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RESUMO

Dipnoiformes ndo tém sido particularmente bem estudados no Brasil, devido a falta de
espécimens e da aparente distribui¢do paleobiogeografica limitada. A descoberta de novas
localidades mudou isto. No momento foram identificados Dipnoiformes nas seguintes bacias
sedimentares brasileiras: Parana, estados de Rio Grande do Sul (Tridssico), Parana (Permiano
Superior), Sdo Paulo (Permiano Superior), Mato Grosso (Devoniano); Bauru, Estado de Sao
Paulo (Cretaceo Superior); Parnaiba, Estado do Maranhdo (Permiano Inferior); Araripe, Estado
de Ceara (Jurassico Superior/Cretaceo Inferior); Sdo Luis-Grajau, Estado do Maranhao (Cretaceo
médio); Acre, Estado do Acre (Mioceno superior/Plioceno inferior). As maiores diversidades de
Dipnoiformes sdo encontradas nas bacias de Parand e Sdo Luis-Grajau. As espécies até o
momento identificadas no Brasil sdo Neoceratodus sp., Ceratodus africanus, Asiatoceratodus
tiguidiensis, Protopterus humei, Lepidosiren megalos e o Género Archaeoceratodus. Muitas
destas espécies sdo encontradas no continente Africano ¢ outras semelhantes na Australia,
evidenciando a troca faunistica que ocorreu no Gondwana durante Paleozoico e Mesozodico. A
Analise Estatistica Multivariada foi utilizada como uma ferramenta para auxiliar na classificagio
de fosseis. Seu objetivo foi propor uma classificagdo para o material ainda ndo descrito
formalmente, com base na grande variacio morfologica observada nos espécimens,
simultaneamente levando-se em conta as diversas varidveis morfométricas dos fésseis. A Andlise
Histoldgica corroborou a Andlise Estatistica, evidenciando a observagdo de dois conjuntos de
placas, o primeiro relacionado as familias Ceratodontidae e Neoceratodontidae, o segundo a
Familia Gnarthorizidae. A Andlise Filogenética apresentada ¢ sustentada pelas caracteristicas das
placas dentarias, que pode abranger um niimero muito maior de espécies pois, com exce¢do de
Lepidosiren megalos, nenhum outro Dipnoiformes brasileiro apresenta cranio completo. Para
esta andlise foram utilizados os caracteres de Martin (1982), além de outros que foram
levantados. Novas espécies ocorrem nas bacias de Parana e Sdo Luis-Grajat, associadas as

familias Ceratodontidae e Gnathorhizidae, constatas apds as analises realizadas.

Palavras-chaves: Dipnoiformes, Brasil, Analise Estatistica Multivariada, Histologia, Analise

Filogenética
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ABSTRACT

Dipnoiformes have not been very well studied in Brazil, due to the lack of specimens and
apparent limited paleobiogeographical distribution. The discovery of new localities has changed
this scenario. To date, Dipnoiformes have been identified in the following Brazilian sedimentary
basins: Parand, in the states of Rio Grande do Sul (Lower/Middle Triassic), Parana (Upper
Permian), Sao Paulo (Upper Permian), and Mato Grosso (Devonian); Bauru, in the State of Sdo
Paulo (Upper Cretaceous); Parnaiba, in the State of Maranhdo (Lower Permian); Araripe, in the
State of Ceara (Upper Jurassic/Lower Cretaceous); Sdo Luis-Grajau, in the State of Maranhdo
(middle Cretaceous); Acre, in the State of Acre (upper Miocene/lower Pliocene). The largest
Dipnoiformes diversities are found in the Parand and Sado Luis-Grajat basins. The species until
now identified in Brazil are Neoceratodus sp., Ceratodus africanus, Asiatoceratodus
tiguidiensis, Protopterus humei, Lepidosiren megalos and the Genus Archaeoceratodus. Many of
these species are found in Africa and Australia, evidencing the faunistic changes in Gondwana
during Paleozoic and Mesozoic era. The Multivariate Statistical Analysis was used as a tool to
aid in the classification of the fossils. The main objective of this analysis was to propose a
classification for the material not described formally, based on the great morphologic variation
observed in the specimens, simultaneously taking into account the several variables
morfometrics of the fossils. The Histological Analysis corroborated the Statistical Analysis,
allowing the identification of two groups of dental plates, the first related to the families
Ceratodontidae and Neoceratodontidae, the second to the Family Gnarthorizidae. A Phylogenetic
Analysis is presented and sustained by the characteristics of the dental plates because, except for
Lepidosiren megalos, none other Brazilian Dipnoiformes presents complete skulls. The
characters proposed by Martin (1982) were used, besides other ones identified to this study.
There are new species in the Parand and Saint Luis-Grajat basins, associated to the families

Ceratodontidae and Gnathorhizidae, identified and verified after the cladistic analyses made.

Key Words: Dipnoiformes, Brazil, Multivariate Statistical Analysis, Histology, Filogenetic
Analysis.
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INTRODUCAO

Dipnoiformes sdo peixes pertencentes a Classe Sarcopterygii, os quais compreendem
animais com nadadeiras carnosas que originaram os vertebrados terrestres. Possuem dois tipos de
respiragcdo: adrea ¢ aquatica e, para isto, utilizam-se de pulmdes funcionais e branquias. Por
utilizarem os primeiros o0rgdos, sdo chamados, coloquialmente, de peixes pulmonados (Benton,
1990). Possuem um corpo alongado e uma unica nadadeira caudal e apresentam caracteristicas
comuns entre peixes e vertebrados continentais terrestres.

Dipnoiformes fosseis sdo conhecidos por esqueletos completos, incluindo cranios em trés
dimensdes, do Devoniano australiano e, por placas dentérias isoladas, materiais estes utilizados
nas descri¢des da maioria das espécies pos-paleozdicas.

A escassez de trabalhos publicados no Brasil e os poucos estudos realizados devido, até
entdo a pequena quantidade de ocorréncias conhecidas, contrasta com a situagdo de outros
paises, onde previamente foram publicadas boas descrigdes e correlagdes. Este grupo de peixes
foi, durante muitos anos, considerado como ancestral dos tetrapodos, sendo por isso amplamente
estudado.

Atualmente sdo encontrados em territério nacional, principalmente, placas dentarias
isoladas, sendo registrados em depdsitos permianos das Bacias do Parand (estados do Rio
Grande do Sul, Parana, Sao Paulo e Mato Grosso) e Parnaiba (Estado do Maranhdo), depdsitos
tridssicos da Formacdo Santa Maria, depositos creticeos das Bacias do Araripe e Iguatu (Estado
do Ceard), Sdo Luis-Grajau (Estado do Maranhdo) e Bauru (Estado de Sdo Paulo) e depositos
cenozdicos da Bacia do Acre (Estado do Acre e do Amazonas) (Voguel, 1976, Silva Santos
1987, Gayet & Brito 1989, Bertini et al. 1993, Silva & Azevedo 1996, Richter & Langer 1998,
Toledo 2001, Richter 2001, Dutra & Malabarba, 2001; Toledo & Bertini, 2003, 2005; Toledo et
al., 2005a).

As mais importantes localidades fossiliferas ocorrem nas bacias de Parand, Sdo Luis-
Grajau e Acre, cujos espécimens apresentam grande abundancia e variabilidade morfologica
quando comparados com as demais.

O presente trabalho contempla o levantamento, caracterizacdo e correlacdo das
ocorréncias de Dipnoiformes em territério brasileiro, tendo como objetivo a figuragdo, a

descricdo e a comparacdo dos mesmos com as outras espécies descritas na literatura,
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Carlos Eduardo Vieira Toledo 2

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

especialmente das localidades do Gondwana Ocidental e a aplicacdo dos métodos estatisticos
multivariados, filogenético e histoldgico como ferramentas principais de comparagao.

A utilizacdo da Anélise Estatistica Multivariada como uma nova ferramenta no auxilio da
taxonomia de vertebrados, em conjunto com a analise histoldgica e a andlise filogenética, &
utilizada neste trabalho de forma inédita. Observou-se que as andlises ndo s6 forneceram
resultados eficientes, como se complementaram, resultando no primeiro trabalho desta natureza
realizado com dipnoiformes, em ambito nacional.

Além das importidncias evolutiva e cronologica, pretende-se enfocar aspectos
paleoambientais, paleogeograficos e paleobiologicos, no ambito do contexto geoldgico, no qual
as ocorréncias sdo encontradas.

Peixes pulmonados formam um grupo de peixes de relagcdes incertas, mas com
caracteristicas altamente distintivas. Seu surgimento data do Devoniano Inferior (Maisey, 1996),
tendo neste periodo sua grande explosdo filogenética e ocupando ambientes marinhos e
continentais em escala global. A partir do Jurassico sua ocorréncia aparece restrita ao Hemisfério
Sul e a América do Norte. Durante o Paleogeno, limitaram-se apenas a porgdes de terra que
fizeram parte do Supercontinente Gondwana, ocorrendo na América do Sul (Lepidosiren), na
Africa (Protopterus) e na Australia (Neoceratodus). Entre os peixes atuais que surgiram no
Ordoviciano e no Siluriano ndo sdo numerosos, mas fazem parte da enorme radia¢do de varios
grupos de peixe que aconteceu durante o Devoniano.

Os mais antigos dipnoicos conhecidos sdo Uranolophus wyomingensis (Denison 1968)
(Formagdo Beartooth Butte, Wyoming), Diabolepis speratus (Chang & Yu, 1984) (Formagao
Xitun, Yunnan, China) e Speonesydrion iani (Campbell & Barwick, 1983) (“Bloomfield
Limestone”, New South Wales, Australia) do Pragiano.

Os dipnoiformes alcancaram seu pico de diversidade e distribuicdo no Devoniano e
durante o Triassico. Dipnoiformes do Devoniano Inferior j& apresentam diferenciagdo na
denticdo (Denison, 1974) e no padrio incomum dos ossos do teto craniano, entretanto
apresentam semelhanga na forma corporal com alguns crossopterygios como Osteolepis (Miles,
1977a). Nos primoérdios, os peixes pulmonados eram marinhos sendo improvavel que eles
pudessem, ou que respirassem ar, uma vez que, viveram em aguas profundas.

Durante o Carbonifero, varias formas incomuns surgiram e muitas espécies adotaram um
estilo de vida em agua doce. A diversidade dos dipnoiformes declinou durante o Mesozoico, nao
ocorrendo o mesmo com sua distribuigdo geografica, pelo menos até o Cretdceo, quando eles

desapareceram do Hemisfério Norte. Peixes pulmonados continuam sendo um componente
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proeminente de faunas fosseis no Gondwana e ainda sdo encontrados na Africa, na América do
Sul e na Australia, em ambientes de dgua doce.

Embora evidéncias relativas a origem dos dipnoiformes em relagdo a outros grupos de
peixes sejam ténues e os argumentos sdo freqiientemente especulativos (Miles, 1977), uma
progressao evolutiva dentro do grupo pode ser tragada sem dificuldade. Mudangas na morfologia
e na estrutura da denti¢do (Kemp, 2001), reducdo no nimero de ossos do cranio e rearranjo
especificos da estrutura craniana (Kemp, 1998), e alteracdes na estrutura das escamas podem ser
seguidas ao longo da histéria do grupo.

Uma das caracteristicas principais do grupo € apresentar dentes fundidos, formando
placas dentarias, de tamanhos variados. Cada animal apresenta seis placas dentdrias, sendo duas
localizadas na por¢do anterior do maxilar, denominadas de Volmer, duas nos ossos pré-
articulares e duas nos entopterigdides.

Placas dentérias s3o conhecidas do Emsiano ao Holoceno. Dois outros tipos distintos de
denti¢do sdo reconhecidos: placas de dentina (Dipnorhynchus) e tipos providos de elementos
denticulados (Uranolophus e Griphognathus).

Campbell & Barwick (1983, 1986, 1990) asseguram que os dipnodicos sdo divididos em
duas linhagens caracterizadas pela denticdo: os tipos denticulados e aqueles com placas
dentarias. Entretanto esta hipotese ndo € parsimoniosa (Schultze & Marshall 1993; Cloutier
1996), baseada na congruéncia dos caracteres cranianos e pds-cranianos.

Os principais géneros do Devoniano possuem placas dentdrias em cristas radiantes que se
desenvolveram de cuspides inicialmente isoladas, sendo este design incorporado na grande
maioria dos descendentes. Também apresentam caracteristicas ultraestruturais, com uma dentina
especializada sé encontrada em dipnoiformes. Este tipo de dentina contém cristais prismaticos de
hidroxiapatita, organizados para prevenir propagacdo de rachaduras na placa dentaria, uma
fung¢do executada em outros vertebrados pelo esmalte ou enameloide. Placas dentarias de
dipnoiformes apresentam esmalte, uma camada fina e fragil, facilmente removida da placa
dentaria pelo atrito. Os cranios de espécies do Devoniano apresentam pequenos 0SSOS
superficiais, fundidos a um condrocranio ossificado. Nos descendentes, esta caracteristica foi
refinada gradualmente a um padrdo mais simples, que consiste em poucos 0ssos externos
recobrindo o condrocranio cartilaginoso. Na espécie australiana recente, 0s 0Ss0Os cranianos
podem ser removidos da cartilagem subjacente, e 0s 0ssos mais posteriores estdo separados do
condrocranio através de musculos. O condrocranio dos peixes pulmonados africanos recentes ¢

parcialmente ossificado. Em todas as espécies atuais e em algumas fosseis, o osso da mandibula
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superior ¢ unido de um modo incomum com o teto craniano, um arranjo que confere forca
consideravel e versatilidade as mandibulas.

As relagdes entre dipnoiformes e tetrdpodos vem sendo discutidas continuamente desde
que foram descritos os primeiros peixes pulmonados, hd mais de cem anos. No entanto, pouco
esclarece sobre suas origens ou suas relagdes com outros grupos de peixe (Miles, 1977). Rosen et
al. (1981) argumentaram sobre a presen¢a de maxilares, pré-maxilares e coanas em dipnoicos,
baseados nas observagdes de Griphognathus whitei. Arcos branquiais e hidides foram descritos
por Miles (1977) para os géneros do Frasniano, Chirodipterus e Griphognathus .

As relagdes com os outros peixes de nadadeiras lobadas, fosseis e recentes, sdo claras,
mas algumas caracteristicas estruturais de peixes pulmonados atuais, como o cranio cartilaginoso
da espécie australiana, sugerem ligacdes com elasmobranquios (Jarvik, 1980). Outros caracteres,
como as formas incomuns de dentina nas placas dentérias, sugerem poucas relagdes com outros
grupos de peixe ou com os tetrapodos (Kemp, 2003).

Historicamente, a primeira publicacdo sobre estes vertebrados ocorreu em 1811, por
James Parkinson.

Segundo Long (1995), o primeiro registro de dipndicos modernos foi feito por Johann
Nattere em 1836, que coletou espécimens de Lepidosiren na foz do Rio Amazonas e os enviou
para Leopold Fitzinger, que os descreveu como um réptil. No ano seguinte, Richard Owen
observou um espécimen proveniente do Rio Géambia, na Africa. O animal encontrado
apresentava caracteristicas tanto de peixe como de anfibio, mas foi descrito como pertencente ao
primeiro grupo e lhe foi proposto o nome Protopterus. Neoceratodus foi encontrado em
Queensland em 1870, trinta e dois anos apos o género Ceratodus ser descrito por Agassiz. No
ano sucessivo, Gunther apresentou a primeira descricdo anatdmica do morfétipo australiano, o
qual foi, entdo, reconhecido como o mais primitivo entre os peixes pulmonados atuais.

Muller propds o nome Dipnoi em 1844, mas houve uma grande confusdo sobre como
deveriam ser classificados os Dipnoiformes fosseis e viventes, surgindo varios nomes nas duas
décadas seguintes (Long, 1995).

Schultze (1992) identificou dezoito familias, sendo nove devonianas, duas carboniferas,
duas permianas, uma carbonifera/permiana, uma mesozoica e trés meso/cenozdicas.

As familias paleozdicas sdo Uranolophidae (1 género e 3 espécies); Dipnorhynchidae (3
géneros e 7 espécies); Dipteridae (3 géneros e 26 espécies); Chirodipteridae (4 géneros ¢ 17
espécies); Phaneropleuridae (4 géneros e 7 espécies); Stomiahykidae (2 géneros e duas espécies);

Familia Indeterminada (2 géneros e duas espécies); Holodontidae (4 géneros e 15 espécies);
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Fleurantiidae (3 géneros e 4 espécies); Rhynchodipteridae (4 géneros e 9 espécies);
Conchopomidae (1 género e 6 espécies); Uronemidae (1 géneros e 3 espécies); Ctenodontidae (5
géneros e 12 espécies); Sagenodontidae (3 géneros e 21 espécies ) e Gnathorhizidae (3 géneros e
18 espécies).

Muitos dos géneros paleozoicos sdo conhecidos por material craniano relativamente
completo.

As familias pods-paleozdicas sdo Lepidosirenidae (3 géneros e 11 espécies);
Neoceratodontidae (3 géneros e 9 espécies); Arganodontidae; Ptychoceratodontidae (3 géneros e
10 espécies) e Ceratodontidae (5 géneros e 57 espécies) (Martin 1982, 1984).

Sabe-se atualmente que os dipnoiformes sdo compostos por aproximadamente 280
espécies, divididas em 64 géneros, muitos representados apenas por placas dentarias (cerca de
125 de todos os taxa).

A morfologia dos dipndicos devonianos ¢ bem documentada, gracas ao material
australiano da Formac¢do Gogo (Chirodipterus australis e Griphognathus whitei), dos depdsitos
de Caithness Flagstones da Escécia (Dipterus valenciennesi) e da unidade geoldgica Escuminac
de Quebec (Scaumenacia curta e Fleurantia denticulata). No entanto, a anatomia das espécies
do neo-Paleozbdico, Mesozbdico e Cenozodico é pouco conhecida, pois muitas espécies sio
representadas apenas por restos isolados.

As duas divisdes principais de dipnoiformes atuais, representados por Neoceratodus na
Austrélia, Lepidosiren na América do Sul e o Protopterus na Africa, podem ser rastreadas a
partir de sua origem comum no Mesozdico. A progressio evolutiva entre os peixes pulmonados
ndo ¢ uma degeneracdo ou regressdo a um estado basico, mas sim um processo de refinamento,

resultando em espécies que sdo adaptadas para seus ambientes naturais.
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MATERIAIS E METODOS

O trabalho iniciou-se com compilagdes bibliograficas para a determinagdo das
ocorréncias a serem investigadas, seguido de saidas de campo para coletar material.

O trabalho de campo foi dividido em trés etapas, cobrindo as principais ocorréncias de
dipnoiformes descritas na literatura.

A primeira saida de campo ocorreu na regido dos municipios de Rio Claro e Angatuba,
em areas de exposi¢do da Formag¢do Corumbatai (Grupo Passa Dois, de idade permiana), como
cortes ferroviarios e rodovidrios, e frentes de lavra em pedreiras, visitando pontos onde ja se
havia coletado material e procurando por outros inéditos. Segundo Toledo (2001) a regido de Rio
Claro apresenta a maior concentragdo de placas dentdrias de dipnoiformes no Estado de Sao
Paulo, servindo para ampliar o nimero de espécimens a serem analisados e permitindo também a
realiza¢do de cortes histologicos e difragdo de raios-X. A regido de Angatuba foi descrita por
Ragonha (1984) como portadora da maior concentragdo de elasmobranquios do estado e, apds
contato com moradores locais, foi possivel visitar uma colegdo particular e constatar a presenca
de vérias placas dentarias de dipnoiformes de tamanhos diminutos, quando comparados com
outros materiais provenientes da mesma unidade geologica. Observou-se que as rochas
provenientes destas duas localidades respondiam melhor a uma preparagdo quimica, liberando
grande quantidade de material para ser examinado em estereomicroscopio.

A segunda saida de campo aconteceu na Ilha do Cajual, Estado do Maranhio, onde existe
uma grande concentragdo de restos de vertebrados em um bone-bed chamado de Laje do
Coringa. A Laje do Coringa ocorre na regido costeira € encontra-se submersa, sendo que a coleta
ocorre apenas nos periodos de maré baixa (cerca de 4 horas) e as amplitudes de marés sdo as
maiores do Brasil. Esta coleta foi muito importante, pois além de podermos visualizar uma
grande concentracdo de placas dentarias de dipnoiformes também foi possivel estudar os
espécimens previamente coletados e depositados na colecdo da Universidade Federal do
Maranhao, sendo que posteriormente, todo o material de dipnoiformes depositado foi cedido por
empréstimo, para a realizacdo deste trabalho. Duas espécies eram conhecidas, provenientes deste
estado, Ceratodus africanus e Asiatoceratodus tiguidiensis.

A terceira coleta ocorreu no Estado do Acre, em cortes rodoviarios ¢ ao longo das
margens do Rio Purus. Esta ocorréncia apresenta placas dentdrias mais dispersas e também o

unico cranio parcialmente completo, descrito por Silva Santos (1987) como Lepidoiren megalos,
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um dipnoiformes de grandes propor¢des. Também foi possivel observar os espécimens
depositados na cole¢do da Universidade Federal do Acre, e com isso analisar uma grande
quantidade de placas dentarias associadas a este dipnoiformes. A coleta ocorreu durante o
periodo de seca do Rio Purus que expde uma grande quantidade de bons afloramentos, ricamente
fossiliferos e com muitos restos de crocodilomorfos. Inicialmente, os pontos escolhidos foram os
que ja haviam sido visitados por pesquisadores da UFAC, mas novas localidades visitadas
revelaram um grande potencial fossilifero. Diferente da etapa de campo anterior, todo o material
teve que ser estudado na UFAC e, por motivos burocraticos, ndo se pode solicitar as placas
dentarias de dipnoiformes por empréstimo.

A etapa seguinte foi obter material de dipnoiformes pertencentes aos acervos de outras
Institui¢des, sendo solicitado o empréstimo destes materiais para estudo. As solicitacdes foram
atendidas pelo Museu de Ciéncia e Tecnologia da PUC do Rio Grande do Sul e pela CPRM
(Servigco Geologico do Brasil). O material depositado na Universidade Federal do Rio Grande do
Sul estava emprestado e o depositado no Museu Nacional, também por motivos burocraticos ndo
estava disponivel para empréstimo.

Apos as etapas de campo, as amostras que puderam ser coletadas e emprestadas foram
devidamente preparadas e todas as placas dentarias de dipnoiformes foram fotografadas para o
estudo biométrico.

As fotos foram feitas em laboratdrio fotografico, utilizando sempre o mesmo tipo de
filme e os mesmos padrdes para a realizagdo. Apds os filmes serem processados, foi colado papel
Tercrom, para que as medidas de angulos pudessem ser feitas e obtidas com transferidor.

Com estas medidas foi feita uma analise morfométrica para separar as placas semelhantes
e preparar uma planilha com os dados tabulados para as analises estatisticas descritiva e
multivariada e para a analise filogenética.

Para a andlise histoldgica foram escolhidas amostras para encaminhamento a laminacao.
Os cortes aplicados nas placas dentarias foram escolhidos cortes em duas direcdes de forma que
as se¢des pudessem revelar a maior quantidade de informagdes, o primeiro corte paralelo a
superficie de formagdo ou a superficie de trituracdo e, o segundo, perpendicular a estas
superficies, mas paralelo as cuspides.

Os materiais utilizados para as andlises (Tabela 1) correspondem a placas dentdrias
isoladas de dipnoiformes provenientes de diversas localidades brasileiras, depositadas em
museus ¢ universidades nos estados de Rio Grande do Sul, Sdo Paulo, Rio de Janeiro, Acre e

Maranh3o.

Materiais € Métodos



Carlos Eduardo Vieira Toledo 8

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

Materiais comparativos de instituigdes do exterior (Tabela 2) foram utilizados para

ilustrar caracteristicas de dipnoiformes, apresentados nos capitulos seguintes.

TABELA 1: LISTA DE MATERIAL FIGURADO

Numero do Descricao Local de Coleta
espécimem

UFRIJ-DG14-1C Escavacao tubular Municipio de Dom Aquino - MT
URC P.261 Placa dentaria da Formagdo Corumbatai Municipio de Rio Claro -SP
URC P.269 Placa dentaria da Formagéo Corumbatai Municipio de Rio Claro - SP
URC P.270 Placa dentaria da Formagdo Corumbatai Municipio de Angatuba - SP
URC P.271 Placa dentaria da Formagao Corumbatai Municipio de Angatuba - SP

MCP4267-PV | Placa dentéria da Formagdo Rio do Rasto Municipio de Sdo Gabriel -RS
URC P.10 Placa dentaria da Formagcdo Adamantina | Municipio de Santo Anastacio — SP

MN-4345-V Placa dentaria da Formagao Brejo Santo Municipio de Missdo Velha —CE

UFMA 1.40.128 Placa dentaria da Formacdo Alcantara Ilha do Cajual - MA

UFMA 1.40.73 Placa dentaria da Formagdo Alcantara Ilha do Cajual - MA

UFMA 1.40.033

Placa dentaria da Formagdo Alcantara

Iha do Cajual - MA

UFMA 1.40.037

Placa dentaria da Formagdo Alcantara

Ilha do Cajual - MA

UFMA 1.40.039

Placa dentaria da Formago Alcantara

Ilha do Cajual - MA

UFAC 2651 Placa dentaria da Formagao Solimdes Rio Purus — AC
UFAC 3448 Placa dentaria da Formagao Solimdes Rio Purus — AC
UFAC 2588 Placa dentaria da Formagdo Solimdes Rio Purus — AC
UFAC 1589 Placa dentaria da Formagdo Solimdes Rio Purus — AC
UFAC 4318 Placa dentaria da Formagdo Solimdes Rio Purus — AC

TABELA 2: ABREVIACOES INSTITUCIONAIS

MCP Museu de Ciéncias e Tecnologia Porto Alegre - RS
MN Museu Nacional do Rio de Janeiro Rio de Janeiro — RJ
UFAC Universidade Federal do Acre Rio Branco — AC
UFMA Universidade Federal do Maranhdo Sao Luis - MA
UFRJ Universidade Federal do Rio de Janeiro Rio de Janeiro — RJ
URC Universidade Estadual Paulista Campus de Rio Claro Rio Claro — SP
MNHN Muséum National d’Histoire Naturelle Paris - Franga
NHM Natural History Museum Londres - Inglaterra
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Para a realizagdo deste trabalho foram realizadas etapas de campo nos estados de Sédo
Paulo, Maranhdo e Acre. Possibilitaram coleta de diversos grupos de peixes, representados por
material ésseo diversificado.

Apbs coleta tornou-se necessario a preparacdo das amostras e para que o material pudesse
ser examinado de maneira apropriada, e utilizado em andlises Estatistica, Filogenética e
Histologica, foi importante a obtengdo de uma conveniente desagregagdo das amostras.

A metodologia desenvolvida na preparacdo das amostras utilizou duas técnicas:

- preparacdo quimica, com desagregacdo por acidos;
- preparacdo mecanica, com uso de estiletes na remocao dos fosseis, quando a quimica ndo se
aplicava.

Esta preparacdo visou separar o material paleoictiologico, composto por restos de peixes
(placas dentarias de Dipnoiformes e Petalodontiformes, escamas de “Palaconisciformes”, dentes
de “Palaeconisciformes” ¢ Xenacanthiformes) que exibem agregacdo, concentragdo e cimentacio
muito intensas, de uma matriz silto/argilosa/carbonatica, no caso das amostras da Formacéao
Corumbatai.

Apds a preparagdo, as amostras foram comparadas e separadas em grupos preliminares,
para a aplicagdo das analises Estatistica Descritiva e Multivariada.

Toda a preparagdo do material coletado no campo foi feita no Laboratorio de
Paleontologia do Departamento de Geologia Aplicada do Instituto de Geociéncias e Ciéncias

Exatas da Universidade Estadual Paulista, Campus Rio Claro.

AMOSTRAGEM PARA PREPARACAO

As amostras utilizadas na preparacdo foram coletadas nas formagdes Corumbatal,
Alcantara e Solimdes. Para aquelas provenientes da primeira unidade utilizaram-se preparagdes
quimica (Toledo & Bertini, 1999) e mecanica. Para as demais unidades geoldgicas foi utilizada

apenas a prepara¢do mecanica.
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PREPARACAO QUIMICA

Foram confeccionadas ldminas delgadas de amostras provenientes da Formagdo
Corumbatai, observando-se a presenca de matriz carbonatica abundante (Figura 1). A partir desta
observagdo sentiu-se a necessidade de uma preparagdo quimica para o material, utilizando-se
acidos, que dissolveriam o cimento carbonatico, liberando o material organico fosfatico e parte
das fragdes argilosas.

Foi utilizado o 4acido acético glacial (CH;COOH) e acido férmico (HCOOH), em
concentragdes inferiores a 10%, que apresentavam o melhor resultado, levando em consideragao

as microfraturas dos fdsseis, preenchidas por carbonato de calcio.

CaCoO,

O%
>
C CaCo,
FIGURA 1. BONE-BED VISTO AO MICROSCOPIO, COM AUMENTO DE APROXIMADAMENTE 80 X, COM

LUZ POLARIZADA, ONDE PODE-SE OBSERVAR A CIMENTACAO CARBONATICA.

Haviam duas possibilidades para a preparagdo: submersdo total das amostras na solugéo
de acido acético glacial, dissolvido na concentracdo escolhida; ou imersao parcial de apenas uma
porcdo da amostra. Neste segundo caso a desagregacdo ocorria por completo, devido a
dissociagdo do carbonato de calcio por capilaridade, desagregando a rocha, mas mantendo ainda

uma pequena estruturacdo do material que, com um leve toque, se desmancharia.
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A segunda técnica mostrou-se mais adequada, pois possibilitava, de imediato, observar
dentes de Xenacanthiformes, que normalmente apresentam microfraturas preenchidas por calcita,
tendo em vista sua maior fragilidade em relag@o aos outros materiais encontrados.

Uma terceira possibilidade era cobrir a amostra com uma fina camada de plexi-gomme,
dissolvida na concentragdo de 80 % de acetato de etila. Isto faria com que se aderisse uma
camada protetora no material, impedindo seu fraturamento.

Além destas possibilidades, a adicdo de célcio trifosfato impediria a corrosdo do material
fossil, pela saturagdo da solugdo em fosfato.

A utilizagdo de calcio trifosfato segue uma regra, onde a concentragdo seria de 5 g/l em
concentragdes de acido acético glacial inferiores a 10 %. Com o tempo de exposi¢do sendo de 24
horas.

Buscando separar o material fossil em tamanhos diferenciados, e mais apropriados para
observacdo em estereomicroscopio, as amostras foram passadas por uma bateria de 10 peneiras,
separando as fracdes em ordem decrescente, segundo valores da ABNT em 4, 10, 16, 30, 40, 50,
60, 80, 100 e 200. As respectivas aberturas em milimetros sao 4.75, 2.0, 1.18, 0.6, 0.42, 0.3,
0.25,0.177, 0.15, 0.0074.

Apoés alguns minutos em estufa, as amostras estavam prontas para observagdo sob
estereomicroscopio.

Para as amostras que ficaram retidas nas peneiras, com valores ABNT 50, 60, 80, 100 e
200, utilizou-se uma batea mecanica para separar os grios fosfaticos dos argilo-minerais.
Inclinacdo e velocidade de rotagdo foram estabelecidas manualmente, observando o movimento
dos graos e sua densidade. Obteve-se uma separagdo com cerca de 70 % do material fosfatico,
em relagdo ao argilo-mineral.

As melhores fragcdes para observacdo, em busca de material micropaleontologico, sdo as
peneiras de valores ABNT 16 e 30. Nestas sdo encontrados respectivamente dentes de
Xenacanthiformes, elementos dentarios e escamas de “Palaconisciformes”, placas dentarias de
Petalodontiformes.

Na peneira de valor ABNT 4 ficam retidos materiais com dimensdes superiores a 4.75
mm, incluindo placas dentarias de Dipnoiformes e Petalodontiformes, e dentes de

Xenacanthiformes. Estes ultimos estdo também presentes na peneira de nimero ABNT 10.
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PREPARACAO MECANICA

A preparagdo mecanica foi utilizada quando, no campo, eram encontradas placas
dentarias de Dipnoiformes e Petalodontiformes, por serem dimensionalmente maiores e
apresentarem uma dureza maior em relacdo aos outros materiais fosseis encontrados. Apesar
destes fatores, o material apresentava ainda algumas pequenas fraturas preenchidas por
carbonato de célcio, o que acabava provocando a ruptura da superficie. A restauracio foi feita a
olho nu ou sob estereomicroscopio, dependendo das dimensdes dos espécimens, utilizando-se
plexi-gomme na concentracdo de 80 % de acetato de etila.

Na preparacdo mecanica foram utilizados estiletes, pingas, pequenos martelos, agulhas,
brocas e trepanadores. Com o objetivo de separar o material detritico que envolvia os

espécimens.

CONFECCAO DE LAMINAS DELGADAS

A metodologia utilizada na confec¢do das laminas foi a técnica da impregnagdo, com
araldite. Facilitou o corte das amostras, devido a seu tamanho e sua dureza.

Esta técnica € bastante utilizada pelo Laboratorio de Geologia Aplicada na Universidade
Estadual Paulista-Rio Claro, na confeccdo de laminas delgadas de materiais pulverulentos ou de
tamanhos muito pequenos.

Os procedimentos para a impregnacdo sdo descritos abaixo.

A solucdo de impregnacdo consiste na mistura de corante em alcool etilico e em outra de
resina epoxi. Utiliza-se 30 ml de alcool etilico € uma pitada de corante azul.

Na solugdo de resina utiliza-se 8,5 ml de endurecedor (HY-951) e 61,5 ml de araldite
(MY-750).

A primeira solucdo ¢ adicionada a segunda, tendo-se assim a solugdo de impregnacao.

Os trabalhos de impregnacao sdo realizados em capela, com exaustio apropriada.

Derrama-se sobre as amostras contidas no recipiente metalico a solu¢do de impregnagao.
As amostras devem ficar completamente cobertas por ela. A vidraria ¢ lavada com alcool

comercial.
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Deixam-se as amostras em bandeja de madeira forrada com papel toalha, na capela, por

24 horas, quando pode-se iniciar o processo de preparacdo da face da amostra para laminagao.

ANALISE ESTATISTICA

O conjunto inicial de dados foi transformado para a Andlise Estatistica Multivariada, que
foi utilizada com o objetivo de verificar a validade dos grupos inicialmente descritos com base
na morfometria, através do método da Analise de Agrupamento (modos Q e R). Com isto extrai-
se o significado estatistico dos agrupamentos observados.

Nesta etapa todos os angulos das cuspides das placas dentarias de Dipnoiformes foram
transformados em relagdo ao valor do numero .

Nas relagdes trigonométricas m corresponde a 180 ° e possui valor de 3,141592654.
Como resultado obtivemos novos valores. Apds a transformacgdo revelaram que todas as
variaveis apresentavam tal distribui¢do, diferentes dos ndo transformados, onde algumas nio
apresentavam distribui¢cdo normal.

Para estabelecer a correlacdo entre as variaveis procedeu-se a Analise de Agrupamento,
utilizando-se o Coeficiente de Pearson entre as variaveis e a Distancia Euclidiana entre amostras.

Utilizou-se para tanto o “software” MVSP Plus versdo 3.1 para Windows 98 e o Statistica
versdo 5.5.

Apos a Andlise de Agrupamentos foram efetuadas as andlises de Componentes Principais
e de Correspondéncias (Associacdes). Os valores resultantes sd3o mostrados em graficos e

tabelas, com seus respectivos autovalores e autovetores.

ANALISE ESTATISTICA MULTIVARIADA

Segundo Landim (2000), quando observamos uma Unica varidvel em um conjunto de
amostras, no sentido estatistico, esta analise ¢ feita por intermédio da Estatistica Univariada.
Se pudermos medir diversas varidveis no mesmo grupo de amostras, as técnicas para esta

analise serdo fornecidas pela Estatistica Multivariada ou Multidimensional.
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Esta andlise estatistica, de mensuragdes multiplas, efetuada sobre uma amostra, fornece
um melhor entendimento na razdo direta do numero de varidveis utilizadas. Permite considerar
simultaneamente a variabilidade existente nas diversas propriedades medidas.

Segundo Kendal (1963) pode-se afirmar que a Analise Estatistica Multivariada é a area
que se preocupa com as relagdes entre varidveis. Como tal apresenta duas caracteristicas
principais:

(1) os valores das diferentes variaveis devem ser obtidos sobre os mesmos individuos,
(2) as mesmas devem ser interdependentes e consideradas simultaneamente.

Segundo Davis (1986) os métodos multivariados sdo poderosos, permitindo ao
pesquisador manipular diversas varidveis simultaneamente. Mas s3o complexos, tanto na
estrutura tedrica como na metodologia operacional. Em alguns casos os testes estatisticos a
serem utilizados exigem requisitos rigidos e, em outros, quando quer relaciond-los com
problemas reais, ndo apresentam base estatistica tedrica, ¢ deste modo impossibilidade de
significancia.

De qualquer modo s@o métodos promissores para a andlise de dados geoldgicos. Tendo
em vista que a maioria das situagdes geoldgicas envolvem conjuntos complexos de fatores
atuando no sistema, sendo impossivel isola-los e estuda-los isoladamente.

O desenvolvimento dos estudos, nas Ciéncias Naturais, exige que se levem em conta
muitas variaveis simultaneamente, sendo necessario o tratamento estatistico multivariado. Muitas
outras areas cientificas comecam a utilizar técnicas multivariadas.

Entre os métodos mais utilizados em Geociéncias destacam-se as andlises de

Agrupamentos, Fatorial e Discriminante (Landim, 2000).

Anélise de Agrupamento

Analise de Agrupamento (cluster analysis) é termo usado para descrever diversas técnicas
numéricas, cujo proposito € classificar os valores de uma matriz de dados sob estudo, em grupos
discretos.

Permite a classificagdo de amostras por matriz de similaridades. Deste agrupamento pode-
se deduzir diversas hipdteses, que tenham significado reconhecido por um especialista.

A Anédlise de Agrupamento ¢ utilizada quando deseja-se explorar as similaridades entre

individuos (Modo Q) ou entre varidveis (R), definindo-os em grupos. Considera-se
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simultaneamente, no primeiro caso, todas as variabilidades observadas em cada individuo. No
segundo todos os individuos nos quais foram feitas as mesmas medidas.

Segundo este método, desenvolvido inicialmente em Zoologia por taxidermistas
numéricos, procura-se por agrupamentos homogéneos de itens, representados por pontos em um
espaco n-dimensional, em numero conveniente de grupos. Sdo relacionados através de
coeficientes de similaridade ou de distancias.

A aplicag@o desta andlise é controversa entre os pesquisadores, pois pouco se sabe a
respeito dos pressupostos estatisticos dos seus varios métodos. Apenas testes limitados s@o
conhecidos para verificar a significancia dos resultados. Na introdutdria de matrizes torna-se,
porém bastante eficiente, para auxiliar na formulag@o de hipoteses a respeito da homogeneidade
ou ndo dos dados.

Segundo Davis (1986) existem quatro tipos gerais de métodos para a Andlise de

Agrupamentos: de parti¢do, com origem arbitraria, por similaridade mutua e grupos hierarquicos.

Anélise Fatorial

A Andlise Fatorial ¢ um conjunto de técnicas de andlise multivariada, que permite
interpretar estruturas de um conjunto de dados multivariados, a partir de sua matriz de
variancias-covariancias e de suas correlagdes.

Existem basicamente quatro técnicas de analise fatorial.

- Anadlise de Fatores Principais (AFP),
- Anadlise de Componentes Principais (ACP),
- Analise Hierarquica de Fatores (AHF),
- Analise de Correspondéncia (AC).
As principais aplicag¢des das técnicas de Andlise Fatorial sdo:
1. reduzir o nimero de variaveis;
2. detectar estruturas nas relagdes entre variaveis, que € essencialmente classifica-las.

Os principais passos da Analise Fatorial sdo as que seguem.

1. Calculo da carga dos fatores, que é um conjunto de novas varidveis que possuem valores de
variancia para cada variavel.
2. Rotacionar os eixos, ou seja, as variaveis, alterando assim o fator de carga, mas sem mudar a

posic¢do relativa dos pontos, de forma a identificar padrdes na estrutura dos dados. As estratégias
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de rotagdo sdo varimax, biquartimax, quartimax e equamax. Maximizam a variancia dos fatores

ou das variaveis (ou ambos juntos).

3. Interpretacdo da estrutura dos fatores obtidos, embora a questio seja quantos considerar.

Para se escolher o numero de fatores que serdo considerados, no caso da ACP, existem
dois critérios principais.

- Critério de Kaiser, onde serdo escolhidos aqueles fatores que tém autovalores (eigenvalues)
superiores a 01 (um), sendo o mais usado;

- Teste de ““Scree”, método grafico onde se plotam os autovalores por fator, onde sdo retidos
os fatores até onde o ponto de inflexdo entre um fator e o seguinte se encontra subparalelo a
horizontal.

As vezes o primeiro critério retém muitos fatores e o segundo poucos. A op¢do por um ou

outro ¢é pessoal.

Anélise das Componentes Principais

’

E o mais antigo método de ordenacdo, o melhor conhecido e com maior aplicagdo em
Geologia. Analise das Componentes Principais. E o calculo dos autovalores e correspondentes
autovetores de uma matriz de variancias-covariancias. Ou de coeficientes de correlagdo entre
variaveis.

Quando as variaveis, devido a escalas diferentes de mensuragdes empregadas, ndo podem
ser comparadas, torna-se necessaria a padroniza¢do. De modo que as transformadas passem a ter
média zero e variancia unitéria, o que ¢ conseguido pela transformagio Z.

Nestes casos, varidveis padronizadas, matrizes de varidncias-covariancias, € coeficientes
de correlagdo, tornam-se idénticos. Tal padronizagdo acarreta uma forte influéncia na estrutura
da matriz e conseqiientemente nos resultados geologicos em estudo e no enfoque que se pretende
dar.

E uma técnica de transformagio de variaveis. Cada varidvel medida pode ser considerada
como um eixo da variabilidade, estando usualmente correlacionada com outras. Esta analise
transforma os dados de tal modo a descrever o conjunto de variabilidades existente, com o
mesmo nimero de eixos originais, porém ndo mais correlacionados entre si.

Graficamente pode ser descrita como a rotagdo de pontos existentes em um espago
multidimensional. Origina eixos ou componentes principais. Dispostos espacialmente, a duas

dimensoes, representam variabilidade suficiente que possa indicar algum padrio interpretado.
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A andlise inicia-se com o céalculo dos autovetores, e correspondentes, de uma matriz de
variancias-covariancias, ou de correlagdes entre variaveis. Tal procedimento é conhecido como
Modo R.

Os autovetores correspondem as componentes principais € sdo o resultado do
carregamento das variaveis originais em cada um deles. Podem ser considerados como uma
medida da relativa importancia de cada variavel.

Para esta anélise os valores originais sdo transformados, para serem interpretados como
probabilidades condicionais. Pela natureza desta transformagdo, as relagdes entre colunas e
linhas da tabela transformada sdo as mesmas que da matriz original de dados. As solugdes para
os modos Q e R sdo equivalentes. O produto final mostra, em um espago bidimensional, definido
pelos dois mais importantes autovetores, a distribui¢do simultdnea de amostras e varidveis.

Este método €, porém, susceptivel a presenca de valores andmalos (outliers).

Quando presentes valores muito diferentes, os primeiros eixos fatoriais os apresentardo
acumulados em uma das extremidades do eixo. Os demais agrupados na outra.

Este problema pode ser contornado com a eliminagdo dos andmalos. Ou entdo, se

mantidos, ignorar o primeiro eixo e verificar os eixos subseqtientes.

Andlise de Correspondéncias

Tanto a Anélise das Componentes Principais, como a Fatorial, exigem dados mensurados
em escala numérica e ndo sdo apropriadas para os nominais, tais como contagem de nimeros de
diversos tipos de fosseis em um nivel estratigrafico. Ou informag¢des do tipo presente/ausente.

Nos casos em que os dados podem ser agrupados em categorias, os autovalores sdo
extraidos a partir de tabelas de contingéncias. A técnica ¢ conhecida como ‘“Andlise das
Correspondéncias”.

Talvez o termo que melhor descreva este método seja “Analise das Associagdes” (entre
variaveis e espécimens). Na tabela de contingéncia os valores originais sdo transformados de
modo a serem interpretados como probabilidades condicionais. Pela natureza da transformacao,
as relacdes entre colunas e linhas da tabela transformada sdo as mesmas que aquelas da matriz
original de dados. Isto significa que as solu¢des para os modos Q e R sdo equivalentes. Desta
maneira o produto final mostra em um espago bidimensional, definido pelos dois mais
importantes autovetores, a distribuicdo simultanea tanto das amostras como das varidveis.

Mas este método ¢ bastante susceptivel a presenca de valores anémalos (outliers).
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Quando presentes valores muito diferentes dos demais, os primeiros eixos fatoriais os
apresentardo acumulados em uma das extremidades do eixo, os demais agrupados na outra.
Este problema pode ser contornado com a eliminag@o dos valores andmalos ou entdo, se

mantidos, ignorar o primeiro eixo e verificar os eixos subseqiientes.

ANALISE FILOGENETICA

Os fundamentos da Sistematica Filogenética foram elaborados no inicio da década de 50
por Willi Hennig. Mas apenas a partir da publicacdo dos seus trabalhos em inglés, nos anos 60,
suas idéias se difundiram no meio cientifico.

Hennig (1965) achava necessario justificar os principios da Sistematica Filogenética sob
um ponto de vista darwinista. Desta forma, para definir o conceito de relacionamento
filogenético, se baseava no fato da reprodugdo sexuada, na maioria dos organismos, ocorrer
dentro de comunidades reprodutivamente confinadas, as quais sdo chamadas de espécies.

Assim sendo, dadas trés espécies A, B e C, o conceito de relagdo filogenética implica em:
- a espécie B pode estar mais relacionada a C do que com A;

- desta forma B e C tém um ancestral comum, que nao ¢ o mesmo gerador da espécie A (Figura
2).

O objetivo entdo da Sistematica Filogenética € descobrir o grau de relacdo filogenética de
um determinado grupo de organismos. Este pode ser representado por um dendrograma (Hennig,
1965) (Figura 2).

O principal fundamento da escola desenvolvida por Hennig é que o grau de relagdo
filogenética ndo pode ser estabelecido através da semelhanga morfologica. Em outras palavras,
alguns caracteres podem permanecer inalterados durante o processo de especiag@o. Desta forma,
a presenca de um estado de carater primitivo (plesiomdrfico) ndo é evidéncia de proximidade
filogenética entre quem os possui. Assim sendo, a relagdo de parentesco entre espécies pode ser
demonstrada apenas pela posse, em comum, de estados de caracteristicas derivados, ou seja, as
sinapomorfias (Hennig, 1965).

Como os fundamentos da Sistematica Filogenética estdo centrados na comparacdo de
caracteristicas derivadas (apomorfias) entre os organismos, torna-se fundamental definir o termo

Homologia.
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Apesar do termo ter sido definido no Século XIX, sob o ponto de vista da Sistematica
Filogenética as proposicdes sobre Homologia envolvem relagdes entre estruturas em individuos
diferentes. Ou seja, a afirmacdo de que diferentes caracteristicas, em organismos distintos, sdo

homdlogas, apontaria para uma ancestralidade comum entre eles (Amorim, 1997).

FIGURA 2. TRES CATEGORIAS DE SEMELHANCAS MORFOLOGICAS, SEGUNDO HENNIG (1965). A:

PLESIOMORFICO. A’; APOMORFICO.

Segundo Amorim (1997), como ndo podemos ter acesso as reais historias evolutivas dos
organismos, a suposi¢cdo de que duas estruturas sdo homoélogas se baseia apenas em evidéncias
indiretas.

Em ultima anédlise Homologia ¢ um sindnimo de sinapomorfia. Desta forma, a criacdo de
hipoteses de caracteres nada mais € do que eleger pretensas homologias, onde o cladograma
reune e as testa da melhor maneira possivel, através da Parcimonia (Marques, informacéo verbal
2000).

Como primeira etapa da Metodologia Cladista esta a defini¢do dos grupos (espécimens) a

serem estudados. Como visto Hennig (1965) tenta justificar a Sistematica Filogenética sob um
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ponto de vista evolutivo, onde considera uma espécie como uma comunidade de organismos
reprodutivamente isolada das demais.

Obviamente este conceito de espécie, e os demais baseados em processos evolutivos, ndo
podem ser testados e/ou aplicados em organismos extintos.

Desta forma, durante a analise cladistica de fosseis, deve-se trabalhar com espécimens de
interesse para o estudo, e quando concluido o cladograma, serdo consideradas espécies os ramos

terminais do cladograma.

ORDENACAO E POLARIZACAO DE CARACTERES

Existe certa resisténcia, entre alguns autores, sobre utilizar ordenagdo e polarizagdo de
caracteres, a priori, com base na registro estratigrafico, entre eles Nelson & Platinick (1981), por
entenderem que muitas vezes tal registro ¢ incompleto, dando assim margem a interpretagdes
ambiguas.

De acordo com Amorim (1997) existem casos de caracteres multiestados que podem ser
ordenados. O autor cita o exemplo hipotético de uma estrutura que pode apresentar as condi¢des
grande, pequena ou ausente, onde a primeira seria plesiomorfica, argumentando nio existirem
motivos para que a seqiiéncia grande—auséncia—pequena seja a mais provavel.

Desta forma pode-se aceitar a condi¢do “ordenada” como grande—pequeno—ausente,

codificando-os respectivamente como 0,1 e 2.

METODOS DE CONSENSO E INDICES

Muitas vezes s@o encontrados mais de um cladograma com o mesmo niimero de passos,
demonstrando as relagdes filogenéticas de um determinado grupo, neste caso indicando que
existe incongruéncia na informagao filogenética disponivel para o grupo.

Com o objetivo de sintetizar a informacao filogenética, contida em distintas arvores, sdao
realizados métodos de Consenso (Amorim, 1997).

De acordo com Amorim (1997), a presen¢a de cladogramas com topologias diferentes, €
0 mesmo numero de passos, se deve especialmente a utilizagcdo de grande nimero de taxons ¢ ao

numero razodvel de caracteres sujeitos a Homoplasia.
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Desta forma, em algumas analises, sdo obtidas arvores mais parcimoniosas com
topologias iguais e com diferentes distribuicdes de caracteres, além de cladogramas com

situacdes topologicas e distribuicdo distinta de caracteristicas.

CONSENSO ESTRITO

Este método ¢ o mais conservador de todos os tipos, onde uma arvore preserva apenas as
informacdes totalmente congruentes com as arvores originais. Ainda que menos informativo é
plenamente congruente com todas as arvores mais parcimoniosas (Ferrarezzi & Marques, 1997).

Na Figura 4.B esta representado o Consenso Estrito para os cladogramas da Figura 3,
onde apenas o grupo D, Ef estd presente. Desta forma, a 4rvore apresentard apenas um
agrupamento monofilético menor, permanecendo {AF, 1Bt e {Ct em politomia com D, Ef

(Amorim, 1997).

CONSENSO SEMI-ESTRITO

Representa uma variacdo direta do anterior. Este método preserva todas as combinagdes
possiveis de cada arvore original, desde que estas ndo apresentem contradi¢des. Ou seja, para
duas arvores mais parcimoniosas, quando houver uma politomia para determinado grupo em uma
delas, o qual se encontra resolvido na outra, a topologia do consenso adotada serd aquela do
cladograma melhor resolvido.

Caso ndo ocorram politomias no conjunto inicial ndo existirdo diferencas entre consensos
Estrito e Semi-Estrito (Ferrarezzi & Marques, 1997).

A topologia obtida por este método pode ser diferente de todas as arvores originais, pois
pode ser mais resolvida. Entretanto o Consenso Semi-Estrito preserva toda a informagao de que
se dispde no momento da anélise e a otimiza da melhor maneira possivel (Ferrarezzi & Marques,

1997).

CONSENSO DE ADAMS

Este tipo de consenso basicamente utiliza os grupos monofiléticos, que ndo sdo
expressamente conflitantes em outros cladogramas, para construir a arvore final. Como exemplo,
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o grupo monofilético D, E f existe nos trés cladogramas (Figura 3). Desta forma estara presente
no cladograma de Consenso de Adams, pois o taxon 3 C ¢ aparece tanto com 3D, Ef como com
{Bte{A, B

Portanto ndo ¢ possivel obter um agrupamento monofilético que inclua 1Cf. Os grupos
JAt e {B{ constituem um grupo monofilético na Figura 3.A. O mesmo ocorre em 2.B, com a
exclusdo de 1CF, e ndo ha incongruéncia com 2.C. Portanto o Consenso de Adams, para estes
trés cladogramas, € representado pela Figura 4.A (Amorim, 1997).

Ressalte-se que o Consenso de Adams busca preservar ao maximo a resolugdo das
arvores, mesmo que isto produza um cladograma com topologia diferente do conjunto original
daquelas mais parcimoniosas. Este ¢ um dos principais argumentos para a pouca aceitacio de tal
método.

Esta técnica é util para mostrar quais tdxons tém posicdo inconstante. Ou seja, que
aparecem em diversas posi¢des no conjunto de arvores original, pois no Consenso de Adams eles

surgem em uma politomia basal, junto aos grupos com posi¢do mais constante (Ferrarezzi &

Marques, 1997).

CONSENSO DE MAIORIA

A arvore ¢ construida com base em grupos monofiléticos presentes na maioria das
arvores mais parcimoniosas do conjunto original, independentemente de haver ou nio conflito
entre eles (Amorim, 1997; Ferrarezzi & Marques, 1997).

Na Figura 4.C ¢ representado o consenso de maioria para as arvores da Figura 3, onde
estdo incluidos os grupos {B, Cf ¢ 1D, Ef, uma vez que o grupo monofilético B, Ct aparece
em dois cladogramas e 1D, Ef em todos os demais (Amorim, 1997).

Segundo Ferrarezzi & Marques (1997) este tipo de consenso € interessante, pois também
inclui as informacdes contidas no Estrito, cuja topologia seria formada apenas pelos
componentes com valor de 100%.

Com relagdo aos indices, de maneira geral sdo utilizados como medidores da informagao

contida em um cladograma (Amorim, 1997).
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FIGURA 3. CLADOGRAMAS DE UM MESMO GRUPO COM TOPOLOGIAS DIFERENTES E NUMERO DE

PASSOS IGUAIS PARA A MESMA BASE DE DADOS. FONTE: AMORIM (1997).

A B C D EADBUOCUDUE A B CD E

A B C

FIGURA 4. CLADOGRAMAS DE CONSENSO PARA AS ARVORES DA FIGURA 3. A- CONSENSO DE

ADAMS. B- CONSENSO ESTRITO. C- CONSENSO DE MAIORIA. FONTE: AMORIM (1997).

INDICE DE CONSISTENCIA

Representa a medida do niimero de eventos homoplasticos para um determinado carater
ou cladograma. Portanto pode ser aplicado tanto para uma caracteristica isoladamente quanto
para cladogramas, onde:

ci=m/s,
sendo Ci o indice de consisténcia, m o numero minimo de passos (transforma¢des) que um
caracter ou cladograma podem apresentar e S a quantidade efetiva de intervalos apresentada por

um ou outro.
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Quando o Indice de Consisténcia de um cladograma for igual a 1.0, significa que nio ha
qualquer Homoplasia na evolu¢do do grupo, pelo menos de acordo com a informag¢do depositada
no cladograma (Amorim, 1997).

Segundo Amorim (1997) o Indice de Consisténcia aparentemente ¢ apenas descritivo, ou
seja, ndo ¢ possivel estabelecer como norma se a evolucdo deve ser pouco ou muito
parcimoniosa, ou se ela contém mais homoplasias que outros grupos. Desta forma cladogramas
com topologias diferentes, mas com mesmo numero de passos, apresentam o mesmo Indice de
Consisténcia.

Em alguns casos o Indice de Consisténcia de um carater ndo se altera com a mudanca de
posi¢cdo das condigdes apomorficas (autapomorfias ou sinapomorfias). Ou seja, cada um dos
surgimentos multiplos de uma Homoplasia corresponde a uma autapomorfia, enquanto em outros
casos uma ou mais condi¢des apomorficas homoplasticas correspondem a sinapomorfias

(Amorim, 1997).

INDICE DE RETENCAO

Segundo Amorim (1997) mesmo autor, para distinguir os dois casos citados acima foi
criado o Indice de Retencdo, que indica a fragio de sinapomorfias aparentes em relagdo as
verdadeiras. Considera outra variavel, que ¢ o nimero maximo possivel de surgimentos de um
carater em determinado cladograma (g).

Hipoteticamente em uma politomia com N ramos terminais, o numero maximo de
surgimentos de um caracter € n, caso a condi¢do apomorfica ocorra em todos eles.

Esta condic¢do, na pior das hipoteses, pode ter surgido p vezes na evolucdo do grupo. Por
outro lado, se um carater ocorre em sua forma derivada em um Unico ramo terminal
(autapomorfia), g serd igual a 1.0.

Logo g pode variar de 1.0 ao ntimero total de ramos terminais (Amorim, 1997).

O Indice de Retengio (r) é calculado por

r=(g-s)/(g-m).

Segundo Amorim (1997), trés situagdes podem ocorrer:

(1) quando o nimero efetivo de passos for igual & quantidade maxima de surgimentos possiveis,
o Indice de Retencdo serd sempre zero, ou seja, quando todos os aparecimentos

corresponderem a autapomorfias, sendo elas homoplésticas ou néo;
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(2) se o numero efetivo de passos for igual a quantidade minima (S = m), r sera 1.0, exceto
quando g e S forem iguais (r = 0); desta forma r terd valor maximo quando um carater nao
apresentar homoplasias e ndo for uma autapomorfia;

(3) quando o numero efetivo de passos for diferente da quantidade minima, r terd valor entre 0 e
1.0; exceto quando ¢ e s forem iguais; portanto quando um carater for homoplastico e pelo
menos um de seus aparecimentos for sinapomorfico para algum nivel, 0 <g < 1.0.

Quanto maior o numero efetivo de passos, menor serd r. Portanto a ocorréncia de poucas

homoplasias, e em niveis mais amplos de generalidade, eleva o valor de r.

INDICE DE CONSISTENCIA REESCALONADO

E o produto do Indice de Consisténcia pelo de Retengio,
rc =r.ci.

A diferencga entre os indices de Consisténcia e Retengcdo é que, no primeiro, todas as
homoplasias t€ém valor maior que zero, enquanto no segundo apenas aquelas ndo-autapomorficas
possuem-no maior que zero.

A diferenga entre indices de Retencdo e de Consisténcia Reescalonado ¢ que as
homoplasias com surgimento nao-autapomorfico terdo um valor particularmente mais baixo que

aquelas de aparecimento unico (Amorim, 1997).

ANALISE HISTOLOGICA

Foram confeccionadas laminas delgadas, em cortes transversais as cuspides das placas
dentarias provenientes das formagdes Corumbatai (Permiano da Bacia do Parand) (Figura 5),
Alcantara (eo-Cenomaniano da Bacia de Sao Luis) (Figura 6) e Solimdes (Mioceno da Bacia do
Acre) (Figura 7).

A metodologia utilizada na confec¢do das laminas foi a técnica da impregnagdo, com
araldite, que facilitou o corte das amostras, devido a seu tamanho e sua dureza.

Para a observagdo em microscépio, utilizou-se um liquido com indice de refragdo 1.56,
préoximo aquele da araldite utilizada na confec¢do da lamina, diminuindo o contraste entre ar,

objeto e cola. Com isto aumentou-se a nitidez.
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FIGURA 5. PLACAS DENTARIAS TRICUSPIDADAS E TETRACUSPIDADAS, UTILIZADAS PARA
CONFECCAO DE LAMINAS DELGADAS, PROVENIENTES DO AFLORAMENTO 1 DA FORMACAO

CORUMBATAI, PERTENCENTES A UNESP.

FIGURA 6. PLACAS DENTARIAS DE NEOCERATODUS AFRICANUS, MORFOTIPOS ICA, ICBEICC,
UTILIZADAS PARA CONFECCAO DE LAMINAS DELGADAS, PROVENIENTES DA LAJE DO CORINGA,

PERTENCENTES A UFMA.
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FIGURA 7. PLACAS DENTARIAS DE LEPIDOSIREN MEGALOS, UTILIZADAS PARA CONFECCAO DE

LAMINAS DELGADAS, PROVENIENTES DA FORMACAO SOLIMOES, PERTENCENTES A UFAC.

A terminologia de Smith (1979) serd usada no presente trabalho. Os canais vasculares
que ascendem em direcdo a superficie de trituragdo s@o denominados de pulpares. Ttubulos de
Dentina sdo finas estruturas, nas quais se alojam os processos celulares dos odontoblastos.

A medida que dentina ¢ secretada, os tubulos sdo incluidos neste tecido, o que permite
sua secrecdo na regido adjacente (Figura 8). Esta deposi¢do € centrifuga em relacdo a cavidade

pulpar.

FIGURA 8. SECAO VERTICAL, ATRAVES DE UM DENTICULO DA PLACA DENTARIA, ONDE PODEMOS
OBSERVAR A DISTRIBUICAO DOS CANAIS PULPARES NA DENTINA, VINDOS DO 0SSO, E FINOS

TUBULOS PENETRANDO-A, A PARTIR DELES (GROSS, 1956 APUD SMITH 1984 B).

Os géneros diferem na microestrutura de seus tecidos, no arranjo dos canais vasculares e
na propor¢do de petrodentina em relagdo a dentina trabecular. Estas diferencas incluem o padrao
das bandas de cristais fibrosos, como ramificag¢des e extensdo da penetracdo nos tubulos, a partir

das células nos canais pulpares.
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DIPNOIFORMES

Os peixes 0sseos, também denominados Osteichthyes, etimologicamente do grego 0Steos
= 0ss0 ¢ ichthyos = peixe, originaram-se provavelmente no Siluriano, pois os primeiros registros
fosseis sdo conhecidos no final deste periodo. Esta classe dividiu-se em duas linhagens, os
Actinopterygii, de nadadeiras raiadas e os Sarcopterygii, raizes também de origem grega sarcos
= carnosa ¢ pterygium = nadadeira. O segundo grupo compreende animais com nadadeiras
carnosas, que deram origem aos vertebrados terrestres.

Os Actinopterygii sdo uns dos maiores ¢ mais diversificados grupos de vertebrados
atuais, tornaram-se relativamente abundantes no Carbonifero Inferior e experimentaram grande
diversidade a partir dos periodos Triassico e Jurassico (Janvier, 1996).

Os Sarcopterygii foram um grupo de vertebrados dominantes durante o Paleozobico,
apresentando uma diversidade maior que os actinopterigios, até mesmo ao nivel de sua anatomia
interna. Dividem-se em duas ordens, os Crossopterygii, do grego cross = franja e pterygium =
nadadeira e Dipnoi, etimologicamente das raizes gregas di = dupla e pnoe = respiragao.

Dipnoi sdo peixes com respiragdes aérea e aquatica. Para isto utilizam-se de pulmdes
funcionais e branquias. Por utilizarem os primeiros 6rgaos sdo chamados de peixes pulmonados
(Benton, 1990). Todos os peixes pulmonados possuem pulmdes bem desenvolvidos,
Neoceratodus apresenta um pulmao enquanto que a Familia Lepidosirenidae apresentam dois,
com alvéolos, glote e circulacdo sanguinea muito similar aos tetrapodos. Os lepidosirenidos
respiram exclusivamente pelos pulmdes, suas guelrras sdo reduzidas e as fendas branquiais sdo
muito pequenas, enquanto que Neoceratodus usa essencialmente as guelrras (Janvier, 1996).

Cloutier (1993) uniu as ordens Diabolepidida e Dipnoi na Infraclasse Dipnoiformes.

Os restos de Sarcopterygii mais antigos conhecidos sdo representados por peixes
pulmonados. O registro mais antigo da Ordem Dipnoi ¢ do Gediniano, baseado em material
ainda inédito, do Sul da China (Schultze, 1993), mas alguns restos isolados de peixes
pulmonados foram registrados no Siluriano Superior da China (Janvier, 1996).

O primeiro Dipnoiformes verdadeiro é Diabolepis speratus (Long, 1995), que significa
“devil scale”, do Devoniano Inferior da regido de Yunnan (Formagdo Xitun, China) (Chang &
Yu, 1984).

Dentre os representantes mais antigos, destacam-se Uranolophus wyomingensis,

proveniente da América do Norte (Formagdo Beartooth Butte, Wyoming), mas o mais
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importante depdsito localiza-se na Australia e possui uma grande diversidade de Dipnoiformes
primitivos como Dipnorhynchus e Speoneshydrion, de idade Devoniano Inferior (Emsiano).

Estes primeiros registros ocorrem em calcarios e folhelhos com uma abundante fauna de
invertebrados marinhos. Indicando que os primeiros representantes habitavam preferencialmente
aguas marinhas com pouca lamina d’agua (Long, 1995). A partir do Carbonifero sdo encontrados
também em estuarios (Janvier, 1996).

Sarcopterigios, fosseis e recentes, sdo caracterizados principalmente pela articulacdo
monobasal das nadadeiras pareadas cuja musculatura se estende em um lébulo basal mais ou
menos desenvolvido. Outros caracteres sdo o urohial endo-esqueletal, o ultimo arco branquial
que articula com o precedente, mais de quatro placas esclerdticas, e um processo ascendente do
palatoquadrado (Janvier, 1996).

Na década de 1970, um grande numero de material proveniente do Devoniano Inferior e
Superior da Austradlia e do Devoniano Inferior da China, aumentaram significativamente o
conhecimento sobre os sarcopterigios primitivos, especialmente com a preparagdo quimica de
peixes pulmonados australianos (Speonesydrion, Dipnorhynchus, Gryphognathus, Chirodipterus
¢ Holodipterus) que proveram muitas informagdes novas. Adicionalmente, outros estudos com
Powichthys, Youngolepis ¢ Diabolepis, ajudaram a responder questdes sobre as afinidades dos
peixes pulmonados (Janvier, 1996).

A morfologia dos Dipnoiformes devonianos ¢ bem documentada, gracas ao material
australiano da Formagdo Gogo (Chirodipterus australis e Griphognathus whitei) dos depdsitos
de “Caithness Flagstones” da Escdcia (Dipterus valenciennesi) e da Formac¢do Escuminac de
Québec (Scaumenacia curta e Fleurantia denticulata). Mas a anatomia das espécies de neo-
Paleozodico, Mesozobico e Cenozoico € pouco conhecida, pois muitas espécies representam-se
apenas por restos isolados.

Dipnoiformes experimentaram, durante o Devoniano, grande explosdo filogenética, com
até o momento descrito cerca de 85 espécies, ocupando 4guas marinhas e continentais, de
maneira quase cosmopolita. Outro pico de diversidade foi no Tridssico, com 45 representantes
formalmente propostos (Cloutier & Ahlberg, 1996). No correr da evolugdo, mais precisamente
no Juréssico, gradativamente confinaram-se ao Hemisfério Sul e a partir do Tercidrio sdo
registrados exclusivamente em trés continentes, América do Sul, Africa e Oceania. Os primeiros
Dipnoiformes parecem ter sido marinhos e formavam um grupo distinto entre os Osteichthyes.
Distinguiam-se pela perda da articulacdo entre os ossos prémaxilares e maxilares e fusdo do

palatoquadrado com o cranio macigo. Os dentes do palato estdo fundidos entre si e formam duas
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placas dentigeras palatares laterais. Houve redu¢do no nimero de ossos dérmicos cefalicos, que
formavam um mosaico, ¢ também no revestimento de cosmina (Pough et al., 1993).

Os musculos adutores da maxila inferior prendem-se em varios pontos do neurocranio.
Ao longo de sua histéria evolutiva, o aparelho alimentar triturador (durofagico), persistiu em
todas as formas. Durante o Devoniano desenvolveram forma corpdrea caracteristica e distinta. A
nadadeira dorsal anterior foi perdida e as nadadeiras dorsal posterior e anal sdo contiguas entre
Si.

Andlises biomecanicas do hydide e arcos branquiais em peixes pulmonados devonianos
mostram que eles eram completamente dependentes da respiracdo branquial, e provavelmente
ndo poderiam capturar o ar, como fazem os Lepidosirenidae atuais. Eles viviam em ambientes
marinhos proximos a costa, preferencialmente entre recifes de corais, € ndo invadiram
ecossistemas de agua doce antes do Carbonifero. Porém, peixes pulmonados do Devoniano
Superior podem ter sido encontrados em ambiente estuarinos ou fluviais (Janvier, 1996).

Peixes pulmonados sdo caracterizados por vdarias caracteristicas unicas. Schultze &
Campbell (1986), excluiram Diabolepis dos dipnoicos, ¢ definem o grupo por 21 caracteristicas
exclusivamente derivadas. Em qualquer caso, peixes pulmonados s3o melhor caracterizados por
placas dentdrias grandes, derivadas de modificagdes dos entopterygdides e préarticular
respectivamente, como também por uma rede de tubulos dentro do focinho e na parte sinfiseal da
mandibula inferior. Caracteristica para a maioria dos membros do grupo é que as duas narinas
sdo abertas ventralmente, a anterior a extremidade da boca, e a posterior dentro da boca. Poucos
taxa elevaram tantos debates quanto peixes pulmonados. Isto ocorreu por causa das relagdes
presumidas com os tetrdpodos. Os principais problemas avaliando as relagdes dos peixes
pulmondados ¢ o fato de sua anatomia ser derivada em relagdo aos osteictes, e também que eles
exibem um pouco de semelhancas aos tetrapodos, em carater que sdo conhecidos por ter
aparecido independentemente dentro do grupo. Peixes pulmonados devonianos ndo diferem
basicamente dos recentes, exceto que seus esqueletos eram mais ossificados. Além de serem
muito mais diversificados que os poés-Devonianos (Janvier, 1996).

Os Dipnoiformes mostram uma grande variacdo intraespecifica, particularmente no
padrdo da superficie craniana (Cloutier, 1996). E provavelmente a maior diversidade no padrao
de caracteristicas do teto craniano dérmico, no &mbito dos sarcopterigios.

Segundo Janvier (1996), os ossos cranianos apresentam um padrdo de mosaico nos 0ssos
dérmicos o que dificulta a comparagdo com outros Osteichthyes. A presenca de um grande osso

mediano na porg¢ao posterior do teto craniano, os 5 extraescapulares, e a série de pequenos 0ssos
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incluindo o canal da linha sensorial supra-orbital, sdo exemplos de caracteristicas Uinicas mais
notaveis dos peixes pulmonados. Também, a falta de maxila e o fato da mandibula ser
fortemente modificada ao ponto do dentdrio e infradentarios serem dificeis de distinguir. Os
vOomeres ainda podem estar presentes, mas o palatino, ectopterygdides e corondides ou estdo
perdidos ou fundiram-se as placas dentdrias (Smith & Chang 1990). O parasfendide ndo separa
os entopterygdides completamente, mas estende-se posteriormente debaixo da regido oOtico-
occipital.

O cranio dos peixes pulmonados devonianos é uma estrutura dssea macica na qual o
palato-quadrado esta presumivelmente incorporado. Esta estrutura ndo apresenta nenhum traco
de uma junta intracraniana ou fissura ventral. Esta condi¢do provavelmente esta associada com
habitos de durofagos (Janvier, 1996).

A superficie dorsal do cranio é presa firmemente anteriormente ao teto craniano, mas
posteriormente os dois componentes de cranio sé estdo conectados por setas medianos e laterais
estreitas ou cristas entre as quais passa a musculatura epaxial e alguns dos grandes musculos da
mandibula. A notocorda penetra uma pequena distancia no cranio, mas nao se estende adiante
como em sarcopterigios generalizados. Em visdo palatal, o cranio apresenta grandes cavidades
para os 6rgdos olfativos (Janvier, 1996).

O esqueleto das nadadeiras pareadas e ndo pareadas sdo pobremente conhecidos, sdo
raramente ossificados, até mesmo para as formas devonianas cujos esqueletos sdo bem
ossificados. Os radiais das nadadeiras ndo pareadas parecem articular em uma grande placa
basal, e os ultimos radiais da segunda nadadeira dorsal formam uma estrutura ramificada. Da
forma geral das nadadeiras peitorais, pode ser deduzido que o endoesqueleto era semelhante aos
peixes pulmonados atuais, com uma longa série de mesomeros, € pos e pré-axiais radiais
(Janvier, 1996).

O endoesqueleto dos peixes pulmonados, os das formas devonianas em particular, ¢
fortemente ossificado, peri e endocondralmente, como em qualquer outro Osteichthyes. O
exoesqueleto da maioria dos peixes pulmonados do Devoniano ¢ coberto por um tipo de
cosmina, o esmalte geralmente enfileira em forma de garrafa. Além disso, a cosmina dos peixes
pulmonados apresenta linhas mais ou menos concéntricas de descontinuidade, as linhas de
Westoll, interpretadas como sendo devido a ciclica reabsor¢do e re-deposi¢do durante
crescimento (Orvig, 1969) e é uma caracteristica sem igual deste grupo. A partir do Devoniano
Superior, peixes pulmonados apresentam uma tendéncia para reducdo de osso e perda da

cosmina. Isto conduz a condi¢do em formas recentes em que somente parte do teto craniano, na
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forma de poucos o0ssos coberta por pele, e onde o endoesqueleto € largamente cartilaginoso.
Como no Carbonifero Inferior, peixes pulmonados recentes apresentavam-se pobremente
ossificados (Janvier, 1996).

O esqueleto dos peixes pulmonados atuais ¢ pobremente ossificado ¢ o endoesqueleto
consiste em grande parte por cartilagem, mas os fosseis mostram que ocorreu um processo de
redu¢do secundario que se iniciou no Devoniano, a cerca de 360 milhdes de anos atrés.
Similarmente, as nadadeiras, que em peixes pulmonados primitivos mostravam o padrdo dos
gnatostomados (duas dorsais, uma anal, a nadadeira caudal epicerca), modificaram-se em uma
nadadeira caudal unica e dificerca e as nadadeiras pareadas sdo alongadas (Janvier, 1996).

O esqueleto axial da maioria dos peixes pulmonados devonianos consiste em vértebras
com um centro ossificado que deriva da envoltura cordal. Os arcos neurais sdo situados entre
centros adjacentes, considerando que os arcos hemais sio prendidos aos respectivos centros. Em
todos os peixes pulmonados pds-devonianos, o centro cordal desaparece, mas algumas formas
exibem costelas prolongadas, como no Neoceratodus atual. Os peixes pulmonados devonianos
sdo normalmente robustos com nadadeiras peitoral e pélvica alongadas e duas nadadeiras dorsal
na regido posterior. As escamas nos peixes pulmonados do Devoniano Inferior Sdo mais ou
menos na forma de diamantes e cobertas por cosmina, mas nas formas mais avangadas elas
tendem a ser mais arredondadas (Janvier, 1996).

No final do Devoniano, cerca de 355 milhdes de anos atras, adquiriram os formatos de
corpo e nadadeira que mantém até hoje.

Os primeiros representantes do grupo possuem, com exce¢do de Diabolepis (Chang &
Yu, 1984), a caracteristica regido cefalica dos Dipnoiformes. Mas o esqueleto pos-craniano nio
sofreu muitas modificagdes em relacdo a outros sarcopterigios. Durante Meso/Neo-Devoniano
novos grupos de Dipnoiformes (Fleurantiidae, Phaneropleuridae) surgiram, com morfologia pos-
craniana derivada. Também apresentavam nadadeiras medianas com base ampla (Ahlberg &
Trewin, 1995; Cloutier, 1996).

Todos os demais Dipnoiformes conhecidos possuem um poéds-cranio muito derivado.
Além da nadadeira dificerca franjada (Ahlberg & Trewin, 1995).

Paralela a estas mudancas morfologicas existe uma componente ambiental, com a
passagem de ambientes marinhos a ndo-marinhos pouco oxigenados dos pantanos continentais
(Campbell & Barwick, 1988). Estruturas esqueletais associadas a respiragdo aérea sdo ausentes
nos Dipnoiformes primitivos marinhos, mas surgem durante o Meso—Devoniano. Esta

caracteristica define um grupo previamente conhecido como clado Dipnoi (Long, 1993).

Dipnoiformes



Carlos Eduardo Vieira Toledo 33

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

As mudancas na morfologia da nadadeira mediana, durante o Paleozodico, foram
utilizadas por Dollo (1895) para inferir sobre a evolugdo do grupo. Pedomorfose foi sugerido
como processo primario neste grupo, em relacdo a fusdo das nadadeiras medianas, reducdo de
lepidotriquias e da ossificacdo (Bemis, 1984), além do padrdo de denti¢do (Cloutier et al., 1993;
Long, 1993).

Uma das principais adaptagdes, em relacdo aos aspectos anatomicos dos Dipnoiformes
primitivos, ¢ a habilidade de produzir uma mordida poderosa. Os numerosos ossos do teto
craniano, firmemente interligados, possibilitam a inser¢do dos musculos da mandibula. Junte-se
a isto a espessura na regido da sinfise, a fusdo do palato ao teto craniano, os tecidos dentérios
especializados, possibilitando ao cranio uma forte mordida (Long, 1995).

Peixes pulmonados sdo caracterizados por placas dentdrias macicas, cujas superficies sdo
adornadas com cristas radias de dentina. Estas placas dentarias encontram-se sobre o palato e
dentro da mandibula inferior. Correspondem respectivamente aos entopterygdides e
préarticulares dos outros Osteichthyes. Adicionalmente existem placas dentarias superiores
pequenas pareadas e uma ndo pareada placa dentdria inferior (sinfiseal). Elas devem ser
derivadas dos vOmeres e dentdrio respectivamente. Dipndicos devonianos exibem uma
diversidade relativamente alta envolvendo diferencas nas propor¢des cranianas e na histologia
das placas dentarias. A condi¢do de focinho longo, exemplificada por Griphognathus ¢ derivada
e provavelmente surgiu varias vezes de modos diferentes. As diferencas no aspecto e
crescimento dos ossos dérmicos da boca (placas dentérias e parasfenoide) conduziu a discussoes
relativas a filogenia. Campbell & Barwick (1990) consideraram que o recobrimento dos
entopterygodides, parasfendide, e préarticulares de formas do Devoniano Inferior Uranolophus e
Griphognathus apareceram independentemente das tipicas placas dentarias achadas na maioria
do outros peixes pulmonados como Dipnorhynchus, Chirodipterus e Dipterus. Eles também
consideram que entre os outros peixes pulmonados existem uma diferenca fundamental entre
placas dentarias que crescem com a adicdo de denticulos nas margens das placas dentarias, e
aquelas que crescem pela deposi¢do sucessiva de camadas de dentina (Janvier, 1996).

Cada animal apresenta seis placas dentarias, sendo duas localizadas na por¢ao anterior do
maxilar, denominadas de Vomer, duas nos ossos pré-articulares e duas nos entopterigdides
(Figura 9).

Apresentam normalmente uma forma triangular, sendo que a superficie superior ¢

denominada de triturag¢do ou face oclusal, a inferior denomina-se de formacao ou aboral.
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A superficie de formacdo ¢ a regido ligada a cavidade pulpar e ao osso, a de trituracdo
liga-se ao interior da cavidade bucal. As placas apresentam trés margens, denominadas de bordos
labial, lingual e mesial (Figura 10) (Tabaste, 1963).

O bordo labial corresponde a por¢do da placa dentaria que estd voltada, como o proprio
nome diz, para os labios. No lingual, voltado para o interior, a 4rea de contato com a lingua. O
mesial diz respeito a regido da sinfise mandibular.

Em relagdo a proporgdes, os bordos labial e lingual sdo correspondentes e maiores que o
bordo mesial.

O angulo formado pela interse¢do das margens mesial e lingual é conhecido como
mesiointerno.

A composicdo quimica das placas dentarias de Dipnoiformes corresponde a um agregado
criptocristalino de fltior e hidroxiapatita. Estes minerais estdo presentes em um tecido
hipermineralizado, denominado de petrodentina.

Segundo Lison (1941) o termo petrodentina corresponde a uma dentina mais
mineralizada, encontrada nas placas dentarias de Dipnoiformes, com dureza semelhante a do
esmalte.

Esta dureza pode ser o maior responsavel pela preservagdo destas placas dentarias no
registro fossilifero.

Hé apenas trés géneros viventes e cada um € encontrado em um unico continente (Figura
11). O australiano ¢ Neoceratodus (Figura 12), na América do Sul Lepidosiren (Figura 12) e
Protopterus (Figura 12) na Africa.

Embora Neoceratodus seja encontrado atualmente apenas na Australia, foram achados
fosseis deste género, e do morfotipo relacionado Ceratodus, quase mundialmente, em estratos da
Era Mesozoica. Indicam que este grupo teve uma distribuigdo muito ampla

(http://www.ucmp.berkeley.edu/vertebrates/sarco/dipnoi.html).

Trata-se de um grupo bastante estudado e seu registro ocorre especialmente através de

placas dentarias isoladas. Mas varios exemplares completos t€ém sido descritos.
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FIGURA 9. CRANIO (A DIREITA) E MANDIBULA (A ESQUERDA) DE NEOCERATODUS FORSTERI,

MOSTRANDO A DISPOSICAO DAS PLACAS DENTARIAS.
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FIGURA 10. PERFIL OCLUSAL DE UMA PLACA DENTARIA DE DIPNOIFORMES. FORMA TRIANGULAR,

COM TRES BORDOS (MODIFICADO DE CHURCHER & DE IULIIS, 2001).
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FIGURA 12. VISTA LATERAL DOS CRANIOS DE DIPNOIFORMES RECENTE, A NEOCERATODUS
FORSTERI, B PROTOPTERUS E C LEPIDOSIREN PARADOXA. ESCALA 1CENTIMETRO PARA A E CE 2
CENTIMETROS PARA B.

Rosen et al. (1981) argumentou sobre a presenca de maxilares, pré-maxilares e coanas em
Dipnoiformes, baseado nas observa¢des de Griphognathus whitei. Arcos branquiais e hyoides
foram descritos por Miles (1977) para os géneros do Frasniano, Chirodipterus e Griphognathus.
Dipnoiformes sdo caracterizados por um peculiar tipo de denticdo. Em muitos deles faltam
dentes marginais e maxilares e pré-maxilares, quando presentes, sdo muito reduzidos, possuindo
apenas poucos elementos dentarios (Scaumenacia, Andreyevichthys ¢ Ganorhynchus). Placas
dentarias pré-articulares e entopterygodides pareados constituem o aparato dentario primario de
muitas espécies. A condi¢do em Uranolophus ou Griphognhathus seria derivada,
independentemente, pela amplificag@o de placas denticuladas e a perda da organizagdo radial dos
denticulos, e que em outros peixes pulmonados seria derivado por uma redu¢do das colunas de
denticulos e a tendéncia para uma fusdo em cristas ou uma cobertura dental continua (Janvier,
1996).

Placas dentérias s@o conhecidas do Emsiano ao Holoceno. Dois outros tipos distintos de
denticdo sdo reconhecidos: carapaga de dentina (Dipnorhynchus) e tipos providos de elementos
denticulados (Uranolophus ¢ Griphognathus).

Podem ser divididos em dois grandes grupos, com base na denti¢do. Aqueles que
possuem placas dentdrias maci¢as (que esmagavam o alimento) (Figura 13) ou palato e
mandibula inferior cobertos por pequenos denticulos (Figura 14). Este ultimo grupo ¢ confinado
ao Paleozoico e abundantes no Devoniano.

O grupo dos que possuem placas dentdrias corresponde aqueles que possuem as
verdadeiras. Significa crescimento por adi¢do de novas camadas de tecido dentario, a partir das
margens da placa dentaria e com cavidade pulpar abaixo da placa.

Tecidos hipermineralizados, como a petrodentina, colaboraram para o desenvolvimento
ainda maior do poder da mordida. Possibilitaram uma nova dieta, baseada em animais
conchiferos.

No Meso-Devoniano os dois tipos de denti¢do encontravam-se dividindo o mesmo

paleoambiente, mostrando que as estratégias alimentares dos dois grupos néo se sobrepunham.
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FIGURA 13. TIPO DE DENTICAO EM HOLODIPTERUS (P50999 — NHM), COM PLACAS DENTARIAS

MACICAS.

2cm

FIGURA 14. TIPO DE DENTICAO EM GRIPHOGNATHUS (P52573 — NHM), PALATO E MANDIBULA

COBERTOS POR PEQUENOS DENTICULOS.
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O ultimo representante dos Dipnoiformes com denticulos é Conchopoma, Permiano da
Alemanha.

O representante dos Dipnoiformes com as maiores placas dentarias ¢ Palaeodaphus
insignis, Devoniano Superior marinho da Bélgica.

Por existir uma constante abrasdo durante o esmagamento, e/ou na superficie de
trituracdo, os Dipnoiformes apresentam um tecido hipermineralizado preenchendo a cavidade
pulpar nas placas dentarias, a previamente chamada petrodentina (Smith, 1984 a).

Segundo Martin (1980) as diferencas entre as placas dentérias superiores e inferiores, nos
Ceratodontidae europeus, em Neoceratodus forsteri Kreft 1870, nos Dipnoiformes cretacicos
africanos, em Ceratodus madagascariensis Priem, 1924 e em Arganodus atlantis Martin, 1979
sd0 as mesmas. Foram também observadas por Tabaste (1963). Podem ser identificadas como:

- primeira crista da placa dentaria inferior com o lado mesial convexo, visivel em vista superior;

- lado mesial da primeira crista nas placas superiores ndo visivel, na mesma vista,

- angulo entre o plano da superficie oclusal da placa dentéria, e o lado mesial da primeira crista,
agudo nas placas superiores e obtuso nas inferiores;

- as faces labial e lingual das placas inferiores sdo retas ou levemente concavas, e ocultas em
vista posterior.

O clado dipnoiformes ¢ diagnosticados por cinco caracteres derivados (Cloutier, 1996):

- auséncia de dentes marginais na mandibula;

- presenca de placas dentarias nos entopterygdide e pré-articular;

- um Osso B mediano, localizado anteriormente ou separando parietais e pds-parietais;
- ocorréncia de parietais na margem anterior das orbitas;

- presenga de cavidade labial.

Dipnoiformes também sdo caracterizados pela auséncia de dentes vomerianos, supra-
temporal, fossa autopalatina e juntas intracranianas. Muitos dos caracteres diagndsticos refletem
as naturezas peculiares de denti¢@o e arquitetura craniana.

Schultze (1992) propds dezoito familias para os Dipnoiformes, das quais nove
pertencendo ao periodo Devoniano, duas ao Carbonifero, uma ao Carbo/Permiano, duas ao
Permiano, apenas uma exclusiva do Mesozoico e trés ao Mesozdico/Cenozoico (Tabela 1).

As familias paleozdicas sdo:

Uranolophidae (um género e trés espécies);
Dipnorhynchidae (trés géneros e sete espécies);

Dipteridade (trés géneros e vinte e seis espécies);
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Chirodipteridae (quatro géneros e dezessete espécies);
Phaneropleuridae (quatro géneros e sete espécies);
Stomiahykidae (dois géneros e duas espécies);
Familia Indeterminada (dois géneros e duas espécies);
Holodontidae (quatro géneros e quinze espécies);
Fleurantiidae (trés géneros e quatro espécies);
Rhynchodipteridae (quatro géneros e nove espécies);
Conchopomidae (um género e seis espécies);
Uronemidae (um género e trés espécies);
Ctenodontidae (cinco géneros e doze espécies);
Sagenodontidae (trés géneros e vinte e uma espécies );
Gnathorhizidae (trés géneros e dezoito espécies).

Muitos dos géneros paleozbdicos sdo conhecidos por material craniano relativamente
completo.

As familias pés-paleozoicas sdo:

Lepidosirenidae (trés géneros e onze espécies);

Neoceratodontidae (trés géneros e nove espécies);

Arganodontidae;

Ptychoceratodontidae (trés géneros e dez espécies);

Ceratodontidae (cinco géneros e cinqiienta e sete espécies) (Martin 1982, 1984).

As Ordens Dipnoi e Diabolepidida foram unidas formando a Infraclasse Dipnoiformes,
ambos grupos-irmaos (Schultze, 1993).

Uma lista das familias da Infraclasse Dipnoiformes combina informagdes de Miles
(1977), Campbell & Barwick (1990), Long (1992), Schultze (1993), Schultze & Marshall (1993)
e Cloutier (1996).

1. Familia Diabolepididae Schultze, 1993.

Possuem apenas um representante do Eo-Devoniano, Diabolepis speratus, conhecido por
material craniano (Chang & Yu, 1984) e elementos dentarios isolados (Smith & Chang, 1990). O
material é proveniente da Formagdo Cuifengshan, do Membro Xitun, Yunnan, China.

2. Familia Uranolophidae Miles, 1977.
Inclui os Dipnoiformes primitivos do Eo-Devoniano, providos de palato denticulado. Como

em Diabolepis e Dipnorhynchus, o Osso B mediano separa os parietais mas ndo os pos-parietais.
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Uranolophus wyomingensis é a unica espécie que pertence a esta familia, conhecida por um
unico espécimen completo e por varios cranios ¢ mandibulas (Denison, 1968 a, b; Campbell &
Barwick, 1988), provenientes das formag¢des Water Canyon e Beartooth Butte, Utah, Idaho e
Wyoming, Estados Unidos da América.

3. Familia Dipnorhynchidae Berg, 1940.

Inclui os Dipnoiformes do Eo-Devoniano que apresentam placas dentarias com dentina e
caracteristicas plesiomorficas na superficie craniana.

Este grupo compreende os géneros Dipnorhynchus e Speonesydrion, provenientes
respectivamente do Calcario Warroo, Regido de Taemas, New South Wales, Australia e de
Hunsriickschiefer (Pragiano), Rhineland-Platinate, Alemanha.

Campbell & Barwick (1990) consideram Speonesydrion como um dos membros basais da
linhagem que apresenta placas dentérias.

Todas as espécies pertencentes a esta familia sdo conhecidas por material craniano parcial e
mandibulas (Campbell & Barwick 1982, 1983, 1984). O neurocranio de Dipnorhynchus
suessmilchi é o melhor conhecido de todos os Dipnoiformes do Eo-Devoniano.

4. Familia Chirodipteridae Campbell & Barwick, 1990.

Compreende os Dipnoiformes de Meso a Neo-Devoniano.

Esta familia ¢ caracterizada por um tipo peculiar de denticdo, que inclui tuberosidades de
dentina com distribui¢ao radial.

Seus géneros sdo Chirodipterus, Pillararhynchus, Gogodipterus e Palaedaphus. C. australis,
(Formagdo Gogo, Frasniano inferior da Austrélia, é o representante melhor conhecido (Miles,
1977).

5. Familia Stomiahykidae Bernacsek, 1977.

Inclui géneros do Neo-Devoniano (Stomiahykus e Archaeonectes) que apresentam uma grande
tuberosidade na regido anterior da linha média da placa dentaria entopterygdide (Campbell &
Barwick, 1990). Long (1992) considera esta familia proxima de Chirodipteridae.

6. Familia Dipteridae Owen, 1846.

E um grupo parafilético de Dipnoiformes deMeso/Neo-Devoniano, com formas que
apresentam nadadeira dorsal curta e ndo muito desenvolvida.

Dipterus valenciennesi, Grupo Caithness Flagstone, Eifeliano-Givetiano da Escdcia, € o
representante melhor conhecido, através de espécimens completos, com regides cefalicas bem

preservadas (Forster-Cooper, 1937; White, 1965; Ahlberg & Trewin, 1995).
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Mais de 20 espécies relacionadas ao género Dipterus sdo conhecidas, a partir de placas
dentarias isoladas (Schultze, 1992 b).

O registro mais antigo é Dipterus sp, da Formacao Water Canyon, Idaho, Estados Unidos da
América e a mais recente é Conchodus jerofejewi da Formago Zagare, Estonia.

7. Familia Rhynchodipteridae Berg, 1940.

Inclui Dipnoiformes do Meso/Neo-Devoniano, de focinho longo e palato denticulado.
Rhynchodipterus, Griphognathus, Soederberghia e Fleurantia pertencem a este grupo. A
anatomia do segundo género foi descrita em detalhe por Miles (1977) e Campbell & Barwick
(1988).

Fleurantia ¢ caracterizado pela seqiiéncia de caracteristicas cranianas listadas a seguir:

(1) parte rostral do cranio alongada,

(2) boca com grande abertura,

(3) um unico Osso B mediano,

(4) ossos longos L1 + L2 extendidos ao Osso M;

(5) entopterygdides alongados, suportando grandes dentes cOnicos e numerosos denticulos
menores, ambos organizados em linhas radiais (Cloutier, 1996).

Fleurantia denticulata da Formac¢do Escuminac, Quebec, Canada, ¢ o primeiro registro da
familia, e o Gltimo, Soederberghia groenlandica, da Série Remigolepis, Leste da Groenlandia.
8. Familia Phaneropleuridae Huxley, 1861.

Inclui os peixes pulmonados do Meso/Neo-Devoniano, com grandes ossos B, C e E, com
auséncia quase sempre do Osso D (Scaumenacia, Phaneropleuron ¢ Pentlandia). O
comprimento da nadadeira dorsal posterior ¢ maior em 1/4 do comprimento total (Cloutier,
1996).

Schultze & Marshall (1993) consideram esta familia parafilética. Faneropleuridos sdo
considerados proximos a fleurantidos.

Scaumenacia curta, da Forma¢do Escuminac, Quebec, Canada e Oervigia nordica, da Série
Remigolepis do Leste da Groenlandia sdo os registros respectivamente mais antigos e mais
novos.

9. Familia Uronemidae Traquair, 1890.

E um grupo monogenérico do Carbonifero, representado por Ganopristodus (= Uronemus),
caracterizado por placas dentarias altamente diferenciadas, com crista lingual longa e linhas
laterais reduzidas (Smith et al., 1987) ¢ um unico osso substituindo intertemporal e

supratemporal.
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Ganopristodus lobatus de Burdichouse Limestone, Midlothian, Escocia ¢ o registro mais
antigo ¢ o mais novo ¢ Ganopristodus splendens de Burghlee Ironstone, Namuriano E;
Midlothin, Escoécia.

10. Familia Sagenodontidae Romer, 1966.

Inclui os Dipnoiformes do Carbonifero com um grande Osso B mediano (em contato com L1
+ L2), parietais e Osso E reduzidos (Sagenodus). As nadadeiras anal e dorsal posterior sdo
separadas da nadadeira caudal dificerca (Chorn & Schultze, 1989).

O primeiro registro ¢ de Proceratodus wagneri, do Folhelho Cleveland, Cleveland, Ohio,
Estados Unidos da América e o ultimo Sagenodus periprion, Formacdo Vale do Grupo
Hennessey, Oklahoma, Estados Unidos da América.

11. Familia Ctenodontidade Woodward, 1891.

E composta por Dipnoiformes do Carbonifero, com um tnico grande osso substituindo os
ossos intertemporais ¢ L1 + L2 (Ctenodus, Tranodis e Straitonia). Os padrdes do cranio dos dois
primeiros géneros sdo similares aos encontrados nos uronemidos. A posi¢do taxondmica do
terceiro género € questionavel, pois apresenta um osso entre os ossos E e B, como em
Sagenodus.

Ctenodus romeri ¢ proveniente da base do “lower Calciferous Sandstone Measures”,
Berwickshire, Escocia. Esta espécie ¢ o primeiro registro e Ctenodus murchisoni, de Phalen
Coal, Sydney Coalfield, Nova Scotia, Canada, o ultimo.

12. Familia Conchopomatidae Berg, 1940.

E uma familia monogenérica (Conchopoma) de Dipnoiformes do Carbonifero/Permiano,
caracterizada pelo paraesfendide denticulado, com a margem anterior arredondada, margem do
Osso B anteriormente concava, € uma unica nadadeira mediana franjada. Schultze (1975) revisou
o0 género em questao.

Conchopoma edesi, da Formagdo Carbondale, Penssilvaniano Mé¢dio, Illinois, Estados
Unidos da América, ¢ o registro mais antigo ¢ Conchopoma gadiforme (Grupo Lebach,
Rotliengend inferior, Palatine, Alemanha, o mais recente.

13. Familia Gnathorhizidae Miles, 1977.

Inclui formas distribuidas de Neo-Carbonifero a Eo-Triéssico.

Exemplos seriam Palaeophichthys parvus, proveniente do Folhelho Francis Creek da
Formagdo Carbondale, Illinois, Estados Unidos da América ¢ Gnathorhiza bogdensisi, G.
otschevi e G. triassica da Série Baskunchek, Bacia de Mezen River, Russia. No ultimo género o

canal auricular atravessa o pos-parietal e ha numerosos casos de reducdo de ossos dérmicos,
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como o grande Osso E mediano; um tnico elemento 6sseo ocupando o espago dos elementos
osseos 3, L1, L2 e M; aparente fusao de intertemporal, supratemporal e tabular. Na mandibula o
canal oral atravessa os infradentéarios (Schultze & Marshall, 1993).

Gnatorrizidos t€m sido considerados como grupo-irmao de Lepidosirenidae por Lund (1970).
Mas ndo por outros autores.

14. Familia Ceratodontidae Gill, 1872.

E um grupo parafilético, que inclui espécies distribuidas de Tridssico (Paraceratodus
germaini do Grupo Middle Sakamena, Madagascar) ao Cenozdico (Ceratodus humei, In
Farghas, Norte da Africa).

Os padroes do cranio dos ceratondontidos mostram uma redugdo no nimero de 0ssos nas
séries mediana e lateral.

Mais de 40 espécies de Ceratodus foram descritas, muitas baseadas apenas em placas
dentarias. Esta familia pode ser parafilética em relagdo aos neoceratodontidos.

Schultze (1981) investigou as relagdes entre os ceratodontidos Ptychoceratodus,
Microceratodus, Arganodus, Tellerodus e Paraceratodus.

15. Familia Neoceratodontidae Miles, 1977.

Inclui formas distribuidas do Triassico Inferior (Epiceratodus sp. da Regido de Orenburg, Sul
dos Urais) ao Holoceno (Neoceratodus) que apresentam um pds - parietal reduzido e um tnico
0sso ocupando o espago dos ossos parietal, L1, L2 e M.

Schultze (1981) sugere que Asiatoceratodus ¢ proximo de Ceratodus devido a presenca, nos
dois géneros, de um tnico osso substituindo os ossos A, B e C.

16. Familia Lepidosirenidaec Bonaparte, 1841.

Esta familia inclui dois dos géneros modernos (Protopterus e Lepidosiren) e representantes
extintos como Protopterus ? regulatus do Cretaceo, seu registro mais antigo, proveniente da
Formagdo Mut, Campaniano do Egito.

O cranio ¢ altamente derivado, se comparado com outros Dipnoiformes (Miles, 1977;
Schultze & Marshall, 1993). Nao existem parietal e pds-parietal, vomer reduzido a um discreto

elemento 0sseo.

Os representantes atuais ocorrem na Australia, Neoceratodus forsteri, o peixe pulmonado
de Queensland (Kemp, 1987). Caracteriza-se pelas nadadeiras largas iguais a barbatanas e
presenca de um unico pulmio. Na Africa existe Protopterus aethiopicus, chamado de peixe

pulmonado marmoreo; Protopterus amphibius, conhecido como peixe pulmonado do Leste
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africano; Protopterus annectens, peixe pulmonado africano ¢ Protopterus dolloi, peixe
pulmonado esbelto (Greenwood, 1987). Na América do Sul ocorre Lepidosiren paradoxa, o
peixe pulmonado sul-americano.

Segundo Pough et al. (1993), entre os representantes atuais, Lepidosiren ¢ Protopterus
distinguem-se por terem branquias filamentosas e muito delicadas, mas que s3o responsaveis
pela eliminagdo do gas carbdnico, ndo sendo suficientes para fornecer o oxigénio necessario para
a respiragcdo destes animais. Por isto usam os dois pulmdes regularmente. O corpo é recoberto
por escamas ¢ apresenta forma serpentiforme, podendo atingir de 1 a 2 m de comprimento.
Possui nadadeiras pares modificadas em forma de apéndices filamentosos de grande mobilidade.
O esqueleto destes dois géneros ¢ mais cartilaginoso que ossificado. Neoceratodus ocorre
exclusivamente em aguas continentais e sua populacdo natural esta restrita a regido Sudeste de
Queensland, pode pesar até 45 kg.

O mais recente dos peixes pulmonados do Carbonifero, Megapleuron, apresentam o
mesmo aspecto do recente Neoceratodus, com nadadeiras peitorais muito grandes em forma de
lamina. Parece assim que a morfologia e os modos de vida atuais surgiram durante Carbonifero e
Permiano (Janvier, 1996).

Fésseis australianos de Lightning Ridge (New South Wales) mostram que a espécie atual
permaneceria inalterada hé cerca de 100 milhdes de anos (Long, 1995).

Dipnoiformes modernos de Africa e América do Sul podem sobreviver quando os corpos
de 4gua secam, em um processo determinado de estivagdo. E induzida pela diminui¢io da
umidade no ambiente.

Algumas drenagens tém fluxo de 4gua continuo durante o periodo chuvoso, secando
totalmente no periodo de estiagem. Por este motivo os Dipnoiformes alimentam-se muito durante
o periodo chuvoso, com uma dieta bastante variada, exceto moluscos, e desta maneira aumentam
sua biomassa significativamente.

Quando a freqiiéncia das chuvas diminui estes peixes cavam uma galeria com cerca de 1
m de profundidade, que termina em uma ampla camara, variando de tamanho conforme as
dimensdes do animal. Quando se inicia a seca tornam-se pouco ativos € permanecem no interior
da camara, respirando ar atmosférico através da abertura da galeria. Quando a 4gua de dentro da
galeria seca, o peixe entra no estado final da estivacdo, enrolando-se na forma de um U e
colocando a cauda sobre os olhos.

O corpo ¢ protegido por um espesso envoltorio mucoso, produzido desde sua entrada na

galeria. Esta camada mucosa torna-se cada vez mais densa e seca com o avancgo da estagdo nio
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umida. Apesar do pequeno gasto de energia durante a estivacdo, o metabolismo ¢ mantido e a
energia consumida provém das proteinas musculares.

O periodo de estivagdo ¢ normalmente menor que seis meses, mas os peixes podem ficar
nestas condigdes por até quatro anos, no que é chamado de estivagdo forcada. Com o retorno do
periodo chuvoso deixam a cdmara e tornam-se ativos rapidamente, alimentando-se vorazmente
de moluscos, crustaceos e peixes, recuperando em cerca de um més a biomassa perdida (Pough
etal., 1993).

Lepidosirenidae podem escapar do periodo de estiagem através de um processo
denominado estivagdo, que consiste em cavar a lama e se incluindo em um casulo protetor de
muco. O casulo ¢ perfurado por uma abertura pela qual os peixes podem respirar por até¢ um ano
e meio. Peixes pulmonados apresentam um desenvolvimento larval e metamorfose. As larvas
possuem branquias externas grandes e vagamente se assemelham a anfibios.

Buracos de estivacdo, comparaveis aos feitos pelos Lepidosirenidae atuais, foram
primeiramente registrados para o Permiano Inferior, contendo restos de Gnathorhiza

(McAllister, 1992).
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DIPNOIFORMES DO GONDWANA

Dipnoiformes foram um grupo cosmopolita, sendo registrados como fosseis tanto na
Laurasia como no Gondwana.

Atualmente ocorrem apenas em continentes que fizeram parte do Gondwana, mas no
passado geoldgico ocuparam todas as porgdes de terra deste supercontinente.

Sdo mais bem conhecidos na Australia, que possui o registro mais completo, seguido de
Africa e América do Sul. O local menos estudado estd na Antartida, com apenas duas

ocorréncias registradas.

AUSTRALIA

Os Dipnoiformes apresentam seu registro mais completo na Australia, incluindo cranios
em 3 dimensdes (Figura 15) da regido de New South Wales e no Oeste do pais, do periodo
Devoniano.

O registro australiano € bastante significativo, sendo encontrados representantes em quase
todos os periodos da historia geoldgica, desde o seu surgimento ha cerca de 400 milhdes de anos
atras (Long, 1995). Contribuem para o entendimento da evolugdo do grupo com representantes
marinhos do Eo-Devoniano (Dipnorhynchus) e de 4&aguas continentais do Holoceno
(Neoceratodus forsteri) (Ritchie, 1981).

O registro de Dipnoiformes paleozdicos australianos € composto por:

Griphognathus whitei, Holodipterus gogoensis, Chirodipterus australis, C. paddyensis,
Dipterus microsoma, Dipnorhynchus kiandrensis, D. sussmilchi, Speonesydrion iani no
Devoniano Inferior;

Ichnomylax kurnai, Chirodipterus potteri, Holodipterus longi, Holodipterus elderae, H.
meemannae, Dipnorhynchus cathlesae, D. kiandrensis, Pillararhynchus longi, Howidipterus
donnae, Barwickia downunda, Soederberghia, Eoctenodus microsoma, Gogodipterus
paddyensis, Devoniano Inferior/Médio/Superior (Miles, 1977; Campbell & Barwick 1982, 1999;
Marshall, 1986; Long 1992, 1992b; Long et al., 1994; Pridmore et al., 1994; Barwick &
Campbell, 1996 e Kemp, 2000).
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Um dos principais depdsitos australianos devonianos é a Formacao Gogo.
A paleoictiofauna tridssica australiana melhor conhecida provém da Bacia de Sydney.
Trés grandes faunas sdo reconhecidas e sdo, em ordem estratigrafica, de Gosford, Brookvale e

Saint Peters.

FIGURA 15: P50999, P46773, P56054, P52568 (NHM), EXEMPLOS DE DIPNOIFORMES
DEVONIANOS, HOLODIPTERUS (A), DIPNORHYNCHUS SUSSMILCHI (B), GRIPHOGNATHUS (C) E

CHIRODIPTERUS AUSTRALIS (D). ESCALA 2 CM.

A fauna de Gosford provém do Grupo Narabeen, Eo-Triassico; a de Brookvale ¢ derivada
do Grupo Hawkesbury, cuja idade ¢ anisiana; a de Saint Peters ¢ encontrada no Grupo
Wianamatta, Anisiano tardio (Balme, 1990).

Ceratodontidos sdo conhecidos nestas trés faunas (Kemp 1991).

Outras localidades com peixes fosseis do Tridssico ndo sdo bem conhecidas, mas algumas

apresentam fosseis importantes como Ptychoceratodus philippsi do Triassico Inferior da
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Formagdo Arcadia do Grupo Rewan em Queensland; a Formacdo Knocklofty da Bacia da
Tasmania; o Folhelho Blina, marinho, da Bacia de Canning no Oeste da Australia (Kemp 1996).

Estas ocorréncias estendem a distribui¢do geografica de Ptychoceratodus no Hemisfério
Sul. A Biocronologia situa-se no Tridssico Inferior / Médio.

As ocorréncias de Ptychoceratodus philippsi no Hemisfério Sul sdo mais velhas que as
européias, porque as ocorréncias em Australia e Africa do Sul estdo localizadas logo acima do
limite Permiano-Tridssico (Kemp, 1996).

O registro tridssico ¢ composto pelas familias Sagenodontidae, Gnathorhizidae,
Ceratodontidae e Neoceratodontidae, cujos representantes formalmente descritos sdo: Ceratodus
formosus, Ceratodus avus, Gosfordia truncata (Marshall, 1986; Antunes et al., 1990; Long et
al., 1992; Kemp, 1994);

Ceratodus cf. C. phillipsi e Ceratodus cf. C. tiguidensis (Long et al., 1992; Kemp, 1996);
Aphelodus anapes e Namatozodia pitikanta (Kemp, 1993);

Ariguna formosa (Kemp, 1994);,

Archaeoceratodus avus (Kemp 1997).

O Género Gosfordia ¢ conhecido de Gosford e Brookvale.

Segundo Ritchie (1981) o primeiro registro de Gosfordia truncata ¢ de 1880, vindo de
uma camada de folhelho proximo ao topo da Formagdo Gosford (Eo-Tridssico) do Grupo
Narrabeen da Bacia de Sydney. O primeiro espécimem complete do Gosfordia veio da area de
Somersby Falls, 6/7 km a Nordeste da localidade tipo e descrita por Ritchie (1981). Corresponde
a um animal completo com 50 cm de comprimento e depositado no Australian Museum (AM
F.60621).

Gosfordia truncata ¢ o Dipnoiformes triassico melhor conhecido da Australia. Existem
varios espécimens, inclusive um apresentando cranio e corpo quase perfeitos em vista lateral
(Kemp, 1994).

Padrdes no teto craniano sugerem possiveis afinidades entre Gosfordia truncata e
Paraceratodus germaini (Tridssico, Sudoeste de Madagascar) (Kemp, 1994).

Apds examinar os ossos cranianos de Gosfordia truncata, e uma reconstituigdo tri-
dimensional do cranio de Ceratodus formosus, Kemp (1994) pode esclarecer as relagdes entre
estas duas espécies e propor um novo género, baseado na caracteristica dos 0ssos cranianos,
chamado Ariguna. Portanto C. formosus passou a ser chamado de Ariguna formosa.

Existem duas ocorréncias de Ceratodus na Bacia de Sydney. Um peixe pequeno, com 9.5

cm de comprimento, descrito por Wade (1935), proveniente de Hawkesbury Sandstone
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(Triassico Médio), como Ceratodus formosus (BMNH P16828). O outro é Ceratodus laticeps,
representado por um espécimem incompleto do Grupo Wianamatta (Tridssico Médio) (Ritchie,
1981).

Segundo Kemp (1996) Ceratodus cf. C. philippsi pertence ao Género Ptychoceratodus,
que ocorre em depdsitos do Tridssico Inferior na Australia e também estio presentes na Biozona
Cynognatus, proximo a Bergersdorp (Orange Free State-Africa do Sul).

Ptychoceratodus philippsi foi descrito baseado em o0ssos cranianos bem preservados,
mandibulas e placas dentarias da Africa. Placas dentarias, associadas a alguns restos cranianos
foram encontradas em Queensland. Placas dentdrias mal preservadas foram coletadas no Oeste
da Australia e Tasmania.

Ptychoceratodus philippsi possui placas dentarias de cuspides altas, com cavidade pulpar
restrita e cuspides originadas anteriormente. Possuem cinco cuspides na maxila e quatro na
mandibula, sendo que a tltima ctspide ¢ sempre paralela a face lingual.

As pontuagdes sdo simples e arranjadas em padrio, os tubérculos oclusais sdo ausentes ¢
a quilha médio-lingual presente. A extremidade mediana das mandibulas ¢ curvada.

A cuspide 1 € curvada nas placas dentarias do maxilar e reta nas mandibulares. H4 um
declive nesta cuspide, presente nos espécimens das duas maxilas. Processos pterygopalatinos
estdo presentes, com sulco pterygopalatino raso e préarticular duplo (sulco anterior vestigial).

As placas dentarias superiores e inferiores sdo proximas, mas ndo continuas na sinfise.

Ceratodus cf C. tiguidiensis ¢ conhecido pela impressdo de uma placa dentaria em arenito
grosso da Formag@o Blina (Long et al., 1982).

Archaeoceratodus avus pertence a Familia Neoceratodontidae. Provém do Folhelho
Ashfield (Tridssico) e corresponde a um espécimem incompleto (MMF 24788-Mining and
Metallurgical Museum, Sydney).

Placas dentarias deste género sdo caracterizadas por cuspides extremamente curtas e
robustas, padrido de pontuacdo complexo na superficie oclusal e prolongamento estreito (Kemp,
1997). A distribui¢do cronologica do Género é Triassico e Cretaceo de depdsitos do Sudeste da
Australia.

Kemp (1993) descreveu Aphelodus anapes e Namatozodia pitikanta baseado
respectivamente em placas dentdrias, osso préarticular, varios ossos calvarios isolados e um

unico calvario.
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Aphelodus anapes é proveniente das formagdes Blina (Oeste da Australia) e Arcadia
(Crater-Queensland). Namatozodia pitikanta também vem desta tltima. Sdo localidades neo-
tridssicas (Thulborn 1986).

Aphelodus (UCMP 63083-Museum of Vertebrate Paleontology-University da California
em Berkeley) pertence a Familia Sagenodontidae e as caracteristicas do género sdo placas
dentarias planas e de cuspides baixas; cavidade pulpar das placas dentarias ampla; dentina
limitada; trés cuspides curtas e relativamente agudas, situadas posteriormente; ctspide 1 curta,
robusta e aguda, estreita na maxila e ampla na mandibula; placas dentdrias inferiores
amplamente separadas; sinfise do osso préarticular linear e livremente suturada; sulco
préarticular unico e raso; pontuacdes simples; tubérculos oclusais presentes.

Namatozodia pitikanta pertence a Familia Gnathorhizidae e é representado por apenas um
espécimen que corresponde a um cranio muito pequeno, com 7 cm de comprimento por 3.5 cm
de altura.

Segundo Kemp (1993, 1997a, 1982a, 1997b) o registro cretdcico compreende apenas
duas familias, Ceratodontidae e Neoceratodontidae.

A Familia Ceratodontidae € representada por:

Ceratodus sp. e Ceratodus avus, provenientes de Victoria, dos grupos Strzelecki (Cretaceo
Inferior) e Otway (Aptiano-Albiano);

Ceratodus sp. ¢ Ceratodus wollastoni, de New South Wales, das forma¢6es Griman Creek
(Cretaceo Inferior) e Coreena;

Ceratodus wollastoni e Ceratodus sp., de Queensland, formag¢des Mackunda (Albiano) e
Winton (Cretaceo Superior);

Ceratodus wollastoni, de sedimentos do Aptiano-Albiano do Grupo Rolling Downs;

Ceratodus diutinus, Lightning Ridge, Canary Station (Albiano);

Metaceratodus ellioti, Levelle Dows Station, Manarinna Hill, Chiltern Hills, Peninsula
Babbage (Cretaceo Superior), Sudeste e Centro da Australia;

Metaceratodus wollastoni, Lightning Ridge, White Cliffs, Clarafield Station (Cretaceo
Inferior), Winton, Lake Eyre, Longreach, Manarinna Hill, Solitary Hill (Cretdceo Superior),
Deserto Simpson (Cretaceo ou Tercidrio), Sudeste e Centro da Australia.

Os representantes da Familia Neoceratodontidae sdo:

Neoceratodus nargun, Cape Otway (Albiano), Eagle’s Nest Rock, Punchbowl (Valangiano-
Aptiano);

Neoceratodus forsteri, Lightning Ridge (Albiano médio);
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Archaeoceratodus avus, Triassico € Cretdceo do Sudeste da Australia;

Neoceratodus nargun, proveniente de Victoria, grupos Strzelecki (Cretaceo Inferior) e
Otway (Aptiano-Albiano);

Neoceratodus forsteri e Ceratodus wollastoni, de New South Wales, formagdes Griman
Creek (Cretaceo Inferior) e Coreena.

O registro de Dipnoiformes cenozoicos australiano ¢ bastante diversificado, abrangendo
quase todo o continente, pertencentes as familias Ceratodontidae e Neoceratodontidae.
Os representantes cenozdicos de Ceratodontidae e Neoceratodontidae sdo:

Ceratodus diutinus, proveniente de Lake Pinpa (Oligoceno superior-Mioceno médio);

Metaceratodus bonei, Lake Palankarinna, Frome Dows (Oligoceno superior-Mioceno
médio), Lawson Daily Quarry (? Pleistoceno), formagdes Namba e Etadunna, no Centro da
Australia;

Metaceratodus plameri, Darling Downs (Pleistoceno), Chinchilla Sands (Plioceno inferior a
médio), Eight Mile Plains, Brisbane (pds-Plioceno), Leste australiano;

Epiceratodus, Lake Kanunka, Cooper Creek (Pleistoceno);

Ceratodontidae indet, Cooper Creek (Pleistoceno);

Ceratodus wollastoni (Cretaceo Inferior-Mioceno);

Archaeoceratodus djelleh, proveniente da Bacia de Duaringa, Lago Pitikanta (Oligoceno
superior-Mioceno médio);

Archaeoceratodus cf. A. djelleh, de Billeroo Creek (Mioceno médio ou Pleistoceno);

Archaeoceratodus rowleyi, de Rundle (Eoceno);

Archaeoceratodus theganus, dos lagos Pinpa e Kanunga (Oligoceno superior-Mioceno
médio);

Mioceratodus anemosyrus, Riversleigh (Mioceno médio), Lago Pinpa, Localidade Leaf
(Oligoceno superior-Mioceno médio);

Mioceratodus diaphorus, Lago Pinpa, Frome Dows (Oligoceno superior-Mioceno médio),
Bullock Creek (Mioceno médio);

Mioceratodus gregoryi, Baixo Cooper Creek (Plioceno), Frome Downs, lagos Pinpa e
Kanunka, Pedreira Ericmas (Oligoceno superior-Mioceno médio), Bullock Creek (Mioceno
médio), Redband Plains (Eoceno);

Mioceratodus poastrus, lagos Pinpa, Kanunka e Ngapakldi, Pedreira Stirton (Oligoceno

superior-Mioceno medio), Cooper’s Creek;
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Neoceratodus eyrensis, Baixo Cooper (Plioceno), Riversleigh (Mioceno médio), Lago Pinpa
(Oligoceno superior-Mioceno médio);

Neoceratodus forsteri, Chinchilla Sands (Plioceno), Formagdo Etadunna (Oligoceno
superior-Mioceno médio), Formagdo Wipajiri (Plioceno-Quaternario);

Neoceratodus nargun, Riversleigh (Mioceno médio), Lago Kanunka (Oligoceno superior-
Mioceno médio);

Neoceratodus denticulatus, Redbank Plains, Grupo Queensland (Eoceno);

Neoceratodus sp, Lago Palankarinna (Mioceno a Plioceno médio), segundo Estes (1984),
Hills (1934, 1941), Kemp (1982a, 1982b, 1993, 1997a, 1997b), Kemp & Molnar (1981), Long &
Turner (1984), Molnar (1996), Molnar & Kurz (1997), Pledge (1984), Turner (1982), Vickers-
Rich & Molnar (1996), Tedford et al., (1977), Williams (1980).

INDIA

O primeiro registro de Ceratodus na India é proveniente da Formagdo Maleri, sendo
estabelecidas por Oldham (1859) quatro espécies, Ceratodus hislopianus, C. hunterianus, C.
virapa e C. oblongus. Miall (1878) propds que as trés primeiras sdo validas, mas a ultima ndo.
Jain et al. (1964) sugerem a existéncia de apenas duas espécies do género nesta unidade
geologica, entretanto ndo nomeiam nenhuma.

Jain (1968) descreveu dentes vomerianos de Ceratodus da Formagdo Maleri (Triassico
Superior) de Deccan. Sdo dois espécimes, segundo o autor provavelmente de duas espécies.

Marshall (1986) reconhece apenas uma espécie de ceratodontido na India, Ceratodus
hislopianus (Triassico Superior).

Martin et al. (1999) descrevem Ptychoceratodus hislopianus e P. virapa.

Ptychoceratodus hislopianus, da Formagdo Maleri, apresenta placas dentarias grandes.
Apresenta cinco cuspides radiais triturantes, o angulo interno é obtuso e o bordo lingual ¢
levemente curvado. Alguns denticulos estdo presentes na porc¢do das cuspides que ndo sofreram
abrasdo no bordo labial, nas placas pequenas e juvenis, sendo que o primeiro entalhe é largo
(Martin et al., 1999).

Martin et al. (1999) consideram nomen dubium Ceratodus hunterianus e C. oblongus.
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AFRICA E MADAGASCAR

O registro fossil de Dipnoiformes para o continente africano €, em sua maior parte, de
placas dentarias referentes aos géneros Arganodus ( = Asiatoceratodus “sensu” Kemp, 1998),
Ceratodus e Protopterus (Figura 16).

O registro de Dipnoiformes tridssicos na Africa ¢ composto por Arganodus atlantis,
Ceratodus arganensis e Microceratodus angolensis (Teixeira, 1954; Martin, 1979; Marshall,
1986), todos pertencentes a Familia Ceratodontidae.

Na regido Norte de Angola, o Supergrupo Karoo (Série Cassanga, Tridssico Inferior)
apresenta aparentemente uma fauna diversificada, mas pouco conhecida, com a presenca de
Microceratodus (Murray 2000).

Outros afloramentos do Supergrupo Karoo apresentam apenas um Unico taxon, o
Ptychoceratodus proveniente da Fazenda Vaalbank, préximo a Burgersdorp, Orange Free State,
Triassico Inferior da por¢ao Superior da Série Beaufort.

Fora do Sistema Karoo, depositos tridssicos que apresentam restos de peixes também sdo
conhecidos em Tanzéania, Congo, Libia e Marrocos. Uma fauna pouco conhecida, com
Dipnoiformes referentes a Asiatoceratodus, é conhecida de sedimentos de Argana Valley
(Triassico Superior), no Marrocos (Murray, 2000).

Segundo Antunes et al. (1990), os Dipnoiformes representados no Triassico Inferior de
Angola correspondem a um unico taxon, Ceratodus angolensis, descrito por Teixeira (1949) e
redescrito e assinalado ao Género Microceratodus pelo mesmo autor em 1954. Os materiais sdo
compostos por espécimens completos. Ocorre também Arganodus atlantis (Martin 1979), no
Triassico Superior do Marrocos.

Segundo Antunes et al. (1990) Microceratodus, com base em seu teto craniano, pode ser
o ancestral do Género Neoceratodus.

Os peixes pulmonados de Madagascar sdo compostos por Paraceratodus germaini e
Beltanodus ambilobensis (Marshall 1986; Antunes et al., 1990); Ptychoceratodus cf. P.
hislopianus e P. acutus (Martin et al., 1999).

Segundo Martin et al. (1999) Ptychoceratodus cf. P. hislopianus de Madagascar possui
cinco cuspides com padrdo radial e o angulo interno claramente obtuso. O mesmo angulo esta
presente na placa dentaria de P. ornatus, Eo-Tridssico da Africa do Sul, mas as relagdes entre P.

ornatus e o espécimem de india e Madagascar nio sio claras.
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Martin et al. (1999) referem-se a espécie de Madagascar como Ptychoceratodus cf.
hislopianus, apenas porque a quinta cuspide ¢ sempre mais longa que a quarta, em relagdo ao
material indiano.

Ptychoceratodus acutus possui quatro cuspides dispostas de forma radial, sendo que o
bordo lingual apresenta-se ligeiramente curvad. O angulo interno € obtuso.

No Triassico Superior de Madagascar, Ptychoceratodus cf. P. hislopianus e P. acutus
respectivamente sdo proximamente relacionados a P. hislopianus e P. virapa. Estes ultimos
viveram em ambientes continentais, no Neo-Triassico da India (Martin et al., 1999).

Paraceratodus germaini, Beltanodus ambilobensis e Microceratodus angolensis ndo
possuem placas dentarias associadas. Paraceratodus germaini, Triassico do Sudoeste de
Madagascar, ¢ Beltanodus ambilobensis, Eo-Triassico do Norte de Madagascar, sdo conhecidos
apenas pelo osso calvario isolado (Kemp, 1994).

A Formagao Tiouraren (Barremiano) da Bacia Iullemmeden (Niger) apresenta uma fauna
pouco conhecida, composta por Hybodontiformes (Hybodus sp.), Celacanthiformes (Mawsonia
tegamensis), Dipnoiformes (Asiatoceratodus tiguidiensis) e Semionotiformes (Lepidotes sp.)
(Sereno et al. 1994, 1999; Murray, 2000).

Para depdsitos de idade albiana sdo conhecidas duas localidades no continente Africano.
Na Republica do Congo, proveniente de Bokungu Beds, ocorre Ceratodus sp.. De Niger,
Gadofaoua, Formacdo Elrhaz do Grupo Tegama, foram citados Asiatoceratodus tiguidiensis e
Ceratodus africanus (Lopez-Arbarello, 2004).

Para o Cretaceo Superior, Kem Kem Beds de Marrocos, ocorre Ceratodus africanus e
Protopterus humei.

Os Dipnoiformes que ocorrem na Formagdo Wadi Milk sdo Protopterus humel,
Protopterus protopteroides, Protopterus sp., Ceratodus tuberculatus.

Nos depdsitos de idade Coniaciano-Santoniano também ocorrem Ceratodus africanus e
Protopterus sp.

Assembléias do Cretaceo do Norte da Africa freqiientemente contém numerosos
Dipnoiformes Arganodontidae e Neoceratodontidae, incluindo alguns dos maiores conhecidos
(Churcher, 1995).

Tabaste (1963) registra cerca de sete espécies, Ceratodus africanus, C. humei, C.
tuberculatus, C. pectinatus (Cretaceo Inferior/Depressdo de Djoua), C. tiguidiensis (Jurassico

Superior/Cretaceo Inferior do Niger), C. protopteroides (Cretaceo Inferior do Suddo) e
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Ceratodus sp. (Sul de Marrocos). A amostragem inclui material de Jurassico a Paleoceno, porém
a maior parte ¢ do Cretaceo Inferior, conhecido como “Continetal Intercalaire”.

Martin (1979) atribui Ceratodus tiguidiensis ao género Arganodus. Posteriormente
Martin (1984a) revisou as quatro primeiras espécies citadas e as reposicionou no género
Neoceratodus.

Wenz (1975), Martin (1981) e Murray (2000) assinalam a presenga de Ceratodus
africanus e C. tiguidiensis, em sedimentos aptianos de Gadofaoua, Formagdo In Becetem, no
Niger. C. africanus havia sido registrado anteriormente para o eo-Cenomaniano (Formagio
Bahariya) do Egito (Peyer, 1924).

Para sedimentos do Cretaceo Superior da Formag¢do Wadi Milk (Suddo) sdo registrados
Protopterus sp., P. humei, P. protopteroides e Neoceratodus tuberculatus (Werner, 1994).

Protopterus humei ¢ chmado de Ceratodus por Churchil & De Tullis (2001).

Quatro taxons sdo conhecidos para o Egito, Neoceratodus africanus, Ceratodus humei, N.
tuberculatus e Protopterus crassidens. Somente N. africanus foi coletado em sedimentos do
Cenomaniano, os demais s@o do Campaniano (Churcher & De luliis, 2001), provenientes de
folhelhos da Formag@o Mut, Grupo Qusseir (Cretdceo Superior) no Leste do Oasis de Dakhleh.

Ceratodus humei fora descrito anteriormente para sedimentos campanianos do Egito
(Priem, 1914) e para o Turoniano de Damergou (Aramborg & Joleaud, 1943).

Churcher (1995) descreve a ocorréncia de Neoceratodus tuberculatus, com base em
material pré-articular e placa dentaria atachada, para a Formagdo Qusseir (Egito), ao Sul de
Kharga Oasis, de idade Santoniano-Campaniano.

Os mais antigos registros, de Lepidosiren, sio do Senoniano inferior de In Beceten
(Niger) (Broin et al., 1974) e do Suddo (Werner, 1993).

A regido conhecida como Gadoufaoua, Aptiano superior do Niger, apresenta uma fauna
de Dipnoiformes composta por Ceratodus tiguidiensis ( = Asiatoceratodus tiguidiensis) e
Ceratodus africanus (Martin, 1981).

Existem placas dentédrias da Familia Lepidosirenidae, provenientes de Argélia, Marrocos
¢ Mali, de idade Paleoceno ¢ Eoceno, associadas as espécies Lavocatodus giganteus, Protopterus
elongus. O registro mais antigo do grupo é Lavocatodus protopteroides da Argélia, Cretaceo
Inferior (Martin, 1995).

Outros registros de Dipnoiformes tercidrios foram apresentados por Marshall (1986). As
espécies Protopterus protopteroides, por Tabaste (1963), Martin (1982) e Ceratodus humei, nos
trabalhos de Priem (1924) ¢ Martin (1981).
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FIGURA 16: HGO 7, HGO 49, MRS 1, MJ 11, GDF 1158, HGS 64 (MNHN), EXEMPLOS DE

DIPNOIFORMES AFRICANOS, PROTOPTERUS PROTOPTEROIDES (A), CERATODUS TUBERCULATUS (B),

PROTOPTERUS HUMEI (C), CERATODUS MADAGASCARIENSIS (D), PTYCHOCERATODUS SERRATUS (E),
CERATODUS AFRICANUS (F) E ASIATOCERATODUS TIGUIDIENSIS (G). ESCALA 1 CM.
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AMERICA DO SUL

O registro na América do Sul, assim como na Australia, vem do Paleozoico ao Holoceno.
Mas diferentemente o registro ¢ incompleto e representado basicamente por placas dentérias
isoladas.

Ocorréncias brasileiras de Dipnoiformes serdo tratadas no préximo capitulo.

Segundo Arratia & Cione (1996), o primeiro registro de Ceratodontidae na América do
Sul data de 1898, quando Florentino Ameghino nomeou uma nova espécie, Ceratodus iheringi,
baseado em uma unica placa dentéria, proveniente de Par Aike, Rio Shehuen, Forma¢do Mata
Amarilla, Provincia de Santa Cruz (Argentina). O material nunca foi formal e detalhadamente
descrito, embora tenha sido eventualmente figurado em 1904 e 1906.

Outros materiais associados a Ceratodus iheringi foram coletados na mesma localidade
(Wichmann 1924, 1927) e também do Sul da Provincia de Mendoza (Pascual & Bondesio,
1976). Cione & Lafitte (1980) citam restos para a Formag¢ao Coli Toro, Provincia de Rio Negro.

Placas dentarias de Ceratodontidae, provenientes das provincias de Santa Cruz e Rio
Negro, assemelham-se a equivalentes do Jurassico Superior da América do Norte (Ameghino,
1906; Wichmann, 1927; Cione, 1987) e do Cretaceo Inferior do Norte africano (Schultze,
1992b).

Segundo Martin (1981a) existe uma relagdo proxima entre Ceratodus iheringi e C.
madagascariensis, baseada na presenca de apenas quatro cuspides e na aquisi¢cdo da superficie
de trituragdo no inicio da fase ontogenética. Mas segundo Schultze (1992b) ndo existe nenhum
carater distinto para suportar a relacdo entre as placas dentdrias da Patagonia com nenhuma
outra, de Ceratodontidae, de Jurassico ou Cretaceo.

Ceratodus sp. também foi registrado para Puesto de Marileo, Ingeniero Jacobacci,
Formagdo Coli Toro (Creticeo Superior), Provincia de Rio Negro. O género também ¢&
reconhecido para o Maastrichtiano da Formagao Vilquechico, Laguna Umayo, no Peru.

Placas dentarias de Ceratodus (Ptychoceratodus sensu Martin, 1982a) iheringi,
provenientes de sedimentos do Maastrichtiano da Formacdo Los Alamitos (Argentina), sdo
registradas por Cione (1987).

O mais antigo registro de fdsseis de Lepidosirenidae para a América do Sul ¢ descrito
com base em placas dentarias provenientes de sedimentos cretacicos da Formag¢ao El Molino, na
Bolivia (Schultze, 1991). Interpretadas como Lepidosiren cf. L. paradoxa, sdo muito similares a

equivalentes do Paleoceno (Schultze, 1992).
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Material referente a Lepidosiren também ¢ registrado para o Cretaceo Superior do Peru
(Maastrichitiano), Laguna Umayo, Formacao Vilquechico (Sigé, 1968).

Lundberg (1997) registra que ndo existem diferencas entre a espécie descrita por Silva
Santos (1987) e Lepidosiren paradoxa. L. megalos foi descrita com base no tamanho maior, mas
sugere que diferencas em tamanho s@o questionaveis taxonomicamente, particularmente quando
se trata de espécimens de terciarios em relagdo aos recentes. O autor sugere que as duas espécies
sejam consideradas sinonimias até que novos caracteres diagnosticos sejam levantados, além dos
mensuraveis.

Schultze (1991) descreve a ocorréncia de placas dentarias associadas a Ceratodus sp., ¢
outras referentes a um Ceratodontidae, novos género e espécie, para a Formagao Santa Lucia, eo-
Paleoceno da Bolivia. Estes seriam os mais jovens representantes da familia para a América do
Sul.

Também existem espécimens procedentes de varias localidades entre as serras Del Mal
Paso e Aguilar, Formacdo Lumbrera, Eoceno da Argentina (Stirton, 1953; Fernandéz et al.,
1973). Do eo-Paleoceno da Bolivia (Formacdo Santa Lucia) Schultze (1991) e Arratia & Cione
(1986) mencionam restos de Lepisirenidae.

Bondesio & Pascual (1977) descreveram Dipnoiformes de Honda Beds, Mioceno da
Colombia.

Savage (1951b) e Bondesio & Pascual (1977) descrevem Dipnoiformes da fauna de La
Venta, relacionados a Lepidosiren cf. L. paradoxa. Esta assembléia mostra grande semelhanga
entre as placas dentarias e mandibulas dos fosseis encontrados e a espécie atual.

Lepidosiren esta entre os peixes mais comuns em La Venta. Também sdo encontrados

espécimens que sugerem tamanho semelhante a L. megalos, com cerca de 2 m de comprimento.

ANTARTICA

O registro de Dipnoiformes na Antartica é composto por apenas duas placas dentarias
isoladas, provenientes de sedimentos de idades devoniana e tridssica.
Segundo Campbell & Barwick (1986) existe uma placa dentaria ndo identificada,

proveniente de Mount Green, Montanhas Lashly, Devoniano Superior.
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No Triassico da Antartica apenas uma Unica placa dentaria de Dipnoiformes, associada a
Ceratodus, ¢ conhecida (Young, 1991). De acordo com Dziewa (1980) o material corresponde a
um espécimen (AMNH 8230) com trés cuspides afiadas, proveniente de depdsitos continentais
da Formagdo Fremouw, Triassico Inferior.

A placa dentaria estd fragmentada em dois fragmentos. Um deles mostra uma se¢do ao

longo das trés cuspides e o outro uma porcao da terceira cispide e um resto 6sseo indeterminado.
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OCORRENCIAS DE DIPNOIFORMES NO BRASIL

No Brasil, at¢é o momento, existem relativamente poucos trabalhos que tratam de
Dipnoiformes, sendo alguns deles Price (1960), Voguel (1976 e 1976a), Cunha & Ferreira
(1980), Silva Santos (1987, 1989), Ragonha (1989, 1991), Gayet & Brito (1989), Bertini et al.
(1993), Silva & Azevedo (1996), Richter & Langer (1998), Richter (2001), Toledo & Bertini
(1996, 1996 a, 1997, 1998, 1999, 1999 a, 2000, 2000 a, 2001, 2001 a, 2003, 2005), Toledo et al.
(1997, 1997 a, 1998, 1998 a, 2000, 2002, 2003, 2004, 2004 a, 2005, 2005 a, 2005 b), Toledo
(1999, 2000, 2001), Fernandes & Carvalho (2000, 2002), Dutra & Malabarba (2001), Medeiros
& Schultz (2001), Castro et al. (2003, 2004) e Sousa et al. (2003, 2004, 2005).

Existem relativamente poucas ocorréncias deste grupo no Brasil, sendo distribuidos do
Paleozdico ao Cenozoico, em diversas bacias sedimentares. A raridade do grupo era um fator
limitante ao estudo. Isto mudou nos ultimos anos, com a descoberta de novas localidades, sendo
que as mais importantes ocorrem nas bacias de Parand (regido de Rio Claro, Estado de Sdo
Paulo), Sdo Luis (Estado do Maranhao) e Acre (regido de Rio Branco). Estas areas apresentam
maior abundancia e variabilidade morfologica.

Atualmente sdo encontrados em (Figura 17):

- Bacia do Parana (cinco localidades, devonianas, permianas e tridssicas), estados de Rio Grande
do Sul, Parana e Sao Paulo;
- Bacia do Parnaiba (uma localidade permiana), Estado do Maranhio;
- Bacia Bauru (uma localidade cretacica), Estado de Sao Paulo;
- Bacia do Araripe (uma localidade juro-cretacica);
- Bacia de Iguatu (uma localidade cretacica);
- Bacia de Sao Luis/Grajaui (duas localidades cretécicas);
- Bacia do Acre, Estado do Acre (uma localidade cenozdica).
As ocorréncias paleozoicas estdo situadas em:
- Bacia do Parana, estados de:

(a) Rio Grande do Sul (Formag¢éo Rio do Rasto, Municipio de Sdo Gabriel),

(b) Parana (Formagdo Ponta Grossa, Municipio de Ponta Grossa; Formagédo Rio do Rasto,
Municipio de Santo Antonio da Platina),

(c) Sao Paulo (Formagao Corumbatai, municipios de Rio Claro e Angatuba);

- Bacia do Parnaiba, Estado do Maranhdo (Formagao Pedra de Fogo, Municipio de Pastos Bons).
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Além das ocorréncias paleozdicas sdo encontrados em:
- Bacia do Parana, Estado do Rio Grande do Sul (Formagdo Santa Maria, Triassico
Médio/Superior, Municipio de Sdo Joaquim do Polésine);
- Bacia Bauru (Estado de Sdo Paulo, Formacdo Adamantina, Campaniano/Maastrichtiano,
Municipio de Santo Anastacio);
- Bacia do Araripe (Estado do Ceara, Formacdo Brejo Santo, Jurdssico Superior/Cretaceo
Inferior, Municipio de Missao Velha);
- Bacia de Iguatu (Estado do Ceard);
- Bacia de Sao Luis/Grajat (Estado do Maranhao, Cretaceo Inferior, Municipio de Sdo Luis);

- Bacia do Acre (Estado do Acre, Mioceno superior/Plioceno inferior).

FIGURA 17. LOCALIZACAO DAS BACIAS SEDIMENTARES BRASILEIRAS QUE APRESENTAM

OCORRENCIAS DE DIPNOIFORMES (WWW.ANP.GOV.BR).
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BACIA DO PARANA

Segundo Milani (1997) a Bacia do Parand é uma vasta regido sedimentar posicionada na
porc¢do Centro-Oriental do continente sul-americano, com um pacote sedimentar-magmatico cujo
intervalo temporal se estende do Neo-Ordoviciano (+ 450 Ma) ao Neo-Cretaceo (£ 65 Ma).

Estabeleceu-se no Neo-Ordoviciano, sobre um embasamento previamente consolidado
pelos processos geotectonicos ligados ao Ciclo Brasiliano. A unidade cratonica basal assenta-se
em uma discordincia de idade Eo/Neo-Ordoviciano. Ocorreram sucessivos episodios de
subsidéncia durante o Fanerozoico, o que permitiram acumulagdes e preservagcdes de seu pacote
sedimentar, totalizando um intervalo temporal com cerca de 385 Ma.

A Bacia do Parana inclui areas situadas em Brasil, Paraguai, Argentina e Uruguai. Trata-
se de uma ampla sinéclise, cuja area ultrapassa 1400000km’ (Milani, 1997).

E composta pelos grupos Rio Ivai, Parana, Itararé, Guata, Passa Dois, S3o Bento e
Rosario do Sul. Como citado previamente as ocorréncias de dipnoicos estdo presentes nos grupos
Paranéd (Formag@o Ponta Grossa), Passa Dois (formagdes Corumbatai e Rio do Rasto) e Rosario

do Sul (Formagdo Santa Maria).

FORMACAO PONTA GROSSA

A Formacgdo Ponta Grossa foi descrita inicialmente para o Estado do Parand e aqui ¢
dividida em trés membros: Jaguariaiva, Tibagi ¢ Sio Domingos.

Segundo Goulart & Jardim (1982 apud Milani, 1997) a Forma¢do Ponta Grossa
(Devoniano Inferior a Superior) ocorre geograficamente a partir do Estado do Parana até os
estados de Mato Grosso e Goids. Sua espessura em superficie ¢ da ordem de 200 m e em sub-
superficie pode alcangar 650 m. E constituida por folhelhos, siltitos localmente carbonosos, com
intercala¢des de arenitos de coloragdo cinza-clara, finos a muito finos (Schneider et al., 1974).

O mais antigo registro de Dipnoiformes para a Bacia do Parand foi descrito por
Fernandes & Carvalho (2002). Trata-se de uma escavagdo tubular vertical (Figura 18), de forma
levemente afunilada e encurvada, de secdo transversal eliptica, apresentando externamente
corrugamentos transversais normais, ou inclinados, em relacdo ao eixo longitudinal. Apresenta
13 cm de comprimento e 5 cm de diametro. Esta estrutura foi encontrada em uma sucessdo de

folhelhos e arenitos da Forma¢do Ponta Grossa, de idade devoniana ¢ ambiente marinho,
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confirmado pelo contetdo fossilifero abundante, constituido por icnofdsseis, escolecodontes,
moluscos, braquiopodos, trilobitas, equinodermos e quitinozoarios (Fernandes & Carvalho,
2002).

Segundo os autores, a auséncia de fdsseis corporais de dipnoiformes e de outros
vertebrados na Formagdo Ponta Grossa, dificulta a atribuicdo definitiva dessa estrutura a
atividade desses animais.

A evidéncia concreta que peixes pulmonados produzem escavacdes sdo os representantes
modernos e as escavagdes fossilizadas com restos de peixes pulmonados no seu interior, prova
de que nem todos os peixes pulmonados sobrevivem ao periodo de estivagdo. Locais com grande
quantidade de escavacdes aumentam potencialmente a possibilidade de se encontrar restos
Osseos associados (Mcallister, 1988).

Romer & Olson (1954) descreveram um grande niimero de escavagdes do Permiano do
Texas, feitas por peixes pulmonados, sendo que alguns continham restos do Género
Gnathorhiza, mas a grande maioria das escava¢des ndo continha material 6sseo associado.
Carroll (1965) descreveu cinco escavagdes que ndo apresentavam material dsseo associado, mas
apresentavam fragmentos de vegetais.

Mas, nem todos os peixes pulmonados atuais produzem escava¢des ¢ nem todos os
peixes que as fazem irdo fazer se o sedimento ndo possuir a consisténcia apropriada e saturagcdo
de umidade, e alguns peixes ndo vivem em ambientes intermitentes e por isso ndo produzem
escavacgoes (Mcallister, 1988).

A tinica maneira de ter certeza de que as escavacdes foram feitas por peixes € encontrar
dentro restos Osseos ou em escavagdes similares na mesma unidade estratigrafica e que esta
possua restos de dipnoiformes. Estruturas similares as conhecidas como as produzidas por
estivagdo de peixes pulmonados sdo suspeitadas de serem produzidas por peixes pulmonados € a
confiang¢a nesta identificacdo e interpretacdo ¢ muito pequena (Mcallister, 1988).

Outras informagdes que podem ser utilizadas na comparag@o entre novas ocorréncias de
escavagdes com as ja descritas na literatura e com as produzidas pelos peixes recentes sio as
estruturas sedimentares e fauna e flora associadas. Estas informa¢des podem colaborar com as

condi¢des ambientais associadas as escavagdes (Mcallister, 1988).

Ocorréncia de Dipnoiformes no Brasil



Carlos Eduardo Vieira Toledo 65

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

FIGURA 18. UFRJ-DG14-1C. ESCAVACAO DE DIPNOIFORMES DA FORMACAO PONTA GROSSA.

ESCALA 2 CM.

FORMACAO CORUMBATAI

A érea de estudo escolhida abrange a regido do Municipio de Rio Claro, na faixa de
afloramento da Formagdo Corumbatai (Grupo Passa Dois), na quadricula de Rio Claro (SF 23-M

I-4), na por¢do Centro-Leste do Estado de Sao Paulo (Toledo, 2001).
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Sao afloramentos da Formagao Corumbatai, em cortes rodovidrios (rodovias SP-310, SP-
191 e estradas vicinais proximas). Além de algumas lavras a céu aberto, para exploragdo de
material argiloso proveniente desta unidade geoldgica.

O acesso para a area pode ser feito, a partir de Sao Paulo, pela Rodovia SP-330
(Anhangiiera), que atravessa a cidade de Sul para Norte, distante 180 km a partir da capital.

A Formagdo Corumbatai constitui o topo do Grupo Passa Dois no Estado de Sao Paulo,
também composto pelas formagdes Irati e Rio do Rasto. Esta Gltima ocorre apenas no Sul do
Pais.

O Grupo Passa Dois aflora especialmente na margem Leste da Bacia do Parand, desde
Santa Catarina até Sao Paulo, proximo ao limite com o Estado de Minas Gerais, onde nao esta
presente. No Estado de Sdo Paulo corresponde a uma estreita faixa, com orientagdo aproximada
Nordeste/Sudoeste.

A Formacgdo Corumbatai corresponde, a grosso modo, a trés outras unidades geologicas,
aflorantes nos estados de Santa Catarina, Parana ¢ Sudeste de Sao Paulo: formagdes Serra Alta,
Teresina e Rio do Rasto (Milani et al., 1994).

A Formagdo Corumbatai ¢ considerada de idade Permiano Superior (Toledo et al., 1997).
Constitui o topo do Grupo Passa Dois no Estado de Sao Paulo, também composto pela Formagao
Irati. A Unidade Rio do Rasto ocorre apenas no Sul do Pais.

A Formagdo Corumbatai ¢ constituida, na base, por siltitos macicos, de coloragdes cinza-
escura ou arroxeada-acinzentada, por vezes avermelhada. Mais raramente por lentes de arenitos
finos e camadas de calcdrios, silicificados ou nd3o, com a presenca de fratura conchoidal
(Maranhao, 1995).

As caracteristicas litologicas e sedimentares da parte inferior da Formagdo Corumbatai
indicam deposi¢do em sistema marinho, de aguas talvez progressivamente mais rasas, em
condi¢des climaticas redutoras (Petri & Fulfaro, 1983).

Nas por¢des médias e superiores a Formag@o Corumbatai ¢ composta por finos ritmitos
de siltitos arroxeados e arenitos finos, as vezes com marcas onduladas e apresentando laminas
lenticulares nestes ultimos, que sdo geralmente ictiofossiliferos. Também ocorrem coquinas de
bivalvios, tal como descrito por Ragonha (1984).

A porcdo superior é resultado da deposicdo em aguas rasas, em condi¢des climdticas
oxidantes, sob influéncias de marés, com freqlientes avangos progradacionais de depositos

litoraneos (Petri & Fulfaro, 1983).
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A espessura da Formagdo Corumbatai ¢ variavel, podendo atingir cerca de 200 m
(Maranhao, 1986).

As estruturas sedimentares mais comuns sdo laminag¢des plano-paralelas, camadas
macigas, marcas onduladas, hummockys, flasers, diques clasticos e gretas de contragdo.

Segundo Souza (1985) os sistemas deposicionais da Formac¢do Corumbatai devem ser
interpretados como marinhos, com depdsitos de (a) alto-mar (offshore), da zona de transi¢do
entre praia (shoreface); (b) mar pouco mais profundo; (c) de planicie de maré progradante; (d) de
barras; (¢) de lagunas. Os dois ultimos de ocorréncia restrita.

Toledo et al. (1997 a) sugerem que o sistema deposicional da Formagdo Corumbatai
provavelmente tenha sido um ambiente marinho plataformal, evidenciado pelas estruturas
sedimentares associadas, tais como gretas de contragdo e estratificacdes cruzadas do tipo
hummaocky.

Wiirdig-Maciel (1975) considerou como Permiano Superior (Kazaniano e Tatariano
inferior) a sedimentacdo da Formacgdo Estrada Nova, modernamente conhcida como Teresina,
Grupo Passa Dois do Sul do Pais.

Thomaz Filho et al. (1976) estipularam, através de datagdes geocronologicas pelo método
Rb-Sr, uma idade de 243 + 14 Ma, correspondendo ao Permiano Superior (Kazaniano) para a
Formagdo Estrada Nova no Sul do Pais, correlacionavel a unidade Corumbatai da porgdo
Nordeste da Bacia do Parana.

Maranhao (1995), através de analises palinoldgicas de material coletado na Rodovia
Castelo Branco, Km 161.5, encontrou espécies relaciondveis ao “intervalo” da zona
Lueckisporites virkkiae de Marques-Toigo (1991). Concluiu por uma idade kazaniana (Permiano
Superior) para os niveis estratigraficos destes materiais palinomorficos.

Em trabalhos mais recentes Toledo et al. (1997 a), Toledo & Bertini (1998) ¢ Toledo &
Bertini (no prelo) noticiaram a existéncia de petalodontes na Formag¢do Corumbatai, o que
auxilia na defini¢do cronologica desta unidade, como definitivamente permiana superior, € nao
tridssica. Petalodontiformes foi um grupo de peixes cartilaginosos que nao ultrapassou o limite
Permiano/Triassico. Além disto, estas ocorréncias permitem a interpretacdo de um sistema
marinho restrito plataformal para estes depdsitos, visto que teriam preferéncias por ambientes
costeiros, durante o Antracolitico.

Trés ocorréncias de Dipnoiformes foram registradas para a Formac¢do Corumbatai.

A primeira localizada na Rodovia Wilson Finardi (SP-191), no cruzamento com a

Rodovia Washington Luiz (SP-310), Municipio de Rio Claro, S 22° 22°55.3” ¢ W 46° 42°43.0”.
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Neste local a Formagdo Corumbatai estd exposta em um afloramento com
aproximadamente 22 m de altura e 200 m de comprimento (Figura 19).

H4 duas sucessdes sedimentares. A inferior com 12 m e a superior com 10 m de
espessura. A segunda apresenta niveis fossiliferos (coquinas e bone-beds).

O afloramento é composto por siltitos avermelhados laminados, intercalados por
pequenas laminas e lentes de arenitos com até 20 cm de espessura. Constituem-se de areia muito
fina, de coloracdo esbranquigada.

Laminagdes ¢ estratifica¢cdes cruzadas truncantes (hummockys) sdo observadas
localmente, tanto nos niveis silticos como também nos areniticos. Comprovam eventos de
tempestades de intensidades varidveis, que podem ser corroboradas devido a presenca de dentes
muito fragmentados e placas dentdrias bastante arredondadas, indicando a existéncia de um

significativo transporte pré-deposicional.

FIGURA 19. VISTA GERAL DO AFLORAMENTO LOCALIZADO NA RODOVIA SP 191.

Ha dois niveis de bone-beds neste afloramento (Figura 20). O primeiro deles, no topo da
exposi¢do, apresenta uma geometria lenticular, espessura com cerca de 3 cm e 30 m de
exposi¢ao horizontal. Ocorrem placas dentarias de Dipnoiformes e Petalodontiformes, dentes e
escamas de “Palaeonisciformes”. Este nivel ¢ composto por um agregado de material fosfatico e
quartzo, com cimentagdo carbonatica. Eventualmente este bone-bed pode estar situado sobre
uma coquina silicificada, composta essencialmente por bivalvios.

Trata-se do mais importante nivel fossilifero do afloramento, devido ao seu contetido

paleoictiologico.
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O segundo nivel est4 localizado na por¢do mediana do afloramento. Com espessura bem
inferior ao primeiro, cerca de 0.5 cm, também apresenta dentes e escamas de
“Palaeonisciformes” e alguns dentes isolados de Xenacanthiformes.

Todo o material paleoictioldgico é preservado por conservagdo parcial. Distribui-se em
uma assembléia composta por aproximadamente 60-70 % de dentes e escamas de
“Palaeonisciformes, placas dentarias de Dipnoiformes e Petalodontiformes e elementos dentérios
de Xenacanthiformes. Os 30-40 % restantes sdo constituidos por siltes e argilas e eventualmente

graos de quartzo.
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FIGURA 20. PERFIL GEOLOGICO DO AFLORAMENTO 1, DETALHANDO O BONE-BED SUPERIOR.
A segunda localidade situa-se na Rodovia Raposo Tavares, Km 209 - S 23° 31°54.4” e W

48° 26°22.2”. Segundo Ragonha (1984) neste afloramento ocorre a maior concentragdo de restos

de Elasmobranchii na Formag¢do Corumbatai, no Estado de Sdo Paulo.
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Trata-se de um corte rodoviario com cerca de 150 m de extensdo horizontal € 7 m de
altura média (Figura 21).

A litologia predominante constitui-se de siltitos e argilitos de coloracdo que varia de
cinza-esverdeada a avermelhada, com intercalagdes de laminas de arenitos muito finos. Ha

intensa matriz carbonatica.

FIGURA 21. VISTA DO AFLORAMENTO LOCALIZADO NA RODOVIA RAPOSO TAVARES, KM 209.

A camada com concentracdo de restos de Elasmobranchii ocorre na por¢do inferior,
possuindo uma espessura com cerca de 5 cm. Compde-se de arenito muito fino, com graos
arredondados e matriz carbonatica. Apresenta diversos fragmentos de eventuais placas dentarias
de Dipnoiformes, dentes conicos alongados de “Palaeonisciformes” e espinhos cefalicos e dentes
isolados de Xenacanthiformes e Hybodontiformes.

A terceira localidade situa-se na Rodovia Ivens Vieira, acesso ao Municipio de Angatuba,
Km 1.2-S23°31°10.5” ¢ W 48° 23°43.2”.

Trata-se de um corte rodovidrio com cerca de 100 m de extensdo horizontal e 5 m de

altura média (Figura 22).

FIGURA 22. VISTA DO AFLORAMENTO LOCALIZADO NA RODOVIA [VENS VIEIRA, KM 1,2.
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A litologia predominante € constituida por intercalagdes de arenitos de coloragdo creme e
siltitos/argilitos cremes a avermelhados.

A camada com concentragdo dos restos de peixes fosseis ocorre na porgdo inferior.
Possui uma espessura com cerca de 30 cm. E composta por arenitos muito finos, com grios
arredondados e matriz carbondtica, possuindo muitos fragmentos de silex. Apresenta placas
dentarias de Dipnoiformes (Figura 23), dentes conicos alongados de ‘“Palaeonisciformes” e

diversos fragmentos de espinhos cefalicos e dentes isolados de Xenacanthiformes.

l1cm

F1GURA 23. URCP.270 E URCP.271, PLACAS DENTARIAS DE DIPNOIFORMES PROVENIENTES DA

FORMACAO CORUMBATAI. REGIA0O DO MUNICIPIO DE ANGATUBA.

Segundo Toledo (2001), o afloramento localizado na Rodovia SP 191 apresenta a maior
diversidade de Dipnoiformes do Estado de Sdo Paulo, e esta variacdo morfoldgica permitiu
distinguir 10 grupos, além daquelas placas dentdrias que ndo puderam ser encaixadas em
nenhum grupo, e outros fragmentos indeterminados. Os agrupamentos foram informalmente
denominados A, B, C, D, E, F, G, H, I e J (Toledo & Bertini, 2000 b).

O Tipo A (Figura 24) apresenta quatro cuspides, sendo caracterizado por uma cuspide
mais desenvolvida e duas outras menores, € uma quarta muito menor que as outras.

A cuspide maior estd localizada na lateral da placa dentéria, ou seja, € a primeira na
regido mais anterior. As placas apresentam coloragdo que varia de cinza clara a escura, as vezes
um pouco avermelhadas/esbranquigadas, exibindo ornamentacao tipica, distribuida sobre toda a
superficie.

O Tipo B (Figura 24) apresenta quatro cuspides, que s@o semelhantes no tamanho, mas a
principal caracteristica ¢ a morfologia da base da placa, em forma de meia-lua. A coloragio varia
de cinza escura a preta e apresenta dois tipos de ornamenta¢do, uma distribuida ao longo da

superficie e a outra nas cuspides.
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O Tipo C (Figura 24) apresenta trés cuspides, onde a mais anterior ¢ a maior, formando
com a base da placa um angulo proximo a 90°. As demais sdo menores que a primeira.

A coloracdo ¢ tipicamente cinza clara e apresenta dois tipos de ornamentacdo, uma
distribuida ao longo da superficie e outra nas cuspides.

O Tipo D (Figura 24) apresenta trés cuspides, onde a central ¢ maior que as laterais, e
estas apresentam quase o mesmo tamanho. A coloracdo varia da cinza clara a escura e a
ornamentacao distribui-se ao longo de toda a superficie da placa.

O Tipo E (Figura 24) apresenta trés cuspides, onde a central é a maior e as laterais s@o
menores.

A mais importante caracteristica desta placa é o comprimento maior que a altura, € uma
das cuspides laterais é menor que as demais, apresentando grande espessura. A coloragdo &
tipicamente cinza escura e apresenta ornamentagdo ao longo de toda a superficie.

O Tipo F (Figura 24) apresenta trés cuspides, onde as duas primeiras possuem quase o
mesmo tamanho. A principal caracteristica ¢ o comprimento maior que a altura, ¢ uma das
cuspides laterais ¢ maior que as demais. A coloragdo varia da cinza escura a preta e apresenta
ornamentacdo ao longo de toda a superficie.

O Tipo G (Figura 24) apresenta trés cuspides, onde as duas laterais estdo mais distantes
da central. A principal caracteristica ¢ o0 comprimento maior que a altura, com um espessamento
na direcdo de uma das cuspides laterais. A coloragdo varia da cinza escura a preta e existe
ornamentacdo ao longo de toda a superficie.

O Tipo H (Figura 24) ¢ tricuspidado, com as duas primeiras ctspides possuindo quase a
mesma altura e a terceira apresentando-se mais afastada.

De maneira geral todas as ctuispides possuem a mesma altura e a principal caracteristica ¢
o comprimento maior que a altura, havendo um espessamento para a cuspide lateral. A coloragao
varia da cinza clara a preta e apresenta dois tipos de ornamentagao, ao longo de toda a superficie
da placa, através de pontos e anéis.

O Tipo I (Figura 24) ¢ tetracuspidado, sendo a quarta ctspide mais desenvolvida que no
B, as quatro cuspides possuindo tamanhos variados. A coloragdo varia do cinza escuro ao preto e
apresenta ornamentagdo ao longo de toda a superficie da placa.

O Tipo J (Figura 24) apresenta quatro cuspides, todas com tamanho variado.

As principais caracteristicas desta placa s3o a extremidade das cuspides voltadas para a

face interna e a base com formato de meia - lua.
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A coloragdo varia do cinza claro/escuro a preto e apresenta ornamentacdo ao longo de

toda a superficie.

2Ccm

FIGURA 24. URCP.261 A URCP.269, PLACAS DENTARIAS DE DIPNOIFORMES PROVENIENTES DA

FORMACAO CORUMBATAI, MOSTRANDO OS MORFOTIPOS IDENTIFICADOS.

FORMAGAO RI0 DO RASTO

White (1908 apud Rohn, 1988) nomeou as Camadas Vermelhas do Rio do Rasto, nome
homoénimo ao rio préximo a se¢do tipo no Estado de Santa Catarina. A incluiu na Série Sdo
Bento e considerou os depositos de Santa Maria, no Rio Grande do Sul, como parte da mesma
seqliéncia.

Com o avango da estratigrafia na Bacia do Parand, a unidade passou a ser chamada de
Formagao Rio do Rasto e situada no topo do Grupo Passa Dois.

Duas ocorréncias sdo registradas para a Formag¢do Rio do Rasto, estados de Parana e Rio

Grande do Sul.
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Ragonha (1989) cita a ocorréncia de placas dentarias de Dipnoiformes no Nordeste do
Estado do Parana, Municipio de Santo Antonio da Platina, Km 42 da Rodovia BR-153. Trata-se
de uma camada de arenito lamitico calcifero, de granulometria muito fina, bem selecionado e
sub-arredondado, coloracdo castanho-avermelhada.

Corresponde a porcao superior da Formacao Rio do Rasto, que na area apresenta cerca de
110 m de espessura (Rohn, 1988). Associadas as placas dentarias de Dipnoiformes sao
encontrados “Palaeonisciformes” quase completos, escamas gandides, 0ss0s cranianos,
lepidotriquias e dentes isolados de Actinopterygii indeterminados e Xenacanthiformes, escamas
cicloides e Conchostraca.

Segundo Richter & Langer (1998), restos de peixes foram coletados em uma localidade
no Municipio de Sdo Gabriel, denominada Posto Queimado, pertencente a Formagdo Rio do
Rasto.

A litologia é composta por conglomerados de coloragdo marrom, com niveis de siltitos
avermelhados friaveis que, segundo Lavina (1991), seriam de origem continental.

A associagdo faunistica é composta por Hybodontiformes (fragmentos de espinho de
nadadeira), Dipnoiformes e “Palaeonisciformes” (escamas romboédricas, osso lamelar e fibras
de sharpe).

O Dipnoiformes (Figura 25) é representado por uma placa dentaria com cerca de 1,98 cm
de comprimento ¢ 0,9 cm de espessura. Apresenta trés cuspides, cujo componente principal € a
petrodentina. Segundo Richter & Langer (1998) seria provisoriamente inserida na Familia
Gnathorhizidae, sugerida por morfologia e idade, que para esta localidade seria Kazaniano-

Tatariano. Possivelmente seria o primeiro registro do grupo na América do Sul.

5mm

FIGURA 25. MCP 4267-PV, PLACA DENTARIA DE DIPNOIFORMES PROVENIENTE DA LOCALIDADE

DE POSTO QUEIMADO.
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FORMACAO SANTA MARIA

A defini¢do das “Camadas Santa Maria” foi proposta de Moraes Rego (1930 apud
Milani, 1997) para pelitos inseridos em uma espessa se¢do dominantemente arenosa. Trata-se de
um pacote de red-beds, cuja area de ocorréncia ¢ restrita ao Sul do Brasil. Caracteriza-se pela
presenca de répteis tridssicos.

Segundo Petri & Fulfaro (1983) a Formacdo Santa Maria corresponde a por¢do mediana
do Grupo Rosario do Sul, também constituido pelas formacdes Caturrita (superior) e Sanga do
Cabral (inferior).

Richter (2001) descreve uma nova localidade fossilifera para Dipnoiformes no Municipio
de Sdo Jodo do Polésine, na Formagdo Santa Maria. A associag¢do faunistica é composta por
escamas de “Palaeonisciformes”, ossos de anfibios e uma placa dentaria dipnoiforme associada a
possiveis 0ssos cranianos.

A placa dentaria (Figura 26) apresenta-se fragmentada, possui quatro cuspides e um
tipico formato ceratodontido, interpretada como inferior esquerda. O fragmento apresenta 11 mm
de comprimento e a reconstitui¢do 20 mm.

Trata-se do segundo registro de Dipnoiformes para o Estado do Rio Grande do Sul e a

primeira vez que ocorre a associacdo dipnoiforme e anfibio para esta unidade geoldgica.

05cm

FIGURA 26. FZB/RS 3464, PLACA DENTARIA DE DIPNOIFORMES PROVENIENTE DA FORMACAO

SANTA MARIA.
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BACIA DO PARNAIBA

A Bacia intracratonica do Parnaiba ¢ sobretudo uma estrutura bacinal paleozdica, cuja
espessura sedimentar chega a 3000 m, sendo que 2500 m sdo depdsitos paleozdicos. E
caracterizada por trés megaciclos de deposi¢ao (Mesner & Wooldridge 1964) relacionados com
transgressdes e regressdes marinhas nos periodos  Siluriano/Devoniano-Carbonifero,
Carbonifero/Permo-Tridssico e Cretaceo.

Segundo Petri & Fulfaro (1983) a seqiiéncia neo-carbonifera/permiana da Bacia do

Parnaiba € constituida pelas formag¢des Piaui, Pedra de Fogo, Motuca e possivelmente Sambaiba.

FORMACAO PEDRA DE FOGO

A Formacgédo Pedra de Fogo foi proposta por Plummer (1946), para designar as camadas
ricas em chert e fosseis de vegetais Psaronius, que afloram no Vale do Rio Pedra de Fogo, entre
os municipios de Pastos Bons e Nova York.

Segundo Cruz et al. (1973) esta unidade pode ser dividida em trés intervalos, inferior,
médio e superior.

O inferior é representado por uma sucessdo de folhelhos e siltitos cinzas e pretos, com
laminag¢des plano-paralelas, intercalados com camadas de arenitos finos esbranquigados providos
de estratificacgdes flaser.

A por¢ao média € representada por arenitos e restos de vegetais (impressoes de folhas).

O intervalo superior representa-se por arenitos cremes a esbranquicados e cinza-
esverdeados finos, macigos ou com estratificacdes plano-paralelas e cruzadas.

Faria Jr & Trunckendrodt (1980) dividiram esta unidade em trés membros.

O Membro Silex Basal, cuja espessura média € de 20 m, ocorre amplamente na bacia e ¢
composto por folhelhos cinzas, marrons e arroxeados, intercalados com bancos dolomiticos de
concregoes silicosas.

O Membro Médio corresponde a arenitos e siltitos que se estendem até as intercalagdes
de folhelhos, com silex contendo brechas intraformacionais. Estas areias apresentam cerca de 44

m de espessura e também pode ser chamadas de Arenito Custodio.
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As brechas intraformacionais marcam o inicio do Membro Superior, também denominado
Trisidela. Apresenta espessura média de 40 m e ocorre principalmente nas por¢des Central e
Oeste da bacia.

Segundo os mesmos autores, a Formacdo Pedra de Fogo foi depositada em ambiente
marinho restrito raso, do tipo epicontinental, parcialmente transicional.

Sdo comuns também troncos silicificados com cerca de 50 cm de didmetro nas porgdes
inferior e superior desta unidade geoldgica, considerados como do Género Psaronius. Além de
restos de pecoptéridas e gimnospermas (Lima Filho, 1998).

O contetdo fossilifero apresenta diferentes grupos de Chondrichthyes [ Xenacanthiformes
e Ctenacanthiformes de acordo com Silva Santos (1946) e holocéfalos segundo Silva Santos
(1990)]. Os Osteichthyes estdo representados por “Palaconisciformes”, Celacanthiformes e
placas dentarias de Dipnoiformes (Silva Santos, 1990). H4 também anfibios labirintodontes
(Prionosuchus plummeri). Ocorrem também estromatolitos, citados por Faria Jr & Truckendrodt
(1980).

Inicialmente os Dipnoiformes coletados foram diagnosticados por Silva Santos (1990)
como pertencentes as familias Sagenodontidae, Lepidosirenidae e Ceratodontidae.

O material descrito por Silva Santos (1990) é proveniente de um afloramento localizado
cercas de 6 Km ao Sul do Municipio de Pastos Bons, na antiga Rodovia Pastos Bons-Nova York.
Procedem de um horizonte composto por delgada camada de brecha com cimento limonitico,
contendo pequenos fragmentos de ossos, dentes, espinhos de nadadeiras, escamas e coprdlitos.
Muitos fbsseis apresentam-se desgastados e fragmentados, indicativos de transporte pré-
deposicional.

A Formagdo Pedra de Fogo aflora quase continuamente nas por¢gdes Centro-Leste, Oeste
e principalmente na faixa Centro-Sul da Bacia do Parnaiba. Apresenta espessura que varia de 25
a 189 m, constatada em sub-superficie.

O contato inferior com a Formag@o Piaui ¢ em geral concordante e o superior, com a
Unidade Motuca, é gradacional.

Lima & Leite (1978) sugerem um ambiente de origem continental lagunar e fluvial, com
contribui¢cdo eolica, ocorrendo incursdes marinhas com ciclos evaporiticos. Variagdo climaticas
de ambientes umido a arido seriam responsaveis por mudangas de ambientes redutor a oxidante.

Mesner & Wooldrigde (1964) sugerem uma idade eo-perminana para a Formacdo Pedra
de Fogo. Baseia-se na presenca dos anfibios labirintodontes, juntamente com assembléias de

polens, ostracodos e peixes. Cruz et al. (1971), através de estudos palinoldgicos, também
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sugerem uma idade Permiano Inferior, baseada em micrdsporos alados. Psaronius é de idade
Permiana (Dolianiti 1972). Segundo Barberena (1972) o anfibio labirintodonte apresenta
caracteristicas primitivas, permitindo admitir Eo-Permiano, refor¢cado pela presenca de
Ctenacanthiformes. Lima & Leite (1978), com base em esporomorfos, organismos de paleoflora
(Psaronius)e paleoictiofauna (Psaronius) confirmam a idade eo/meso-permiana.

Esta unidade seria depositada em condi¢cdes regressivas, pois os peixes foram
considerados marinhos por Ragonha (1978). A lamina de 4dgua seria pouco espessa, devido aos
Ctenacanthiformes.

Os estromatdlitos, que ocorrem em varios niveis, estdo ligados a ambientes marinhos
pouco profundos, inframaré raso e intermaré baixo, com pequena agitacdo de ondas e correntes.
Segundo Faria Jr & Truckendrodt (1980) o carater ecologicamente ciclico da Formagédo Pedra de
Fogo estaria ligado apenas a variagdes periddicas do nivel do mar.

Os vegetais sugerem condigdes terrestres nas regides Leste e Sudeste da bacia, onde
alguns sdo encontrados na posi¢do vertical, o que sugere posi¢do de vida, confirmado pela
presenca de anfibios labirintodontes. Nestas regides haveriam ambientes com planicies baixas e
grande niimero de lagos (Petri & Fulfaro, 1983).

Coimbra (1983) admite a influéncia de marés, baseado na Petrografia Sedimentar e

estruturas sedimentares.

BACIA BAURU

As rochas pertencentes ao Grupo Bauru ocupam a maior parte do Planalto Ocidental de
Sao Paulo, ocorrendo também em Tridngulo Mineiro, Sul de Goias e Sudeste de Mato Grosso.

A base do Grupo Bauru ¢ uma superficie de erosdo pouco irregular. Tanto no Centro-
Leste, como no Nordeste da bacia, sdo freqiientes os contatos entre Formagdo Botucatu e Grupo
Bauru, refletindo altos topograficos ou estruturais na superficie dos basaltos Serra Geral.

A superficie pré-Bauru encontra-se sobre mais de 1500 m de sedimentos no Centro-Leste
da bacia. Esta espessura reduz-se para Nordeste, onde o Cretdceo Superior chega a sobrepor-se
diretamente sobre o pré-Cambriano a Norte do Rio Grande em Minas Gerais (Soares & Landim,

1975 apud Landim et al., 1980).
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Segundo Milani (1997) a Seqiiéncia Bauru localiza-se na por¢do Centro-Norte da antiga
Bacia do Parand. Sucede aos derrames basalticos.

Corresponde a uma se¢do dominantemente areno-conglomerdtica. Assenta-se em
discordancia erosiva sobre os basaltos. Apresenta espessura maxima com cerca de 300 m. Trata-
se de uma unidade dominantemente arenosa, relacionada a um contexto deposicional com grande
contribui¢do de processos aluvio-fluviais e edlicos.

Fernandes & Coimbra (1994) descrevem depdsitos essencialmente arenosos, acumulados
em ambiente fluvial entrelacado, com lagos efémeros e leques aluviais marginais.

E composto pelas formagdes Aragatuba, Adamantina, Sao José do Rio Preto, Uberaba e

Marilia. Além dos Analcimitos Taiuva.

FORMACAO ADAMANTINA

A Formagdo Adamantina foi formalmente proposta por Soares et al. (1979 apud Landim
et al., 1980) como denominacdo a um conjunto de facies cuja principal caracteristica ¢ a
presenca de bancos de arenitos de granulagdes fina a muito fina, de cores rosea a castanha, com
estratificagdes cruzadas e espessura variando de 2 a 20 m.

Alternam-se com bancos de lamitos, siltitos e arenitos lamiticos de cores marrom-
avermelhada a cinza-acastanhada, macicos ou com acamamento plano paralelo grosso, com
marcas de ondas e micro-estratificacdes cruzadas.

E a unidade de maior distribui¢do em superficie. Espessuras maximas da ordem de 160 a
190 m (Landim et al., 1980).

Esta unidade ¢ ricamente fossilifera, apresentando restos de ostracodos, conchostracos,
moluscos, peixes, testudinos, crocodilomorfos, teropodomorfos, sauropodomorfos e mamiferos.

Bertini et al. (1993) registram a ocorréncia da Familia Neoceratodontidae em sete placas
dentarias associadas a Neoceratodus sp. Provenientes de uma pedreira localizada no Municipio
de Santo Anastacio. O material figurado corresponde a um fragmento de placa dentdria com trés

cuspides e cerca de 1 cm de comprimento por 0,6 cm de altura (Figura 27).
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0,25 cm

FIGURA 27. URCP.10, PLACA DENTARIA DE DIPNOIFORMES PROVENIENTE DA FORMACAO

ADAMANTINA.

BACIA DO ARARIPE

A Bacia do Araripe ¢ a mais extensa das bacias interiores do Nordeste do Brasil,
ocupando cerca de 9000 km” (Assine, 1992). Abrange parte dos estados de Piaui, Pernambuco e
Ceara, sendo que a maior parte de sua area ocorre no ultimo. Contém sedimentos paleozdicos e
mesozdicos, sendo estes Ultimos de grande importancia paleontoldgica, devido as ocorréncias de
peixes nos sedimentos do Grupo Araripe, nas formagdes Santana e Exu.

A Formagdo Santana ¢ subdividida nos membros Crato ¢ Romualdo. Estas unidades
representam uma fase marinha na bacia, que iniciou-se com uma sedimentacdo continental
devido a um intenso tectonismo iniciado durante o Cretaceo Inferior, relacionado a deriva dos
continentes (Beurlen, 1967).

Segundo Assine (1992) a Bacia do Araripe ¢ composta por:

- Formacgao Cariri;
- Grupo Juazeiro do Norte (formagdes Brejo Santo, Missdo Velha e Abaiara),
- Formacgéao Barbalha;
- Formacdo Santana;
- Formacao Exu.
Associam-se a seqiiéncias estratigraficas denominadas Paleozoica, Juro-Neocomiana,

Aptiano-Albiana e Albiano-Cenomaniana.

A Formagao Brejo Santo esté associada a Seqiiéncia Juro-Neocomiana.
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FORMACAO BREJO SANTO

A Formacdo Brejo Santo foi definida por Gaspary & Anjos (1964) e sua area de
ocorréncia abrange a porcdo Leste da regido do Araripe. Apresenta espessura de
aproximadamente 450 m. Constitui-se por folhelhos e argilitos vermelhos, silticos, calciferos,
localmente listrados ou manchados de verde claro, entre os quais ocorrem camadas decimétricas
a métricas de arenitos finos a médios e delgadas ldminas de calcario argiloso. Depdsitos ricos em
ostracodos, sendo também comum a presenga de restos de vertebrados como peixes (Assine,
1992).

Segundo Assine (1992) o registro de formas exclusivamente ndo-marinhas indica uma
sedimentacdo continental, em depressdes amplas e rasas, onde se desenvolveram sistemas
aluviais/fluviais/lacustres caracterizados por condigdes oxidantes. Ambientes propicios a
formagdo de camadas vermelhas (red-beds).

Neoceratodus foi noticiado para a Chapada do Araripe com base em uma placa dentaria
superior, proveniente da Formacao Brejo Santo, coletada em um afloramento de corte de estrada,
aproximadamente 10 m da margem esquerda da Rodovia Missdo Velha-Milagres, cerca de 2 km
de Missdo Velha, em direcdo a Milagres, Estado do Ceara (Silva & Azevedo, 1996).

Berthou (1990) atribui idade eo-cretdcica, e Viana & Cavalcante (1989) paleoambiente
flavio/lacustre, para a Formagdo Brejo Santo.

Trata-se do primeiro registro de Dipnoiformes para a Chapada do Araripe.

Segundo Silva & Azevedo (1996) a placa dentaria palatal esquerda alongada possui 40
mm de comprimento por 15 mm de largura (Figura 28). A superficie mastigatéria ¢ convexa,
desgastada, com seis cuspides, sendo que as duas mais posteriores sdo melhor definidas. O
exemplar ¢ alongado, apresentando uma margem convexa, cristas mal definidas e uma

ornamentacio pontuada na superficie oclusal, devido ao desgaste da placa.
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FIGURA 28. MN-4345-V, PLACA DENTARIA DE DIPNOIFORMES PROVENIENTE DA FORMACAO

BREJO SANTO.

BACIA DE IGUATU

As Bacias do Iguatu localizam-se no centro-sul do Estado do Ceard, a cerca de 80
quilometros ao norte da Bacia do Araripe-Cariri (Ghignone et al., 1986) e compreende quatro
sub-bacias geneticamente relacionadas: Iguatu, Malhada Vermelha, Lima Campos e Ico (Ponte
Filho, 1994), perfazendo cerca de 1200 km? (Cavalcanti & Viana, 1992) e espessura méaxima de
1760 metros (Castro, 1999).

As Bacias de Iguatu estdo implantadas sobre a Provincia Borborema e associadas a
grandes lineamentos Brasilianos com orientagdo W-SW. Apresentam configuragdo estrutural de
semi-grabens (Ponte Filho, 1994).

O Grupo Iguatu, composto pelas formacdes Ico, Malhada Vermelha ¢ Lima Campos
(membros Cascudo e Superior), correlaciona-se total ou parcialmente com as demais unidades
litoestratigraficas incluidas na Seqiiéncia Rifte das bacias do Nordeste do Brasil, tais como o
Grupo Rio do Peixe, das bacias de mesmo nome e a Formagao Abaiara da Bacia do Araripe.

Small (1914) foi o primeiro autor a assinalar a Bacia do Iguatu em mapa geoldgico,
correlacionado-a ao Arenito Inferior da Bacia do Araripe.

O Termo Iguatu foi citado pela primeira vez por Oliveira (1940), definindo depdsitos

sedimentares que ocorrem no Municipio de Iguatu, Estado do Ceara.
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Cruz (1961) dividiu esta unidade geoldgica em trés membros. O inferior composto por
arenitos grosseiros e conglomerados; o médio caracterizado por uma litologia variada, onde
predominam arenitos finos e siltitos, ocorrendo subordinadamente calcarios, folhelhos e leitos
conglomeraticos; e o superior, onde predominam arenitos conglomeraticos e arenitos siltosos de
cores variadas.

SUDENE-ASMIC (1967) definiu como Série Iguatu os depositos das bacias Iguatu,
Malhada Vermelha, Lima Campos e Icd, sendo que esta série seria caracterizada por uma
predominancia de facies argilosas com margas.

Cruz & Franga (1970) utilizaram o termo Formacdo Iguatu, caracterizando-a por uma
alternancia de facies argilosas-margosas, dispostas em camadas delgadas e concordantes,
correlacionadas aos sedimentos da Bacia do Rio do Peixe.

Albuquerque (1970), denominou os depodsitos da Bacia do Rio do Peixe como Grupo Rio
do Peixe, que foi subdividido em trés unidades geologicas, a Formag¢do Antenor Navarro,
inferior, composta por arenitos, arenitos conglomeraticos e arcdsios, que apresentam
estratificacdo cruzada e em contato discordante com o embasamento cristalino; Formagao Sousa,
intermedidria, composta por uma alternancia de siltitos e argilitos variados, predominantemente
de coloracdo avermelhada a esverdeada, com estratificagdo plano-paralela e, as vezes, com
intercalagdes de bancos margosos, calcarios e areniticos e Formagdo Rio Piranhas, superior,
constituida por arenitos finos bem cimentados, localmente ferruginosos, de cor cinza, amarelo e
vermelho, com intercalagdes de leitos conglomeraticos.

Campos et al., (1976) estenderam o termo Grupo Rio do Peixe de Albuquerque (1970) a
Bacia Iguatu e as adjacentes.

Ghignone et al., (1986) estabeleceram uma divisdo estratigrafica informal para a Bacia de
Iguatu, na qual as unidades litoestratigraficas foram numeradas de 1 a 4.

Srivastava (1990) definiu a presenga de trés unidades informais, denominadas de Unidade
I, Unidade II e Unidade III.

Cavalcanti & Viana (1992) descrevem para esta bacia as Unidades Inferior, Intermediaria
e Superior, onde os fosseis sdo encontrados nas camadas peliticas da Unidade Intermediaria,
onde foram coletadas escamas de lepidotes, ossos de répteis e peixes, moldes de bivalvios,
conchostraceos, ostracodes e pegadas de dinossauros.

O contetdo fossilifero € composto por associagdes de ostracodos ndo-marinhos,
conchostraceos e restos de ossos do cranio e da cintura escapular, escamas e lepidotriquias das

nadadeiras, pertencentes a Lepidotes iguatuensis, associados a restos de hibodontideos, uma
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placa dentarias de dipnoiformes, além de podlens, esporos e fragmentos vegetais (Voguel, 1976 ¢
1976a; Ponte Filho, 1994), sendo a idade mais provavel neo-Rio da Serra (Ponte et al., 1991),
baseada na biozona de ostracodos NRT-004 e NRT-005, definidas pela espécie-guia Cypridea cf.
C. vulgaris.

A placa dentaria de dipnoiformes citada por Voguel (1976) nunca foi figurada ou descrita

formalmente, sendo seu paradeiro atualmente, desconhecido.

BACIA DE SAO LUiS-GRAJAU

A Bacia de Sdo Luis-Grajau localiza-se em grande parte no Estado do Maranhdo,
ocupando uma area com cerca de 250.000 km?, cujos limites sdo a plataforma da Ilha de Santana
a Norte, Lineamento Tocantins-Araguaia a Oeste, Lineamento Rio Parnaiba a Leste, Arco Capim
a Noroeste, Arco Xambioa-Teresina a Sul (Rodrigues et al., 1990; Gées, 1995; Goes et al, 1999).

Segundo Mesner & Wooldridge (1964) esta estrutura bacinal diferenciou-se durante o
Cretaceo médio, devido as altas taxas de subsidéncia.

Seu preenchimento sedimentar ocorre no intervalo cronoldgico compreendido entre
Aptiano e Mioceno/Plioceno (Klein & Ferreira, 1979; Goes et al., 1999; Goes & Rossetti, 2001),
sendo representado pelas unidades litoestratigrafica denominadas de formacdes Codo, Grajad e
Itapecuru (unidades cretdcicas) (Mesner & Wooldridge, 1964) e pelas formagdes Pirabas e
Barreiras (sedimentos cenozodicos), sendo que a primeira é de distribuicdo restrita (Rossetti,

2001a).

FORMACAO ALCANTARA

A Formagdo Itapecuru foi descrita inicialmente como Formacdo Serra Negra por
Campbell (1949). Corresponde a arenitos avermelhados de granulometrias fina a grossa, com
faixas conglomeraticas, bastante argilosos, com estratificagdes plano-paralelas incipientes e
cruzadas. Ocorrem intercalagdes de argilitos e siltitos argilosos de coloragdo variada, distribuidos
ao longo do Rio Itapecuru, nas proximidades da Cidade de Itapecura-Mirim, no Estado do

Maranh3o.
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Apresenta extensa e continua faixa de exposicdo. Sua espessura aflorante ¢ cerca de 200
m. Em sub-superficie pode alcangar 600 m.

O contato inferior com as formagdes Codé e Grajau é concordante. E recoberta
discordantemente por material argilo-arenoso de idades tercidria/quaternéria.

Rossetti (1997) e Rossetti & Truckenbrodt (1997) subdividiram o que entdo era
conhecida como Formagao Itapecuru, através de caracteristicas litologicas, em 3 intervalos
estratigraficos denominados Unidade Indiferenciada e formagdes Alcantara (Albiano superior a
Cenomaniano inferior) e Cujupe (Turoniano-Terciario Inferior?), reunidas no que passou a ser
chamado de Grupo Itapecuru.

A Formagdo Alcantara foi proposta inicialmente por Cunha (1968) para depdsitos
aflorantes no Municipio de Alcantara, de idade cenomaniana. Corresponde a um pacote
sedimentar com cerca de 30 a 35 m de espessura, composta por arenitos, argilitos e calcarios de
coloragdes marrom achocolatada a cinza esverdeada, gerados por eventos de tempestades com
grande intensidade e correntes de marés, em ambientes shoreface, foreshore, canais de maré e
laguna washover (Rossetti 1997, 2001b). Sdo atribuidos ao preenchimento de um vale estuarino
inciso, com sistema de ilha-barreira, caracterizados pela mistura de faunas de dguas continentais,
marinhas e salobras (Klein & Ferreira, 1979; Rossetti, 2001b) com uma possivel conexdo com
um sistema estuarino dominado por ondas (Rossetti 1997, 2001a).

Lima & Leite (1978) sugerem um ambiente continental acentuadamente fluvial, com
faixas lacustrinas, e de planicies de inundagdo, em clima semi-arido, devido ao carater oxidante
dos sedimentos.

A presenga de calcretes com horizontes paleocarsticos, e fenestras formadas por
dissolugdo meteodrica (regido de Alcantara), indicam alternancias de climas seco a umido
(Rossetti & Toledo, 1996; Rossetti et al., 2001).

Andlises palinologicas apresentam idades entre Albiano superior e Cenomaniano inferior,
com um clima quente com tendéncia a aridez (Pedrdo et al. 1993b; Rossetti, 2001b; Rossetti et
al., 2001).

Ocorre na por¢do Norte da bacia, em cortes de rodoviarios localizados entre as
localidades Pinheiro/Guimariaes e Bacuritiba/Cajapio, e também em varios pontos da Baia de Sdo
Marcos (Rossetti & Truckenbrodt, 1999).

O mais expressivo afloramento desta unidade ¢ a Laje do Coringa (Figura 29) (UTM

234,008 e 7539,685), situada na Ilha do Cajual (Baia de Sao Marcos). Foi descrita pela primeira
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vez por Martins (1996). Retine um grande aglomerado de fosseis retrabalhados, cuja fauna ¢
representada por peixes, crocodilomorfos, dinossauros, além de troncos permineralizados.
Ocupa uma area com cerca de 4 hectares, onde os niveis fossiliferos sdo erodidos pela

acdo das ondas do mar, expondo os fésseis e na maioria das vezes liberando-os da matriz.

FIGURA 29. VISTA GERAL DA LAJE DO CORINGA.

A Laje do Coringa é composta por conglomerados polimiticos laterizados, onde ocorrem
bioclastos de tamanhos centimétricos a decimétricos (Figura 30) compostos por escamas, dentes
e ossos de diversos grupos de vertebrados. Este nivel apresenta coloracdes amarelada a
avermelhada, devido aos o¢xidos de ferro, com forte cimentagdo limonitica. Os fosseis
encontram-se dispersos neste conglomerado e apresentam peso elevado, devido a impregnacdo
por 6xido de ferro. Sdo observados e coletados quando a maré esta baixa.

Segundo Medeiros & Schultz (2001) foram encontrados escamas de Lepidotes, espinhos
de nadadeiras de Hybodontiformes, fragmentos de ossos e lepidotriquias de Mawsonia e placas
dentdrias de Dipnoiformes.

As placas dentdrias apresentam-se isoladas, quase sempre atachadas ao osso e
correspondem a Asiatoceratodus tiguidiensis (Figura 32), Ceratodus africanus (Figura 32),
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Protopterus humei (Figura 32), Archaeoceratodus (Figura 32), além de trés morfotipos (Figura
32) ainda ndo identificados, denominados informalmente de ICA, ICB e ICC, depositados na
colecdo da Universidade Federal do Maranhao.

Outro afloramento na area ¢ a Falésia do Sismito (Figura 31), composta por arenitos, com
estratificagdes cruzadas, que gradam para siltitos, intercalados com dois niveis de conglomerados
polimiticos, onde o inferior ¢ laterizado e o superior ndo. Em ambos ocorrem bioclastos de

tamanhos sub-centimétrico a centimétrico, associados a diversos grupos de vertebrados.

FIGURA 30. DETALHE DA LAJE DO CORINGA ONDE PODEMOS OBSERVAR BIOCLASTOS

LATERIZADOS.

O nivel inferior de conglomerados polimiticos apresenta coloragdes amarelada a
avermelhada, devido aos 6xidos de ferro. O superior possui tonalidades brancas, devido ao
grande nimero de seixos de quartzo leitoso.
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Os materiais apresentam-se bastante fragmentados. Sdo numerosos e variados,
representados por grupos de vegetais, peixes, crocodilomorfos, teropodomorfos,
sauropodomorfos. Apresentam um grande transporte pré-deposicional, sendo retrabalhados de
diferentes areas e idades. Os fosseis originaram-se de depositos pré-existentes, o que implicaria
em um time-averaging (Kowalewski, 1966).

Outra ocorréncia de Dipnoiformes foi registrada por Cunha & Ferreira (1980). Estes
autores descreveram placas dentdrias encontradas juntamente com folhas de angiospermas e
dentes de répteis. Foram coletados nas barrancas do Porto de Itaqui, na Ilha de Sao Luis, nos
sedimentos da Formagdo Itapecuru, de idade cretéacica.

Segundo Cunha & Ferreira (1980) estas placas pertenceriam ao género Ceratodus. Foram
descritas como C. brasiliensis, sendo o holdtipo uma placa mandibular esquerda ¢ o paratipo
uma palatal direita. Apresenta 38 mm de comprimento e 20 mm de altura, com cinco cristas
nitidas quase retas, paralelas, orientadas ligeiramente para tras, com excec¢do da primeira cuspide
que ¢ mais robusta.

Mais tarde esta espécie caiu em sinonimia com relagdo a Ceratodus africanus (Martin,

1984).

FIGURA 31. DETALHE DA FALESIA DO SISMITO.
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Asiatoceratodus tiguidiensis

Foram encontrados até o momento quatro espécimens, sendo trés provenientes da Laje do
Coringa ¢ um da Falésia do Sismito, descritos por Castro et al., 2004.

Trata-se de um Dipnoiformes de pequenas propor¢des, cujas placas dentarias apresentam
forma de tridngulo retangulo, coloracdo avermelhada (devido a impregnacdo com oOxidos de
ferro), cerca de 1 cm de comprimento e sete cuspides bem desenvolvidas. A primeira ctspide
apresenta-se levemente curvada e as demais, retilineas, inclinadas em dire¢do ao bordo lingual.
O sulco entre as cristas ¢ profundo e se inicia na extremidade do bordo lingual (Figura 32).

Ocorre ornamentac¢ao na superficie de trituracao.

Ceratodus africanus

Trata-se da espécie mais abundante na Laje do Coringa, com cerca de trinta placas
dentdrias, quase todas fragmentadas.

Estas placas apresentam formato triangular, quase sempre fundidas ao osso da mandibula,
com sete a nove cuspides bem desenvolvidas, levemente curvadas para tras. As primeiras quatro
apresentam-se quase paralelas. O bordo mesial € curvado e o lingual retilineo e em alguns casos
levemente curvado. Apresenta vales profundos e, entre as trés primeiras cristas, se estendem até
os bordos mesial e/ou lingual. A espessura das placas diminui progressivamente em direcdo a
porcdo distal.

Apresentam coloracdo avermelhada, devido a impregnacdo com O6xidos de ferro, e

ornamentacao na superficie de trituragio.

Protopterus humeli

Trata-se da espécie da Laje do Coringa que possui as maiores € mais robustas placas
dentarias, apresentado grande espessura se, comparadas as outras espécies.

Possuem forma triangular, com quatro a cinco cuispides curtas e espessas. A primeira ¢
bastante robusta, e as seguintes aumentam em altura, culminando na terceira. A partir desta a
altura diminui, chegando ao patamar da segunda.

A coloragdo ¢ tipicamente marrom e apresenta uma ornamentagdo pontuada ao longo da

superficie de tritura¢do, onde também aparecem pequenas depressoes.
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Archaeoceratodus

Foi encontrado até o momento apenas um tnico espécimen pertencente a este género.

Trata-se de uma placa dentarias com seis cuspides, alongada, de coloracdo marrom-
escura, com 57.03 milimetros de comprimento, 21.43 milimetros de altura e espessura de 9,16
milimetros n.a regido da sinfise mandibular. As cuspides sdo pouco desenvolvidas e a espessura
diminui do bordo lingual para o labial. As cristas das cuspides, a partir da segunda, tornam-se
paralelas.

Ocorre ornamentac¢do na superficie de trituracao.

Este material pode ser comparado com uma réplica de Archaeoceratodus djelleh figurado
em Kemp (1997, Figura 5, N. 2, Pg. 718).

Morfétipo ICA

Sdo placas dentérias com quatro ctspides mal definidas, especialmente nas extremidades,
onde sdo arredondadas. As cuspides sdo paralelas e quase sempre perpendiculares ao bordo
lingual, sendo que a primeira inclina-se levemente para a direcdo anterior e a tltima volta-se para
a parte distal. Apresenta perfil oclusal alongado e plano. Ocorre na superficie de trituracdo uma
tipica ornamentacdo, reticulada, que se estende do bordo labial ao lingual, podendo em alguns

casos se ramificar.

Morfétipo ICB

As placas dentarias pertencentes a este morfétipo possuem cinco cuspides pouco
definidas, de extremidades arredondadas e que apresentam praticamente a mesma altura. A
superficie oclusal ¢ alongada e o bordo lingual curvado. Os vales entre as cuspides sdo pouco
pronunciados. As cuspides, exceto primeira e ultima, estdo dispostas paralelamente entre si e
perpendiculares em relagdo ao bordo lingual.

As coloragdes sdo avermelhada a amarronzada e apresenta dois tipos de ornamentagio
bem marcadas, ao longo de toda a superficie de trituragdo. A reticulada, com um niimero maior
de ramificagdes e a pontuada, também visivel na por¢ao reticulada.

A mais importante caracteristica destas placas dentarias ¢ o comprimento muito maior

que a altura. A espessura diminui em dire¢do antero-posterior € a ornamentagao ¢ tipica.
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Em alguns espécimens preserva-se parte do osso mandibular, onde € possivel visualizar a
localizagdo do processo pterygopalatino, posicionado abaixo da quarta clispide e também a

regido da sinfise mandibular.

Morfétipo ICC

O Morfotipo ICC apresenta cinco cuspides. As trés primeiras apresentam extremidades
mais agudas e levemente inclinadas para trds. A quinta ctspide ¢ mais arredondada e mais curta.
A coloragdo ¢ tipicamente marrom-avermelhada, podendo ocorrer algumas coloragdes mais
escuras, tendendo ao preto. Apresentam ornamentacdo ao longo de toda a superficie.

A ornamentacdo dominante é a reticulada, que apesar de irregular, ocorre em toda a
superficie de trituracdo, mas também ocorre a pontuada.

Estas placas dentarias possuem um aspecto triangular, com bordo mesial retilineo. Indica
que a posicao das placas na sinfise mandibular era muito préxima ou até mesmo encontada e o

bordo lingual era curvado.
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FIGURA 32. UFMA 1.40.128, 1.40.73, 1.40.033, 1.40.037, 1.40.039, 1.40.454, PLACAS DENTARIAS

DE DIPNOIFORMES PROVENIENTES DA FORMACAO ALCANTARA. MORFOTIPOS ICA, ICBEICCE

CERATODUS AFRICANUS (1), ARCHAEOCERATODUS (2), ASIATOCERATODUS TIGUIDIENSIS (3) E

PROTOPTERUS HUMEI (4). ESCALA 2 CM E PARA O ESPECIMEN 3 1 CM.
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BACIA DO ACRE

Caputo et al. (1971 apud Santos, 1984) propuseram a revalidagdo do termo criado por
Moraes Rego (1930 apud Santos, 1984), elevando a Série Solimdes a categoria de formagao,
para a cobertura sedimentar que recobre grande parte dos estados de Acre e Amazonas, de idade
Paleoceno ao Pleistoceno.

A Formagdo Solimdes ocupa uma area com cerca de 1000000km? em territdrio brasileiro,
ndo ocorrendo a Leste do Alto de Purus.

Maia et al. (1977 apud Santos, 1984) reconheceram a existéncia de duas biozonas na
Formagao Solimdes, uma miocénica e outra pliocénica.

Segundo Latrubesse et al. (1997) sedimentos terciarios recobrem quase a totalidade da

Amazonia Ocidental. Estdo associados a Formacdo Solimdes.

FORMACAO SOLIMOES

Esta unidade ¢ composta por arenitos, siltitos e argilitos de origem continental. Apresenta
espessura maxima de 70 m em afloramentos, mas em sub-superficie pode chegar a 1800 m.
Aflora ao longo dos rios Acre, laco, Purus, Jurud e Moa.

Podem ser identificadas duas facies. Uma de alta energia (Féacies de Canal) composta por
arenitos com pequena quantidade de cascalho, de coloragdes avermelhada a marrom, com
estratificacdes cruzadas. Outra de baixa energia (ambientes flodplain-lacustrine-paludal),
composta por argilitos de coloracdes cinza a verde e siltitos com laminag¢des plano-paralelas a
estruturas macigas (Latrubesse et al., 1997).

Silva Santos (1987) descreveu Lepidosiren megalos (Figura 33), baseado em esqueleto
cefalico parcial e cinco placas dentarias. Este material é proveniente dos estratos cenozoicos
(Terciario-Mioceno superior ?) que afloram nos vales dos rios Jurué e Purus, Estado do Acre.

Este material estd depositado no Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo e
quatro das cinco placas no Departamento Nacional de Produ¢@o Mineral.

O esqueleto cefalico é composto por neurocranio parcialmente preservado, a denticdo
superior, o ramo mandibular direito com a denticdo e uma placa dentéria palatal direita. Foram

coletados em um barranco do Rio Purus, cuja localizacdo aproximada ¢ 09°19’S, 70°20°W°.
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Este achado contribui para o conhecimento da estrutura craniana dos Lepidosirenidae
fosseis.

Trata-se de um Dipnoiformes de grandes proporcdes, que devido as medidas dos fosseis,
poderia ter cerca de 2 m de comprimento. A placa féssil € cerca de quatro vezes maior que o
Lepidosiren vivente, cujo comprimento total é por volta de 50 cm. As placas dentarias
apresentam trés cuspides, que se irradiam como um leque, comprimento com cerca de 4 cm e

cranio possuindo aproximadamente 10 cm de longitude (Silva Santos, 1987).

FIGURA 33. UFAC 2651, 3448, 2588, 1589, 4318, PLACAS DENTARIAS DE DIPNOIFORMES

PROVENIENTES DA FORMACAO SOLIMOES.

As diferengas entre as placas fosseis e as recentes sdo inexpressivas, com pequenas
variagdes angulares. A diferenga principal esta no tamanho. Entretanto as distingdes osteologicas
sd0 mais marcantes.

Segundo Silva Santos (1987) o gigantismo ndo se restringe apenas a este Dipnoiformes.
Também foram coletadas escamas de Osteoglossoidei de grandes proporgdes.

Gigantismo ¢ observado em varios representantes da fauna terciaria da Amazonia, como
em peixes, répteis e mamiferos.

Apesar deste Dipnoiformes apresentar gigantismo, outros associados a este género, ¢ de
idade semelhante, coletados em Eoceno da Argentina e Oligoceno da Africa, exibem tamanhos

similares a espécie atual Lepidosiren paradoxa. Mas os representantes deste género na
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Amazonia, de idade Mioceno superior/Plioceno, eram de grandes propor¢des, como citado
acima.

Varios afloramentos foram visitados, tanto em cortes rodoviarios como nas barrancas do
Rio Purus, expostos apenas no periodo de seca. Destacam-se aqueles onde foram encontradas
placas dentarias:

Afloramento em corte rodovidrio localizado na Rodovia BR-364, Km 29 (sentido
Tarauaca-Feijo), UTM 336,466 ¢ 9095,990, entre os municipio de Feijo e Tarauaca, com cerca
de 100 m de extensdo e 20 m de altura (Figura 34).

O corte rodoviario apresenta siltitos e argilitos com coloragdes que variam do esverdeado
ao amarronzado. S3o macicos, eventualmente com laminagdes plano-paralelas. Apresentam-se
bioturbados, localmente oxidados com bolas de argila retrabalhadas, intercalados com arenitos
finos aparentemente sem estruturas e friaveis.

Foram encontrados neste afloramento restos de Purusaurus (cranio parcial, ramo
mandibular direito e varios dentes), um elemento craniano completo de Gavialidae, mandibula
de Crocodilidae, placa dentaria de Dipnoiformes (Figura 35), vértebras de aves e mamiferos,
pincas de crustaceos e fragmentos de peixes (restos cranianos e elementos vertebrais).

Existem dois niveis fossiliferos, compostos por siltitos esverdeados levemente oxidados.
Sao macicos, com fraturamento conchoidal, sendo que o basal apresenta material mais completo

e melhor preservado.

FIGURA 34. VISTA GERAL DO AFLORAMENTO LOCALIZADO NA RODOVIA BR-364, KM 29.
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FIGURA 35. DETALHE DE PLACA DENTARIA DE DIPNOIFORMES, COLETADA NO AFLORAMENTO DA
BR-364, KM 29.

O Sitio Talisma (UTM 336,466 e 9095,990) localiza-se na margem direita do Rio Purus,
com dois niveis fossiliferos.

No nivel inferior foram coletados um Caiman brevirostris completo (cranio com cerca de
20 cm e pds-cranio aproximadamente 1 m de comprimento). Além de dentes, varias vértebras e
osteodermos de crocodilomormos fosseis, possivelmente associados a Purusaurus, Gavialidae e
Aligatoridae. Acrescentem-se fragmentos de carapagas de testudinos.

No nivel superior vértebras de ofidios, fragmentos de peixes, dentes de roedores e
vértebras de mamiferos indeterminados.

O afloramento ¢ composto por siltitos e argilitos com coloragdes que variam do
branco/esverdeado ao marrom (Figura 36). Sdo macicos e fraturados, localmente apresentando

pelotas de argilitos retrabalhadas e manchas de oxidagao.

Ocorréncia de Dipnoiformes no Brasil



Carlos Eduardo Vieira Toledo 97

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

FIGURA 36. VISTA GERAL DA LOCALIDADE DE SiTIO TALISMA.

A localidade de Sitio Talismad a montante (Figura 37) situa-se na margem direita do Rio
Purus, cerca de 300 m da primeira.

Apresenta basicamente as mesmas litologia e disposi¢do das camadas do Sito Talisma. O
afloramento compde-se por siltitos e argilitos com coloragdes que variam do branco/esverdeado
ao marrom. S30 macigos e fraturados, localmente apresentando pelotas de argilitos retrabalhadas,
manchas de oxidagdo e 6xido de manganés.

Foram coletados uma mandibula de Gavialidae, ossos indeterminados, duas placas
dentarias de Dipnoiformes (Figura 38), fragmentos de carapacas e plastrdes de testudinos, dentes

isolados e osteodermos de crocodilomorfos, vértebras de peixes e ofidios.
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FIGURA 37. VISTA GERAL DA LOCALIDADE DE SITIO TALISMA A MONTANTE.

FIGURA 38. DETALHE DE PLACAS DENTARIAS DE DIPNOIFORMES COLETADAS NA LOCALIDADE DE

SIiTIO TALISMA A MONTANTE.

O Sitio Toma Cuidado (UTM 336,466 e 9095,990) (Figura 39) localiza-se na margem
esquerda do Rio Purus, com cerca de 250 m de extensdo, onde quase no final da exposi¢do, ao
nivel da dgua, afloravam ossos diversos de crocodilomorfos como vértebras, fémures, imeros,

mandibulas, dentes e osteodermos.
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Apresenta siltitos e argilitos com coloragdes que variam do esverdeado ao amarromzado.
Sdo macigos, fraturados e preenchidos por calcita, localmente apresentando pelotas de argilitos
retrabalhadas, manchas de oxida¢do e 6xido de manganés.

Logo acima do nivel da 4gua ocorre uma camada lenticular com cerca de 30 cm de
espessura, de um fluxo de lama, com grande concentragdo de material fosfatico composto por
vértebras e escamas de peixes, elementos vertebrais, dentes e osteodermos de crocodilomorfos

menores, além de fragmentos indeterminados.

FIGURA 39. VISTA GERAL DO SiTIO TOMA CUIDADO.

As placas dentarias de Lepidosiren megalos apresentam forma triangular e as ctspides

encontram-se levemente curvadas para trés.
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ANALISE ESTATISTICA

Inventarios bidticos tradicionalmente resultam em matrizes onde se registram presenga
ou abundancia de cada espécie em um dado local ou ambiente. Como estas matrizes podem
facilmente ultrapassar varias dezenas de espécies e algumas dezenas de locais, a visualizagdo dos
padrdes de ocorréncia, e co-ocorréncia das morfotipos pelos ambientes ou locais, é uma tarefa
dificil.

Em muitas ocasides dispde-se ainda de variaveis ambientais dos locais, e assim deseja-se
também correlacionar as distribui¢gdes das espécies com caracteristicas do meio.

Para explorar estes padrdes de uma maneira analitica e quantitativa foram criados muitos
procedimentos estatisticos exploratorios, conhecidos em seu conjunto como analises

multivariadas (Gauch, 1982; Pielou, 1984; Manly, 1994; Jongman et al., 1995).

As analises multivariadas objetivam reduzir um grande nimero de varidveis a poucas
dimensdes, com o minimo de perda da informacgao, permitindo a detec¢do dos principais padroes
de similaridade, de associacdo e de correlagdo entre as variaveis. Estes métodos podem ser
usados para qualquer conjunto de objetos ou entidades das quais se tenham tomado vérias
medidas e, de fato, alguns deles foram criados ou desenvolvidos no dmbito de outras ciéncias,
como Taxonomia, Antropologia Fisica, Sociologia e Psicologia (Sneath & Sokal, 1973; Dillon &

Goldstein, 1984; Manly, 1994).

A despeito do uso de andlises multivariadas, em diversas areas de conhecimento, ha
poucas iniciativas para padronizd-las e, muitas vezes, os mesmos procedimentos recebem
designacdes diferentes meramente por razdes historicas e devido a falta de didlogo
interdisciplinar (e.g. Dillon & Goldstein, 1984; Bernstein et al., 1988; Manly, 1994).

Além disto, embora os procedimentos estatisticos sejam os mesmos, hd diferencas
importantes nos protocolos de andlise e nas questdes enfatizadas, e raramente uma Unica area de
conhecimento esgota todo o potencial das analises multivariadas que utiliza.

A ferramenta utilizada nesta investigagdo foi a Andlise Multivariada, composta por
analises de Agrupamento, Componentes Principais e Correspondéncias.

O processamento multivariado foi separado por unidade litoestratigrafica e sendo

também apresentada uma andlise final com toda a assembléia.
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A metodologia utilizada foi a mesma utilizada na assembléia fossilifera estudada por
Toledo et al. (1998, 2000) ¢ Toledo (2001), composta por placas dentarias, provenientes de um
bone-bed da Formagao Corumbatai, localizado nos arredores do Municipio de Rio Claro.

O objetivo basico desta andlise é propor um agrupamento para materiais ainda ndo
descritos formalmente, com base na grande variagdo morfoldgica observada nos espécimens,
levando em consideragdo as diversas varidveis obtidas na morfometria dos fosseis.

A hipdtese desse trabalho ¢ que o valor absoluto dos angulos, observados nas placas
dentérias de Dipnoiformes (variaveis 1-16, Figura 40), ndo varia com o desenvolvimento do
animal. A varia¢do observada no numero de cuspides corresponde a espécies diferentes, o que
possibilitaria estabelecer uma série de parametros para a analise.

Nao foram estabelecidas diferencas entre as placas dentdrias localizadas na maxila
(superior) e na mandibula (inferior).

No caso desta hipdtese ndo ser verdadeira, o uso desta ferramenta ndo seria possivel na
presente analise.

Inicialmente foi realizada uma classificagdo manual, baseada nas observagdes das
caracteristicas das placas dentarias: nimero, ornamentacio, forma, desenvolvimento e orientagdo
das cuspides, propondo grupos compostos pelo conjunto de amostras semelhantes.

Em seguida foi necessario selecionar as variaveis que poderiam ser utilizadas e obter seus

respectivos valores. Para tal foram medidas 22 variaveis (Figura 40), identificadas abaixo:

1- Angulo formado entre os eixos das 1° (primeira) e 2° (segunda) cuspides

2- Angulo formado entre os eixos das 2° (segunda) e 3° (terceira) cuspides

3- Angulo formado entre os eixos das 3° (terceira) e 4° (quarta) ctspides

4- Angulo formado entre os eixos das 1° (primeira) e 3° (terceira) cuspides

5- Angulo formado entre os eixos das 1° (primeira) e 4° (quarta) cuspides

6- Angulo formado entre os eixos das 2° (segunda) e 4° (quarta) cuspides

7- Angulos internos formados entre as laterais das 1° (primeira) e 2° (segunda) cuspides
8- Angulos internos formados entre as laterais das 2° (segunda) e 3° (terceira) cuspides
9- Angulos internos formados entre as laterais das 3° (terceira) e 4° (quarta) cuspides
10- Angulos internos formados entre as laterais das 1° (primeira) e 3° (terceira) clispides
11- Angulos internos formados entre as laterais das 1° (primeira) e 4° (quarta) ctspides
12- Angulos internos formados entre as laterais das 2° (segunda) e 4° (quarta) ctspides

13- Angulo da crista da 1° (primeira) cuspide
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14- Angulo da crista da 2° (segunda) ctspide
15- Angulo da crista da 3° (terceira) ctispide
16- Angulo da crista da 4° (quarta) cuspide
17- Peso

18- Numero de cuspides

19- Comprimento total

20- Altura total

21- Espessura

22 — angulo formado entre o eixo da 1° (primeira) e da ultima cuspide.

Figura 40: Varidveis da Analise Estatistica.

Apoés este levantamento inicial foram feitos testes estatisticos para verificar qudo
significativa eram estas varidveis e saber a influéncia de cada uma na analise. Era importante o

conhecimento se uma variavel poderia ser retirada da andlise, sem alterar o resultado obtido.
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DIPNOIFORMES DA FORMACAO CORUMBATAI

Para estas andlises foram utilizadas as placas dentarias de Osteichthyes Dipnoiformes,
coletadas na Formagdo Corumbatai, Estado de Sao Paulo.

A variacdo morfoldgica permitiu distinguir 10 grupos, além daquelas placas dentérias que
ndo puderam ser encaixadas em nenhum grupo, além de outros fragmentos indeterminados. Os
agrupamentos foram informalmente denominados A, B, C, D, E, F, G, H, I e J (Toledo &

Bertini, 2000 b; Toledo, 2001).

ANALISE ESTATISTICA MULTIVARIADA

O objetivo deste encaminhamento analitico foi verificar a validade dos grupos
inicialmente descritos com base na morfometria, através da Analise de Agrupamento. Com isto
extrair o significado estatistico dos agrupamentos observados.

Para estabelecer a correlagdo entre os elementos que variavam precedeu-se a Andlise de
Agrupamento, utilizando-se o Coeficiente de Pearson entre variaveis e a Distancia Euclidiana
entre amostras.

Utilizou-se para tanto o software MVSP Plus, versdo 3.1 para Windows 98.

Apoés a Andlise de Agrupamento foram efetuadas as andlises de Componentes Principais
e de Correspondéncia. Os valores resultantes sdo mostrados em graficos e tabelas, com seus
respectivos autovalores e autovetores.

Para este conjunto de dados,

- as variaveis 1, 2,4, 7, 8, 10, 13, 14 e 15 correspondem a medidas de angulos,
- a variavel 17 corresponde a medida de peso expressa em gramas,
- a variavel 18 corresponde ao nimero de cuspides;

- as variaveis 19, 20 e 21 correspondem a comprimentos expressos em centimetros.

Analise de Agrupamento

No Gréfico 1 podemos observar que existem dois conjuntos de variaveis.

O primeiro conjunto ¢ composto pelas variaveis 17, 19, 20 e 21.
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O segundo conjunto ¢ constituido pelas variaveis 1, 2, 4, 7, 8, 10, 13, 14 e 15. Este ¢
representado por aquelas que representam medidas angulares.

Os grupos ndo apresentam correlacdo entre si. Implica que os grupos formados por
angulos ndo variam em relacdo aquele formado pelas medidas de comprimento, altura, espessura
e peso. Mais uma vez confirma a hipotese de que as medidas angulares ndo variam com idade e
tamanho dos espécimens. Observa-se, entretanto que existe uma correlagdo intragrupo.

No segundo grupo, as variaveis mais importantes sdo aquelas ligadas as 2* (segunda) e 3?
(terceira) cuspides (1, 2,4, 7, 8, 10, 14 e 15).

No Grafico 2, utilizando-se todas as variaveis, observam-se no nivel 3 trés grupos, sendo
o primeiro formado pelas amostras do tipo H, o segundo apresenta uma mistura de amostras,
predominando os tipos C, D e J e o terceiro, constituido pelas amostras dos tipos A, B e I. Este
pode ainda ser subdividido em 3 subgrupos, sendo constituidos pelas amostragens
respectivamente dos tipos H, A, Be .

No Gréfico 3, utilizando-se apenas as variaveis angulares, tornam-se mais evidentes os
subgrupos constituidos pelas amostras dos tipos D, H,BeJ,e Ae L.

O subgrupo composto pelos tipos F e G ¢ comprovado pelas andlises de Componentes

Principais e de Correspondéncia, do conjunto de dados tricuspidados.

UPGMA

21
_|: 17

02 0 02 04 06 08 1

Pearson Coefficient

Grafico 1: Dendograma mostrando a relagdo entre as variaveis.
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Anélise de Componentes Principais

Na Tabela 3 podemos observar o conjunto de autovalores que explicam o agrupamento
obtido, juntamente com a porcentagem acumulada. Os trés primeiros eixos sdo 0s mais
explicativos, correspondendo a 90,251%.

Na Tabela 4 s3o apresentados os autovalores, para todas as varidveis. Os valores
destacados correspondem aqueles para a variavel mais importante, em relagdo ao eixo.

Os graficos 4 e 5 mostram a distribuicdo das amostras, incluindo a espacial, em relagao
aos trés principais eixos. Neste dois graficos podemos observar quatro grupos.

O primeiro composto por amostras do Tipo H.

O segundo por amostras de tipologias A e L.

O terceiro pelas amostras do tipo J.

O quarto composto por amostras dos tipos F e G.

Os dois primeiros grupos sao mais faceis de visualizagao.

O Gréfico 5 separa dois conjuntos. O superior de placas dentarias tetracuspidadas e o

inferior das tricuspidadas.

Tabela 3. Conjunto de autovalores, que explicam o agrupamento obtido para o conjunto de dados

de Placas Dentarias Geral.

Fixol Fixo2 Eixo3 Eixo4 Eixo5 Eixo6 Eixo7

Autovalores 2,182 0,894 0,363 0,108 0,071 0,052 0,036
Porcentagem 57,275 23,459 9,517 2,828 1,86 1,36 0,952
Porcentagem

Acumulada 57,275 80,734 90,251 93,079 94,94 96,3 97,252
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Tabela 4. Conjunto de autovalores, que explicam o agrupamento obtido para o conjunto de dados

de Placas Dentarias Geral, onde a varidvel mais importante est4 assinalada.

Fixo 1 Eixo 2 Eixo3 Eixo 4

Eixo 5 Eixo 6 Eixo 7

Variavel 1 -0,012
Variavel 2 -0,008
Variavel 4 -0,035
Variavel 7 0,006
Variavel 8 -0,025
Variavel 10 0,004
Variavel 13 -0,012
Variavel 14 -0,017
Variavel 15 -0,022
Variavel 17 0,923
Variavel 18 0,195
Variavel 19 0,125
Variavel 20 0,303
Variavel 21 -0,012

0,55 -0,436
0,219 -0,079
0,05 0,319
0,456 0,184
0,254 0,354
0,549 0,137
0,175 0,014
0,15 0,333
-0,073 0,624
0,031 -0,003
-0,108 0,094
0,051 -0,079
0,004 0,088
0,55 -0,436

0,287
0,319
0,26
-0,484
0,258
0,037
-0,541
-0,09
0,14
-0,087
-0,057
0,148
0,306
0,287

0,129
0,123
-0,334
-0,036
0,482
-0,398
-0,087
0,542
0,164
0,007
0,082
0,314
0,179
0,129

0
0,01
0,195
-0,353
0,126
0,086
0,124
-0,026
0,09
0,34
-0,494
-0,041
-0,655
0

0,344
0,08
-0,491
-0,119
-0,035
-0,018
-0,057
-0,046
0,509
0,061
0,297
-0,474
-0,191
0,344

Axis 2

PCA case scores
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Grafico 4. Grafico de distribui¢do das amostras (grupos propostos) em relagdo as duas

componentes principais.
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Grafico 5. Grafico de distribui¢do das amostras (grupos propostos) em relagdo as duas

componentes principais.

Analise de Correspondéncia

Na Tabela 5 podemos observar o conjunto de autovalores que explicam o agrupamento
obtido, juntamente com a porcentagem acumulada. Os trés primeiros eixos sd0 0s mais
explicativos, correspondendo a 84,639%.

Na Tabela 6 sdo apresentados os autovalores, para todas as variaveis. Os valores
destacados correspondem aqueles para a variavel mais importante, em relagdo ao eixo.

Os graficos 6 e 7 mostram a distribui¢do das amostras, incluindo a espacial, em relagdo
aos trés principais eixos.

O Grafico 6, 8 ¢ 9 apresentam dois grupos, o superior das placas dentarias tricuspidadas e

o inferior das tetracuspidadas.
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O Grafico 7 mostra a presenga de dois grupos. O primeiro composto pelas amostras dos

tipos A, B, I e J. O segundo pelas amostragens dos tipos F, G e H.

Tabela 5. Conjunto de autovalores, que explicam o agrupamento obtido para o conjunto de dados

de Placas Dentarias Geral.

Eixol Eixo2 Eixo3 Eixo4 EFEixo5 Eixo6 Eixo7

Autovalores

Porcentagem

0,063 0,03 0,008 0,006 0,004 0,003 0,002
52,577 25,316 6,745 4,568 3,298 2,127 1,439

Porcentagem Acumulada 52,577 77,893 84,639 89,207 92,505 94,632 96,071

Tabela 6. Conjunto de autovalores, que explicam o agrupamento obtido para o conjunto de dados

de Placas Dentarias Geral, onde a varidvel mais importante esta assinalada.

Eixol Eixo2 Eixo3 Eixo4 Eixo5 Eixo6 Eixo7

Variavel 1
Variavel 2
Variavel 4
Variavel 7
Variavel 8
Variavel 10
Variavel 13
Variavel 14
Variavel 15
Variavel 17
Variavel 18
Variavel 19
Variavel 20
Variavel 21

-1,31 2,472 -1,017 0,01 -0,244 1,06 -0,772
-0,893 0,843 -1,822 0,784 0,978 0,247 -1,097
-0,506 -1,24 -0,893 0,675 1,656 -2,436 -1,227
-0,764 0,229 1,249 0,155 0,048 0,248 1,151
-0,619 -0,52 -0,338 0,397 -1,509 -0,183 -0,562
-0,739 0,271 0,103 0,552 0,521 -0,081 1,421
-0,923 0,453 3,587 -1,235 1,321 -0,892 -1,512
-0,546 -0,775 0,573 -0,167 -2,208 -0,057 -1,257
-0,17 -2,435 -0,163 1,089 0,095 1,639 0,74
2,044 0,739 0,508 1,341 -0,119 -0,074 -0,329
0,783 -0,457 -0,141 -1,851 0,454 1,218 -0,739
0,691 0,516 -0,849 -1,722 -1,646 -2,434 1,826

0,6 -0,179 -0,628 -0,984 0,637 0,234 0,38

-1,31 2,472 -1,017 0,01 -0,244 1,06 -0,772
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Grafico 6. Grafico de distribui¢do das amostras (grupos propostos) em relagdo as duas

componentes principais.

CAjoint plot
13

36—

AA
Ve
Wc
e

Axis 3

A
A
oo
o

-} Variables

Axis 2

Grafico 7. Grafico de distribui¢do das amostras (grupos propostos) em relagdo as duas

componentes principais.
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Grafico 8. Grafico de distribuicdo das amostras em relagdo as duas componentes principais,

obtido pelo sotware Statistica 5.5.
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Grafico 9. Grafico de distribuicdo das amostras, em relacdo as duas componentes principais,

obtido pelo sotware Statistica 5.5.
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Para este conjunto de dados, a Analise de Agrupamentos mostrou a presenca de
subgrupos, comprovados pelas andlise multivariadas nos outros conjuntos de dados tricuspidados
e tetracuspidados. Podem indicar a separagdo de individuos juvenis.

A Analise de Componentes Principais mostrou a presenca de quatro grupos, observados
no Grafico 4.

A Analise de Correspondéncia (Grafico 7), mostrou apenas a presenca de dois grupos.

Tanto a Andlise de Componentes Principais, como aquela de Correspondéncia, separam

fortemente os conjuntos tricuspidados dos tetracuspidados.

DIPNOIFORMES DA FORMACAO ALCANTARA

As variaveis utilizadas nesta analise foram as mesmas usadas para os Dipnoiformes da
Formagdo Corumbatai. Foi incluida a Varidvel 22 (angulo formado entre os eixos da primeira e
da ultima cuspides) e descartadas as caracteristicas variantes peso e espessura. Justifica-se
porque as placas dentdrias apresentam-se impregnadas por 6xidos de ferro e quase sempre estio
fundidas aos ossos maxilares ou mandibulares.

A assembléia é composta por placas dentarias de coloragdes amarronzada a avermelhada,
com quatro, cinco, seis, sete, oito e nove cuspides. Foram coletadas em um afloramento
localizado na Ilha do Cajual (Estado do Maranhdo), onde também verificou-se uma grande
variabilidade morfoldgica.

Esta variagdo morfoldgica permitiu distinguir trés grupos. Além daquelas placas dentarias
que nao puderam ser encaixadas em nenhum grupo, de outros fragmentos indeterminados, trés
espécies conhecidas (Ceratodus africanus, Asiatoceratodus tiguidienses e Protopterus humei) e
um género conhecido (Archaeoceratodus).

Os agrupamentos foram informalmente denominados ICA, ICB ¢ ICC.
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ANALISE ESTATISTICA MULTIVARIADA

Para estabelecer a correlacdo entre as variaveis precedeu-se a Analise de Agrupamento,
utilizando-se o Coeficiente de Pearson entre variaveis e a Distancia Euclidiana entre amostras.

Utilizou-se para tanto o software MVSP Plus, versdo 3.1 para Windows 98 e Statistica
versdo 5.5.

Apos a Analise de Agrupamento foram efetuadas as analises de Componentes Principais
e de Correspondéncia. Os valores resultantes sdo mostrados em graficos e tabelas, com seus

respectivos autovalores e autovetores.

Andlise de Agrupamento

Para este conjunto de dados as variaveis 1, 2, 3,4, 5,6, 7, 8,9, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16
e 22 correspondem a medidas de angulos, as varidveis 19 e 20 a comprimentos expressos em
milimetros.

No Gréfico 10 podemos observar que existem trés conjuntos de variaveis.

O primeiro € composto pelas variaveis 19 e 20.

O segundo pelas variaveis 7, 8, 9, 10, 11, 12, 14, 15 e 16.

O terceiro ¢ representado pelas variaveis 1, 2, 3,4, 5,6, 7 e 22.

Os dois ultimos conjuntos agrupam as varidveis angulares.

Os grupos apresentam baixos valores de correlagdo. Observa-se entretanto que existe
uma correlagdo intragrupo.

No Grafico 11 observa-se que as placas de Asiatoceratodus tiguidiensis estio bem
separadas das demais.

No nivel 10 podemos observar trés grupos. O primeiro é composto basicamente pelas
placas dentarias de Ceratodus africanus, o segundo pelos morfotipos ICB, ICC e por

Archaeoceratodus e o terceiro pelos morfotipos ICA, ICB e por Protopterus humei.
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GRAFICO 10. DENDOGRAMA MOSTRANDO A RELACAO ENTRE AS VARIAVEIS.

UPGMA

Asi3
Asi2
Asil
ICA2
Afr7

L —
E Afr5
Afrd

ICCz
Afré
Afr8
Afr3
Arch
—1___ cez
ICB4

—L

ICC:z
—1___ At

ICA1

ICCE
ICC4
ICC1
Afrl(
Afr2

ICBS

B ey s—
ICA3

Prot
ICA4
Afrl

[ T T T T I
60 50 40 30 20 10

o-

Euclidean

GRAFICO 11. DENDOGRAMA MOSTRANDO A RELACAO ENTRE AS AMOSTRAS, ONDE FORAM

UTILIZADAS TODAS AS VARIAVEIS.
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Anéalise de Componentes Principais

Na Tabela 7 podemos observar o conjunto de autovalores que explicam o agrupamento
obtido, juntamente com a porcentagem acumulada. Os dois primeiros eixos sdo 0s mais
explicativos, correspondendo a 99,447%.

Na Tabela 8 sdo apresentados os autovalores, para todas as variaveis. Os valores
destacados correspondem aqueles para a variavel mais importante, em relagcdo ao eixo.

O Gréfico 12 mostram a distribuicdo das amostras, incluindo a espacial, em relacdo aos
dois principais eixos. Neste grafico podemos observar quatro grupos. O primeiro composto por
amostras de Asiatoceratodus tiguidiensis; o segundo por aquelas dos morfétipos ICC e de
Ceratodus africanus; o terceiro pelo Morfotipo ICA e por Protopterus humei; o quarto composto

por amostras do tipo ICB e Archaeoceratodus.

TABELA 7. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O

CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL.

Eixol Eixo2

Autovalores 474,368 25,066
Porcentagem 94,456 4,991

Porcentagem Acumulada 94,456 99,447
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TABELA 8. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O

CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL. A VARIAVEL MAIS IMPORTANTE ESTA

ASSINALADA.

Eixo 1

Eixo 2

Variavel 1 Eixo3 Eixo4

Variavel 2
Variavel 3
Variavel 4
Variavel 5
Variavel 6
Variavel 7
Variavel 8
Variavel 9
Variavel 10
Variavel 11
Variavel 12
Variavel 13
Variavel 14
Variavel 15
Variavel 16
Variavel 19
Variavel 20
Variavel 22

0,052
0,04
0,04

0,093

0,155

0,1

0,269

0,325

0,405

0,293

0,311

0,352

0,103

0,313

0,324

0,237

-0,106

0,124

-0,213
-0,086
-0,088
-0,301
-0,407
-0,222
-0,043
0,104
0,161
-0,07
-0,367
0,159
0,429
0,248
0,099
0,017
0,01
-0,008
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GRAFICO 12. GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELACAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS.

Analise de Correspondéncia

Na Tabela 9 podemos observar o conjunto de autovalores que explicam o agrupamento
obtido, juntamente com a porcentagem acumulada. Os trés primeiros eixos sdo 0s mais
explicativos, correspondendo a 89,128%.

Na Tabela 10 sdo apresentados os autovalores, para todas as varidveis. Os valores
destacados correspondem aqueles para a variavel mais importante, em relacdo ao eixo.

Os graficos 13, 14 e 15 mostram a distribui¢do das amostras, incluindo a espacial, em
relacdo aos trés principais eixos.

O Grafico 13 apresenta quatro grupos. O primeiro composto por Asiatoceratodus
tiguidiensis, o segundo pelo morfétipo ICC, o terceiro por Ceratodus africanus e o quarto por
morfotipo ICB e Archaeoceratodus.

O Grafico 14 mostra a presenga de trés grupos. O primeiro composto por A. tiguidiensis,

o segundo pelos morfotipos ICB e ICC, o terceiro por C. africanus.
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O Grafico 15 apresenta trés grupos. O primeiro composto por A. tiguidiensis, o segundo

por C. africanus e o terceiro por morfétipo ICB.

TABELA 9. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O

TABELA 10. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O

CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL.

Porcentagem Acumulada 68,143

Eixol Eixo2 Eixo3
Autovalores 0,027 0,005 0,003
Porcentagem 68,143 13,033 7,952

81,176 89,128

CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL, ONDE A VARIAVEL MAIS IMPORTANTE ESTA

ASSINALADA.

Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3

Variavel 1 1,139
Variavel 2 2,708
Variavel 3 2,580
Variavel 4 1,757
Variavel 5 1,968
Variavel 6 2,602
Variavel 7 2,058
Variavel 8 2,262
Variavel 9 2,099
Variavel 10 2,046
Variavel 11 1,722
Variavel 12 1,989
Variavel 13 1,391
Variavel 14 2,324
Variavel 15 2,224
Variavel 16 1,928

Variavel 19 -0,300
Variavel 20 -0,798

Variavel 22 1,825

-0,828 -4,310

2,279
3,093
0,457
0,989
2,484

-5,193
-4,833
4,734
4,254
3,878

-0,002 0,288

0,320
0,165
0,491
1,052
0,689

1,343
1,658
-0,022
-0,622
1,435

-0,193 3,466
-0,198 1,981

0,039

1,541

-0,446 1,236
-0,836 -0,156

1,360
0,831

0,261
-3,163
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GRAFICO 13. GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELACAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS.
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GRAFICO 14. GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELACAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS.
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GRAFICO 15. GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELACAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS.

Para este conjunto de dados, a Analise de Agrupamentos mostrou a presenca de
subgrupos, comprovados pelas analises multivariadas. Fica evidenciada a separag¢do dos tipos
Asiatoceratodus tiguidiensis, Ceratodus africanus, ICC e ICC.

As Andlises de Componentes Principais e de Correspondéncia mostraram a presenca de
quatro grupos, observado nos graficos 12 e 15.

Tanto a Analise de Componentes Principais, como a de Correspondéncia, separam

fortemente os tipos A. tiguidiensis, C. africanus, ICB e ICC.
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DIPNOIFORMES DA FORMACAO SOLIMOES

As variaveis utilizadas nesta andlise foram as mesmas usadas para os Dipnoiformes das
formagdes Corumbatai e Itapecuru. Foram descartadas as variantes peso e espessura. Justifica-se
porque as placas dentdrias apresentam-se quase sempre fundidas aos ossos maxilares ou
mandibulares.

Inicialmente foi realizada uma classificagdo manual, baseada nas observagdes das
caracteristicas das placas dentarias: nimero, ornamentacdo, forma, desenvolvimento e orientacdo
das cuspides.

A assembléia ¢ composta por placas dentarias de colora¢des amarronzada ou branco-
acinzentada, com trés cuspides. Foram coletadas em afloramentos localizados na Bacia do Acre,
ao longo do curso do Rio Purus. Verificou-se uma pequena variabilidade morfologica, sendo
associada a uma espécie conhecida (Lepidosiren megalos).

Os agrupamentos foram informalmente denominados AA, AB e AC.

ANALISE ESTATISTICA MULTIVARIADA

Para estabelecer a correlagdo entre as varidveis precedeu-se a Andlise de Agrupamento,
utilizando-se o Coeficiente de Pearson entre varidveis e a Distancia Euclidiana entre amostras.

Utilizou-se para tanto o software MVSP Plus, versdo 3.1 para Windows 98 e Statistica
versdo 5.5.

Apos a Analise de Agrupamento foram efetuadas as analises de Componentes Principais
e de Correspondéncia. Os valores resultantes sdo mostrados em graficos e tabelas, com seus
respectivos autovalores e autovetores.

Para este conjunto de dados, as variaveis 1, 2, 4, 7, 8, 10, 13, 14 e 15 correspondem a

medidas de angulos, as varidveis 19 e 20 a comprimentos expressos em milimetros.

Analise de Agrupamento

No Grafico 16 podemos observar que existem dois conjuntos de variaveis. O primeiro ¢

composto pelas 2, 8, 14, 15 e 20 e o segundo pelas 1, 4, 7, 10, 13 e 19.
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Os grupos apresentam baixos valores de correlacdo. Observa-se, entretanto que existe
uma correlagdo intragrupo.
No Gréfico 17 observa-se no nivel 12, dois grupos, o que pode indicar a presenga de um

novo morfétipo.
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GRAFICO 16. DENDOGRAMA MOSTRANDO A RELACAO ENTRE AS VARIAVEIS NO CONJUNTO PLACAS

DENTARIAS DA FORMACAO SOLIMOES.
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GRAFICO 17. DENDOGRAMA MOSTRANDO A RELACAO ENTRE AS AMOSTRAS, ONDE FORAM

UTILIZADAS TODAS AS VARIAVEIS NO CONJUNTO PLACAS DENTARIAS DA FORMACAO SOLIMOES.

Anéalise de Componentes Principais

Na Tabela 11 podemos observar o conjunto de autovalores que explicam o agrupamento
obtido, juntamente com a porcentagem acumulada. Os dois primeiros eixos sdo os mais
explicativos, correspondendo a 99,886%.

Na Tabela 12 sdo apresentados os autovalores para todas as varidveis. Os valores
destacados correspondem aqueles para a varidvel mais importante, em relagdo ao eixo.

O Gréfico 18 mostra a distribuicdo das amostras, incluindo a espacial, em relagdo aos

dois principais eixos. Podemos ainda observar trés grupos.
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TABELA 11. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O

CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL.

Eixol Eixo2

Autovalores 48,51 8,907
Porcentagem 83,546 15,339
Porcentagem Acumulada 83,546 98,886

TABELA 12. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O

CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL. A VARIAVEL MAIS IMPORTANTE ESTA

ASSINALADA.

Eixo1 FEixo 2
Variavel 1 0,001 -0,022
Variavel 2 -0,004 0,004
Variavel 4 -0,003 -0,018
Variavel 7 0,003 -0,027
Variavel 8 -0,027 0,004
Variavel 10 -0,002 -0,009
Variavel 13 0,01  -0,03
Variavel 14 -0,018 -0,005
Variavel 15 -0,007 0,024
Variavel 19 0,999 -0,039
Variavel 20 0,04 0,998
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PCA case scores
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GRAFICO 18. GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELACAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS NO CONJUNTO PLACAS DENTARIAS DA FORMACAO SOLIMOES.

Andlise de Correspondéncia

Na Tabela 13 podemos observar o conjunto de autovalores que explicam o agrupamento
obtido, juntamente com a porcentagem acumulada. Os trés primeiros eixos s3o os mais
explicativos, correspondendo a 88,785%.

Na Tabela 14 sdo apresentados os autovalores, para todas as variaveis. Os valores
destacados correspondem aqueles para a varidvel mais importante, em relagdo ao eixo.

Os graficos 19, 20 e 21 mostram a distribui¢do das amostras, incluindo a espacial, em
relag@o aos trés principais €ixos.

O Grafico 19 apresenta dois grupos € o 20mostra a presenga de um grupo bem marcado.

O Gréfico 21 apresenta uma distribuicdo mais ampla das amostras, ndo podendo ser

evidenciado um grupo.
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TABELA 13. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O

CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL.

Eixol FEixo2 Eixo3
Autovalores 0,01 0,006 0,003
Porcentagem 48,284 27,39 13,11
Porcentagem Acumulada 48,284 75,675 88,785

TABELA 14. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O
CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL, ONDE A VARIAVEL MAIS IMPORTANTE ESTA

ASSINALADA.

Eixol Eixo2 Eixo3
Variavel 1 -0,038 -1,743 -5,16
Variavel 2 1,485 -0,504 -0,353
Variavel 4 0,559 -1,259 -3,271
Variavel 7 0,265 -1,309 -2,782
Variavel 8 3,058 -3,351 1,31
Variavel 10 0,692 -0,979 -2,188
Variavel 13 -0,431 -1,709 -2,22
Variavel 14 3,502 -4,657 3,945
Variavel 15 2,715 0,083 0,664
Variavel 19 0,582 -0,37 -0,739
Variavel 20 -0,757 -0,158 0,332

Analise Estatistica



Carlos Eduardo Vieira Toledo

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

CA case scores

AXis 2

Axis 1

GRAFICO 19. GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELACAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS NO CONJUNTO PLACAS DENTARIAS DA FORMACAO SOLIMOES.

CA case scores

GRAFICO 20 GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELAGCAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS NO CONJUNTO PLACAS DENTARIAS DA FORMACAO SOLIMOES.
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CA case scores

AXxis 3

Axis 2

GRAFICO 21 GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELACAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS NO CONJUNTO PLACAS DENTARIAS DA FORMACAO SOLIMOES.

Para este conjunto de dados, a Analise de Agrupamentos mostrou a presenca de
subgrupos, comprovados pelas analises multivariadas. Fica evidenciada a separacdo de dois
grupos.

Tanto a Analise de Componentes Principais, como a de Correspondéncia, mostraram a

presenca de trés grupos, sendo melhor observados na Anélise de Componentes Principais.

DIPNOIFORMES BRASILEIROS

Para estas andlises foram utilizadas as placas dentdrias de Osteichthyes Dipnoiformes
coletadas nas regides dos estados de Sao Paulo, Acre e Maranhdo, além de outras previamente

coletadas que se encontram nas colegdes da Universidade Federal do Acre (UFAC),
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Universidade Federal do Maranhdo (UFMA), Universidade Estadual Paulista (Campus Rio
Claro), Pontificia Universidade Catdlica do Rio Grande do Sul (PUCRS) e Museu Nacional
(MN).

As variaveis utilizadas nesta analise foram as mesmas usadas para os Dipnoiformes das
formagdes Corumbatai, Itapecuru e Solimdes. Foram descartadas as variantes que ndo eram
comuns a todos os morfétipos. Justifica-se porque as placas dentdrias apresentam numero de
cuspides varidveis e, em alguns casos, estdo sempre fundidas aos ossos maxilares ou
mandibulares, mascarando espessura e peso da placa dentéria.

Inicialmente foi realizada uma Analise Estatistica Descritiva, utilizando as variaveis
comuns. Os valores adotados para as andlises multivariadas foram de suas médias.

Os agrupamentos foram informalmente denominados PA, PB, PC, PD, PE, PF, PG, PH,
PI, PJ e PPQ (para amostras provenientes da Bacia do Parand); ICA, ICB, ICC, Afr, Asi, Prot e
Arch (para aquelas da Bacia de Sao Luis / Grajau-Ilha do Cajual); ¢ AA, AB, AC ¢ AD para as
provenientes da Bacia do Acre.

O conjunto das médias das varidveis € apresentado na tabela abaixo (Tabela 15):

TABELA 15. VALORES DE MEDIA DAS VARIAVEIS, OBTIDOS PARA O CONJUNTO DE DADOS DE

PLACAS DENTARIAS DOS DIPNOIFORMES BRASILEIROS.

1 2 4 7 8 10 13 14 15 18 19 20 22
PA 0,482 0,518 1,000 1,051 1,333 1,473 0,293 0,911 1,129 4 1,500 0,695 1,498
PB 0,530 0,470 0,992 1,480 1,307 1,737 0,579 1,001 1,057 4 1,399 0,701 1,526
PC 0,559 0,576 1,134 1,588 1,134 1,798 0,838 0,942 0,750 4 1,400 0,635 1,798
PD 0,535 0,567 1,102 1,300 1,379 1,678 0,547 0,998 0,797 3 1,257 0,592 1,102
PE 0,559 1,169 1,710 1,553 1,571 2,234 1,309 0,908 0,401 3 1,370 1,140 1,710
PF 0,855 0,935 1,790 1,451 1,805 2,345 0,502 0,906 0,708 3 0,979 0,591 1,790
PG 0,864 0,846 1,710 1,870 2,155 2,522 0,544 1,513 1,318 3 0,958 0,576 1,710
PH 0,814 0,889 1,703 1,583 2,065 2,360 0,544 0,992 0,726 3 1,471 1,103 1,703
PI 0,489 0,507 0,996 1,150 1,344 1,473 0,376 0,931 1,047 4 1,456 0,683 1,523
PJ 0,582 0,568 1,150 1,709 1,596 2,099 0,714 1,200 1,269 4 1,368 0,482 1,634
AA 0,567 0,401 0,969 1,344 1,274 1,806 0,816 0,803 0,480 3 39,783 18,515 0,969
AB 0,628 0,456 1,084 1,337 1,710 1,822 0,779 1,108 0,476 3 40,445 19,693 1,084
AC 0,635 0,349 0,984 1,543 0,859 1,874 1,054 0,450 0,321 3 47,202 17,738 0,984
AD 0,698 0,332 1,030 1,510 0,908 1,920 0,873 0,489 0,480 3 40,075 22,250 1,030
Afr 0,244 0,155 0,387 1,096 1,000 1,199 0,742 0,881 0,932 8 51,983 27,151 0,939
Asi 0,198 0,244 0,442 1,169 1,088 1,280 0,547 0,954 0,954 7 13,240 7,073 1,041
ICA 0,441 0,196 0,637 1,889 1,837 1,942 1,239 1,780 1,815 5 73,658 43,995 1,187
ICB 0,634 0,349 0,983 2,432 2,455 2,525 1,193 2,333 2,356 4 66,097 24,423 1,478
ICC 0,514 0,289 0,800 1,882 1,598 1,997 1,042 1,474 1,608 5 60,350 29,716 1,351
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ANALISE ESTATISTICA MULTIVARIADA

Para estabelecer a correlacdo entre as variaveis precedeu-se a Analise de Agrupamento,
utilizando-se o Coeficiente de Pearson entre variaveis e a Distancia Euclidiana entre amostras.

Utilizou-se para tanto o software MVSP Plus, versdo 3.1 para Windows 98 e Statistica
versdo 5.5.

Apos a Andlise de Agrupamento foram efetuadas as analises de Componentes Principais
e de Correspondéncia. Os valores resultantes sdo mostrados em graficos e tabelas, com seus

respectivos autovalores e autovetores.

Andlise de Agrupamento

No Grafico 22 podemos observar que existem dois conjuntos de varidveis. O primeiro ¢
composto pelas varidveis 1, 2, 4 e 22 e o segundo por 8, 10, 13, 14, 15, 18 ¢ 19.

Os grupos apresentam baixos valores de correlagdo. Observa-se, entretanto que existe
uma correlagdo intragrupo.

No Gréfico 23 observa-se no nivel 15 trés grupos, ficando bem marcado o agrupamento

entre aquelas das bacias de Parand, Acre e Sdo Luis / Grajat.

UPGMA _
Variavel 18

Variavel 19
Variavel 13
Variavel 15
Variavel 14
— Variavel 10
L Variavel 8
Variavel 22
Variavel 4
Variavel 2
L Variavel 1

05 -025 0 025 05 075 1

Pearson Coefficient

GRAFICO 22 DENDOGRAMA MOSTRANDO A RELACAO ENTRE AS VARIAVEIS.
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UPGMA
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GRAFICO 23DENDOGRAMA MOSTRANDO A RELACAO ENTRE AS AMOSTRAS.

Anéalise de Componentes Principais

Na Tabela 16 podemos observar o conjunto de autovalores que explicam o agrupamento
obtido, juntamente com a porcentagem acumulada. Os dois primeiros eixos sdo 0s mais
explicativos, correspondendo a 99,735%.

Na Tabela 17 s3o apresentados os autovalores, para todas as variaveis. Os valores
destacados correspondem aqueles para a variavel mais importante, em relag@o ao eixo.

O Gréfico 24 mostra a distribuicdo das amostras, incluindo a espacial, em relagdo aos

dois principais eixos.

TABELA 16. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O

CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL.

Eixol Eixo2
Autovalores 415,980 2,543
Porcentagem 99,129 0,606
Porcentagem Acumulada 99,129 99,735
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TABELA 17. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O

CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL. A VARIAVEL MAIS IMPORTANTE ESTA

11.0

ASSINALADA.
Fixo1l Eixo?2
Variavel 1 -0,002 -0,105
Variavel 2 -0,009 -0,103
Variavel 4 -0,011 -0,198
Variavel 8 0,004 -0,013
Variavel 10 0,001 -0,089
Variavel 13 0,010 0,046
Variavel 14 0,010 0,086
Variavel 15 0,012 0,145
Variavel 18 0,022 0,949
Variavel 19 0,999 -0,027
Variavel 22 -0,007 -0,010
PCA case scores
0.8 .
A 0.6 .
0.3
g 0z
| R | 1 5 1 |
6.6 4.4 -2.2 2.2 O 4.4 6.6 8.8 A
A 0.2
e
-0.3—+
[ |
0.5
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Axis 1
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GRAFICO 24. GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELACAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS.
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Andlise de Correspondéncia

Na Tabela 18 podemos observar o conjunto de autovalores que explicam o agrupamento
obtido, juntamente com a porcentagem acumulada. Os dois primeiros eixos sdo os mais
explicativos, correspondendo a 90,132%.

Na Tabela 19 sdo apresentados os autovalores, para todas as variaveis. Os valores
destacados correspondem aqueles para a variavel mais importante, em relacdo ao eixo.

Os graficos 25 e 26 mostram a distribui¢do das amostras, incluindo a espacial, em relagdo
aos dois principais eixos. O Grafico 26 apresenta ainda as varidveis que sdo mais importantes

para os subgrupos observados na Analise de Agrupamentos.

TABELA 18. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O

CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL.

Eixo1 FEixo2

Autovalores 0,098 0,020
Porcentagem 74,743 15,389
Porcentagem Acumulada 74,743 90,132

TABELA 19. CONJUNTO DE AUTOVALORES, QUE EXPLICAM O AGRUPAMENTO OBTIDO PARA O
CONJUNTO DE DADOS DE PLACAS DENTARIAS GERAL, ONDE A VARIAVEL MAIS IMPORTANTE ESTA

ASSINALADA.

Eixo1 Eixo 2
Variavel 1 1,885 -2,485
Variavel 2 2,757 -3,056
Variavel 4 2,305 -2,761
Variavel 8 1,427 -0,238
Variavel 10 1,514 -0,767
Variavel 13 0,721 0,478
Variavel 14 1,072 0,971
Variavel 15 0,953 1,731
Variavel 18 1,016 2,223
Variavel 19 -0,672 -0,177
Variavel 22 1,848 -0,432
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GRAFICO 25. GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELACAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS.
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GRAFICO 26. GRAFICO DE DISTRIBUICAO DAS AMOSTRAS (GRUPOS PROPOSTOS) EM RELACAO AS

DUAS COMPONENTES PRINCIPAIS E AS VARIAVEIS IMPORTANTES PARA ESTA DISTRIBUICAO.
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ANALISE HISTOLOGICA

Rose (1892) foi o primeiro autor a descrever fei¢gdes microscopicas de estruturas
histologicas de placas dentarias. Dois tecidos foram reconhecidos como constituintes das placas
dentarias, a vitrodentina e a dentina.

A dentina tem um papel central no apoio e na funcdo do dente, sendo formada na
interface do epitélio dentario e mesénquima dental, sendo a ligacdo vital, ou barreira seletiva,
entre os suplementos sensoriais e vasculares da polpa e a superficie funcional do dente (Smith &
Sansom, 2000).

Segundo Smith & Sansom (2000) existe uma notavel confusdo na literatura, descrevendo
tecidos exoesqueletais, quase tanto como a variagdo histologica encontrada em dentes de peixes
fosseis e atuais. Muito disto origina-se na concep¢do de que a dentina deveria ser comparada
com 0 0ss0, a niveis macroscopico do arranjo do tecido e de composicao celular e matriz.

Os primeiros registros de dentina sdo do Cambriano Superior, cerca de 510 milhdes de
anos. Ocorreu rapida diversificagdo de tecidos durante Ordoviciano e Siluriano Inferior. A
variedade de tecidos encontrada nestes periodos ¢ maior que em toda a evolugdo dos vertebrados
nos 450 milhdes de anos subseqiientes.

Segundo Lumsden (1987), o surgimento inicial da dentina no exoesqueleto, em grande
parte como uma cobertura protetora da pele, provavelmente deu-se nos agnatos do Ordoviciano,
para descobertas tateis, de temperatura e mudangas osmoticas. Células derivadas da crista neural,
inicialmente com func¢do sensorial, tornaram-se uma populagdo de elementos histologicos
esqueletogenéticos, possibilitando uma funcao sensorial (Smith & Sansom, 2000).

Segundo Wheater et al. (1982) a dentina é um tecido densamente calcificado, que
constitui a maior parte do dente. Muito semelhante ao osso quanto a sua composi¢do. Porém
mais mineralizado e, portanto mais duro.

Os odontoblastos sdo as células responsaveis pela formagdo da dentina. Diferenciam-se
na superficie da papila dentdria, formando uma camada unica de células colunares altas, que se
justapde aquela de ameloblastos do 6rgdo do esmalte.

Os odontoblastos iniciam a formagdo do dente através da deposicdo de matriz dentinéria
organica, entre as camadas odontoblasticas e ameloblasticas. A calcificagdo desta, a partir de

dentina, induz a formacao de esmalte pelos ameloblastos.
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A formagdo de dentina prossegue gracas a deposi¢do continua, pelos odontoblastos, de
matriz organica e sua subseqiiente calcificacdo. Ao contrario dos ameloblastos, cada
odontoblasto deixa atras de si um delgado prolongamento citoplasmatico, o qual esta alojado em
um delicado tibulo de matriz dentindria, que se irradia para a periferia.

Quando a dentina estd completamente formada, fica entremeada por prolongamentos
odontoblasticos que se irradiam a partir dos corpos celulares situados na superficie da papila
dentaria, agora reduzidos, que constituem a polpa.

Apds a formagdo completa do dente, uma pequena quantidade de dentina menos
organizada, chamada secundaria, continua a ser produzida, resultando na obliteragdo progressiva
da cavidade pulpar, a medida que o individuo envelhece.

A destruicdo do tecido, que ocorre com certa freqiiéncia pelo proprio desgaste do dente,
provoca uma reagdo nos odontoblastos, que reiniciam a sintese de nova dentina. Esta apresentara
uma estrutura menos regular que a existente (Junqueira & Carneiro, 1990).

Diferencas no desenvolvimento, representados por estagio na série evolutiva, sdo
explicados por um processo progressivo de retracdo dos odontoblastos em direcdo centripeta a
cavidade pulpar. No inicio os corpos celulares eram presos em uma matriz (odontocitos) e
posteriormente ficavam livres dentro da cavidade pulpar. Esta evoluc¢do estd acompanhada por
aumento na polaridade dos odontoblastos e redug¢do para um unico processo celular, com
tendéncia para formar uma Unica camada na superficie da polpa, ou ainda agrupamentos
separados de células em grupos retidos em separado, com pequenos canais pulpares.

Os quatro padrdes em dentinas primitivas, tidas como uma série de transformacdo, sdo
denominadas mesodentina, semi-dentina, metadentina e ortodentina. Sdo baseadas nos padrdes
de distribuicdo das células e nos processos na matriz de dentina. (Smith & Sansom, 2000)

(Figura 41).

Analise Histologica



Carlos Eduardo Vieira Toledo 138

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

Mesodentina Semi-Dentina Metadentina Ortodentina

FIGURA 41. DIFERENTES PADROES DE DENTINA EM VERTEBRADOS PRIMITIVOS, MOSTRANDO O

ARRANJO CELULAR E SUAS CONEXOES COM OS PROCESSOS CELULARES (SMITH & SANSON, 2000).

Alguns tipos de dentina, como palial (manto) e circumpulpar, distribuidas ao redor da
cavidade pulpar aberta, apresentam um padrdo de distribui¢do paralelo, mas ramificado, dos
tubulos. Sdo entdo consideradas como Ortodentina, cuja variagdo ainda incluem Plicidentina, que
ocorre na base de dentes conicos e Vasodentina, onde capilares sdo inclusos na Dentina
Circumpulpar.

Na Ortodentina a matriz tem fibras grossas radiais para a borda exterior na camada do
manto (dentina palial), e fibras finas paralelas a superficie de formagdo na Dentina
Circumpulpar.

Onde a cavidade pulpar € preenchida com dentina, incorporando o suprimento vascular
pulpar, denomina-se osteodentina. Inicialmente desenvolve-se como dentina trabecular e
posteriormente torna-se compacta, preenchendo os espagos do tecido macio ao redor dos vasos
sanguineos.

Um arranjo especial de osteodentina é encontrado em dentes triturantes planos, adaptados
a resistir a abrasdo, apresentando arranjo regular e vertical dos canais vasculares, dando a dentina
uma aparéncia tubular, E entdo chamada de dentina tubular.

Na dentina colunar cada canal ¢ cercado por dentina circumvascular. Mas ao contrério,
uma osteodentina mais irregular ocorre, uma dentina hipermineralizada muito especializada,

chamada de petrodentina.
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Lison (1941) foi o primeiro a tratar da histogénese da vitrodentina, o principal tecido
componente das placas dentérias, designando-o como petrodentina.

Em peixes, o termo petrodentina refere-se a uma dentina hipermineralizada, que se
desenvolve muito proxima da dentina trabecular, diferenciando-se desta pelo grau de
mineralizagdo (Lison, 1941).

Segundo Denison (1974) a petrodentina ¢ depositada por células idénticas as que
depositam a osteodentina, outro importante tecido constituinte das placas dentarias. Mas Smith
(1985) informa que células especializadas, denominadas petroblastos, secretam a petrodentina.

—rvig (1976 b) comparou a dentina em varios géneros de Dipnoiformes, com a
petrodentina definida por Lison (1941). Concluiu que um tipo hipermineralizado, com fei¢des
estruturais equivalentes a petrodentina, esta presente em formas tdo antigas como aquelas do
Devoniano.

Denison (1974) também descreveu dentina hipermineralizada em muitos outros géneros
de Dipnoiformes, incluindo Dipterus fleischeri, do Devoniano. Embora ndo tenha se referido a
petrodentina.

Um tecido comparavel, com uma alta porcentagem mineral, e baixa de matriz organica,
derivada pela modificacdo da dentina matriz, é o capuz apical de enameldide, presente nos
dentes de elasmobranquios e teledsteos (Smith, 1980).

Entretanto o arranjo da petrodentina nas placas dentdrias apresenta caracteristicas que a
distinguem do enameloide.

Smith (1984 b) apresenta trés aspectos da dentina hipermineralizada, presente nas placas
dentarias de Dipnoiformes:

1 - arranjo, microestrutura e crescimento da petrodentina nas placas dentdrias das formas
atuais;

2 - caracteres usados para identificagdo da petrodentina para observagdo em luz polarizada,
microradiografia e microscopia eletronica;

3 - andlise da distribui¢do da petrodentina nas placas dentarias, através do registro fossil,

O tecido das placas dentarias de Dipnoiformes, chamado de petrodentina (Lison, 1941)
foi primeiramente descrito por Owen (1839) em Protopterus annectens, como substancia mais
clara em relagdo a coloragdo de dentina e 0sso.

Por sugestdo de Lison (1941), um novo termo deveria ser usado para este tipo de dentina,

sendo necessario diferenciar o tecido hipermineralizado dos Dipnoiformes dos outros
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encontrados em Elasmobranchii e Holocephali, chamados de vitrodentina. Tanto Kerr (1903),
quanto Nielsen (1932), caracterizaram-na pela extrema dureza.

—rvig (1967) e Schmidt & Keil (1971) discutiram a estrutura do tecido encontrado nas
placas dentérias de Dipnoiformes, em relagdo a durodentina, sindnimo de enameldide para Poole
(1967), em dentes de Elasmobranchii e Actinopterygii.

Todos estes termos foram empregados para um unico componente estrutural da placa
dentaria. E em suas propriedades de dureza e translucidez.

Outros termos para tecidos dentais sdo derivados do arranjo composicional dos tecidos
moles e duros, sendo denominados sindentina (Thomasset 1928, 1930), dentina tubular (Nielsen,
1932; Moy-Thomas, 1939), osteodentina pseudohaversiana (Lison, 1941), pleromin vascular ou
compacta (—rvig, 1976 b), dentina trabecular (Denison, 1974) e dentina colunar central (Kemp,
1979).

O termo dentina tubular (Denison, 1974) é baseado no arranjo paralelo dos canais
vasculares, que vao da superficie de formag¢ado aquela de trituracdo, nas placas dentarias.

—rvig (1951) estudou tecidos em placodermos e elasmobranquios, reconhecendo que
dentina tubular ¢ um tecido distintivo, diferente da trabecular (osteodentina) muito encontrada
em dentes de peixes. O autor chegou a esta conclusdo observando que a primeira possui um
caminho ontogenético e uma estrutura diferente da segunda.

Esta afirmagdo ¢ fundamental na diferente origem celular no tecido intersticial. Mesmo
assumindo que a componente tubular seja analoga a osteodentina.

Lison (1941) constatou a mesma dificuldade, em relagdo a terminologia para o tecido ao
redor da petrodentina em toda a placa dentdria. Chamou este tecido de osteodentina
pseudohaversiana. Este termo ¢ desnecessario, pois aceita-se que o componente da dentina,
disposto em camadas concéntricas, ao redor dos canais vasculares, pode ser comparado ao 0steon
(denteon).

Estes podem formar ambos, por analogia ao 0sso compacto, com ou sem reabsor¢do de
tecido intersticial.

—rvig (1967) diz que o termo osteodentina inclui todas as dentinas que comegam em
trabérculas de tecidos mineralizados (com fibras alternadas e feixes grosseiros = woven-fibred,
coarse-bundled). Tornam-se compactas pelo crescimento ao redor de vasos sanguineos de
camadas concéntricas de dentina (denteons).

A osteodentina ¢ um tecido encontrado na margem das colunas triturais em placas

dentarias de Dipnoiformes e Holocephali.

Analise Histologica



Carlos Eduardo Vieira Toledo 141

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

Para —rvig (1967) pleromin é um tecido hipermineralizado, formado inicialmente na
posic¢io superficial, com crescimento continuo em direcdio a base. E o maior componente das
cristas das placas dentarias, sendo equivalente a petrodentina.

—rvig (1967a, b) propds o reconhecimento de dois tipos de pleromin. O primeiro € o
vascular, sindnimo de dentina tubular, encontrado em Neoceratodus e Ceratodus. O segundo ¢ o
compacto, formado por blocos ou colunas de petrodentina, sem canais vasculares, exceto na
margem da coluna tritural. Foi tipicamente descrito para Neoceratodus, Monongahela e
Lepidosiren.

Kemp (1979) rejeitou todos os termos anteriores, criando a dentina colunar central para

as placas dentarias de Neoceratodus forsteri.

DISTRIBUICAO DE PETRODENTINA NOS DIPNOIFORMES

Todos os tecidos de Dipnoiformes, descritos por —rvig (1967, 1976 a, b) como pleromin,
possuem as mesmas propriedades do tecido descrito por Lison (1941) como petrodentina (Smith,
1984 b).

Schmidt & Keil (1971) notaram que a petrodentina se forma sem contato com as células
dentais epiteliais, diferentemente do enameloide.

—rvig (1967 a, b) considera que a produgdo de pleromin ¢ feita pelos pleromoblastos, um
tipo especial de células cuja histogénese ¢ diferente do enameloide. Mas Lison (1941)
originalmente descreveu duas populagdes de células que se desenvolvem na cavidade pulpar:

- petroblastos, células que secretam petrodentina;
- odontoblastos, células responsaveis pela produgdo de dentina.

Os caracteres utilizados para descrever a petrodentina sdo apresentados abaixo, segundo
Smith (1984 b):

1 - ndo diagenética, ndo manchada durante a fossilizagao;

2 - transltiicida em luz nio polarizada transmitida;

3 - poucos tubulos ou, se presentes, muito finos e confinados as margens;
4 - hipermineralizada em relagdo a dentina normal e ao 0sso;

5 - birrefringéncia pertencente ao mineral componente, bandas cruzadas em altos angulos;

>
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6 - sinais opostos de birrefringéncia em regides adjacentes, cada banda inclinada 45° em
relacdo ao eixo vertical;

7 - formagdo ocorrendo de uma matriz fibro-basal, com cristais em grupos que retém a
orientacdo da fibra;

8 - continuacdo dos cristais-fibras com as bandas de colageno-fibra nas margens;

9 - extrema reducdo de matriz organica, concomitante com a mineralizacdo;

10 - crescimento seqiiencial continuo para a superficie abtritural a partir de células pulpares;

11 - desenvolvimento posterior na histogénese dos tecidos de cada denticulo ou regido;

12 - formadas nos primeiros estagios ontogenéticos das placas dentarias.

Os caracteres mais importantes para a distingdo entre petrodentina e enameloide sdo os

itens 10 e 11, segundo Smith (1984 b). Observam-se linhas de crescimento, paralelas a superficie
superior da cavidade pulpar, em muitos géneros fosseis, mostrando que o crescimento ¢ continuo

e extensivo (carater 10).

GENEROS RECENTES

O primeiro registro de histologia em placas dentarias de Dipnoiformes foi de Owen
(1839, 1841) para de Protopterus annectens e em 1845 para Lepidosiren paradoxa. Giinther
(1871) descreveu uma substincia clara entre os canais vasculares em Neoceratodus forsteri.

Lison (1941) demonstrou o desenvolvimento de petrodentina em estdgios larvais de
Protopterus aethiopicus, mostrando que este tecido esta presente desde o inicio do estagio
ontogenético.

Segundo Smith (1984 a) nos Dipnoiformes recentes a petrodentina € secretada a partir de
células pulpares. Apds a formagao de um cone primario de dentina.

Kemp (1979), estudando Neoceratodus forsteri, mostrou que petrodentina comeca a
formar-se a partir de células pulpares dentro da dentina primaria, com crescimento continuo a
partir desta superficie, contribuindo para a massa de tecido da placa dentéria.

Tomes (1904) mostrou, em se¢do de placa dentaria de Lepidosiren paradoxa, a aparente
superposi¢do de camadas de material translucido (petrodentina). Denison (1974) ilustrou algo
similar da mesma espécie, descrevendo a mesma regido como hipermineralizada.

—rvig (1976 b) também ilustrou, em secdes horizontais, a birrefringéncia da petrodentina
¢ as caracteristicas microestruturais em luz polarizada das bandas radiais, ao redor dos canais

vasculares.
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Estudos preliminares mostraram, através de micro-radiografias, que petrodentina é quatro
vezes e meio mais densa que a dentina (Smith 1980, 1984 a).

O arranjo da dentina hipermineralizada em Protopterus e Lepidosiren foi descrito por
Denison (1974), com alternancia de colunas de petrodentina e dentina trabecular.

Petrodentina estd presente em todas as formas atuais, sendo a unica diferenga o arranjo
dos canais vasculares pulpais e seu angulo da frente de formacao, presentes na superficie de
trituragdo. Muitas das feigdes gerais de histogénese e crescimento sdo divididas entre
representantes recentes e fosseis.

Por isto o crescimento da petrodentina ocorre da superficie anterior para aquela de
trituragcdo, no espaco formado pela reabsorcdo do osso. Esta regido de crescimento pode ser
extensa ou estreita, mas em ambos 0s casos o crescimento € diferenciado.

Nos locais onde os canais vasculares pulpais incluem-se na superficie como uma
invaginagdo, o crescimento da petrodentina é interrompido. Estes canais come¢am a estreitar-se
por um lineamento da dentina circumpulpal acamada por odontoblastos, cada um deixando finas
ramificagdes na petrodentina e nos tubulos, conectando-os com os canais pulpares.

Lison (1941) sugeriu dois possiveis métodos de origem da dentina trabecular pelos
canais. O primeiro por reabsor¢do, o segundo pela auséncia de crescimento localizado na

superficie da cdmara pulpar.

GENEROS FOsSEIS

A ultraestrutura da petrodentina nos Ceratodontidae foi mostrada por —rvig (1976 b) em
géneros do Triassico, e em Lepidosirenidae, apresentando cristais fibrosos e entrelacados a
bandas fibrosas.

—rvig (1976 b) referiu-se a petrodentina (pleromin) como um tecido entre os canais
vasculares. Isto tinha sido previamente concluido por Lison (1941).

Aparentemente todas as formas das familias Lepidosirenidae e Ceratodontidae possuem
petrodentina como a maior componente em suas placas dentdrias. Mas sua distribui¢do nos
fosseis mostra-se em varios outros géneros, como Neoceratodus, Gnathorhiza e também em
varias formas do Devoniano (Smith, 1984 b).

Os Dipnoiformes do Devoniano sdo de grande importdncia na distribuicdo da
petrodentina através do registro estratigrafico. Denison (1974) sugeriu que dentina especializada

(tubular / pleromin vascular) ocorre apenas em morfotipos pds-devonianos.
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—rvig (1967) assumiu que a dentina hipermineralizada (petrodentina) ocorre em muitos
Dipnoiformes do Devoniano e citou como exemplo Scaumenacia ¢ Rhinodipterus.

Campbell & Barwick (1983) sugeriram que os Dipnoiformes devonianos apresentam dois
tipos diferentes de denticdo: placas de dentina ou pequenos denticulos, com cristas marginais de
dentina.

Se for aceito que o carater placas dentarias ¢ derivado, € que o primitivo € a auséncia
destas, isto gera discussdo sobre o surgimento da petrodentina. Ou seja, se este tipo de tecido estéd
presente apenas em Dipnoiformes mais evoluidos, associado apenas a placas dentarias, ou se
encontrava-se previamente nos peixes pulmonados primitivos, que ndo as possuiam.

A morfologia da superficie de trituracdo das placas dentérias ¢ afetada pela distribui¢do
de petrodentina e dentina trabecular (Tabaste, 1963).

Segundo Smith (1984 b) a petrodentina ndo estd confinada aos Dipnoiformes avancados,
mas ¢ presente nas formas como Dipterus e Chirodipterus, do Meso-Devoniano.

Denison (1974) e —rvig (1976) sugerem que um tipo de dentina hipermineralizada esta
presente em varias formas do Devoniano. Em Dipterus esta confinada aos denticulos de cada
crista. Mas em Chirodipterus esta presente em grande parte da placa dentaria.

Arranjo e crescimento da petrodentina nos Lepidosirenidae do Terciario sdo similares
aqueles das formas recentes. Nos Ceratodontidae fosseis, como nas formas do Tridssico, sdo
semelhantes a Neoceratodus (Figura 42).

Os géneros diferem na microestrutura de seus tecidos, no arranjo dos canais vasculares e
na propor¢do de petrodentina em relagdo a dentina trabecular. Estas diferencas incluem o padrdo
das bandas de cristais fibrosos, como ramificag¢des e extensdo da penetracdo nos tibulos, a partir
das células nos canais pulpares.

A petrodentina difere da dentina trabecular por sua extrema dureza, resultado de altos
niveis de mineralizagdo e redugio de matriz organica. E produzida por células especializadas na
superficie pulpar, ou cavidade e / ou canal pulpar, em uma seqiiéncia relativamente continua de
crescimento, caracterizando-a como um tecido unico.

A microestrutura da petrodentina madura, na qual predominam relativamente grandes
cristais, ¢ agrupada em bandas paralelas, mas os tiibulos onde ocorrem os processos celulares dos
odontoblastos estdo ausentes.

As linhas de crescimento podem ser observadas em muitas formas fosseis, funcionando

como guia na identificac¢do das areas e da dire¢@o de crescimento (Smith, 1984 b).
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Neoceratodus forderi Ceratodus madagascarienss

Protopterusaethiopicus Lepidosren paradoxa
[ Retrodentina [ ] CanaisPulpares

200 um

[ ] Dentina [ Canaliculosde Dentina

FIGURA 42. PADRAO DE DISTRIBUICAO DOS CANAIS PULPARES NA SUPERFICIE DE TRITURACAO.
PODE-SE OBSERVAR O ARRANJO PARALELO NOS CERATODONTIDAE E O RAMIFICADO EM

PROTOPTERUS E LEPIDOSIREN (SMITH, 1984 B).

FORMACAO CORUMBATAI

Secdes verticais, juntamente com horizontais, mostraram a distribui¢do de tecidos, o
arranjo dos canais pulpares, as composi¢gdes de dois tipos de tecidos. Estes tecidos puderam ser
comparados com os descritos em Smith (1984).

Tanto nas formas tricuspidadas, como nas tetracuspidadas, pode-se observar que os
canais pulpares passam da superficie de formag¢do e chegam a superficie de trituragdo.

Diferenciam-se porque nas formas tricuspidadas apresentam um padrido ramificado (Figura 43),
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que pode ser comparado a Figura 42, como tipico das familias Gnathorizidae e Lepidosirenidae,
enquanto as tetracuspidadas apresentam distribuicdo paralela (Figura 44), pertencentes as
familias Ceratodontidae e Neoceratodontidae.

As linhas de crescimento sdo bem marcadas e mostram o paralelismo nas camadas de
petrodentina (Figura 45), desde a superficie de formagdo até a superficie de trituragdo (Figura
46).

Em secdes horizontais foi possivel visualizar a distribui¢do de dois tipos de tecidos,
dentina circumpulpar e petrodentina.

Nestas se¢des a petrodentina apresenta, para as formas tricuspidadas e tetracuspidadas, as
mesmas propriedades. E translucida e em luz polarizada apresenta birrefringéncia baixa (figuras
47 e 48), com cores de primeira ordem que variam do cinza ao amarelo palido, com pleocroismo
fraco e textura fibrosa. Apresenta-se na forma de fibras radiais que crescem a partir dos canais
pulpares, que apresentam extingdo paralela e elongagao negativa.

As fibras apresentam em média 0,2 mm de comprimento e o didmetro dos canais pulpares
varia entre 0,04 a 0,08 mm.

A dentina circumpulpar apresenta birrefringéncia baixa (figuras 49 e 50), mas mais baixa
que da petrodentina, com cores de primeira ordem que variam do cinza ao cinza-claro, podendo
chegar ao amarelo-palido. Ocorre crescimento concéntrico da dentina ao redor dos canais
pulpares (Figuras 51 e 52) e esta apresenta uma textura granular. Localmente apresenta maior
cristalinidade e relevo mais alto, o que implica numa maior birrefringéncia.

Na Figura 49 podemos observar os tubulos de dentina que saem do canal pulpar e cruzam
toda a dentina circumpulpar, ndo avancando na petrodentina.

Os tabulos (Figura 53) de dentina apresentam cerca de 0,075 mm de comprimento. Sua
espessura ao redor dos canais pulpares varia de 0,0125 a 0,1 mm.

Observou-se que em algumas se¢des os canais pulpares apresentam-se preenchidos por
hematita/goetita, carbonatos e argilominerais (Figura 54).

Observou-se que os Dipnoiformes da Formagdo Corumbatai apresentam petrodentina
como maior componente de suas placas. Tanto para as formas tricuspidadas, como para as
tetracuspidadas.

As propriedades Opticas de dentina e petrodentina ndo variam entre estes dois grupos.

Analise Histologica



Carlos Eduardo Vieira Toledo

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

FIGURA 43. VISTA GERAL MOSTRANDO A FORMA RAMIFICADA E A DISTRIBUICAO DOS CANAIS

PULPARES, ALEM DAS LINHAS DE CRESCIMENTO. SEM NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE 10 X.

FIGURA 44. VISTA GERAL MOSTRANDO A FORMA PARALELA E A DISTRIBUICAO DOS CANAIS

PULPARES, ALEM DAS LINHAS DE CRESCIMENTO. SEM NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE 10 X.

FIGURA 45. VISTA GERAL DA PLACA DENTARIA, MOSTRANDO AS LINHAS DE CRESCIMENTO E A
DISTRIBUICAO DOS CANAIS PULPARES, PERPENDICULARES A SUPERFICIE DE TRITURACAO.

AUMENTO DE 3.5 X.

FIGURA 46. DETALHE DA SUPERFICIE DE TRITURACAO, MOSTRANDO OS CANAIS PULPARES

PREENCHIDOS POR ARGILOMINERAIS. AUMENTO DE 12.5 X.

FIGURA 47. DETALHE DA PETRODENTINA, EM CORTE TRANSVERSAL AOS CANAIS PULPARES,
MOSTRANDO AS CORES DE PRIMEIRA ORDEM, A TEXTURA FIBROSA E O CRESCIMENTO DAS FIBRAS A
PARTIR DOS CANAIS PULPARES (PLACA DENTARIA TRICUSPIDADA). NICOIS CRUZADOS E AUMENTO

DE 25 X.

FIGURA 48. DETALHE DA PETRODENTINA, MOSTRANDO AS CORES DE PRIMEIRA ORDEM (PLACA

DENTARIA TETRACUSPIDADA). NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE 10 X.
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Figura 43 Figura 44
Figura 45 Figura 46
Figura 47 Figura 48
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FIGURA 49. DETALHE DE DENTINA E PETRODENTINA, MOSTRANDO AS LINHAS DE CRESCIMENTO DA

DENTINA. AUMENTO DE 25 X.

FIGURA 50. DETALHE DAS LINHAS DE CRESCIMENTO DA DENTINA CIRCUMPULPAR E

PREENCHIMENTO DOS CANAIS PULPARES. AUMENTO DE 25 X.

FIGURA 51. DETALHE DAS LINHAS DE CRESCIMENTO DA DENTINA CIRCUMPULPAR E

PREENCHIMENTO DOS CANAIS PULPARES. AUMENTO DE 40 X.

FIGURA 52. DETALHE DA DENTINA, MOSTRANDO AS CORES DE PRIMEIRA ORDEM, A TEXTURA
GRANULAR, O CRESCIMENTO AO REDOR DOS CANAIS PULPARES E O PREENCHIMENTO DOS MESMOS
POR HEMATITA/GOETITA (PLACA DENTARIA TRICUSPIDADA). NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE 40

X.

FIGURA 53. DETALHE DA DENTINA COM CRESCIMENTO CONCENTRICO E SEUS TUBULOS, QUE SAEM

DO CANAL PULPAR (PLACA DENTARIA TRICUSPIDADA). SEM NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE 40 X.

FIGURA 54. DETALHE DA DENTINA, MOSTRANDO AS CORES DE PRIMEIRA ORDEM, A TEXTURA
GRANULAR, O CRESCIMENTO AO REDOR DOS CANAIS PULPARES E O PREENCHIMENTO DOS MESMOS
POR HEMATITA/GOETITA (PLACA DENTARIA TETRACUSPIDADA). NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE
40 X.
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Figura 49 Figura 50
Figura 51 Figura 52
Figura 53 Figura 54
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FORMACAO ALCANTARA

Foram observadas laminas de Ceratodus africanus e dos morfotipos ICA, ICB e ICC.

Em todos os morfétipos estudados pode-se observar que os canais pulpares passam da
superficie de formacdo e chegam a superficie de trituragcdo, apresentando apenas um padriao de
distribuicdo, o paralelo (figuras 55 e 56), tipico das familias Ceratodontidac e
Neoceratodontidae.

Pode-se observar, como nos Dipnoiformes da Formagdo Corumbatai, dois tipos de
tecidos, petrodentina e dentina circumpulpar.

As propriedades Opticas destes dois tecidos ndo variaram nas ldminas estudadas.

Nas figuras 57 e 58 podemos observar a cavidade pulpar, preenchida por sedimento, além
de detalhes da superficie de formagao da placa dentaria.

A petrodentina apresenta-se translicida e em luz polarizada apresenta birrefringéncia
baixa (figuras 59, 60 e 61), com cores de primeira ordem que variam do cinza ao amarelo palido,
com pleocroismo fraco e textura fibrosa. Apresenta-se na forma de fibras radiais que crescem a
partir dos canais pulpares, que apresentam exting@o paralela e elongacdo negativa.

O pacote de fibras (Figura 61) apresenta em média 0,17 mm de comprimento e o
diametro dos canais pulpares varia em torno de 0,06 mm.

A dentina circumpulpar apresenta birrefringéncia baixa, mas mais baixa que da
petrodentina, com cores de primeira ordem que variam do cinza ao cinza-claro, podendo chegar
ao amarelo-palido. Ocorre crescimento concéntrico da dentina ao redor dos canais pulpares
(figuras 62 e 63) e esta apresenta uma textura granular. Localmente apresenta maior
cristalinidade e relevo mais alto, o que implica numa maior birrefringéncia.

Na Figura 64 podemos observar os tubulos de dentina que saem do canal pulpar e cruzam
toda a dentina circumpulpar.

Os tibulos de dentina apresentam cerca de 0,075 mm de comprimento. Sua espessura ao
redor dos canais pulpares varia de 0,0125 a 0,1 mm.

Observou-se que na maioria das se¢des 0s canais pulpares apresentam-se preenchidos por
hematita/goetita e ocasionalmente argilominerais.

Na Figura 65 podemos observar a zona neutra. Trata-se de uma regido de contato entre as
fibras de petrodentina que crescem dos canais pulpares.

Na Figura 66 podemos visualizar detalhes do osso mandibular, com os espagos dos

processos celulares.
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FIGURA 55. VISTA GERAL, MOSTRANDO A FORMA PARALELA E A DISTRIBUICAO DOS CANAIS

PULPARES EM CERATODUS AFRICANUS. SEM NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE 25 X.

FIGURA 56. VISTA GERAL DA PLACA DENTARIA, MOSTRANDO A CAVIDADE PULPAR E A FORMA

PARALELA DE DISTRIBUICAO DOS CANAIS PULPARES. AUMENTO DE 10 X.

FIGURA 57 DETALHE DA SUPERFICIE DE FORMACAO DA PLACA DENTARIA. AUMENTO DE 25 X.

FIGURA 58. DETALHE DA CAVIDADE PULPAR, PREENCHIDA POR SEDIMENTO, OSSO MANDIBULAR E

PLACA DENTARIA. AUMENTO DE 25 X.

FIGURA 59. CONTATO OSSO COM PETRODENTINA. AUMENTO DE 50 X. FILTRO NOMARSKI.

FIGURA 60. DETALHE DA PETRODENTINA NO MORFOTIPO ICB, EM CORTE TRANSVERSAL AOS

CANAIS PULPARES, MOSTRANDO A TEXTURA FIBROSA E O CRESCIMENTO DAS FIBRAS A PARTIR DOS

CANAIS PULPARES. NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE 50 X.
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Figura 55 Figura 56
Figura 57 Figura 58
Figura 59 Figura 60
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FIGURA 61. DETALHE DA PETRODENTINA NO MORFOTIPO ICB, MOSTRANDO A TEXTURA FIBROSA.

NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE 200 X.

FIGURA 62. DETALHE DO CRESCIMENTO DA DENTINA. AUMENTO DE 100 X.

FIGURA 63. DETALHE DA DENTINA NO MORFOTIPO ICA, COM CRESCIMENTO CONCENTRICO, E SEUS

TUBULOS, QUE SAEM DO CANAL PULPAR. SEM NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE 50 X.

FIGURA 64. DETALHE DOS TUBULOS COM OS PROCESSOS CELULARES. AUMENTO DE 200 X.

FIGURA 65. DETALHE DO PREENCHIMENTO DA ZONA NEUTRA, FORMADA ENTRE AS COLUNAS DE

PETRODENTINA. AUMENTO DE 100 X.

FIGURA 66. DETALHE DO OSSO MANDIBULAR, CONTENDO OS PROCESSOS CELULARES. AUMENTO DE
25 X.
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Figura 61 Figura 62
Figura 63 Figura 64
Figura 65 Figura 66
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FORMACAO SOLIMOES

Segundo Ishiyama & Teraki (1990) as placas dentarias pertencentes a Familia
Lepidosirenidae (Figura 68) podem ser consideradas, a grosso modo, divididas em duas porg¢des,
a apical (coroa) e a basal (raiz) (Figura 71).

A por¢ao basal (Figura 69) ¢ composta uniformemente por osteodentina esponjosa,
enquanto que a apical é composta por osteodentina compacta e por petrodentina. A superficie
lateral desta ultima por¢do € recoberta por uma fina camada de esmalte, exceto nas areas da
superficie oclusal.

A petrodentina (Figura 72) ocorre no eixo central da porg¢ao apical e corresponde a cerca
de 70 a 80% desta, sendo continua a partir da superficie oclusal para a cavidade pulpar, onde
uma das extremidades fica exposta.

Na superficie de triturag@o, o tecido predominante nas cuspides ¢ a petrodentina (Figura
78), suportada nos lados por osso (Figura 79). Ocorre uma camada de dentina unindo osso a
petrodentina. Esta dentina (Figura 77) contém canais pulpares.

As cuspides apresentam um cone de petrodentina (figuras 70, 73 e 74), que vai desde a
cavidade pulpar, chegando a superficie de trituragio.

Este arranjo foi observado por Smith (1984 a), que estudou uma série ontogenética de
Protopterus aethiopicus, observando que o desenvolvimento da petrodentina ocorre no inicio da
formacdo das placas dentdrias. No primeiro estagio de desenvolvimento discretos denticulos
podem ser reconhecidos. O cone de dentina palial ¢ formado na margem da papila dental.

No estagio seguinte de desenvolvimento do denticulo, duas populagdes de células sdo
estabelecidas dentro da polpa. Ambas secretam a dentina primaria, formando as paredes do cone.
Os odontoblastos geram um tecido distinto dentro dele. Petroblastos secretam petrodentina
(Figura 69).

Estas diferencas da dentina retém um pouco de matriz orgdnica e, por esta razdo,
presume-se que tenha uma elevada propor¢do mineral.

Com o crescimento ocorre aumento da altura do denticulo e os odontoblastos continuam
secretando a dentina primaria, estendendo a palial até o pedestal (Smith, 1984 a), o qual, em
parte, ¢ formado por osso. Dentro desta estrutura petrodentina é adicionada a frente formativa, e
paralela a esta encontra-se a linha de crescimento, com grande concentragdo de matriz organica.

Isto contrasta com a nova petrodentina formada agora, livre de matriz organica, sendo

substituida por hidroxiapatita.
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Reabsor¢do do tecido pedestal ocorre com a formagdo da frente de petrodentina. As
novas dentina e petrodentina crescem no espago reabsorvido de osso basal da placa dentéria.
O crescimento continuo da petrodentina substituird o que for perdido por desgaste na

superficie de trituracio.

SuM

FIGURA 67. PROTOPTERUS AETHIOPICUS OWEN. A FORMACAO DE PETRODENTINA, A PARTIR DOS
PETROBLASTOS NA SUPERFICIE PULPAR E DENTINA PRIMARIA, PARTINDO DOS ODONTOBLASTOS. EM
B EXTENSAO DA DENTINA PELA SECRECAO CONTINUA DOS PETROBLASTOS. O ESPACO CRIADO PARA
ESTE CRESCIMENTO E FORMADO PELA REABSORCAO DO 0SSO (SMITH, 1984 B). PE - PETROBLASTOS,

OD - ODONTOBLASTOS, R - SUPERFICIE DE REABSORCAO, 1° D - DENTINA PRIMARIA.

A petrodentina ¢ translucida e em luz polarizada apresenta birrefringéncia baixa, com
cores de primeira ordem que variam do cinza ao amarelo péalido, com pleocroismo fraco e textura

fibrosa (Figura 75 e 76). Apresenta textura fibrosa, com extin¢do paralela e elongagdo negativa.

Analise Histologica



Carlos Eduardo Vieira Toledo

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

FIGURA 68. VISTA GERAL DA PLACA DENTARIA, MOSTRANDO OS CONES DE PETRODENTINA.

AUMENTO DE 10 X.

FIGURA 69. DETALHE MOSTRANDO A CAVIDADE PULPAR, O OSSO MANDIBULAR E A PETRODENTINA.

AUMENTO DE 15 X.

FIGURA 70. DETALHE DO CONE DE PETRODENTINA. AUMENTO DE 50 X.

FIGURA 71. DETALHE DO CONE DE PETRODENTINA, COM NICOIS CRUZADOS. AUMENTO DE 50 X.
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Figura 68 Figura 69

Figura 70 Figura 71
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FIGURA 72. DETALHE DO CONE DE PETRODENTINA E O OSSO MANDIBULAR. AUMENTO DE 50 X.

FIGURA 73. DETALHE DA SUPERFICIE DE FORMACAO E DO 0SSO MANDIBULAR. AUMENTO DE 50 X.

FIGURA 74. DETALHE DA SUPERFICIE DEFORMACAO DA PETRODENTINA, DA CAVIDADE PULPAR E

0SSO MANDIBULAR. AUMENTO DE 50 X.

FIGURA 75. DETALHE DA DENTINA CIRCUMPULPAR AO REDOR DOS CANAIS PULPARES. AUMENTO

DE 50 X.

FIGURA 76. DETALHE DA PETRODENTINA, MOSTRANDO A TEXTURA FIBROSA. NICOIS CRUZADOS E

AUMENTO DE 100 X.

FIGURA 77. DETALHE DO OSSO CELULAR. SEM NICOIS CRUZADOS E AUMENTO DE 50 X.
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Figura 72 Figura 73
Figura 74 Figura 75
Figura 76 Figura 77
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DIFRACAO DE RAIO-X

Para a identificacdo da composicdo cristalografica da petrodentina, foram realizadas
difracdes de Raios-X.

Andlise de Difracdo de Raios X mostrou que as placas dentdrias apresentam estrutura
cristalina, correspondente a fluor-apatita [CasF(POy)s] (Figura 78). Esta se apresenta como uma
massa criptocristalina, com propriedades Opticas iguais ou muito semelhantes a flior-apatita.

A apatita ¢ normalmente uniaxial, com elongacdo negativa. A variedade com fluor (fldor-
apatita) apresenta indices de refragdo mais baixos em relago as outras variedades.

Os dominios de menor cristalinidade apresentam-se com birrefringéncia mais baixa,
quase isotropas, devido ao efeito de polarizagdo conjunta provocada pela massa de cristalitos
(Deer et al., 1981).

Segundo Ishiyama & Teraki (1990), a andlise cristalografica das placas dentérias
pertencentes a Familia Lepidosirenidae apresentam hidroxilapatita como componente,
evidenciados pelos picos obtidos no difratograma.

Para Lepidosiren megalos, os valores obtidos no difratograma mostram que a estrutura
cristalina ¢ hidroxilfluorapatita, com valores diferentes dos obtidos por Ishiyama & Teraki
(1990).

Dois morfétipos encontrados na Bacia do Parana foram analisados e o resultado obtido
foi 0 mesmo para os dois, padrdo de fluorapatita para PF e para PH.

Ja o espécimen proveniente da Ilha do Cajual, pertencente a Familia Ceratodontidae

apresenta padrdo de hidroxilfluorapatita.
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FIGURA 78. DIFRATOGRAMA DE RAIO X, ONDE PODEMOS OBSERVAR O PADRAO DA ESTRUTURA
CRISTALINA DA PLACA DENTARIA. (A) FAMILIA LEPIDOSIRENIDAE (ISHIYAMA & TERAKI, 1990);
(B) LEPIDOSIREN MEGALOS; (C) MORFOTIPO PF; (D) MORFOTIPO PH E (E) FAMILIA

CERATODONTIDAE, PROVENIENTE DA ILHA DO CAJUAL.
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ANALISE FILOGENETICA

CONHECIMENTOS ATUAIS SOBRE A FILOGENIA DOS DIPNOIFORMES

Segundo Schultze (1992, 1993) Dipnoiformes sdo compostos por 280 espécies extintas,
divididas em 64 géneros, muitos representados apenas por placas dentarias (cerca de 125 de
todos os taxons). Muitas formas paleozdicas sdo conhecidas por material craniano relativamente
completo.

Os Dipnoiformes sao diagnosticados por cinco caracteres derivados (Clouthier, 1996):

- auséncia de dentes marginais na mandibula;

- presencga de placas dentérias nos entopterigdide e pré-articular;

- um Osso B mediano, localizado anteriormente, ou separando parietais e pos-parietais;
- ocorréncia de parietais na margem anterior das orbitas;

- presenca de cavidade labial.

A morfologia dos Dipnoiformes devonianos é bem documentada, gragas ao material
australiano da Formagdo GoGo (Chirodipterus australis e Griphognathus whitei), dos depdsitos
de Caithness Flagstones da Escécia (Dipterus valenciennesi) ¢ da unidade geoldgica Escuminac
de Quebec (Scaumenacia curta e Fleurantia denticulata). Mas a anatomia das espécies
neopaleozdicas, mesozdicas e cenozodicas € pouco conhecida, pois muitos taxons representam-se
por restos isolados, incluindo especialmente placas dentarias.

Os Dipnoiformes mostram uma grande variacdo intraespecifica, particularmente no
padrao da superficie craniana (Clouthier, 1996). Provavelmente apresentam a maior diversidade
no padrio de caracteristicas do teto craniano dérmico, entre os sarcopterigios.

Dipnoiformes sdo caracterizados por peculiar tipo de denticdo. Em muitos deles faltam
dentes marginais, maxilares sdo ausentes e pré-maxilares, quando presentes, sdo reduzidos,
possuindo poucos elementos dentarios (Scaumenacia, Andreyevichthys e Ganorhynchus). Placas
dentdrias pré-articulares e entopterigdides pareadas constituem o aparato dentdrio primdrio de
muitas espécies.

Placas dentarias sdo conhecidas do Emsiano ao Holoceno.
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Segundo Forey (1986) existem apenas seis espécies de peixes pulmonados atualmente,
um legado de 380 milhdes de anos na evolugdo dos Dipnoiformes.

Eventualmente este grupo ¢ introduzido na discussdo sobre a origem dos tetrapodos.
Muitos trabalhos apresentam similaridades entre peixes pulmonados e anfibios, em trocas
gasosas ¢ fisiologia escretora, circulacdo pulmonar e estrutura cardiaca, demonstrando que
deveriam ser agrupados (Bischoff, 1840; Goodrich, 1924; Kerr, 1932; Kesteven, 1950; Fox,
1965; Rosen et al., 1981).

Os primeiros estudos envolvendo filogenia de Dipnoiformes surgiram através de
pesquisas visando entender origem de tetrapodos. No inicio tinha-se como énfase determinar
quao préximos eram os peixes pulmonados de outros Pisces ou Tetrapoda (Forey, 1986).

Quando os peixes pulmonados foram descobertos, nos anos 1830, houve
desentendimento sobre como classificé-los, peixes ou anfibios. Bischoff em 1840 foi o primeiro
a sugerir que Dipnoiformes ¢ Anamniota fossem classificados juntos. Reconhecia estruturas
comuns como coanas; pulmdes conectados ao esdfago; reducdo de guelras; coragdo com dois
auriculos, o esquerdo recebendo sangue dos pulmdes e cone com valvulas, separando sangue
pulmonar de branquial.

Outros autores da mesma época, como Agassiz (1843), os consideram peixes, pela
presenca de escamas, canais sensoriais, 0ssos operculares e fraco desenvolvimento de coluna
vertebral.

Um terceiro grupo, como Heckel (1851), sugere ser impossivel dizer se Dipnoiformes
seriam Pisces ou Amphibia, pois apresentam-se claramente intermediarios em estrutura.

Estas idéias podem ser traduzidas em termos cladisticos. A Teoria de Bischoff e
seguidores coloca peixes pulmonados como grupo-irmao de tetrapodos. Agassiz sugeria que
Dipnoiformes sdo tetrapodos primarios. Esta idéia ¢ suportada por caracteres conhecidos nos
dois grupos. A terceira hipotese sugere a existéncia de distintos grupos, cujo parentesco necessita
ser estabelecido.

A teoria de que peixes pulmonados sdo parentes proximos dos tetrapodos ¢ rejeitada
atualmente, em favor de teorias baseadas em dados paleontoldgicos (Romer, 1966).

Os primeiros trabalhos sobre as relagdes entre Dipnoiformes foram feitos por Bertmar
(1968), Thomson & Campbell (1971) e Miles (1977). O ultimo apresentou Andlise Cladistica,

utilizando o Principio da Parsimodnia para concluir que seriam um grupo monofilético.

Analise Filogenética



Carlos Eduardo Vieira Toledo 160

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

A Figura 79 apresenta a filogenia conseguida por Miles (1977), onde os nimeros indicam
a aquisi¢do de caracteres derivados. Os ultimos trés caracteres nao foram colocados, mas sdo
discutidos, pois os considerou ndo parsimoniosos.

Campbel & Barwick (1983) apresentaram novas filogenias para Dipnoiformes, baseadas
em estudos de denticdo. Dados estratigraficos e inferéncias funcionais foram cruciais na
argumentacao.

Os autores reconhecem duas formas distintas de denticdo nos Dipnoiformes:

1 - camadas de dentina adicionadas durante o crescimento do animal.
Este tipo de denti¢do surge no Eo-Devoniano, com os géneros Dipnorhynchus e
Speonesydrion. Todas as formas que apresentam placas dentarias estdo associadas a este grupo.
i1 - denti¢do com pequenos denticulos.
Uranolophus do Eo-Devoniano é o primeiro representante conhecido. Os membros deste
grupo sdo indicados pelo simbolo “#” na Figura 79.

A Figura 80 ¢ cladograma baseado nestas conclusdes. Formas com denti¢do ii compdem

grupo monofilético, constituindo neomorfia, mais que carater primitivo.

16-21
15 e |epidosirenids

1
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L ? Microceratodus
13 P === Paraceratodus
Ceratodussturli

12 —I_ Sagenodus
! Straltonia
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gnathorhizids
phaneropleurds
Oervigia
Rhinodipterus

Chirodipterus
3-6 Dipterus valencionnes

NN ) N

Heurantia #

holodipterids #
Conchopoma #
Uonemus #
rhynchodipterids #
Uanolophus #

? Dipnorhync hus lehmanni
Dipnorhync hus susamilc hi

1,2

N Y

FIGURA 79. FILOGENIA DOS DIPNOIFORMES. POR MILES (1977).
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A Figura 81 ¢ resultado da andlise de Miles (1977), usando parsimodnia, da filogenia
apresentada na Figura 79.

Campbell & Barwick (1983, 1987, 1990) asseguram que os Dipnoiformes sdo divididos
em duas linhagens, caracterizadas pela denticdo: tipos denticulados e aqueles com placas
dentarias. Entretanto esta hipotese ndo é parsimoniosa (Schultze & Marshall, 1993; Clouthier,

1996), baseada na congruéncia dos caracteres cranianos € pos-cranianos.

— LepidoSirenids
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. Ceeratodus sturli
p—— Ctenodus
ORGANISED gnathorhizids
TOOH PLA—IESU) e TTanodis
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—— p— fONEemMus
—e Conchopoma
— He urantia
TYPE (i) DENTITON frsritinds
(DENTICLE SHEDDING) ———— Mmncnodiptends
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FIGURA 80. CLADOGRAMA DA EVOLUCAO DOS DIPNOIFORMES. BASEADO EM CAMPBELL & BARWICK,
1983.
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FIGURA 81. CLADOGRAMA DA EVOLUCAO DOS DIPNOIFORMES. BASEADO EM MILES (1977).

A re-analise de Miles (1977) e Campbell & Barwick (1983) foi dividida em duas partes.
Uma usando apenas os dados dos géneros definidos e outra utilizando todos os clados estudados.
Ambas compreendem todos os 23 caracteres definidos. O carater 24 foi removido, pois nao
apresentava informagdes suficientes para todos as formas.

Para as duas andlises foi utilizada a Rotina de Wagner (algoritimo Farris desenvolvido
por Don Colless), que procura arvores curtas com uma busca por pares de géneros.

Arvores de consenso, que produzem sumaérios das curtas, foram obtidas usando o
algoritimo desenvolvido por Swofford e modificado por Colless. Foi utilizado como grupo
externo Dipnorhynchus sussmilchi, como na analise de Miles (1977).

Na primeira etapa foram conseguidas 8 arvores de 26 passos. A arvore de Consenso
Estrito mostra que este grupo ¢ monofilético. Os nddulos indicam diferencas entre elas. Os
caracteres 7 (presenca de placas dentérias organizadas) e 22 (perda de cosmina) sdo responsaveis

pela baixa resolu¢do no nodulo 1.
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A baixa resolucdo do nddulo 2 pode ser explicada por reversio ou aquisicdo
independente dos caracteres 12 (caracteristicas especiais do paraesfendide em Ctenodus e
Sagenodus) e 13 (perda de C como um osso independente) (Figura 79).

Miles (1977) atribuiu peso aos caracteres e ignorou aqueles que geravam arvores nao
parsimoniosas, utilizando em sua andlise apenas os 21 primeiros.

Na segunda etapa 16 arvores, com 28 passos, foram geradas.

Tanto na primeira, como na segunda etapa, os caracteres 7 e 22 geram homoplasias .

A arvore apresenta dois nédulos, chamados 2 e 3, de baixa resolucio.

O nddulo 2 apresenta as mesmas variagdes, envolvendo caracteres 12 e 13.

A baixa resolucdo do nddulo 3 ¢ dada por reversdo ou aquisi¢do independente dos
caracteres 9 (comissura do supraoccipital passando através do Osso B) e 10 (Z integrado ao teto
craniano).

Estas duas analises implicam na existéncia de dois grupos monofiléticos, definidos por
possuirem placas dentarias organizadas. Esta diferenca ¢ responsavel pela monofilia da Figura
79.

Miles (1977) ndo poderia apresentar a filogenia mais parcimoniosa, com a presenc¢a dos
Dipnoiformes que apresentam placas dentarias, ¢ aqueles que possuem denticdo denticulada,
como um grupo monofilético.

Placas dentarias estdo presentes em todas as formas atuais € em muitos fosseis, mas
algumas formas paleozodicas ndo as apresentam. Foram consideradas carater primitivo por muitos
autores.

Os mais primitivos Dipnoiformes apresentam placas dentarias e também uma intensa
ossificacdo, ndo observada nos ndo devonianos. Por este motivo Schultze & Campbell (1986)
utilizaram 21 caracteres, baseados nos o0ssos cranianos, € os definem como um grupo
monofilético. Estas caracteristicas também servem para diferenciar peixes pulmonados de outros
sarcopterigios.

Martin (1982) apresentou novos dados sobre a filogenia de Dipnoiformes pos-
paleozodicos (familias Ceratodontidae, Ptychoceratodontidae, Arganodontidae,
Neoceratodontidae, Lepidoserinidae). Baseavam-se em estudos biométrico e morfoldgico de
placas dentarias, por estas serem mais freqiientes no registro fossilifero e estarem presentes em
todas as formas atuais.

Utilizou para tanto 9 caracteres morfoldgicos, previamente citados, em grande parte, por

Thomson (1926 apud Martin 1982), apresentados abaixo (D = derivado ¢ P = primitivo):

Analise Filogenética



Carlos Eduardo Vieira Toledo 164

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

1 - nimero de cristas inferior a 7 ou muito superior a 7, 13 ou mais (D) ou comprimido entre 7 € 12
P);

2 - angulo interno nitidamente obtuso ou agudo (D) ou reto (P);

3 - cristas paralelas (D) ou irradiadas (P);

4 - cristas trituradoras (D) ou irradiadas (P);

5 - vértice do angulo interno arredondado, impossivel de distinguir (D) ou nitido (P);

6 - contato simétrico (D) entre as placas dentarias, ou auséncia de contato (P);

7 - primeira crista mais curta que o bordo lingual (D) ou longa (P);

8 - primeiro vale tdo longo quanto os seguintes (D) ou mais longo (P);

9 - processo pterygopalatino atras da 2* crista (D) ou apds esta (P)

Todas as caracteristicas, exceto 4 € 9, ocorrem apenas em individuos adultos, observadas
através do estudo do crescimento de placas dentarias em Neoceratodus forsteri (Kemp, 1977).
Caracteres 2, 5 e 7 estdo associados as placas inferiores.

Ap6s andlise Ceratodontidae revelou-se grupo-irmdo dos Ptychoceratodontidae e estas
duas familias sdo grupos-irmaos de outras trés.

Arganodontidae é grupo-irmao de Neoceratodontidae mais Lepidosirenidae.

Usualmente os Dipnoiformes de habitat continental sdo encontrados em porgdes
continentais proximas ou conectadas, como Texas e Marrocos, ndia e Madagascar, China e
Tailandia, durante Neo-Tridssico. América do Sul e Africa o eram durante Cretaceo Inferior,
pelo fato de serem descritas as ocorréncias de Ceratodus africanus em Brasil e Africa.

Estas distribuigdes geograficas contribuem para o entendimento da Paleogeografia
baseada em diferentes dados. Algumas espécies podem ser utilizadas como fosseis-guia.

A matriz apresentada por Martin (1982) foi analisada utilizando o método de “neighboor-
joining”, resultando em apenas em uma arvore, mas ndo houve suporte para nenhum dos clados

obtidos (Figura 82).
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FIGURA 82: ARVORE OBTIDA ATRAVES DO METODO DE NEIGHBOUR-JOIN, PARA OS CARACTERES

DESCRITOS POR MARTIN (1982).
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ANALISE FILOGENETICA DOS DIPNOIFORMES BRASILEIROS

Nesta etapa, os angulos das cuspides das placas dentirias de Dipnoiformes,
transformados em relagdo ao numero m, foram retrabalhados, sendo modificados em valores de
porcentagem e novamente classificados segundo granulagéo 20.

A granulacdo nada mais ¢ que dividir os valores encontrados no intervalo de 0 a 100
(referentes a porcentagem) em intervalos determinados.

No caso da granulagdo 20 existe este nimero de intervalos, o primeiro com os valores de
porcentagem de 1 a 5, o segundo de 6 a 10, o terceiro de 11 a 15 e assim sucessivamente, até o
vigésimo intervalo de 96 a 100. Esta transformagdo permite agrupar os valores semelhantes,
evidenciando a diferenca que ocorre entre os grupos.

Para esta andlise foram utilizados os 29 caracteres (Tabela 20). Aqueles de nimeros 1 a
21 correspondem aos utilizados na analise estatistica, com exce¢do do 17 (Peso), 22 ¢ angulo
formado entre eixo da primeira cuspide com equivalente da ultima cuspide, 23 a 30
correspondem aos caracteres utilizados por Martin (1982).

Para as anélises utilizou-se o software PAUP versdo para Windows.

A simbologia aqui utilizada ¢ a mesma da Analise Estatistica, onde PA, PB, PC, PD, PE,
PF, PG, PH, PI e PJ correspondem aos espécimens provenientes da Bacia do Parana, Tipos A, B,
C,D, E, F, G, H, I e J] aqueles da Formagdo Corumbatai; PRR, Bacia do Parana, Formacao Rio
do Rasto; Asi (Asiatoceratodus tiguidiensis), Afr (Ceratodus africanus), Pro (Protopterus
humei), Arc (Género Archaeoceratodus), ICA, ICB e ICC, morfétipos coletados na Ilha do
Cajual, Bacia S2o Luis-Grajau, Formagdo Alcantara; ¢ AA, AB e AC, espécimens vindos da
Bacia do Acre, Formagado Solimdes.

Utilizou-se como grupo externo o género devoniano Dipterus.
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A Figura 83 mostra a arvore obtida para o conjunto de dados das médias das variaveis
para cada grupo estabelecido. Neste cladograma podemos observar que formou-se um clado com
os espécimens pertencentes a Familia Gnathorhizidae e este é grupo-irmdo de um outro,
composto por representantes das familias Ceratodontidae e Lepidosirenidae.

E clara uma separa¢o cronoldgica na porgdo inferior do cladograma, seguida de uma
mistura de espécimens do Mesozdico com aqueles do Cenozoico. Nao ha siginificado, com
excecdo do agrupamento obtido para Ceratodus africanus e Asiatoceratodus tiguidiensis, e outro

conseguido com os morfdtipos ICA e ICC.
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FIGURA 83. CLADOGRAMA OBTIDO PARA O CONJUNTO DE PLACAS DENTARIAS DOS DIPNOIFORMES

BRASILEIROS, MAIS PARCIMONIOSO, COM NUMERO DE PASsOs =231, 1C=0,8095 EIR =0,6452.

Com o intuito de comparar os resultados obtidos, montou-se uma nova matriz,
considerando cada espécimen como pertencente a uma espécie distinta com um representante e
ndo com a média das variaveis.

A Figura 84 é uma das 28 arvores mais parcimoniosas, resultante da analise por
parcimonia de 29 caracteres de 20 tdxons de Dipnoiformes, selecionada através do processo de
re-pesagens sucessivas de Farris (1969). O nimero de passos ¢ de 234, com Indice de
Consisténcia = 0,7949 e Indice de Retencdo = 0,5514.
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Os numeros a frente dos clados indicam os valores de “bootstrap” obtidos, a partir de 100
buscas heuristicas, cada uma delas com 10 réplicas, sendo mostrados apenas aqueles valores
maiores que 50.

Nesta arvore podemos observar que os espécimens pertencentes a Familia
Gnathorhizidae estdo associados aqueles da Familia Lepidosirenidae (porcdo inferior), como
sugerido por alguns pesquisadores. As Unicas exce¢des sdo dois representantes da Familia
Ceratodontidae, ICB e PJ.

Na por¢do mediana visualizamos um clado composto por espécimens da Familia
Ceratodontidae, provenientes da Bacia Sdo Luis-Grajal, mostrando grande proximidade entre

Ceratodus africanus, o espécimen da Bacia do Araripe ¢ Asiatoceratodus tiguidiensis.

PRR
PA
54 Pl
PB
PD
ICC
ICA
Asi
67 — ABS
Afr
PC
PE
PG
PH
PF
PJ
ICB
AC
74 AA
AB

FIGURA 84. UMA DAS 28 ARVORES MAIS PARCIMONIOSAS, OBTIDAS PARA O CONJUNTO DE DADOS DOS

DIPNOIFORMES BRASILEIROS.

O passo seguinte foi a adicdo dos caracteres utilizados por Martin (1982), juntamente

com um grupo externo, o género devoniano Dipterus.
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A Figura 85, como na anterior, também considera cada espécimen como uma espécie
distinta. Uma tnica arvore mais parcimoniosa foi obtida, a partir de 26 caracteres informativos
(para parcimdnia) de 21 taxons. O numero de passos foi de 249 e IC = 0,7642; IR = 0,5462.
Valor de “bootstrap”, 100 réplicas, cada uma delas com 10 pseudo-réplicas, estdo anotados a
frente dos clados, sendo omitidos aqueles valores abaixo de 50.

Nesta arvore podemos observar 3 clados distintas, o primeiro composto por espécimens
provenientes das bacias Sdo Luis-Grajau e Araripe (Familia Ceratodontidae); p segundo por
aqueles da Bacia do Parand (Familia Ceratodontidae); o terceiro por materiais provenientes das
bacias de Parand (associadas a Familia Gnathorhizidae), Sdo Luis-Grajai (Familia
Ceratodontidae) e Acre (Familia Lepidosirenidae). O agrupamento inferior ¢ esperado, com
excecdo dos espécimens ICA e ICB.

As formas tetracuspidadas da Bacia do Parand, formag¢des Corumbatai e Rio do Rasto,
aparecem associadas, mostrando que o espécimen proveniente da localidade de Posto Queimado,
descrito inicialmente como pertencente a Familia Gnathorhizidae, pertence na verdade a Familia

Ceratodontidae, também observado na Andlise Histologica.
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FIGURA 85. UNICA ARVORE MAIS PARCIMONIOSA, OBTIDA APOS A ADICAO DO GRUPO EXTERNO.
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Uma nova analise foi realizada, com a adi¢do de um novo taxon identificado para a Bacia
Sdo Luis-Grajat, Protopterus humei.

A Figura 86 é a Arvore de Consenso estrito, entre as 3 arvores mais parcimoniosas
obtidas a partir de 26 caracteres informativos (para parcimdnia) de 22 tdxons. Passos = 263; IC =
0,7531; IR = 0,5385. Valores de “bootstrap”, 100 réplicas, cada uma delas com 10 pseudo-
réplicas, foram inferiores a 50.

Esta arvore apresenta dois clados, sendo o primeiro composto por espécimens das
familias Ceratodontidae e Lepidosirenidae, o segundo por morfdtipos das familias
Gnathorhizidae e Ceratodontidae.

O taxon inserido apresentou-se agrupado com Lepidosiren megalos. Protopterus humei,
inicialmente descrito por Priem (1914) e Tabaste (1963) como Ceratodus humei, foi renomeado
por Martin (1984). As caracteristicas histoloégicas de Protopterus huemi sido de um
Ceratodontidae, e esta espécie ¢ considerada ancestral da Familia Lepidosirenidac. Com esta
arvore obtida fica a duvida se Martin (1984) estava correto ao reposicionar Protopterus humei,

ou se o posicionamento original € o correto.
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FIGURA 86. ARVORE DE CONSENSO ESTRITO, OBTIDA COM A ADICAO DO GRUPO EXTERNO E DE UM

TAXON.
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Uma nova analise foi realizada, com a adi¢do de um novo taxon identificado para a Bacia
Sao Luis-Grajat, o género Archaeoceratodus.

A Figura 87 ¢ a arvore de Consenso estrito entre as 7 arvores mais parcimoniosas, obtidas
a partir de 27 caracteres informativos (para parcimonia) de 23 tdxons. Passos = 275; IC = 0,7519;
IR = 0,5448. Valores de “bootstrap”, 30 réplicas, cada uma delas com 10 pseudo-réplicas, estdo
anotados a frente dos clados, sendo omitidos aqueles abaixo de 50. A repesagem sucessiva
resultou na recuperagdo dos clados Afr-Asi e ICC-ABS-ICA-Pro-AC-Arc-ICB.

Foi observado que, com a adicdo de novos tdxons, a resolugcdo obtida foi menor,
indicando que os caracteres utilizados ndo sdo os mais apropriados para analise. A grande
desvantagem em trabalhar com placas dentarias isoladas ¢ o pequeno numero de caracteres
observados, como previamente relatado por outros autores. Mas considerando que a grande
maioria das espécies descritas de Dipnoiformes ¢ baseada apenas em placas dentdrias isoladas, as
tentativas de utilizagdo de caracteres angulares ¢ valida. Exemplos destes caracteres foram
utilizados nos trabalhos de Martin, mas a analise dos caracteres utilizados em Martin (1982)
mostrou que o resultado obtido ndo apresenta suporte.

A Figura 88 foi obtida através do método de neighboor-joining, resultando apenas em
uma arvore. Podemos observar dois clados, o primeiro composto por espécimens pertencentes as
familias Ceratodontidae e Gnathorhizidae, o segundo pertencentes as familia Ceratodontidae e
Lepidosirenidae. Mais uma vez pudemos observar a proximidade de Protopterus humei com os

Lepidosirenidae da Bacia do Acre.
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FIGURA 87. ARVORE DE CONSENSO ESTRITO, OBTIDA PARA TODOS OS TAXONS BRASILEIROS.

FIGURA 88. ARVORE OBTIDA ATRAVES DO METODO DE “NEIGHBOUR-JOIN”, PARA TODOS OS

TAXONS BRASILEIROS.

Analise Filogenética



Carlos Eduardo Vieira Toledo 174

Analises Estatistica Multivariada e Filogenética dos Dipnoiformes Brasileiros. Compara¢des Bidticas com o Gondwana Ocidental

Di1scussOES E CONCLUSOES

1. As maiores ocorréncias de placas dentdrias de Dipnoiformes em territorio brasileiro ocorrem
nas formagdes Corumbatai (Bacia do Parand), Alcantara (Bacia Sdo Luis-Grajatl) e Solimdes
(Bacia do Acre). A primeira apresenta a maior concentragdo de espécimens pertencentes a duas
familias distintas. A segunda mostra a maior abundancia de géneros (quatro). A ultima possui

apenas um género conhecido.

2. Os registros de Dipnoiformes brasileiros apresentam-se apenas placas dentarias isoladas, com
exce¢do de Lepidosiren megalos, descrito por Silva Santos (1987), onde existe um cranio

parcialmente completo.

3. E bastante questionavel o registro mais antigo, de uma escavacdo par estivagdo, descrita por
Fernandes & Carvalho (2002), para um dipnoiformes em ambiente marinho. Dipnoiformes
recentes e fosseis estivam para fugir de estiagem. Seria muito pouco provavel que, em ambiente

marinho, estes animais necessitassem deste tipo de etologia.

4. O material descrito por Richter & Langer (1998) proveniente da Formag¢do Rio do Rasto, e
entdo associado a Familia Gnathorhizidae apresenta grandes semelhancas morfoldgicas e
histoldgicas com os Ceratodontidae da Formagdo Corumbatai. Portanto o citado material da

Formacdo Rio do Rasto estaria associados a esta familia.

5. Assumindo que as formas tetracuspidadas, de placas dentarias, para as formagdes Corumbatai
e Rio do Rasto, pertenceriam a Ceratodus madagascariensis, estes seriam os registros mais
antigos, desta espécie, em relagdo a outros depositos em América do Sul e Africa. Poderia ser
que a espécie teria surgido na Bacia do Parand, migrando para Africa, enquanto os continentes
estivessem unidos, ¢ ai permanecendo por mais tempo. Entretanto Ceratodus madagascariensis
apresenta placas dentdrias inferiores com quatro cuspides e superiores com cinco. Seria talvez
dificil haver uma sele¢@o preferencial, para que fossem encontradas, na Bacia do Parand, apenas
placas dentérias inferiores. Este conjunto de observagdes nos leva a crer que este Ceratodontidae

pertenga a uma nova espécie.
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6. A Andlise Estatistica Multivariada foi utilizada como uma ferramenta para auxiliar na
classificagdo de fdsseis. Seu objetivo foi propor uma classificagdo para o material ainda nio
descrito formalmente, com base na grande variacdo morfoldgica observada nos espécimens,
simultaneamente levando-se em conta as diversas varidveis morfométricas dos fosseis. Com
relagdo as amostras, o dendograma resultante apresenta quatro grupos distintos, que podem ser
interpretados como pertencentes a duas familias. A primeira apresenta caracteristicas muito
proximas a Familia Gnathorizidae, podendo constituir um agrupamento familiar novo. Quatro
taxa foram reconhecidos e comparados com materiais da Polonia. Estes apresentam basicamente
a mesma morfologia, a Unica diferenca sendo o tamanho, o material brasileiro cerca de 5 vezes
maio. A segunda familia ¢ Ceratodontidae, que estaria representada por duas espécies. Tais
constatagdes forneceram suporte para a possivel definicdo de seis diferentes espécies de
Dipnoiformes na paleoictiofauna da Formag¢do Corumbatai. Mostra a aplicabilidade desta
metodologia em estudos paleontoldgicos, de cardter taxondmico. No ambito da Formacdo
Corumbatai, as placas dentarias tricuspidadas estdo bem separadas das tetracuspidas, podendo
ser visualizados nos graficos de Andlise de Componentes Principais e Andlise de

Correspondéncia.

7. A analise histologica corroborou a andlise estatistica, evidenciando a observagdo de dois
conjuntos de placas. O primeiro relacionado as familias Ceratodontidae e Neoceratodontidae, o
segundo a Familia Gnarthorizidae. Justificavel devido a distribui¢do dos canais pulpares,
respectivamente paralelos e ramificados. Estd presente, nas diversas formas de placas dentarias
da Formagdo Corumbatai, um tecido hipermineralizado chamado petrodentina, componente

principal dessas placas.

8. A nova ocorréncia de Dipnoiformes, registrada para o Triassico do Estado do Rio Grande do
Sul, e mencionada por Richter (2001), é associada a Ptychoceratodus cf. philippsi. Este é seu

primeiro registro para a América do Sul, ampliando a distribui¢do paleobiogeografica da espécie.

9. Dipnoiformes foram registrados por Silva Santos (1990), para a Formag¢do Pedra de Fogo,
como pertencentes as familias Sagenodontidae, Lepidosirenidae e Ceratodontidae. Estes
materiais nunca foram figurados. S0 questionadas estas ocorréncias para a Formacdo Pedra de

Fogo, especialmente aquela da Familia Sagenodontidae, cuja distribui¢do cronoldgica ¢é
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carbonifera, sabendo-se que esta unidade geoldgica teria idade Permiano Inferior, ndo

Carbonifero.

10. A presenca da Familia Neoceratodontidae seria questionavel para depdsitos creticicos
brasileiros. O género Neoceratodus, segundo Kemp (1997), seria restrito aos depositos
cretacicos, tercidrios e ao representante atual da Australia. Embora reconheca que o material
descrito por Pascual & Bondesio (1976), para depodsitos cretacicos da Argentina, poderia ser

associado a esta familia.

11. A Bacia do Araripe, conhecida mundialmente pela sua assembléia paleoictioldgica, até o
momento ndo apresentou Dipnoiformes completos, sendo representada apenas por placas
dentérias isoladas provenientes da Formagdo Brejo Santo. O espécimen, inicialmente descrito
como Neoceratodus por Silva & Azevedo (1996), foi sinonimizado com Neoceratodus africanus
por Martin (1984). Mas as analises mostraram que este espécimen ndo esta associado a

Ceratodus africanus, podendo ser pertencente a uma nova espécie.

12. O registro cretacico mais importante estd localizado na Bacia de S3do Luiz-Grajal, mais
especificamente na Laje do Coringa, Ilha do Cajual, cujas rochas pertencem a Formagao
Alcantara. Nestes depositos sdo encontradas placas dentdrias pertencentes a quatro géneros

previamente conhecidos: Ceratodus, Asiatoceratodus, Archaeoceratodus e Protopterus.

13. Ceratodus africanus ¢ conhecido em depdsitos da Formagdo Alcantara, mas uma analise
mais detalhada ¢ necessaria nestas placas. Segundo Kemp (comunicacdo pessoal, 1998) as
diferencas entre Ceratodus africanus, C. pectinatus e C. tuberculatus sdo pequenas e sutis. Estas
espécies podem ocorrer no Cretadceo da Bacia de Sdo Luis-Grajau, uma vez que a fauna é muito

semelhante a depdsitos africanos de mesma idade.

14. Asiatoceratodus tiguidiensis foi registrado pela primeira vez no Brasil por Dutra &
Malabarba (2001), para uma ocorréncia de idade albiana no Municipio de Itapecuru-Mirim, no
Estado do Maranhdo. Posteriormente Medeiros (2001) cita, pela primeira vez a ocorréncia do
género na Laje do Coringa, que foi posteriormente formalmente descrita por Castro et al. (2004).
Segundo estes autores, esta ocorréncia contribuiu para ampliar a distribui¢do cronologica do

género e da espécie para o eo-Cenomaniano.
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15. Foi encontrado, at¢ o momento apenas um unico espécimen pertencente ao género
Archaeoceratodus. Este material pode ser comparado com uma réplica de Archaeoceratodus
djelleh figurado em Kemp (1997; Figura 5, Numero 2, Pagina 718). Mas o material brasileiro ¢
maior. Nao ha duvidas quanto a presenca deste género na Bacia Sdo Luis-Grajat, podendo ser
uma nova espécie. Trata-se da primeira ocorréncia na América do Sul. Até o momento
Archaeoceratodus era restrito a depositos australianos do Tridssico e Cretdceo no Sudeste

daquele continente, e no Terciario médio em localidades em Norte, Leste e Centro.

16. Protopterus humei é o dipnoiformes, encontrado na Laje do Coringa, de maiores proporgdes.
E muito similar a placas dentérias descritas por Tabaste (1963), como Ceratodus humei. Martin
(1984b) renomeu esta espécie como Protopterus humei. Trata-se do primeiro registro deste taxon
para América do Sul, sendo registrados no continente africano em depoésitos do Campaniano.
Portanto seria a ocorréncia brasileira mais antiga para este morfotipo. Faz-se necessdria uma
revisdo desta espécie, pois as caracteristicas histoldgicas observadas sdo tipicas da Familia
Ceratodontidae, anulando a proposta de Martin (1984). Se confirmada, seria a primeira

ocorréncia de Ceratodus humei na América do Sul.

17. Os padrdes morfoldgicos dos morfétipos ICA e ICB ndo foram observados em nenhum taxon
descrito em literatura, podendo ser considerados novas espécies. O Morfétipo ICA apresenta
uma tipica ornamentag@o que o difere dos outros espécimens encontrados na Bacia de Sao Luis-
Grajai. A morfologia destas placas dentarias assemelha-se ao género Archaeoceratodus. O
Morfétipo ICC € muito semelhante a um Ceratodontidae citado por Schultze (1991), proveniente
de depositos do Paleoceno inferior da Formagdo Santa Lucia, na localidade de Tiupampa na
Bolivia. As placas dentédrias apresentam a mesma morfologia e 0 mesmo tipo de ornamentagao.
Se este morfétipo for associado a este material, apenas citado por Schultze (1991), a ocorréncia

brasileira seria a mais antiga, aumentando a distribuicdo cronoldgica do Cretaceo ao Paleoceno.
18. A andlise histologica mostrou que para todos os espécimens analisados existe um unico

padrdo de distribui¢do dos canais pulpares, associados as familias Ceratodontidae e

Neoceratodontidae.
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19. O registro de Dipnoiformes africanos, provenientes de depdsitos do Creticeo, como
Gadoufaoua (Niger), ¢ muito similar aquele da Bacia Sao Luis-Grajau, com ocorréncias de
Asiatoceratodus tiguidiensis, Ceratodus africanus, Protopterus humei. Mostra que poderia ter

ocorrido uma grande troca faunistica, também evidenciada por outros grupos de vertebrados.

20. Lepidosiren megalos é um dipnoiforme de grandes propor¢des, encontrado na Bacia do Acre,
evidenciando o fendmeno do gigantismo que ocorre nesta bacia cenozodica, também observado

em outros peixes e répteis (especialmente em testudinos e crocodilomorfos) e em mamiferos.

21. A Andlise Estatistica mostra dois agrupamentos de espécimens para as placas dentédrias da
Formag¢do Solimdes. Poderiam ser interpretados como diferencas entre as placas superiores e
inferiores, ou mostrar a presenca de outra espécie, Lepidosiren paradoxa que ocorre em

depositos de mesma idade, em paises vizinhos.

22. O padrao ramificado de distribuicdo dos canais pulpares foi observado em espécimens
provenientes da Formag¢do Solimdes e comparados com Smith (1984) que também o observou
em secdes d as placas dentarias de Protopterus aethiopicus e Lepidosiren paradoxa. Esta

distribuicdo € caracteristica da Familia Lepidosirenidae, que também apresenta cones de

petrodentina nas cuspides, também observados.

23. Existem duas linhagens de pesquisa para a filogenia dos Dipnoiformes. Uma baseada em
caracteres cranianos, com poucos representantes, € outra sustentada pelas caracteristicas das
placas dentérias, que pode abranger um niimero muito maior de espécies. A Andlise Filogenética
apresentada segue o padrdo da segunda linhagem, pois nenhum dos Dipnoiformes brasileiros

apresenta cranios completos.
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