorfias, tais como a presença de um arco 

zigomático delgado, ausência de pré-frontal e pós-orbital, ampla extensão posterior do 

palato secundário (BONAPARTE; BARBERENA, 2001), que nas análises filogenéticas o 

posiciona próximo a Tritheledontidae+Mammaliaformes.  

A relação de Therioherpeton com Charruodon tetracuspidatus (ABDALA; RIBEIRO, 

2000) é discutida em Martinelli et al., (SUBMETIDO-A, ver Parte II) onde se conclui que não 

são táxons filogeneticamente próximos, contrariamente às ideias de sinonímia propostas por 

Oliveira (2006). Este último autor também coloca como diagnóstico em Therioherpeton a 

ausência do forame ectepicondilar no úmero (uma condição típica de mamaliaformes). No 

entanto, o forame está presente como se ilustra na fotografia do Material Suplementar de 

Martinelli et al., (SUBMETIDO-A; ver Parte II). 

 

PROZOSTRODONTIA 

Botucaraitherium belarminoi Soares, Martinelli & Oliveira, 2014 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. MMACR-PV-003-T, mandíbula esquerda com quatro pós-caninos parcialmente 

preservados mais uma coroa parcial no interior o dentário (não entrou em erupção), e dois 

fragmentos da maxila esquerda, um com o canino quebrado e outro com um pós-canino e a 

raiz dos dois dentes seguintes. 

Localidade e Horizonte.  O holótipo foi achado no sitio Cerro Botucarai, Candelária, Rio 

Grande do Sul, Brasil. ZA de Riograndia, Sequência Candelária, Supersequência Santa 

Maria (HORN et al., 2014). 

Idade. Noriano (Triássico).  

Estágio Ontogenético. Sub-adulto. 

Fonte de informação. Soares et al., (2014); MMACR-PV-003-T. 

Diagnose. Botucaraitherium é diagnosticado pela presença dos seguintes caracteres: pós-

caninos superiores, com uma cúspide central, simétrica proeminente (A), com duas 

cúspides, uma mesio-lingual (cúspide B) e outra disto-lingual (cúspide C) (sendo A>>B=C), e 

duas cúspides acessórias na borda mesio-labial e uma cúspide na borda disto-labial; 

superfície lingual da coroa dos pós-caninos superiores ligeiramente côncava, com uma 

flexão; pós-caninos inferiores com uma cúspide principal grande posicionada na metade 
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mesial da coroa ligeiramente curvada para trás, seguida por cúspides “c” e “d” decrescendo 

em tamanho posteriormente; cúspide principal totalmente assimétrica, com uma borda 

mesial côncava cerca de duas vezes mais alta do que a borda distal em linha reta; cúspides 

“c” e “d” com bordas mesial e distal simétricas; cúspide “b” reduzida e de posição basal 

(relação das cúspides: a>c>d>>b); pós-caninos inferiores com uma plataforma cingular 

lingual multicuspidada, com cúspide “e” mesial pequena; pós-caninos superiores e inferiores 

com raiz em forma de oito em secção transversal; diastema longo entre caninos e pós-

caninos em fase adulta; substituição dentária incluindo a perda dos pós-caninos anteriores, 

além da adição de novos posteriormente e substituição de outros dentes funcionais na 

seção média. 

Comentários. Botucaraitherium se posiciona como o grupo irmão do clado 

((Brasilodon+Brasilitherium)+(Mammaliaformes)). Outras informações estão desenvolvidas 

em Soares et al., (2014), artigo que faz parte da Tese (ver Parte II).  

Em trabalhos de campo realizados em 2015 em parceria entre a UFRGS e a USP- 

Ribeirão Preto no Sitio Cerro Botucaraí, Candelária, se encontrou o segundo exemplar desta 

espécie (MARTINELLI et al., 2015). Consiste de uma mandíbula esquerda com dentição, 

melhor preservada que no holótipo, que dará novas informações sobre a anatomia e 

substituição dentaria em Botucaraitherium. 

 

Figura 38. Botucaraitherium belarminoi (holótipo MMACR-PV-003-T). Fragmento da maxila 

esquerda em vista labial (A), lingual (B) e oclusal (C). Abreviações: A-C, cúspides; Ca, 

canino superior; cr, raiz com constrição; dac, cúspide distal acessória; iof, bordo ventral do 

forame infraorbital; mac, cúspide acessória mesial; r, raiz. 
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Figura 39. Botucaraitherium belarminoi (holótipo MMACR-PV-003-T). Mandíbula esquerda 

em vista medial (A) e detalhe dos pós-caninos em vista lingual (B). Abreviações: a-e, 

cúspides; ci, cíngulo; ca, canino; co, processo coronoide; cr, raiz com constrição; D, 

dentário; dl, lâmina dental; mg, canal de Meckel; npc5, pc5 em erupção; pc, pós-canino; s, 

sínfise.  

 

 

 



104 
 

 

FAMÍLIA BRASILODONTIDAE Bonaparte, Martinelli & Schultz, 2005 

(Espécie-tipo da Família: Brasilodon quadrangularis) 

Brasilodon quadrangularis Bonaparte, Martinelli, Schultz & Rubert, 2003 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Sinônimos júnior. Brasilitherium riograndensis (em BONAPARTE et al., 2003:pag. 13), 

Minicynodon maieri (em BONAPARTE et al., 2010:pag. 242). 

Holótipo. UFRGS-PV-0611-T, crânio parcial com dentição maxilar completa (Figura 40). 

Material originalmente referido a Brasilodon quadrangularis. UFRGS-PV-0716-T, 

porção esquerda de crânio (BONAPARTE et al., 2003; BONAPARTE, 2013); UFRGS-PV-

0628-T, crânio e mandíbulas parciais, com dentição (BONAPARTE et al., 2003; 

BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; BONAPARTE, 2013); UFRGS-PV-0765-T, 

crânio parcial com mandíbulas e uma ulna (BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; 

BONAPARTE, 2013); UFRGS-PV-0716-T, maxila incompleta com dentição (BONAPARTE et 

al., 2010). Além destes materiais foram mencionados outros em Martinelli & Bonaparte 

(2011).  

Material primeiramente referido a Brasilitherium riograndensis. UFRGS-PV-0594-T, 

crânio e mandíbulas parciais, com dentição parcial (holótipo de B. riograndensis; 

BONAPARTE et al., 2003) (Figura 41); UFRGS-PV-0759-T, porção da maxila e mandíbulas 

parciais (BONAPARTE et al., 2003); UFRGS-PV-0760-T, crânio e mandíbulas parciais e 

ossos pós-cranianos (BONAPARTE et al., 2003); UFRGS-PV-0603-T, mandíbula parcial 

(BONAPARTE et al., 2003); UFRGS-PV-0595-T, fragmento de crânio e mandíbula; UFRGS-

PV-0598-T, fragmento de maxila, mandíbulas e materiais pós-cranianos (BONAPARTE et 

al., 2003); UFRGS-PV-0804-T, crânio parcial com mandíbula direita (BONAPARTE; 

MARTINELLI; SCHULTZ, 2005); UFRGS-PV-0929-T, crânio e mandíbulas e ossos pós-

cranianos (BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005)3 (Figuras 42, 43); UFRGS-PV-

1043-T, crânio, mandíbulas e ossos pós-cranianos (BONAPARTE; SOARES; MARTINELLI, 

2012; BONAPARTE, 2013; RODRIGUES; RUF; SCHULTZ, 2013, 2014; RUF et al., 2014). 

Além destes materiais, outros foram mencionados em Martinelli & Bonaparte (2011) e 

outros ainda são listados na Parte III desta Tese. 

Material originalmente referido a Minicynodon maieri. UFRGS-PV-1030-T, crânio e 

mandíbulas em articulação (holótipo; BONAPARTE et al., 2010; BONAPARTE; SOARES; 

MARTINELLI, 2012; BONAPARTE, 2013) (Figura 42). 

                                                            
3Na figura 13, pagina 35 de Bonaparte et al., (2005) esse espécime foi erroneamente marcado com 
UFRGS-PV-0804-T. 
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Localidade e Horizonte. O holótipo de B. quadrangularis (assim como os holótipos de B. 

riograndensis e M. maieri) e a maioria dos demais espécimes foram achados no Sítio Linha 

São Luiz, no Município de Faxinal do Soturno, RS, Brasil. Também foram encontrados 

espécimes de Brasilitherium no Sitio 1 de Sesmaria do Pinhal, no Município de Candelária, 

RS, Brasil. Todos provêm da ZA de Riograndia, Sequência Candelária, Supersequência 

Santa Maria (HORN et al., 2014). 

Idade. Noriano (Triássico). 

Estágio Ontogenético. Vários estágios ontogenéticos (ver BONAPARTE et al., 2013, 2010; 

MARTINELLI; BONAPARTE, 2011). 

Fonte de informação. Bonaparte et al., (2003, 2005, 2010, 2012); Martinelli & Bonaparte 

(2011); Rodrigues et al., (2013, 2014); Ruf et al., 2014; espécimes mencionados 

anteriormente.  

Diagnose. Prozostrodonte de pequeno tamanho com o comprimento do crânio entre ~30 e 

~40 mm; pós-caninos superiores com uma cúspide central principal “A” e cúspides mesial 

“B” e distal “C” menores, em linha sobre a margem lingual, e cúspides acessórias mesial e 

distal, menores que “B” e “C”, do lado labial (Figura 44); pós-caninos superiores com uma 

morfologia similar ao longo da fileira dentária; pós-caninos inferiores com um padrão 

triconodonte, com cúspide principal “a” com borda mesial maior que borda distal, cúspide “c” 

maior que “b” e “d”; presença de cíngulo mesio- e disto-lingual, com cúspides discretas; 

variação morfológica nos pós-caninos inferiores, com dentes anteriores e médios menos 

setoriais que os posteriores  (Figura 44); presença de cúspides “e” e “g” nos pós-caninos 

médios inferiores; estruturas de  encaixe (não funcional) nos dentes pós-caninos inferiores, 

pela presença de uma projeção posterior (formada pela cúspide “d”) e uma face côncava 

(formada pelas cúspides “b” e “e”); facetas de desgaste na coroa dos pós-caninos 

superiores e inferiores; diastema entre canino e pós-caninos em indivíduos adultos e sub-

adultos; raiz dos pós-caninos com sulco longitudinal profundo indicando princípio de 

bifurcação, com os dois canais radiculares já separados; presença de forames separados 

para os nervos V2 e V3 na parede lateral do aliesfenoide (epipterigoide); opistótico e proótico 

fusionados, conformando o petrosal; presença de promontório alongado no petrosal; canal 

coclear alongado e reto; vacuidades interpterigoides, bulbos olfatórios de grande tamanho; 

forame jugular separado da fenestra rotunda; quadrado de formato similar ao de 

Morganucodon; ausência de pré-frontal e pós-orbital; arco zigomático grácil; sínfise 

mandibular não fusionada; dentário baixo e grácil, com a porção anterior ao canino projetada 

dorso-anteriormente; processo articular do dentário alongado posteriormente e ossos pós-

dentários reduzidos; e ausência de forame ectepicondilar no úmero. 
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Figura 40.  Crânio holótipo (UFRGS-PV-0611-T) de Brasilodon quadrangularis em vista 

ventral (A) e dorsal (B), e detalhe da dentição pós-canina direita (C) com desenho 

mostrando as cúspides (D). Abreviações: A-C, cúspides superiores; cadl, cúspide acessória 

disto-labial; caml, cúspide acessória mesio-labial; PC, pós-canino superior.  

 

 

Figura 41. Brasilitherium riograndensis (holótipo UFRGS-PV-0594-T). Crânio e mandíbulas 

articuladas em vista lateral esquerda. 
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Figura 42. Minicynodon maieri (UFRGS-PV-1030-T). Crânio e mandíbulas articuladas em 

vista lateral direita (A-B), comparado com crânio e mandíbulas originalmente referidos a 

Brasilitherium riograndensis (UFRGS-PV-0929-T) (C). O desenho foi modificado de 

Bonaparte et al., (2012).  
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Figura 43. Brasilitherium riograndensis. Espécime UFRGS-PV-0929-T, crânio e mandíbulas 

articulados em vista lateral esquerda (A), detalhe da vista lateral direita (B) e da região do 

basicrânio em vista ventral (C). Este espécime é um dos que melhor preserva a região do 

palato primário em estágios juvenis. Desenhos modificados de Bonaparte et al., (2005).  

Abreviações: bs, basiesfenoide; bo, basioccipital; ce, cavum epiptericum; iptv, vacuidades 

interpterigoides; exo, exoccipital; m, maxila; n, nasal; pm, pré-maxila; prm, promontório do 

petrosal; pt, pterigoide; ptw, ala do pterigoide; pe, petrosal; q, quadrado; sm, septo-maxila; 

stpq, processo estapedial do quadrado.   
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Figura 44. Espécime UFRGS-PV-1043-T, um exemplar adulto com dentição bem 

preservada originalmente referido a Brasilitherium riograndensis. Pós-caninos superiores em 

vista labial (A) e oclusal (B), e pós-caninos inferiores em vista oclusal (C) e labial (D). 

Modificado de Bonaparte et al., (2012). Abreviações: cadl, cúspide acessória disto-labial; 

caml, cúspide acessória mesio-labial; PC/pc, pós-canino superior/inferior. As letras fazem 

referência às cúspides.  

 

Comentários. Inúmeros exemplares de crânios, mandíbulas e alguns restos pós-cranianos 

foram descritos de Brasilodon, Brasilitherium e Minicynodon (BONAPARTE et al., 2003, 

2010; BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; MARTINELLI; BONAPARTE et al., 

2010; BONAPARTE, 2012, 2013; BONAPARTE; SOARES; MARTINELLI, 2012). 

Particularmente, Rodrigues et al., (2013, 2014) e Ruf et al., (2014) estudaram em detalhe a 

região ótica, a orelha interna e as cavidades cranianas de UFRGS-PV-1043-T, baseados em 

microtomografias de alta resolução, adicionando informação anatômica relevante (ver Seção 

3.4).  
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Liu & Olsen (2010) foram uns dos primeiros autores a criticar a distinção taxonômica 

de Brasilodon e Brasilitherium e consideraram Brasilitherium como um sinônimo júnior de 

Brasilodon. Os autores ressaltaram a ausência de caracteres diagnósticos distintivos entre 

ambos os táxons e destacaram que alguns caracteres detalhados na literatura publicada 

destes táxons são problemáticos.  Nesta mesma linha de pensamento, no estudo preliminar 

da substituição pós-canina desses táxons, Martinelli & Bonaparte (2011) sugerem que o 

padrão apresentado por Brasilodon pode corresponder à continuação do processo 

observado em Brasilitherium. Consequentemente, os espécimes de Brasilodon 

representariam estágios ontogenéticos mais avançados (adultos) que os espécimes de 

Brasilitherium. Bonaparte (2013) não reconhece a proposta de Liu and Olsen (2010), 

embora aceite que “the subtle diferences are not clearly established” nas contribuições de 

Bonaparte et al., (2003, 2005), e ressalta a importância da dentição do espécime UFRGS-

PV-1043-T para melhor elucidar esses problemas taxonômicos. Ao longo dos trabalhos 

publicados são observadas numerosas inconsistências anatômicas entre os diferentes 

espécimes estudados e referidos aos três táxons descritos. A alocação dos espécimes a 

cada táxon pode ser, em parte, considerada arbitrária, baseada no tamanho relativo de cada 

material. Em outros casos, foi considerada a morfologia da dentição pós-canina inferior. 

Assim, indivíduos de pequeno tamanho (<27 mm, comprimento do crânio) foram alocados 

em Brasilitherium e os de maior tamanho (>27 mm), em Brasilodon (curiosamente, não se 

conhece indivíduos juvenis deste ultimo gênero). Também, os espécimes referidos a 

Brasilodon são geralmente mais mal preservados que os referidos a Brasilitherium. E sem 

uma justificativa clara, um espécime de grande tamanho (~47 mm de comprimento do 

crânio) e boa preservação, UFRGS-PV-1043-T, foi alocado em Brasilitherium 

(BONAPARTE; SOARES; MARTINELLI, 2012). A esta problemática se soma o fato de que a 

maioria dos espécimes está incompleta: o rostro ou região basicraniana não estão 

preservados, as mandíbulas não estão associadas a crânios e vice-versa. 

 Brasilodon foi descrito primeiro que Brasilitherium em Bonaparte et al., (2003), e 

ambos holótipos são exemplares cranianos parciais (Figuras 40, 41) com informação 

limitada em comparação a espécimes estudados posteriormente (e.g., BONAPARTE; 

MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; BONAPARTE et al., 2010). Devido ao crânio holótipo de 

Brasilodon preservar a dentição pós-canina superior quase intacta, grande parte do teto 

craniano e arcos zigomáticos, parte do basicrânio (que possuem caracteres diagnósticos 

com respeito a outros cinodontes conhecidos) (Figura 40) e por ter sido descrito antes que 

Brasilitherium, nesta Tese se segue a proposta de Liu & Olsen (2010) de considerar 

Brasilodon quadrangularis a espécie valida e B. riograndensis como um sinônimo júnior; 

respondendo também ao Código Internacional de Nomenclatura Zoológica. No mesmo ano 

dessa proposta de Liu & Olsen, Bonaparte et al., (2010) descreveram Minicynodon maieri 

baseado num crânio com mandíbulas articuladas do sitio Linha São Luiz, sendo este o único 
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exemplar conhecido desse táxon. Bonaparte et al., (2010, 2012) argumentaram  que 

Minicynodon apresenta os ossos do teto craniano fusionados, não podendo tratar-se de um 

juvenil. No entanto, a morfologia craniana e dentária é indistinguível da reconhecida em 

crânios juvenis referidos a Brasilitherium (Figura 42). 

 

Região basicraniana – Bonaparte et al., (2003) afirmaram que o crânio holótipo de 

Brasilodon apresenta o proótico e o opistótico não fusionados, no entanto, em alguns 

espécimes bem preservados referidos a Brasilitherium (e.g., UFRGS-PV-1043-T; 

BONAPARTE; SOARES; MARTINELLI, 2012), se observa uma fusão desses ossos, 

constituindo o petrosal, inclusive com um promontório desenvolvido em comparação a 

outros cinodontes não-mamaliaformes (RODRIGUES; RUF; SCHULTZ, 2013). Embora a 

região basicraniana do holótipo de Brasilodon esteja pobremente preservada, as estruturas 

que se reconhecem são similares às presentes nos exemplares referidos a Brasilitherium 

(Figura 45). Em todos esses espécimes o forame jugular é ainda parcialmente confluente 

com a fenestra rotunda, a crista interfenestralis é bem desenvolvida e limita a fenestra 

ovalis, relativamente grande (Figura 45). Em todos os espécimes em que se observa o 

forame pterigo-paroccipital, este está lateralmente aberto. No holótipo de Brasilodon o crânio 

encontra-se deformado lateralmente (como se observa com o deslocamento das maxilas) e 

este forame parece parcialmente fechado, mas é devido à deformação desta região.  

O reconhecimento de uma sutura entre opistótico e proótico é problemático devido à 

preservação dos exemplares. Ao menos em UFRGS-PV-1043-T há evidencias baseadas em 

tomografias que evidenciam a ausência desta sutura indicando a fusão destes ossos. A 

distinção entre  opistótico e proótico em Brasilodon (e.g., UFRGS-PV-0611-T, UFRGS-PV-

0628-T) não está baseada na  presença de uma sutura visível, pois ela não é evidente 

(Figura 45), mas sim no fato de que são dois ossos presentes em cinodontes não-

mamaliaformes (FOURIE, 1974; HOPSON; KITCHING, 2001). A presença de um 

promontório em Brasilodon também foi salientada por Bonaparte et al., (2003, 2005) embora 

tenham contraditoriamente considerado a presença de opistótico e proótico separados. Em 

UFRGS-PV-1043-T, no qual  se reconheceu uma cóclea bem desenvolvida em relação a 

outros cinodontes não-mamaliaformes (RODRIGUES; RUF; SCHULTZ, 2013), o 

promontório é ainda uma estrutura pouco desenvolvida (Figura 45) em comparação a 

Mammaliaformes (LUO, 1994). A região mais posterior do promontório pode ser reconhecida 

nos espécimes UFRGS-PV-0611-T e UFRGS-PV-0628-T alocados em Brasilodon. Por tal 

motivo, estudos da variação do tamanho relativo desta estrutura na amostragem de crânios 

de Brasilodon/Brasilitherium ainda proverão mais dados sobre as mudanças da orelha 

interna na ontogenia deste táxon.   
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Figura 45.  Comparação da região basicraniana de Brasilodon e Brasilitherium. A linha 

amarela demarca a área do promontório. Em todos os espécimes, embora com diferentes 

graus de preservação, se observa as mesmas estruturas. Holótipo de Brasilodon (A) e a sua 

reconstrução (B) apresentada em Bonaparte et al., (2003). Detalhes do basicrânio de um 

espécime referido a Brasilodon (C) por Bonaparte et al., (2005), e dois (D-E) referidos a 

Brasilitherium por Bonaparte et al., (2012), com a reconstrução 3D da orelha interna 

mostrando o desenvolvimento da cóclea (D), segundo Rodrigues et al., (2013). Os desenhos 
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são modificados de Bonaparte et al., (2003, 2005) e é mantida  a nomenclatura original das 

estruturas reconhecidas. Abreviações: AL, aliesfenoide; AP, processo anterior do opistótico; 

BOC, basioccipital; BSF, basiesfenoide; CE, cavum epiptericum; CIF, crista interfenestralis; 

CPA, crista parótica; CPRS, canal da veia do prootic sinus; EXO, exoccipital; FV, fenestra 

ovalis; JF, forame jugular; LC, crista lambdoidea; LF, ala lateral do petrosal; OP, opistótico; 

FR, fenestra rotunda; PRM, promontório; PRO, proótico; PTPF, forame pterigo-paroccipital; 

QPT, processo quadrado do pterigoide; “SR”, “recesso estapedial”; STPQ, processo 

estapedial do quadrado; VF, forame vascular; VII, forame do nervo VII (facial); XII, forame 

hipoglossal. 

 

Outro caráter ainda compartilhado nestes espécimes é a presença de um processo 

quadrado do pterigoide alongado e estreito que não chega a alcançar o forame pterigo-

paroccipital. Como foi comentado, e ilustrado na Figura 45, não são encontradas  diferenças 

significativas na região basicraniana de Brasilodon e Brasilitherium (no holótipo de 

Minicynodon esta região esta mal preservada). 

 

Palato Primário – Uma das estruturas mais chamativas destes pequenos cinodontes é o 

palato primário, pela presença de vacuidades interpterigoides bem desenvolvidas em todos 

os estágios conhecidos, tanto nos espécimes referidos a Brasilodon quanto a Brasilitherium 

(no holótipo de Minicynodon esta região não está preservada) (Figura 46). Em Martinelli & 

Rougier (2007) estas estruturas são descritas em detalhe, não só em 

Brasilodon/Brasilitherium mas também em outros cinodontes (i.e., formas basais como 

Procynosuchus e probainognátios como ictidossauros e tritilodontídeos) e se comentam 

aspectos evolutivos com respeito à remodelação do mesocrânio em mamaliaformes basais. 

Ao mesmo tempo, Bonaparte (2012) utiliza estas estruturas como indicadores de relações 

de parentesco direto entre Brasilodontidae e Procynosuchus (o qual também possui 

vacuidades interpterigoides desenvolvidas).  

Os espécimes de Brasilodon (e.g., UFRGS-PV-0628-T) e Brasiliterium (e.g., UFRGS-

PV-0929-T) que preservam esta região evidenciam vacuidades interpterigoides ou indícios 

delas (Figura 46). No espécime UFRGS-PV-1043-T estas vacuidades estão bem reduzidas 

devido à deformação dorsolateral do crânio, podendo-se observar que devido a esta 

alteração o palato primário é mais estreito na altura das alas dos pterigoides e as fileiras 

pós-caninas estão mais próximas ao eixo medial do crânio (Figura 46). Com base em outros 

cinodontes se sabe que o tamanho das vacuidades interpterigoides varia ao longo da 

ontogenia, tendo estas estruturas sido observadas em alguns espécimes juvenis de 

cinodontes não-prozostrodontes (ver MARTINELLI; ROUGIER, 2007 e referências ali 

citadas). No entanto, é evidente que estas estruturas permanecem na ontogenia de 
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Brasilodon/Brasilitherium. Consequentemente, as vacuidades interpterigoides  não aportam 

dados significativos para diferenciar Brasilodon e Brasilitherium.  

 

 

Figura 46. Palato primário em dois espécimes referidos a Brasilitherium (A-B) e um a 

Brasilodon (C). Abreviações: pt, pterigoide; vi, vacuidades interpterigoides. 

  

Incisivos e Caninos – Nos espécimes referidos a Brasilitherium por Bonaparte et al., (2003, 

2005) se observa um elevado número (5-6) de incisivos (ou incisiviformes) na pré-

maxila/maxila e no dentário, e a morfologia dos caninos inferiores e superiores é quase 

indiferenciável da dos incisivos. No entanto, Bonaparte et al., (2012) atribui à Brasilitherium 

o espécime UFRGS-PV-1043-T, que possui quatro incisivos superiores (i1-i3 preservado e 

alvéolo do i4), três incisivos inferiores, e um canino superior e um inferior de tamanho 

considerável, desviando-se do padrão já conhecido. Ao mesmo tempo, o número de 

incisivos superiores de Brasilodon é desconhecido, e em uns poucos exemplares 
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disponíveis se observa só três incisivos inferiores (e.g., UFRGS-PV-0628-T);  os caninos 

superiores e inferiores, quando preservados, são de considerável tamanho. Tais caracteres 

de Brasilodon são encontrados  no espécime UFRGS-PV-1043-T referido a Brasilitherium. 

Embora essa diversidade de tamanhos entre os diversos exemplares, essa relação do 

número de incisivos não foi considerada ou interpretada dentro de um marco ontogenético 

nos trabalhos publicados de Brasilodon e Brasilitherium.   

Na Figura 47 as diferenças de número e morfologia dos incisivos-caniniformes-

caninos superiores em três indivíduos referidos a Brasilitherium são ilustradas. Como já 

mencionado, não foram descritos incisivos superiores em Brasilodon. Esta parte do crânio é 

a que menos se preserva e as evidências são ainda limitadas. Considera-se que o número 

de incisivos se mantém constante nos diferentes espécimes (#4, espécimes de pequeno e 

grande tamanho) e, assim como na dentição inferior (ver Figura 48), um/dois caniniformes 

são perdidos em adultos, os quais possuem um maior desenvolvimento. Isso tem como 

consequência o aumento do diastema entre incisivos e caninos, e uma fossa paracanina 

ampla em indivíduos adultos. A fossa paracanina em espécimes juvenis ainda não foi 

confirmada. Observa-se também uma maior contrição no rostro, posterior ao nível da 

posição do canino, que se acentua nas formas maiores (Figura 47). 

Na Figura 48 são detalhadas as mudanças na dentição inferior. Considera-se que os 

indivíduos menores (tamanho menor e sem diastema) possuem três incisivos mais dois 

caninos funcionais, levemente maiores aos incisivos. Já nos indivíduos adultos, um dos 

caninos é perdido e o funcional encontra-se bem desenvolvido. A perda de um canino aporta 

espaço ao alongamento do diastema em conjunto com o crescimento do dentário. Esta 

relação canino/diastema também é corroborada pela posição do forame mental na inflexão 

da região anterior do dentário (Figura 48). 
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Figura 47. Detalhe dos incisivos e caninos em três espécimes referidos a Brasilitherium, em 

vista látero-anterior (A), lateral (B), ventral (C) e lateral (D). Abreviações: aI, alvéolo do 

incisivo superior; C, canino superior; Can, caniniformes na maxila; con, constrição; fc, fossa 

paracanina; I, incisivo superior; mx, maxila; pmx, pré-maxila 

 

Dentição Pós-canina – Nos espécimes de Brasilodon, Brasilitherium e Minicynodon, a 

morfologia da dentição pós-canina superior se mantém homogênea (Figura 49). Alguns 

espécimes referidos a Brasilitherium, de muito pequeno tamanho, possuem as cúspides 

acessórias mesio-lingual e disto-lingual suavemente mais distanciadas do eixo médio do 

dente, ou seja, mais para o setor mesial ou distal da coroa, respectivamente (Figura 49A). 

Nestes  crânios de pequeno tamanho, tais como UFRGS-PV-0929-T (Brasilitherium), a 

morfologia é similar à dos  de maior tamanho, tais como UFRGS-PV-1043-T (Brasilitherium) 

e UFRGS-PV-0628-T (Brasilodon). Consequentemente é evidente que ao longo da 

ontogenia a dentição pós-canina superior não experimenta mudanças significativas (Figura 

49).  
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Na dentição inferior, os indivíduos de menor tamanho apresentam um maior número 

de dentes setoriais (Figura 50), e em indivíduos sub-adultos e adultos se observa dentes 

menos setoriais no setor médio e dentes setoriais no setor posterior (Figura 50), com adição 

de mais dentes setoriais ao final da fileira pós-canina, e um incremento do número de 

dentes. Embora a ausência de dente menos setoriais nos indivíduos de menor tamanho, a 

morfologia do dente mais setorial é similar em todos os estágios, com a presença de 

cúspides linguais que caracterizam Brasilodon/Brasilitherium (Figura 50). 

 Em um trabalho preliminar, Martinelli & Bonaparte (2011) estudaram uma sequência 

de substituição dentária em espécimes referidos a Brasilodon e Brasilitherium, utilizando o 

tamanho absoluto e o comprimento do diastema entre caninos e pós-caninos como proxies 

para inferências dos estágios ontogenéticos. Reconheceram o aumento do comprimento do 

diastema ao longo da ontogenia e a substituição em várias posições da fileira dentária. Os 

autores salientaram que a sequência em Brasilitherium assemelha-se  à condição prévia ao 

início da sequência de substituição de Brasilodon. Em consequência, as mudanças nestas 

morfologias nos pós-caninos inferiores e o alongamento do diastema podem ser explicadas 

por ontogenia. Em parceria com o Dr. Ian Corfe, Dra. Pamela Gill e Dra. Emily Rayfield 

foram feitas microtomografias de alta resolução na University of Helsinki (Finlândia)4 e na 

University of Bristol (Reino Unido)5 de numerosos espécimes de Brasilodon e Brasilitherium. 

As imagens mostram mais de uma substituição numa mesma posição dentária (ou seja, um 

dente funcional e duas substituições sequenciais no mesmo alvéolo; e.g., UFRGS-PV-0835-

T, Figura 50A) e a presença de substituições em ao menos uma posição na maioria dos 

espécimes estudados (e.g.,  UFRGS-PV-0762-T, UFRGS-PV-0770-T; Figura 50B), nos 

diferentes estágios ontogenéticos, mais a adição de dentes no setor posterior da fileira 

dentária. Também, os µCts mostraram raízes reabsorvidas e alvéolos fechados na área do 

diastema (Figura 50), indicando a perda de dentes pós-caninos anteriores e do canino mais 

posterior (“c2”; ver Figura 48). O estudo do conjunto de evidências baseadas em µCts está 

ainda em andamento, mas já permite observar um mecanismo de substituição dentária 

complexo, que embora não seja difiodonte, se assemelha em grande medida com o 

reportado para o mamaliaforme Sinoconodon (CROMPTON; LUO, 1993). 

 

                                                            
4Foi usado o microtomógrafo Phoenix High-Resolution X-Ray x|s Nanofocus. 
5Foi usado o microtomógrafo NIKON XTH225ST.  
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Figura 48. Detalhe dos incisivos, caninos e pós-caninos em espécimes referidos a 

Brasilitherium (A-C) e Brasilodon (D). A fotografia do espécime UFRGS-PV-0770-T (B) está 

invertida para comparação direta com os outros espécimes. Todos os espécimes estão na 

mesma escala. Abreviações: ai, alvéolo incisivo; di, diastema; di(c), diastema (produto da 

perda do canino); di(pc), diastema (produto da perda dos pós-caninos); i, incisivo; ppcs, 

número de pós-caninos. 
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Sintetizando o que foi exposto, as evidências disponíveis indicam que os espécimes 

referidos a Brasilodon representam indivíduos adultos, e que a amostra composta por vários 

exemplares de Brasilitherium e de Minicynodon (um exemplar) representam estágios juvenis 

e uns poucos adultos (e.g., UFRGS-PV-1043-T), conformando uma sequencia ontogenética 

destacável no registro fóssil (Figura 51). O reconhecimento de uma única espécie devido à 

sinonímia com as outras duas diminui a diversidade de prozostrodontes, mas melhora 

imensamente o conhecimento de uma única espécie. São poucos os cinodontes nos quais 

se conhecem numerosos espécimes e, por tal motivo, a possibilidade de estudo de questões 

macroevolutivas dentro do grupo são grandes. O estudo em andamento desta amostragem 

de cinodontes dará um panorama mais completo das mudanças anatômicas na ontogenia e 

das suas implicações direitas na origem dos mamíferos.  

 

 

Figura 49. Detalhe da dentição pós-canina superior em um espécime referido a 

Brasilitherium (A) e no holótipo de Brasilodon (B), em vista lateral direita. Abreviações: Can, 

caniniformes; PC, pós-canino superior; sub, substituição de pós-canino. 
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Figura 50. Detalhes de µCts em diferentes espécimes referidos a Brasilitherium. As 

fotografias (A-D) estão na mesma escala, enquanto as imagens de µCt não estão em 

escala. As imagens (slices e 3D) foram obtidas usando AVIZO (v. 6 e v. 7), licenciadas pelas 

University of Helsinki e University of Bristol. Abreviações: a/r-re, alvéolo e/ou raiz 

reabsorvida ou em processo; di, diastema; d1-d3, dente funcional 1 e duas substituições 

(d2-d3) no mesmo alvéolo; +S/-S, dentes pós-caninos mais setoriais ou menos setoriais, 

respectivamente.  
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Posicionamento Filogenético – Nas análises filogenéticas ou propostas não cladísticas, a 

Família Brasilodontidae incluindo Brasilodon, Brasilitherium, Minicynodon, Protheriodon e 

Panchetocynodon (sensu BONAPARTE; SOARES; SCHULTZ, 2006; BONAPARTE, 2012, 

2013; diferente da composição original que incluía apenas Brasilodon e Brasilitherium, 

BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005) não se mostra monofilética (ABDALA, 2007; 

LIU & OLSEN, 2010; SOARES; MARTINELLI; OLIVEIRA, 2014; MARTINELLI; SOARES; 

SCHWANKE, 2016c). Entretanto, a inclusão de Brasilodon/Brasilitherium em filogenias tem 

apontado este táxon como grupo-irmão de Mammaliaformes (e.g., BONAPARTE; 

MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; ABDALA, 2007; LUO, 2007; LIU & OLSEN, 2010; 

OLIVEIRA; SOARES; SCHULTZ, 2010). À parte este problema da monofilia da família e sua 

validade, o conjunto de sinapomorfias compartilhadas entre Brasilodon/Brasilitherium e 

Mammaliaformes não se repete com nenhum outro táxon de cinodonte não-mamaliaformes 

até agora conhecido (ver seção 3.4). 

 

 

Figura 51. Comparação de diferentes indivíduos referidos a Brasilitherium (A, D), Brasilodon 

(C, E) e Minicynodon (B), em vista ventral.  

 

PROBAINOGNATHIA 

ICTIDOSAURIA Broom, 1929  

Comentários. Nesta seção se utiliza o clado Ictidosauria segundo a proposta filogenética de 

Martinelli & Rougier (2007). 
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FAMILIA RIOGRANDIDAE Bonaparte, Ferigolo & Ribeiro, 2001  

(Espécie-tipo da Família: Riograndia guaibensis) 

Riograndia guaibensis Bonaparte, Ferigolo & Ribeiro, 2001 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. MCN-PV2264, porção anterior do crânio com dentição completa (Figura 52). 

Material referido. Inúmeros espécimes estão depositados principalmente na coleção 

paleontológica do Setor de Paleovertebrados da UFRGS e no MCN da FZBRS. Ver lista de 

materiais referidos a Riograndia em Soares (2004) e Soares et al., (2011b).  

Localidade e Horizonte. As localidades com achados de Riograndia são: Sítios 1 e 3 de 

Sesmaria do Pinhal e Sítio Botucaraí, no Município de Candelária, e Sítio Linha São Luiz, no 

Município de Faxinal do Soturno. No Sítio Sacisaurus no Município de Agudo, RS, foram 

mencionados dentes de Riograndia (SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011b), mas não foram 

publicados formalmente. ZA de Riograndia, Sequência Candelária, Supersequência Santa 

Maria (HORN et al., 2014). 

Idade. Noriano (Triássico).  

Estágio Ontogenético. Dezenas de materiais são conhecidas, mas as variações de 

tamanho não são tão marcadas como poderia ser esperado devido à quantidade amostral. 

Estudos futuros centrados nesta são necessários.  

Fonte de informação. Bonaparte et al., (2001); Soares et al., (2011b); MCN-PV2264 

(Figura 52); UFRGS-PV-0596-T (Figura 53); espécimes citados na Seção (E) da Parte III. 

Diagnose. Três incisivos superiores e três inferiores; I1 reduzido e i1 hipertrofiado; canino 

superior maior que canino inferior; pós-caninos superiores e inferiores similares, setoriais e 

labio-lingualmente estreitos formando uma lâmina com cinco a nove cúspides pequenas e 

sublinguais, distribuídas ao longo da borda semicircular da coroa dos pós-caninos 

superiores e na borda póstero-dorsal dos inferiores; dentes pós-caninos implantados em 

ângulo com relação ao eixo longitudinal do crânio; septo-maxila alongada, bordeando a 

margem posterior das narinas; frontal com uma projeção ântero-medial que contata o nasal; 

ausência de pré-frontal; barra pós-orbital ausente; lacrimal dorso-ventralmente extenso; 

processo ventral do frontal contatando processo dorsal do palatino; forame esfenopalatino 

bordeado pelo processo dorsal do palatino; orbitoesfenoide ossificado; arco zigomático 

grácil, dorso-ventralmente estreito, com maior altura na porção média; quadrado suspenso 

no esquamosal; pré-maxila bordeando a margem posterior do forame incisivo; maxila 

participando da margem anterior da fenestra sub-temporal em vista palatal; maxila excluída, 

pelo jugal, da margem ventral da fossa sub-temporal em vista lateral; palato secundário 
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ultrapassando posteriormente o último pós-canino; presença do forame palatino menor no 

palato secundário; palato primário amplo; cristas pterigo-palatinas intermediárias alcançando 

o basiesfenoide; vacuidades interpterigoides largas; asa do basiesfenoide excluída da 

margem dorsal da fenestra ovalis; forame jugular separado da fenestra rotunda; dois 

forames hipoglossais situados fora da margem do forame jugular; proótico e opistótico não 

fusionados; processo ascendente do alisesfenoide (epipterigoide) moderadamente 

expandido; forame pterigo-paroccipital aberto; ossos pós-dentários reduzidos; sínfise do 

dentário não fusionada; e processo articular do dentário que contata o esquamosal 

(BONAPARTE; FERIGOLO; RIBEIRO, 2001; SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011b). 

 

 

 

Figura 52. Riograndia guaibensis. Metade anterior do crânio do holótipo (MCN-PV2264) em 

vista lateral esquerda (A) e mandíbula direita em vista lateral (UFRGS-PV- 1319-T) (B). 
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Figura 53. Riograndia guaibensis. UFRGS-PV-0596-T, crânio e mandíbula articulada em 

vista lateral (A). UFRGS-PV-0634-T, mandíbula em vista medial (B) (modificados de 

SOARES, 2004; SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011b). Detalhe do morfótipo de pós-canino 

superior e inferior, em vista labial (a seta indica o lado mesial) (C). Abreviações: c, canino; 

I/i, incisivo superior/inferior; m, maxila; n, nasal; obs, orbitoesfenoide; p, parietal; pc, pós-

canino; pm, pré-maxila; q, quadrado; sm, septo-maxila; sq, esquamosal. 

 

Comentários. Riograndia é o Ictidosauria melhor conhecido. Também, é o táxon de 

cinodonte mais abundante da “Formação Caturrita” e, baseado em sua abundância e ampla 

distribuição (achado em diferentes sítios) é usado como táxon-referência para a ZA de 

Riograndia (SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011b).  

Desde a sua descrição, Riograndia foi relacionado a outros 

Ictidosauria/Tritheledontidae, como um táxon basal dentro do grupo (BONAPARTE; 

FERIGOLO; RIBEIRO, 2001). Uma proposta diferente foi apresentada por Liu & Olsen 

(2010) que posicionam Riograndia como táxon-irmão de um clado composto por 
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(Pachygenelus((Brasilodon+Mammaliaformes)Tritylodontidae)). Nesta hipótese os 

Ictidosauria ou Tritheledontidae seriam parafiléticos. Possivelmente, a falta de inclusão de 

outros táxons de triteledontídeos na análise, como Chaliminia, Irajatherium e Elliotherium, e 

de mais caracteres sinapomórficos do grupo [por exemplo, em Liu & Olsen (2010) não são 

usados vários caracteres dos incisivos que são fundamentais na sistemática deste grupo] 

tenham influenciado consideravelmente a topologia do cladograma. Seguindo a proposta de 

Martinelli & Rougier (2007) que incluiu o maior número de ictidossauros em uma análise 

filogenética, Riograndia foi posicionado como um Ictidosauria não-Tritheledontidae.  

O achado recente de uma cinodonte com morfologia dentária e craniana similar a 

Riograndia, mas proveniente da ZA de Hyperodapedon preliminarmente apresentado 

(MARTINELLI et al., 2016b, ver Parte III), ajuda a reforçar a ideia de uma Família 

Riograndidae não monotípica, entre outras inferências filogenéticas e paleobiológicas.  

 

ICTIDOSAURIA 

FAMÍLIA TRITHELEDONTIDAE Broom, 1912  

(Espécie-tipo da Família: Tritheledon riconoi)  

Irajatherium hernandezi Martinelli, Bonaparte, Schultz & Rubert, 2005 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. UFRGS-PV-0599-T, fragmento de maxila esquerda com dentição parcial (Figura 

54); fragmento de dentário esquerdo com dois pós-caninos, molde natural do dentário 

esquerdo com um pós-canino anterior, úmero e fêmur esquerdos e dois fragmentos de 

ossos indeterminados. 

Material referido. UFRGS-PV-1029-T, porção de dentário direito com dentição 

(BONAPARTE et al., 2010; SOARES; DORNELLES, 2009); UFRGS-PV-1068-T, fragmento 

de dentário com pós-canino, fragmento de canino, fragmento da maxila esquerda, nasal 

direito, fragmento de proótico e opistótico esquerdo, úmero direito, e parte proximal de tíbia 

e fíbula (OLIVEIRA; MARTINELLI; SOARES, 2011a); UFRGS-PV-1167-T, porção de maxila 

direita com canino; UFRGS-PV-1169-T, porção de maxila direita com canino; UFRGS-PV-

1170-T, fragmento de dentário com dois pós-caninos; UFRGS-PV-1171-T, fragmento da 

maxila esquerda, porção anterior de dentário direito, porção de dentário esquerdo, um 

canino e dois pós-caninos isolados; UFRGS-PV-1172-T, porção distal de úmero esquerdo; 

UFRGS-PV-1175-T, fragmento de maxila esquerda com dentição parcial (Figura 54). 

Localidade e Horizonte.  Sítio 1 de Sesmaria do Pinhal, no Município de Candelária, e Sítio 

Linha São Luiz, no Município de Faxinal do Soturno, RS, Brasil. ZA de Riograndia, 

Sequência Candelária, Supersequência Santa Maria (HORN et al., 2014). 
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Idade. Noriano (Triássico).  

Estágio Ontogenético. Possivelmente indivíduos subadultos e adultos estão representados 

na amostra disponível.  

Fonte de informação. Martinelli et al., (2005); Oliveira et al., (2011a); espécimes acima 

citados.  

Diagnose. Canino inferior e superior dorso-ventralmente grandes; fossa paracanina 

profunda, localizada ântero-medialmente à base do canino superior; pós-caninos superiores 

anteriores labio-lingualmente estreitos, com uma cúspide principal “A” e uma cúspide distal 

acessória “C”, menor; pós-caninos superiores médios e posteriores com cúspide principal 

alta e bulbosa e duas cúspides pequenas mesial “B” e distal “C” posicionadas no lado 

lingual, sem cíngulo; três incisivos inferiores, sendo i1 o maior (indicado pelo tamanho do 

alvéolo); pós-caninos inferiores anteriores com cúspide principal “a” e cúspide acessória 

distal “c”; pós-caninos inferiores médios e posteriores com uma cúspide principal mesial alta, 

e três cúspides acessórias distais que decrescem em tamanho progressivamente (cúspides 

acessórias mesiais menores só presentes em dentes posteriores), sem cíngulo; úmero com 

um sulco bicipital profundo e estreito na área proximal e uma protuberância marcada na 

margem medial, abaixo da tuberosidade menor (para fixação do M. teres major); forame 

entepicondilar grande e ectepicondilar reduzido; côndilos radial e ulnar arredondados, 

parcialmente confluentes e deslocados lateralmente na extremidade distal; área 

entepicondilar bem desenvolvida; fêmur com o trocânter maior localizado ao nível da cabeça 

femoral e trocânter menor localizado sobre a superfície medial da diáfise femoral. 

Modificada de Martinelli et al., (2005) e Oliveira et al., (2011a). 

Comentários. Irajatherium é o segundo táxon de Ictidosauria conhecido da ZA de 

Riograndia. Não é tão abundante quanto Riograndia. Segundo análise de Martinelli & 

Rougier (2007) e Oliveira et al., (2011a), Irajatherium ocupa uma posição basal em 

Tritheledontidae, como táxon-irmão das subfamílias Pachygenelinae e Chalimininae. 

Infelizmente, importantes caracteres são ainda desconhecidos em Irajatherium, tais como a 

morfologia dos incisivos e do palato primário. Alguns caracteres do esqueleto pós-craniano 

estariam indicando uma adaptação fossorial (MARTINELLI et al., 2005), possivelmente um 

hábito comum nestes pequenos probainognátios derivados.  
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Figura 54. Irajatherium hernandezi. UFRGS-PV-0599-T, maxila esquerda do holótipo, em 

vistas lateral (A), ventral (B) e medial (C) (modificado de MARTINELLI et al., 2005). 

UFRGS-PV-1175-T, maxila esquerda com os pós-caninos 3 a 5, em vista lateral (D). 

Reconstrução da dentição pós-canina superior e inferior em vista lateral (E) (modificado de 

OLIVEIRA; MARTINELLI; SOARES, 2011a). Abreviações: iof, forame infra-orbital; M, 

maxila; fo, fossa paracanina; epc, pós-canino em processo de erupção. Em (E) os números 

e letras referem-se às posições na série dentária e às cúspides, respectivamente. 

 

FAMÍLIA TRITHELEDONTIDAE 

Chaliminia musteloides Bonaparte, 1980 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. PVL 3857, crânio e mandíbulas parciais articuladas (Figura 55). 

Material referido. PULR 081, crânio parcial e mandíbulas articuladas, com dentição 

completa (MARTINELLI; ROUGIER, 2007) (Figura 56). 

Localidade e Horizonte. Próximo ao sitio La Esquina (rodovia provincial No. 26, Km 140), 

Província de La Rioja, Argentina. Formação Los Colorados.  

Idade. Noriano (Triássico).  

Estágio Ontogenético. Possivelmente indivíduos adultos. 
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Fonte de informação. PVL 3857; PULR 081; Bonaparte (1980); Martinelli & Rougier (2007). 

 

Figura 55. Chaliminia musteloides (holótipo PVL 3857). Crânio e mandíbulas parciais 

articuladas, em vista lateral.  

 

Figura 56. Chaliminia musteloides. PULR 081, crânio em vista lateral (A), e detalhes do 

PC1 esquerdo (B), PC6 esquerdo (C) e pc1-pc3 esquerdos (a seta indica o lado mesial) 

(modificado de Martinelli & Rougier, 2009). Abreviações: C/c, canino superior e inferior; cp, 

processo coronoide; d, dentário; I1/i1, primeiro incisivo superior/inferior; iof, forame infra-

orbital; j, jugal; f, frontal; l, lacrimal; lf, forame lacrimal; lr, crista lateral; m, maxila; mf, forame 

mental; Pc/pc, pós-canino superior/inferior; pdc, ossos pós-dentários; pm, pré-maxila. 
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Diagnose. Presença de 13 dentes pós-caninos na maxila, estando os últimos quatro 

localizados posterior e medialmente à borda anterior da fenestra subtemporal; pós-caninos 

superiores e inferiores sem cíngulo labial; caninos superiores e inferiores de pequeno 

tamanho; presença de um quarto incisivo na maxila, próximo ao canino; I1, I3, e I4 de 

tamanho similar e I2 de grande tamanho; três incisivos inferiores, sendo i1 o maior, 

procumbente, projetado ântero-dorsalmente; pós-caninos superiores de morfologia similar, 

com uma cúspide principal mesio-distalmente curta e transversalmente larga e duas 

cúspides menores, medial e distal; pós-caninos inferiores transversalmente comprimidos, 

com três cúspides alinhadas que decrescem em tamanho posteriormente; raízes dos pós-

caninos simples, sem indícios de um sulco longitudinal; região anterior-medial das pré-

maxilas edentulada; arco zigomático delgado em toda a sua extensão (modificada de 

MARTINELLI; ROUGIER, 2007).  

Comentários. Chaliminia musteloides é o único triteledontídeo conhecido da Bacia 

Ischigualasto-Villa Unión, baseado em apenas dois exemplares publicados. As análises 

filogenéticas de Sidor & Hancox (2006), Martinelli & Rougier (2007) e Oliveira et al., 

(2011a), posicionam Chaliminia junto a Elliotherium, principalmente pela presença de um 

elevado número de pós-caninos superiores (mais que 11) nos dois táxons. Por tal motivo, 

Martinelli & Rougier (2007) incluíram ambos na Subfamília Chalimininae.   

 

FAMÍLIA TRITHELEDONTIDAE 

Elliotherium kersteni Sidor & Hancox, 2006 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. BP/1/6106, crânio parcial (Figura 47). 

Localidade e Horizonte. Sítio em Fazenda Beatrix, Distrito Rosedal, Província Free State, 

África do Sul. Parte inferior da Formação Elliot. 

Idade. Noriano (Triássico).  

Estágio Ontogenético. Possivelmente adulto. 

Fonte de informação. Sidor & Hancox (2006). 

Diagnose. Sidor & Hancox (2006) consideraram as seguintes autapomorfias para o táxon: 

paraesfenoide alongado; borda lateral das vacuidades interpterigoides medialmente 

convexa; palato secundário ventralmente deprimido; presença de uma lâmina delgada do 

palatino cobrindo as vacuidades interpterigoides. Também se caracteriza por ter numerosos 

pós-caninos superiores (13); ausência de cíngulo labial; palato secundário estendido até o 

nível do último pós-canino; vacuidades interpterigoides reduzidas e lâmina medial do vômer 

estendida atrás do nível do palato secundário.  
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Comentários. O formato do crânio de Elliotherium relembra o de Chaliminia. A proximidade 

filogenética com este táxon da Formação Los Colorados é notória, indicando uma possível 

correlação temporal (ver MARTINELLI; ROUGIER, 2007). Também, estes táxons em 

conjunto mostram marcadas diferenças com os ictidossauros da ZA de Riograndia do Brasil, 

possivelmente indicando diferenças temporais entre eles. Elliotherium, junto com Chaliminia, 

é referido à Subfamília Chalimininae (MARTINELLI; ROUGIER, 2007). 

 

Figura 57. Elliotherium kersteni. BP/1/6106, crânio em vista dorsal (A), ventral (B), lateral 

esquerda (C) e lateral direita (D) (modificado de SIDOR; HANCOX, 2006).  Abreviações: c, 

canino; epi, epipterigoide; j, jugal; f, frontal; l, lacrimal; m, maxila; n, nasal; orb, 

orbitoesfenoide; p, parietal; pal, palatino; pbs, para-basiesfenoide; pt, pterigoides; v, vômer; 

1-13, refere a posição dos dentes.  

 

FAMÍLIA TRITHELEDONTIDAE 
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Pachygenelus monus Watson, 1913 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. NHMUK R4091, mandíbula parcial com dentição (Figura 58). 

Material referido. Numerosos materiais de Pachygenelus são conhecidos, a maioria ainda 

não descrita. Gow (1980) lista alguns desses espécimes no seu estudo sobre dentição (ver 

também ABDALA, 2007). 

Localidade e Horizonte. Fazenda Witkop, Burgersdorp, África do Sul. Seção Superior da 

Formação Elliot, Grupo Stormberg, Bacia Karoo. 

Idade. Hettangiano-Sinemuriano (Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Existem espécimes de diferentes estágios ontogenéticos (crânios 

de 2 até 10 cm de comprimento total).  

Fonte de informação. Gow (1980, 2001); Luo (1994); Allin & Hopson (1992); Hopson & 

Rougier (1993); Wible & Hopson (1993); materiais inéditos nas coleções do MCZ (Harvard, 

EUA); NHMUK R4091. 

Diagnose. Presença de dois incisivos inferiores e superiores, procumbentes; sete pós-

caninos superiores e inferiores; raiz dos pós-caninos simples; pós-caninos inferiores com 

cúspides em linha que decrescem posteriormente; pós-caninos mais posteriores com uma 

cúspide mesial acessória; pós-caninos inferiores com um marcado cíngulo lingual, às vezes 

crenulado; pós-caninos superiores com a cúspide principal proeminente, globosa, e 

cúspides acessórias mesial e distal na margem lingual; pós-caninos superiores com um 

marcado cíngulo labial (Figura 59); presença de plataforma labial na maxila, lateral aos 

últimos pós-caninos; palato primário largo; cristas pterigo-palatinas estendidas até o 

basisfenoide; forame jugular separado da fenestra rotunda; presença de um processo 

olécrano na ulna; contato reduzido entre o procoracoide e a escápula; escápula alongada 

entre o processo acrômio e a cavidade glenoide; processo posterior do ílio reduzido; 

trocânter maior do fêmur separado da cabeça femoral por uma constrição profunda; 

trocânter menor posicionado na face medial do fêmur; centros vertebrais platicélicos (GOW, 

2001; HOPSON; KITCHING, 2001).  

Comentários. Baseado principalmente em Pachygenelus, os Tritheledontidae foram 

postulados como o grupo irmão de Mammaliaformes (HOPSON; BARGHUSEN, 1986; 

SHUBIN et al., 1991; CROMPTON; LUO, 1993; LUO, 1994; LUO; CROMPTON, 1994; 

SIDOR; HOPSON, 1998; HOPSON; KITCHING, 2001; LUO; KIELAN-JAWOROWSKA; 

CIFELLI, 2002). Por muitas décadas, este gênero foi o triteledontídeo melhor conhecido, 

devido a estudos sobre a sua dentição (GOW, 1980, 2001; SHUBIN et al., 1991; WOOD, 

DUMONT; CROMPTON, 1999), basicrânio e parede lateral do crânio (ALLIN; HOPSON, 
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1992; HOPSON; ROUGIER, 1993; WIBLE; HOPSON, 1993; LUO, 1994), articulação crânio-

mandibular (CROMPTON, 1963a, 1972b; GOW, 1981; CROMPTON; LUO, 1993; LUO, 

1994; LUO; CROMPTON, 1994), e o seu pós-crânio (GOW, 2001; HOPSON; KITCHING, 

2001). Apesar desses estudos detalhados, um trabalho estensivo sobre esta espécie ainda 

não foi feito e ainda existem inúmeros materiais inéditos nas coleções dos Estados Unidos, 

Reino Unido e África do Sul a serem estudados (Hopson, comunicação pessoal).  

 

 

Figura 58. Pachygenelus monus (holótipo NHMUK R4091). Mandíbula parcial direita com 

dentição, de um individo adulto.  

 

Até a descoberta de Brasilodon e Brasilitherium (BONAPARTE et al., 2003; 

BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; BONAPARTE; SOARES; SCHULTZ, 2012), 

e sua posterior inclusão em análises cladísticas (ABDALA, 2007; LUO, 2007; LIU; OLSEN, 

2010), Pachygenelus era considerado o táxon-irmão de Mammaliaformes. Com a também 

inclusão de ictidossauros mais basais (Riograndia, Irajatherium, Chaliminia) nas filogenias, 

Pachygenelus passou a figurar como um táxon derivado dentro de Tritheledontidae, 

agrupado a Trithelodon e Diarthrognathus na Subfamília Pachygenelinae (MARTINELLI; 

ROUGIER, 2007). 

Além dos registros na África, Shubin et al., (1991) descreveram restos fragmentários 

do Jurássico Inferior da Formação McCoy Brook (Canadá) que referiram a Pachygenelus cf. 

P. monus. Uma das principais diferenças do material canadense é a presença de um sulco 

vertical na raiz dos pós-caninos que, embora presente em vários grupos de cinodontes (e.g., 

cinognatídeos, chiniquodontídeos, tritilodontídeos, ictidossauros/triteledontídeos e 

“brasilodontídeos”; CUI; SUN, 1987; SHAPIRO; JENKINS, 2001; BONAPARTE; FERIGOLO; 

RIBEIRO, 2001; BONAPARTE et al., 2003; MARTINELLI et al., 2005), está ausente nos 

espécimes de Pachygenelus da África. 
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Figura 59. Pachygenelus monus. Pós-caninos superiores em vista lingual (A), labial (B), e 

inferiores em vista labial (C) e lingual (D) (modificado de GOW, 1980).   

 

FAMÍLIA TRITHELEDONTIDAE 

Diarthrognathus broomi Crompton, 1958  

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. NM C.253, crânio parcial e grande parte do pós-crânio. 

Material referido. NM C.249, crânio parcial e ossos pós-cranianos; BP 1/4882, fragmento 

de dentário com dentição. 

Localidade e Horizonte. Orange Free State, África do Sul. Seção Superior da Formação 

Elliot, Grupo Stormberg, Bacia Karoo. 

Idade. Hettangiano/Sinemuriano (Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Os indivíduos que se conhece possivelmente sejam sub-

adultos/adultos. 
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Fonte de informação. Crompton (1958, 1963a); Gow (1980, 1994); MCZ sem no. 

Diagnose. Dentes maxilares superiores com uma cúspide central principal, bulbosa, e 

cúspide acessória distal reduzida (Figura 60); dentes subcirculares em vista oclusal; 

presença de cíngulo mesio-lingual; substituição dentária alternada; raiz simples nos pós-

caninos (Figura 60); vacuidades interpterigoides presentes; parede interorbital pouco 

ossificada; presença de uma fossa glenoide incipiente formada pelo esquamosal e pelo 

quadrado para a articulação com o dentário (no entanto, GOW, 1980, 1981, 1994, critica 

esse último caráter). 

Comentários. A anatomia craniana de Diarthrognathus foi descrita por Crompton (1958, 

1963a) e Gow (1980, 1994) adicionou dados sobre dentição e mandíbula. Até a descrição 

em detalhe da dentição (GOW, 1980), foi sugerido que Diarthrognathus era um sinônimo 

júnior de Pachygenelus (HOPSON; KITCHING, 1972).  

 

 

Figura 60. Diarthrognathus broomi. Pós-caninos superiores em vista labial (A), oclusal (B) e 

lingual (C), e inferiores em vista labial (C), oclusal (D) e lingual (E) (modificado de GOW, 

1980).   

 

FAMÍLIA TRITHELEDONTIDAE 

Tritheledon riconoi Broom, 1912  
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(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. SAM 1885, porção anterior de crânio com dentes maxilares (Figura 61). 

Material referido. SAM 2782, maxila direita com dentes (GOW, 1980). 

Localidade e Horizonte. Panallong, Mount Fletcher, Eastern Cape, África do Sul. Seção 

Superior da Formação Elliot, Grupo Stormberg, Bacia Karoo. 

Idade. Hettangiano/Sinemuriano (Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente adultos. 

Fonte de informação. Gow (1980).  

Diagnose. Dentes pós-caninos superiores mésio-distalmente comprimidos, posicionados 

transversalmente na maxila; pós-caninos com uma cúspide dominante, bulbosa, com um 

cíngulo mesio-lingual com cúspides minúsculas (Figura 61); dentes sem contato entre si 

(espaçados); e maior número de dentes maxilares que em Pachygenelus e Diarthrognathus.    

Comentários. Trithelodon é o triteledontídeo mais fragmentário conhecido até o presente e 

é o que apresenta dentição pós-canina superior mais aberrante dentro de Pachygenelinae. 

Comparações com Pachygenelus e Diarthrognathus permitem interpretar que neste táxon os 

dentes estão rotados quase transversalmente (GOW, 1980).   

 

 

Figura 61. Tritheledon riconoi. Reconstituição de pós-canino superior esquerdo em vista 

mesial (A), oclusal (B) e lingual (C) (modificado de GOW, 1980).   

 

 

 

PROZOSTRODONTIA 
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FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE6 Cope, 1884 

(Espécie-tipo da Família: Tritylodon longaevus) 

Comentários. Dentro desta família só as espécies-tipo de cada gênero serão comentadas 

devido à ausência de um consenso taxonômico dentro do grupo. Do mesmo modo, o 

consenso de inclusão desta família em Probainognathia não é inequívoco, havendo 

hipóteses favoráveis (e.g., KEMP, 1982, 1983; WIBLE, 1991; ABDALA, 2007; LIU; OLSEN, 

2010) e outras contrárias (e.g., CROMPTON; ELLENBERGER, 1957; HOPSON; 

BARGHUSEN, 1986; SUES, 1985; HOPSON; KITCHING, 2001; SIDOR et al., 2016). Ainda, 

pelo fato de não existirem registros deste grupo na América do Sul (e.g., GAETANO; 

ABDALA; GOVENDER, 2017), a taxonomia e as relações filogenéticas e inter-específicas 

desta família não são alvo principal do presente trabalho. 

  

Tritylodon longaevus Owen, 1884 

(Espécie-tipo do gênero) 

Holótipo. NHMUK R1951, crânio parcial.  

Material referido. Inúmeros espécimes deste táxon encontram-se depositados em 

diferentes coleções (e.g., JASINOSKI; CHINSAMY, 2012).  

Localidade e Horizonte. O holótipo foi achado em Thaba N'chou, Basutoland, Lesotho, 

África. Vários espécimes provêm também de Lesotho e da África do Sul. Seção Superior da 

Formação Elliot. 

Idade. Hettangiano/Sinemuriano (Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Existem inúmeros materiais de diferentes estágios ontogenéticos 

(e.g., JASINOSKI; CHINSAMY, 2012).  

Fonte de informação. NHMUK R1951; Owen (1884); Simpson (1928); Clark & Hopson 

(1985); Jasinoski & Chinsamy (2012). 

Diagnose. Cinodontes de pequeno tamanho. Crânio com crista sagital alta; fenestra 

temporal ampla e confluente com a órbita; ausência de pré-frontal; pré-maxila curta; rostro 

alongado com uma constrição medial; sínfise mandibular não fusionada; mandíbula com 

movimentação bilateral; ossos pós-dentários reduzidos; processo coronoide alto, com a 

                                                            
6Os Tritylodontidae foram incluídos dentro do clado Ictiosauria, junto com Tritheledontidae, no estudo 
cladístico de Abdala (2007) e Oliveira et al., (2010), mas essa proposta não é seguida aqui devido à 
baixa  amostra de táxons dessas duas famílias utilizada nas referidas análises. Análises com um 
maior número de táxons modificam essa topologia (e.g., LIU; OLSEN, 2010). Por tal motivo, neste 
trabalho, Tritylodontidae são excluídos de Ictidosauria e é usada a definição de Martinelli & Rougier 
(2007) para esse último clado. 
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borda anterior quase vertical; um incisivo superior e um inferior, hipertrofiados; caninos 

ausentes; pós-caninos superiores com três fileiras longitudinais de cúspides que ocluem 

com pós-caninos inferiores com 2 fileiras longitudinais de cúspides; dentes com raízes 

bifurcadas. 

Comentários. Tritylodon é um gênero com muita história. Foi um dos primeiros cinodontes a 

ser descrito, embora originalmente tenha sido referido à Classe Mammalia. Seeley (1888) 

considerou Tritylodon como um roedor (“bunotheroid rodent”), mas posteriormente, com o 

reconhecimento do grupo Gomphodontia (Seeley, 1894), foi declarado como uma espécie 

intermediária entre teriodontes e mamíferos. Essa posição não ficou estável e, ao longo dos 

anos, Tritylodon foi relacionado com cinodontes gonfodontes ou probainognátios, 

multituberculados etc. (e.g., BROOM, 1910; SIMPSON, 1937; KEMP, 1982, 1983; HOPSON; 

BARGHUSEN, 1986). A sua dentição derivada (incisivos rodentiformes, ausência de 

caninos, pós-caninos tipo “multituberculados”) foi decisiva para esses vai-e-vem 

taxonômicos.   

Tritylodon é o táxon de Cynodontia mais abundante da ZA de Massospondylus, na 

África, tendo sido coletados centenas de exemplares (“Tritylodon Acme Zone”), do mesmo 

nível dos triteledontídeos Pachygenelus, Diarthrognathus e Trithelodon e dos 

mamaliaformes Megazostrodon e Erythrotherium (SMITH; KITCHING, 1997). Dentro da 

família Tritylodontidae, Tritylodon ocupa uma posição basal junto a Oligokyphus (CLARK; 

HOPSON, 1985). Foram descritas outras espécies do gênero (e.g., T. maximus, T. frassi), 

mas a validade delas é incerta (HOPSON; KITCHING, 1972). 

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Oligokyphus triserialis Henning, 1922 

(Espécie-tipo do gênero) 

Material. Vários espécimes são conhecidos; não foi possível determinar o holótipo.  

Localidade e Horizonte. O material holótipo foi achado em Baden-Württemberg, Alemanha. 

Formação Exter (Grupo Keuper). O gênero também foi registrado em Inglaterra, EUA, e 

China.  

Idade. Noriano até Hettangiano/Sinemuriano (Triássico-Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Diferentes estágios conhecidos.  

Fonte de informação. Kühne (1956); Crompton (1964); Luo & Sun (1993).  

Diagnose. Crista parietal alta; rostro baixo em comparação à região pós-orbital; forame 

jugular separado da fenestra rotunda; dentário alcançando o esquamosal; incisivos 
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hipertrofiados; pós-caninos inferiores com cíngulo anterior (Figura 62G); e pós-caninos com 

raiz bifurcada. 

Comentários. Foram descritas várias espécies de Oligokyphus: O. triserialis, O. biserialis, 

O. major, O. lufengensis, e Oligokyphus sp. (ver LUO; SUN, 1993). O gênero tem uma 

posição basal dentro da família (HOPSON; CLARK, 1985) e é o tritilodontídeo de maior 

distribuição geográfica, ocorrendo nos EUA, Europa, e China. Também é um dos 

tritilodontídeos melhor estudados (KÜHNE, 1956; CROMPTON, 1964) e geralmente é 

utilizado como base para estudos filogenéticos, como o representante da família.  

 

 

Figura 62. Tritylodontidae. Seleção de dentição pós-canina superior direita em vista oclusal. 

A, Bienotherium; B, Lufengia; C, Dianzhongia; D, Yunnanodon; E, Kayentatherium; F, 

Dinnebitodon (modificados de LUO; WU, 1994 e SUES, 1986a). Seleção de dentição pós-

canina inferior direita em vista oclusal. G, Oligokyphus; H, Lufengia; I, Bienotherium; J, 

Kayentatherium  (modificados de LUO; SUN, 1994 e SUES, 1986b). Sem escala.  

 

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 
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Bocatherium mexicanum Clark & Hopson, 1985 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. IGM 3492, crânio parcial com mandíbulas (Figura 63).  

Localidade e Horizonte. Cañadón Huizachal, Estado de Tamaulipas, México. Formação La 

Boca. 

Idade. Possivelmente Jurássico Inferior. 

Estágio Ontogenético. Somente um indivíduo, possivelmente subadulto/adulto. 

Fonte de informação. IGM 3492; Clark & Hopson (1985). 

Diagnose. Diferencia-se de outros Tritylodontidae pela presença de uma proeminência 

lateral no dentário, anterior à fossa massetérica; maxila extremadamente reduzida, sem 

contribuição no palato secundário; arco zigomático mais reduzido (grácil) que em outros 

tritilodontídeos; pós-caninos superiores com só duas cúspides em cada uma das três fileiras 

longitudinais, e de formato mais oval que retangular.  

Comentários. Bocatherium é um dos tritilodontídeos de menor tamanho, com um 

comprimento total do crânio próximo a 4,5 cm. É considerado como um dos Tritylodontidae 

mais derivados. 

 

Figura 63. Bocatherium mexicanum (holótipo IGM 3492). Crânio parcial e mandíbula 

esquerda em vista lateral (A) e ventral (B). Modificado de Clark & Hopson (1983). 

Abreviações: f, frontal; I, incisivo superior; j, jugal; l, lacrimal; m, maxila; n, nasal; pal, 

palatino; pm, pré-maxila; sm, septo-maxila. 
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FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Bienotherium yunnanense Young, 1940 

(Espécie-tipo do gênero) 

Holótipo. IVPP VI, crânio parcial.   

Localidade e Horizonte. Tachung, Provincia de Yunnan, China. Dull Purplish Beds da 

Formação Lufeng, parte baixa da Serie Lufeng. 

Idade. Possivelmente Hettangiano (Jurássico).  

Estágio Ontogenético. Vários indivíduos são conhecidos, de diferentes tamanhos. 

Fonte de informação. Luo & Wu (1994). 

Diagnose. Dois incisivos superiores e um inferior, em cada setor, em indivíduos adultos 

(em juvenis I3/i2); pós-caninos superiores com duas cúspides na fileira labial, e três 

cúspides na fileira medial e lingual, sendo que as cúspides bucais e linguais são mais 

cônicas que as da fileira medial; presença de seis raízes em cada pós-canino superior 

dispostas em duas fileiras transversais (três raízes cada) e maxila relativamente grande 

(LUO; WU, 1994) (Figura 62A, 62I). 

Comentários. Outras espécies do gênero Bienotherium foram descritas: B. magnum, que é 

a espécie de maior tamanho, B. minor e B. elegans. A validade taxonômica destas espécies, 

que provêm de diferentes níveis da Formação Lufeng, e ampliam o intervalo temporal do 

gênero, está em debate (HOPSON; KITCHING, 1972; LUO; WU, 1994).  

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Lufengia delicata Chow & Hu, 1959 

(Espécie-tipo do gênero) 

Holótipo. IVPP V 009, fragmento do anterior de crânio com dentição parcial. 

Material referido. Inúmeros espécimes deste gênero são conhecidos (LUO; WU, 1994). 

Localidade e Horizonte. Tachung, Província de Yunnan, China. Dark Red Beds da 

Formação Lufeng, Serie Lufeng. 

Idade. Possivelmente Hettangiano-Sinemuriano (Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Vários espécimes que apresentam variações no número de dentes.  

Fonte de informação. Luo & Wu (1994). 
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Diagnose. Contato entre pré-maxila e nasal extremadamente reduzido; processo facial da 

maxila reduzido; rostro curto em comparação ao das outras espécies da China; dois 

incisivos superiores (possivelmente três) e dois inferiores; pós-caninos superiores médios e 

posteriores com três cúspides na fileira medial e lingual, e duas cúspides na fileira labial 

(Figura 62B, 62H); pós-caninos superiores com cinco raízes cada um. Luo & Wu (1994) 

citam outros caracteres com respeito ao tamanho e a topologia de cada uma das cúspides 

dos pós-caninos.   

Comentários. Lufengia está restrito à porção Dark Red Beds (Hettangiano-Sinemuriano) da 

Formação Lunfeng, no entanto Bienotherium está restrito a porção inferior (Hettangiano), 

Dull Purplish Beds.  

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Bienotheroides wansienensis Young, 1982 

(Espécie-tipo do gênero) 

Holótipo.  IVPP V4734, crânio parcial.  

Localidade e Horizonte. Gaoling, Wanxian, Sichuan, China. Parte superior da Formação 

Shaximiao.  

Idade. Possivelmente Sinemuriano (Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente indivíduos de vários estágios ontogenéticos.  

Fonte de informação. Sun (1984); Maisch et al., (2004); Watabe et al., (2007). 

Diagnose. Porção rostral do crânio extremadamente curta; arco zigomático alto em toda a 

sua extensão, com o jugal extremadamente desenvolvido dorso-ventralmente; 

basiesfenoide curto e largo; três incisivos superiores, sendo o segundo o maior; dois 

incisivos inferiores; pós-caninos superiores com três fileiras de cúspides, sendo a labial com 

duas cúspides principais (e uma muito pequena mesial) e as fileiras medial e lingual com 

três cada uma; cúspides dos pós-caninos inferiores com duas fileiras de cúspides, com 

duas cúspides em cada uma.  

Comentários. Foram reportadas outras espécies do gênero Bienotheroides: B. zigongensis 

do Jurássico Médio da província de Sichuan, China (SUN, 1986), B. ultimus do Jurássico 

Superior da província de Zinjiang, China (MAISCH; MATZKE; SUN, 2004) e B. shartegensis 

do Jurássico Superior de Shar Teg, Mongólia (WATABE; TSUBAMOTO; TSOGTBAATAR, 

2007).  

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 
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Yuanotherium minor Hu, Meng & Clark, 2009 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. IVPP V15335, maxila esquerda parcial, com três pós-caninos. 

Localidade e Horizonte.  Região de Wucaiwan, província de Xinjiang, China. Parte superior 

da Formação Shishugou. 

Idade. Oxfordiano (Jurássico).  

Estágio Ontogenético. Somente um exemplar, possivelmente subadulto. 

Fonte de informação. Hu et al., (2009). 

Diagnose. Pós-caninos superiores anteriores com três cúspides na fileira lingual, quatro na 

fileira medial e duas na labial; cúspides altas e gráceis, transversalmente comprimidas; 

cúspide disto-labial com uma crista proeminente posterior; as duas cúspides mais distais da 

fileira medial muito próximas entre si.   

Comentários. A presença de cristas cortantes nas cúspides dos pós-caninos sugere que 

esta espécie poderia ter sido de hábitos mais onívoros do que as outras com cúspides mais 

cônicas e baixas (HU; MENG; CLARK, 2009). 

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Dianzhongia longirostrata Cui, 1981 

(Espécie-tipo do gênero) 

Holótipo. IVPP V 5072, crânio parcial. 

Localidade e Horizonte. Província de Yunnan, China. Dark Red Beds da Formação 

Lufeng, Serie Lufeng. 

Idade. Possivelmente Hettangiano-Sinemuriano (Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Indeterminado. 

Fonte de informação. Cui (1981); Luo & Wu (1994). 

Diagnose. Rostro comprido, com uma constrição atrás do diastema entre incisivos e pós-

caninos; pré-maxila grande e maxila reduzida; jugal menos expandido que em outros 

tritilodontídeos; alas dos pterigoides mais desenvolvidas que em outros gêneros; pós-

caninos superiores com três cúspides nas fileiras medial e lingual, e duas na fileira labial 

(Figura 62C). 

Comentários. Dianzhongia provem do mesmo nível que Lufengia e ambos possuem uma 

morfologia pós-canina similar. Portanto, a validade deste gênero tem sido discutida.  
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FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Yunnanodon brevirostre Cui, 1976 

(Espécie-tipo do gênero) 

Holótipo. IVPP V 5071, crânio completo. 

Localidade e Horizonte. Província de Yunnan, China. Dark Red Beds da Formação 

Lufeng, Serie Lufeng. 

Idade. Possivelmente Hettangiano-Sinemuriano (Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Vários espécimes são conhecidos, interessantemente os adultos 

retêm a presença de vacuidades interpterigoides (Figuras 62D, 64). 

Fonte de informação. Luo & Wu (1994). 

Diagnose. Pós-caninos superiores com duas cúspides na fileira lingual, sendo a cúspide 

distal maior; fileira medial com três cúspides e fileira labial com duas cúspides maiores e 

uma acessória mesial; cristas marcadas nas cúspides; cinco raízes nos pós-caninos 

superiores; pós-caninos inferiores com duas fileiras de cúspides, cada uma portando duas 

cúspides (ocasionalmente uma cúspide acessória posterior) (Figura 62D); pós-caninos 

inferiores com duas raízes; rostro curto; alas dos pterigoides reduzidas; vacuidades 

interpterigoides retidas em adultos (Figura 64). 

Comentários. Foi sugerido que Yunnanodon é sinônimo de Lufengia (SUES, 1986c), mas 

essa hipótese foi contestada por Luo & Wu (1994). 

 

Figura 64. Crânio de Yunnanodon em vista ventral (modificado de LUO; WU, 1994).  

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Kayentatherium wellesi Kermack, 1982 
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(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. UCMP 83671, crânio parcial.   

Localidade e Horizonte. Sitio San Bernale, Many Forms, Arizona, EUA. Formação 

Kayenta. 

Idade. Sinemuriano (Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Subadultos e adultos. 

Fonte de informação. Sues (1986b); Sues & Jenkins (2006); MCZ 8812. 

Diagnose. Rostro curto e largo e região pós-orbital alongada; narinas externas com barra 

internarial; arco zigomático alto, principalmente na região posterior; pré-maxila reduzida; 

maxila com maior participação no palato secundário do que em outros tritilodontídeos; 

presença de vacuidades interpterigoides; dois incisivos superiores (I2 e I3, sendo o I2 

hipertrofiado); um incisivo inferior hipertrofiado (i1); dentes pós-caninos inferiores com duas 

fileiras de cúspides, portando duas cúspides cada uma; pós-caninos superiores com três 

cúspides nas fileiras lingual e medial e duas na labial (Figuras 62F, 62J, 65). 

Comentários. Lewis (1986) descreveu Nearctylodon broomi baseado em um esqueleto 

parcial da localidade de Comb Ridge no Arizona (Formação Kayenta), mas este foi 

considerado sinônimo júnior de Kayentatherium. Sues (1986b) e Sues & Jenkins (2006) 

descreveram em detalhe o crânio e o pós-crânio desta espécie.  

 

Figura 65. Kayentatherium wellesi. MCZ 8812, crânio e mandíbula em vista lateral (A) e 

vista anterior do rostro (B), destacando os incisivos rodentiformes da Família Tritylodontidae 

(modificado de SUES, 1986b). Abreviações: Art, articular; An, angular; D, dentário; Ept, 

epipterigoide; F, frontal; im, inserção para músculo massetérico; La, lacrimal; la.re., lâmina 

refletida; m.a.e, meato auditivo externo; Mx, maxila; N, nasal; Qu, quadrado; Quj, quadrado-
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jugal; Ps,  paraesfenoide; P, parietal; Pal, palatino; Pm, pré-maxila; Sm, septo-maxila; Sq, 

esquamosal. 

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Dinnebitodon amarali Sues, 1986 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. MNA V3222, fragmento anterior de crânio com dentição parcial, dentário 

esquerdo e vários elementos pós-cranianos.  

Localidade e Horizonte. Arizona, EUA. Formação Kayenta. 

Idade. Sinemuriano (Jurássico). 

Estágio Ontogenético. Possivelmente sub-adulto/adulto.  

Fonte de informação. Sues (1986a, b); Sues & Jenkins (2006). 

Diagnose. Pós-caninos com duas fileiras de cúspides bucais, fileira medial com três 

cúspides e fileira lingual com duas cúspides; presença de três incisivos superiores (Figura 

62F).   

Comentários. Detalhes desta espécie foram apresentados em Sues (1986) e Sues & 

Jenkins (2006). 

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Stereognathus ooliticus Charlesworth, 1855 

(Espécie-tipo do gênero) 

Holótipo. NHMUK M4000, fragmento de maxila com três pós-caninos.  

Localidade e Horizonte. Oxfordshire, Reino Unido. Membro Stonesfield, Formação Sharps 

Hill (Grupo Great Oolite).  

Idade. Batoniano (Jurássico).  

Estágio Ontogenético. Pouco se conhece sobre o gênero.  

Fonte de informação. Evans & Milner (1994); Hu et al., (2009); NHMUK M4000. 

Diagnose. Stereognathus possui pós-caninos superiores com três fileiras portando duas 

cúspides cada uma; os pós-caninos são quadrangulares com cristas marcadas nas cúspides 

que se estendem do ápice até a face lingual e labial das cúspides precedentes.  
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Comentários. Conhece-se pouco sobre a anatomia deste gênero, baseado principalmente 

em dentes isolados. 

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Xenocretosuchus sibiricus Tatarinov & Matchenko, 1999 

(Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. PIN 4463/2, pós-canino superior direito.  

Localidade e Horizonte.  Região de Kemerovo na Sibéria, Rússia. Formação Shestakovo. 

Idade. Aptiano (Cretáceo). 

Estágio Ontogenético. Desconhecido.  

Fonte de informação. Tatarinov & Matchenko (1999); Lopatin & Agdjanian (2008). 

Diagnose. Possui duas fileiras de cúspides nos pós-caninos superiores sendo que as 

cúspides formam cristas agudas, longitudinais, diferente da condição de outros 

tritilodontídeos.  

Comentários. Além do holótipo se conhecem mais três espécimes: PM TGU 16/2-1, incisivo 

inferior; PIN 4463/4, pós-canino inferior; PM TGU 16/2-2 e PIN 4463/3, dois pós-caninos 

superiores, respectivamente. Recentemente foi descrita uma nova espécie de 

Xenocretosuchus, baseada em um dente isolado: X. kolossovi (LOPATIN; AGDJANIAN, 

2008) do Jurássico Superior/Cretáceo Inferior da República Sakha (Yakutia), Rússia.  

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE 

Montirictus kuwajimaensis Matsuoka, Kusuhashi & Corfe, 2016  

 (Espécie-tipo do gênero, monotípica) 

Holótipo. SBEI 0046, dente maxilar esquerdo.   

Material referido. Se conhecem numerosos dentes isolados e fragmento de dentário 

(MATSUOKA; KUSUHASHI; CORFE, 2016). 

Localidade e Horizonte. Sitio Kuwajima Kaseki-kabe, Hakusan City, Ishikawa Prefecture, 

Japón. Formação Kuwajima, Grupo Tetori.  

Idade. Barremiano–Aptiano (Cretáceo). 

Estágio Ontogenético. Desconhecido.  

Fonte de informação. Matsuoka et al., (2016). 
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Diagnose. Dentes maxilares com uma fórmula de cúspides 2-2-2, sendo sub-iguais; 

cúspides com bordas labiais e linguais projetadas anteriormente; sulcos mesiodistais com 

seção de “V”.   

Comentários. Matsuoka et al., (2016) ressaltam a semelhança desta espécie com 

Xenocretosuchus do Cretáceo Inferior e Stereognathus do Jurássico Médio. 

 

3.3.1. Outros Probainognathia não-Mammaliaformes 

Nesta seção são detalhadas algumas espécies baseadas em espécimes 

fragmentários com afinidades filogenéticas incertas.  

(1) Tricuspes é um gênero representado por três espécies: T. tuebingensis do 

Triássico Superior de Gaisbrunnen, Alemanha (VON HUENE, 1933; CLEMENS; MARTIN, 

2014), T. sigogneuae (HAHN; HAHN; GODEFROIT, 1994) e T. tapeinodon (GODEFROIT; 

BATTAIL, 1997) do Triássico Superior de Saint-Nicolas-de-Port, França. Os dentes destas 

espécies também possuem um padrão “triconodonte”, sendo referidos a Mammalia por 

Clemens (1980), mas atualmente Tricuspes é considerado como Cynodontia relacionado à 

Família Dromatheriidae (e.g., HAHN; LEPAGE; WOUTERS, 1994) ou um Eucynodontia 

indet. (CLEMENS; MARTIN, 2014). Materiais referidos a T. cf. T. tuebingensis foram 

reportados do Triássico Superior de Hallau, Suíça (CLEMENS, 1980) and cf. Tricuspes 

tuebingensis do Triássico Superior de Luxemburgo (CUNY; GODEFROIT; MARTIN, 1995).  

(2) Pseudotriconodon wildi foi denominado por Hahn et al., (1984) com base em 

dentes isolados provenientes do “Steinmergel-Gruppe”, Triássico Superior (Noriano) de 

Luxemburgo (ver também CUNY; GODEFROIT; MARTIN, 1995). Os dentes possuem um 

padrão “triconodonte”, sem cíngulo, com coroa mesio-distalmente simétrica. A mesma 

espécie também foi registrada no Triássico Superior do sul da Inglaterra (CUNY, 2004). 

Outra espécie, Pseudotriconodon chatterjeei, foi descrita por Lucas & Oaxes (1988) a partir 

de um fragmento mandibular direito, com dois pós-caninos, achado na porção superior da 

Formação Chinle, Município de Guadalupe, Novo México, EUA. Os pós-caninos de P. 

chatterjeei são tricuspidados, sem cíngulo, similares aos de P. wildi, mas com estriações no 

esmalte. Dentes isolados referidos a Pseudotriconodon sp. foram descritos no Noriano de 

Gaume, sul de Bélgica (HAHN; WILD; WOUTERS, 1987) e na Formação Redonda, do Novo 

México (HECKERT, 2004). 

(3) Lepagia gaumensis é baseado em dentes isolados do Noriano de Gaume, sul da 

Bélgica (HAHN; WILD; WOUTERS, 1987). Posteriormente a espécie foi também registrada 

no Triássico Superior de Saint-Nicolas-de-Port, França (GODEFROIT; BATTAIL, 1997). 

Lepagia foi incluído na Família Chiniquodontidae, mas as suas afinidades são incertas.  
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(4) Gaumia longiradicata e ?G. incisa são baseadas em dentes isolados, também 

provenientes do Noriano de Gaume, sul da Bélgica (HAHN; WILD; WOUTERS, 1987). As 

espécies não foram referidas a alguma família em particular e a suas afinidades continuam 

incertas. G. longiradicata também foi reportado no Triássico Superior de Saint-Nicolas-de-

Port, França (GODEFROIT; BATTAIL, 1997), e dentes referido a Gaumia cf. G. incisa foram 

mencionados para o Triássico Superior de Luxemburgo (CUNY; GODEFROIT; MARTIN, 

1995).  

(5) Meurthodon gallicus está baseado em um dente isolado do Triássico Superior de 

Saint-Nicolas-de-Port, França (RUSSELL; RUSSELL; WOUTERS, 1976; SIGOGNEAU-

RUSSELL; HAHN, 1994; GODEFROIT; BATTAIL, 1997). É um dente setorial, com quatro 

cúspides: a cúspide “a”, principal, uma cúspide acessória mesial, pequena “b” e duas 

acessórias distais “c” e “d”, que diminuem de tamanho posteriormente; presença de duas 

raízes. Originalmente M. gallicus foi referido à Família Therioherpetidae (RUSSELL; 

RUSSELL; WOUTERS, 1976), mas posteriormente foi inserido em Dromatheriidae por Hahn 

et al., (1994) e Godefroit & Battail (1997). Consideramos a posição deste táxon ainda 

incerta.  

(6) "Hahnia" obliqua está baseada em dentes isolados tipo "triconodonte" do 

Triássico Superior de Saint-Nicolas-de-Port, França (GODEFROIT; BATTAIL, 1997). O 

gênero foi aplicado anteriormente a uma aranha, portanto é invalido. È um táxon 

pobremente conhecido e as afinidades são incertas. 

(7) Brachyzostrodon é um gênero representado por duas espécies, B. coupatezi e B. 

maior, além de materiais referidos como Brachyzostrodon sp. 1 e B. sp. 2 (SIGOGNEAU-

RUSSELL, 1983a, b, c; HAHN; SIGOGNEAU-RUSSELL; GODEFROIT, 1991). Estão 

baseadas em pós-caninos superiores e inferiores isolados, achados no Triássico Superior 

de Saint-Nicolas-de-Port, França. Brachyzostrodon foi referido à Família Morganucodontidae 

(Mammaliaformes; SIGOGNEAU-RUSSELL, 1983a, b, c; HAHN; SIGOGNEAU-RUSSELL; 

GODEFROIT, 1991), já que os dentes pós-caninos apresentam um padrão semelhante ao 

de Eozostrodon e Morganucodon. Devido à falta de dados cranianos e mandibulares, e à 

presença de dentes similares nos espécimes referidos a Brasilitherium (BONAPARTE et al., 

2003; BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; BONAPARTE; SOARES; 

MARTINELLI, 2012), foi brevemente sugerido que Brachyzostrodon seja um probainognátio 

derivado (MARTINELLI; SOARES, 2013), próximo aos táxons da ZA de Riograndia do Brasil 

(BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005). No entanto, Debuysschere et al., (2015) 

recentemente restudaram todo o material referido a Morganucodonta de Saint-Nicolas-de-

Port, incluindo Brachyzostrodon e outros táxons reconhecidos nesse trabalho, justificando a 

hipótese que são mamaliaformes basais.   
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(8) Musser et al., (2009) apresentaram preliminarmente um fragmento de fêmur e 

parte de um pós-canino setorial (raiz com sulco longitudinal indicando incipiente divisão) que 

referiram a Probainognathia Incertae sedis. Os espécimes provêm da Formação Winton do 

Albiano-Cenomaniano (Cretáceo Inferior) de Queensland, Austrália. O estudo do material 

está em andamento e é muito importante já que representaria o primeiro cinodonte para 

Austrália.  
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Tabela 1. Lista taxonômica das espécies de cinodontes probainognátios não-mamaliaformes 

(Probainognathia) discutidas no texto.  

 

PROBAINOGNATHIA Hopson, 1990 

PROBAINOGNATHIA Incertae sedis 

Panchetocynodon damodarensis Das & Gupta, 2012  

Cromptodon mamiferoides Bonaparte, 1972 

Charruodon tetracuspidatus Abdala & Ribeiro, 2000 

Cf. “Probainognathus” da Formação Ischigualasto 

Mitrodon cromptoni Shapiro & Jenkins, 2001 

Pseudotriconodon wildi Hahn, Lepage & Wouters, 1984 

Pseudotricodon chatterjeei Lucas & Oaxes, 1988  

Lepagia gaumensis Hahn, Wild & Wouters, 1987 

Gaumia longiradicata Hahn, Wild & Wouters, 1987 

Tricuspes tuebingensis von Huene, 1933 

Tricuspes sigogneuae Hahn, Lepage, Wouters, 1994 

Tricuspes tapeinodon Godefroit & Battail, 1997 

?Gaumia incisa Hahn, Wild & Wouters, 1987 

"Hahnia" obliqua Godefroit & Battail, 1997 

Meurthodon gallicus Sigogneau-Russell & Hahn, 1994  

Chronoperates paradoxus Fox, Youzwyshyn & Krause, 1992  

 

FAMÍLIA LUMKUIIDAE Hopson & Kitching, 2001 

Lumkuia fuzzi Hopson & Kitching, 2001 

 

FAMÍLIA CHINIQUODONTIDAE von Huene, 1936 

Chiniquodon theotonicus von Huene, 1936 

Chiniquodon sanjuanensis (Martínez & Forster, 1996) 

Chiniquodon kalanoro Kammerer, Flynn, Ranivoharimanana & Wyss, 2010 

Chiniquodon sp. da ZA de Santacruzodon 

Aleodon brachyrhamphus Crompton, 1955 

Aleodon nova sp. da ZA de Dinodontosaurus 

 

FAMÍLIA ECTININIIDAE Martínez, Fernandez & Alcober, 2013 

Ecteninion lunensis Martínez, May & Forster, 1996 

Trucidocynodon riograndensis Oliveira, Soares & Schultz, 2010 

Diegocanis elegans Martínez, Fernandez & Alcober, 2013 
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FAMÍLIA PROBAINOGNATHIDAE Romer, 1973 

Probainognathus jenseni Romer, 1970 

Bonacynodon schultzi Martinelli, Soares & Schwanke, 2016 

 

Stem-PROZOSTRODONTIA 

Candelariodon barberenai Oliveira, Schultz, Soares & Rodrigues, 2011 

Protheriodon estudianti Bonaparte, Soares & Schultz, 2006 

 

PROZOSTRODONTIA Liu & Olsen, 2010 

Santacruzgnathus abdalai Martinelli, Soares & Schwanke, 2016 

Prozostrodon brasiliensis (Barberena, Bonaparte & Teixeira, 1987) 

Novo gen. et sp. da ZA de Hyperodapedon 

Botucaraitherium belarminoi Soares, Martinelli & Oliveira, 2014 

 

FAMÍLIA BRASILODONTIDAE Bonaparte, Martinelli & Schultz, 2005 

Brasilodon quadrangularis Bonaparte, Martinelli, Schultz & Rubert, 2003 

 

FAMÍLIA THERIOHERPETIDAE Bonaparte & Barberena, 1975 

Therioherpeton cargnini Bonaparte & Barberena, 1975 

 

FAMÍLIA DROMATHERIDAE Gil, 1872  

Dromatherium sylvestre Emmons, 1857 

Microconodon tenuirostris Osborn, 1886 

Rewaconodon tikiensis Datta, Das & Luo, 2004 

 

FAMÍLIA RIOGRANDIDAE Bonaparte, Ferigolo & Ribeiro, 2001  

Riograndia guaibensis Bonaparte, Ferigolo & Ribeiro, 2001 

Novo gen. et sp. da ZA de Hyperodapedon  

 

FAMÍLIA TRITHELEDONTIDAE Broom, 1912  

Irajatherium hernandezi Martinelli, Bonaparte, Schultz & Rubert, 2005 

Chaliminia musteloides Bonaparte, 1980 

Elliotherium kersteni Sidor & Hancox, 2006 

Pachygenelus monus Watson, 1913 

Diarthrognathus broomi Crompton, 1958  

Tritheledon riconoi Broom, 1912  

 

FAMÍLIA TRITYLODONTIDAE Cope, 1884 (só espécies-tipo) 
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Tritylodon longaevus Owen, 1884 

Oligokyphus triserialis Henning, 1922 

Bocatherium mexicanum Clark & Hopson, 1985 

Bienotherium yunnanense Young, 1940 

Lufengia delicata Chow & Hu, 1959 

Bienotheroides wansienensis Young, 1982 

Yuanotherium minor Hu, Meng & Clark, 2009 

Dianzhongia longirostrata Cui, 1981 

Yunnanodon brevirostre Cui, 1976 

Kayentatherium wellesi Kermack, 1982 

Dinnebitodon amarali Sues, 1986 

Stereognathus ooliticus Charlesworth, 1855 

Xenocretosuchus sibiricus Tatarinov & Matchenko, 1999 

Montirictus kuwajimaensis Matsuoka, Kusuhashi & Corfe, 2016 
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3.4. Origem de Mammaliaformes  

Juntamente com a aceitação da monofilia da Classe Mammalia, na segunda metade 

do século XX, distintas hipóteses foram postuladas sobre quem seria o grupo-irmão dos 

Mammaliaformes (CROMPTON; JENKINS, 1973; HOPSON, 1987; ROWE, 1988; LUO, 

1994), e esta disputa tem se dividido em pelo menos sete famílias de cinodontes: 

Thrinaxodontidae (HOPSON, 1969; HOPSON; CROMPTON, 1969), Probainognathidae 

(ROMER, 1970; CROMPTON; JENKINS, 1979), Therioherpetidae (BONAPARTE; 

BARBERENA, 1975; BATTAIL, 1991), Dromatheriidae (HAHN, LEPAGE, WOUTERS, 1994), 

Tritylodontidae (KEMP, 1982, 1983; ROWE, 1988; WIBLE, 1991), Tritheledontidae (SUES, 

1985; HOPSON; BARGHUSEN, 1986; HOPSON; KITCHING, 2001; CROMPTON; LUO, 

1993) e Brasilodontidae (BONAPARTE et al., 2003; BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 

2005; ABDALA, 2007; MARTINELLI; ROUGIER, 2007; OLIVEIRA; SOARES; SCHULTZ, 

2010; LUO, 2007; LIU & OLSEN, 2010; RUTA et al., 2013).  

Nas últimas décadas, análises filogenéticas mais abrangentes (HOPSON; 

BARGHUSEN, 1986; ROWE, 1988; WIBLE, 1991; LUO, 1994; HOPSON; KITCHING, 2001; 

LIU; OLSEN, 2010; OLIVEIRA; SOARES; SCHULTZ, 2010) têm sido fundamentais para 

restringir as possíveis hipóteses sobre origem dos Mammaliaformes. Os principais grupos 

que passaram a receber destaque nesta história foram os Tritheledontidae e os 

Tritylodontidae (ver LUO, 1994), mas com a descoberta de espécimes excepcionais de 

brasilodontídeos – Brasilodon/Brasilitherium/Minicynodon (BONAPARTE et al., 2003; 

BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; BONAPARTE et al., 2010) –  e sua inclusão 

nas filogenias, a posição de grupo-irmão de Mammaliaformes foi “vencida” por estes últimos 

táxons do Triássico Superior do Brasil. A seguir, são comentadas as sinapomorfias (e/ou 

homoplasias) que cada um destes três grupos compartilha com os Mammaliaformes.  

 

3.4.1. Ictidosauria/Tritheledontidae 

Os triteledontídeos foram repetidamente posicionados como grupo-irmão de 

Mammaliaformes devido à presença dos seguintes caracteres: arco zigomático grácil 

(CROMPTON, 1958); crista lateral do dentário alongada posteriormente (CROMPTON, 

1963a); esquamosal com cavidade glenoide incipiente, projetada ântero-ventralmente para 

recepção do dentário, similar a Sinoconodon (CROMPTON; LUO, 1993); sínfise mandibular 

não fusionada (GOW, 1980; SHUBIN et al., 1991); oclusão unilateral e movimentação dorso-

medial da mandíbula durante a oclusão (CROMPTON; HYLANDER, 1986; CROMPTON, 

1989); presença de facetas de desgaste nos dentes pós-caninos; porção posterior do palato 

secundário alargada (CROMPTON, 1958; ALLIN; HOPSON, 1991); cristas pterigo-palatinas 

estendidas até o basisfenoide (LUO, 1994); palato primário largo (MARTINELLI; ROUGIER, 
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2007); forame jugular separado da fenestra rotunda; forames hipoglossais separados do 

forame jugular (mas na mesma fossa jugular) (CROMPTON, 1958; ALLIN; HOPSON, 1991); 

processo dorsal do quadrado com margem dorsal arredondada e com orientação similar a 

Morganucodon (LUO; CROMPTON, 1994); presença de um processo olécrano na ulna; 

contato reduzido entre procoracoide e escápula; escápula alongada entre o processo 

acrômio e a cavidade glenoide; processo posterior do ílio reduzido; trocanter maior separado 

da cabeça femoral por uma constrição profunda; trocanter menor posicionado na face 

medial do fêmur; e centros vertebrais platicélicos (GOW, 2001; HOPSON; KITCHING, 2001).  

A dentição dos ictidossauros é altamente autapomórfica, tanto nos incisivos quanto 

nos pós-caninos (ver seção 3.3; GOW, 1980; MARTINELLI; ROUGIER, 2007; OLIVEIRA; 

MARTINELLI; SOARES, 2011; SOARES; SCHULTZ; HORN, 2011b), sem uma estreita 

relação com o padrão “triconodonte” presente em Mammaliaformes basais (CROMPTON, 

1974; CROMPTON; LUO, 1993; Kermack; MUSSETT; RIGNEY, 1981; MILLS, 1971) (Figura 

66). Na avaliação de Tritheledontidae como grupo-irmão de Mammaliaformes, Pachygenelus 

constituiu o “táxon-chave”, representante do grupo. Não obstante, outro fator interessante foi 

o achado e o estudo de táxons de Ictidosauria/Tritheledontidae que apresentaram variação 

de morfótipos e um mosaico de caracteres mais diverso do que o esperado para o grupo 

(e.g., Riograndia, Irajatherium, Chaliminia e Elliotherium). Com isso, e considerando as 

filogenias atuais, os Ictidosauria/Tritheledontidae representam um grupo diverso de 

Probainognathia derivados, mas sem implicação direta com a origem dos Mammaliaformes.  

 

3.4.2. Tritylodontidae 

Os tritilodontídeos são um grupo muito diverso com representantes que chegaram 

até o Cretáceo Inferior (e.g., TATARINOV; MATCHENKO, 1999). A presença de uma 

dentição altamente autopomórfica, incluindo redução em número e hipertrofia dos incisivos, 

ausência de caninos e presença de dentes pós-caninos transversalmente alargados, de 

formato quadrangular, com duas ou três fileiras longitudinais de cúspides (cada fila com 2 

até 4 cúspides) e uma substituição dentária diferenciada (e.g., KÜHNE, 1956; CLARK; 

HOPSON, 1985) (Figura 66) são características que foram consideradas como um 

impedimento para a sua relação direta com os Mammaliaformes basais, os quais 

apresentam uma dentição mais generalizada, com padrão “triconodonte”. Devido às 

características rodentiformes do clado, e, principalmente, pela presença de dentes 

transversalmente largos e arcos zigomáticos altos e robustos, eles foram posicionados como 

um clado terminal de cinodontes gonfodontes (SUES, 1985; HOPSON; KITCHING, 2001). 

No entanto, os tritilodontídeos apresentam inúmeros caracteres compartilhados com 

mamaliaformes basais, tais como: amplo processo dorsal do palatino, contatando o 

processo ventral do frontal na cavidade orbital (KÜHNE, 1956; SUES, 1986b); forames 
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separados para os nervos palatino menor e palatino maior (esfenopalatino) (SUES, 1986b); 

palatino participando da margem subtemporal da órbita, posicionando a ala do pterigoide 

posteriormente (LUO, 1994); orbitoesfenoide com grande contribuição na parede medial da 

órbita (HOPSON, 1964; SUES, 1986b); presença de fossa estapedial no opistótico e 

bifurcação do processo paroccipital; presença de processo estapedial do quadrado; 

quadrado contatando o processo anterior paroccipital do opistótico (LUO, 1994); e raízes bi- 

ou multifurcadas (CUI; SUN, 1987).   

Como mencionado por outros autores, os principais caracteres para posicionar os 

tritilodontídeos como grupo-irmão de Mammaliaformes encontram-se na região orbital e 

basicrânio (WIBLE, 1991; WIBLE; HOPSON, 1993; LUO, 1994). Qualquer que seja a 

posição dos Tritylodontidae dentro de Probainognathia, as homoplasias dentro de grupo são 

consideráveis.  

 

3.4.3. Brasilodontidae 

Bonaparte et al., (2003) apresentaram dois novos cinodontes, Brasilodon 

quadrangularis e Brasilitherium riograndensis, apontados como compondo o grupo-irmão de 

Mammaliaformes, e deslocando outros táxons para posições mais basais dentro de 

Probainognathia (BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; ABDALA, 2007; LIU, 

OLSEN, 2010; RUTA et al., 2013). Brasilodontidae foi estabelecida para alocar Brasilodon e 

Brasilitherium em Bonaparte et al., (2005) e, posteriormente, outros táxons (Minicynodon, 

Protheriodon, Panchetocynodon) foram incluídos na família (BONAPARTE, 2012, 2013). 

Entretanto, em várias das análises filogenéticas Brasilodontidae mostra-se parafilética (ver 

discussão em  MARTINELLI; SOARES; SCHWANKE, 2016c, ver Parte II). Mais 

recentemente, foi proposto o grupo Brasilodontia (BONAPARTE, 2013), dentro de 

Epicynodontia, para incluir Brasilodontidae e Tritheledontidae, originado direitamente de 

formas do Permiano.  

Dentro de uma visão simplista, os crânios e mandíbulas de Brasilodon, Brasilitherium 

e Minicynodon, grosso modo, podem ser interpretados como pertencentes a um 

mamaliaforme basal. Os três gêneros ocorrem simpatricamente na ZA de Riograndia da 

“Formação Caturrita” (Sequencia Candelária). Na Seção 3.3 se detalham aspectos 

taxonômicos destes táxons, e se considera a Brasilodon quadrangularis como a unica 

especie valida, proposta primeiramente comentada por Liu & Olsen (2010). O conjunto de 

caracteres derivados presentes no crânio, mandíbula, dentição e pós-crânio não foi até o 

presente reconhecido em qualquer outro táxon de cinodonte não-mamaliaformes, e a sua 

alocação como grupo-irmão de Mammaliaformes está bem sustentada em todas as análises 

filogenéticas onde foi incluído (i.e., seja Brasilodon ou Brasilitherium; e.g., BONAPARTE et 
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al., 2003; BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; ABDALA, 2007; LUO, 2007; LIU, 

OLSEN, 2010; RUTA et al., 2013). 

As principais sinapomorfias que Brasilodon compartilha com Mammaliaformes são: 

dentes pós-caninos inferiores com um padrão similar a Morganucodon e Erythrotherium 

(mas sem raízes bifurcadas, apenas sulco longitudinal na raiz, com uma seção transversal 

em forma de “8”, embora os canais radiculares já estejam separados) (Figura 66); sistema 

de encaixe nos dentes pós-caninos inferiores, formado por uma projeção posterior (cúspide 

“d”) que encontra uma face côncava (formada pelas cúspides “b” e “e”); presença de 

cúspides “e” e “g” no lado lingual dos pós-caninos médios inferiores; facetas de desgaste em 

dentes pós-caninos superiores e inferiores; presença de forames separados para os nervos 

V2 e V3 na parede lateral do aliesfenoide (epipterigoide); opistótico e proótico fusionados, 

formando o petrosal; presença de promontório de forma alongada no petrosal; canal coclear 

alongado e reto; bulbos olfatórios de grande tamanho; forame jugular parcialmente separado 

da fenestra rotunda; presença do forame para o sinus proótico na ala lateral do petrosal; 

quadrado de formato similar a Morganucodon; ausência de pré-frontal e pós-orbital; arco 

zigomático grácil; sínfise mandibular não fusionada; dentário baixo e grácil; processo 

articular do dentário alongado posteriormente;  e ausência de forame ectepicondilar no 

úmero (BONAPARTE et al., 2003;  BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; 

BONAPARTE; SOARES; MARTINELLI, 2012; MARTINELLI; BONAPARTE, 2011; 

RODRIGUES; RUF; SCHULTZ, 2013, 2014; ver também Seção 3.3). Recentemente, Rowe 

& Sheperd (2016) colocaram os brasilodontídeos (“brazilodontids”) como Mammaliaformes 

em um cladograma esquemático e mantiveram o clado Mammaliamorpha. No entanto, a 

filogenia usada nem reconhece o clado Probainognathia e mostra uma adquisição “gradual” 

de características mamalianas que, com base em inúmeros estudos já citados, não é real, 

mas talvez ideal.   
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Figura 66. Caracterização da dentição pós-canina superior e inferior dos Mammaliaformes e 

grupos-irmãos postulados em diferentes hipóteses filogenéticas. Aqui Brasilodon é assumido 

como grupo-irmão de Mammaliaformes (BONAPARTE et al., 2003, BONAPARTE; SOARES; 

MARTINELLI, 2012; LUO, 2007; LIU; OLSEN, 2010). Notar as semelhanças entre os pós-

caninos de Brasilodon (UFRGS-PV-1043-T originalmente referido a Brasilitherium) e de 

Mammaliaformes (Eozostrodon), com as características compartilhadas ressaltadas em 

verde. Desenhos baseados em Crompton (1974), Gow (1980), Sues (1986) e Bonaparte et 

al., (2012). Sem escala.  
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3.5. ¿O que é um mamífero? 

Ao longo dos anos, o termo mamífero, que faz referência à Classe Mammalia, 

recebeu diversas interpretações, não pelo entendimento do que são mamíferos com base 

nas espécies viventes, mas sim pela problemática gerada por um grande número de 

espécies fósseis reportadas, baseadas em espécimes parciais, e que apresentavam um 

mosaico de caracteres misturando, aleatoriamente, condições mamalianas com condições 

pré-mamalianas (KIRSCH, 1984). Rowe (1988), no trabalho intitulado “Definition, Diagnose, 

and origin of Mammalia” discute detalhadamente essa problemática. Apesar do excelente 

registro fóssil de mamíferos ao longo do Mesozoico e Cenozoico, a definição de Mammalia 

com base em caracteres osteológicos tem se mostrado dificultosa, devido ao fato de a 

maioria das estruturas que definem um mamífero mostrarem uma evolução gradual, e 

muitas vezes paralela, em diferentes linhagens. Neste panorama, Rowe (1988: tabela 1) 

identificou inúmeras definições de Mammalia ao longo dos anos, baseadas em caracteres, 

desde a proposta original de Linnaeus em 1758. No sistema filogenético atual, os táxons 

não são definidos por caracteres, mas sim diagnosticados por eles (GAUTHIER, 1986) e a 

ancestralidade comum deve ser à base da definição. Sob esse paradigma, Rowe (1988) 

define Mammalia como o clado que inclui o mais recente ancestral comum de Monotremata 

e Theria (Marsupialia e Placentaria) e todos os seus descendentes. Com essa definição um 

grande número de táxons tradicionalmente “mamalianos” (KIELAN-JAWOROWSKA; 

CIFELLI; LUO, 2004) são excluídos de Mammalia e passam a representar grupos 

sucessivos agrupados no clado mais inclusivo Mammaliaformes. No mesmo trabalho, Rowe 

(1988) define Mammaliaformes como o clado que inclui o último ancestral comum de 

Morganucodontidae e Mammalia e todos os seus descendentes. Com base nesta definição, 

e considerando o registro fóssil de Cynodontia (incluindo Mammalia; HOPSON; KITCHING, 

2001; LUO; KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI, 2002; KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; 

LUO, 2004; ROUGIER et al., 2007; LIU; OLSEN, 2010) pode-se concluir que não há 

“mamíferos” (Mammalia) no Triássico. Mammalia surgiria, então, somente durante o 

Jurássico (KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004; ROUGIER et al., 2007).  

À época, a proposta de Rowe não teve aceitação geral (ver também QUEIROZ, 

1994), e outros autores optaram por definir Mammalia de modo mais abrangente, como o 

clado que inclui o ancestral comum de Sinoconodon, monotremos e térios (LUO; KIELAN-

JAWOROWSKA; CIFELLI, 2002) e todos os seus descendentes, sendo, neste caso, 

Mammalia equivalente aos Mammaliaformes (sensu ROWE, 1988). Segundo Luo et al., 

(2002) esta última definição é consistente com a visão “tradicional” de “mamíferos”. No 

entanto esta proposta quase não teve continuidade e, atualmente, o uso de 

Mammaliaformes acabou ganhando uma aceitação maior (e.g., ABDALA, 2007; LIU; 

OLSEN, 2010; OLIVEIRA; SOARES, SCHULTZ, 2010). Ambos os clados, Mammaliaformes 
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e Mammalia, estão diagnosticados por inúmeros caracteres. Tradicionalmente os caracteres 

diagnósticos de Mammaliaformes foram, principalmente, presença de uma articulação 

dentário-esquamosal, substituição dentária difiodonte e presença do osso petrosal com um 

promontório desenvolvido (e.g., ROWE, 1988; LUO; KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI, 

2002, 2004). Mas, como comentado anteriormente, muitas vezes estes caracteres mudam 

conforme a hipótese filogenética apresentada ou deixam de diagnosticar um clado pela sua 

presença em novos táxons, mais basais, por exemplo. Podemos exemplificar esta 

problemática com Brasilodon/Brasilitherium que tem o proótico e o opistótico fusionados (= 

formando o petrosal), com o desenvolvimento de um promontório atípico para cinodontes 

não-mamaliaformes (BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; RODRIGUES, RUF, 

SCHULTZ, 2013). Embora em Brasilodon/Brasilitherium o promontório seja menor que em 

Morganucodon (RODRIGUES, RUF, SCHULTZ, 2013), este caráter isoladamente 

posicionaria Brasilodon/Brasilitherium como um Mammaliaformes. Por tal motivo, os 

caracteres que diagnosticam o clado Mammaliaformes (ou Mammalia), detalhados, por 

exemplo, por Rowe (1988), Luo et al., (2002) e Kielan-Jaworowska et al., (2004), se 

mostram conflitivos nos táxons mais próximos, já que não existe uma “linha de corte” entre 

cinodonte não-Mammaliaformes e Mammaliaformes, mas sim modificações crânio-

esqueletais graduais e, muitas vezes, convergentes. Por isso, as definições filogenéticas 

são necessárias para o estabelecimento de clados (GAUTHIER, 1986).  

Rowe (1988), no intuito de agrupar essa série de táxons que possuem uma grande 

quantidade de caracteres pré-mamaliaformes definiu o clado Mammaliamorpha como 

reunindo o ancestral comum mais próximo de Tritylodontidae e Mammalia e todos os seus 

descendentes. Nesta definição as famílias Tritheledontidae e Tritylodontidae 

(Probainognathia não-Mammaliaformes) encontram-se posicionadas dentro de 

Mammaliamorpha. Em estudos filogenéticos sobre Cynodontia, Mammaliamorpha não tem 

sido usado correntemente devido às diferentes hipóteses sobre a posição de Tritylodontidae, 

ou como gonfodonte (e.g., SUES, 1985; HOPSON; KITCHING, 2001) ou como 

probainognátio (e.g., KEMP, 1982, 1983; ABDALA, 2007; LIU; OLSEN, 2010; RUTA et al., 

2013). Liu & Olsen (2010), na sua abrangente análise, estabelecem o clado Prozostrodontia 

em substituição a Mammaliamorpha. No entanto, Prozostrodontia é um clado mais amplo 

que Mammaliamorpha, sendo definido como o clado menos inclusivo que inclui 

Prozostrodon brasiliensis, Tritylodon langaevus, Pachygenelus monus e Mus musculus, 

diagnosticado por numerosos caracteres. Este clado representa um grupo de cinodontes 

probainognátios com um grande acúmulo de caracteres derivados, tais como redução do 

pré-frontal, do pós-orbital, e da barra pós-orbital, presença de um forame esfenopalatino, 

dentários não fusionados na sínfise, espinhas neurais das vértebras torácicas posteriores 

inclinadas póstero-dorsalmente, lâmina ilíaca convexa, espinha ilíaca posterior reduzida, 

presença de entalhe no ísquio, trocânter menor do fêmur localizado na face medial, entre 
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outros. Nesta definição a Família Tritylodontidae é posicionada próxima a Mammaliaformes 

e não no clado Gomphodontia. Como foi mencionado em outras seções do texto, novos 

estudos e materiais poderão corroborar ou refutar essa hipótese. Por tais motivos, fica 

evidente que diagnosticar um mamífero ou um mamaliaforme não é nem um pouco simples.  

 

3.5.1. Principais mudanças do crânio entre cinodontes não-mamaliaformes e 

Mammaliaformes 

Numerosos estudos têm demostrado que a aquisição de caracteres mamalianos nos 

cinodontes não se caracteriza como um evento repentino, pontual, mas contrariamente, 

apresenta uma distribuição em mosaico na linhagem dos cinodontes pré-mamaliaformes. O 

registro fóssil mostra que essa aquisição de caracteres apomórficos foi gradual, e desde a 

diversificação dos Cynodontia no Permiano, tais caracteres foram se acumulando até atingir 

um grado mamaliano (“Mammalian Grade”) (KEMP, 2012; RUTA et al., 2013).   

As mudanças nos caracteres osteológicos, ou complexos de caracteres, tiveram 

fortes implicações nas modificações fisiológicas, sensoriais e ecológicas que permitiram aos 

primeiros mamíferos a adaptação a nichos ecológicos variados e uma rápida diversificação, 

até a sua explosão durante o Cenozoico (KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004; 

LUO, 2007; O´LEAKEY et al., 2013). As diferentes modificações ocorridas nas regiões 

rostral, palatal, temporal, basicraniana, na dentição e no esqueleto pós-cranial, que 

posssibilitaram as importantes adaptações desenvolvidas pelos mamíferos, são geralmente 

estudadas como complexos separados, apesar de todas possuírem forte relação entre si 

(e.g., ROWE, 1996). 

As principais modificações na linhagem dos Cynodontia estão relacionadas à: (A) 

mudanças na caixa craniana devido ao aumento do cérebro, visto que os mamíferos são os 

animais com maior cérebro em relação ao tamanho corporal (e.g., ROWE; MACRINI; LUO, 

2011) (Figura 67); (B) substituição dentária difiodonte, com um padrão de oclusão preciso e 

um crescimento craniano limitado (e.g., LUCKETT, 1993; LUO; KIELAN-JAWOROWSKA; 

CIFELLI, 2004); (C) aquisição de um palato secundário alongado que permitiu melhorias na 

respiração e olfato (e.g., PARRINGTON; WESTOLL, 1940; MAIER; HEEVER; DURAND, 

1996) (Figura 68); (D) aquisição de uma articulação crânio-mandibular mais efetiva com a 

formação de um côndilo no dentário e uma fossa glenoide no esquamosal, que permitiu uma 

maior movimentação dentária (e.g., CROMPTON; HYLANDER, 1986). Esse evento, 

concomitantemente, levou à liberação dos ossos pós-dentários o que viabilizou sua 

incorporação na orelha média, melhorando consideravelmente a audição (e.g., ALLIN, 1986; 

ALLIN; HOPSON, 1992); (E) formação do promontório no osso petrosal contendo um canal 

coclear alongado, que permitiu melhorias na audição de altas frequências (e.g., LUO; 
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CROMPTON; LUCAS, 1995; ROUGIER; WIBLE, 2006) (Figura 69); (F) modificação na 

cavidade nasal, permitindo incrementos na respiração, olfato e no metabolismo (e.g., 

HILLENIUS, 1992, 1994; ROWE; MACRINI; LUO, 2011); (G) modificações no esqueleto 

pós-craniano, que possibilitaram uma movimentação mais eficaz e adaptada a diferentes 

condições ecológicas (trepadores, cavadores, corredores etc.; JENKINS, 1970b, 1971; LUO, 

2007). Algumas destas mudanças são analisadas a seguir: 

 

 

Figura 67. Moldes endocranianos de alguns Cynodontia (incluindo Mammaliaformes), em 

vista dorsal. Desenhos modificados de Kielan-Jaworowska et al., (2004) e Rodrigues et al., 

(2014). Hipótese filogenética baseada em Bonaparte et al., (2003, 2005), Liu & Olsen 

(2010), entre outros. Notar a ausência do corpo pineal em Probainognathia, e o aumento 

dos bulbos olfatórios, hemisférios cerebrais, cerebelo e paraflóculos em Prozostrodontia 

incluindo Mammaliaformes. Sem escala.  

 

 (A) O desenvolvimento do encéfalo nos cinodontes (incluindo mamíferos) (Figura 67) 

é, talvez, um dos pontos mais evidentes na evolução do grupo, já que o crescimento da 

caixa craniana ao longo da linhagem é notório, com exemplos extremos em primatas. A 

modificação desta estrutura é central para a compreensão de outros sistemas, já que esse 

crescimento tem uma correlação direta com o desenvolvimento de um sistema neuronal 

mais eficaz para a movimentação dos músculos e melhorias dos sentidos (audição, olfato, 

visão, tacto etc.). Em cinodontes basais o cérebro é ainda pequeno, com um coeficiente de 

encefalização (CE; ver JERISON, 1973) de aproximadamente 0,16 a 0,23 (QUIROGA, 1984; 
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KEMP, 2009). O cerebelo é reduzido, os hemisférios cerebrais são estreitos, e ainda 

apresentam uma região pineal (e.g., Thrinaxodon; KIELAN-JAWOROWSKA, 1986). Em 

táxons mais derivados, próximos a Mammaliaformes, e em Mammaliaformes basais, a 

região pineal desaparece e observa-se um maior desenvolvimento do cerebelo e dos 

hemisférios cerebrais (Figura 67). Também, os bulbos olfatórios aumentam em tamanho. 

Nos mamaliaformes basais Morganucodon e Hadrocodium registraram-se CE de 

aproximadamente 0,32 e 0,50, respectivamente (ROWE; MACRINI; LUO, 2011). Entre os 

estudos realizados em cinodontes, Rodrigues et al., (2014) ressaltam a condição derivada 

da região cefálica de Brasilodon/Brasilitherium (Figura 67) em comparação a outros 

cinodontes previamente estudados (e.g., Probainognathus, Therioherpeton), com um CE de 

0,148. 

(B) Com respeito à dentição, a condição mamaliana caracteriza-se por uma 

substituição difiodonte e um padrão de oclusão preciso (e.g., CROMPTON, 1974; 

LUCKETT, 1993; LUO, KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI, 2004; LUO et al., 2015). Os 

mecanismos de substituição reconhecidos em cinodontes são diversos (ABDALA; 

JASINOSKI; FERNANDEZ, 2013). Em vários cinodontes não gonfodontes tem se registrado 

a substituição dentária alternada, mas com um ciclo reduzido em comparação aos répteis 

(CROMPTON, 1963b; ABDALA; JASINOSKI; FERNANDEZ, 2013). Devido a este tipo de 

substituição em cinodontes com pós-caninos setoriais, não existe um padrão constante de 

facetas de desgaste na dentição. Entretanto, é observado que em certos táxons (e.g., 

Probainognathus, Brasilodon), o desgaste dos pós-caninos é acentuado e uniforme em 

indivíduos adultos, o que leva à conclusão de que em um momento da vida do animal a 

substituição deve ter cessado (BONAPARTE et al., 2003; MARTINELLI; BONAPARTE, 

2011; ABDALA; JASINOSKI; FERNANDEZ, 2013). Em gonfodontes a substituição é 

relativamente complexa e consiste basicamente na perda dos dentes anteriores e a adição 

de dentes mais complexos posteriormente. Em táxons basais do grupo dentes setoriais são 

substituídos por dentes gonfodontes (e.g., HOPSON, 1971; GOIN, 1987; LIU; SUES, 2010).  

A difiodontia caracteriza-se por apresentar uma única substituição nos incisivos, 

caninos e pré-molares, sendo os molares dentes permanentes (LUCKETT, 1993). Esse 

sistema foi também a base de reconhecimento de pré-molares e molares em mamíferos, já 

que estes últimos nunca são substituídos. Em alguns cinodontes (alguns gonfodontes e 

probainognátios derivados) existe uma separação morfológica entre “pré-molares” e 

“molares”, mas as evidências, até o presente, não têm demostrado um padrão de 

substituição difiodonte (e.g., MARTINELLI; BONAPARTE, 2011; ABDALA; JASINOSKI; 

FERNANDEZ, 2013).  



163 
 

 

Também, os pós-caninos de mamaliaformes caracterizam-se por portarem duas 

raízes. Os cinodontes probainognátios exibem dentes com uma única raiz, com muitos 

possuindo um sulco longitudinal (lingual e/ou labial) que forma uma constrição, e que é a 

condição prévia para raiz dupla dos mamaliaformes (BONAPARTE; BARBERENA, 2001; 

BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; BONAPARTE; SOARES; MARTINELLI, 

2012). Embora esta condição, em Brasilodon/Brasilitherium os canais radiculares estão 

separados, similar a Mammaliaformes. Particularmente os tritilodontídeos (e alguns táxons 

pontuais de afinidades incertas; e.g., Mitrodon) adquiriram numerosas raízes em seus pós-

caninos, principalmente como resposta adaptativa a dentes alargados com numerosas 

fileiras longitudinais multi-cuspidadas (e.g., CUI; SUN, 1987).  

 

Figura 68. O palato secundário em Cynodontia. A seta cinza indica o último pós-canino e a 

seta preta indica a margem posterior do palato secundário. Notar que em Procynosuchus, o 

palato secundário ainda não é completo (sem contato na linha média do crânio). Em 

Brasilodon/Brasilitherium, a extensão posterior do palato secundário é semelhante à de 

Mammaliaformes. Procynosuchus, FMNH sem no; Exaeretodon, MACN 18125; Ecteninion, 

PVSJ 422; Brasilodon/Brasilitherium, UFRGS-PV-1043-T. Abreviações: max, maxila; pal, 

palatino. Sem escala. 

 

(C) Uma das primeiras modificações registradas em cinodontes foi à remodelação da 

região palatal, com a formação de um palato secundário ósseo principalmente formado pela 

maxila e palatino (Figura 68). Essa parede óssea permitiu a separação das funções de 

respiração e olfato, nas vias aéreas, da função mastigatória (engolir e, possivelmente, 

mamar) na cavidade bucal. Em formas basais como Procynosuchus e Galesaurus há uma 

projeção medial da maxila e palatino na região palatal, mas sem contato na linha média, o 

que ainda não constitui um palato ósseo secundário fechado (KEMP, 1979; SIDOR; SMITH, 
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2004; Figura 68). Em táxons tais como Thrinaxodon, Lumkuia e cinognátios o palato 

secundário já é totalmente fechado, mas ainda é curto, com a margem posterior localizada 

anteriormente aos últimos pós-caninos (HOPSON; KITCHING, 2001; Figura 68). Em 

probainognátios derivados (e.g., ictidossauros, Brasilodon/Brasilitherium) e mamaliaformes o 

palato secundário atinge um comprimento longo, com a borda distal posicionada próxima ao 

nível do ultimo dente pós-canino (HOPSON; BARGHUSEN, 1986; Figura 68). Essa 

disposição produz também mudanças no palato primário e na reestruturação dos pterigoides 

e seus músculos (e.g., MAIER; HEEVER; DURAND, 1996; MAIER, 1999; MARTINELLI; 

ROUGIER, 2007).  

(D) Em cinodontes basais os ossos pós-dentários são robustos e a articulação da 

mandíbula com o crânio se produz por meio do osso articular com o osso quadrado, 

respectivamente. Em alguns táxons mais derivados (Probainognathus) existe uma 

articulação acessória entre o supra-angular e o esquamosal (CROMPTON, 1972b). Nos 

probainognátios mais derivados (Prozostrodontia) os ossos pós-dentários ainda são 

menores (e.g., ALLIN; HOPSON, 1992; LUO, 2011) e o dentário desenvolve um processo 

articular alongado, quase atingindo o esquamosal. Uma dupla articulação, quadrado-

articular e dentário-esquamosal, foi registrada em triteledontídeos (LUO, 1994; SOARES; 

SCHULTZ; HORN, 2011b) e deve ser confirmada em Brasilodon/Brasilitherium (e.g., 

BONAPARTE, SOARES, MARTINELLI, 2012) com estudos mais detalhados. Em 

mamaliaformes basais esta condição é mantida, mas o dentário desenvolve um côndilo 

mandibular e uma fossa glenoide destacada (CROMPTON; LUO, 1993; LUO, 1994), não 

presente nas formas cinodontianas.  

(E) As mudanças na região basicraniana e na parede lateral da caixa craniana 

também foram significativas para a remodelação do sistema nervoso, arterial e venoso, e 

para a modificação da orelha (interna, média e externa) (ROUGIER; WIBLE; HOPSON, 

1992; LUO, 1994). Em cinodontes derivados o proótico e o opistótico mostram um maior 

desenvolvimento, produzindo a retração (diminuição) do basiesfenoide (LUO, 1994). A 

condição mamaliaforme caracteriza-se pela fusão desses ossos para constituir o petrosal 

(ROUGIER; WIBLE; HOPSON, 1992; LUO, 1994). Essa mudança produz a formação de um 

promontório para a cóclea. Em cinodontes essa condição só está registrada em 

Brasilodon/Brasilitherium (BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; BONAPARTE, 

SOARES, MARTINELLI, 2012; RODRIGUES; RUF; SCHULTZ, 2013), embora o seu 

promontório seja menos bulboso que o de Morganucodon.   

Na região basicraniana, outras mudanças são importantes como a separação do 

forame jugular da fenestra rotunda, embora ainda posicionados em uma fossa comum (LUO, 

1994). Essa condição se observa em alguns prozostrodontes (e.g., Pachygenelus; WIBLE; 
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HOPSON, 1993). Outros táxons apresentam uma separação parcial dessas aberturas (e.g., 

Massetognathus, Probainognathus, Brasilodon/Brasilitherium), sendo a condição primitiva 

caracterizada pela confluência total das duas aberturas (e.g., Thrinaxodon) (ROUGIER; 

WIBLE; HOPSON, 1992; RODRIGUES; RUF; SCHULTZ, 2013; Figura 69).  

A parede lateral da caixa craniana é principalmente constituída pelo processo 

ascendente do aliesfenoide (ou epipterigoide) e pela lâmina lateral do proótico. Em táxons 

basais, o forame trigêmio para os ramos maxilar (V2) e mandibular (V3) está posicionado 

entre o proótico e o aliesfenoide (ROUGIER; WIBLE; HOPSON, 1992). No probainognátio 

derivado Brasilodon/Brasilitherium os forames do V2 e V3 se localizam em saídas separadas 

totalmente na lâmina lateral do proótico (petrosal), similar a mamaliaformes (BONAPARTE; 

MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; RODRIGUES; RUF; SCHULTZ, 2013). Outras mudanças 

notórias são: o sulco para o ramo superior da artéria estapedial, entre o esquamosal e a 

lâmina lateral do proótico, que é aberto em toda sua extensão em formas basais, passa a 

ser parcialmente coberto em probainognátios derivados (Brasilodon/Brasilitherium) e em 

Mammaliaformes (ROUGIER; WIBLE; HOPSON, 1992; BONAPARTE; MARTINELLI; 

SCHULTZ, 2005); a fenestra ovalis diminui seu tamanho, perdendo o anel ósseo na sua 

borda (LUO, 1994); entre outros caracteres.  

(F) As mudanças na cavidade nasal foram significativas entre cinodontes e 

mamaliaformes. Em formas basais, como em Thrinaxodon e Probainognathus, não existe 

uma parede posterior bem definida na cavidade nasal, devido à ausência ou o pouco 

desenvolvimento do processo dorsal do palatino e do processo ventral do frontal e o 

orbitoesfenoide é reduzido e pouco ossificado. Neste cenário a vacuidade orbital é ampla, e 

tanto a cavidade nasal quanto a caixa craniana são reduzidas (LUO, 1994; KIELAN-

JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004). Em táxons mais derivados, a vacuidade orbital se 

reduz devido ao maior desenvolvimento (ossificação) do orbitoesfenoide e dos processos 

dorsal e ventral do palatino e do frontal, respectivamente (LUO, 1994; HOPSON; KITCHING, 

2001). Por isso, a cavidade nasal experimenta um maior desenvolvimento ântero-posterior. 

Também, foram reconhecidas cristas internas na maxila que poderiam estar indicando a 

presença de turbinais, que teriam função termorregulatória (HILLENIUS, 1992, 1994). O 

maior grau de ossificação da vacuidade orbital é registrado em Prozostrodontia, tais como 

Prozostrodon, Brasilodon/Brasilitherium e tritilodontídeos (LUO, 1994; BONAPARTE; 

BARBERENA, 2001; BONAPARTE; MARTINELLI; SCHULTZ, 2005; RUF et al., 2014). Foi 

demostrado que nesta última família a constituição de parede da órbita é similar à de 

Mammaliaformes (KIELAN-JAWOROWSKA; CIFELLI; LUO, 2004), com a completa 

ossificação do orbitoesfenoide. Em cinodontes probainognátios derivados e mamaliaformes 

basais não se observam diferenças significativas nesta região, já que mudanças mais 

intensas se dão com a ossificação da placa cribriforme e dos turbinais etmoidais, condições 
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que só serão estabelecidas em Mammalia. Ruf et al., (2014) recentemente publicaram a 

anatomia da cavidade nasal de Brasilodon/Brasilitherium, detalhando a presença de 

turbinais parcialmente ossificados (parte dos nasoturbinais e o primeiro etmoturbinal) e um 

grande desenvolvimento posterior da cavidade nasal, característica próximas a condição 

mamaliaforme. 

 

Figura 69. Região basicraniana em Cynodontia mostrando as principais mudanças 

anatômicas. Notar a separação completa dos forames jugular e fenestra rotunda e o 

promontório no petrosal (com proótico e opistótico fusionados) em Mammaliaformes. 

Modificado de Rougier et al., (1992) e Luo et al., (1995). Abreviações: bs, basiesfenoide; bo, 

basioccipital; cp, cavum epiptericum; cpt, canal póst-temporal; fj, forame jugular; fo, fenestra 

ovalis; fr, fenestra rotunda; fpp, forame pterigo-paroccipital; oc, côndilo occipital; ops, 

opistótico; p, petrosal; po, proótico; pp, processo paroccipital; sp, sinus proótico; vfl, forame 

vascular na ala lateral do petrosal; VII, forame do nervo facial; XII, forame do nervo 

hipoglossal. Sem escala. 
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4. ANÁLISE INTEGRADORA DOS ARTIGOS DA TESE 

 

 Nesta seção são brevemente apresentados os conteúdos dos artigos desenvolvidos na 

Tese desde 2014 até o início de 2017, ressaltando as principais conclusões e problemáticas 

trabalhadas. O texto completo (publicado ou submetido) destes artigos está disponível na 

Parte II da Tese (Volume II). No total foram submetidos oito artigos, sendo três já 

publicados, e os outros em processo de avaliação. Estes cinco últimos foram submetidos 

entre julho de 2016 e janeiro de 2017. Particularmente um dos artigos (Artigo 8) foi 

submetido a uma revista de divulgação científica, como contribuição à difusão e 

popularização da Paleontologia. Além destes artigos, na Parte III da Tese se detalham 

outras publicações desenvolvidas durante o período da Tese que incluem artigos 

publicados/submetidos e resumos. 

 

ARTIGO 1 - Soares, M.B., MARTINELLI, A.G. & Oliveira, T.V. 2014. A new 

prozostrodontian cynodont (Therapsida) from the Late Triassic Riograndia 

Assemblage Zone (Santa Maria Supersequence) of Southern Brazil. Anais da 

Academia Brasileira de Ciências, 86(4): 1673-1691. DOI: 10.1590/0001-

37652014864 

 

Descrevemos um novo cinodonte prozostrodonte, Botucaraitherium belarminoi, do 

Triássico Superior da Zona de Associação de Riograndia, Sequência Candelária 

(Supersequência Santa Maria), coletado no afloramento Sítio Cerro Botucaraí, no município 

de Candelária, Rio Grande do Sul, Brasil. Botucaraitherium está baseado em um único 

espécime (MMACR-PV-003-T), o qual inclui dois fragmentos maxilares e a mandíbula 

esquerda, ambos com dentição parcial. As feições mandibulares e dentárias assemelham-se 

àquelas dos cinodontes Prozostrodon brasiliensis da ZA de Hyperodapedon, mais antiga, e 

Brasilodon quadrangularis e Brasilitherium riograndensis da mesma ZA de Riograndia. Na 

análise filogenética realizada, o táxon posicionou-se como mais derivado do que os 

tritilodontídeos, sendo o táxon-irmão de Brasilodon/Brasilitherium mais Mammaliaformes. O 

maior tamanho da mandíbula (maior que qualquer dos indivíduos conhecidos de 

Brasilodon/Brasilitherium dos sítios Sesmaria do Pinhal e Linha São Luiz) e a presença de 

um cíngulo lingual mais desenvolvido, entre outros caracteres, diferenciam Botucaraitherium 

dos outros já táxons conhecidos na ZA de Riograndia. Apesar de ser baseado em poucos 

elementos cranianos, ele constitui um novo componente faunístico do Triássico do sul de 
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Brasil, ressaltando a diversidade taxonômica e ecológica de cinodontes não-mamaliaformes 

de pequeno tamanho, proximamente relacionados à origem dos mamíferos.  

 

ARTIGO 2 - MARTINELLI, A.G. & Soares, M.B. 2016. Evolution of South 

American cynodonts. Contribuciones del Museo Argentino de Ciencias Naturales 

“Bernardino Rivadavia” 6: 183-197.  

 

Neste artigo é apresentada uma síntetisa de todo o registro fóssil de cinodontes de 

América do Sul, incluindo cinognátios (cinognatídeos, diademodontídeos e 

traversodontídeos) e probainognátios não-mamaliaformes (ecteninídeos, chiniquodontídeos, 

prozostrodontes), com aspectos anatômicos dos grupos e comentários taxonômicos e 

bioestratigráficos. São comentadas as discrepâncias entre as datações absolutas publicadas 

recentemente relativas ao Grupo Puesto Viejo (Mendoza, Argentina) e discutidas as 

implicações desses novos dados com respeito à bioestratigrafía baseada em tetrápodes 

continentais das Bacias Ischigualasto-Villa Unión, em Argentina, e Paraná, em Brasil. O 

trabalho possui numerosas ilustrações dos principais registros em ambos os países.  

 

ARTIGO 3 - MARTINELLI, A.G., Soares, M.B. & Schwanke, C. 2016. Two new 

cynodonts (Therapsida) from the Middle-early Late Triassic of Brazil and 

comments on South American probainognathians. PloS ONE 11(10): e0162945. 

Doi: 10.1371/journal.pone.0162945 

 

Neste artigo se descreve dois novos cinodontes do início do Triássico Superior do sul 

do Brasil. Um táxon, Bonacynodon schultzi, provem do Eocarniano da ZA de 

Dinodontosaurus, sendo esta correlacionada com a associação faunística da Formação 

Chañares (Bacia Ischigualasto-Villa Unión, Argentina). Filogeneticamente, B. schultzi 

constitui o grupo-irmão de Probainognathus jenseni, ambos incluídos na Família 

Probainognathidae. Esta família é reconsiderada e diagnosticada neste estudo. 

Bonacynodon, à diferença de outros probainognátios, possui caninos superiores com uma 

margem distal denticulada. Os dentículos são proporcionalmente maiores do que os 

observados em outros probainognátios (e.g., Ecteninion, Trucidocynodon) indicando a 

presença um morfótipo ecológico distinto. Devido à similaridade entre Bonacynodon e 

Probainognathus, se descreve e figura a dentição pós-canina deste último táxon baseado 

em materiais da Formação Chañares, depositados na Coleção Paleontológica de Instituto 

Miguel Lillo (Universidad Nacional de Tucumán, Argentina). Embora Probainognathus seja 



169 
 

 

um táxon conhecido há mais de 40 anos, a sua dentição pós-canina não estava descrita em 

detalhe, principalmente daqueles exemplares sem desgaste avançado.  

Adicionalmente se reestuda uma mandíbula com o último dente pós-canino 

preservado, que originalmente havia sido classificada como Cf. Probainognathus, da ZA de 

Santacruzodon (Carniano). Este material agora representa o holótipo de Santacruzgnathus 

abdalai. A morfologia da mandíbula e do pós-canino indicam uma proximidade filogenética 

com Prozostrodon da ZA de Hyperodapedon e Brasilodon/Brasilitherium e Botucaraitherium 

da ZA de Riograndia. A procedência estratigráfica do material é importante, já que 

cinodontes prozostrodontes são mais abundantes em rochas mais jovens (e.g., ZA de 

Hyperodapedon e Riograndia no Brasil; Formação Los Colorados, Argentina), indicando a 

presença do clado em estratos mais antigos (o que também é corroborado pela 

reinterpretação feita para Candelariodon – ver Artigo 6). Outro ponto desenvolvido neste 

artigo é a reavaliação de vários caracteres crânio-dentários de Protheriodon estudianti, 

originalmente publicado em 2006 por Bonaparte e colaboradores. Diferentes aspectos do 

palato primário e da dentição (e.g., número de incisivos, morfologia dos pós-caninos) são 

reavaliados e o holótipo é incluído, pela primeira vez, em uma análise filogenética. Como 

resultado, Protheriodon se posiciona como grupo-irmão de Prozostrodontia. O suporte para 

esta hipótese é baixo e, possivelmente, uma otimização futura na lista de caracteres deve 

afetar este posicionamento, podendo o táxon passar a se inserir dentro de Prozostrodontia.  

Os dois novos cinodontes descritos e a hipótese filogenética apresentada no artigo 

indicam que o grau em que o nosso conhecimento sobre cinodontes probainognátios se 

encontra é ainda incompleto. Também evidenciam a relevância do registro fóssil sul-

americano para a compreensão da evolução da linhagem que originou os mamíferos.  

 

ARTIGO 4 - MARTINELLI, A.G., Kammerer, C.F., Melo, T.P., Paes Neto, V.D., 

Ribeiro, A.M., Da-Rosa, Á.A.S., Schultz, C.L. & Soares, M.B. The African cynodont 

Aleodon (Cynodontia, Probainognathia) in the Triassic of southern Brazil and 

its bioestratigraphic significance. PloS ONE: Submetido. 

 

Neste artigo são descritos os primeiros registros do chiniquodontídeo Aleodon na 

América do Sul baseados em novos achados e na reinterpretação de alguns espécimes 

previamente referidos a Chiniquodon e a Traversodontidae indet. da ZA de 

Dinodontosaurus. O reconhecimento de pelo menos nove espécimes de Aleodon no Brasil 

baseado em materiais coletados há ~40 anos é significativo. Talvez, isto esteja indicando 

uma subestimação de alguns espécimes identificados preliminarmente como pertencendo a 

táxons aparentemente comuns (e.g., cinodontes em geral, Traversodontidae em particular) 
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da ZA de Dinodontosaurus, os quais aguardam preparação nas coleções científicas em que 

se encontram. Alguns dos espécimes atribuídos a Aleodon possuem a dentição bem 

preservada, permitindo comparações detalhadas com a espécie A. brachyramphus da 

Formação Manda (Tanzânia). Os materiais do Brasil apresentam caracteres significativos 

que permitiram reconhecer uma nova espécie. Esta nova espécie apresenta tamanho 

corporal maior que a espécie da Tanzânia, além de diferenças notórias na morfologia pós-

canina. A nova espécie brasileira mostra-se mais relacionada a  Aleodon sp. da Namíbia  do 

que àespécie da Formação Manda. No trabalho se diagnostica o gênero Aleodon (pouco 

conhecido apesar de existirem numerosos espécimes depositados em coleções europeias e 

africanas) e as espécies da Tanzânia e do Brasil.  

A presença de Aleodon no Brasil, com morfologia craniana similar a Chiniquodon, 

mas com caracteres dentários bastante distintivos, abre novas interrogações sobre a 

taxonomia deste último gênero, representado por diferentes morfótipos no Brasil e na 

Argentina, mostrando a necessidade de novos estudos. Também, embora não desenvolvido 

no presente trabalho, o fato de estes táxons apresentarem morfologias cranianas similares, 

mas morfologias dentárias díspares abre novas oportunidades de interpretaçãoes macro-

evolutivas que serão desenvolvidas em trabalhos futuros.  

Os registros de Aleodon do Brasil são encontrados em diferentes localidades do Rio 

Grande do Sul e, em alguns casos, os espécimes estavam associados ao traversodontídeo 

Luangwa. Com isso, inferências bioestratigráficas são desenvolvidas, indicando a 

possibilidade que a ZA de Dinodontosaurus represente duas sub-associações com faunas 

distintas, ao invés de somente uma. No entanto, a falta de dados estratigráficos precisos de 

muitos dos espécimes fósseis previamente coletados nesta ZA dificulta uma análise mais 

detalhada. Apesar disso, foi feito um levantamento de todos os registros de tetrápodes da 

ZA de Dinodontosaurus (com base em visitas a coleções e dados bibliográficos) versus as 

suas localidades de coleta para uma análise de similaridade entre elas. No trabalho também 

são discutidas as relações bioestratigráficas com bacias da Argentina e de outros países da 

África, ressaltando pontos problemáticos sobre a bioestratigrafía baseada em tetrápodes. 

Aleodon e Luangwa, entre outros táxons, reforçam as similaridades entre as associações 

triássicas do Brasil e da África continental/insular. Adicionalmente se discute no artigo a 

mistura de táxons presentes na ZA de Santacruzodon tendo como base o novo conjunto de 

achados da última década. Nos Materiais Suplementares deste artigo também se adiciona 

informação relevante sobre os principais sítios com registros da fauna da ZA de 

Dinodontosaurus no Rio Grande do Sul.  

Existem pontos abordados neste trabalho, como a taxonomia e os aspectos macro-

evolutivos dos chiniquodontídeos, as problemáticas concernentes às correlações 

bioestratigráficas entre diferentes sítios do Triássico do Rio Grande do Sul e destes com 
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outras bacias gondwánicas, que ainda necessitam maior estudo e coleta de novos dados 

(trabalhos de campo, datações, preparação de espécimes, descrições anatômicas e 

análises cladísticas mais abrangentes etc.). 

 

ARTIGO 5 - MARTINELLI, A.G., Eltink, E., Da-Rosa, Á.A.S. & Langer, M.C. A new 

cynodont (Therapsida) from the Hyperodapedon Assemblage Zone (upper 

Carnian-Norian) of southern Brazil improves the Late Triassic 

probainognathian diversity. Palaeontology: Submetido. 

 

Um novo cinodonte Prozostrodontia da ZA de Hyperodapedon é descrito. Foi achado 

na região de Alemoa (Santa Maria) durante a preparação dum bloco contendo 

dinossauromorfos. O material consiste em uma mandíbula com a dentição bem preservada, 

aportando dados significativos para a diversidade e a morfologia dos Prozostrodontia. A 

mandíbula é similar à de Brasilodon/Brasilitherium da ZA de Riograndia, e compartilha 

também caracteres com dromaterídeos da América do Norte. Além da anatomia mandibular, 

a dentição também o relacionada à Brasilodon/Brasilitherium no que tange a relação das 

cúspides principais, a presença de cúspides cingulares linguais, e a constrição na raiz. A 

inclusão deste novo táxon na mesma matriz filogenética usada no artigo da descrição de 

Bonacynodon resultou numa politomia: novo táxon + (Brasilitherium+Brasilodon) + 

Adelobasileus + (Morganucodon+Sinoconodon). A ausência de muitos caracteres no novo 

táxon e, também, em Adelobasileus geram problemas para a resolução deste clado. Não 

obstante, a hipótese filogenética resultante mostra uma posição bem derivada do novo 

táxon, colapsado com mamaliaformes basais. Ainda, a proveniência estratigráfica do novo 

material (ZA de Hyperodadepon, Sequência Candelária) é relevante, uma vez que aumenta 

a diversidade de prozostrodontes derivados em rochas mais antigas que a ZA de 

Riograndia. Comparações com Therioherpeton cargnini são feitas, descartando a 

possibilidade que a mandíbula do novo táxon seja referível a essa espécie. Também se 

compara o novo material com numerosos táxons da América do Norte, Europa e Índia, 

baseados em dentes isolados, que também apresentam morfologias dentárias similares, 

embora diferenciáveis do  novo táxon.  

Na discussão do artigo a dentição pós-canina de Therioherpeton é reestudada, o que 

revelou significativas diferenças com relação às interpretações feitas por outros autores.  

Uma nova reconstrução dos pós-caninos superiores e inferiores é proposta. Ao mesmo 

tempo, se demonstra a presença de um forame ectepicondilar no úmero de Therioherpeton, 

estrutura esta que foi previamente considera como ausente. Com essa nova interpretação, o 

úmero passa a apresentar a condição similar de outros cinodontes não-mamaliaformes. 
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Essas reconsiderações foram incluídas na matriz filogenética e usadas nas comparações 

com o novo táxon descrito nesse trabalho. Por último, são considerados aspectos 

anatômicos e taxonômicos de Charruodon tetracuspidatus, indicando que é um táxon válido, 

porém não proximamente relacionado à Therioherpeton, como proposto previamente. 

Possivelmente, Charruodon represente um membro de um grupo de cinodontes 

probainognátios ainda pobremente representado no registro fóssil. 

 

ARTIGO 6 - MARTINELLI, A.G., Soares, M.B., Oliveira, T.V, Rodrigues, P.G., & 

Schultz, C.L. The Triassic eucynodont Candelariodon barberenai revisited and 

the early diversity of stem prozostrodontians. Acta Palaeontologica Polonica: 

Submetido. 

 

 Nesta contribuição se reestuda o material holótipo de Candelariodon barberenai da 

ZA de Dinodontosaurus, procedente do sul de Candelária, Rio Grande do Sul, o qual foi 

originalmente publicado por Oliveira e colaboradores em 2011. Candelariodon foi 

considerado como um Eucynodontia incertae sedis pelos referidos autores, sendo 

comparado principalmente com Aleodon brachyramphus e Cromptodon mamiferoides devido 

à morfologia do quinto pós-canino inferior (pc5). Neste artigo se reinterpreta a morfologia do 

pc5 e o dente pós-canino isolado considerado como pertencente à dentição superior é agora 

considerado como um pós-canino inferior posterior. As homologias das cúspides dos pós-

caninos ao longo da filera dentária são reconsideradas, ressaltando-se as semelhandas com 

táxons de Prozostrodontia, tais como Prozostrodon, Botucaraitherium, 

Brasilodon/Brasilitherium e mamaliaformes. Ainda a morfologia do dentário mostra-se similar 

à presente em Prozostrodon. A inclusão de Candelariodon dentro do clado Prozostrodontia 

apoia novamente a ideia de uma radiação deste grupo ainda no Triássico Médio, 

considerando que esta forma e outras como Protheriodon e Santacruzgnathus encontram-se 

diversificadas bem no inicio do Triássico Superior (Neoladiniano-Eocarniano).   

 

 

ARTIGO 7 - Pacheco, C.P., MARTINELLI, A.G., Pavanatto, A.E.B., Soares, M.B. &  

Dias-da-Silva, S. Prozostrodon brasiliensis, a probainognathian cynodont from 

the Late Triassic of Brazil: second record and improvements on its dental 

anatomy. Historical Biology. Submetido. 
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 O segundo espécime de Prozostrodon brasiliensis é descrito e comparado com o 

holótipo. Ele consiste em uma mandíbula com dentição parcial, sendo ~25% menor que o 

material holótipo, considerado um individuo juvenil. O estudo deste material aporta novos 

dados sobre as mudanças morfológicas em dois estádios ontogenéticos diferentes e, 

mesmo que baseadas em somente dois exemplares, permitem observar uma maior 

complexidade na dentição pós-canina no individuo adulto (i.e., individuo maior). O 

reconhecimento destas modificações ao longo da ontogenia é importante para estudar 

questões tanto macro-evolutivas como taxonômicas na linhagem que originou o clado 

Mammaliaformes. Também, considerações bioestratigráficas ao nível regional são 

esboçadas para localidades com tetrápodes da ZA de Hyperodapedon no Rio Grande do 

Sul, Brasil.  

 

ARTIGO 8 - Martinelli, A.G., Soares, M.B. & Forasiepi, A.M. A la par de los 

dinosaurios: Cinodontes y Mamíferos del Mesozoico en América del Sur. 

Ciencia Hoy - Volumen especial: Submetido. 

  

Neste artigo são detalhados os últimos achados de cinodontes e mamíferos do 

Mesozoico sul-americano mostrando a diversidade e a importância do grupo. O texto é 

ilustrado com cladogramas didáticos e reconstruções de táxons que não são comuns em 

outros meios científicos. Este trabalho fará parte de um volume especial  intitulado “Los 

dinosaurios y su tiempo” da revista argentina Ciencia Hoy, que possui avaliação ad hoc dos 

manuscritos como nas revistas científicas indexadas.  

 

4.1. Considerações Finais 

 

 O estudo dos cinodontes probainognátios da América do Sul é certamente 

importante para compreender os passos anatômicos prévios à origem dos mamíferos. E, 

particularmente, no Triássico do Brasil e da Argentina são conhecidos os táxons mais bem 

preservados, ilustrando uma sequência temporal não registrada em nenhuma outra parte do 

mundo. Mesmo que existam inúmeros estudos taxonômicos, filogenéticos, paleobiológicos, 

macro-evolutivos e bioestratigráficos com ênfase em cinodontes, numerosos aspectos 

destes temas ainda necessitam ser melhor compreendidos, sendo  necessários mais 

trabalhos de campo para o achado de novos materiais, o uso de novas metodologias (e.g., 

µCts, análises macroevolutivos quantitativos) e estudos interdisciplinares.  
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Os artigos apresentados nesta Tese, revelando novos táxons e abordando distintas 

questões relativas aos Probainognathia, aportam novos dados ao conhecimento sobre a 

evolução dos cinodontes, e, ao mesmo tempo, abrem novas questões, perspectivas e 

estudos. Isso mostra que ainda estamos dando os passos iniciais nesta temática e que 

ainda é necessário muito aprofundamento nesta linha de pesquisa. Os resultados não 

submetidos sobre a taxonomia e ontogenia de Brasilodon, Brasilitherium e Minicynodon 

serão parte de um artigo (i.e., "Cranial anatomy, tooth replacement, and taxonomical 

reappraisal of Brasilodon, Brasilitherium and Minicynodon, and their implicances for the 

sister group of mammaliaforms") com implicações para o estudo das variacões morfológicas 

prévias à origem dos Mammaliaformes. Durante o desenvolvimento da Tese a coleta de 

inúmeros dados em coleções científicas nacionais e internacionais, o achado de materiais 

inéditos em trabalhos de campo realizados em diferentes Zonas de Associação do Brasil 

(Supersequência Santa Maria) e da Argentina (Formações Chañares, Ischigualasto e Los 

Colorados), e a realização de microtomografias de alta resolução de cinco táxons 

(Brasilodon/Brasilitherium/Minicynodon, Riograndia, Irajatherium, Prozostrodon, 

Exaeretodon) abrangendo cerca de 30 espécimes, forneceram informações que estão longe 

de se esgotar, as quais serão à base de futuros estudos dentro de um projeto de pós-

doutorado que visa continuar esta temática. Sendo assim, meu objetivo é aprofundar os 

aspectos estudados (e.g., taxonomia, sistemática, bioestratigrafia etc.), juntamente com 

outros (e.g., ontogenia, macroevolução) a partir dos dados já coletados aliados à 

prospecção de localidades já conhecidas e de novas localidades, tanto no Brasil como na 

Argentina. Neste sentido, a parceria já firmada com vários pesquisadores e com diferentes 

instituições será fundamental para o desenvolvimento deste projecto geral e de trabalhos 

particulares. 
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