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RESUMO

Este estudo aborda a descricdo anatdmica e a analise filogenética de dois novos cranios de
dicinodonte do final do Pérmico (PPM2019-47Z e PPM2019-105R) recolhidos na Formacao K5
do Graben de Metangula, Mocambique, durante a expedi¢do de campo do Projeto PaleoMoz
em 2019.

Através do uso de radiacdo de sincrotrao, foi possivel criar modelos tridimensionais dos
cranios, o que permitiu a identificagdo de caracteristicas morfologicas ndo observaveis quando
recorridos aos métodos tradicionais de preparacao de fésseis.

Este trabalho visa abordar a lacuna existente no conhecimento sobre a diversidade
morfoldgica e taxondmica dos dicinodontes na regidao. A analise filogenética, realizada a partir
dos dados morfolégicos obtidos, sugere uma relacdo proxima a Dicynodontoides e uma
possivel inclusdo dos espécimes a espécie Kingoria nowacki, inferindo sobre uma
geobiodiversidade maior do que anteriormente se pensava. Adicionalmente, a analise
palinolégica do sedimento circundante a um dos espécimes revelou a presenca de
palinomorfos que indicam um ambiente deposicional caracterizado por vegetacdo densa e
condicbes de humidade grandes. Contudo, a analise palinolégica foi limitada pela
disponibilidade de uma Unica amostra, restringindo a interpretacdo do contexto
paleoambiental. Os resultados deste estudo tém implica¢des importantes para a compreensao
da evolucao e diversidade dos dicinodontes no contexto da Formacao K5. A identificacdo de
uma diversidade mais ampla pode indicar a adaptacdo a diferentes nichos ecologicos na
regiao. Além disso, o uso de técnicas de imagem avancadas demonstrou o valor de abordagens

nao destrutivas nesta area.

Palavras chave: Dicinodonte, Formagdo K5, Mocambique, Sincrotrdo, Segmentacao,

Palinologia.
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ABSTRACT

This study addresses the anatomical description and phylogenetic analysis of two new
dicynodont skulls from the late Permian (PPM2019-47Z and PPM2019-105R) collected from
the K5 Formation of the Metangula Graben, Mozambique, during the 2019 field expedition of
the PaleoMoz Project.

Using synchrotron radiation, it was possible to create three-dimensional models of the
skulls, which allowed the identification of morphological features not otherwise not observable
with traditional fossil preparation methods.

This work aims to address the existing gap in knowledge regarding the morphological
and taxonomic diversity of dicynodonts in this region. The phylogenetic analysis, based on the
morphological data obtained, suggests a close relationship to Dicynodontoides and a possible
inclusion of the specimens in the species Kingoria nowacki; implying a greater geobiodiversity
than previously thought. Additionally, the palynological analysis of the sediment surrounding
one of the specimens revealed the presence of palynomorphs indicating a depositional
environment characterized by dense vegetation and high humidity conditions. However, the
palynological analysis was limited by the availability of a single sample, restricting the
interpretation of the paleoenvironmental context.

The results of this study have implications for understanding the evolution and diversity
of dicynodonts in the context of the K5 Formation. The identification of a broader diversity may
indicate adaptation to different ecological niches in the region. Furthermore, the use of
advanced imaging techniques demonstrated the value of non-destructive approaches in this
field.

Keywords: Dicynodont, K5 Formation, Mozambique, Radiation, Segmentation,

Palynology
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INTRODUCAO

Os dicinodontes sdo um grupo extinto de sinapsideos predominantemente herbivoros
que viveram desde o Pérmico ao Tridsico, aproximadamente 270-201 Ma, dominando os
ecossistemas terrestres (Surkov & Benton, 2004). Fazem parte dos Therapsida, que é o grupo
de sinapsideos que inclui os mamiferos. O termo dicinodonte significa "dois dentes de cdo”,
uma referéncia aos dois grandes caninos que muitas espécies possuem na maxila. Para além
de possuirem estas presas caninas, eram caracterizados por possuirem um bico queratinoso,
semelhante ao das tartarugas, corpos robustos e membros fortes, alguns adaptados tanto para
suportar grandes massas quanto para a vida subterranea (Elder, 2000).

A estrutura craniana e mandibular, juntamente com o bico queratinoso, sugere uma
adaptagdo a uma dieta extremamente especializada composta por plantas duras (Surkov &
Benton, 2004; Benton, 1983; Cox, 1998). Habitavam uma ampla variedade de ambientes,
variando desde florestas densas a regifes semiaridas, o que é evidenciado pela vasta
distribuicdo dos seus fosseis, encontrados em diversas regiées, incluindo América do sul, india,
Antartica, Europa, Asia, América do Norte e em Africa, com ocorréncias notaveis nas bacias
sedimentares do Karoo (King, 1992; Angielczyk & Kurkin 2003). De facto, o registo fossil de
dicinodontes mais abundante e melhor estudado desde o final do Pérmico até ao Triasico
médio é o da Bacia do Karoo na Africa do Sul (Cox, 1965; Angielczyk & Kurkin, 2003), contudo,
o Graben de Metangula, uma bacia sedimentar com sedimentos contemporaneos aos do
Supergrupo Karoo na Africa do Sul, rica em fésseis, localizada no norte de Mocambique, tem
se destacado pela sua produtividade, preservando uma sequéncia sedimentar que se expande

desde o Pérmico até ao Jurassico Inferior (Aratjo et al, 2020).



O numero crescente de descobertas de dicinodontes na Bacia do Karoo em Mogambique
tornou o Graben de Metangula um local importante para a compreensdo dos dicinodontes
nos ultimos anos (Maharaj et a/, 2024, Kammerer et al, 2021b; Araujo et a/, 2020). Esses
estudos recentes fornecem novas informacdes sobre a anatomia, utilizando técnicas nao
destrutivas, como a radiagao por sincrotrao e subsequente segmentacao.

Em termos de importancia paleontoldgica, os dicinodontes tém grande interesse devido
a sua diversidade e sucesso evolutivo, fornecendo uma melhor compreensao sobre a evolucao
dos sinapsideos e representam os passos evolutivos dos primeiros grandes herbivoros
terrestres (Sullivan & Reisz, 2005). Os espécimes foram recolhidos pela equipa do projeto

PaleoMoz em 2019, na Formagao K5 do Graben de Metangula em Mocambique.

1.1 Contexto histoérico

Mocambique tem demonstrado uma contribuicdo importante no estudo dos
dicinodontes, nomeadamente no Graben de Metangula, localizado a norte do pais. Estas
descobertas tém facilitado uma compreensdo mais aprofundada sobre a diversidade e a
distribuicdo geografica deste grupo de terapsideos (Maharaj et al, 2024, Kammerer et al,
2021b; Araujo et al, 2020).

As primeiras descobertas notaveis paleontoldgicas de Mogambique remontam ao
periodo colonial e estdo documentadas em relatorios de Estratigrafia e Paleontologia dos
Servicos Geoldgicos de Mocambique entre 1882 e 1954 (Verniers et a/, 1989). Em 1940,
Domingos Rocha identificou os primeiros dicinodontes durante uma campanha geoldgica
(Aradjo et al, 2018). Entre 1952 e 1959 Teixeira C. e Gongalves F. publicaram fosseis
previamente identificados por Borges do Servico de Geologia e Minas. Em 1962, Barradas
estudou os fésseis anteriormente mencionados por Borges et al. (1954). Esses espécimes foram
posteriormente analisados em maior detalhe por Antunes em 1975 (Verniers et a/, 1989).
Novos resultados foram publicados em 1983, como parte de um projeto com duragéo de
quatro anos conduzido entre 1977 e 1981 pelos Servi¢os Geologicos de Mogambique (Verniers
et al, 1989).

A partir de 2009, com o surgimento do projeto PalNiassa, posteriormente renomeado
PaleoMoz, a Paleontologia em Mocambique comegou a ganhar um impulso mais sistematico
onde foram realizadas expedi¢cdes de campo, que resultaram na recolha e no estudo de novo

material paleontologico, sobretudo dicinodontes. Este projeto consiste numa colaboragao
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entre investigadores mocambicanos, portugueses e de outras nacionalidades, cujas
publicacdes tém revelado ocorréncia de novas espécies e contribuido significativamente para
o conhecimento sobre o Graben de Metangula e o patrimoénio fossil de Mogambique.

Em 2013 a equipa do projecto PaleoMoz anunciou a descoberta de Niassodon
mfumukasi;, um novo género e espécie (Castanhinha et al, 2013). Este achado é
particularmente relevante por representar um fossil relativamente completo de dicinodonte de
uma familia com poucos representativos, fornecendo informac¢des importantes sobre a
anatomia e estrutura interna do cranio desses animais (Castanhinha et a/, 2013). Além disso, a
descoberta de fosseis de dicinodontes em Mocambique tem tido impactos positivos,
fornecendo dados essenciais sobre a diversidade e evolugado, e ampliando o conhecimento e
a distribuicdo destes animais.

Adicionalmente, este avanco envolve e capacita cientistas mogambicanos, promovendo
o desenvolvimento da Paleontologia no pais, ressaltando a importancia do patriménio
fossilifero de Mogambique e incentivando a conservacdo e o interesse publico sobre a
Paleontologia local e sobretudo, contribuindo para o aumento do conhecimento sobre a

historia natural do pais.

1.2 Localizagao

Mocambique contém fésseis de dicinodontes do Lopingiano (259,5-251,9 Ma) e estes
ocorrem nos arenitos e argilitos do Graben de Metangula (Macungo et al/, 2019a), que se
encontra localizado na Bacia do Lago Niassa, estendendo-se ao longo da estrada Metangula-
Cébue no distrito do Lago, na provincia de Niassa, a NW do pais (Araudjo et al, 2022). O Graben
de Metangula é a ponta mais a SW e esta ladeado a uma bacia do Pré-Cambrico (Verniers et
al, 1989).



Figura 1.1 - Localizagdo geografica do Graben de Metangula, sitio em estudo (Google Earth e pngall.com (2024),
modificado). A- Localizacido de Mocambique em Africa; B- Mocambique e C- Provincia de Niassa, onde se localiza
o Graben de Metangula.

1.3 Contexto Geoldgico

1.3.1 Graben de Metangula

O Graben de Metangula é uma depressao tectdnica formada por um regime distensivo,
caracterizado por falhas normais e subverticais que delimitam a bacia sedimentar (Paulino,

2009; Catuneanu, 2005). A sua estrutura, com orientagdo NE-SW, segue o alinhamento do
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Cinturdo de Mocambique resultante do reajustamento de antigas estruturas pré-cambricas,
sugerindo a formacao de um rift embrionario pré-Karoo (Paulino, 2009). Essas falhas separaram
os terrenos pré-cambricos dos sedimentos do Karoo, criando condices favoraveis para a
sedimentacado (Afonso, 1986; Paulino et al, 2010). Estudos palinolégicos de De Bock e Verniers
(1984) indicam que o desenvolvimento tecténico da Bacia estad associado a abertura do Vale
de Rift, cujo processo se intensificou no Cenozodico, moldando a configuracao atual da Bacia
(Verniers et al.,, 1989).

As formagdes sedimentares da bacia variam desde o Pérmico Inferior ao Jurassico
Inferior, e incluem camadas de carvdo concentradas no sul da Bacia. Essas formacdes
desenvolveram-se num contexto distensivo, com falhas normais paralelas ao eixo principal do
Graben (Paulino, 2009).

Os sedimentos da bacia do Graben de Metangula incluem rochas sedimentares
continentais como arenitos, argilitos e conglomerados, depositados em ambientes fluviais,
lacustres e deltaicos. Estes depositos que abrangem os periodos Pérmico e Tridsico, contém
uma variedade de fdsseis, incluindo plantas, invertebrados e vertebrados, sobretudo
dicinodontes. As camadas fossiliferas sdo compostas principalmente por arenitos e argilitos
(Aradjo et al, 2020).

A organizacao estratigrafica dos sedimentos do Graben de Metangula esta subdividida
em trés grupos principais, com depdsitos associados a grande Bacia do Karoo. Estes grupos
incluem o Karoo inferior representado pelo Grupo Ecca e representado por trés formacgdes: K4,
K3 e K2; o Karoo médio, que corresponde ao Grupo Beaufort e inclui as formacdes K5 e K6; e
o Karoo superior, com formagcdes como Monte Lilonga e Fubue, Formacao Mecondece,

Formacao de Tende e Formacao de Lipirichi (Verniers et al, 1989) (Fig. 1.2).
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Figura 1.2- Geologia da Bacia de Metangula e perfil estratigréfico (adaptado de Verniers et al/, 1989).

1.3.2 Formacao K5

Localizada no Graben de Metangula, Lago Niassa, constitui uma sequéncia de
sedimentos continentais depositados durante o Pérmico.

Esta unidade do Karoo médio é predominantemente composta por arenitos, argilitos e
conglomerados inclui trés membros designados K5a, K5b e K5¢, devido as diferencas
litologicas entre os mesmos (Verniers et al, 1989; Araujo et a/,2020) (Fig. 1.2).

Os arenitos da Formacao K5 sdo de granulometria média a fina, sugerindo deposicao em
canais fluviais e deltaicos. Estes sedimentos sdo frequentemente bem estratificados, exibindo
estruturas sedimentares como laminagdo cruzada, que indicam a presenca de fluxos de
transporte.

Os conglomerados ocorrem esporadicamente, indicando episddios de alta energia, tais
como fluxos de detritos ou dep&sitos de leques fluviais (Araujo et al, 2020).

O membro inferior K5a é constituido por siltitos e arenitos vermelho-acinzentados, de
granulometria fina e com niveis carbonaceos diferentes. Na base deste membro ocorrem
algumas camadas de arenito e siltito acinzentados com manchas esverdeadas e por vezes

acastanhadas. O paleoambiente consiste numa area bem drenada, com muita vegetagao,
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geralmente com lengdis freaticos elevados que sustentam corpos de agua parada. Até ao
momento, apenas troncos fosseis de palmeiras foram recuperados deste membro pela equipa
do projeto PaleoMoz (Araujo et a/2020).

O membro intermédio K5b é apresenta siltitos de granulometria variada, entre graos
finos, intermédios e grossos, com uma tonalidade escura esverdeada-acinzentada, que é
finamente estratificada transversalmente, e alguns niveis com raras rochas carbonaceas. Aqui
verificam-se varios horizontes com ossos de terapsideos (Verniers et a/, 1989; Araudjo et al,
2020). A interpretacao do ambiente deposicional é de planicie aluvial com lagoas, lagos e ilhas
com vegetacado (Araujo et al, 2020).

O membro superior K5c¢ é formado por uma extensa coluna de rochas sedimentares com
sequéncias fluviais ciclicas, sobretudo arenitos intercalados de grdo avermelhado escuro e
siltitos, com eventual presenca de argilitos e conglomerados e no topo deste membro com
varios horizontes finos de nddulos ricos em ferro, alguns dos quais contendo terapsideos
(Verniers et al,1989). A interpretagdo paleoambiental sugere uma planicie de inundagao de rio
com vegetacdo e com lagoas alimentadas por agua subterranea de variagdo sazonal em
profundidade e salinidade. Fésseis confirmados desta unidade incluem cranio e elementos do
esqueleto de Endothiodon (Verniers et a/, 1989), dicinodontes de pequeno e médio porte
como o Niassodon mfumukasi (Aratjo et al, 2020), um cranio parcial de gorgonopsidio
(Verniers et al, 1989), bivalves ndo marinhos e fragmentos de tronco de arvore. No nivel mais
baixo, “Rocha em 1961 recolheu ossos de répteis, onde Antunes (1975) denominou de" Zona
Endothiodon” (Verniers et al, 1989). O membro K5c corresponde ao membro mais produtivo
e compreende a idade Lopingiano (259,5-251,9 Ma), enquanto que, os membros K5b e Ka
correspondem a idade do Guadalupiano (273,01-259,51 Ma) (Araujo et al, 2020). Os espécimes
PPM2019-105R e PPM2019-47Z foram recolhidos neste membro.

1.4 Aspetos Gerais da Palinologia

O presente ponto apresenta informagdo complementar relativamente a Palinologia, e, a
abundancia relativa de palinomorfos, bem como a determinacdo de palinofacies que serdo
usados como uma ferramenta para se compreender o contexto ambiental sobre o qual os
espécimes estudados estiveram envolvidos, bem como a relacao entre os palinomorfos e o seu
ambiente deposicional. Para determinar as palinofacies, serdo utilizados diagramas baseados
em Tyson (1995), uma vez que a sua aplicacao permite distinguir uma variedade de ambientes.
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A palavra "Palinologia” deriva do grego e tem relacdo com a palavra latina pollen, "po
fino"” (Castro, 2006). Foi utilizada para designar o estudo de pdlenes e esporos fésseis e atuais
(Jansonius & Mcgregor, 1996).

A Palinologia é um ramo da Paleontologia que estuda os palinomorfos que incluem
polenes, esporos, dinoflagelados, quitinozoarios e acritarcas. O estudo depende
essencialmente da preparagao laboratorial (Castro, 2006). Para a sua observacgao é aplicado um
processo de maceragdo com recurso aos acidos cloridrico, fluoridrico e nitrico (Jansonius &
Mcgregor, 1996; Tyson, 1995; Carvalho, 2001).

O estudo dos palinomorfos fosseis constitui a Paleopalinologia, que estuda o residuo
organico obtido por solubilizagcdo e eliminacao da fase mineral dos sedimentos, parcialmente
constituido por palinomorfos, que inclui restos de grupos heterogéneos e de diversos
ambientes (bactérias, algas, plantas vasculares, invertebrados e fungos) (Shumilovskikh et a/,
2021; Castro, 2006).

Palinofacies compreende o estudo de ambientes deposicionais com base na montagem
total de particulas de matéria organica (Tyson, 1985).

A analise de palinofacies constitui uma abordagem interdisciplinar, uma vez que todo o
conteldo organico da lamina é analisado e as particulas sdo vistas como componentes
sedimentares que refletem as condigdes originais na area-fonte e os ambientes deposicionais

(Castro, 2006).

1.4.1 Palinomorfos

Palinomorfo é um termo generalizado que compreende microorganismos ou estruturas
de parede organica, normalmente composta por esporopolenina, quitina ou pseudoquitina,
com dimensdes aproximadas entre 5 a 500 um. A esporopolenina, principal componente das
paredes dos palinomorfos é, provavelmente, um dos compostos organicos mais inertes
quimicamente. Os palinomorfos incluem os pdlenes, esporos, microorganismos planctonicos,
e bentdnicos com revestimento celular ndo mineralizado como os dinoflagelados, algas
coloniais, acritarcas, quitinozoarios, escolecodontes e fungos (Castro, 2006).

Normalmente recorre-se as caracteristicas que estes organismos possuem, sobretudo os
pélenes e esporos por apresentarem grande resisténcia a degradagao, devido a presenca de
esporopolenina, o que facilita a preservacdo enquanto fosseis; possuem dimensdes

normalmente inferiores a 200 um, que possibilitam o transporte e a deposi¢do em conjunto



com sedimentos finos; complexidade morfoldgica como a forma, a estrutura e ornamentacao,
o que permite distinguir e caracterizar diferentes formas; produgdo em elevado numero, o que
facilita a recolha e a elaboracao de estudos estatisticos significativos (Tschudy & Scott, 1969;
Castro, 2006).

Os palinomorfos podem ser incluidos em trés grupos: zoomorfos e fitoclastos, zooclastos
e matéria organica amorfa. Os zoomorfos e fitoclastos sdo estruturados e incluem detritos de
foraminiferos, fungos e estruturas de plantas como podlen, esporos, cuticulas de folhas,
estruturas celulares, membranas, fibras ou estruturas com fossos e detritos de algas de baixa
reflectancia.

A matéria organica amorfa ndo tem estrutura e os zooclastos incluem material nao-
palinomorfo fragmentario de derivacdo animal tal como exoesqueleto de artropodes e

graptolitos (Tyson, 1995: Carvalho, 2001).

14.1.1 Palinofacies

O termo “palinofacies” foi inicialmente proposto por Combaz (1964) para descrever a
imagem microscopica dos componentes organicos total (Carvalho, 2001). Palinofacies
compreende o estudo palinolégico de toda a matéria organica contida num sedimento e que
é removida da matriz mineral recorrendo tradicionalmente ao tratamento quimico pelo acido
fluoridrico (HF), acido cloridrico (HCI) e nitrico (HNO:3) (Riding & Kyffin-Hughes, 2004). Através
deste estudo é possivel fazer uma caracterizacdo de associacdes e determinar ambientes
através da contagem do material contido em uma amostra de sedimento. Além disso, é
possivel determinar o grau de alteracdo e maturacdo térmica, o potencial de geracdo de
hidrocarbonetos da matéria organica, a natureza do ambiente deposicional, como o tipo de
acarreio terrestre e condi¢des redox, bem como tendéncias de transgressao/regressdo. De
facto, fornece informacdes diretas sobre a origem e caracter da maior parte das particulas de
matéria organica (Tyson, 1995).

A palinofacies representa o aspeto da facies organicas que pode ser determinada por
estudos palinologicos da matéria organica. O conceito de facies organicas abrange todo o
conteldo organico de uma rocha sedimentar (Mendonga Filho, 1999). Constitui toda a
associacao de constituintes organicos contidos em um sedimento apos a remocao da matriz
sedimentar mineral por meio de processos por acidificacao (Mendonca Filho et a/, 2009). Tyson

(1995) definiu como sendo um corpo de sedimento contendo uma associa¢do distinta de



matéria organica palinolégica que reflete um grupo especifico de condi¢cbes ambientais,
podendo ser associada ao potencial de geracao de hidrocarbonetos caracteristico.

O estudo de palinofacies sera utilizado para identificar tendéncias de distribuicdao do
conteldo organico bem como distinguir e caracterizar o paleoambiente deposicional da

Formacao K5.

1.5 Motivagao, enquadramento e problematica do tema

Nesta seccdo é apresentada a relevancia em estudar os dicinodontes da Formagado K5 do
Graben de Metangula, uma regido de Mocambique com potencial paleontoldgico, mas ainda
pouco explorada. A motivacao central do estudo surge da necessidade de compreender
melhor a diversidade morfoldgica e taxondmica destes sinapsideos extintos. Embora o registo
féssil de dicinodontes seja abundante em varias regides das Bacias do Karoo, sobretudo na
Africa do Sul, h4 ainda pouco conhecimento sobre a fauna presente em Mocambique,
particularmente na Formacdao K5, com fdsseis contemporaneos aos do Karoo. O
enquadramento do estudo considera o aumento recente de descobertas de fésseis na regido,
impulsionadas por projetos como o PaleoMoz, que identificou novas espécies e forneceu uma
visdo mais detalhada sobre a anatomia e filogenia dos dicinodontes. Este avanco permitiu o
uso de novas tecnologias, como a radiacao de sincrotrao, e técnicas de tomografia, também
utilizadas neste trabalho, o que amplia o conhecimento sobre as caracteristicas morfologicas
desses animais. A problematica reside na escassez de informacdes paleoambientais e na falta
de uma caracterizagdo mais detalhada dos processos de deposicdo que influenciaram a
preservacao destes fosseis. Além disso, as condi¢des ecologicas que permitiram a diversidade
de dicinodontes na regido ainda sdo pouco compreendidas. Este trabalho propde preencher
algumas dessas lacunas através da analise filogenética com recurso a técnicas de segmentacao
e analise palinologica, que ajudardo a entender a relacdao entre a fauna de dicinodontes e o

paleoambiente.

1.6 Objetivos

Esta dissertacao centra-se no estudo de dois novos cranios de dicinodonte recolhidos
em 2019 pelo projeto PaleoMoz, na Formacgao K5 do Graben de Metangula, um dos membros

do Supergrupo do Karoo na provincia de Niassa. Os espécimes, PPM2019-105R e PPM2019-
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477, foram submetidos a tomografia por radiacao de sincrotrao para posterior segmentacao,
descricao anatdmica, identificagdo taxondmica e analise filogenética. Fez-se também a analise
palinoldgica, de forma a caracterizar o ambiente deposicional e propor uma interpretagéo
paleoambiental dos sedimentos que constituem a Formacao K5.

Simultaneamente, obtendo resultados palinolégicos positivos, e considerando que tal
dominio representaria um complemento valioso devido a inexisténcia de informacao

paleoambiental do geossitio, foi feito o estudo das palinofacies.

1.7 Revisdo bibliografica

A revisdo bibliografica concentrou-se na analise de fontes cientificas incluindo artigos
cientificos, livros, teses de Doutoramento e dissertagdes de Mestrado. A pesquisa concentrou-
se em estudos relacionados com a geologia da Formacao K5, anatomia, biologia e filogenia de
dicinodontes, bem como em estudos relacionados com a Palinologia e em como aplicar a
metodologia de acordo com o tipo de amostra existente. Esta recolha bibliografica forneceu
uma base para a compreensdo das caracteristicas anatémicas do cranio dos espécimes,

permitindo a identificagdo taxondmica e analise filogenética subsequente.

1.8 Resumo das Metodologias Utilizadas

O presente estudo faz a descricdo anatémica comparativa de dois cranios PPM2019-
105R e PPM2019-47Z, seguida da determinacdo taxonomica através de tecnicas de
segmentagao, com recurso a radiacao de sincrotrdo. O processo de segmentacao permitiu a
diferenciacdo das estruturas Osseas ao atribuir cores distintas para cada osso, facilitando a
visualizacdo e destacando as diferentes partes anatomicas. Além disso, o ajuste de contraste e
luminosidade realcou a separagdo entre os 0ssos e a matriz envolvente, permitindo que o
software identificasse e distinguisse com maior precisdo essas estruturas. O estudo foi
complementado com uma analise palinolégica do sedimento de um dos espécimes, sendo que
trés fases foram considerados respetivamente a amostragem, consistindo na retirada de
sedimento com o uso de um micromartelo pneumatico, seguido da preparacdo laboratorial,
que consistiu na desagregagdo mecanica da amostra com um martelo, eliminagédo da fragdo

mineral através de tratamentos quimicos, limpeza, concentracdo de residuo organico e
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crivagem, e por Ultimo, a montagem de laminas delgadas para observagdo e estudo ao

microscopio oético.

1.9 Apresentacao dos Resultados Principais

Os principais resultados deste estudo incluem a criagdo de um modelo 3D dos espécimes
PPM2019-47Z e PPM2019-105R, utilizando dados de tomografia por radiagdo de sincrotrdo, o
que permitiu identificar caracteristicas anatomicas dos cranios ndo observaveis através da
tradicional observacdo anatomica exterior. A analise filogenética demonstrou que ambos os
espécimes estdo intimamente relacionados ao género Dicynodontoides, com um alto valor de
suporte Bremer (91) e Bootstrap (98%), que reflete a robustez da relacao inferida. O valor de
Bootstrap indica que, em 98% das repeticbes do processo de resampling, a mesma afinidade
filogenética foi sustentada, sugerindo uma elevada confianca na afinidade com género
Dicynodontoides e na familia Kingoriidae. Além disso, a analise palinolégica do sedimento
identificou 328 particulas organicas com contagens até 200 residuos organicos ou até a
observacdo de duas laminas delgadas, através de processos padrdo de tratamento
palinolégico, indicando um ambiente deposicional caracterizado por vegetacao densa e

condi¢bes de grande humidade.

1.10 Sinopse da Tese

Nos capitulos seguintes, a dissertacdo baseia-se na descricao detalhada dos métodos
utilizados para obtengdo dos resultados, incluindo a segmentagdo anatémica do cranio dos
espécimes e procedimentos utilizados durante a fase laboratorial da preparacdo das amostras
palinoldgicas (Capitulo 2). No Capitulo 3 sdo apresentados os resultados das analises,
nomeadamente a descricdo anatomica, resultados da analise filogenética, discutindo-se a sua
taxonomia, e explora os resultados da analise palinolégica, interpretando os achados no
contexto do ambiente deposicional da Formacdo K5. Por fim, as conclusées do estudo sao
expostas no Capitulo 5, destacando as contribuicdes na area e propondo direcSes para futuras

pesquisas.
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METODOLOGIA

Os espécimes estao envolvidos numa concrecao hematitica (Fig. 2.1) e para se perceber
a sua morfologia interna, foram submetidos a um scan por radiacao de sincrotrao evitando
danos potenciais durante a preparacdo mecanica e proporcionando assim um procedimento
nao-destrutivo para compreender a anatomia dos ossos dentro da concrecao. Isto deve-se a
natureza delicada dos espécimes e a matriz densa que consiste numa concrecdo de oxido de

ferro.

10mm
|

Figura 2.1- Concrecdo hematitica contendo o espécime PPM2029-105R.

Posteriormente, recorreu-se ao software de processamento de imagens Dragonfly e o
resultado obtido foi um modelo em 3D de cada um dos espécimes. Foi atribuida uma coloracao
diferente de forma arbitraria, de modo a distinguir-se cada uma das estruturas segmentadas.

Os ossos partilhados entre os espécimes tém o mesmo cédigo de cores padronizadas. Para
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estruturas adjacentes, foram selecionadas cores com maior contraste entre si, de forma a
otimizar a sua visualizacdo. As fotografias geradas ao longo deste trabalho foram feitas
utilizando o mesmo software e as pranchas de figuras, utilizando o Adobe Illustrator 2020
versao CC 27.0.

Recorreu-se a andlise filogenética pelo TNT e o Mesquite foi usado para organizar e
analisar dados comparativos. O TNT é usado para encontrar a arvore filogenética mais
parcimoniosa, ou seja, a arvore com o menor numero de mudancas evolutivas, de forma a
perceber as relagdes evolutivas dos espécimes estudados e determinar a sua taxonomia.

Para complementar o estudo, recorreu-se a analise palinoldgica, na qual foram retiradas
30g de sedimento da concrecdo hematitica contendo o PPM2019-105R. A amostra de
sedimento foi processada em laboratério para concentrar os palinomorfos. Esse processo
envolveu a remocdo de minerais e matéria organica indesejada. Foi usado tratamento quimico
com acido fluoridrico e acido cloridrico para dissolver e desagregar os elementos que incluem
minerais e matéria organica indiferenciada. A concentracdo dos palinomorfos conseguida
pode diferir significativamente do contelido e da concentragdo original da rocha, uma vez que
ha perdas ao longo dos processos de preparacao das amostras (Castro, 2006). Técnicas de
filtracdo e centrifugacdo foram usadas para separar o residuo organico da matriz sedimentar
e na sequéncia, foram montados em laminas delgadas para observagdao microscépica.

O material organico foi identificado e contado através do uso do microscopio 6tico, e a
sua identificacdo foi baseada na morfologia dos graos como o tamanho, forma, ornamentacao
da superficie e estrutura das paredes. Os dados obtidos foram interpretados para inferir

aspetos sobre caracterizagdo de associagdes baseadas em Tyson (1995).

2.1 Tomografia por Radiagao por Sincrotrao

Os cranios foram scaneados no European Synchrotron and Radiation Facility, Grenoble,
Franca, na linha de feixe BM18 (Duhamel et al, 2025a), uma nova linha de feixe de
microtomografia de amplo campo (Tafforeau et al., 2021). A configuragéo da linha de feixe foi
para tomografia micro-computadorizada de raios X de sincrotrdo com contraste de fase de
propagacgao, com um feixe branco filtrado, com o tamanho de voxel e energia optimizados no
diametro e densidade do cranio para alcangar a resolugao ideal para a imagem completa dos
cranios. Além disso, os fosseis foram scaneados em tetra-aquisi¢do, onde o centro de rotacao
foi deslocado duas vezes para criar quatro imagens de radiografia sobrepostas para aumentar
o tamanho das imagens reconstruidas finais (Carlson et al., 2011). O PPM2019-105R e o
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PPM2019-47Z foram scaneados na BM18 num tamanho de voxel isotropico de 23.08 uym a
148.8 keV (Cau et al.,, 2017).

2.2 Segmentacao e Pos-Processamento de Imagem

O software utilizado para a segmentacao e processamento das imagens foi o Dragonfly
(versao 2022.2, Build 1409). Os modelos tridimensionais resultantes foram segmentados
manualmente e foram atribuidas cores para destacar diferentes estruturas e volumes. A
primeira camada atribuida automaticamente onde deve ser preparada a imagem, de maneira
a que seja possivel diferenciar o osso da matriz, através da identificacdo e classificacdo dos
pixels da imagem, com base no material que este representa. No menu “Main”, o submenu
window leveling (Fig. 2.2) foi usado para retirar o ruido da tomografia como um todo e ajustar
o contraste e a luminosidade para destacar recursos importantes das tomografias, ajustando
entre Opacity e Gamma de forma a arranjar um equilibrio no contraste e melhorar a
diferenciacdo entre a matriz e os ossos. No submenu layout (Fig. 2.2) foi possivel selecionar o
tipo de vista de quatro ecras de maneira a visualizar diretamente a imagem 3D em simultaneo
com os ecras de segmentacao nos diferentes planos de orientagdo X, Y e Z.

Passando a segmentacao, fora do ecra 3D, clicando em um dos ecrds de segmentacao
2D a escolha, foi selecionado o menu “Segment”, seguindo para o submenu ROI Tools- Basic-
New (New Region of Interest) (Fig.2.3) para a atribuicdo de novas camadas com diferentes
cores, representando diferentes ossos. Ainda no mesmo submenu ROI Tools- Range- Define
range (Fig. 2.3) para isolar e destacar o material para a coloracdo. Este comando é indispensavel
para dar sequéncia a segmentacdo, uma vez que define uma escala de intensidade sobre a
visualizacao 2D dos valores de dados de imagem selecionados, sendo destacado numa cor
constante, normalmente destacada a vermelho, significando que, qualquer voxel que
corresponda a um valor fora da faixa ndo sera selecionavel ou afetado por qualquer operagao
aplicada. No submenu ROI Painter- 2D view tools foi selecionado Single slice e Multi Slice em
alternancia sobre o Round brush (Fig.2.3) para pintar efetivamente e obter uma segmentacdo
mais rapida e eficiente tanto em multiplas camadas, como em camadas singulares. Esta
configuracdo permite pintar multiplas tomografias em simultaneo ou corrigir pecas finais de
transi¢cdes abruptas. Para uma visualizacdo dos ossos em 3D com maior definicao e realismo
foi selecionado o 3D presets- Presets- Bones 4 do submenu Data Properties and Settings (Fig.
2.4).
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Figura 2.2- llustracdo da selecdo dos comandos no software Dragonfly durante a fase de preparo da tomografia
antes de iniciar o processo de segmentacdo. A- Main- Window leveling, interangindo com Opacity/ Gamma para
ajuste de contraste para diferenciar os materiais matriz/osso; Scene’s View Properties- Lighting para ajuste de
luminosidade e Layout para selecionar o modo de vista do ecra e B- selecdo dos comandos para subsequente
segmentac¢do. Segment- ROI Tools- New para criar uma nova camada ou regido de interesse, seguida da

nomeacao e selecdo da cor pretendida; Range- Define range para definir uma escala de valores, para que valores
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fora da faixa selecionada ndo sejam afetados pela operacdo de coloracdo; ROI Painter- 2D View tools- Single

slice/Multi Slice- Round brush para pintar as tomografias de forma singular ou multipla.
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Figura 2.3- A- Cores atribuidas a cada um dos ossos visiveis em 3D no software Dragonfly. Para cada cor foi criada
uma nova camada de forma a separar cada elemento do cranio e ser possivel a visualizacdo de cada um deles de
forma individual e B- llustracdo da selecdo dos comandos no software Dragonfly para visualizacdo dos 0ssos em

3D com maior definicdo. Data Properties and Settings- 3D presets- Presets- Bones 4.
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Figura 2.4- llustracdo do cranio correspondente a cada um dos espécimes dentro da concregcdo hematitica. A-
PPM2019-47Z e B- PPM2019-105R em vistas anterior, posterior, dorsal, ventral, lateral direita e lateral esquerda.

Fotografias obtidas através do software Dragonfly.

2.3 Analise Filogenética

A andlise filogenética foi efetuada pela adicdo de caracteres discretos e continuos
correspondentes aos espécimes PPM2019-105R e PPM2019-47Z a matriz pré-existente
recente de Kammerer e Ordofiez (2021) ao conjunto de dados de Liu (2021), Angielczyk et al,
(2021) e de Macungo et a/, (2023) por meio da codificacao de 200 caracteres discretos e 16
caracteres morfométricos continuos. Os caracteres discretos sdo definidos por um conjunto de
estados-caracter, sendo que, a sua codificacao (0, 1 ou outros nimeros naturais) é determinada
a partir da presenca ou auséncia de caracteristicas morfolégicos (ou condi¢des diferentes no
caso do estado-caracter ser diferente de 0 ou 1). Em situacbes onde ha auséncia, ma
preservacao do espécime ou dificuldade na determinacdo do estado-caracter especifico,
utilizou-se um "?" para codificar e indicar incerteza sobre determinada caracteristica (Kitching
et al, 2003). Os caracteres morfométricos continuos foram determinados através de medicoes
feitas nos ossos (Kitching et a/, 2003). Para a adicdo e edicdao dos caracteres na matriz foi

utilizado o software Mesquite (versdo 2.75, Build 564). Em seguida, a analise filogenética foi
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conduzida no software TNT (Tree Analysis Using New Technology) para obter a arvore
filogenética mais parcimoniosa, através do calculo de suporte utilizando o método de
resampling (Goloboff et a/, 2008).

Os valores de suporte de grupo e o indice Bremer, que mede a robustez dos nés numa
arvore filogenética, foram calculados utilizando o script “aquickie.run” no TNT. Esse script
fornece informacgdes sobre a robustez dos calculos da arvore filogenética. Um valor de Bremer
mais alto indica que mais passos sdo necessarios para fazer colapsar um no, o que sugere
maior estabilidade e significa que o né é estavel e resistente a pequenas mudangas nos dados
filogenéticos (Bremer, 1994). Além disso, o método de Resampling também foi utilizado para

reamostrar os dados e verificar a robustez dos nds (Felsenstein, 1985).

2.4 Preparacdo de Amostras para Anélise Palinolégica

2.4.1 Amostragem

Foram retirados 30 g de sedimento do bloco hematitico que continha o PPM2019-105R,
com um micro-martelo pneumatico HW 322. A bancada e todo o material de trabalho foi
preparado sob condi¢des de assepsia para garantir a integridade dos resultados sem que
houvesse contaminacao.

Houve necessidade de quebrar o sedimento com um martelo (Fig. 2.5- A e B) através da
desagregacao mecanica, de forma a obter-se uma granulometria mais fina, garantindo que os
acidos penetrassem para além da camada exterior da matriz. De seguida, o sedimento foi

pesado numa balanca.

2.4.2 Tratamento Quimico

As etapas do tratamento laboratorial efetuadas no laboratorio de Paleontologia no DT
Nova FCT, seguiram-se com o objetivo de desagregar a amostra, remover a fase mineral, limpar
e concentrar os palinomorfos, e preparar para a analise e observacdo ao microscédpio, tendo-
se como proposito isolar os palinomorfos da matriz e entdo concentra-los e apresenta-los em
condi¢des pristinas, evitando quaisquer modificagdes de forma, tamanho, preservacdo e
contaminagao (Riding & Kyffin-Hughes, 2004).

O sedimento foi transferido para um copo de plastico e adicionado acido cloridrico a
37% (HCI), de forma a eliminar a componente mineral da amostra, sobretudo os carbonatos.

Este procedimento inicial serve para testar, através de reagdes quimicas, se a amostra contém
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ou ndo carbonatos. Uma vez identificados, sdo eliminados por efervescéncia (Castro, 2006).
Neste caso o acido cloridrico foi adicionado a um sedimento que continha carbonatos, levando
a ocorréncia de uma reagao quimica, que resultou na libertagdo de didxido de carbono e na
dissolugdo de minerais carbonatados. Uma vez que a amostra fez efervescéncia perante adicdo
de acido cloridrico, foi deixada em repouso por uma hora, e durante esse tempo adquiriu uma
tonalidade avermelhada resultante do oxido de ferro. O 6xido de ferro € indicador de ma
preservacao e, havendo oxidacdo, had também decomposi¢do da matéria organica, ou seja,
pouca preservagao de palinomorfos (Meyers, 2007).

Foi realizada uma lavagem com a adicdo de agua destilada. Apds quatro horas, o
sedimento depositando-se no fundo do copo, e, de seguida, foi realizada a primeira
decantacdo. O acido cloridrico também previne contra a proliferacdo de fungos e bactérias.

Foi realizada a mudanca do copo de plastico para um copo de teflon, resistentes ao acido
fluoridrico, para a adicao de 51-55% de acido fluoridrico (HF). O HF é utilizado para eliminar
os silicatos, ou seja, a componente mineral derivada do quartzo e outros minerais siliciosos
(Castro, 2006), deixando a matéria organica intacta. O efeito do HF teve duracdo de
aproximadamente quatro horas, tempo de assentamento do sedimento na base do copo.

A finalidade deste tratamento intercalado entre HCl e HF serviu para que a componente
mineral ndo obstruisse a visualizacao de palinomorfos ao microscopio, ou seja, enquanto que
estes componentes eliminam a matéria mineral, ndo danificam significativamente a matéria
organica, permitindo a observacdo detalhada das particulas organicas. Durante todo o
procedimento laboratorial, o tratamento da amostra foi feito estritamente com equipamento
de protecdo individual nomeadamente, luvas de borracha, éculos de protecao, mascara, bata
e roupa de mangas compridas, manipulacdo em hotte e algumas medidas de seguranca, tal
como dar a conhecer a alguém que a utilizacdo de HF estava a ser feita, por ser altamente
corrosivo, toxico e poder causar queimaduras severas e profundas, além de ser perigoso por
inalagao.

De seguida, o copo foi colocado no agitador durante quatro horas, facilitando a
desagregacao do material e libertando o sedimento para a coluna de agua. Posteriormente foi
feita a decantacdo do HF e mais uma adicdo de HCL, esperou-se uma hora e repetiu-se o
processo de adicdo de agua destilada seguida da decantacdo até que o residuo estivesse
neutralizado para que nao houvesse contaminagdo. Sucessivas lavagens foram feitas com
decantacdo de quatro em quatro horas até a eliminacao total dos acidos, de forma a obter-se

a transparéncia da agua.
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O processo seguinte foi a crivagem do material em crivos de malha 125 ym e de 15 um
de forma a selecionar particulas de tamanho idéntico, remover impurezas e outras particulas
indesejadas, nomeadamente argilas e pequenos fragmentos vegetais inferiores a 15 ym e
megasporos superiores a 125 pm, e dessa forma garantir que a amostra fosse mais
homogénea. Todas as particulas que caissem no crivo de malha 125 ym para o copo eram as
aproveitadas e todas as particulas que ficassem dentro no crivo de malha 15 ym eram as
guardadas. No crivo de malha 125 pm o que se obteve foram fitoclastos, ou seja, restos de
raizes, membranas grandes e restos vegetais que ficaram no crivo e posteriormente
eliminados. No crivo de malha 15 pm foram eliminadas as argilas, silicatos e todo o material
de pequena dimensdo. Antes da transferéncia de um crivo para o outro e apds cada utilizagao,
tanto os crivos como os copos foram limpos numa panela de ultrassons durante 10 minutos.

No final desta fase, houve necessidade de se recorrer a mais uma lavagem para eliminar

a restante argila acumulada.

2.4.3 Montagem de Laminas Delgadas

Na primeira parte deste processo, as laminas e as lamelas foram limpas com papel
higiénico humedecido em alcool, de forma a retirar toda a gordura contida. De seguida usou-
se sobre uma placa de aquecimento a aproximadamente 50°C para eliminar os liquidos.
Posteriormente, foram colocadas algumas gotas do residuo resultante do processo anterior
sobre uma lamina com a ajuda de uma pipeta descartavel para evitar contaminac¢des
posteriores. Espalhou-se o residuo com a pipeta e deixou-se secar sobre a placa de
aquecimento. De seguida utilizou-se um goblet de glicerina derretida a priori para colar a
lamina a lamela, conferindo ao mesmo tempo uma cor transparente com um indice de refracéo
adequado a fotografia e microscopia, e por possuir substancia antifingica e antibidtica, que
impede a proliferacdo de fungos e bactérias. Posteriormente, depois das laminas serem
retiradas da placa de aquecimento e arrefecerem, o excedente da glicerina foi escovado com
uma escova de dentes humedecida em agua e as preparacdes definitivas foram seladas com

verniz transparente nas bordas da lamela para a fixagdo da mesma a lamina.

244 Analise Qualitativa

A analise quantitativa consistiu na identificagcdo e registo da matéria organica das duas

laminas delgadas. Uma vez preparadas e devidamente etiquetadas, recorreu-se a observagao
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das mesmas no microscodpio 6tico Leica DM 2500 Led com anexagdo de camera Flexa Cam C3

no Departamento de Ciéncias da Terra, Campus da Caparica, Universidade Nova de Lisboa.

24.5 Analise Quantitativa

A andlise quantitativa teve como base a contagem padrdo de 200 palinomorfos para
cada lamina. Esta analise serviu de base para determinar a distribuicdo dos palinomorfos. O
numero de palinomorfos a ser contado é um tema controverso e alguns autores seguem as
diretrizes propostas por Chang (1967), que demonstrou estatisticamente que, quanto maior o
numero de individuos contados, mais representativa é a amostra. No entanto, como observado
por outros autores (Lana, 1997; Hashimoto, 1995), “quando mais de 100 palinomorfos sdo
contados, a variacdo padrao nao é significativamente afetada”. Além disso, de acordo com
Chang (1967), o nimero minimo de individuos a serem contados por amostra é de 30,

portanto, utilizarei essa abordagem neste estudo.
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Figura 2.5- Metodologia e alguns materiais usados desde a desagregagcdo mecanica da amostra até a montagem
das duas laminas resultantes de 30g de sedimento retirados da concrecdo hematitica. A, balanga, espatula e
martelo: B, sedimento desagregado por forca mecanica; C, decantacdo da agua destilada; D, agitador a esquerda,
copos contendo sedimento em tratamento quimico a direita e substancias quimicas HCL e HF ao fundo, dentro da
hotte; E, copos de teflon, alcool e papel; F, crivo de malha de 15 pm contendo residuo pretendido; G, frasco de

amostra preparado; H, laminas delgadas preparadas em baixo e glicerina derretida em cima.
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RESULTADOS

3.1 Descricdo Anatdmica Comparativa

A descricdo anatdmica consiste na identificacdo de determinadas caracteristicas e
acidentes 6sseos que possam ser usadas como referéncia, de acordo com a localizagao,
morfologia, orientagdo, relevo e contactos com outros ossos (Cox, 1959). Estas caracteristicas
sdo descritas com base nos planos anatomicos: sagital, coronal e horizontal, bem como a sua
posicao anatdmica: dorsal, ventral, posterior, anterior, lateral direito e esquerdo.

A descri¢do anatdmica que se segue corresponde aos espécimes PPM2019-105R que
compreende a porcdo anterior do cranio e, PPM2019-47Z que compreende o cranio completo
e mandibula, bem preservado e articulado.

Em termos de conservacao, o PPM2019-105R encontra-se muito bem preservado, apesar
de apenas a parte anterior do cranio se encontrar presente e a parte lateral direita estar em
falta, o que impossibilita a analise de alguns caracteres diagndsticos observaveis apenas na
parte medial e posterior do cranio. O PPM2019-47Z compreende um cranio completo com
grau de preservacado bom, embora com baixa densidade &ssea em algumas zonas,
nomeadamente na zona do processo zigomatico e na parte anterior do cranio, na pré-makxila,
maxila e septomaxila. Este espécime exibe também um alto grau de coossificacdo nas zonas
do palato, na parte posterior da mandibula entre o articular, o quadrado e o quadratojugal,
em toda a parte anterodorsal do basicranio, entre os tabulares, interparietal, parietal, e no
contacto entre o pds-orbital e o escamoso, e na porcdo anteroposterior, nomeadamente o
prootico, opistotico e exoccipital.

O elevado grau de coossificacao aliado a pouca densidade 6ssea dificultam a observacao
precisa de algumas suturas, depressdes ou saliéncias e podem comprometer, por vezes, a

interpretacdo da morfologia do espécime no modelo 3D e a sua taxonomia. Além disso, o
24



PPM2019-47Z apresenta um moderado grau de deformacdo postmortem em toda a regido
dorsal, com uma angulacdo mediolateral que também pode comprometer a interpretagdo de

algumas estruturas anatomicas (Fig. 3.1-A e B).

10mm
—

Figura 3.1- Modelo 3D dos espécimes segmentados. A, PPM2019-47Z e B, PPM2019-105R em vistas dorsal,
ventral, lateral direita, lateral esquerda, anterior e posterior. Diferenca na coloracdo associada a cada um dos
0ssos apresentados na descri¢cdo anatémica.

3.1.1 Regido do Teto Craniano

Abaixo segue a descricdo anatdmica da regido do teto craniano (Fig. 3.2) incluindo a
localizacdo, preservacdo, morfologia, contactos entre os ossos, bem como os processos e

estruturas associadas.
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Figura 3.2- Regido do teto craniano. A, PPM2019-47Z e B, PPM2019-105R nas diferentes vistas anatomicas. f-
frontal; I- lacrimal; n- nasal; par- parietal; pf- pré-frontal; po- pos-orbital.

Nasal

O nasal (na) é um osso com uma forma oval em vista dorsal e representa um dos ossos que
compdem o teto do cranio anteriormente, posterior ao processo ascendente da pré-maxila
(pm), limitado pelo pré-frontal (pf) lateralmente. Conecta posteriormente com o frontal (f)
através de uma sutura interdigitada e contacta com a maxila (m) nas suas margens
ventrolaterais. Os dois espécimes apresentam bossas nasais pouco proeminentes, formando
apenas uma pequena elevacdo que ocorre ao longo da superficie dorsal, que ndo se destaca
de forma significativa, tal como no Dicynodontoides recurvidens e Kingoria nowacki, com
elevacbes pequenas ao longo do osso nasal, onde essas estruturas sdao pouco salientes. Isto
contrasta com, por exemplo, Oudenodon bainii com bossas nasais pareadas arredondadas e
salientes (Angielczyk et al, 2013; Sitoe, 2023). No PPM2019-47Z o nasal encontra-se muito
distorcido e com uma fratura bem visivel na zona medial em vista dorsal, enquanto que no
PPM2019-105R esse elemento encontra-se bem preservado, com excecao da lateral direita,

mas ainda assim, possibilitando a observacao desta estrutura.

Pré-frontal
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O pré-frontal (pf) € um osso que se projeta a partir da regido anterior do cranio, com uma
aparéncia de "asa” e faz parte da superficie lateral do cranio em vista dorsal, contribuindo para
a margem anterior da Orbita. Contacta o nasal anterolateralmente, o frontal
posterolateralmente e o lacrimal na superficie ventrolateral do cranio em vista lateral,
contribuindo para a formacao do limite superior da cavidade ocular. Apresenta uma margem
proeminente e angulada na sua extremidade lateral observavel nos dois espécimes, formando
uma crista subtil ao longo da margem da orbita, bem visivel em vista posterolateral. Esta
estrutura é semelhante a observada em Kingoria nowacki, também com uma contribuicdo
significativa para a margem da 6rbita, apresentando, no entanto, a projecdo lateral menos
acentuada comparativamente aos espécimes. Em Kingoria nowacki a projecao é mais suave e
a transicdo para o frontal € menos abrupta, criando uma aparéncia mais arredondada nas
bordas da érbita. Esta caracteristica no pré-frontal pode, no entanto, estar parcialmente
relacionada a deformacao tafonémica ou a compressao litostatica sofrida pelos espécimes,
particularmente o PPM2019-47Z, que apresenta deformagdo mediolateral do cranio. Essas
forcas podem ter alterado a morfologia original do osso, acentuando a sua angulagao,
considerando-se a possibilidade de que essas projecbes nao sejam completamente
anatomicas. Em comparacdo a K nowacki o pré-frontal exibe algumas semelhancas
estruturais, com uma margem lateral proeminente, mas com uma projecdo lateral menos
pronunciada, resultando numa érbita com bordas mais suaves, ao passo que, em
Dicynodontoides recurvidens, o pré-frontal € mais estreito e menos angulado, formando uma

faixa menos definida.

Lacrimal

O lacrimal (la) € um osso que, juntamente com o pré-frontal, forma a margem anterior e ventral
da cavidade orbital e esta localizado na porcao anterodorsal da drbita. Apresenta uma forma
cdncava, mas nao muito significativa, que contribui para a formacdo da estrutura da érbita.
Normalmente, este elemento é composto por dois processos, um que se estende
anteriormente e um que se estende posteriormente e sao essas projecdes que formam parte
da margem anterior da orbita. No caso dos espécimes em estudo, essas projecdes ndo sao
muito proeminentes, tal como observado em outros membros da familia Kingoriidae,
sobretudo Kingoria nowacki (Cox, 1959), Dicynodontoides recurvidens e Dicynodontoides
parringtoni que apresentam uma estrutura mais simplificada, onde o osso ndo é caracterizado

por extensdes complexas.
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No PPM2019-105R apresenta-se melhor preservado na sua extensdo lateral esquerda. Este
elemento conecta-se ao jugal em vista posterior no interior da érbita e constitui parte do teto
do atrio da maxila, conectando-se com a mesma ventrolateralmente e o pré-frontal
dorsalmente. Apresenta um féramen lacrimal bem visivel na sua extensao dorsomedial, junto

ao contacto com o pré-frontal tanto no PPM2019-105R como no PPM2019-47Z.

Frontal

O frontal (fr), juntamente com o nasal, € um dos ossos que compdem a maior parte do teto
craniano. Em vista dorsal, possui uma forma afunilada que se dirige posteriormente, no sentido
do contacto com o parietal (p). Esta caracteristica € semelhante ao observado em Kingoria
nowacki. A borda posterior que delimita o frontal e o pds-orbital é bem visivel em ambos os
espécimes. Em comparacdao com Kingoria nowacki, o frontal dos espécimes parece ter uma
margem lateral mais angulada, sendo mais provavelmente relacionado com as deformacgdes
tafondmicas sofridas durante a fossilizacdo. Na sua extensdo lateral, contribui para a formacgéao
do bordo dorsal das érbitas, anteriormente contacta com o nasal, esta limitado lateralmente
com o poés-orbital e ventralmente com o etmoide. No PPM2019-105R é possivel observar a
sutura entre o nasal e o frontal, que no PPM2019-47Z aparenta estar fundida. Nos dois
espécimes a borda posterior que delimita o frontal e o pds-orbital € bem visivel e ligeiramente

encristada.

Pés-orbital

O pos-orbital (po) é o elemento que delimita duas aberturas importantes no cranio dos
dicinodontes, nomeadamente a orbita posteriormente e a temporal anterior medialmente
(Angielczyk & Kammerer, 2017). Esta contribui¢do do pos-orbital nas duas aberturas, consiste
em dois processos distintos: a barra pds-orbital anterior, e um processo direcionado
posteriormente que contribui para a regido intertemporal do cranio a barra temporal
(Angielczyk et al, 2017). Enquanto que a barra pos-orbital descende verticalmente para
contactar o jugal e o ramo zigomatico do escamoso, a barra temporal estende-se
anteroposteriormente para contactar o parietal. O processo direcionado posteriormente
contacta o parietal lateralmente e forma a margem medial da fossa temporal. Este processo
intertemporal que contribui para o teto do cranio é ligeiramente elevado em forma de crista e
no meio destas, encontra-se o parietal na zona mediana. No PPM2019-105R apenas esta
preservada a parte anterior deste 0sso, no sentido posterior ao frontal. Nem a barra pds orbital

anterior, nem a barra temporal se encontram preservadas enquanto que no PPM2019-47Z, o
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pos-orbital assenta no jugal no lado lateral esquerdo, sobrepondo-se ao processo dorsal do
jugal, e devido a compressao, no lado lateral direito, este osso encontra-se desviado da sua
orientagdo, para fora do cranio, na matriz. Neste espécime, a superficie dorsal do p6s-orbital
contribui para uma crista suave que estende-se ao longo da margem medial da fossa temporal.
Esta crista pode ser robusta e ornamentada, como observado no Dicynodon lacerticeps
(Keyser, 1973), no entanto, a morfologia do pos- orbital do PPM2019-47Z, apesar de distorcida,
alinha-se com a morfologia observada no Kingoria nowacki, também com uma barra temporal

menos desenvolvida ou uma estrutura robusta.

Parietal

O parietal (par) é um osso localizado na regido intertemporal do cranio, afunilado na sua
extremidade anterior e bifurcado na sua extremidade posterior. Contacta com o frontal
anteriormente e lateralmente com as barras intertemporais do pds-orbital. A barra
intertemporal apresenta uma exposi¢do mediana estreita semelhante a uma crista do parietal
cercada por érbitas estreitamente compridas e expandidas transversalmente, com o foramen
pineal saliente dentro da crista, aproximadamente no centro do parietal. Ao redor do foramen
pineal, os parietais formam cristas laterais em forma de “labio".
O parietal estende-se ventralmente e forma o teto da cavidade craniana. O foramen esta
localizado na zona anterior deste elemento, e entende-se que tenha uma forma oval, mas
encontra-se muito deformado, no entanto, observando-se ainda uma estrutura saliente ao
redor do foramen. Em vista lateral o parietal tem continuidade vertical de sentido descendente
e forma a parte anterior da parede da caixa craniana (Cox, 1958). Em vista ventral contacta com
o processo ascendente do epipterygoid, contactando o supraoccipital posteriormente. Durante
o processo de segmentacdo, esta foi uma zona extremamente desafiante e complexa, com
fragmentacao e grau de ossificagdo alto entre o pré-parietal, parietal, interparietal, tabulares
pds-orbital e epipterygdide, dificultando a distingdo dos limites de cada um dos ossos. Tal
como Dicynodontoides (Cox, 1959, 1958), o parietal do PPM2019-105R ndo se encontra
exposto em vista occipital. De forma semelhante ao observado por Cox (1959), ao redor do
féramen pineal, os parietais formam cristas laterais proeminentes, descritas como “em forma
de labio”, uma caracteristica presente em Kingoria. Cox (1959) descreveu uma fusdo entre o
pré-parietal e o parietal, uma caracteristica que também é observada no espécime PPM2019-
47Z. A fusdo do pré-parietal com o parietal tem sido observada em outros dicinodontes, como
Dicynodon (Cox, 1965), sendo uma adaptacao comum em dicinodontes mais derivados e essa

fusdo contribui para a estabilidade estrutural do cranio, sobretudo na regido intertemporal.
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3.1.2 Regido Palatal

A descricdo da anatomia da regido palatal é apresentada abaixo (Fig. 3.3 e 3.4)

abordando os pontos: localizacdo, preservacao, morfologia, contactos entre os 0ssos,
processos e/ou estruturas associadas.
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Figura 3.3- Regido Palatal do PPM2019-47Z. A, vista ventral; B, vista dorsal; C, vista lateral direita; D, vista lateral
direita; E, vista lateral esquerda; F, vista dorsal e vista ventral do pterigdide; G, pterigdide e basisfendide em vista
ventral; H, vista lateral direita do etmdide, vomer, pterigdide, parasfenoide, epipterigdide e basisfendide. I- vistas

lateral direita e esquerda do epipterigdide. J- vista posterior e vista anterolateral esquerda do etmoide. K- vista

dorsal e vista lateral esquerda do parasfendide. L- vista lateral direita do pterigdide e do parasfendide. M- vista
dorsal e vista ventral do basisfendide. bsh- basisfendide; co- crista oeséfoga; cpmx- processo caniforme da maxila;
ecpt- ectopterigoide; eppt- epipterigdide; eth- etmadide; ipv- cavidade interpterigbide; mppt- placa mediana do

pterigbide; mx- maxila; pal- palatinos; pmx- pré-maxila; ppmx- processo posterior da maxila; prpt- ramo palatal

30



do pterigoide; psh- parasfendide; pt- pterigdide; qrpt- ramo quadratico do pterigdide; smx- septo-maxila; v-

)
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Figura 3.4- Regido palatal do PPM2019-105R. A, Vistas dorsal e ventral. B, vista lateral esquerda. C, vista

vémer.

D

10mm
1

posterolateral esquerda e D, vistas anterior e posterior do etmdide em cima e palatinos e vémer em baixo. cpmx-
processo caniforme da maxila; eth- etmoide; j- jugal; mx- maxila; mxa- atrium maxilar; pal- palatinos; pmx- pré-

maxila; ppmx- processo posterior da maxila; smx- septo-maxila; v- vomer.

Pré-maxila
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A pré-maxila (pmx) forma a extremidade mais anterior do palato, do focinho e do cranio em
geral. E composta por uma placa alongada ventral que contacta o vémer e os palatinos
posteriormente, e um processo ascendente dorsal que contacta o nasal. Observa-se uma
proeminéncia em vista lateral até ao contacto com o nasal. Em vista dorsal a pré-maxila
contacta o nasal e em vista ventrolateral contacta com a maxila. Na margem anterodorsal do
lado esquerdo a pré-maxila entra em contacto com a septomaxila sequindo metade da
curvatura nasal, dentro da cavidade nasal. Em vista ventral, na sua na superficie posterior, é
marcada por uma crista mediana (cpppmx), ladeada por duas bordas pareadas (cpalat) (Fig.
10B). Nenhum dos espécimes possui dentes neste elemento, diferenciando-se de Niassodon
mifumukasi, que apresenta dentes na superficie pré- maxilar (Castanhinha et a/, 2013). A pré-

maxila articula-se como o voémer e os palatinos, assim como observado em Kingoria nowacki.

Septo-maxila

A septo-maxila (smx) consiste numa placa muito fina em forma de “C", que se observa em vista
lateral e encontra-se em forma de placa internarinal ascendente. Contacta com a pré-maxila
anteroventralmente e ventralmente com a maxila, enquanto que se estende dorsalmente para
contactar o nasal. Encontra-se melhor preservada no PPM2019-105R, e portanto, é possivel
observar que tem uma forma cOncava anteriormente, enquanto que na segmentacdo do
espécime PPM2019-47Z é quase impercetivel, apenas sendo possivel a observacdo no lado
lateral esquerdo, ou seja, observa-se este elemento de forma muito limitada. A coossificacao
com a pré-maxila costuma ser frequente para este elemento, devido a sua natureza esponjosa
e fina (Macungo et al/, 2023), explicando a ma preservacao no PPM2019-47Z. Em Oudenodon
bainii; por exemplo, a septo-maxila pode ser observada com uma morfologia semelhante a
que foi observada no PPM2019-105R mas diferenciando-se no contacto entre a prémaxila e
septo-maxila, uma vez que Oudenodon nao apresenta este contacto (Keyser, 1975). Por outro
lado, em Kingoria nowacki, a septo-maxila frequentemente nado se encontra preservada (King,
1981) e em alguns casos como em Cistecephalus microrhinus, nem ha indicios da sua presenca
(Macungo et al, 2023).

Maxila

A maxila (mx) é formada pelo 1) processo que contacta o nasal e o lacrimal, ou seja, a
componente facial (fcpmx), 2) um processo posterior que se estende para contactar o jugal no
arco zigomatico, ou seja, o ramo posterolateral (plrmx) e 3) o processo caniforme direcionado

ventralmente (pcmx) (Macungo et al, 2023). As presas caniformes estdao erupcionadas no
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PPM2019 47Z, mas ausentes no PPM2019-105R, onde apenas a maxila direita estd bem
preservada. Nos dois espécimes observa-se que as superficies facial e ventral da maxila
apresentam varios foramens vasculares bem desenvolvidos, conferindo uma superficie rugosa,
que podem estar associados a presenca de um bico queratinoso (Castanhinha et a/, 2013). No
PPM2019-105R, apenas a maxila direita encontra-se bem preservada e os foramens vasculares
podem ser melhor observados tanto vista ventral como em vista lateral. Posteriormente, ocorre
processo posterior (ppmx) que contacta o jugal, formando o assoalho da 6rbita e a base do
arco zigomatico (Angielczyk & Kammerer, 2017). Encontra-se bem preservada no PPM2019-
105R e acomoda o jugal. Em vista lateral a maxila apresenta uma forma triangular (Fig.3.4-B.).
Dorsalmente é sobreposta pelo lacrimal e nasal, anteriormente a maxila e pré-maxila estédo
separadas por uma depressao lateral onde se encontra localizada a fossa nasal (fn). Na fossa
nasal, a maxila contacta a septomaxila anterodorsalmente. Anteriormente a maxila contacta a
pré-maxila, medialmente contacta o lacrimal e os palatinos e posteriormente contacta o jugal
e os ectopterigdides. A forma triangular da maxila observada em vista lateral nos espécimes
também é encontrada em Kingoria nowacki, o que aproxima os espécimes a este taxon. Além
disso, a presenca ou auséncia de presas caniformes em Kingoria nowacki € variavel (Keyser,
1973), o que é consistente com a observagao feita para os espécimes PPM2019-47Z com pds
caninos e PPM2019-105R sem nenhum tipo de denticdo. A auséncia de dentes torna o
PPM2019-105R diferente de endotiodontideos, como por exemplo £ndothiodon e Niassodon
mfumukasi (Macungo et al, 2020; Castanhinha et al, 2013), possuindo varios dentes e até

mesmo apresentando fileiras de dentes implantadas na maxila.

Vémer

O vomer (v) € um osso alongado e fino que se localiza na linha mediana do palato que
compreende duas componentes anatomicas- a placa vomerina médioventral e o processo
cultriforme do vomer (Aradjo et al, 2022). A zona ventral esta dividida em duas placas fundidas,
formando um unico elemento.

Articula anteriormente com a crista palatal da pré-maxila na sua extensao posterior (cpppmx),
lateralmente contacta com o ectopterigdide e encaixa-se entre os palatinos, e contacta
posterolateralmente com o pterigoide, formando a margem posterior da cavidade
interpterigoidal. No PPM2019- 105R, o vomer encontra-se bem preservado, e apesar de ndo
se encontrar completo, observa-se uma crista mediada um tanto pronunciada que se estende
longitudinalmente. Enquanto que no PPM2019 47Z ha continuidade dessa crista até a zona

posterior, apesar de o 0sso se encontrar muito fragmentado. Interpreta-se também um
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contacto entre a parede medial do vémer e o ramo anterior do pterigéide na cavidade
interpterigoide. Este padrao de articulacdo entre o vomer, o pterigdide posteriormente, e o
palato secundario anteriormente, é consistente com a morfologia de outros dicinodontes,

como Dicynodontoides recurvidens e Kingoria nowacki (Aradjo et al, 2022).

Palatinos

Os palatinos (pal) formam parte do palato e estdo localizados na regido posterolateral do
palato. Apresentam uma forma laminar e alongada, com uma superficie inferior lisa e superior
levemente rugosa. Nos dois espécimes PPM2019-105R e PPM2019-47Z, os palatinos
contribuem para a formagdo do teto da cavidade bucal. A superficie superior nos dois
espécimes apresenta alguma rugosidade. Nao é visivel em nenhum dos espécimes algum tipo
de féramen, como descrito por Cox (1959), talvez devido a deformagdo e todo o estado de
preservacao da zona do palato em geral. Anteriormente os palatinos articulam-se com a maxila
por meio de suturas interdigitadas e posteriormente, contactam o pterigdide. Medialmente,
unem-se na linha mediana, formando a parte central do palato secundario e tém contacto
dorsoventral com o vémer. No PPM2019-105R os palatinos sdo alongados posteriormente,
enquanto que no PPM2019 47Z os palatinos tém uma forma mais arredondada e menos
uniforme. Por outro lado, a forma laminar e a localizagcdo na regido posterolateral do palato
sdo caracteristicas que compartilham com Kingoria nowacki; assim como o contacto com a
maxila e o pterigdide. Entretanto, a forma dos palatinos em K nowacki é mais uniformemente
alongada, com menor variagdo em comparacao ao que foi observado nos espécimes. Em
alguns espécimes de Kingoria como BP/1/3933 e BP/1/4249 (Keyser, 1973), os palatinos
apresentam uma superficie superior lisa e pouco rugosa, contrastando levemente com a

rugosidade superficial observada nos espécimes em estudo.

Ectopterigoide

O ectopterigdide (ecpt) € um elemento curto, em forma de placa que compreende a regido
anteromedial do palato. A sua margem anterior contacta o processo posterior da maxila e a
margem anterolateral contacta os palatinos através de suturas interdigitadas. Possui uma
pequena exposicao na margem lateral anterior ao pterigoide, na extremidade anterior do
cranio em vista ventral. Também na sua margem anterior contacta o jugal, participando no
conjunto de ossos que compdem a extremidade posterior do assoalho da orbita.
Posteriormente, envolve a margem anterior do ramo palatal do pterigdide. No ectopterigdide

de Niassodon mfumukasi é observado um pequeno féoramen — o féramen lateral palatal —
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localizado na regido medial, no contacto com os palatinos (Castanhinha et a/, 2013), diferindo-
se dos espécimes em estudos nesta caracteristica, onde ndo é observado este foramen em

nenhum deles.

Pterigoide

O pterigdide (pt) € um elemento bem definido no PPM2019-47Z, em forma de “X" em vista
ventral, localizado na zona ventral do cranio e compde as paredes lateral e posterior do palato.
E um osso alongado e ocupa grande parte do palato, com muiltiplas projecdes. Possui ramos
que se projectam em direc¢des opostas- um par de ramos palatais (prpt), que se estendem
anteriormente para contactar os ectopterigdides e um par de ramos quadraticos (qrpt), que se
estendem posteriormente a partir da placa mediana (mppt). A placa mediana é a terceira
estrutura sub-anatdmica do pterigdide, que separa o palato do basicranio, conectando-se com
o basisfendide e parasfendide (Macungo et al, 2023). De uma forma geral, articula-se
anteriormente com os palatinos e ectopterigoides e medialmente com o vémer.
Posteriormente, o pterigdide conecta-se com o basisfendide e parasfendide na base do cranio.
O ramo palatal forma duas laminas delgadas e achatadas e apresenta algumas estrias e uma
quilha que converge com a crista oesofaga na placa mediana. O ramo quadratico €
consideravelmente mais fino e em forma de cilindro, e no sentido posterior tocam a superficie
medial do quadrado e as stapes. Os ramos surgem dos cantos posterolaterais da placa
mediana e estdo ligeiramente deformados. O ramo direito apresenta uma fractura na sua zona
medial. A placa medial situa-se posteriormente em relacdo a cavidade interpterigdide e é aqui
onde os pterigbides encontram-se fundidos. A cavidade interpterigdide (ipv) é pequena e
apresenta alguma deformacdo, mas mantém uma forma em lagrima tal como descrita por
Castanhinha et a/ (2013). Compreende ainda na placa medial, uma crista que se projeta tanto
em sentido dorsal, como em sentido ventral, que contacta o parasfendide dorsalmente e o
basisfendide no seu sentido posterior. Esta € denominada de crista oeséfaga (co) (Aradjo et al,

2022) e possui um pequeno processo posterior agudo na face ventral.
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Figura 3.5- Vistas dorsal e ventral do pterigdide. co- crista oeso6foga; ipv- cavidade interpterigdide; mppt- placa

mediana do pterigdide; prpt- ramo palatal do pterigdide; grpt- ramo quadratico do pterigdide.

Epipterigbide

O epipterigdide (eppt) € um osso pequeno, mas complexo, de aspeto tubular, com algumas
superficies de articulagdo e processos. Apenas o epipterigdide direito encontra-se preservado
e compreende duas partes, 1) o ramo ascendente e 2) a placa basal (Castanhinha et a/, 2013).
O ramo ascendente é fino, alongado e encontra-se fragmentado na sua extensdo dorsal. Este
ramo estende-se anterodorsalmente para contactar o processo descendente dos parietais,
enquanto que a placa basal espande-se anteroposteriormente (Kammerer, 2019). A placa basal
é alongada no sentido anteroposterior e repousa sobre a superficie dorsal da placa medial do
ramo posterior do pterigoéide (ramo quadrato), semelhante ao observado em Kembawacela
(Macungo et al, 2022). No entanto, observa-se uma diferenca em relagdo a porcao anterior da
placa basal do PPM2019-47Z que € proporcionalmente mais curta do que em espécimes como
no Compsodon helmoedi (Angielczyk & Kammerer, 2017). Possui um processo ascendente
muito delicado que se inclina anterodorsalmente. A sua extremidade dorsal expande-se no
sentido anteroposterior onde se encontra com a aba descendente dos parietais. A superficie
anterior do epipterigdide articula com o pterigoide e a superficie posterior articula-se com a
pila aténica do prodtico e com o basisfendide. Em comparagdo com Dicynodon angielczyki
(Kammerer, 2019), o ramo ascendente no PPM2019-47Z aparenta ser mais delicado e menos

robusto.

Parasfendide
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O paraesfendide (psh) é uma placa Ossea alongada e achatada com uma estrutura
relativamente fina, que se estende longitudinalmente ao longo da placa mediana do pterigoide
no sentido anterior. Localiza-se na porcao medial do cranio em vista lateral e a sua base
sobrepde o pterigdide dorsalmente e o basisfendide posteriormente. Apresenta uma forma de
lamina, sendo mais afinado na regido anterior, alargando gradualmente em direccdo a base,
na parte posterior. A superficie ventral é cOncava para acomodar a parte dorsal da crista
oeséfaga do pterigoide. Apresenta um pequeno processo lateral que oferece um suporte
estrutural adicional para assentar no pterigéide. Na descricdio de ANassodon mfumukasi
apresentada por Castanhinha et a/, (2013), o parasfendide também faz parte do complexo
basicraniano, apresentando uma posicao central na base do cranio, estando parcialmente
fundido ao basisfendide e tanto Niassodon como PPM2019-47Z partilham a caracteristica de
um osso laminar, alongado e afinado anteriormente, situado na por¢cdo medial do cranio,
estendendo-se ao longo da linha média do pterigdide além de estruturas relacionadas a
articulacdo com o pterigdide e outras estruturas do cranio. Comparando com Cistecephalus
(Macungo et al, 2023) observam-se algumas diferengas morfoldgicas, sendo este osso descrito
como mais robusto e curto em relacdo a forma laminar do PPM2019-47Z e os processos

laterais de Cistecephalus sao geralmente mais pronunciados.

Basisfendide

O basisfendide (bs) € um osso robusto e apresenta uma estrutura macica, com varias projecoes
e superficies articulatorias. No PPM2019-47Z, a estrutura é aproximadamente cubica,
semelhante ao observado em outros dicinodontes, como Dicynodontoides e Kombuisia. No
entanto, ao comparar £Endothiodon e Compsodon helmoed (Angielczyk & Kammerer, 2017),
o basisfendide no PPM2019-47Z parece ser proporcionalmente mais compacto. Possui uma
superficie ventral relativamente plana e triangular, projetando-se para o interior da placa
medial do pterigoide, na crista oes6faga, tal como descrito por Angielczyk & Kammerer (2017).
A superficie dorsal apresenta sulcos e depressdes que contribuem para o assoalho da cavidade
craniana, no entanto, as superficies laterais, que articulam com o ramo quadrato do pterigoide,
sao menos pronunciadas quando comparadas com Compsodon (Kammerer, 2019).

Esta localizado na regido central da base do cranio. Anteriormente, conecta-se com a placa
mediana do pterigdide e continua posteriormente de forma a contactar o basioccipital na
tuberosidade basioccipital. Nesta zona o basisfendide compde a margem anterior das
fenestras ovais (Kammerer, 2019). As tuberosidades basioccipitais formam uma depressao

entre elas, e é nesta zona onde passa a sutura entre o basisfendide e basioccipital. Esta sutura
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segue uma orientacao perpendicular ao eixo principal do cranio. Ainda na superficie ventral o
basisfenodide aparece pareado pelos pequenos foramens das carétidas internas de forma oval,
imediatamente posterior a crista oesofagea (Angielczyk & Kammerer, 2017). Ainda no
PPM2019-47Z, a conexdo entre o basisfenodide e o basioccipital, formando a margem anterior
das fenestras ovais, é proporcionalmente menor em comparacao com Dicynodon angielczyki,
com as tuberosidades basioccipitais menos pronunciadas e a sutura entre esses dois 0ssos
segue a mesma orientacdo perpendicular ao eixo do cranio, como observado noutros
dicinodontes, mas a depressdo entre as tuberosidades é menos acentuada (Angielczyk &

Kammerer, 2017).

Etmoide

O etmoide (eth) ou placa anterior € uma placa que resulta da fusdo de varios ossos, localizados
na regido anterior do palato. Posiciona-se medialmente entre o vomer e o frontal e tem uma
forma laminada que se alarga dorsalmente para uma cavidade orientada
anteroposteriormente, semelhante a observada em outros dicinodontes (Castanhinha et a/,
2013). Esta placa resulta da fusdo do mesetmoide, o elemento mais anterior, que co-ossifica
com o orbitosfendide (as asas) e presfendide (o processo vertical) (Fig. 3.4-D) (Macungo et al,
2023). A placa anterior contacta o vomer e os palatinos ventralmente e o frontal dorsalmente
(Castanhinha et a/, 2013), formando uma concavidade em forma de tubo entre estes ossos, a
fossa dorsal. No PPM2019-47Z, essa placa segue um padrao similar descrito em espécimes
como Compsodon helmoed|, mas difere pela menor robustez dessas co-ossificagdes e o
contacto entre a placa anterior e o vomer, palatinos ventralmente e o frontal dorsalmente é
consistente com outros dicinodontes, como mencionado por Macungo et al/ (2023), no
entanto, no PPM2019-47Z, a fossa dorsal formada entre esses ossos € menos profunda e a

concavidade em forma de tubo é mais estreita em relacdo a espécimes como £ndothiodon.

3.1.3 Regido Occipital e Zigomatica

Abaixo é feita a descri¢cdo anatdomica da regido occipital e zigomatica (Fig. 3.6, 3.7, 3.8,
3.9 e 3.10) abordando os seguintes elementos: localizacdo, preservagdo, morfologia, contactos

entre 0s 0ss0s, processos e outras estruturas associadas.
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Figura 3.6- Regido occipital e zigomatica do PPM2019-47Z. A, vista anterior; B, vista posterior; C, vista lateral
direita; D, vista lateral esquerda; E, vista dorsal; F, vista ventral. bo- basioccipital; bsh- basisfendide; dpsq- processo
dorsal do esquamoso; eo- exoccipital; fo- fenestra ovalis; fm- foramen magno; ip- interparietal; j- jugal; op-

opistotico.

Basioccipital
O basioccipital (bo) constitui a margem ventral do condilo occipital e esta localizado na regido
posterior da base do cranio. Posiciona-se medialmente entre os condilos do exoccipital e forma

a parte central da base do cranio na regido occipital (keyser, 1975).
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E um osso robusto e macico. Articula-se com o basisfendide anteriormente através de uma
sutura transversal e com este formam basisfendide-basioccipital tubera (basitubera), formando
a caracteristica mais proeminente da superficie ventral (Angielczyk & Kammerer, 2017), o
opistotico na margem posterolateral e na margem anterolateral, o exoccipital dorsalmente e
juntos contribuem para a formacdo do foramen magno, as stapes ventrolateralmente e o
prodtico anterodorsalmente.

O basioccipital pode ser dividido em trés subunidades anatomicas: 1) a porcao basioccipital
do condilo occipital posteriormente, que consiste numa protuberancia projetada
posteriormente, 2) a tubera basioccipital anterolateralmente, que consiste em dois botdes
laterais, que entram em contacto com os opistoticos e bordeiam a parede medial da fenestra
ovalis (Macungo et a/, 2022 e 2023). A fenestra ovalis esta presente e dispostas lateralmente,
uma em cada lado e separadas medialmente por uma pequena 3) concavidade mediana.

A sutura dorsal do condilo basioccipital que interseta os condilos do exoccipital é quase
impercetivel devido ao grau de cossificagdo entre estes dois ossos. Em vista lateral, esta
presente uma concavidade nas paredes laterais do basioccipital denominada de vestibulo do
ouvido interno. Essa estrutura é bem cOncava e escava a face lateral do basioccipital, formando
bordas encristadas e bem demarcadas, abrindo-se ventralmente com a janela oval (Macungo
et al, 2023). Conectadas aos vestibulos estdo localizadas as columelas. A presenga de uma
concavidade que se conecta ao ouvido interno é uma caracteristica comum, também
observada em Compsodon helmoed, Dicynodon angielczyki (Angielczyk & Kammerer, 2017)

e Kingoria nowacki (Cox, 1958).

Columela

As columelas sao pequenos ossiculos situados entre os quadrados e as fenestras ovais que se
encaixam dentro do vestibulo.

A extremidade distal das columelas é mais curta do que a proximal e esta comprimida contra
a crista que constitui o processo estapedial do quadrado. Essa morfologia é similar em
Dicynodontoides e Kingoria, poréem a estrutura da columela no PPM2019-47Z parece ser mais
fina e menos robusta. Esta € uma estrutura plana e esta disposta num plano horizontal, com a
face posterior da extremidade distal mais longa que a anterior. A parte plana deste osso
inclina-se ligeiramente para cima anteriormente. Em £ndothiodon, a columela aparenta ser
menos curvada, com uma inclinagdo anterior menos acentuada. A extremidade proximal da
columela no PPM2019-47Z cobre a borda da fenestra oval e possui uma faceta anterior mais

longa no sentido dorsal que, em oposicao a faceta posterior tem uma forma mais arredondada,
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parecida a uma cabeca de um cogumelo. Essa estrutura arredondada da faceta proximal
apresenta uma menor espessura em comparagao a Kingoria nowacki (Cox, 1958). O corpo é
alongado e com a forma de cilindro, em vista anterior tem angulo reto, mas em vista posterior
tem angulo obtuso com aproximadamente 160° de abertura. Este corpo alongado e cilindrico
no PPM2019-47Z é consistente com outros dicinodontes, porém, comparando com espécimes
de maior porte como Compsodon helmoed, essa abertura é menos pronunciada, ou seja,
possui uma menor robustez e um desenvolvimento mais suave das extremidades, podendo
indicar uma menor capacidade de ampliagdo sonora ou uma adaptacao a um padrado auditivo

menos sofisticado (Clack, 2002; Angielczyk & Kammerer, 2017).
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Figura 3.7- Vista ventral de ossos que compdem a regido occipital no PPM2019-47Z; boc- condilo basioccipital;
bot- basioccipital tubera; icgq- sulco intercondilar do quadrato; lcq- condilo lateral do quadrado; mcq- condilo

medial do quadrado; g- quadrato; gj- quadratojugal; st- stapes.

Exoccipital

O exoccipital (eo) é um dos elementos que compdem a parte posterior do cranio, formando a
maior parte das paredes laterais do foramen magno (fm) através do qual a medula espinal
passa para conectar-se com o cérebro (Macungo et a/, 2023). No PPM2019-47Z. O exoccipital
é descrito como tendo duas componentes principais formadas pelos 1) condilos exoccipitais

(eoc), que sobrepdem o basioccipital e 2) a componente dorsal (eodc) que bordeia o foramen
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magno (Macungo et al, 2022). Este elemento também contribui para a formacdo das
superficies articulares que se conectam as vértebras cervicais, nomeadamente atlas e axis,
através das superficies articulares dos condilos occipitais deste osso.

O Exoccipital contacta o basioccipital ventralmente, o supraoccipital dorsolateralmente, e o
opistotico lateralmente. O bordo ventral do exoccipital forma parte do foramen jugular,
juntamente com o basioccipital e o opistético ventrolateralmente (Macungo et a/, 2023).

No PPM2019 47Z o exoccipital estd co-ossificado com o opistético, o supraoccipital
dorsolateralmente, e o prodtico anteriormente, tornando dificil a segmentacado e definicdo dos
limites de cada elemento na zona occipital. E possivel observar a linha medial acima do céndilo
basioccipital, que separa os dois exoccipitais. Comparativamente a dicynodontoides e
Kombuisia, o exoccipital do espécime parece menos robusto, especialmente na formacao dos
condilos exoccipitais que sobrepdem o basioccipital. Em espécimes como £ndothiodon, os

condilos sdo mais desenvolvidos.

Opistotico

O opistotico (op) € um osso localizado na regido occipital do cranio, contribui para a formacao
da borda ventral da fenestra pds-temporal, contribui para a por¢do posterior da fenestra oval
e bordeia anteriormente o foramen jugular (Castanhinha et a/, 2013). No PPM2019 47Z
apresenta uma superficie robusta e irregular, com uma projecao arredondada distalmente,
apoiando-se no quadrato, nas columelas e no escamoso. Cox (1959) refere-se a esta projecao
como sendo o processo timpanico. A outra projecdo esta situada medialmente e articula com
os 0ssos adjacentes, nomeadamente o exoccipital e o basioccipital. E formado pelo 1) corpo
principal que se estende desde o exoccipital até ao escamoso, e 2) pelo processo ventromedial
que descende ventralmente para contactar o basioccipital (Macungo et a/, 2022) e com este,
participar na delimitacdo da fenestra oval, formando a cavidade que conecta o vestibulo na
superficie anteromedial do opistético (Macungo et al, 2022). Neste contacto ha também uma
face ventral do opistético que articula com a base das columelas.

Articula com o prootico anteriormente, supraoccipital dorsalmente, o exoccipital, o
basioccipital medialmente e o escamoso lateralmente. Internamente estes ossos estdo co-
ossificados, tornando muito dificil a segmentacdo. O opistético também participa na formagdo
das bordas do féramen jugular. Apresenta um grande grau de coossificagdo com o prodtico
anteriormente, mas, no entanto, a segmentacao foi possivel devido a diferenca da orientacdo
das trabéculas entre os dois ossos. Apresenta uma fenda no contacto lateral com o quadrado

esquerdo e ndo apresenta a fenestra pds-temporal que se forma na margem dorsal do
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opistotico junto ao contacto com o supraoccipital e o escamoso, tal como descrito por
(Macungo et al, 2022; Kammerer et al, 2015 e Castanhinha et a/, 2013.).
Este elemento é bastante semelhante ao de Kingoria em termos da sua contribuicdo para a
articulacdo com os ossos adjacentes, e diferenciando-se apenas na robustez do processo
ventromedial menos pronunciado em relacdo a £ndothiodon, onde essa estrutura € mais
desenvolvida para suportar o contacto com o basioccipital e a fenestra oval.

A carateristica mais diferencial deste elemento é a auséncia da fenestra pds-temporal,
que se forma na margem dorsal do opistético junto ao supraoccipital e escamoso. Em
espécimes como Dicynodon angielczyki essa fenestra é visivel, sugerindo diferencas no padrao

de coossificacdo e desenvolvimento craniano (Kammerer et a/, 2015; Castanhinha et a/, 2013).

Proético

O prodtico (pro) é um osso que compde a porcao anterior da regido occipital, na regido
anterolateral da caixa craniana. Encontra-se orientado verticalmente nas vistas lateral e medial
e é o elemento que delimita a parede anterior do foramen magno. E composto por duas
unidades: 1) o corpo principal posteriormente e 2) a pila antética anteriormente, ambos
estendendo-se dorsalmente, e separados pela passagem do nervo trigeminal (Castanhinha et
al, 2013).

A pila antética possui uma forma de bastdo, € bem desenvolvida com uma base expandida,
enquanto que a superficie dorsal tem uma forma afunilada. A sua base articula
anteroventralmente com o basisfenodide. O corpo principal do prodtico esta co-ossificado com
o opistotico posteriormente e o supraoccipital dorsalmente, tal como descrito por Castanhinha
et al. (2013). O prodtico contacta com o opistoético lateralmente, assenta sobre o basioccipital
ventralmente e contacta o basisfendide anteroventralmente. A morfologia geral do prodtico é
muito similar a de Kingoria e Dicynodontoides, no entanto, comparando com £ndothiodon, a
pila antotica no PPM2019-47Z é proporcionalmente mais delicada. Também a base expandida
da pila antotica € semelhante a Compsodon helmoed|, mas a superficie dorsal afunilada é

menos acentuada.

Supraoccipital

O supraoccipital (so) é um osso grande, impar, localizado na porcao superior da regido
occipital, que rodeia e forma a metade dorsal do foramen magno (fm) mesmo acima do
exoccipital. Corresponde ao maior elemento da zona occipital (Surkov & Benton, 2004). A sua

superficie dorsal é convexa e formando uma estrutura em forma de “chapéu” que delimita a
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borda dorsal do féramen magno. Este formato também é observado em outros dicinodontes,
como Dicynodontoides e Endothiodon, e em espécies maiores, como Compsodon helmoed
onde essa convexidade é mais pronunciada. No PPM2019-47Z o supraoccipital expande-se
lateralmente, formando projecdes em "asa”, conhecidas como processos laterais, que se
projectam dorsolateralmente, formando cristas, tal como observado por Aradjo et al. (2022).
Posteriormente, na sua extensdo mais dorsal, o supraoccipital contata o interparietal e os
tabulares. Na mesma vista, na sua extensdo ventromedial contacta o exoccipital, o opistotico
ventrolateralmente, o escamoso lateralmente, na sua margem interna. Na extensdo anterior
contacta o proético e o opistotico medialmente. A por¢do anterior do supraoccipital sobrepde
o parietal e participa na formagdo da porcdo mais posterior da linha média dorsal
ventralmente, conferindo a este osso, quando observado em vista lateral a forma de “S".
Também envolve o canal semicircular posterior medialmente. A fenestra pos-temporal
representa apenas uma pequena reentrancia e é dificil avaliar se estd presente ou ausente,
possivelmente devido ao grande grau de co-ossificagao.

Aqui a segmentacao representou dificuldade adicional, uma vez que ndo foram observadas
suturas claras com os o0ssos adjacentes. Foi observado um grande grau de co-ossificacdo e a
abordagem para a delimitagdo dos ossos foi feita através da diferenca na orientacdo da grande
rede de espacos trabeculares orientados horizontalmente. O maior ou menor grau de co-
ossificagdo entre os ossos é feito através do qudo distintas sdo as suturas entre os ossos da
caixa craniana e esta caracteristica é usada para classificar todo o clado (Macungo et a/, 2022).
A co-ossificagdo com o exoccipital e o pistético também foi observada por Macungo et al.
(2022) e € uma caracteristica comum em Kingoria, sobretudo em espécimes adultos e pode
estar relacionado a funcdo biomecanica do cranio, contribuindo para a robustez necessaria

para suportar as pressdes durante a alimentacao e outras atividades (Cox, 1959).
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Figura 3.8- Vista posterolateral direita da regido occipital do PPM2019-47Z. bo- basioccipital; cp- condilos do
quadrato; ec- condilos do exoccipital; eo- exoccipital; fm- foramen magno; ip- interparietal; op- opistético; pvop-
processo ventromedial do opistético; g- quadrato; gj- quadratojugal; so- supraoccipital; st- stapes.

Quadrado

O quadrado (g) é um osso em forma de “L" formado por dois condilos através dos quais a
mandibula articula-se ao cranio (Frobish e Reisz et a/, 2008; Castanhinha et a/, 2013). Os dois
condilos do quadrado designam-se medial (cmq) e lateral (clg). O quadrado articula-se ao
quadratojugal na sua margem posterior, contribuindo para a articulacdo da mandibula e a sua
porg¢do ventral possui uma superficie articular que se conecta ao articular da mandibula.

O quadrado conecta-se ao ramo posterior do pterigoide e na porcao dorsal, articula-se ao
escamoso, contribuindo para a formacgado da regido temporal do cranio.

Os condilos do quadrado no PPM2019-47Z estao presentes e articulados, mas deformados. Os
condilos laterais sdo mais compridos dorsalmente do que os condilos mediais e os céndilos
mediais (cmq) estdo separados por uma pequena escavacao mediana, semelhante a descrigdo

de Castanhinha et a/ (2013), no entanto, com apenas uma pequena diferenca na simetria e na
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escavacdo mediana que articula com o ramo quadratico do pterigdide, que no PPM2019-47Z

aparenta ser mais estreita.

Quadratojugal

O quadratojugal (qj) corresponde a uma estrutura delgada e achatada localizada na regido
posterior do cranio e esta orientado posterolateralmente em relacdo ao quadrado. E um osso
com aspeto subtriangular. A sua posicao em vista anterior cobre a face anterolateral externa
do escamoso, expandindo-se no sentido dorsal, sendo que a sutura entre os dois ossos é bem
definida e clara. E um osso largo na superficie anterodorsal e estreito na direcdo ventral do
contacto com o quadrado. Ventralmente, possui uma projecao fina que se encaixa na
articulacdo com o quadrado e dorsalmente possui um pequeno foramen. No espécime descrito
por Castanhinha et a/. (2013) Niassodon mfumukasi; o quadratojugal também é uma estrutura
delgada e subtriangular, havendo apenas variagdes na propor¢ao e conexao com o quadrato
e 0 escamoso, e em Kingoria nowacki, conforme descrito por Keyser (1973), o quadratojugal é
mais alongado e menos subtriangular, mantendo uma conexao clara com o quadrato, mas sem

a mesma projecdo fina ventral observada no PPM2019-47Z.

Labirinto ésseo

No PPM2019-47Z foram observadas duas estruturas bem desenvolvidas que compdem o
labirinto dsseo. O labirinto 6sseo é uma estrutura associada ao sistema vestibular e auditivo,
que envolve de osso o ouvido interno e desempenha um papel fundamental no equilibrio e
percecao de movimentos, bem como audicao (Clack, 2016). Estao dispostas em cada um dos
lados do cranio, lateral direito e esquerdo. Existem trés canais semicirculares, 1) anterior, 2)
posterior e 3) laterais apoiadas sobre um vestibulo que se conecta ao érgao vestibular
dorsalmente, e a coclea na sua extremidade distal (Castanhinha et a/, 2013). O vestibulo é
composto por um curto canal orientado lateromedialmente que se conecta a fenestra oval
(Castanhinha et a/, 2013). O canal semicircular anterior estd orientado verticalmente e
localizado na parte superior, o canal semicircular posterior esta orientado verticalmente, mas
perpendicular ao canal anterior e o canal semicircular lateral esta orientado horizontalmente.
No PPM2019-47Z foram observados os dois canais semicirculares verticais com a mesma
espessura, aproximadamente, de forma oval e o vestibulo, que na extremidade distal apresenta
uma forma afunilada. Em vista posterior, a partir do vestibulo esquerdo existem duas pequenas
projecdes de pequeno diametro, que correspondem a parte do canal semicircular lateral.

Apesar da semelhanga partilhada entre o Niassodon mfumukasi (Castanhinha et a/, 2013), a
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projecdo arredondada na extremidade proximal observada no PPM2019-47Z ndo esta presente
nas descricdes de Castanhinha et a/ (2013), onde o vestibulo é descrito como tendo uma forma

mais uniforme.

2mm
]

Figura 3.9- Labirinto ésseo do PPM2019-47Z nas vistas anatdmicas A, anterior; B, posterior; C, lateral esquerda; D,

lateral direita; E, ventral; F, dorsal.

Tabulares

O tabular (tb) sdo estruturas em forma de placas dispostas horizontalmente que sobrepdem a
superficie dorsal do supraoccipital, entre o escamoso e o interparietal, e contribuem para a
formacdo da margem posterior do teto do cranio (castanhinha et al/, 2013). Dorsalmente
contacta o pdés-orbital e ao parietal, medialmente contacta o interparietal, ventralmente

contacta o supraoccipital e anterolateralmente contacta o escamoso. Este elemento encontra-
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se despedagado, tornando a segmentacao dificil no que refere a distingdo entre os tabulares e
os o0ssos adjacentes, sobretudo com o interparietal. Comparativamente a Oudenodon baini,
os tabulares podem variar na espessura e na extensdo, apresentando uma robustez maior
(Keyser, 1975). Em Kingoria nowacki, os tabulares sdao relativamente mais delgados e a sua

fragmentacdo também é observada, tal como no PPM2019-47Z.

Interparietal

O interparietal (ip) compde a superficie mais posterodorsal do cranio. E um osso orientado
verticalmente em relagdo ao foramen magno na margem dorsal da regido occipital.

O interparietal tem uma forma encurvada dorsalmente, adquirindo uma forma de “V" invertido
pouco proeminente, em que a base se alarga no contacto com o supraoccipital e afina-se no
contacto com o parietal. Esta localizado na por¢do mediana occipital, entre os tabulares,
contacta o parietal dorsalmente, ventralmente contacta o supraoccipital e possui uma
concavidade medialmente em vista posterior. Em Kingoria nowacki, o interparietal também
apresenta uma forma de "V" invertido, porém, a sua estrutura é um pouco mais estreita na
regiao de contacto com o supraoccipital, enquanto que em Oudenodon bainii (Keyser, 1975),
este 0sso € mais projetado dorsalmente e mais robusto, diferindo nesta caracteristica do

espécime em estudo.

Escamoso

O escamoso (sq) € um elemento de estrutura plana e larga que marca o término lateral do
cranio, forma umas abas projetadas dorsalmente em vista posterior e é subdividido em trés
processos, nomeadamente 1) o processo dorsal, 2) o processo ventral ou quadratico e 3) o
processo zigomatico (Angielczyk et al, 2017). Este osso compreende o maior osso do cranio,
compondo a maior parte do processo zigomatico e a margem lateral da regido occipital.
(Kammerer et al, 2015).

O processo dorsal contribui para a formagado da placa occipital e da borda posterior da barra
temporal, entra em contacto com o pds-orbital na superficie lateral do cranio e na superficie
dorsal. Na placa occipital, o processo dorsal entra em contacto com os tabulares e o
supraoccipital, criando uma conexao robusta nessa regido. Esse contacto com os tabulares
também é observado em Dicynodon, embora com variagdes no grau de robustez e na extensao
das projecdes (Angielczyk et al, 2017).

O processo zigomatico estende-se anteriormente e contacta o jugal e pos-orbital, compondo

a parede lateral da fenestra temporal. Nao ha contacto entre o processo zigomatico e a maxila.
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O contacto anterior com o pés-orbital direito estd deslocado devido a compressdo sofrida no
PPM2019-47Z. No Oudenodon bainii, esse processo também apresenta uma deformagao
similar, causada por compressao durante o processo de fossilizacao (Angielczyk et al, 2017).
O processo zigomatico esta orientado horizontalmente em vista lateral, sendo mais afunilado
na por¢do anterior até formar uma ponta mais afinada, em formato de um punhal, que se
encaixa perfeitamente no jugal e em dire¢do a sua extensdao dorsoventral torna-se mais
alargado. O processo zigomatico quase ndo tem curvatura medialmente e a abertura em
direcdo ao plano sagital é muito ligeira. Tal como toda a zona lateral direita do cranio, o
processo zigomatico apresenta uma deformacdo por compressdo nesta zona, mas sem
comprometer a integridade de nenhum osso.

O processo ventral estende-se ventralmente e contacta o complexo quadrado-quadratojugal,

o opistoético e o supraoccipital medialmente.

Jugal

O jugal (j) € um osso alongado e delgado e com uma superficie muito lisa que forma a maior
parte da extremidade lateral do cranio ao longo de uma superficie anterior do ramo zigomatico
do escamoso, constitui uma regido da abertura da orbita. Trés processos distintos compdem
o jugal, nomeadamente 1) processo anterior (panju), que contacta o processo posterior da
maxila lateralmente, 2) o processo ascendente (pascju), que contacta a barra pds-orbital
ventralmente e 3) o processo posterior (ppju), que contacta o processo zigomatico do
escamoso (Macungo et al, 2023).

Tem forma arqueada na superficie lateral da fenestra temporal. Forma parte da margem
inferior e lateral da Orbita ocular e estende-se para formar a porcdo anterior do arco
zigomatico.

Anteriormente contacta o processo anterior da maxila e participa na margem inferior da 6rbita,
dorsalmente articula-se ao pds orbital e participa na margem posterior da Orbita.
Posteriormente contacta o ramo zigomatico do escamoso. Na sua extensdo ventral contacta
os palatinos, os ectopterigdide medialmente e o lacrimal anterodorsalmente contacta o
lacrimal no interior da drbita através de suturas interdigitadas. As margens da superficie

externa apresentam um sulco alongado e bem definido para acomodar o escamoso.

Atlas-axis
Na regido posterior da zona occipital do cranio, medialmente em relacdo ao exoccipital,

observa-se um conjunto de vértebras associadas ao cranio, o que é também observado no
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Niassodon mfumukasi (Castanhinha et a/, 2013). No caso do PPM2019-47Z, trés elementos
vertebrais foram identificados compreendendo duas vértebras e um corpo vertebral. Esses
elementos estdo posicionados medialmente em relagdo ao exoccipital, mas devido ao estado
de conservacao dos mesmos, € incerta a sua caracterizacdo, uma vez que apenas distinguem-
se 0s arcos neurais e um corpo vertebral. Pela posicdo que ocupam correspondem ao
complexo atlas-axis, as primeiras vértebras cervicais, no entanto, as mesmas encontram-se
desarticuladas, tanto entre si quanto em relacdo ao cranio, mas permanecem /n situ, o que
sugere que possam ter sido preservadas numa posi¢do proxima a original antes do seu
deslocamento post mortem ou durante o processo de fossilizaggo. Comparando com
Niassodon mfumukasi, Castanhinha et al (2013) também reporta a presenca de vértebras
associadas ao cranio, mas no Niassodon, as vértebras cervicais sdo preservadas de forma mais
articulada e bem caracterizadas, permitindo uma analise mais detalhada das articulagdes e

morfologia.

2mm

Figura 3.10- Vértebras cervicais do PPM2019-47Z. A, vista posterior; B, vista ventral e C, vista dorsal.
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3.1.4 Regidao Mandibular

A seguir, é apresentada a descricdo anatomica da regido mandibular (Fig. 1.11 e 3.12),
detalhando os seguintes aspectos: posicdo anatdmica, estado de preservacdo, formato e

estruturas articulares, além de processos e estruturas relacionadas.

51



sp

10mm
| —

Figura 3.11- Regido mandibular nas diferentes vistas anatémicas. A, dorsal; B, ventral; C, lateral direita; D, lateral
esquerda; E, anterior; F, posterior. ang- angular; ar- articular; d- dentério; Ids- plataforma dentéria lateral; mf-

fenestra mandibular; sur- surangular; rlang- lamina reflectida do angular; spl- splenial.
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Figura 3.12- Ossos individualizados da regido mandibular. A, dentarios em vista 1- dorsal; 2- ventral; 3- lateral
esquerda. B, splenial em vista 1-dorsal; 2- ventral; 3- posterior. C, angular em vista 1- dorsal; 2- ventral; 3- lateral
esquerda. D, surangular em vista 1- dorsal; 2- ventral; 3- lateral direita; E, articular em vista 1- dorsal; 2- lateral

direita.

Dentério
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O dentario é um osso alongado e robusto e a sua extensao posterior é mais delgada do que a
anterior. Encontra-se muito bem preservado e com suturas claras entre os ossos articulados. E
formado pelo 1) processo posterior dentario e pela 2) regido sinfisiaria (Castanhinha et a/,
2013). O processo posterior dentario articula com o angular e surangular e a regido sinfisiaria
esta localizada na parte anterior da mandibula, sendo que a sua porcao mais anterior é voltada
para cima em vista dorsal.

Os dois dentarios estdo fundidos na extremidade anterior, mas ainda assim é possivel prever
a linha da sutura. Essa caracteristica é também observada em outros dicinodontes, nos quais a
fusdo dos dentarios na extremidade anterior € uma adaptacdo comum, ainda que com
variagdes na projecao da linha de sutura (Cox, 1959). O processo posterior apresenta uma
proeminéncia medialmente, marcada por um foramen nas suas “bossas” laterais. Tal como em
(Cox, 1959), “a superficie lateral do dentario possui um forte processo de projecao”.

A superficie dorsal anterior da mandibula, quando fechada, toca a superficie ventral da maxila,
caracteristica também observada em Kingoria nowacki (Cox, 1959). Ainda nesta vista, a ponta
da mandibula é encurvada para cima anteriormente. Ventralmente, a por¢do anterior da
mandibula contacta o esplénio, e a porcdo posterior assenta sobre uma fossa rasa sobre o
angular. Posteriormente, a superficie lateral bifurca em dois processos para formar as margens
anterodorsal e anteroventral da fenestra mandibular. A fenestra mandibular esta cercada
anteriormente pelo dentario, dorsalmente pelo dentario e pelo surangular, ventralmente pelo
angular e posteroventralmente pelo angular e surangular. Esta localizada na metade do
comprimento da altura do ramo mandibular e tem forma oval (Castanhinha et a/, 2013) e €
pequena.

O dentario de PPM2019-47Z apresenta caracteristicas que sao amplamente consistentes com
as observagoes de Cox (1959) e King (1985) em Kingoria nowacki; com o dentario a apresentar
uma porgao posterior baixa e arqueada, com a plataforma dentaria lateral expandindo-se para
formar uma saliéncia muscular ampliada anteriormente. A sinfise é notavelmente alongada, e
termina numa ponta quadrada em forma de pa, exactamente igual ao que é observado no
espécime, o que resulta na ocluséo da fenestra mandibular na margem posterior do dentario.
A plataforma dentaria lateral, robusta e orientada horizontalmente, esta alinhada com o longo
eixo do ramo mandibular, situando-se na parte superior do dentario, de forma semelhante ao
que é observado tanto no espécime PPM2019-47Z, como nas descri¢cdes de Kingoria (Cox,
1959; King, 1985).

O dentéario possui uma porcao posterior baixa e arqueada. Com a plataforma dentaria lateral

expandindo-se para formar uma saliéncia muscular ampliada anteriormente. A sinfise é
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extremamente alongada, terminando numa ponta quadrada em forma de pa, com oclusao da
fenestra mandibular na borda posterior do dentario. A plataforma dentaria lateral é robusta,
com uma orientacdo horizontal, aproximadamente, em linha com o longo eixo do ramo

mandibular, situada no alto do dentario.

Esplenial (Esplénio)

O esplénio (spl) esta fundido em um Unico elemento em forma de “V" quando observado
ventralmente e coOncavo em vista posterior, que esta exposto na superficie posterior da sinfise.
E fechado anteriormente por uma margem ventro-subtriangular e fundido medialmente na
sinfise mandibular. Possui dois ramos e cada um deles apresenta uma crista vertical que se
estende ao longo de todo o comprimento da sua borda dorsal. O esplénio contacta o angular
posteriormente ao longo de uma sutura plana. Em vista posterior apresenta dois sulcos
anteriormente. Comparativamente a outros dicinodontes, o esplénio é similar a Kingoria
nowacki, enquanto que em relacdo a Niassodon mfumukasi, descrito por Castanhinha et al.
(2013), o esplénio tende a ser menos “fundido” na sinfise mandibular e pode mostrar variagdes
na forma e nos sulcos presentes na superficie posterior, apresentando uma porcao anterior
mais estreita e alongada em relacdo ao resto do osso. Esta € uma caracteristica que o
PPM2019-47Z ndo apresenta, sendo um osso com uma forma triangular mais homogénea,

exatamente igual a observada por Cox, (1959).

Angular

O angular (ang) é um osso alongado em forma de placa, que forma a margem ventral da
fenestra mandibular. Possui uma lamina posteriormente e possui uma fenda ao longo de todo
0 0sso em vista dorsal. Anteriormente apresenta uma projecdo na qual encaixa-se no processo
ventral posterior do dentario dorsalmente. Dorsalmente, o angular apresenta uma crista que
contacta o surangular através do complexo pré-articular posteriormente.

A lamina refletida do angular esta presente, mas muito mal preservada (Fig 3.11 e 3.12). Surge
ao nivel da margem posterior da fenestra mandibular, € bastante fina e o osso é muito pouco
denso. O articular direito encontra-se fragmentado na porcdo anterior. O angular de
Niassodon mfumukasi é descrito com uma estrutura semelhante, mas apresenta variacdes na
espessura, aparentando ser menos delgado e a lamina refletida esta melhor preservada.
Enquanto que em Oudenodon bainii (Keyser, 1975), este osso € demasiado robusto em relagao

ao PPM2019-47Z e apresenta uma inclinagdo maior no contacto com o articular.
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Surangular

O surangular (sur) € um osso em forma crescente com uma quilha ventral na sua metade
posterior. Forma a porcao posterosuperior da fenestra mandibular (Macungo et a/, 2023).
Contacta o dentario anteriormente, o angular ventrolateralmente e o articular posteriormente.
Uma crista lateral estende-se ao longo do surangular na juncdo entre as suas superficies
laterais e dorsais. A extremidade anterior do osso afunila-se, formando um processo conico
que se encaixa num sulco profundamente escavado no dentario (Castanhinha et a/, 2013). A
quilha ventral tem uma projeccéo anterior afiada e € completamente envolvida pelo angular.
Comparando com Niassodon mfumukasi, o surangular do PPM2019-47Z aparenta ser muito
mais esguio, apresentando também uma variagdo no processo cénico localizado ventralmente,
no encaixe com o dentario, na angulatura e robustez geral do osso e na dimensdo da abertura

fenestra mandibular, sendo muito maior em Niassodon.

Articular

O articular (ar) esta localizado na por¢do posterior da mandibula. Tem forma arredondada. A
sua porcao mais posterior forma um condilo articular (Castanhinha et a/, 2013) e articula-se
exclusivamente com o surangular. A sua projecao mais anterior toca o angular anteriormente
e ventralmente. Este elemento forma também parte da articulagdo da mandibula com o
quadrado (Macungo et al, 2023).

O condilo articular lateral € bem pronunciado ventralmente e forma um processo retro-
articular bem desenvolvido, também observado e descrito por Castanhinha et a/ (2013).
Comparativamente a Kingoria nowacki, em vista dorsal, o articular do PPM2019-47Z aparenta
ser similar na regido dos cdndilos, no entanto, em vista lateral, a angulatura do articular

aparenta ser muito mais suave também no espécime em estudo.

3.2 Analise Filogenética

A analise filogenética resultou na codificacdo dos espécimes para os seguintes caracteres

morfologicos discretos (Figura 3.13):

PPM2019-47Z
101120121110000170000227?11101000100001010007011200020?0021000201010101777101
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PPM2019-105R

E os caracteres continuos descritos nas tabelas 1 e 2 e respetivas medi¢des para os caracteres
morfométricos continuos ilustradas nas Figuras 3.14 e 3.15 foram fundamentais para a
construcdo do cladograma apresentado na Figura 3.16 e 3.17. Este cladograma apresentado
ilustra as relagdes filogenéticas entre 131 taxones, incluindo os espécimes PPM2019-47Z e
PPM2019-105R (Fig 3.16). A analise filogenética resultante demonstra que ambos os espécimes
estdo intimamente relacionados com o género Dicynodontoides (Fig. 3.17), conforme
evidenciado pelo alto valor de suporte: Bremer (91) e Bootstrap (98%). Esses valores refletem
a robustez da analise filogenética, com o Bootstrap a indicar que, em 98% das replicagdes de
reamostragem (resampling), a mesma relacdo filogenética foi mantida, seguregindo uma
elevada afinidade com Dicynodontoides e por conseguinte, com a familia Kingoriidae.

Os valores de suporte foram obtidos através do script “aquickie” no TNT, demonstrando
um alto nivel de confianga na filogenia proposta. O valor de Bremer(91) indica que a remogao
aleatéria de carateres ndo altera significativamente o agrupamento entre os taxones,
reforcando a estabilidade da relacdo filogenética. Por sua vez, o valor de Bootstrap (98%)
confirma a robustez, mostrando que a afinidade entre os espécimes e Dicynodontoides é bem
suportada pelos dados morfoldgicos e morfométricos utilizados na analise. Esses indicadores
sugerem que as relacdes evolutivas propostas no cladograma séo estaveis e relacao entre os
espécimes PPM2019-105R e PPM2019-47Z e Dicynodontoides é fortemente corroborada

pelos resultados.
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Figura 3.13- llustracdo dos caracteres discretos correspondentes aos espécimes PPM2019-47Z e PPM2019-105R

marcados a amarelo, adicionados a matriz no software Mesquite.

Tabela 1- Descricdo dos caracteres morfométricos continuos utilizados das medi¢des das estruturas ésseas. Cada

numero de caracter corresponde as medidas apresentadas nas figuras infra-citadas, representando a relacdo entre

diferentes regides do cranio.

Caracter n®

Descri¢do do Caracter

10
11

Comprimento da regido pré-orbital do cranio em relacdo ao comprimento basal do
cranio

Comprimento relativo do palato secundario da pré-maxila

Largura minima do tecto interorbital do cranio em relagdo ao comprimento basal do
cranio

Largura relativa da barra temporal ao nivel da barra pds-orbital VS largura relativa na
juncéo da barra intertemporal com a placa occipital

Comprimento da fenestra temporal em relagdo ao comprimento basal do cranio
Posicdo relativa do féramen pineal, medida como a razdo entre o comprimento dorsal
do cranio posterior ao féramen e o comprimento dorsal do cranio anterior ao féramen
Altura da quilha anterior do pterigdide em vista lateral, altura relativa do ramo sem a
quilha

Largura da placa mediana do pterigdide em relagdo ao comprimento basal do crénio
Angulo formado pelos ramos posteriores do pterigdide

Comprimento da cavidade interpterigdide em relacdo ao comprimento basal do cranio
Area relativa das narinas internas
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12

13

14
15

16

Angulo entre os processo ascendente e processo zigoméatico do escamoso

Angulag¢do do occipital em relagdo ao palato, expressa pela razdo entre os comprimentos
dorsal e basal do cranio

Razao da altura para o comprimento da fenestra mandibular em vista lateral
Razdo da altura do ramo dentario para a altura da sinfisis

Razdo da altura maxima dos ossos pds dentarios (com exclusdo da lamina reflectida do
angular) para a altura do ramo dentario
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Tabela 2- Resultados obtidos pelas medi¢cdes dos caracteres
morfométricos continuos da tabela 1 aplicados aos espécimes.

Caracteres Espécimes
PPM2019-47Z PPM2019-105R
1 0,666mm
2 6,854mm 496Tmm
3 0,326mm
4 1,303mm
5 0,384mm
6 3,007mm
7 0,004mm
8 0,152mm
9 1,625rad
10 0,098mm
11 1,170Tmm
12 2,411rad
13 0,947mm
14 0,897mm
15 1,925mm
16 0,652mm
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Figura 3.14- Representacdo de medicbes de caracteres morfométricos continuos em diferentes vistas de

estruturas dsseas. Os nimeros de 1 a 9 referem-se aos respectivos caracteres descritos na tabela 1 supracitada. As
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medic¢des sdo indicadas por linhas que refletem a relacdo entre diferentes pontos das estruturas, organizadas

conforme a disposicdo morfoldgica especifica de cada uma.

n

Figura 3.15- Representacdo de medicbes de caracteres morfométricos continuos em diferentes vistas de

estruturas ésseoas. Os numeros de 10 a 16 referem-se aos respectivos caracteres descritos na tabela 1

62



supracitada. As medicdes sdo indicadas por linhas que refletem a relacdo entre diferentes pontos das estruturas,

organizadas conforme a disposicdo morfoldgica especifica de cada uma.
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Figura 3.16- Cladograma geral ilustrando a posicao e as rela¢des filogenéticas entre 131 taxons, incluindo os
espécimes PPM2019-47Z e PPM2019-105R destacados com setas.

/ Dicynodontoides

— 5/[19] [ ; PPM2019-38Z (Amélia)
35{'11~{

_Ef’ PPM2019-105R
91/98 /  PPM2019-47Z
— [/ Compsodon helmoedi

— !/ Emydops oweni

Figura 3.17- Aproximacdo dos espécimes sobre o cladograma resultante da anélise filogenética através do TNT,
indicando a posicéo filogenética dos espécimes PPM2019-47Z e PPM2019-105R, com altos valores de suporte
Bremer (91) e Bootstrap (98).

3.3 Analise Palinoldgica

Da preparacao laboratorial resultaram duas laminas delgadas observadas ao microscépio
otico Leica DM 2500 LED, tendo sido utilizadas objetivas 20x e 40x. Os palinomorfos foram
identificados, registados (analise qualitativa) e contados (analise quantitativa). Varreu-se toda
a superficie da lamina em fiadas horizontais sucessivas com a objetiva de 20x, enquanto que o
registo fotografico foi feito com a objetiva 40x através da camera anexada Leica Flexacam C3.

Para a caracterizacdo da associagdo palinologica registou-se a contagem de
palinomorfos para cada uma das laminas até 200 palinomorfos em até duas laminas. Os
resultados da andlise das laminas sdo apresentados no grafico abaixo, que ilustra a distribuicdo
e abundancia das diferentes categorias de palinomorfos observados. O contetido da lamina
um resultou em 17 membranas, 32 fitoclastos, 20 hifas de fungos, 5 esporos de fungos, 4 delas
agregadas, 2 cuticulas, e matéria organica amorfa. Na lamina dois, foram identificadas 93
membranas, 16 hifas, 9 cuticulas, 101 fitoclastos, 19 esporos de fungos, 10 fitoclastos
perfurados ndo-opacos e 16 palinomorfos ndo identificados.

O total da contagem resultou em 328 palinomorfos.

A matriz das laminas era predominantemente constituida por matéria organica amorfa

(Fig. 3.19- A7).
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Cuticulas=
Fitoclastos

Figura 3.18- Abundancia de palinomorfos observada em duas laminas delgadas resultantes de sedimento (30g)
correspondentes ao sedimento hematitico do espécime PPM2019-105R.

3.3.1 Abundancia Relativa de Matéria Organica

Os dados percentuais aqui apresentados foram utilizados para investigar a relacdo entre
palinomorfos e seu ambiente deposicional.

A sucessdao é fortemente dominada por matéria organica terrestre. O grupo mais
abundante é representado pelos fitoclastos 41%. O segundo grupo mais abundante é
representado pelas membranas 34%, o terceiro mais abundante é representado pelas hifas
11% e o quarto mais abundante é representado pelos esporos 8%. As cuticulas e os esporos e
fungos estdo representados em igual percentagem 3%, tal como observados nas figuras desde
3.18 a 3.26.
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Figura 3.19- Matéria organica observada na lamina 1. A1- cuticula; A2- membrana; A3- fitoclasto opaco; A4-
guatro esporos de fungos agregados; A5- hifas; A6- membrana e fitoclastos opacos; A7- matéria organica amorfa;

A8- fitoclasto opaco e hifas; A9- cuticula; A10- matéria organica amorfa; A11- esporo de fungo.
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Figura 3.20- Matéria organica observado na lamina 2. A1- hifas; A2- fitoclasto perfurado ndo-opaco; A3-

membrana: A4- hifa; A5- fitoclasto perfurado ndo-opaco.
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Figura 3.21- Matéria organica observada na lamina 2. B1- fitoclasto opaco; B2- fitoclasto perfurado ndo-opaco e
esporos de fungos agregados; B3- fitoclastos perfurados ndo-opacos; B4- esporos de fungos; B5- hifas; B6-

membrana; B7- membrana.
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Figura 3.22- Matéria orgénica observada na lamina 2. C1- fitoclasto perfurado ndo-opaco; C2- fitoclasto opaco;
C3- membrana; C4- hifa; C5- hifa; C6- membrana, hifas e fitoclastos perfurados ndo-opacos; C7- esporo de fungo;

C8- esporo de fungo; C9- fitoclasto perfurado ndo-opaco.
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Figura 3.23- Matéria orgénica observada na lamina 2. D1- fitoclasto perfurado ndo-opaco; D2- cuticula; D3-

esporos de fungos agregados; D4- membrana; D5- hifas; D6- fitoclasto opaco; D7- fitoclasto; D8- fitoclasto opaco;

D9- fitoclasto; D10- esporo de fungo.
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Figura 3.24- Matéria organica observada na lamina 2. E1- fitoclastos perfurados ndo-opacos; E2- membrana; E3-
cuticula; E4- fitoclasto semi-opaco; E5- fitoclasto perfurado ndo-opaco; E6- fitoclasto perfurado ndo-opaco; E7-

hifa; E8- fitoclasto semi-opaco; E9- fitoclasto perfurado ndo-opaco; E10- agregacdo de hifas e esporos de fungos.
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Figura 3.25- Matéria organica observada na lamina 2. F1- hifas; F2- fitoclasto perfurado ndo-opaco; F3- hifas; F4-

membrana; F5- fitoclasto opaco.

73



Figura 3.26- Matéria organica observada na [amina 2. G1- cuticula; G2- membrana; G3- esporo de fungo e hifa
correspondente; G4- hifas; G5- hifas.
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Figura 3.27- Matéria orgénica observada na lamina 2. H1- fitoclasto opaco; H2- cuticula; H3- fitoclasto perfurado

ndo-opaco; H4- membrana; H5- cuticula e hifa; H6- hifas e membrana; H7- hifas.

75



3.3.2 Descri¢do da Matéria Orgéanica

O total de residuos organicos observados foi de 328>200 em até duas laminas. A sua
descricao foi baseada em Tyson (1995). Para o tratamento dos dados foram efetuados estudos
quantitativos e qualitativos, complementando com a elaboracao de um grafico onde constam
os residuos organicos identificados por lamina e a respetiva abundancia. Segue a descricdo

dos residuos organicos observados.

Membranas
Derivado de tecido lenhoso de plantas terrestres como folhas finas, nao celulares e

transparentes.

Fitoclastos perfurados nao-opacos

Derivado de tecido lenhoso de macrofitas, apresentam cor translicida. Associados a detritos
lenhosos que compdem o xilema e o floema, sistema vascular de plantas terrestres.
Compreendem traqueideos e vasos ou poros pelos quais os elementos comunicam com as

células adjacentes.

Fitoclastos opacos e semi-opacos

Derivado de tecido lenhoso de plantas terrestres, que compreendem particulas de traqueideos
de madeira sem concavidades visiveis. E um grupo muito heterogéneo em que a fracdo do
opaco varia entre laranja claro a semi-opaco ou particulas castanhas escuras translucidas

apenas nas suas bordas.

Cuticulas
Compreende a parte mais externa do tecido epidermal da parte aérea de plantas terrestres
que nao apresentam crescimento secundario. A maior parte dos fragmentos de cuticulas séo

derivados de folhas ou estomas.

Hifas (filamentos dos fungos)

Filamentos individuais de micélio de fase vegetativa de fungos eumicotes. Sdo estruturas finas,
ramificadas, tubulares de comprimento indeterminado. Podem apresentar uma cor
acastanhada translucida devido a acumulagdo do pigmento melanina, que tem uma fungao

protetora.
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Esporos (cabegas de fungos)

Palinomorfo terrestre produzido por plantas pteridéfitas, bridfitas, licdfitas e fungos. Podem
apresentar forma triangular ou circular. O termo esporo € usado para designar os corpos
propagativos que conduzem a geragao gametdfita (Jackson, 1928 in Kremp, 1965).

O tamanho dos esporos oscila entre 1 um e 2 mm, sendo o valor médio 50-100 um. A funcao
primaria dos esporos é dispersar e reproduzir as plantas que os produzem. A funcao secundaria
é a protecdo do conteddo protoplasmatico, durante o transporte, antes da germinacdo. O
desenvolvimento de paredes espessas em alguns esporos esta relacionado com vantagens de
sobrevivéncia em periodos de secura (Tschudy & Scott, 1969). O caracter estrutural principal é
condicionado pelo modo de associagdo dos esporos na tétrada, resultante do contacto entre
os diferentes grdos. Estes sdo produzidos por meiose da célula-mae segundo dois processos-
tetraédrico (Fig. 3.26- G3) e tetragonal, dando origem, respetivamente, a esporos com marcas
trilete e monolete e ainda aquando da inexisténcia da marca, o esporo designa-se alete (Castro,
2006).

Matéria organica amorfa

Consiste em todas as particulas de componentes organicos sem estrutura a escala da
microscopia otica. Inclui fitoplancton, derivados de bactérias, matéria organica de plantas
superiores e produtos amorfos da diagénese de tecidos de macrofitas. O material amorfo actua

como parte dominante da matriz (Fig. 3.19- A7 e A10)
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4

DISCUSSAO

Nesta seccdo os principais resultados serdo discutidos, interpretando-os a luz da
literatura existente e destacando as suas implicagdes evolutivas em relacdo aos espécimes
estudados. Além disso, abordar-se-ao as limitacdes deste trabalho.

Os resultados da analise filogenética demonstram que os espécimes PPM2019-47Z e
PPM2019-105R estdo posicionados dentro da familia Kingoriidae, agrupados no mesmo clado
que Dicynodontoides, com um valor de suporte estatistico de 91/98 (em 100%). Este
agrupamento indica uma relacdo evolutiva bem sustentada, sugerindo uma partilha de
caracteristicas derivadas de um ancestral comum. Tanto o Dicynodontoides recurvidens como
PPM2019-47Z partilham uma regido intertemporal em forma de crista, resultado dos pos-
orbitais inclinados ventralmente e sobrepostos ao parietal, bem como um féramen pineal bem
definido e configuragbes do pterigoide semelhantes. Estas caracteristicas morfologicas
partilhadas corroboram os resultados da analise filogenética, reforcando a afinidade
filogenéetica dos espécimes com a familia Kingoriidae, mas sobretudo ha uma elevada
consisténcia anatdmica com o género Kingoria.

A analise palinologica dos espécimes envolvendo a observacao de laminas delgadas ao
microscopio Otico, resultou na identificacdao de diversos residuos de matéria organica. Os
resultados desta analise indicam uma diversidade significativa, sugerindo um ambiente rico
em matéria organica. A presenca de fitoclastos e hifas indica um ambiente com vegetacao
abundante e processos de decomposi¢ao continuos no ambiente deposicional. Uma vez que
esta era uma amostra pequena, resultando em 30g, a retirada do sedimento acarretou risco

devido a extrema dureza da concrecdo e a fragilidade e tamanho reduzido do fossil.
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4.1 ldentificacdo Taxondmica

Clado: Synapsida Osborn, 1903
Ordem: Therapsida Boom, 1905
Sub-Ordem: Anomodontia Owen, 1860
Infra-Ordem: Dicynodontia Owen, 1859
Super-Familia: Emydopoidea Van-Hoepen, 1934
Familia: Kingoriidae King 1988
Género: Kingoria Cox, 1959

Espécie: Kingoria nowacki Huene, 1942

4.1.1 Caracteristicas diagnosticas do espécime PPM2019-105R

Caracteriza-se pela presenca de multiplos féramens na maxila, dispostos em sequéncia
ao longo da extensdo ventral do processo caniforme; uma margem ventral da maxila que se
apresenta de forma reta; auséncia de presas caniformes ou de qualquer outra morfologia
dentéaria semelhante. Observa-se ainda pequenas bossas nasais e a presenca de um féramen
localizado dorsalmente na placa mediana do vomer, no contacto com o etmdide. Nota-se a
presenca de um foramen lacrimal, uma crista circumorbital com demarcacao mais proeminente
na regiao do pre-frontal, e o osso frontal é afinado na direcao posterior, com uma elevagao

notavel no contacto com o pds-orbital.

4.1.2 Caracteristicas diagnésticas do espécime PPM2019-47Z

Caracteriza-se pela presenca de dentes caniniformes, co-ossificagdo do pods-frontal e
pds-orbital, além da presenca de um foramen lacrimal e bossas nasais pequenas. A crista
circumorbital apresenta uma demarcacdo mais proeminente na regido do pre-frontal,
enquanto o osso frontal € afinado posteriormente, com uma elevagao no ponto de contacto
com o pods-orbital. Outras caracteristicas incluem um pterigdide estreito, uma cavidade inter-
pterigoide bastante reduzida, fenestra mandibular expressa de forma reduzida, ossos palatinos
pequenos, concavidade bem definida no interparietal, e presenca de um pequeno féramen na

extremidade superior do quadratojugal.
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4.2 Discussdao Taxondmica

A descricdo anatomica dos espécimes PPM2019-105R e PPM2019-47Z revela diferentes
graus de preservagdao, com PPM2019-105R exibindo uma preservagdo notavel e com suturas
bem demarcadas, apesar da auséncia da parte lateral direita do cranio, enquanto que o
PPM2019-47Z mostra um cranio e mandibula completos, com duas vértebras cervicais e um
corpo vertebral associados, mas com baixa densidade dssea em algumas areas, um certo grau
de deformagdo mediolateral e dorsal e um alto grau de co-ossificacdo, sobretudo na zona
occipital, o que inclui uma fusdo significativa de alguns ossos. Esta condicdo também é referida
em Cistecephalus e Kawingasaurus (Macungo et al, 2023) pertencentes a familia
Cistecephalidae. Nos Kingoriidae, nomeadamente no género Kingoria, ¢ comum apresentar
este tipo de co-ossificacao, envolvendo os mesmos ossos. Ou seja, a co-ossificagdo tem sido
uma caracteristica partilhada por todos os membros desde a superfamilia Emydopoidea
(Macungo et al, 2022), e é interpretada como sendo uma adaptacao que conferiu a este grupo
uma estrutura craniana mais robusta, possivelmente para suportar grandes forcas, como a
escavacdo do solo para a construgdo de tuneis, adaptada a um estilo de vida subterraneo mais
especializado como a fossorialidade, bem como, como uma vantagem estrutural na
competicdo intraespecifica (Macungo et al, 2022, Araujo et al, 2022, Macungo et al, 2023).
Esta caracteristica confere uma fungdo estrutural e adaptativa, mas difere relativamente entre
o PPM2019-105R e o PPM2019-47Z, em que o PPM2019-105R esta menos co-ossificado, o
que pode representar um indicador ontogenético. O menor grau de co-ossificagdo no
PPM2019-105R permitiu uma observacdo mais clara das suturas relativamente ao PPM2019-
47Z. Ao passo que este Ultimo, por apresentar um alto grau de co-ossificagdo, podera indicar
um possivel estagio ontogenético mais avancado.

Ambos os espécimes apresentam caracteristicas que os alinham com outras espécies da
familia Kingoriidae, tal como a presenca de dentes caniniformes destacada no PPM2019-47Z;
a configuracdo das bossas nasais e orbitais ovais com suturas interdigitais no contacto com o
frontal; co-ossificacdo dos pds-frontais com os pos-orbitais (Macungo et al. 2023),
caracteristica partilhada por todos os kingorideos (Cox, 1959, Frobisch et al, 2010).
Recentemente foi sugerido que a perda deste elemento ocorre pela fusdo do pds-frontal com
o pos-orbital durante o processo ontogénico em oposicdo a perda total de um centro de
ossificagdo (Macungo et al, 2023, Kammerer & Smith, 2017), ou seja, “... a perda do pds-frontal

em dicinodontes tipicamente ocorre via fusdo do elemento com o pds orbital e este processo
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comeca perto da superficie dorsal do cranio” (Macungo et a/, 2023). Assim sendo, a discussao

sera feita com base nesta familia.

4.2.1 Familia Kingoriidae

A familia Kingoriidae é definida por representar todos os taxa mais proximo
filogeneticamente aos Kingoria nowacki (Von Huene, 1942) (Cox, 1959), do que Myosaurus
gracilis Haughton, 1917, ou Cistecephalus microrhinus Owen, 1876 (Kammerer, 2011).

Representa um clado de dicinodontes emidopodides caracterizado pela baixa diversidade
especifica mas elevada abundancia relativa, no entanto, este foi um dos grupos que resistiu ao
evento de extin¢ao no final do Pérmico, possivelmente devido a ampla distribuicdo geografica
e um grande periodo de ocorréncia, que estende-se desde o final do Pérmico até ao Triasico
Médio (Kammerer et al. in press).

E de realcar que o estudo mais recente de Kammerer et a/ (in press) sugere uma
reorganizacgao e reclassificacdo desta familia e inclui quatro géneros: Thijptosaurus, Kingoria,
Dicynodontoides e Kombuisia, sendo que cada um desses géneros contém varias espécies,
algumas das quais foram reclassificadas ou recuperadas.

O género Kingoria foi revalidado para incluir espécies anteriormente alocadas a outros
géneros, enquanto que Kombuisia manteve a sua posicao com as suas duas espécies
reconhecidas. O género Dicynodontoides sofreu uma alteracdo, ao passo que, actualmente,
possui duas espécies validas, sendo que uma delas, D. recurvidens é resultado da consolidacéo
de varias outras designacdes historicas como D. gracilis, D. howardj, e D. clarencei. O género
Thiiptosaurus inclui uma sé espécie e esta ocupa uma posicao mais basal. O estudo de
Kammerer et al. (in press) destaca ainda a importancia da biostratigrafia na compreensao da
evolucao e distribuicdo geografica desse grupo de dicinodontes, que, apesar da sua
sobrevivéncia ao evento de extincdo, mantiveram uma baixa diversidade e abundancia no
Triasico.

Esta reclassificagdo reflete-se em:

i) Género Thijptosaurus (Pérmico tardio)
(1) Thijptosaurus imperforatus

ii) Género Kingoria (Pérmico tardio)
(1) Kingoria nowacki
(2) Kingoria sakamensis

iii) Género Dicynodontoides (Pérmico tardio)
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(1) Dicynodontoides recurvidens

(2) Dicynodontoides parringtoni
iv) Género Kombuisia (Triasico)

(1) Kombuisia antarctica

(2) Kombuisia frerensis

Em termos anatémicos, a familia é reconhecida principalmente pela reducdo ou
inexisténcia da fenestra mandibular (Kammerer et al. in press; Kammerer & Angielczyk 2009).
As sinapomorfias dos Kingoriidae reconhecidas pelos autores Angielczyk (2007), Frobisch
(2007), Kammerer et al. (in press), Frobish & Reisz (2008), Kammerer & Angielczyk 2009, que
unem o clado sdo: 1) com ou sem presas, 2) pequeno porte, 3) reducao da fenestra mandibular
e sinfise extremamente alongada terminando em forma de p4, 4) regido intertemporal estreita,
formando uma crista sagital, cercada pelos pos-orbitais transversalmente expandidos e
intimamente unidos, com féramen pineal saliente dentro da crista aproximadamente no meio
da barra, 5) presenca de sulco (orelhas) dorsolateral do esquamoso em vista occipital, 6)
processo estapedial dorsal e 7) placa medial do vomer relativamente larga em vista ventral,

caracteristicas estas partilhadas com os espécimes aqui estudados.

4211 Género Thijptosaurus

4.2.1.1.1. Thliptosaurus imperforatus
O Thlijptyosaurus imperforatus € caracterizado por ser o mais basal da familia (Kammerer et a/.
in press) e por possuir uma regido interparietal alargada e auséncia do foramen pineal
(Kammerer, 2019), em oposi¢do ao PPM2019-47Z que apresenta uma regido interparietal

estreita e com foramen pineal (Fig. 4.1).
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I
Figura 4.1- Comparacdo entre Thiliptosaurus imperforatus (A) e espécimes PPM2019-47Z (B) e PPM2019-105R (C).

A-vista dorsal, A1-vista ventral, A2-vista posterior, A3-vista lateral esquerda; B-vista dorsal, B1-vista ventral, B2-

vista posterior, B3-vista lateral esquerda e C-vista dorsal, C1 vista ventral, C2-vista lateral esquerda. Imagens A, A1,
A2 e A3 adaptadas de Kammerer (2019).

4212 Género Kingoria
O género Kingoriadistingue-se pelas proporcdes intertemporais, apresentando uma exposicao
dorsal do teto craniano consistentemente mais estreita, com a margem anteriormente
quadrada do pré-parietal. A regido interorbital é larga em relacdo ao tamanho relativamente

pequeno do dentario. O dentario possui uma porgdo posterior baixa e arqueada. Com a
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plataforma dentéria lateral expandindo-se para formar uma saliéncia muscular ampliada
anteriormente. A sinfise é extremamente alongada, terminando numa ponta quadrada em
forma de pa, com oclusdo da fenestra mandibular na borda posterior do dentario. A barra
intertemporal apresenta uma exposicao mediana estreita semelhante a uma crista do parietal
cercada por érbitas estreitamente compridas e expandidas transversalmente, com o foramen
pineal saliente dentro da crista, aproximadamente no centro do parietal. Ao redor do foramen
pineal, os parietais formam cristas laterais em forma de “labio". A plataforma dentaria lateral é
geralmente robusta, com uma orientagao horizontal, aproximadamente, em linha com o longo

eixo do ramo mandibular, situada no alto do dentério.

4.2.1.2.1 Kingoria nowacki
Plataforma dentaria lateral € mais robusta e esta localizada mais acima no dentario em relagéo

ao K sakamensis (Kammerer et al. in press) (Fig. 4.2 e 4.3).

j— ]
Figura 4.2- Comparacdo em vista dorsal de K. nowacki (A) e espécimes PPM2019-47Z (B) e PPM2019-105R (C).
Imagem A adaptada de Kammerer et al. (in press).
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Figura 4.3- Comparacao entre Kingoria nowacki (A)e espécimes PPM2019-47Z (B) e PPM2019-105R (C) em vista
dorsal A1, B1 e C1 em vista ventral; A2, B2 e C2 em vista lateral direita e esquerda. Imagens A, A1 e A2 adaptadas

de Kammerer et al. (in press).
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42122 Kingoria sakamensis
Caracterizado pela morfologia da plataforma dentaria lateral ser muito baixa e fraca na zona
posterior, formando um arco anterodorsal antes de se expandir numa grande protuberancia
em forma de lagrima na sua extremidade anterior (Kammerer et al. in press), diferenciando-se
do PPM2019-47Z nesta caracteristica (Fig. 4.4).
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Figura 4.4- Comparacéo entre K. sakamensis (A) e os espécimes PPM2019-47Z (B) e PPM2019-105R (C) em vista
dorsal; A1, B1 e C1 em vista ventral; A2, B2 e C2 em vista lateral esquerda. Imagens A, A1, A2 e A3 adaptadas de
Kammerer et al. (in press).

4213 Género Kombuisia

Este género é caracterizado por apresentar uma oclusdo quase completa da fenestra

mandibular, acompanhada pela bifurcacdo da plataforma dentaria lateral, que emoldura uma
87



fossa oval localizada posteriormente a esta. Adicionalmente, observa-se uma redugdo do
foramen pineal e estreitamento do pré-parietal, assumindo uma forma semelhante a uma lasca

(Kammerer et al. in press).

4.2.1.3.1 Kombuisia frerensis
Na espécie Kombuisia frerensis, o pos-orbital ndo se sobrepde completamente aos parietais
na regido interparietal nem possui um féoramen pineal (Angielczk et a/, 2009), ao passo que no
PPM2029-47Z o pds-orbital sobrepdem-se ao parietal e apresenta féramen pineal (Fig. 4.5).
Outra caracteristica que distingue os dois espécimes é a presenca do pré-parietal em
Kombuisia, marcada pela forma elipsoidal, enquanto que o PPM2029-47Z nao possui este
elemento (Fig. 4.2), no entanto, os dois espécimes partilham a presenca de fenestra

mandibular.
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Figura 4.5- Comparacdo de Kombuisia frerensis (A) e espécime PPM2019-47Z (B). A-vista dorsal, A1-vista ventral,
A2-vista posterior; B-vista dorsal, B1-vista ventral, B2-vista posterior. Imagens A, A1 e A2 adaptadas de Frobisch
(2007).
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4.2.1.3.2 Kombuisia antarctica
A espécie Kombuisia antarctica é caracterizada por reter o foramen pineal e apresentar maior
exposicao da regido do tecto craniano na zona da barra intertemporal (Kammerer et a/ in
press). O PPM2019-47Z conserva o foramen pineal, apesar de deformado, no entanto,
diferencia-se de K antarctica por ter a exposicdo da regido do tecto craniano na zona da barra

intertemporal mais estreita e em forma de crista (Fig. 4.6).

[ ——}
Figura 4.6- Comparacao entre Konbuisia antarctica (A) e espécimes PPM2019-47Z (B) e PPM2019-105R (C). A-vista
dorsal, A1-vista ventral; B-vista dorsal, B1-vista ventral e C-vista dorsal, C1 vista ventral. Imagens A e A1 adaptadas

de Frobisch (2010).

4.2.1.4 Género Dicynodontoides

Caracterizado por apresentar uma posicdo mais posterior do foramen pineal e auséncia de um
colar ao redor deste, além de apresentar a barra intertemporal mais estreita com as suas
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margens amplamente afastadas, especialmente nas regides onde se curvam para se juntar a
barra pds-orbital. Apresenta também uma crista oes6foga fina e abrupta que se junta as
margens anteriores das tuberas basais, e a placa medial do pterigdide é mais curta e estreita,

com a cavidade do interpterigdide mais longa anteriormente.

4.2.14.1 Dicynodontoides recurvidens
Dicynodontoides recurvidens distingue-se por apresentar pds-orbitais inclinados ventralmente
e sobrepostos ao parietal, resultando numa regido intertemporal em forma de crista, tal como
em PPM2019-47Z (Fig. 4.7). Possui um foramen pineal elipsoidal e uma crista oes6foga bem
desenvolvida, distinguindo-se de PPM2019-47Z nesta caracteristica. Possui ainda a placa
ventral mediana do vomer com uma area oval expandida posteriormente ao contacto com a
pré-maxila (Fig. 4.7- A1). Além disso, observa-se a presenca de uma crista nucal que compde
toda a superficie nucal do supraoccipital (Kammerer et a/, 2011; Kammerer & Frobisch, 2011).
No caso do PPM2019-47Z, o vomer é alongado e nota-se que a sua extensdo vai até ao
contacto com a crista oes6faga do pterigdide, no entanto, encontra-se muito fragmentado,
impossibilitando uma analise minuciosa. Simultaneamente, difere-se deste apresentando um
foramen pineal oval e uma regido intertemporal mais estreita, formando uma crista mais

alongada.
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Figura 4.7- Comparacao entre Dicynodontoides recurvidens (A) e os espécimes PPM2019-47Z (B) e PPM2019-
105R (B) em vista dorsal. A1,B1 e C1 em vista ventral e A2, B2 e C2 em vista lateral esquerda. Imagens A, A1 e A2
adaptadas de Kammerer et al. (in press).

4.2.14.2 Dicynodontoides parringtoni
Caracterizado por possuir um cranio mais robusto e uma regido pré-orbital mais afunilada.
Comparativamente ao espécime PPM2019-47Z, D. parringtoni possui uma barra interorbital
que é visivelmente expandida transversalmente, estreitando-se logo atras da barra pos-orbital.
Em contraste, o espécime PPM2019-47Z apresenta propor¢des intertemporais mais estreitas,
com exposi¢cdo dorsal do teto craniano muito mais fina, sem a expansdo observada em D.

parringtoni. Além disso, D. parringtoni possui o ramo anterior do pterigdide lateralmente
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arqueado, enquanto que no PPM2019-47Z, o ramo anterior é recto. No teto do cranio de D.
parringtoni ha uma exposicao relativamente ampla na barra intertemporal, acompanhada por
uma crista temporal grossa. Por outro lado, o espécime PPM2019-47Z possui um teto craniano

mais estreito e ndo exibe a mesma expansao ou espessura na barra intertemporal (Fig. 4.8).

I
Figura 4.8- Comparacéo entre Dicynodontoides parringtoni (A) e os espécimes PPM2019-105R (A) e PPM2019-
477 (B) em vista dorsal. A1, B1 e C1 em vista ventral e A2, B2 e C2 em vista lateral esquerda. Imagens A, A1 e A2

adaptadas de Kammerer et al. in (press).

4.3 Afinidades taxondmicas dos espécimes

A analise morfolégica comparativa dos espécimes PPM2019-105R e PPM2019-47Z com
outros representantes da familia Kingoriidae revela uma proximidade significativa com

Kingoria nowacki. Essa inclusdo é suportada por varias caracteristicas anatdmicas partilhadas,
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incluindo uma regiao intertemporal estreita, com os parietais expostos e comprimidos entre
os poés-orbitais, formando uma crista ao longo da linha mediana do cranio. A fusdo ou co-
ossificagdo dos pos-frontais com os pré-parietais e a oclusdo da fenestra mandibular pela
porc¢do anterior do dentario que também sdo consistentes com K. nowacki. Adicionalmente, o
PPM2019-47Z apresenta o ramo anterior do pterigdide recto e uma maxila que desenvolve um
processo caniforme pontiagudo, tal como em K. nowacki.

Ao comparar os espécimes PPM2019-47Z e PPM2019-105R com a espécie K. sakamensis
e as outras espécies dos géneros Dicynodontoides, Kombuisia e Thljptosaurus, observaram-se
algumas diferencas que justificam a exclusdo dos espécimes tanto para esses géneros, como
para a espécie K. sakamensis.

No caso de Dicynodontoides, apesar de o género ser caracterizado por uma barra
intertemporal mais estreita como observado no PPM2019-47Z, as suas margens sao
amplamente afastadas, sobretudo nas regides onde sdo curvadas para juntarem-se a barra
pos-orbital, que, em contraste, o PPM2019-47Z possui uma crista temporal também estreita,
mas com o ramo anterior do pterigdide recto, o que o diferencia deste género.

Para o género Kombuisia, definido pela oclusao quase completa da fenestra mandibular
e pela bifurcacdo da plataforma dentaria lateral, enquanto que o PPM2019-47Z ndo possui
essa bifurcacdo e exibe uma fenestra mandibular reduzida, mas ainda presente, caracteristica
que o exclui deste género.

Quando comparado com Thljptosaurus, que se caracteriza pela auséncia de um foramen
pineal e por uma regido interparietal alargada, o espécime PPM2019-47Z mostra diferencas
significativas, contrastando com a presenca de um foramen pineal e uma regido interparietal
mais estreita, o que o distingue de Thljptosaurus excluindo-o também deste género.

Por fim, ao considerar K sakamensis, espécie do mesmo género Kingoria, que se
distingue por uma plataforma dentaria lateral mais baixa na zona posterior, diferenciando-se
do PPM2019-47Z por apresentar uma plataforma dentaria lateral mais robusta e elevada.

No entanto, o espécime PPM2019-47Z apresenta ainda uma diferenca observada
comparativamente a espécie Kingoria nowacki na morfologia do teto craniano, sobretudo na
regido do frontal. O espécime apresenta uma area deformada, impossibilitando a observagdo
da forma tipicamente arredondada observada nesta espécie. Essa deformacdo pode ser
atribuida a efeitos de compressdo litostatica. Em oposicdo, o espécime PPM2019-105R
preserva essa caracteristica arredondada na regido do frontal, permitindo uma comparacao

mais clara com K. nowacki e justificando a inclusdo dentro do mesmo taxon.
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Os resultados do cladograma indicam que PPM2019-47Z e PPM2019-105R estao
agrupados no mesmo clado, préximo ao género Dicynodontoides, com um alto valor de
suporte (91/98) o que sugere uma relacao evolutiva bem suportada e uma possivel partilha de
caracteristicas derivadas de um ancestral comum.

A proximidade dos espécimes estudados ao género Dicynodontoides no cladograma
reforca a ideia baseada na comparacdao morfoldgica supracitada, sugerindo uma relagéo
filogenética com a familia Kingoriidae e com afinidades com o género Kingoria nowacki.

Dada a natureza incompleta do PPM2019-105R, que representa apenas a parte anterior
do cranio, ndo foi possivel codificar a maior parte dos caracteres discretos e continuos,
essenciais para uma analise filogenética mais robusta. A auséncia de dados completos pode
ter influenciado a posicdo filogenética do espécime, mas, apesar dessa limitacdo, o valor de
suporte alto para o clado sugere que ha confianga na relagdo evolutiva representada.

A possibilidade da atribuicao dos espécimes em estudo a espécie Kingoria nowackiteria
implicacdes na paleobiogeografia e bioestratigrafia da regido, uma vez que historicamente,
esta espécie estad registada para Africa do Sul, Tanzania e Zambia, sugerindo uma maior
distribuicdo geografica da espécie durante o Pérmico superior do que anteriormente se
pensava. A presenca potencial de K. nowackiem Mocambique pode refletir uma conectividade
ecologica entre estas regides, possivelmente devido a condi¢cbes ambientais semelhantes.
Sendo que, em termos biostratigraficos a espécie K. nowacki é frequentemente associada a
Zona de associacao "Cistecephalus assemblage zone” do Grupo Beaufort da Bacia do Karoo, a
possivel ocorréncia desta espécie para Mogambique oferece um novo ponto de referéncia
biostratigrafico que pode ser correlacionado a esses mesmos depositos da mesma regido.

A confirmagdo de que os espécimes PPM2019-47Z e PPM2019-105R representam
Kingoria nowacki seria a primeira evidéncia documentada em Mogambique. Esta descoberta
nao apenas ampliaria a distribuicdo geografica conhecida para K. nowacki, como também pode
sugerir uma maior diversidade da fauna mogambicana para este periodo, destacando mais

uma vez a importancia de Mocambique como uma area de interesse na paleontologia.

44 Ouvido interno

Os canais semicirculares do espécime PPM2019-47Z apresentam uma estrutura bem
preservada, devido, sobretudo, ao elevado grau de coossificagdo dos ossos da regido occipital
e, da regido ventral do basisfendide e basioccipital. O espécime apresenta trés canais
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semicirculares: anterior, posterior e lateral. Esses canais sdo fundamentais para o equilibrio e
percecao do movimento.

Estes canais, apoiados sobre o vestibulo, estdo associados ao sistema auditivo e
vestibular, que inclui as columelas e desempenham um papel importante na manutencao do
equilibrio e perce¢do de movimentos em diferentes planos (Clack, 2016).

A morfologia dos canais semicirculares observada no PPM2019-47Z é semelhante a de
outros dicinodontes como Niassodon mifumukasi (Castanhinha et a/, 2013), embora com
algumas varia¢des. Em particular, a projecdo arredondada na extremidade proximal do
vestibulo difere da descricdo de Niassodon, onde o vestibulo tem uma forma mais uniforme.
Essa diferenca morfoldgica pode indicar adaptacdes funcionais especificas para ambientes
distintos, sugerindo um comportamento locomotor mais ativo e uma maior capacidade de
controlo espacial.

Clack (2016) demonstrou que a orientacao e o tamanho desses canais estao diretamente
relacionados ao comportamento locomotor, enquanto que em Spoor et a/. (2007) associam a
variacao morfologica a diferentes estilos de vida, como escavacdo ou habitos terrestres. Assim,
a robustez dos canais semicirculares no espécime PPM2019-47Z pode refletir uma adaptacao
a um ambiente particular, sugerindo um comportamento nao exclusivamente subterraneo.

Ao comparar Kingoria com Niassodon mfumukasi, nota-se que Niassodon seria um
animal de menor dimenséao, descrito como altamente fossorial e adaptado a vida subterranea
(Castanhinha et a/, 2013). Enquanto que Kingoria, sendo um animal de maiores proporc¢des
(cranio de 10,5 ¢cm), aproximadas as do PPM2019-47Z, exibe caracteristicas que sugerem um
comportamento fossorial, com cranio e mandibula robustos (Cox, 1959: King, 1985). Contudo,
Kingoria teria, provavelmente, um estilo de vida mais generalista, combinando atividades
fossoriais com mobilidade a superficie (Cox, 1959), o que o diferencia de Niassodon. Araujo et
al (2020) e Macungo et a/. (2023) destacam que outros dicinodontes da familia Kingoriidae e
Cistecephalidae, também exibem adaptacdes semelhantes para ambientes subterraneos.

No estudo de Cistecephalus, Macungo et al (2023), foi observado que o canal
semicircular posterior estaria adaptado a movimentos restritos e orientado verticalmente,
caracteristica que limita os movimentos da cabeca de grande amplitude, mas que permite
maior controle sobre pequenos movimentos. Este tipo de morfologia é tipico de animais que
vivem em ambientes subterraneos, onde o espaco para a movimentagdo é restrito e a
necessidade de acdo com movimentos rapidos da cabeca é fundamental, em particular para a

escavacdo e navegacao em tuneis.
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A morfologia padrdo descrita no paragrafo anterior foi observada no espécime
PPM2019-47Z, sugerindo uma especializagdo similar para escavar tuneis, e em Castanhinha et
al. (2023), é reforcado que a robustez da regido occipital é uma caracteristica comum em
dicinodontes do Karoo, sugerindo uma adaptacao morfolégica amplamente distribuida.

Do ponto de vista filogenético, os canais semicirculares desempenham um papel
importante, uma vez que, em dicinodontes mais basais, como Dicynodontoidea (Cox, 1959),
esse conjunto de estruturas associadas seriam mais simples, o que reflete uma menor
especializacao locomotora e um estilo de vida mais generalista (Angielczyk & Rubidge, 2010).
Em dicinodontes mais derivados, como Kingoria e Dicynodontoides, essas estruturas tornam-
se mais complexas, tornando-se mais robustas e indicando adaptacdes a diferentes exigéncias
ambientais e comportamentais.

Kingoria, por exemplo, exibe modificacbes que indicam maior controle sobre
movimentos complexos, necessarios tanto para escavar como para se locomover em solos
duros (King, 1985). Por outro lado, Dicynodontoides apresenta canais semicirculares ainda mais
robustos, refletindo maior estabilidade e capacidade de adaptacéo a diferentes ecossistemas
(Araujo et al, 2022).

A evolucdo dos canais semicirculares em dicinodontes reflete uma adaptacao gradual a
diferentes estilos de vida, passando por mudangas conforme a evolucdo do grupo. Em
dicinodontes mais basais e com estruturas mais simples, essas estruturas sao indicadoras de
uma menor especializacdo e de um estilo de vida menos exigente em termos de controlo
espacial. A medida que o grupo evoluiu, passando a ser mais derivado e desenvolvendo
estruturas mais robustas e complexas, refletiu-se a necessidade de adaptacdes a diferentes
pressdes ambientais e comportamentais.

No espécime PPM2019-47Z, a robustez e o desenvolvimento dos canais semicirculares
sugerem uma funcao semelhante a observada em Kingoria e Dicynodontoides, indicando um
comportamento mais versatil. Essa morfologia sugere que esses dicinodontes possuiam a
capacidade de lidar com movimentos, tanto em ambientes subterraneos como a superficie.

As afinidades filogenéticas entre o PPM2019-47Z e o género Dicynodontoides reforcam
essa hipdtese, sugerindo que a evolugdo dos canais semicirculares acompanhou a
diversificacdo ecoldgica dos dicinodontes, permitindo-lhes adaptarem-se a diferentes

pressdes ambientais e estilos de vida.
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4.5 Discussao Palinoldgica

A andlise palinoldgica foi limitada pela restricdo a Unica amostra disponivel, a qual se
concentrou, exclusivamente, no sedimento circundante ao espécime PPM2019-105R. Essa

limitacao restringiu a possibilidade de realizar um estudo mais detalhado.

Produtividade Palinoldgica das Laminas Delgadas
As laminas observadas mostraram-se produtivas palinologicamente num total de 328

residuos de matéria organica, sendo dominadas por fitoclastos (41%) e membranas (34%).
Também foram identificados palinomorfos como hifas (11%) e esporos (8%), além de outros
tecidos vegetais como cuticulas e fitoclastos perfurados ndo-opacos em propor¢des variaveis
<9%.

Os parametros de Tyson (1995) foram utilizados para determinar as facies organicas.
Esses parametros tém em conta diagramas de interpretacdo paleoambiental de forma a

identificar similaridades entre a matéria organica observada e determinar as palinofacies.

Caracterizacao e Influéncia Continental na Sedimentacao
A andlise palinolégica revelou uma predominancia de componentes de origem

continental, como fitoclastos opacos e ndo-opacos, esporos e hifas, membranas e cuticulas.
A presenca de esporos e hifas de fungos indica condi¢des climaticas temperadas e
humidas, refletindo proximidade da fonte da matéria organica terrestre e ambientes
oxigenados, enquanto que, a predominancia de fitoclastos e outros tecidos de origem vegetal
como as membranas e as cuticulas caracterizam uma influéncia continental na sedimentacédo

e indicando tendéncias mais proximais (Tyson, 1995).

Associacao de Fitoclastos com Ambientes de Deposicao
Altas percentagens de componentes do grupo dos fitoclastos indicam ambientes de

deposicdo proximos a fonte de origem e refletem proximidade da fonte de matéria organica e
ambientes oxidantes, sugerindo uma destruicao seletiva dos componentes (Tyson, 1995).
Normalmente a predominancia de fitoclastos opacos é associada a trés tipos de
deposicao: 1) associacao com transporte de alta energia (ambiente oxidante); 2) deposi¢do em
locais distantes da area-fonte do material lenhoso; 3) ocorréncia de processos de oxidacao
sobre particulas fitoclasticas antes da sua entrada no sistema deposicional. Deposi¢do de

grandes quantidades de fitoclastos ocorre por rios em estuarios e deltas, mas pode acontecer
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em aguas profundas devido a correntes de turbidez (Tyson, 1995); enquanto que, uma maior
quantidade de fitoclastos perfurados ndo-opacos pode indicar: 1) proximidade da area-fonte
dos componentes lenhosos; 2) fraca energia no transporte, o que atenua 0s processos
degradativos por oxidagdo (Matos et a/, 2011). O principal fator que controla esse tipo de
associagao é o transporte curto dessas mesmas particulas. Sendo o grupo de fitoclastos opacos
dominante em relagdo aos outros, a caracterizacdo pode ser interpretada como uma
associacao de influéncia continental na sedimentacao.

Paralelamente, fatores como condicdes oxidantes e a resisténcia dos tecidos vegetais
influenciam a deposicdo e normalmente, esta é uma condicdo relacionada a proximidade a
fonte de detritos (Mendonca Filho, 1999). Estas particulas derivam principalmente da oxidacao
do material transltcido transportado durante um periodo de tempo prolongado. Em contraste,
particulas translucidas (membranas, fitoclastos ndo-opacos e cuticulas) sdo depositadas em
ambientes préximo a costa sem que tenha ocorrido transporte prolongado (Tyson, 1993),
portanto, a relacdo entre essas duas categorias pode indicar uma tendéncia proximal-distal
(Mendonca Filho, 1999).

Interpretagdo Paleoambiental

Através da analise palinomorfica é possivel sugerir a determinagdo de um paleoambiente
fluvial com influéncia deltaica. A abundancia de fitoclastos opacos e membranas pode ser
explicada pelas condi¢bes de oxidagao resultantes da proximidade a ambientes terrestres
(Tyson 1995). Em simultaneo, os esporos e as hifas de fungos sugerem condi¢gdes temperadas
e humidas influenciados por ciclos controlados por um clima de mong¢des, concordando com

o mesmo observado por Verniers et al (1989) e Nhamutole et al (2023).
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CONCLUSAO

O presente estudo contribui para o entendimento da diversidade morfoldgica e
filogenética dos dicinodontes da Formacdo K5 do Graben de Metangula em Mogambique.
Através do uso de técnicas de radiacao de sincrotrdo e da subsequente criagdo de modelos
tridimensionais, foi possivel identificar caracteristicas anatdmicas nos dois espécimes, que nao
estariam disponiveis através dos métodos tradicionais de preparagdo mecanica ou preparagao
quimica.

A analise morfolégica suportada pela analise filogenética sugere a atribuicdo desses
espécimes a familia Kingoriidae, no mesmo clado que Dicynodontoides, com possiveis
afinidades com Kingoria nowacki. Se assim for, essa descoberta podera representar a primeira
ocorréncia de K. nowacki para Mogambique, ampliando a extensdo geografica conhecida para
esta espécie e representando uma correlagao entre as faunas do Karoo. Entao, se os espécimes
estudados forem confirmados como representativos de Kingoria nowacki, para além de
representarem o primeiro registo da espécie para Mocambique, podem ampliar a distribuicdo
geografica conhecida para o grupo e fornecer novas informagdes sobre a biogeografia do final
do Pérmico.

A analise palinolégica complementou este estudo que, apesar de se basear em uma
Unica amostra, revelou resultados promissores, com identificacdo de 328 particulas de matéria
organica. Os resultados indicam um conjunto de palinofacies bem preservado com dominancia
de fitoclastos opacos representativos de um ambiente fluvial-deltaico controlado por
moncdes. Esses achados indicam um potencial significativo desse material para estudos
aprofundados de palinofacies, sugerindo que a amostra possui caracteristicas adequadas para
a realizacao de estudos mais detalhados nesta area.

Este estudo reforca a importancia de Mogcambique como um ponto de referéncia para
estudos paleobiogeograficos e estudos de palinofacies e a necessidade de continuar a explorar
esta area para melhorar o conhecimento sobre a diversidade e dispersdo deste grupo de

dicinodontes.
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