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RESUMO

Dicynodontia é o maior e mais diverso grupo dentre os terapsidos anomodontes e teve uma
distribuigdo global. Surgiram no Mesopermiano e desapareceram no Neotriassico, sendo uma
das poucas linhagens a sobreviver a extingdo em massa Permo-Triassica. Considerados como
os consumidores primarios de sua época, desenvolveram uma grande diversidade e
plasticidade ecologica, atingindo diversos tamanhos. Dinodontosaurus turpior, uma espécie
de dicinodonte de grande porte que viveu no Tridssico Médio, é aqui proposto como sendo
um animal de habitos gregarios e capaz de construir abrigos subterraneos, com base no estudo
de uma associagdo de dez ou mais individuos juvenis de D. Turpior, coletada em 1970 no
municipio de Candeléria/RS, pertencente a colecdo de Paleovertebrados da UFRGS. Esta
agregacdao ¢ considerada uma evidéncia de comportamento gregario para a espécie,
considerando que a mesma fosse K-estrategista (fémeas tendo em média um filhote), além de
indicar um cuidado parental por parte do bando. O fato da associagdo ser monotipica e
monoespecifica, aliado ao modo de ocorréncia dos individuos (totalmente completos e
articulados, aglomerados muito proximamente entre si ou mesmo parcialmente sobrepostos,
com alguns apresentando posigdes naturais e outros fortemente deformados) sugere que os
individuos morreram soterrados, provavelmente pelo colapso de um abrigo subterraneo,
embora ndo existam registros referentes as caracteristicas da rocha encaixante no momento da
coleta. Evidéncias anatdmicas e filogenéticas sugerem que um habito escavador, herdado de
taxons mais basais reconhecidamente fossoriais, € plausivel para a espécie, apesar do grande
tamanho. Comparagdes com espécies atuais mostram que a unido de habitos gregarios e
escavadores pode ser altamente vantajosa para uma espécie, especialmente para os filhotes,
pela unido do cuidado parental com a construg@o de abrigos, que servem para protecao contra
predadores e para gerar microclimas mais amenos em relagdao ao ambiente externo.

Palavras-chave: Dicynodontia. Tafonomia. Paleoecologia. Gregarismo. Construg@o de toca.



ABSTRACT

Dicynodontia is the greater and most diverse group of therapsid anomodonts, having a global
distribution. They lived from Middle Permian to Late Triassic, being one of the few lineages
to survive to P-T mass extinction. Considered the primary consumers at their time, they
developed a great diversity and ecological plasticity, attained several sizes. Dinodontosaurus
turpior, a big sized species of dicynodont from Middle Triassic, is here proposed as an animal
with gregarious behavior and capable of digging, based on the analysis of an association
formed by ten or more juvenile individuals collected in 1970 at Candelaria municipality/RS
and housed at UFRGS’s collection. This aggregation is considered an evidence of gregarious
behavior considering a K-strategy for the species (one puppy per female), and also indicates
parental care from the herd. The association is monospecific and monotipic, composed by
specimens totally complete and articulated, closely packed (some of them partially
superposed one to another) and showing both natural and distorted anatomical positions,
suggesting they died buried, probably due to the collapse of an underground shelter, although
does not exist sedimentological records regarding to the collection. Anatomical and
phylogenetic evidence suggest that an excavator habit, inherited from more basal taxa that are
recognized as fossorial is plausible for the species, despite its large size. Comparisons with
current species show that the union of gregarious habits and routers can be highly
advantageous to a species, especially for the young, by the union of the parental care with the
construction of shelters, which serve to protect them against predators and to generate milder
microclimates relative to the external environment.

Key words: Dicynodontia. Taphonomy. Paleoecology. Gregarism. Burrow making.



1 INTRODUCAO

Dicynodontia é o maior e mais diverso grupo dentre os anomodontes, representado por
cerca de 59 géneros (Frobisch, 2009), uma linhagem extinta de sinapsidos terapsidos (Figl)
que se distribuiu globalmente entre 0 Mesopermiano (Green et al., 2010) e o Neotridssico
(Botha-Brink & Angielczyk, 2010; Ray et al., 2010; Rubidge & Sidor, 2001). Uma polémica
ocorréncia em rochas cretaceas da Australia, descrita como um dicinodonte por Thulborn &
Turner em 2003, foi mais tarde redefinida por Agnolin ef al, em 2010, como sendo um

crocodilo baurusuquideo.
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Figura 1 — Cladograma do grupo Synapsida, evidenciando a posi¢cdo do clado Dicynodontia (Desenho da
autora).

Sua ampla distribuicdo paleogeografica estende-se em bacias sedimentares atualmente
localizadas na Africa, América do Norte, América do Sul e Antartida (Morato, 2006), o que
lhes confere uma grande significdncia na Dbioestratigrafia terrestre (Botha-Brink &
Angielczyk, 2010). Adquiriram um alto nivel de diversidade e abundéancia durante o
Permiano, sofrendo uma grande redu¢do com a extingdo Permo-Tridssica, recuperando-a em
parte até sua extingdo total (Rubidge & Sidor, 2001).

Considerados como os herbivoros dominantes dentre os vertebrados durante todo o
seu periodo de existéncia (Botha-Brink & Angielczyk, 2010), caracterizavam-se basicamente

pela extrema reducdo dentéria, com a pré-maxila, a regido anterior da maxila e do dentério



formando um bico, provavelmente recoberto por processos corneos em vida (Morato, 2006).
Além disso, eram caracterizados, na maioria das formas, por duas proeminentes presas
caniniformes - que ddo nome ao grupo - e¢ grandes fenestras temporais, que abrigavam
poderosos musculos mandibulares que eram utilizados para promover um movimento
propalinal da mandibula. Esta mecanica mastigatoria ¢ uma das principais explica¢des para
seu sucesso evolutivo (Green et al., 2010; Morato, 2006). Estudos com pds-cranios sugerem
que eram animais poderosos, com o membro anterior mantendo uma postura aduzida
(sprawling) enquanto o membro posterior podia adotar ambas as posi¢des, aduzida ou

abduzida (upright), dependendo do tdxon (Rubidge & Sidor, 2001) (Fig2).
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Figura 2 — Reconstru¢do de um dicinodonte generalizado, demonstrando a morfologia basica das espécies
do grupo, por James Robins (2009).



De maneira geral, dicinodontes permianos eram pequenos ¢ altamente diversos (com
cerca de 72 espécies), enquanto os triassicos tinham uma menor diversidade e grande tamanho
(aproximadamente 48 espécies, Frobisch, 2009)(Fig3). O mecanismo que gerou o
desenvolvimento do porte ainda € pouco conhecido, devido & menor atengdo que o
dicinodontes tridssicos recebem comparativamente aos permianos (Green et al., 2010).
Estudos com histologia 6ssea tém fornecido novas informagdes acerca destas caracteristicas e
da paleoecologia deste e de outros grupos de tetrapodes (Botha-Brink & Angielczyk, 2010),
comparando dados obtidos das analises da microestrutura 6ssea, de diversas espécies fosseis e
atuais. Estes sdo, principalmente, a matriz principal do osso (com enfoque no cortex), grau de
vascularizagdo, tipos de anéis lamelares (quando observados) e espessura do cortex, dentre
outros. Entre as caracteristicas gerais observadas no grupo Dicynodontia estdo um cortex
espesso, que pode indicar tanto habitos de vida aquaticos ou semi-aquaticos (onde sua fungéo
¢ sobre a flutuabilidade) quanto habitos fossoriais (com fungdo na resisténcia dssea), uma alta
vascularizagdo, que pode indicar um metabolismo mais acelerado, onde a matriz dssea
demanda uma grande quantidade de energia para se desenvolver e a presenca de anéis
lamelares, que pode indicar uma desaceleracdo no crescimento, causada por motivos como

escassez de alimentos.

Figura 3 — Reconstrucdes dos esqueletos de Pristerodon, um dicinodonte de pequeno porte do Permiano, e
de Kannemeyeria, dicinodonte Triassico de grande porte. Escalas de S0cm. Adaptado de Ray (2006).



O porte das espécies do grupo podia variar desde 20 centimetros a mais de 3 metros de
comprimento, como no caso dos kannemeyerideos (Ray et al., 2010), um dos maiores grupos
de dicinodontes tridssicos, ¢ o habito incluia desde formas semi-aquaticas, pequenos
escavadores a grandes pastadores (Frobisch, 2009). Estes ultimos, muito provavelmente,
viviam em grupos, comportamento evidenciado por registros de concentragdes de pegadas
(Marsicano et al., 2010), tafocenoses incluindo associa¢des de individuos com estagios
ontogenéticos distintos e abundancia de coprolitos (Da Rosa ef al., 2004).

Dinodontosaurus turpior (Huene, 1935; Cox, 1965 apud Morato, 2006) é uma espécie
de grande porte, medindo cerca de 2 metros de comprimento em seu maximo e pesando ao
redor de 300kg (Fig4), encontrada em sedimentos do Mesotridssico da América do Sul, em
depositos da Argentina e — principalmente — do Brasil (Morato, 2006).

O objetivo do presente trabalho ¢ apresentar uma analise tafondmica de uma
associacdo fossil composta por cerca de dez individuos juvenis de Dinodontosaurus, e discutir
a influéncia dos resultados na interpretacdo da paleoecologia do grupo Dicynodontia,

incluindo implicagdes acerca de comportamento gregario e utilizagdo de abrigos subterraneos.

Figura 4 — Reconstruciio de Dinodontosaurus turpior, de Dmitry Bogdanov (2009). Escala de 1m.
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2 AREA DE ESTUDO

O intervalo associado ao Meso e Neotriassico do Rio Grande do Sul, denominado de
Supersequéncia Santa Maria, aflora em uma estreita ¢ alongada faixa leste-oeste, na regiao
central do Estado (e sobre o Escudo Sul-Riograndense de forma pontual), enquanto o
Eotriassico — da Supersequéncia Sanga do Cabral — aflora também no Uruguai (Fig5).

Estas unidades t€ém grande importancia paleontologica. Nos depdsitos eotridssicos
ocorrem fosseis de répteis procolofonideos e anfibios temnospondilos. Ja no pacote meso e
neotriassico ocorrem dinossauros, rincossauros, tecodontes, cinodontes, dicinodontes,
esfenodontideos ¢ ainda apresenta registros da flora Dicroidium, troncos silicificados de
Conipherales, insetos, conchostraceos e peixes (Zerfass, 2003).

O Triassico caracterizou-se pela profusdo da sedimentacdo continental — devido ao
soerguimento generalizado da massa continental gerado pela consolidagdo do Pangea. O
interior deste gigantesco continente era composto por vastas planicies submetidas a um clima
arido ou semi-arido, com um contexto paleogeografico que favoreceu a irradiagdo de grupos
bem adaptados a aridez, como répteis, os mamiferos e as coniferas (Zerfass, 2003) (Fig6).

Em termos litoestratigraficos, o pacote Meso-Neotriassico da Bacia do Parana é
composto pelas formagdes Santa Maria e Caturrita. A primeira, na qual ocorre D. Turpior, é
subdividida em dois membros: Passo das Tropas, caracterizado por arenitos médios a finos, e
Alemoa, predominantemente constituido por pelitos macigos a laminados, avermelhados, com
localizadas intercalacdes areniticas finas. Estes depdsitos sdo interpretados como um sistema
fluvial — variando de anastomosado a meandrante — onde os siltitos se depositariam na
planicie de inundagdo enquanto as lentes arenosas representam depoésitos de canal (Morato,
2006; Bertoni-Machado et al., 2008; Bertoni-Machado, 2008). Juntamente com as Formagdes
Sanga do Cabral (Permiano Superior — Tridssico Inferior), e Caturrita (Tridssico Superior),

sobrejacente, compdem o Grupo Rosario do Sul (Da Rosa et al., 2004) (Fig7).
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Figura 5 — Mapa geoldgico do Rio Grande do Sul, com as rochas Mesotriassicas em vermelho, daonde

provém os materiais associaveis a Dinodontosaurus. Abaixo, quadro representando o destaque em preto

do mapa acima, mostrando os principais municipios com afloramentos Mesotriassicos. A seta em

vermelho indica a localizacio do municipio de Candeldria, local onde foram coletados os dez juvenis de D.
turpior aqui discutidos (modificado de Zerfass, 2003).
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Figura 6 — Reconstrugio paleogeografica para o Tridssico Inferior-Médio (~251-245 Ma). A estrela indica
a regifo relativa ao Rio Grande do Sul. Adaptado de Ron Blakey (2011).

Figura 7 — Reconstru¢io paleoambiental de uma regido lacustrina do Triassico Médio da Argentina.
Ilustragdo de Ezequiel Vera. (Marsicano et al. 2010)
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Os principais afloramentos de onde se coletam materiais associdveis a
Dinodontosaurus ocorrem proximos ao municipio de Candelaria (regido de Pinheiros) e entre
os municipios de Sao Pedro do Sul e Mata (regido de Chiniqua). Nestes locais, afloram as
camadas basais da Formagdo Santa Maria, de idade mesotridssica, sendo que as paleofaunas
ali encontradas foram denominadas, por (Barberena et al., 1985b), respectivamente, como
Faunas Locais de Pinheiros e Chiniqua, com equivaléncia bioestratigrafica com a Fauna de
Los Chafiares, na Argentina. As faunas locais de Pinheiros e Chiniqua também sdo, em varios
trabalhos, reunidas numa mesma unidade bioestratigrafica formal, denominada Cenozona de
Therapsida (Barberena et al., 1985b; Scherer et al., 1995) ou ainda Zona-Associagdo de
Dinodontosaurus (Barberena et al., 1985a; Lucas, 2001). No Brasil, o registro de
dicinodontes tridssicos inclui, além de Dinodontosaurus, os géneros Staleckeria Huene, 1935,
também do Mesotriassico (Forma¢do Santa Maria), ¢ Jachaleria Bonaparte, 1971, do

Neotriassico (Formagdo Caturrita) (Morato, 2006).

3 MATERIAL E METODOS

Em janeiro de 1970 foram coletados dez espécimes juvenis de Dinodontosaurus
turpior, na localidade Sanga Hintz, municipio de Candelaria (Fig8, Tabl). Os dez individuos
foram encontrados intimamente associados, tendo sido coletados em nove blocos. Apds uma
preparacdo parcial em laboratoério, os materiais foram tombados na Cole¢do do Setor de
Paleovertebrados da UFRGS. Uma segunda e mais detalhada etapa de preparagdo foi efetuada
durante a década de 1990, por meio de processos mecanicos € quimicos, com utilizagdo de
acidos (Morato, 2006).

Durante a coleta, ndo foi efetuada nenhuma tomada de informagdes de carater
tafonomico, fato este que restringiu enormemente o grau de certeza das inferéncias
paleoecologicas que foram investigadas no presente trabalho. Ao mesmo tempo, entre uma
etapa de preparagcdes e outra, ocorreu a mudanca da cole¢do fossilifera do Setor de
Paleovertebrados do Campus Central para o Campus do Vale da UFRGS, sendo que os
materiais dos diversos individuos acabaram sendo misturados uns aos outros, gerando nova
perda na qualidade das informagdes. Existe, inclusive, a suspeita de que nessa mistura tenham
sido incluidos materiais de outros fosseis, ndo relacionados a associagdo juvenil original.

Nesse contexto, dados referentes as posigoes relativas dos espécimes entre si e a orientagado

14



espacial do conjunto dentro da rocha foram perdidos (Morato, 2006), gerando um problema
basico para a interpretacdo tafondomica do material. Algumas poucas informagdes da época da
coleta ddo conta de que os juvenis foram encontrados de tal forma associados que, para os
fins de coleta e preparagdo, os individuos tiveram de ser separados a forga, de modo que
algumas partes dos esqueletos foram retiradas das possiveis posi¢des de articulagdo e outras
podem ter sido perdidas (C. L. Schultz, com. pess.). Existe também uma discordancia acerca
do niimero de individuos encontrados (variando entre 9 e 12), bem como sobre o local exato
no qual foi coletada a associagdo, havendo informagdes de que a real localidade seria a Sanga

Menezes, proxima a Sanga Hinz, também no municipio de Candelaria.

Figura 8 — Foto dos dez espécimes juvenis de Dinodontosaurus montados para exposicio no Museu de
Paleontologia da UFRGS (No canto superior direito ha um adulto nio-relacionado a tafocenose) (foto de
C. Schultz).
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Tabela 1. Descricio geral dos espécimes estudados, atribuidos ao género Dinodontosaurus.

Espécime

Estagio
ontogenético

Descricio geral

UFRGS-PV-
0111-T

Juvenil (-)

Cranio ndo preservado. Coluna parcial, articulada em uma unica seqiiéncia,
com segmentos proximais das costelas e cintura pélvica completa. Parte
proximal dos fémures ainda associados a cintura, mas voltados dorsalmente, em
articulagdo ndo natural. Fémures partidos na metade da haste. Demais ossos dos
membros, quando presentes, se encontram dissociados e fraturados.

UFRGS-PV-
0112-T

Juvenil (-)

Cranio com suturas destacadas, associado a coluna, que se encontra
praticamente completa (talvez faltando apenas um ultimo centro caudal, além
de alguns elementos menores), apresentando-se arqueada, com uma
consideravel inflexdo na base da cauda. Costelas ndo estdo preservadas, a nao
ser por segmentos proximais. Ossos do esqueleto apendicular dissociados e
fraturados.

UFRGS-PV-
0113-T

Juvenil (19,4cm)

Esqueleto quase completo e bem preservado, embora apresente alguma
deformagdo. O cranio foi separado do resto do esqueleto e se encontra ainda
associado com a mandibula. Fora a por¢do proximal, ainda encerrada na matriz
e danificada para a retirada do cranio, a coluna esta bem preservada e completa,
faltando apenas alguns elementos caudais; ela apresenta duas inflexdes de
praticamente 90°, proximas a quinta e a 12* vértebra; esta dividida em trés
segmentos articulados. Algumas costelas dorsais estdo completas, mas a
maioria apresenta apenas a por¢do proximal preservada. Algumas caudais
ausentes, assim como elementos do autopddio.

UFRGS-PV-
0114-T

Juvenil (15,9cm)

Esqueleto parcial, com cranio e mandibula associados. Pos-cranio ndo se
encontra muito bem preservado, comprimido e emaranhado. Seqiiéncia
vertebral faltando elementos cervicais e caudais. Cinturas pélvica e escapular
associadas, com alguns elementos dos membros presentes.

UFRGS-PV-
0115-T

Juvenil (18,6cm)

Esqueleto praticamente completo, estando o cranio separado do restante do
esqueleto. Em relagdo a UFRGS/PVO0113T, esse material apresenta as costelas
mais completamente preservadas, além de todos os elementos do autopddio
preservados e articulados. A coluna descreve um arco suave, mas, em vista
anterior, o esqueleto como um todo sofre uma distor¢do dextral, resultante de
uma compressdo predominentemente dorso-ventral. O uUmero esquerdo se
encontra deslocado de sua articulag@o, e todos os membros parecem estar em
flexdes pouco naturais.

UFRGS-PV-
0116-T

Juvenil (17,9cm)

Esqueleto quase completo, no qual faltam apenas elementos dos membros
posteriores e vértebras caudais. Todas as pecas, incluindo cranio e mandibula,
ainda se encontram associadas, mas a por¢do posterior esta mais desarticulada,
com elementos se sobrepondo aleatoriamente. O poscranio se encontra limitado
em um plano quase continuo.

UFRGS-PV-
0117-T

Juvenil (-)

Crénio nio preservado. E representado por uma seqiiéncia bastante completa da
coluna vertebral, se iniciando nas cervicais, com fragmentos das costelas
associados. Se encontra intercalado ao esqueleto UFRGS/PVO119T.

UFRGS-PV-
0118-T

Juvenil (17,2cm)

Cranio parcialmente preservado com mandibula, apresentando ainda uma
seqiiéncia de vértebras bastante completa, faltando apenas as caudais terminais.
Cintura pélvica, fémur esquerdo e elementos da cintura escapular associados a
coluna. Demais ossos longos dos membros presentes, desarticulados. Pos-
cranio comprimido dorso-ventralmente.

UFRGS-PV-
0119-T

Juvenil (-)

Esqueleto parcial com cranio apresentando uma fratura que corta a regido
rostral. Coluna razoavelmente completa, separada em quatro segmentos
articulados, onde faltam apenas partes do atlas e algumas caudais. Costelas
pouco preservadas. Elementos da cintura pélvica

desarticulados, alguns associados a coluna, mas um ilio direito esta isolado.
Alguns elementos dos membros e da cintura escapular estdo presentes, faltando
o membro posterior esquerdo. Estd preservado sobrejacente ao esqueleto
UFRGS/PVO117T.

UFRGS-PV-
0120-T

Juvenil (17,3cm)

Esqueleto parcial com cranio, elementos das cinturas e algumas costelas e 0ssos
longos dos membros preservados. A seqiiéncia da coluna se encontra bem
completa, faltando apenas alguns elementos caudais. O esqueleto se encontra
bastante comprimido dorso-ventralmente.

Nota: Nas indicagdes inferidas de estagio ontogenético, o nimero entre parénteses representa o comprimento do
cranio, medido desde a extremidade da pré-maxila até a base do condilo occipital (dados que ndo puderam ser
medidos sdo indicados por hifens) (Adaptado de Morato, 2006).
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Estas incertezas sobre os dados de coleta e registro dificultaram imensamente um
estudo tafondémico e paleoecologico razoavelmente confidvel, considerando que as duvidas
predominam sobre as certezas relacionadas aos dados basicos para um estudo deste tipo.
Contudo, se considerarmos que as informagdes sobre a associacdo estejam em sua maioria
corretas, nos deparamos com um caso no minimo peculiar e algo raro no registro fossil, de
uma associagdo monotipica e monoespecifica de diversos individuos juvenis, todos num
mesmo estagio ontogenético de desenvolvimento, que morreram soterrados em conjunto.

Sendo assim, o método utilizado foi utilizar os dados disponiveis (incertos ou nao) e
fazer uma analise tafondmica, para assim saber mais acerca do possivel evento que soterrou
os esqueletos. A partir deste resultado, ¢ com base em pesquisas bibliograficas e analogias
com animais atuais e extintos, foram feitas consideracdes acerca do comportamento da

espécie que pudesse explicar o contexto no qual a associa¢do aqui discutida estava.

4 ANALISE TAFONOMICA

Em 1969, Voorhies (apud Bertoni-Machado et al., 2008) estudou a dindmica do
transporte de restos animais e sua implicagdo na tafonomia de espécimes fosseis, observando
que ossos em ambientes fluviais se comportam de acordo com sua morfologia e tamanho,
sendo geralmente afetados por correntes hidraulicas. Tafocenoses de restos de vertebrados
desarticulados e/ou fragmentados podem ser resultantes de transporte hidraulico ou biogénico.

As rochas peliticas maci¢as do Triassico do Rio Grande do Sul ndo apresentam
evidéncias de paleocorrentes, o que seria indicativo de deposi¢do do sedimento por suspensao,
portanto, pode-se abandonar a hipotese de transporte hidraulico (de alta energia) para
tafocenoses encontradas nessas rochas. Além disso, estas tafocenoses, em geral encontram-se
extremamente tendenciadas, ocorrendo um grande predominio de elementos cranianos em
detrimentos dos pds-cranianos ou fosseis densamente empacotados (isto ¢, intimamente
associados), fei¢cdes caracteristicas de concentragdes alteradas por acdo de
predadores/necrofagos.

Nos ecossistemas atuais, observa-se que predadores/necréfagos costumam
desmembrar a carcaga para levar partes para longe — seja para alimentar seus filhotes ou para
um local mais seguro. Geralmente cranios e mandibulas sdo os elementos menos nutritivos,

usualmente descartados pelos predadores. Esse mesmo tipo de estratégia poderia ser esperado
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para os carnivoros nos ecossistemas antigos, onde o valor nutricional da parte da presa e
também o grau de dificuldade para arranca-la da carcaga contribuiriam para uma seletividade

no desmembramento para transporte (Bertoni-Machado et al., 2008).

4.1 A hipoétese de predacio / necrofagia

Ao se observar a tafocenose composta pelos (cerca de) 10 individuos juvenis de
Dinodontosaurus  turpior, pode-se excluir a hipotese de wuma acumulagdo por
predacdo/necrofagia pela auséncia de desmembramento dos esqueletos e/ou marcas de dentes
Ou garras nos 0ssos.

De fato, varios dos espécimes apresentam seus esqueletos ndo totalmente completos,
em maior ou menor grau. Entretanto, ndo se observa um padrdo de “auséncia”, ou seja, ndo ha
uma seletividade dos ossos que faltam — o que indicaria o citado comportamento de selegéo
por valor nutricional da carcaga. Temos desde individuos completos a espécimes que ndo tém
parte dos membros (ou mesmo membros inteiros); juvenis sem cradnio e com pds-cranio
praticamente completo; outros com mandibula, associada ou ndo, ¢ outros sem; até mesmo

um cranio incompleto isolado, que se resume a regido occipital e teto (Fig9).

UFRGS-PV-0111-T

50

es - escapula

a - autopddio

r - radio

u - ulna

cp - cintura pélvica ft ft 10
f - fémur

t - tibia

fi - fibula

fo - foramen occipital
fp - foramen pineal

ft - fenestra temporal

UFRGS-PV-7?2-T

Figura 9 — Acima, esqueleto do individuo UFRGS-PV-0111-T, onde h4 a auséncia (provavelmente
ocorrida durante ou apés a coleta) do membro anterior direito, do imero esquerdo e do crianio. Abaixo
vista dorsal do crianio de espécime de nimero desconhecido, relacionado a associacio, onde o que se
preservou basicamente é a regido occipital e dorsal. As regides de quebra neste ultimo niio parecem
indicar quebras recentes (post-mortem). Escalas em centimetros (desenho da autora).
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De acordo com estas evidéncias, ¢ mais plausivel considerar que todos os espécimes
estavam completos no momento do soterramento ¢ que as eventuais perdas de elementos
6sseos ocorreram durante as fases de coleta, transporte e preparagdo, ou ainda por mistura de

materiais durante a transferéncia da colecdo de um Campus para o outro.

4.2 A hipoétese das carcacas d'agua

Descartada a hipotese de acumulagdo por predacdo/necrofagia, passou-se a analise da
possibilidade de que a tafocenose fosse representada pelas chamadas carcacas d'adgua
(individuos mortos, por afogamento ou ndo, cujos corpos sdo transportados por agua até sua
deposicdo no sedimento). Nesse caso, os filhotes teriam se afogado e sido carregados
flutuando até afundarem e serem cobertos por sedimentos.

Porém, numa analise mais detalhada, encontra-se uma série de evidéncias que negam
tal hipotese. Primeiramente, para que tais individuos fossem arrastados, ja mortos ou nao,
para formar uma acumula¢do de carcagas em outro lugar, o fluxo de energia hidraulica
necessario teria que ser razoavelmente grande, como o de correntes fluviais — cuja principal
sedimentacdo ¢ representada por areia. Segundo as poucas informagdes existentes sobre a
coleta (incluindo fotos da retirada dos blocos (Figl0) e relatos de pessoas — C. L. Schultz,
com. pess. - que ja estiveram nos afloramentos em questdo: Sanga Hinz e Sanga Menezes), os
espécimes foram encontrados imersos num pacote macigo de pelitos avermelhados,
representantes de uma planicie de inundacdo, ndo se observando nenhuma evidéncia
sedimentoldgica de alto fluxo de energia.

Outra caracteristica geralmente associada as carcagas d'dgua refere-se as posicdes
cadticas apresentadas pelo(s) espécime(s), com membros retorcidos, de maneira “ndo natural”
(Holz & Simdes, 2002). Porém, nenhum dos individuos estudados apresenta tal tipo de
arranjo caotico. Pelo contrario, os espécimes que puderam ser recuperados inteiros
apresentam posi¢des relativamente naturais (Figl1).

O fato da associagdo ser representada apenas por individuos juvenis de uma mesma
espécie — e todos da mesma faixa etaria — também acrescenta problemas em relagdo a esta
hipétese, visto que um evento deste tipo dificilmente geraria tal seletividade. O mais provavel
seria uma associagdo mais heterogénea, tanto do ponto de vista de tamanho quanto de

composi¢do taxondmica.
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Figura 10 — Foto dos blocos contendo os filhotes, envoltos em gesso, durante a coleta, em 1970 (foto de M.

C. Barberena).

Como enunciado por Bertoni-Machado (2008): “Em termos gerais, pode-se dizer que
uma assembleia autdctone caracteriza-se por apresentar um nimero restrito de individuos e de
espécies, uma alta diversidade de elementos anatomicos e presenca de elementos articulados,
enquanto que uma assembleia aloctone incluiria um grande numero de individuos e de
espécies, uma baixa diversidade de elementos anatdmicos e a auséncia de ossos articulados.”
Assim a associacdo aqui discutida encaixa-se na classificagdo como autoctone.

Mesmo imaginando-se um contexto onde os juvenis tivessem morrido (todos ao
mesmo tempo!) de sede/inani¢do, numa época dificil, ou mesmo afogados numa enchente, de
modo que a inundacdo de um canal proximo arrastasse os corpos pela planicie antes que
predadores/necrofagos surgissem, seria mais provavel que as carcagas se espalhassem ao
longo da planicie inundada (devido aos gases gerados pela putrefacdo), ou seja, ndo formando

uma associacdo tdo proxima, ¢ que houvesse individuos de diferentes faixas etarias,

representando uma mortandade ndo-seletiva.
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Figura 11 — Foto do espécime UFRGS-PV-0115-T, totalmente articulado e em “posicio de vida”. Escala de
10cm (foto de C. Schultz).

4.3 A hipoétese de soterramento por deslizamento

Ao se observar varios dos espécimes onde se mantiveram as partes articuladas,
percebe-se um padrio de deformagio (esmagamento) predominantemente dorso-ventral.
Além disso, pode-se ver que algumas das articulagdes pelve-fémur apresentam orientagdes
laterais ou até mesmo dorsais, que excedem as articulagdes naturais, demonstrando um efeito
post-mortem (Morato, 2006)(Figl2).

Com isso, surge a hipotese de um soterramento abrupto. Considerando-se a auséncia
de marcas de predacdo e abrasdes, as posicdes de articulagdes e a associagdo em si, a
possibilidade de que o evento que os teria soterrado teria também os matado ¢é alta, como
discutido por Bertoni-Machado 2008: “(...) raros sdo os fosseis de organismos articulados, ja
que isso sO6 ocorre quando o evento que o mata é o mesmo que o soterra, ou quando os
materiais ficam expostos em ambientes onde a taxa de decomposi¢cdo dos tecidos ¢ muito
baixa ou ainda quando o tempo entre a morte ¢ o soterramento ¢ bastante curto...”.

Contudo, ndo foi possivel resgatar qualquer informacao sobre evidéncias sedimentares

de um possivel deslizamento, pelos motivos ja citados. De qualquer modo, esta possibilidade
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seria muito pouco provavel, devido a composic¢do pelitica predominante da rocha encaixante e
ao padrio fluvial (de rios anastomosados) inferido para o ambiente deposicional onde foram
encontrados os fosseis. Estas duas fei¢des indicam a existéncia de um relevo plano, sem
desniveis significativos que pudessem gerar um deslizamento, especialmente com o volume
de sedimento que seria necessario para recobrir os (pelo menos) 10 espécimes que foram

encontrados associados.

Figura 12 — Foto de detalhe da cintura pélvica do espécime UFRGS-PV-0129-T, ilustrando a articulagio
pelve-fémur excedendo a articulagio estimada como natural (foto de L. Morato).

4.4 A hipotese de mumificaciao

Um individuo em especial — UFRGS-PV-0113-T — apresenta uma quebra na coluna
muito peculiar: em dois pontos da regido toracica ha curvas de quase 90°, mas o resto do
esqueleto ndo possui outras deformacdes significativas (Figl3). Durante o IV Congreso
Latinoamericano de Paleontologia de Vertebrados, ocorrido em 2011 em San Juan, Argentina,

na qual a autora apresentou trabalho referente ao tema desta monografia, o Dr. Roger Smith,
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que estava na assisténcia, sugeriu que tal tor¢cdo poderia ter sido gerada por dessecacgdo, que ¢
observada comumente em fosseis representativos de carcagas mumificadas.

Isto levantaria a hipotese dos espécimes juvenis terem morrido de inani¢do e/ou sede
durante uma época de baixa abundancia de recursos (as interpretagdes paleoambientais — e.g.
Bertoni-Machado & Holz, 2006 - abordam uma forte sazonalidade para a regido). Nesse caso,
porém, teriam que ter morrido e ficado expostos por um tempo relativamente longo, sem que
haja nas carcacas, porém, nenhuma evidéncia da agdo de carniceiros e outros necro6fagos
(vertebrados ou invertebrados). Além disso, a morte por inani¢do e/ou sede, em principio,
deveria incluir uma maior variagdo ontogenética do grupo atingido, o que nio € observado.
Em carcagas mumificadas geralmente se observam posigdes tipicas, como o pesco¢o puxado
para trés, geradas pela contracdo de nervos desidratados (Weigelt, 1989), mas nenhuma
posicdo do tipo € observada em nenhum dos demais espécimes da associacdo, além do

individuo mencionado.

Figura 13 — Ilustracdes das vistas dorsal (esquerda) e ventral (direita) do juvenil UFGRS-PV-0113-T,
mostrando as peculiares tor¢ées na regido toracica da coluna. Escalas de 10cm (Morato, 2006).
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Em nossa opinido, as estranhas tor¢des apresentadas pela coluna do espécime UFRGS-
PV-0113-T seriam melhor explicadas como decorréncia do esmagamento do espécime pelo
peso do teto do um abrigo subterraneo caindo sobre ele, considerando que ele estivesse, por

exemplo, préximo a entrada da toca, que seria mais inclinada.

4.5 A hipoétese de soterramento por colapso de abrigo subterraneo

Apobs o descarte das hipdteses anteriores, apresentou-se como Unica possibilidade
restante a hipotese destes espécimes juvenis terem sido soterrados dentro de algum tipo de
abrigo subterraneo que teria desabado sobre eles. A predominancia da deformacdo dorso-
ventral nos esqueletos, associada a estreita proximidade dos espécimes entre si, inclusive com
sobreposi¢do parcial (especialmente da regido do cranio) de alguns esqueletos sobre os outros
e da ocorréncia de um espécime preservado com o ventre para cima (Figl4) sugere que os
animais estavam propositalmente aglomerados e aparentemente em um momento de descanso
dentro do abrigo quando foram soterrados e mortos.

A primeira vista, é complicado imaginar tal cenério, devido ao porte dos individuos
desta espécie e o consequente tamanho que deveria ter o provavel abrigo. Também contra esta
hipotese, as interpretagdes paleoambientais, como ja mencionado, ndo evidenciam um relevo
acentuado onde pudesse haver locais propicios para ser escavados ou mesmo que apresentasse
escavagdes naturais, como cavernas ou buracos grandes. Além disso, a morfologia da espécie
ndo revela caracteristicas evidentes adaptadas para a escavagdo — como apresentavam, por
exemplo, os tatus-gigantes do Pleistoceno - Pampatherium, p.ex. - (Vizcaino et al., 2001).

Apesar de todos estes aspectos em contrario, numa analise mais aprofundada
constatou-se que tal hipotese ndo € tdo improvavel quanto aparenta.

Considerando que D. turpior ndo fosse capaz de escavar buracos do tamanho
requerido para abrigar um grupo de individuos juvenis tal como o que foi encontrado, haveria
ainda a opg¢do de utilizar tocas ou abrigos subterraneos escavados por outras espécies,
comportamento observado em diversas espécies atuais. Entretanto, isto apenas desloca a
questdo de uma espécie para outra: o animal que teria construido a toca teria de ser pelo
menos tdo grande quanto Dinodontosaurus, o que restringiria esta opc¢ao, dentre os taxons
conhecidos, aos tecodontes rauissuquios (Prestosuchus chiniquensis), 0s quais nao

apresentam nenhuma adaptacdo anatdmica para a escavagdo em seus esqueletos.
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Figura 14 — Foto e desenho esquemitico dos espécimes UFRGS-PV-0116-T (acima). UFRGS-PV-
0117-T e UFRGS-PV-0119-T (abaixo, sobrepostos) Escala de 10cm (foto e desenho da autora).

Porém, ndo ¢ uma hipdtese implausivel. Um exemplo é o trabalho de Modesto e
Botha-Brink (2010), onde descrevem um fossil de Lystrosaurus encontrado em uma toca. Em
suas analises, concluiram que tal individuo representava uma presa e a toca teria sido
construida por seu predador, provavelmente um sinapsido teriodonte.

Entretanto, ndo é objetivo do presente trabalho discutir a possibilidade de outra
espécie ter escavado o abrigo e sim analisar as possibilidades e motivos pelos quais os
proprios Dinodontosaurus poderiam té-lo feito. O capitulo a seguir discute mais amplamente

as possibilidades da hipdtese.

5 CONSIDERACOES PALEOECOLOGICAS

A analise do contexto ecologico provavelmente vivido por Dinodontosaurus pode
trazer informagdes para a questdo do uso, ou ndo, de um abrigo subterraneo por esta espécie.
Entretanto, ndo s para este taxon, mas para o grupo como um todo, ¢ uma tarefa complexa
analisar sua paleoecologia, devido a falta de analogos modernos (Morato, 2006).

Os dicinodontes possuiam uma alta flexibilidade ecologica. Botha-Brink &
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Angielczyk (2010) enumeram algumas das razdes hipotéticas do sucesso que o género
Lystrosaurus teve, apos a grande extingdo do limite Permo-Triassico. Estas incluem:
preferéncias alimentares, aumento na eficiéncia respiratoria, redu¢do de populagdes
carnivoras, comportamento fossorial e/ ou estilo de vida anfibio.

Estudos osteo-histologicos (Ray et al.,, 2009) em diversas espécies mostraram um
padrdo de crescimento no grupo onde se estabelece a presenga de osso fibrolamelar, alternado
com tecido lamelar (com algumas excegdes, como por exemplo Diicfodon — justamente uma
espécie com habito fossorial - onde nfo se observou a presenga de anéis de crescimento). Isto
sugere que, na maioria dos dicinodontes, os ossos eram depositados rapidamente, mas com
periodos intermitentes de crescimento lento. Esta caracteristica, muito provavelmente, estaria
relacionada a sazonalidade climatica, onde, nos periodos de seca, devido a redugdo de comida
e agua, o crescimento ¢ desacelerado. Nas espécies de grande porte, esse crescimento
acelerado nos estagios juvenis possivelmente teve um forte papel seletivo, uma vez que o
adulto teria uma menor chance de ser predado (Botha-Brink & Angielczyk, 2010).

Outra estratégia comumente adotada por animais herbivoros, para minimizar a
predagdo, ¢ viver em bandos. O gregarismo ¢ um comportamento animal onde os individuos
formam grupos, bastante comum em muitas espécies (McAlpin et al., 2011), e dentre as
razdes de tal associagdo estdo defesa individual (em maior nimero diminui-se a chance de ser
predado, principalmente em planicies abertas), facilidade de reprodugdo ou ainda abundancia
de agua e comida (Eshel et al., 2005; Begon et al., 2006). Algumas espécies exibem estruturas
como hierarquias e divisdo de tarefas, como vigilia contra predadores e cuidado da prole.

Indicios de comportamento gregario em espécies extintas sdo as associacdes de varios
individuos, concentragdes de pegadas (Marsicano et al., 2010) e coproélitos (Da Rosa ef al.,
2004). Existem diversas associagdes de esqueletos de uma mesma espécie de vertebrado no
registro fossil, e alguns exemplos, no caso de dicinodontes, sio Wadiasaurus
(Bandyopadhyay, 1988), Diictodon (Gale, 1988), corrigido como sendo Dicynodon (K.
Angielczyk, com. pess.), Parakannemeyeria (Sun, 1978) e Zambiasaurus (Cox, 1969).

Para Dinodontosaurus, a associagdo de juvenis aqui estudada constitui mais um
indicio de que provavelmente eram animais gregarios. Outros indicios sdo as grandes presas
caniniformes, que possivelmente possuiam uma fun¢do ornamental e de status hierarquico, o
que leva a inferéncia de uma organizagdo social. Além disso, a ocupagéo de habitats abertos e

a forte sazonalidade climatica, sdo influéncias associadas a formagdo de grandes rebanhos de
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ungulados modernos (Morato, 2006).

Além do gregarismo, a associagdo de diversos individuos juvenis também indica um
certo grau de dependéncia parental, com os filhotes se mantendo juntos até adquirirem mais
da metade do comprimento do adulto (Morato, 2006). Bandyopadhyay (1988) argumentou
que ¢é dificil explicar a concentracdo monoespecifica de individuos juvenis utilizando um
modelo de deposi¢ao sequencial - com consideravel abrangéncia temporal - que justifique a
razdo de individuos da mesma idade terminarem na mesma localidade de tempos em tempos,
quando aparentemente isso refletiria a existéncia de algum risco para eles. Sendo assim, €
mais plausivel considerar que espécimes juvenis encontrados associados tenham morrido ao
mesmo tempo. A alusdo a uma “ninhada” composta por tantos filhotes, em se tratando de
animais tdo grandes, parece exagerada, porém ndo se pode excluir a possibilidade de que
esses filhotes representassem uma “creche”, ou seja, mais de uma prole, de maes diferentes
(Morato, 2006).

Os animais possuem diversas estratégias reprodutivas, adaptadas as suas limitagdes,
necessidades e estilos de vida. Existe um conceito em especifico — chamado /K - que trata
das estratégias considerando fatores como estilo de vida, ambiente e tamanho corporal (Begon
et al., 2006). De maneira geral, o conceito de estratégias r/K refere-se a um modelo de selecao
de caracteristicas biologicas que promovem o sucesso em determinados ambientes. Assim,
um r-estrategista € favorecido pela sua habilidade em reproduzir-se rapidamente, adaptando-
se bem em ambientes instdveis. Costumam ser de pequeno porte e com uma prole numerosa,
que recebe pouco cuidado parental. J4 os K-estrategistas adaptam-se melhor em ambientes
mais estaveis, porém onde ha um alto grau de competi¢cdo. Geralmente possuem maior porte e
reproduzem-se de maneira mais lenta, com prole reduzida, de maior tamanho e com maior
investimento no cuidado parental (Begon et al., 2006). Considerando-se tais defini¢des, é
mais plausivel inferir uma estratégia K para Dinodontosaurus — e outros taxons de
dicinodontes de grande porte. Nesse contexto, a associagdo de juvenis encontrada em
Candeléria representaria filhotes de varias maes, que provavelmente comporiam um bando.

Entretanto, ndo existem evidéncias que indiquem qual seria o tamanho dos filhotes ao
nascer (de modo a inferir qual seria a “idade” dos espécimes juvenis em discussdo). Alguns
fosseis, depositados na UFRGS, estdo representados por fragmentos muito pequenos como
uma pré-maxila (UFRGS-PV-0144-T), um dentario (UFRGS-PV-0041-T) e um radio
(UFRGS-PV-0076-T) (Figl5). Ha também dois tumeros depositados na cole¢do da
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Universidade Federal de Santa Maria (UFSM 11075 [1] e [2]) muito pequenos (Da Rosa et
al., 2004) (Figl6). Poder-se-ia considerar que sejam fragmentos de embrides, porém alguns
apresentam uma estrutura muito desenvolvida para tal (embora estejam provavelmente um
pouco inchados pela permineralizacdo). Ha também a possibilidade de pertencerem a outra
espécie, menor. Se considerarmos que estes espécimes muito pequenos sejam filhotes de
Dinodontosaurus, poderia ser que os filhotes nascessem pequenos o suficiente para que a
associacdo aqui descrita seja a prole de uma unica fémea, o que poderia colocar em duvida
alguns aspectos acerca do comportamento da espécie, a comecar pelo comportamento

gregario, pois a prole poderia indicar a estratégia r de reprodugao.

Figura 16 — Fotos dos imeros UFSM 11075 (1) e (2). Escala de 10mm (Da Rosa et al. 2004).

Independente da prole ser de uma Unica mie ou ndo, sua associagdo implica em
cuidado parental, seja apenas dos pais ou do bando. O cuidado parental da prole esta presente
em todos os mamiferos e crocodilianos, além de muitas espécies de passaros e esquamados.
Entretanto, evidéncias deste comportamento sdo extremamente raras em fosseis de amniotas.
Héa numerosos exemplos de assembleias monoespecificas de amniotas em rochas pré-
Cretaceas, representando agregados sociais, porém ¢ mais raro encontrar uma associacao
monoespecificas com diferentes estagios ontogenéticos (como um adulto associado a juvenis),
que pode indicar cuidado parental (Botha-Brink & Modesto, 2007).

Botha-Brink ¢ Modesto (2007) descrevem o achado de uma pequena associagdo de
cinco varanopideos (“pelicosauros”) na Africa do Sul. Um dos espécimes é certamente um

adulto, enquanto os outros sfo juvenis do mesmo tamanho, encontrados muito proximos,
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orientados na mesma direcdo, completos e em posicdo de articulagdo. O alto grau de
articulagdo dos esqueletos, com a preservagao de osteodermas (que sdo estruturas delicadas),
indica que as carcagas ndo foram submetidas a processos bioldgicos nem fisicos de dispersao
Ossea. Além disso, ndo mostram evidéncias de abrasdo, predac¢do ou trampling, e as posi¢des
relativas, somadas ao alto grau de preservacdo, indicam que a agregagdo ndo se formou como
resultado de um evento como enchente ou outro transporte pos-morte.

Se os varanopideos morreram em uma area desprotegida, durante uma inundagdo ou
outro desastre natural, ¢ altamente improvavel que seus corpos fossem transportados e depois
ficassem juntos em tal orientacdo. Além disso, esta associacdo ndo se encaixa em nenhum dos
numerosos exemplos de carcagas transportadas por dgua que Weigelt (1989) menciona. Este
descreveu apenas um Unico caso de uma pequena associagdo monoespecifica (composta por
trés individuos de procolofonideos) como muito peculiar, pois nunca tinha visto tal agregacao
em carcagas de animais modernos em que ele estivesse familiarizado. Porém, tal caso faz
sentido se considerarmos a possibilidade dos espécimes estarem em um abrigo, como uma
toca.

O grau de desenvolvimento dos espécimes descritos no trabalho de Botha-Brink e
Modesto (2007) indica que o cuidado parental era estendido até certa idade dos filhotes, visto
que estes claramente ndo eram recém-nascidos. Este nivel de cuidado parental ¢
completamente inesperado em um amniota do Paleozbico, ndo apenas porque ¢ uma
caracteristica de vertebrados avancados (isto €, passaros, mamiferos e dinossauros), mas
também porque varanopideos existiram ha cerca de 110 Ma antes do ultimo ancestral comum
entre mamiferos e monotremados. Além disso, este registro precede em cerca de 140 Ma os
mais antigos registros confirmados de cuidado parental, representados pelos dinossauros

Psittacosaurus e Oryctodromeus (Botha-Brink & Modesto, 2007).
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Figura 15 — Fotos de elementos fosseis de juvenis muito pequenos de Dinodontosaurus. No alto: vista
lateral da pré-maxila UFRGS-PV-0144-T. Meio: vista palatal da mesma. Abaixo: dentario UFRGS-PV-
0041-T. A direita: radio UFRGS-PV-0076-T (fotos da autora).

5.1 A possibilidade de habitos escavatérios

Morfologicamente, Dinodontosaurus nao possuia adaptagdes evidentes direcionadas a
escavagdo, assim como praticamente todos os dicinodontes, cuja anatomia geral é muito
semelhante. No entanto, como ja foi mencionado, varios tdxons desse grupo sdo associados a

este tipo de habito. Estudos biomecanicos mostram que os dicinodontes eram animais
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poderosos, com os membros anteriores bem desenvolvidos, principalmente para o suporte
corporal, mas que teriam uma boa capacidade para deslocar o solo lateralmente. As falanges
ungueais dos dois autopodios sdo grandes, afiadas e em formato de pa, e a cintura pélvica é
muito refor¢ada, com um alto namero de vértebras sacrais (alguns dicinodontes possuem até
seis, como o caso de Dinodontosaurus) (Morato, 2006). Esta tltima caracteristica ¢
observada, por exemplo, em tatus (atuais e fosseis), cuja fungdo ¢ melhorar a forga da
estrutura 6ssea para o impacto de um estilo de vida primariamente escavador (Alberto et al.,
2010) (Figl7).

Além das patas, os dicinodontes poderiam também utilizar o bico para cavar, com a
provavel cobertura cornea servindo de prote¢do aos tecidos moles. De fato, Smith (1987),
mencionou marcas em tocas fosseis de Diictodon, interpretadas como sendo de garras e bico.
Ja as grandes presas caniniformes seriam intteis para tal atividade, como demonstrado por
Morato (2006). O mesmo autor chamou a ateng¢do para o fato de que diversos géneros de
dicinodontes possuiam uma depressdo, localizada ao redor da abertura da narina dssea, que
poderia ter sustentado algum tipo de tecido especializado, talvez uma espécie de valvula. A
funcdo desta ¢ bastante discutida, podendo incluir desde habitos aquaticos — onde protegeria a
narina da entrada de 4gua — ao suporte de alguma glandula, a simples sustentacdo da narina
carnosa ou, no caso de uma fung¢do de escavagdo, para proteger a narina da entrada de
sedimento.

Estudos com histologia 6ssea também revelam caracteristicas relevantes para essa
questdo: foi observado que diversos tdxons de dicinodontes — tridssicos e permianos, de
pequeno e grande porte — possuiam um cortex muito espesso (30% ou mais do didmetro), em
0ssos longos e costelas, por exemplo, caracteristica em geral observada em animais de habitos
aquaticos ou semi-aquaticos, para aumentar a densidade do corpo em relagdo a 4gua. Porém, a
maioria das espécies de dicinodontes ¢ comprovadamente terrestre, sendo varias delas com
evidéncias de habito fossorial. Essa estrutura 6ssea reforcada, entdo, passou a ser cogitada
como uma possivel adaptacdo para atividades escavatdrias (Ray et al., 2009; Green et al.,
2010).

Botha-Brink & Angielczyk (2010) mencionaram que mesmo taxons provavelmente
muito grandes para serem totalmente fossoriais ainda possuem caracteristicas que sdo tipicas
de animais escavadores, como as falanges ungueais espatuladas e grandes tuberosidades

flexoras — além da grande espessura do cortex - sugerindo que, de alguma forma, tal habito
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continuou sendo importante em seus comportamentos. Alternativamente, citam a
possibilidade de tais caracteristicas refletirem uma heranga filogenética (phylogenetic
constraint) na qual o comportamento fossorial das formas menores pode ter sido substituido
por outra estratégia nos tdxons maiores, tendo sido mantidas as caracteristicas morfologicas

dos ancestrais fossoriais.

Figura 17— Reconstrucio esqueletal de um adulto de Dinodontosaurus (acima, Morato, 2006) e foto de
esqueleto de Glossotherium robustus, uma das viarias espécies conhecidas como “tatus-gigantes” (abaixo,
Vizcaino et al. 2001) para comparacio da morfologia geral entre as espécies (p.ex. pelve e 0ssos robustos)

como possivel analogia para capacidade escavadora.

Maiores estudos osteo-histoldgicos, focados na questdo paleoecologica, podem elucidar mais
detalhadamente essas possibilidades, inclusive para o tdxon Dinodontosaurus.

A observacdo de animais atuais também demonstra as capacidades escavatorias de
diversas espécies que, morfologicamente, ndo sdo adaptadas diretamente para escavar, tais

como crocodilos, que expandem buracos em barrancos (Crocodylus johnstoni e C. niloticus,
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este ultimo de grande porte) (Walsh, 1989), lagartos (Liopholis kintorei) (McAlpin et al.,
2011), javalis (Unwin, 2003) e suricates (Thornton & McAuliffe, 2006).

5.2 Exemplos de casos semelhantes

Analisando a linhagem como um todo, é sabido que varias espécies de dicinodontes de
porte pequeno faziam tocas e tinham habitos fossoriais, como, por exemplo, Cistecephalus
(Kammerer & Angielczyk, 2009), Kawingasaurus (Ray & Chinsamy, 2003), Eodicynodon
(Rubidge et al., 1995), Oudenodon (Chinsamy-Turan, 2012) e Diictodon. Sobre o tltimo,
Smith (1987) descreveu trés esqueletos articulados da espécie, achados em camaras de trés
diferentes tocas helicoidais.

Outras referéncias, envolvendo diferentes taxons - de dicinodontes ou ndo -, mostram
caracteristicas na preservaciao semelhantes aos dez espécimes aqui discutidos: Smith & Evans
(1996), descreveram uma associacdo fossil de cinco juvenis de diapsidos (género Youngina),
completamente articulados, agregados de forma que alguns estavam superpostos aos outros e
apresentavam atitudes e orientagdes semelhantes, que lembram o comportamento em grupo de
alguns lagartos modernos. O modo de ocorréncia levou os autores a interpretar que a
associacdo foi soterrada com os individuos ainda com a carne intacta e em posi¢do de vida,
sendo discutida a possibilidade de que estivessem em um abrigo subterraneo.

No Parque de Ischigualasto, localizado em San Juan, Argentina, estdo expostos trés
espécimes juvenis do rincossauro Hyperodapedon sanjuanensis, todos de mesmo tamanho,
completos, em posicdo de articulacdo e proximos uns dos outros. A interpretacdo dada a
tafocenose em questdo ¢ a de que possivelmente os individuos foram soterrados em um abrigo
subterrdneo, o que, adicionalmente, evidenciaria um comportamento gregario para a espécie
(Heredia et al., 2002) (Figl8).

O caso mais interessante, pelo paralelo com o presente estudo, ¢ o apresentado por Sun
(1978) que descreveu uma associacdo fossil coletada na China, na regido de Xinjiang,
representada por nove individuos juvenis de Parakannemeyeria brevirostris, uma espécie de
dicinodonte de grande porte que viveu durante o Triassico Médio. A énfase do trabalho ¢
puramente descritiva, sem considera¢des paleoecologicas, sendo que a Unica mengao
tafondmica referente a associagdo em questdo informa que os juvenis morreram todos juntos,
em um evento catastrofico. Entretanto, a partir de uma foto do bloco que contem os juvenis —

depositado no IVPP (Institute of Vertebrate Paleontology and Paleoanthropology, Chinese
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Academy of Sciences) — gentilmente cedida por Liu Jun, foi possivel observar uma série de

semelhancas com a tafocenose descrita no presente trabalho.
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Figura 18 — Desenho esquematico dos trés individuos juvenis de Hyperodapedon sanjuanensis e painel com
ilustracdo do possivel evento que os matou (colapso de um abrigo subterrianeo) (Foto dos painéis da
exposicio paleontologica no Parque Ischigualasto, em San Juan, AR).
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Figura 19 - Foto do bloco contendo os nove individuos juvenis de Parakannemeyeria, expostos no IVPP,
China (foto de Liu Jun, desenho esquematico da autora).
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Os nove juvenis da associacdo chinesa sdo ainda maiores que os aqui apresentados —
todos entre 1,3 ¢ 1,4m, contra os 0,8-1m dos juvenis de Dinodontosaurus — ¢ estdo imersos
num pacote de lama, intimamente associados, completos, em posicao de articulagdo e muito
esmagados dorso-ventralmente (Figl9). Estas s3o exatamente as mesmas caracteristicas
basicas assumidas para a associagdo de juvenis de Dinodontosaurus, fazendo com que tais
casos sejam muito semelhantes, possivelmente iguais. Sendo assim, pode-se levantar as
mesmas consideragdes acerca da paleoecologia da espécie chinesa que foram levantadas para
Dinodontosaurus, inclusive quanto a autoria da escavacdo, sendo que também na paleofauna
associada a Parakannemeyeria ndo existem outras formas de grande porte com adaptacdes
evidentes para o habito escavador. Diferentemente, porém, do que aconteceu na coleta dos
materiais brasileiros, o fato da associag@o chinesa ter sido coletada num tnico bloco permite
observar claramente que os espécimes de Parakannemeyeria estdo dispostos quase de
maneira linear, como se estivessem dentro de um tinel. Como ndo existem dados da coleta
dos materiais brasileiros, ndo se pode excluir a possibilidade de que os individuos estivessem
posicionados de maneira semelhante dentro da rocha.

Outro caso interessante ¢ o do fossil de um espécime de Dinodontosaurus adulto, sem
numero de colegdo, exposto na Exposicdo de Longa Duragdo do Museu Nacional do Rio de
Janeiro. O exemplar esta praticamente completo, em posicdo de articulagdo, e apresenta
deformacgdes muito semelhantes as dos juvenis aqui apresentados, incluindo uma forte
deformacdo que fez com que o cranio ficasse associado fortemente ao inicio do tronco, além
de possuir uma quebra no rostro. Porém, a falta de dados sobre a coleta do espécime levanta
as mesmas questdes referentes aos espécimes juvenis encontrados no RS, entre as quais se o

mesmo estava realmente completo ou a causa da falta de algumas pegas (Fig20).
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Figura 20 -Foto do espécime adulto de Dinodontosaurus, de nimero desconhecido, exposto na
Exposi¢ao de Longa Duracio do Museu Nacional do RJ (foto da autora).

Finalmente, ha dois cranios de espécimes adultos de Dinodontosaurus, depositados na
colecdo da UFRGS (sem nimero de identifica¢do), nos quais, embora um deles esteja muito
permineralizado (o que dificulta uma analise mais detalhada) (Fig21), pode-se observar uma
forte compressdo dorso-ventral, estando as mandibulas articuladas e fortemente associadas ao
cranio ¢ havendo uma deformagdo peculiar nas presas caniniformes (num caso, inclinadas
para tras e no outro divergindo lateralmente do cranio). Em ambos os casos observa-se que o
teto craniano estd muito reto, em um angulo proximo a 90° em relagdo a regido anterior da
pré-maxila. Da mesma forma que no exemplar exposto no Museu Nacional, poder-se-ia
inferir que ambos os cranios sofreram uma pressdo muito grande, talvez ainda em vida ou

antes de serem fossilizados, para que houvesse a quebra do rostro.
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Figura 21 — Fotos dos cranios de Dinodontosaurus apresentando achatamento dorso-ventral, tombados na
colecio de paleovertebrados da UFRGS. Escalas de 10cm (fotos da autora).

5.1 O uso de abrigos subterraneos

O uso de tocas tem varias vantagens, sendo usado como local de protecdo contra
predadores, seja para adultos ou filhotes, para hibernagao, estivagdo ou descanso, uma vez que
criam microclimas distintos de condi¢des externas mais severas (mantendo-a com umidade e
temperatura mais estaveis e agradaveis). Alguns exemplos atuais sdo jerboas (ratos do
deserto) (Burton & Burton, 1970), aadvarks (Lindsey et al., 2008), tatus (Alberto et al., 2010)
e a tartaruga norte americana (Smith, 1987). No caso de fosseis, podemos citar os classicos
tatus-gigantes (Pampaphoneus) ¢ os ja citados dicinodontes Diictodon (Smith, 1987),
Oudenodon (Chinsamy-Turan, 2012), Cistecephalus (Kammerer & Angielczyk, 2009),
Kawingasaurus (Ray & Chinsamy, 2003).
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Muitas espécies existentes ou extintas desenvolveram ou comportamentos sociais,
vivendo em bandos, ou o uso de tocas, vivendo solitarias ou em casais. Entretanto, o
comportamento social associado ao uso de tocas ou abrigos subterraneos, também ¢
observado, de diversas maneiras, em varias espécies animais atuais. Nestes casos, tanto o uso
das tocas quando a convivéncia social t€ém os mesmos motivos ja abordados para seus
desenvolvimentos (protecdo contra predadores e climas extremos, cuidado da prole, etc).
Alguns exemplos sdo suricates (Fig22)(Thornton & McAuliffe, 2006), uma espécie de lagarto
(Fig23)(Liopholis kintorei, McAlpin et al., 2011) e javalis (Fig24)(Kingdon, 1979). Existem
também algumas espécies para as quais ambos os comportamentos sdo facultativos.
Crocodilos, como o Alligator mississippiensis ¢ Crocodylus niloticus, sdo costumeiramente
solitarios e territoriais, embora possam se juntar em grande quantidade quando h4 abundancia
de alimentos. Além disso, em condi¢des extremas, utilizam buracos em barrancos (Figs 25 e
26)(escavando-os para aumenta-los) e toleram a presen¢a uns dos outros (Hutton, 1987;
Walsh, 1989). Interessante citar que Walsh (1989), em seu trabalho sobre o crocodilo
Australiano (Crocodylus johnstoni), além de afirmar que a espécie procura por abrigos
subterraneos para escapar da seca, descreve que os individuos escavam extensivamente os
buracos nos barrancos — ¢ que isso as vezes gera o colapso destes.

Tais buracos nos barrancos séo possiveis devido a vegetagdo marginal, que sustenta o
teto. Rios anastomosados, interpretados para a regido onde vivia Dinodontosaurus, dependem
de vegetagdo para a fixagdo em suas margens (Bertoni-Machado, 2008). Assim pode-se inferir
que buracos do tipo pudessem surgir nas margens, € Dinodontosaurus os utilizaria de maneira
semelhante aos crocodilos. Assim, é possivel que Dinodontosaurus utilizasse ambos o0s
comportamentos em seu habitat. Muito provavelmente os membros do bando construiam
juntos as tocas ou abrigos, considerando que tal atividade implica em um alto custo
energético. McAlpin et al (2011), em seu artigo sobre o raro lagarto fossorial e gregario
(Liopholis kintorei), afirma que os tuneis sdo construidos por varios membros do grupo e
compartilhados. Interessante citar que outros dois géneros, L. inomata e L. striata, parecem
ter perdido suas sociabilidades e se tornaram escavadores solitarios. Assim, ¢ possivel que,
considerando que varias espécies permianas de dicinodontes eram fossoriais, ndo ¢
improvavel imaginar que o comportamento gregario tenha sido adotado juntamente com o
habito fossorial.

Por fim, ha mais um fator discutivel a ser acrescentado acerca do uso de tocas: a
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evolucdo da endotermia. Morato (2006) abordou rapidamente questdes sobre o possivel
tegumento de Dinodontosaurus, afirmando que os individuos desta espécie possivelmente ndo
tinham pelos e sim uma pele resistente, semelhante aos grandes mamiferos atuais. Segundo o
mesmo autor, dentre as varias caracteristicas associadas a endotermia, algumas estdo
presentes em dicinodontes (como corpo atarracado e cauda curta ou metabolismo acelerado -
Chinsamy-Turan, 2012), mas estes, mais provavelmente, exibiam algum tipo de metabolismo
intermediario, que resultaria numa homotermia inercial, a0 menos nas formas de grande porte.
Entretanto, possivelmente apenas nas formas adultas, que teriam grande porte, haveria
condi¢des para manter a homotermia inercial, de modo que os filhotes teriam de usar de
outras estratégias para se manterem aquecidos em periodos frios ou durante a noite.

Nos estudos osteo-histologicos feitos com dicinodontes, observa-se que o grupo como
um todo — incluindo as formas permianas de menor tamanho — t€ém um padrao de crescimento
rapido seguido de uma desaceleragdo, aonde surgem os anéis lamelares. Além disso, na
grande maioria o tecido dsseo principal € o fibrolamelar, que possui uma alta vascularizagao,
sendo uma possivel evidéncia de um metabolismo relativamente acelerado. A desaceleracdo
no crescimento ¢ interpretada como sendo influenciada pelo ambiente, onde o crescimento
lento se da devido a condigdes desfavoraveis num ambiente de forte sazonalidade. Essa
influéncia ambiental ¢ observada em espécies de crocodilos atuais (Alligator mississippiensis)
(Hutton, 1987).

O metabolismo intermediario provavelmente desenvolvido pelos dicinodontes, que
seria mais acelerado que o dos répteis ectotérmicos, explicaria a capacidade do corpo do
animal de investir no crescimento rapido. A vantagem para as espécies de grande porte seria
de atingir logo um tamanho que diminuisse as chances de ser predado, enquanto nas espécies
de pequeno porte seria de atingir rapidamente a maturidade sexual. Neste contexto, porém,
nas espécies de grande porte, os filhotes ndo teriam tamanho suficiente para manter a inércia
térmica, tendo de provavelmente se valer de estratégias para manter algum calor que pudesse
sustentar o crescimento acelerado. Estas poderiam ser uma cobertura de pelos (que
desapareceria nos adultos), ou manter-se num abrigo que tivesse melhores condigdes de

temperatura — como o microclima gerado por uma toca.
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Figura 23 - Foto de Liopholis kintorei, saindo da entrada da toca. (Adam Stow)
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2 Richard Du Toit / naturepl.com

Figura 24— Acima: foto de javali dentro de toca com seus filhotes (Richard Du Toit). Abaixo: foto de javali
dentro de toca (Paul Allen, 2010).
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Figura 25 - Foto de Crocodilos do Nilo, adultos, compartilhando um buraco em um barranco. (Anup
Shah)

Figura 26 - Foto de juvenis de Crocodilo do Nilo, em frente a toca que usam como prote¢ao. (Jonathan
Blair, 1977)
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4.7 Tendéncia de preservacgao

Fosseis de Dinodontosaurus sdo representados tanto por individuos juvenis como por
adultos. Entretanto, enquanto nestes ultimos os espécimes apresentam uma razoavel variedade
de tamanhos (com crénios variando entre 30 e 40 cm de comprimento), entre os juvenis
parece existir uma classe mais frequentemente coletada, representada por cranios com
comprimento médio de 17cm, da qual fazem parte todos os juvenis da associagdo aqui
discutida (C. Schultz, com. pess.). Sio muito mais escassas no registro, ao menos no Brasil,
formas menores ou intermediarias entre essa classe e a de adultos. Essa tendéncia pode ser
resultado de questdes de preservagio (devido a fragilidade de ossos de animais muito jovens),
de paleoecologia (influéncia de predadores sobre uma determinada faixa de tamanho) ou
ainda paleoambientais (influéncia de variagdes sazonais ou episodicas sobre mortandades
monoespecificas) (Morato, 2006). Além disso, considerando a hipdtese do abrigo subterraneo,
estes poderiam sofrer alguma influéncia sazonal em sua estrutura, onde, em determinadas
épocas — relativas a essa classe de juvenis — a possibilidade de colapso fosse maior. Os
modelos paleoclimaticos propostos para o Triassico do RS (Holz & Scherer, 1998; Holz &
Schultz, 1998) apontam para um clima semi-arido marcado por uma forte sazonalidade. Nesse
caso, o inicio da estacdo chuvosa, além de trazer novo suprimento de sedimento para a bacia,
poderia ocasionar o colapso dos abrigos, construidos para proteger os filhotes durante a longa
estacdo seca. Se, como ocorre em muitas espécies de mamiferos atuais, os filhotes nascessem
todos na mesma ¢€poca (no caso, a estagdo umida), teriam todos um mesmo tamanho
aproximado por ocasido da proxima estagdo chuvosa e isto poderia gerar um tendenciamento
a favor da preservacdo desta classe de tamanho, visto que varios filhotes estariam ainda
vivendo nos abrigos subterraneos e poderiam ser soterrados ja ali dentro. O inicio da estagdo
chuvosa poderia coincidir com o momento em que os filhotes nascidos na estagdo umida
anterior sairiam definitivamente dos abrigos, ja sendo capazes de sobreviver por si proprios.
Entretanto, a saida dos filhotes do abrigo deveria estar condicionada & presenga de um ou
mais adultos nas proximidades que garantisse a seguranca dos mesmos. Talvez a auséncia
destes adultos, as voltas com a presenca de algum predador, tenha coincidido com a chegada
das chuvas, levando ao colapso do abrigo com os filhotes ainda 14 dentro (ou ainda estes
poderiam ja estar mortos — por inani¢do ou doenc¢a — quando do desabamento). Para definir se
realmente ha tal tendéncia de fosseis de juvenis preservados, ¢ ideal que um estudo estatistico

seja feito.
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6 CONCLUSAO

Dinodontosaurus turpior, uma espécie de dicinodonte de grande porte que viveu no
Triassico Médio, € aqui proposto como sendo um animal de habitos gregarios que
possivelmente utilizava abrigos subterraneos. A associagdo de dez ou mais individuos juvenis
de D. turpior é evidéncia de comportamento gregario na espécie, considerando que fossem K-
estrategistas, onde cada fémea teria em média apenas um filhote, ¢ indicam um cuidado
parental proveniente do bando como um todo. A analise tafonomica desta associagdo mostra
que muito provavelmente os individuos morreram soterrados, fato evidenciado principalmente
pelo alto grau de articulag¢do e elementos anatdomicos. O evento de soterramento proposto € o
colapso de um abrigo subterraneo, indicado pela associagdo ser monotipica € monoespecifica
e pelas interpretacdes paleoambientais (que indicam um relevo pouco acentuado). As
inferéncias paleoecologicas e anatomicas de D. Turpior mostram que € possivel que a espécie
tivesse capacidade escavatoria e motivos para utilizar tocas, como protecao contra predadores
e estabelecimento de um microclima mais favoravel para os filhotes, além da possibilidade de
unido de habitos gregarios e escavadores, indicado através de comparagdes com animais
atuais.

O presente trabalho procurou abordar hipdteses que explicassem a tafonomia da
associacao fossil apresentada e suas implicagdes na paleoecologia da espécie — quica de outras
espécies triassicas de grande porte do grupo Dicynodontia. Devido aos problemas expostos, a
hipotese principal ndo pdde ser melhor embasada, deixando ainda muitas perguntas sem
resposta. Para respondé-las, ¢ necessario um maior refino na pesquisa tafonémica de materiais
da espécie, procurando-se mais fosseis que possam ajudar a embasa-la — ou nega-la - o que
implica num maior cuidado durante as coletas e preparacdes de fosseis do tipo, além de um
olhar mais atento ao registro sedimentar. Investimentos em estudos osteo-histologicos e
paleoecologicos em espécies triassicas de grande porte também podem gerar mais dados que

ajudem a explicar melhor as questdes abordadas neste trabalho.
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