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Abstract: The Archosauromorpha is defined as the clade that comprises all diapsids more closely related
to the lineage of birds (Ornithodira or Avemetatarsalia) and crocodylians (Pseudosuchia or Crurotarsi) than
to Lepidosauria. In addition to their ‘basal’ taxa (e.g., Tanystropheidae, Rhynchosauria, and Allokotosau-
ria), Archosauromorpha includes the clade Archosauriformes, which, by its turn, includes Archosauria.
During the Triassic, the archosauromorphs became the main group of diapsids to diversify in body size
and morphological disparity. The Permo-Triassic mass extinction occurred 252 million years ago and
produced a dramatic change in the composition of the floral and faunal communities at the beginning
of the Triassic period. The diversification of Archosauromorpha during the Triassic has been the focus of
several recent studies, as this clade is a classic example of adaptive radiation. This paper synthesizes
relevant information on the morphology, paleobiology, and the effects of the end-Permian mass extinction
in the group, an event directly linked to the beginning of the consolidation of modern faunas.

Resumo: Archosauromorpha é definido como o clado que compreende todos os didpsidos mais intima-
mente relacionados a linhagem de aves (Ornithodira ou Avemetatarsalia) e crocodilianos (Pseudosuchia ou
Crurotarsi) do que a Lepidosauria. Além de seus taxons “basais” (e.g., Tanystropheidae, Rhynchosauria e
Allokotosauria), Archosauromorpha inclui o clado Archosauriformes, que, por sua vez, inclui os Archosauria.
Durante o Tridssico, os arcossauromorfos tornaram-se o principal grupo de diapsidos a se diversificar em
termos de tamanho corporal e disparidade morfolégica. A extincao em massa Permo-Trissica, ocorrida
hé 252 milhdes de anos (Ma), produziu uma mudanca dramética na composicao das comunidades
floristicas e faunisticas no inicio do perfodo Tridssico. A diversificagao de Archosauromorpha durante
o Triassico tem sido o foco de estudos recentes, o que se deve ao fato de que este clado é um exemplo
classico de radiacdo adaptativa. Sintetizamos neste artigo informagdes relevantes sobre a morfologia,
paleobiologia e os efeitos da extincao do final do Permiano no grupo, evento responsével pelo inicio da
consolidacao das faunas modernas.
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O clado Diapsida foi um dos grupos mais
diversos de vertebrados no inicio da Era Mesozoi-
ca (Periodo Tridssico, 251-201 milhdes de anos, a
seguir referidos pela sigla Ma), com um importan-
te registro t6ssil. Os didpsidos sio divididos nos
clados Lepidosauromorpha ¢ Archosauromorpha,
sendo taxonomicamente ¢ morfologicamente
diversos em ecossistemas atuais, com aproximada-
mente 9.400 espécies de Lepidosauria (incluindo
Squamata — serpentes e lagartos, e Rynchoce-
phalia — tuataras) ¢ 20.000 espécies de Archosauria
(Aves — aves, e Crocodylia — crocodilos, jacarés e
gaviais). Dentre as diferengas mais marcantes entre
estes dois grandes grupos, destaca-se a posigio dos
membros e no padrio de locomogio. Os arcossau-

romorfos apresentam padrio corpdreo progressi-
vamente mais ortégrado (ereto) enquanto lepi-
dossauromorfos mantiveram um padrio corporal
primitivo planigrado (postura corporal rastejante)
(Benton, 1985, Kischlat, 2000).

O nome Archosauromorpha foi estabelecido
por Friedrich von Huene em 1946 ¢ é atualmen-
te referido ao clado que compreende todos os
amniotas mais intimamente relacionados com
aves e crocodilianos do que com lepidossauros
(Gauthier et al., 1988, Benton & Clark, 1988,
Dilkes, 1997, Gower et al., 2014). Estes verte-
brados diversificaram-se no Tridssico, ocupando
quase todos os tipos de habitats e nichos ecold-
gicos. A ampla radia¢io dos arcossauromorfos
propiciou sua diversificagio em diferentes tipos
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de ambientes e o desenvolvimento de padrdes
corporais distintos. De forma geral, este grupo
inclui representantes cursoriais, semiaquaticos,
marinhos, fossoriais ¢ voadores (Nesbitt, 2011,
Ezcurraetal., 2014). Além de seus tixons “basais”
(que primeiro se ramificaram em sua drvore
evolutiva, e.g. Tanystropheidae, Rhynchosauria
e Allokotosauria), Archosauromorpha inclui o
clado Archosauriformes. Este, por sua vez, inclui
Archosauria, representado atualmente por aves e
crocodilianos, mas com complexa histéria evolu-
tiva no registro f6ssil (Fig. 1).

Archosauriformes abrange vérios tixons per-
mianos e tridssicos relacionados ao grupo dos

arcossauros (i.e. Dinosauria, aves, crocodilia-
nos) (Gauthier et al., 1988). Estes grupos foram
abundantes em ecossistemas terrestres durante
0 Mesozoico, diversificando-se em numerosas
espécies e ecomorfotipos (Ezcurra & Butler, 2015,
Foth et al., 2016). Tradicionalmente, as principais
linhagens reconhecidas entre os Archosauriformes
sdo: Proterosuchidae (Tridssico Inferior-Médio),
Erythrosuchidae (Tridssico Médio-Superior),
Proterochampsidae (Tridssico Médio-Superior) e
Archosauria (Sereno, 1991).

Archosauria (Pscudosuchia — rauissuquideos,
crocodilianos, entre outros, e Ornithodira — pteros-
sauros, dinossauros) foi um dos principais grupos
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Figura 1. Relacbes entre os principais grupos Archosauromorpha, Archosauriformes e Archosauria. Relagoes filogenéticas
adaptadas de Ezcurra (2016). Barras representam a distribuicdo temporal juntamente com possiveis linhagens
fantasmas dos principais grupos de Archosauromorpha. Escala temporal baseada em Gradstein et al. (2012).

Reconstrugéo artistica dos taxons: Mércio Castro
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terrestres de tetrdpodes durante o Mesozoico (Gau-
thier, 1986) e constitui um dos clados taxonomica-
mente mais diversos de amniotas existentes (Ber-
nardi et al., 2015). Este grupo ¢é definido por dados
filogenéticos como um clado que inclui milhares
de espécies de dinossauros (incluindo Aves), Ptero-
sauria, Crocodylia e Rauisuchia (Benton & Clark,
1988). O clado representa, entio, uma das divisdes
fundamentais na filogenia de vertebrados, alcangan-
do dominincia de diversos nichos ecolégicos logo
ap6s sua origem (Brusatte et al., 2010).

No Brasil, o estado do Rio Grande do Sul se
mostra como uma irea fundamental para o estu-
do das faunas do inicio do Mesozoico. Em adi¢io
a0 oeste da Argentina e o sul da Africa, é uma das
regides em que ocorrem registros tridssicos de for-
ma mais representativa (Zerfass et al., 2003). Entre
os principais registros de arcossauromorfos para a
América do Sul, destacam-se intimeros espécimes
de rincossauros, “rauisstiquios”, proterocAimpsios,
ornitossiquios, actossauros ¢ dinossauromorfos.

Os primeiros Arcossauromorfos

Os registros globais mais antigos de arcossau-
romorfos sio representados por quatro espécies
restritas a rochas do Permiano Superior da Europa e
Africa (Protorosaurus speneri Meyer, 1832, Archosaurus
rossicus Tatarinov, 1960; Eorasaurus olsoni Sennikov,
1997; Aenigmastropheus parringtoni Ezcurra, Scheyer
& Butler, 2014) (Ezcurra, 2015). Na sequéncia da
extingio em massa Permo-Tridssica, o registro f6s-
sil de arcossauromorfos ¢ consideravelmente mais
abundante e morfologicamente diverso em outras
regides do mundo (e.g. Africa, India), incluindo
membros de Rhynchosauria, Tanystropheidae,
Prolacertidae, Proterosuchidae, Erythrosuchidae,
Euparkeriidae e Archosauria (Nesbitt, 2011, Ezcur-
ra et al., 2013, Sookias & Butler, 2013).

O arcossauromorfo mais antigo da América do
Sul é representado por uma porgio distal de um
amero esquerdo (UFRGS-PV-0546-P) da Forma-
¢ao Rio do Rasto, Guadalupiano (Permiano) (Bacia
do Parand) (Martinelli et al., 2016). Embora o f6s-
sil n3o possua nenhuma caracteristica particular
a algum grupo, o padrio geral deste espécime se
assemelha mais aos tanistrofeideos do que a outros
arcossauromorfos (Martinelli et al., 2016). Apesar
da morfologia do imero descrita por Martinelli et
al. (2016) realmente se assemelhar a Tanystrophei-
dae, a natureza fragmentéria deste espécime impede
uma atribuigio categdrica.

No Trisssico Inferior da América do Sul, os
registros de arcossauromorfos sio notoriamen-
te escassos, sendo comumente restritos a 0ssos
isolados da Formagio Sanga do Cabral, Tridssico
Inferior do Rio Grande do Sul (Langer & Schultz,
1997, Dias-Da-Silva, 1998, Langer & Lavina, 2000,
Da-Rosa et al., 2009, Dias-Da-Silva & Da-Rosa,
2011) e Formagio Buena Vista, do nordeste do
Uruguai (Ezcurra etal., 2015). Poucos sio os mate-
riais encontrados articulados e bem preservados,
como ¢ o caso do arcossauromorfo Teyujagua para-
doxa Pinheiro et al., 2016. Este registro apresenta
6timo estado de preservagio e foi descrito como
um arcossauromorfo nio-arcossauriforme. Pro-
veniente da Formagio Sanga do Cabral, o material
consiste em um crinio praticamente completo,
com alguns elementos pés-cranianos associados
(Pinheiro et al., 2016).

Neste trabalho abordamos aspectos gerais sobre
a anatomia, sistemdtica, paleobiologia e registro
fossilifero de alguns dos principais representantes
de Archosauromorpha, com énfase nos materiais
coletados na América do Sul (especialmente no
Brasil), além de uma sintese das informagoes mais
relevantes acerca da diversificagio do grupo apés a
grande extingio em massa do final do Permiano.

O registro Permo-Tridssico de Archosauromor-
pha ¢ crucial para entender o impacto da extingio
em massa que marca o fim do periodo Permiano
na evolugio deste grupo e sua subsequente domi-
nincia taxondmica em ecossistemas terrestres do
Mesozoico até o presente (Ezcurra, 2015).

Archosauromorpha: definicdes filogenéticas
e paleobiologia

As linhagens independentes de arcossauromor-
fos nio-arcossauriformes foram morfologicamente
e ecologicamente diferentes durante o Tridssico,
incluindo formas aquiticas de longo pescogo
(Tanystropheidae), grandes herbivoros terrestres
e também com longos pescogos (Allokotosauria)
e herbivoros altamente especializados (Rhyncho-
sauria). Serio apresentadas breves definigdes dos
principais tixons incluidos no grande grupo dos
arcossauromorfos ¢ suas particularidades paleo-
biolégicas e evolutivas.

Rhynchosauria Osborn, 1903

Definido filogeneticamente por Ezcurra
(2016) como todos os tixons mais intimamente
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relacionados a Rhynchosaurus articeps Owen, 1842
do que de Trilophosaurus buettneri Case, 1928, Pro-
lacerta broomi Parrington, 1935 ou Crocodylus nilo-
ticus Laurenti, 1768. Este clado é encontrado na
América do Sul e na América do Norte, Africa,
Madagascar, India ¢ Europa. E o grupo de tetri-
podes mais comumente encontrado no Tridssico
(principalmente aqueles pertencentes ao género
Hyperodapedon) e, por isso, tem sido amplamente
utilizado em correlagdes bioestratigraficas (Langer,
2005, Lucas, 2010, Martinez et al., 2011, Murkher-
jee & Ray, 2014). Os rincossauros eram animais
quadrapedes, de pequeno a médio porte 0,5 até 2
metros de comprimento, ¢ apresentam um cranio
transversalmente largo e uma dentigio altamente
especializada (Chatterjee, 1980, Benton, 1985,
Langer & Schultz, 2000). A caracteristica mais
marcante deste grupo sio as pré-maxilas direcio-
nadas ventralmente, formando um “bico” que dd o
nome ao grupo (rhynchos = bico + saurus = réptil),
embora formas mais antigas (e.g. Mesosuchus) ainda
nio apresentassem essa estrutura (Montefeltro et
al., 2010, Ezcurra et al., 2016). Esta especializagio
(bico e dentes) parece ter sido uma adaptagio para
aalimentagio a base de frutos com sementes duras
(Fig. 2) (Ezcurra et al., 2016).

Os registros mais antigos deste grupo remon-
tam ao Tridssico Inferior. No entanto, a origem
Permiana do clado é sugerida por topologias filoge-
néticas, com uma linhagem fantasma se estendendo
através do limite Permo-Tiidssico, comecando no
Permiano Superior (Ezcur-
raetal., 2016). No Tridssico
Inferior (Induano), Noteo-
suchus colletti Watson, 1912 é
o representante mais antigo
conhecido, constituido por
um Unico e parcialmente
articulado pés-crinio cole-
tado na base da Zona de
Assembleia de Lystrosaurus,
na Bacia do Karoo da Afri-
ca do Sul (Watson, 1912,
Broom, 1925, Dilkes, 1998,
Ezcurra, 2016, Ezcurra et
al., 2016). Um dos maiores
rincossauros conhecidos é
proveniente do Tridssico

especializados rincossauros, com um comprimento
de mandibula de 470 milimetro ¢ um comprimen-
to de crinio estimado de 420 milimetro (Chatter-
jee, 1974, Ezcurra, 2016).

Registros de rincossauros sao mais frequentes
(ainda que escassos) no inicio do Tridssico Médio
do que no Tridssico Inferior. Em rochas desta ida-
de da Bacia do Karoo, na Africa, trés espécies sio
designadas para Rhynchosauria: Mesosuchus brow-
ni Watson, 1912, Howesia browni Broom, 1905, e
Eohyosaurus wolvaardti Butler et al., 2015, pertencen-
tes @ Zona de Assembleia de Cynognathus (Butler
etal., 2015, Ezcurra et al., 2016). Mesosuchus browni
é a espécie de rincossauro basal mais bem conhe-
cida e tem sido amplamente utilizada como um
representante da morfologia do grupo em anilises
filogenéticas de arcossauromorfos (Ezcurra, 2016).

Os rincossauros sul-americanos so encontrados
em rochas da Supersequéncia Santa Maria, perten-
cente 2 Bacia do Parand (Rio Grande do Sul), repre-
sentando 80% dos fdsseis encontrados na Zona de
Associagao de Hyperodapedon, e na Bacia de Ischigua-
lasto (Argentina) (Langer & Schultz, 2000, Ezcurra
et al., 2016). Espécimes recentemente reavaliados
indicam uma moderada diversidade da fauna de
rincossauros para estas localidades. Sao conhecidos,
por exemplo, Hyperodapedon mariensis Tupi-Caldas,
1933 da Supersequéncia Santa Maria ¢ Hyperodape-
don sanjuanensis Sill, 1970 da Bacia de Ischigualasto
(Langer & Schultz, 2000). O rincossauro anterior-
mente referido como o “rincossauro de Mariante”

Superior da india Hypero- Figura 2. A. Cranio em vista lateral esquerda do rincossauro Rhynchosaurus articeps

dapedon huxleyi Lydekker,
1881. Esse representa um
dos mais recentes ¢ mais

(espécime NHMUK PV R 1236, Anisiano da Inglaterra), demonstrando a morfo-
logia caracteristica do grupo. B. Cranio em vista lateral esquerda do rincossauro
Mesosuchus browni. C. Reconstrucéo artistica do Rincossauro Hyperodapedon de
Marcio Castro. Fotografias de Felipe Pinheiro
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foi formalmente descrito como um novo género ¢
espécie (Brasinorhynchus mariantensis Schultz et al.,
2016) bascado em dois espécimes: um crinio (sem
a mandibula) articulado 2s trés primeiras vértebras
cervicais e um conjunto de maxila e dentirio direito
(Langer & Schultz, 2000, Langer et al., 2007, Schultz
et al., 2016). Ambos os espécimes sio pertencentes
a0s dep6sitos de idade Ladiniana (Tiidssico Médio) da
Supersequéncia Santa Maria. Teyumbaita sulcognathus,
pertencente 3 Sequéncia Santa Maria II (Tridssico
Superior), foi originalmente descrito por Azevedo &
Schultz (1987) como Scaphonyx sulcognathus e, mais
tarde, alocado em um novo género por Montefeltro
et al. (2010), baseado em um conjunto de caracte-
risticas cranianas. O material atribuido a este tixon
consiste em dois crinios quase completos ¢ um
parcialmente preservado (Montefeltro et al., 2010,
Montefeltro et al., 2013).

“Prolacertiformes’ Camp 1945

Virios arcossauromorfos de tamanho pequeno
a grande e geralmente com longos pescocos do Per-
miano e Tridssico tém sido historicamente atribuidos
a “Prolacertiformes” (e.g. Protorosaurus, Macrocnemus
e lanystropheus). Os mais antigos representantes do
grupo tradicionalmente chamado de “Prolacertifor-
mes” eram provavelmente terrestres e sao conhecidos
do Permiano Médio pelo tixon Aenigmastropheus par-
ringtoni Ezcurra, Scheyer & Butler, 2014, da Tanz4nia,
¢ 0 bem conhecido Protorosaurus speneri Meyer, 1832,
do Permiano Médio-Superior da Alemanha e Ingla-
terra (Ezcurra, 2016). No
entanto, andlises filogenéti-
cas recentes recuperaram a
maioria dos representantes
deste grupo em um arranjo
amplamente polifilético,
distribuidos entre linhagens
diferentes de arcossauro-
morfos niao-arcossaurifor-
mes (e.g. Ezcurra, 2016).
Essas linhagens serdo apre-
sentadas a seguir.

Tanystropheidae Gervais,
1858

Os tnicos possiveis
representantes cldssicos de

lético sdo os Tanystropheidae. Filogeneticamen-
te, Tanystropheidae é definido como o ancestral
comum mais recente de Macrocnemus, Tanystropheus,
Langobardisaurus ¢ todos os seus descendentes
(Dilkes, 1998). De acordo com recentes contri-
bui¢oes (Nesbitt et al., 2015, Pritchard et al., 2015,
Ezcurra, 2016), Tanystropheidae inclui Macrocnemus
bassanii ¢ Tanystropheus longobardicus do Tridssico
Meédio da Suica e Itdlia, Macrocnemus fuyuanensis Li,
Zhao & Wang, 2007 do Tiidssico Médio da China (Li
etal., 2007, Jiang et al., 2011), Langobardisaurus pan-
dolfii do final do Tridssico da Itilia e Austria (Renesto
& Dalla Vecchia, 2007, Saller et al., 2013), Tanytra-
chelos ahynis Olsen, 1979 do Tridssico Superior dos
EUA, Amotosaurus rotfeldensis Fraser & Rieppel, 2006
do Tridssico Inferior da Alemanha e Augustaburiania
do Tridssico Inferior da Russia (Sennikov, 2011). Os
primeiros fésseis de Tanystropheidae conhecidos
(como, por exemplo, Amotosaurus) foram recupe-
rados em rochas depositadas na margem noroeste
da provincia de Tethys (Alemanha), enquanto Jesai-
rosaurus lehmani, o tixon-irmao do Tanystropheidae
(Ezcurra, 2016), vem da Argélia, com distribui¢io
do Olenckiano ao Anisiano (Jalil, 1997).
Tanystropheus e Macrocnemus possuem vértebras
cervicais alongadas, uma caracteristica particular-
mente pronunciada neste grupo (Jaquier & Scheier,
2017). A morfologia corporal de Macrocnemus esti
de acordo com um hibito terrestre (Rieppel, 1989,
Renesto, 2005). Em contraste, o estilo de vida de
Tanystropheus nio é claramente identificivel (Fig. 3).
Anilises histoldgicas recentes nio suportam um

“Prolacertiformes” recupe- Figura 3. A. O tanistrofeideo Tanystropheus (espécime PIMUZ T3901), crénio e vértebras

rados por Ezcurra (2016)
como um grupo monofi-

cervicais anteriores em vista lateral esquerda. Fotografia de Felipe Pinheiro. B.
Reconstrucéo artistica de Tanystropheus. Arte de Marcio Castro
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hibito totalmente aquatico para este grupo (Jaquier
& Scheier, 2017). Alguns membros do clado, como
Tanystropheus, atingiam entre 2 ¢ 4 metros (Renes-
to, 2005).

Embora o registro fossilifero do grupo seja pre-
dominantemente proveniente de rochas do Tiias-
sico Inferior/Superior da Asia, Europa e América
do Norte (Rieppel, 1989, Pritchard etal., 2015), na
América do Sul existem alguns registros relaciona-
dos ao clado (vide Langer et al., 1997, Dias-da-Sil-
va, 1998, Martinelli et al., 2016). Recentemente,
novos esfor¢os de coleta, bem como revisdes de
espécimes em colegdes cientificas, tém demostran-
do a presenca de formas relacionadas 3 origem do
clado na Formagio Sanga do Cabral (De-Oliveira
etal., 2018).

Allokotosauria Nesbhitt et al. 2015

Allokotosauria é um clado que inclui Azen-
dohsauridae, Trilophosauridae e seus parentes
mais proximos (Pamelaria dolichotrachela Sen, 2003,
Teraterpeton hrynewichorum Sues, 2003 e Spino-
suchus caseanus Huene, 1932), excluindo outros
arcossauromorfos (Nesbitt et al., 2015, Ezcurra,
2016). Azendohsaurus Dutuit, 1972 foi inicialmen-
te considerado um dinossauro basal com base em
vdrias caracteristicas dentdrias semelhantes as que
caracterizam certos subgrupos de dinossauros.
Azendohsaurus laaroussii foi atribuido a Ornithis-
chia por Dutuit (1972) e, posteriormente, alguns
trabalhos subsequentes, e.g. Thulborn (1973,
1974) e Bonaparte (1976) classificaram A. laarou-
ssii como um membro do Prosauropoda, porém,
novos registros relativamente completos mostram
que esta atribui¢io estava equivocada (Flynn et al.,
2010). O nome deste enigmidtico grupo de arcos-
sauromorfos significa “répteis estranhos” em grego
¢ é formado por um conjunto de tixons de idade
Tridssica com uma alta disparidade de caracteristicas
crinio-dentdrias tipicamente associadas a herbivoria
(Nesbitt et al., 2015). Com distribuigio na Asia,
Africa, India, América do Norte ¢ Europa, estes
herbivoros terrestres destacam-se pelo tamanho
moderadamente grande, com cerca de 3 a 4 metros
de comprimento total, e também por um pesco¢o
comparativamente grande (Spielmann et al., 2007,
Nesbitt et al., 2015, Ezcurra, 2016, Sengupta et al.,
2017). Shringasaurus indicus Sengupta et al., 2017,
um exemplo de Azendohsauridae, apresentava cra-
nio proporcionalmente pequeno, com um focinho
curto ¢ um par de grandes chifres supra-orbitais
que se assemelham aos de alguns dinossauros

ceratopsideos (Fig. 4). A presenga de chifres na
espécie é considerada dimorfica, e essas estruturas
provavelmente foram selecionadas sexualmente e
usadas como armas em combates intraespecificos
(Sengupta et al., 2017). Este caso representa o pri-
meiro registro de dimorfismo sexual em chifres
de arcossauros basais. Pamelaria dolichotrachela, do
Tridssico Médio, foi orginalmente descrito por
Sen (2003), representado por um cranio e esque-
leto parcial (hol6tipo), como um arcossauromorfo
“prolacertiforme”. Mais recentemente, Nesbitt et
al. (2015) recuperou esta espécie como 0 membro
mais basal de Allokotosauria. As anlises filogenéti-
cas recentes deste grupo suportam o monofiletismo
de Allokotosauria mas, por outro lado, hi evidén-
cias de que Pamelaria dolichotrachela pode pertencer
a Azendohsauridae (Nesbitt et al., 2015, Ezcurra,
2016). Descrigdes e comparacdes atualizadas com
outros representantes do grupo aumentariam o
conhecimento do anatémico sobre esta espécie.

Figura 4. Allokotosauria Shringasaurus indicus.
Reconstrucéo artistica de Marcio Castro

Prolacertidae Parrington, 1935

As anilises atuais para as relagdes filogenéticas
de arcossauromorfos basais (e.g. Nesbitt et al., 2015,
Ezcurra, 2016) propdem tanistrofeideos, rincossau-
ros ¢ alokotossauros como sucessivos grupos-ir-
maos de Prolacerta e Archosauriformes sendo, assim,
mais consistentes com andlises anteriores que repe-
tidamente recuperavam Tanystropheidae como mais
basal do que Rhynchosauria (e.g., Gauthier, 1994,
Dilkes, 1998, Miiller, 2004, Gottmann-Quesada &
Sander, 2009, Ezcurra et al., 2014). Prolacertidae é
definido como todos os tixons mais intimamente
relacionados a Prolacerta broomi do que a Protorosau-
rus speneri, Meyer, 1832, Tanystropheus longobardicus
Bassani, 1886, Proterosuchus fergusi Broom, 1903 ou
Euparkeria capensis Broom, 1913, ¢ inclui atualmen-
te Prolacerta ¢ Kadimakara australiensis Bartholomai,
1979 (Ezcurra, 2016). Prolacerta é conhecido geral-
mente de depésitos do Tridssico Inferior da Africa
¢ alguns espécimes relativamente pequenos da

Antirtica (Gow, 1975, Colbert, 1987). A descoberta
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de novos materiais associa-
dos a esse arcossauromorfo
levou a novas inferéncias
sobre seu estilo de vida e
morfologia. Preservagio
de contetido estomacal
confirma que Prolacerta
predava pequenos verte-
brados e poderia adotar um
tamanho considerivel (cra-
nios de espécimes adultos
em torno de 8 centime-
tros) quando comparado
com outros animais da
época (Spickman, 2018).
Kadimakara apresenta regis-
tos do Tridssico Inferior
(Induano) da Austrilia. O
holétipo deste material ¢é
baseado na regiio pds-orbital de um crinio (QMF
6710) e apresenta morfologia consistente com a de
um animal semelhante ao arcossauromorfo nio-ar-
cossauriforme Prolacerta broomi (Ezcurra, 2016).

O registro fossilifero de tixons de transi¢io
entre arcossauromorfos basais ¢ arcossauriformes
¢ importante para clucidar as relagdes filogenéticas
entre estes dois grandes grupos. Esse é o caso do
arcossauromorfo Teyujagua paradoxa, descrito por
Pinheiro et al. (2016) para o Tridssico Inferior do
Brasil. Teyujagua paradoxa é representado por um cra-
nio bem preservado associado a vértebras cervicais.
Estudos filogenéticos o recuperam em uma posigio
antes ocupada por Prolacerta, como grupo-irmio de
Archosauriformes (Fig. 5). Na proposi¢io filoge-
nética de Ezcurra (2016), a posicio de tixon-irmio
de Archosauriformes é ocupada pelo enigmitico
Tasmaniosaurus triassicus Camp & Banks, 1978.

Archosauriformes Gauthier, Kluge & Rowe, 1988

Arcossauriformes consiste em um diverso clado
que inclui raras espécies do Permiano (i.e., Archo-
saurus rossicus) e uma amostra diversa de formas do
Triassico ao recente (Ezcurra, 2016). Os arcossau-
riformes nio-arcossauros representam um grupo
parafilético de tixons com morfologias distintas
que atingiram a méixima diversidade e alcancaram
uma distribuigio global durante o Tridssico Médio
e Superior (Gower & Sennikov, 2000, Nesbitt etal.,
2009, Desojo et al., 2011, Ezcurra, 2016).

A diversidade paleoecoldgica entre os arcos-
sauromorfos nio-arcossauriformes parece exceder
a presente em arcossauriformes nio-arcossauros,

Figura 5. Arcossauromorfos proximamente relacionados a Archosauriformes. A. Teyujagua
paradoxa (espécime UNIPAMPA 653), cranio em vista lateral direita. B. Prolacerta
broomi, cranio em vista lateral direita. C. Reconstrugéo artistica de Teyujagua
paradoxa por Mércio Castro. Fotografias de Felipe Pinheiro

que sio representados principalmente por formas
semelhantes aos crocodilos (i.e proterossuquideos,
proterocAmpsios, doswelideos) e clados de grandes
predadores (i.c eritrossuquideos) (Ezcurra, 2016).

Filogenias mais recentes de Archosauriformes
indicam que a origem ¢ a diversifica¢io inicial de
Archosauria ocorreu durante o Tridssico Inferior,
ap6s a extingao Permo-Tridssica (Nesbitt, 2011). A
aquisi¢io de uma postura vertical dos membros e
uma marcha parassagital foi uma inovagio chave na
evolugio e diversificacio de virios arcossaurifor-
mes (Kubo & Benton, 2009, Padian et al., 2010). A
posi¢io dos membros debaixo do corpo permitiu o
funcionamento ripido com baixa perda de energia
em comparag¢io com a marcha dos animais plani-
grados (Bernardi et al., 2015).

Os grupos mais antigos de Archosauriformes
sao representados principalmente por membros
de Proterosuchidae e Erythrosuchidae, conheci-
dos mundialmente a partir do Permiano Superior
e do Tridssico Inferior e Médio. Estes dois grupos
foram historicamente combinados em “Protero-
suchia”, com aproximadamente 30 espécies nomi-
nais (Ezcurra, 2016). Os arcossauriformes foram
altamente abundantes em ecossistemas terrestres
durante o Mesozoico, diversificando-se em nume-
rosas espécies e ecomorfotipos.

Proterosuchidae Huene, 1908

Proterosuchidae inclui cerca de onze géneros,
com registros desde o Permiano Superior até o
Tridssico Médio da maior parte do mundo (Charig
& Sues, 1976, Benton & Clark, 1988, Borsuck &
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Evans, 2003). Os resultados da anilise filogenética
mais atual que suporta este grupo como monofilético
restringem o contetido taxondmico inequivoco dos
proterossuquideos a apenas cinco espécies validas:
Archosaurus rossicus Tatarinov, 1960, “Chasmatosaurus”
yuani Young, 1936, Proterosuchus fergusi Broom, 1903,
Proterosuchus goweri Ezcurra & Butler, 2015 e Prote-
rosuchus alexanderi Hoffman, 1965 (Ezcurra, 2016).

Proterosuchus fergusi ¢ um dos representantes mais
conhecidos, devido a uma amostra ontogenética
extensa ¢ altamente varidvel de indmeros cranios
bem preservados, um resultado de mais de um
século de coleta intensa na Africa do Sul (Ezcurra
& Butler, 2014, Ezcurra, 2016). O proterossuquideo
mais antigo é Archosaurus rossicus, do Permiano Supe-
rior da Russia. Este registro é composto por uma
pré-maxila esquerda isolada, sendo este também o
mais antigo membro de Archosauriformes (Gower
& Sennikov, 2000, Ezcurra et al., 2013).

Os maiores espécimes conhecidos atingiram
um comprimento total de crinio de 50 centimetros
¢ um comprimento total de corpo de 3 a 3,5 metros
(Ezcurra & Butler, 2015). O tnico individuo conhe-
cido de Proterosuchus goweri, pertencente ao Tridssico
Inferior da Africa do Sul, apresenta comprimento do
cranio de 39 centimetros e comprimento total do
corpo estimado entre 2,5 e 3 metros (Ezcurra, 2016).
Dados paleohistolégicos e paleoambientais indicam
que eram animais terrestres (Botha-Brink & Smith,
2011, Ezcurra etal., 2013), contrastando com alguns
pressupostos anteriores de que os proterossuquideos
eram semiaquéticos, com um estilo de vida seme-
lhante aos crocodilos atuais (Ezcurra, 2016). Entre os
principais problemas relativos a paleoecologia destes
animais estd a origem e a funcio da morfologia do
estranho focinho, que tem sido usado como carac-
teristica fundamental para a diagnose do grupo (e.g.
Charig & Sues, 1976, Gower & Sennikov, 1997).
Este ¢ caracterizado por uma inclinagio ventral da
pré-maxila e a falta de oclusio com o dentério (Fig.
6). Uma maxila com tamanho grande, com até nove
dentes com substitui¢io continua estd presente em
todas as espécies do grupo e parece ter representado
um fendtipo fisiologicamente raro e dependente
da ontogenia (Ezcurra, 2016). Esta caracteristica
recentemente levantou a hipétese de que o focinho
estranho dos proterossuquideos seja resultado de
selegdo sexual (Ezcurra, 2016).

Erythrosuchidae Watson, 1911

Em anilises filogenéticas recentes, oito espé-
cies historicamente identificadas como eritrossu-

quideos (Garjainia prima Ochev, 1958, Garjainia
madiba Gower et al., 2014, Erythrosuchus africanus
Broom, 1905, Guchengosuchus shiguaiensis Peng,
1991, Shansisuchus shansisuchus Young, 1964, Shansi-
suchus kuyeheensis Cheng, 1980, Chalishevia cothurnata
Ochev, 1980, ¢ Uralosaurus magnus Ochev, 1980)
foram recuperadas formando um grupo monofi-
lético. (Nesbitt, 2011, Ezcurra, 2016).

Este clado de predadores massivos foi registrado
em rochas do Tridssico Inferior/Médio da Africa do
Sul, China e Rassia. Alcangaram grande tamanho
corporal, atingindo até 6 metros de comprimento
total do corpo e com um crinio desproporcional-
mente grande (Cruickshank, 1978, Benton, 1985,
Borsuk & Evans, 2003, Gower, 2003). Estes gran-
des carnivoros apresentavam uma aparéncia cor-
poral robusta, uma marcha provavelmente menos
inclinada e um tamanho corporal maior que o dos
proterossuquideos.

Dentre as espécies acima citadas, as mais
conhecidas sio Erythrosuchus africanus, Broom, 1905,
do Tridssico Médio (Anisiano) da Africa do Sul,
Garjainia prima Ochev, 1958, do Triassico Inferior
(Olenckiano) da Russia ¢ Shansisuchus shansisuchus
Young, 1964, do Tridssico Médio (Anisiano) da Chi-
na (Gower et al., 2014). Os eritrossuquideos mais
antigos sio provenientes do Olenckiano da Africa do
Sul e da Rassia (Garjainia prima e Garjainia madiba).

Além do tamanho de crinio desproporcional-
mente grande, andlises histolégicas de ossos lon-
gos de Garjainia prima indicam que estes animais
poderiam alcangar um grande tamanho corporal
de forma relativamente rdpida. Sugere-se, assim,
que altas taxas de crescimento poderiam ter sido
alcancadas antes da origem de Ornithodira (Gower
etal., 2014). A anatomia craniana dos eritrossuqui-
deos assemelha-se muito a dos arcossauros rauis-
suquideos, com cranios dorsoventralmente altos
e grandes dentes (e.g. Batrachotomus kupferzellensis
Gower, 1999, Saurosuchus galilei Alcober, 2000).
Tais semelhancas tém sido interpretadas como
convergéncias resultantes de hibitos predatérios
semelhantes (Ezcurra, 2016).

Um melhor conhecimento da anatomia, siste-
mitica, evolucio e ecologia destes grupos, princi-
palmente de Proterosuchidae e Erythrosuchidae,
¢ importante para o avanc¢o da compreensio da
origem e radiacio inicial de Archosauriformes.

Proterochampsidae Sill, 1967

Todos os integrantes deste clado (Cerritosaurus
Price, 1946, Proterochampsa Reig, 1959, Barberena-
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champsa Barberena, 1982, Tropidosuchus Arcucci,
1990, Gualosuchus Reig, 1971, Chanaresuchus Reig,
1971 e Rhadinosuchus Huene, 1938) sio endé-
micos da América do Sul, em uma distribuigio
palacobiogeogrifica potencialmente limitada por
barreiras climéticas (Arcucci, 1990, Ezcurra et al.,
2015, Ezcurra & Desojo, 2016). Sao um grupo de
arcossauriformes quadripedes com adaptacdes
aqudticas, de pequeno a médio porte e com um
aspecto geral de crocodilo (Trotteyn et al., 2013).

Os proterocampsideos diferem da maioria dos
outros arcossauromorfos na presenga de narinas
externas localizadas dorsalmente, rostros muito
longos (cerca de 50 a 55% do comprimento total do
crinio) e, particularmente em algumas espécies, um
crinio fortemente comprimido dorsoventralmente
(Fig. 6) (Trotteyn et al., 2013).

Rhadinosuchus gracilis Huene, 1938 foi o primei-
ro proterocampsideo descrito e foi encontrado em
camadas do Carniano do Sul do Brasil. Esse tixon
¢ um dos menos conhecidos do grupo (Ezcurra et
al., 2015, Ezcurra, 2016).

Estes arcossauriformes endémicos na Amé-
rica do Sul sio reconhecidos exclusivamente no
Tridssico da Argentina e do Brasil (Romer, 1971,
Trotteyn et al., 2013). Os registros destes vertebra-
dos nestas localidades,
apesar de escassos e
por vezes pobremen-
te preservados, sio
provenientes das for-
mac¢des Los Chana-
res, Ischigualasto e da
Supersequéncia Santa
Maria (Hsiou et al.,
2002). Entre os princi-
pais materiais descritos
conhecidos estio Pro-
terochampsa barrionuevoi
Reig, 1959, Chanaresu-
chus bonapartei Romer,
1971 (representados
apenas por elemen-
tos cranianos), Cerri-
tosaurus binsfeldi Price,
1946 (um crinio ¢ ele-
mentos pés-cranianos),

Doswelliidae Weems, 1980

Doswellia Weems, 1980, do Tridssico Superior,
foi classificado originalmente como representan-
te de uma nova subordem de arcossauriformes
(Sues et al., 2013). Com comprimento total esti-
mado do corpo de até 2 metros para a maioria dos
representantes, os doswelideos sul-americanos
sao restritos a depdsitos argentinos e brasileiros
depositados perto do limite Ladiniano/Carniano e
se diferem distinta e morfologicamente dos grupos
do Hemisfério Norte (Ezcurra & Desojo, 2016,
Ponce et al., 2017).

Doswellia kaltenbachi possui certas caracteristicas
compardveis as de crocodilianos existentes, como o
cranio dorsoventralmente achatado e um focinho
aparentemente delgado, que sugerem um modo
de vida semi-aquitico (Weems, 1980, Sues et al.,
2013). Os dentes apresentam coroas conicas seme-
lhantes as encontradas em certos crocodiliformes
aqudticos considerados piscivoros (Massare, 1987).

Jaxtasuchus salomoni Schoch & Sues, 2014 ¢
conhecido por um esqueleto semi-articulado, sem
o cranio e vértebras cervicais, do Tridssico Médio da
Alemanha (Ezcurra, 2016). Este registro representa
atualmente o mais conhecido membro do grupo do

Rhadinosuchus gracilis ¢ Figura 6. Cranios de Archosauriformes, ilustrando parte de sua plasticidade morfolégica. A.

Barberenachampsa nodo-
sa (Trotteyn & Haro,
2011, Raugust et al.,

2013). de Felipe Pinheiro

Cranio em vista lateral direita do proterossuquideo Proterosuchus fergusi. B. Cranio
em vista lateral direita de Euparkeria capensis. C. Reconstrucdo de Proterosuchus
em vida (arte de Marcio Castro). D. Cranio em vista lateral direita do eritrossuquideo
Erythrosuchus africanus. E. Cranio em vista dorsal de Proterochampsa nodosa. Fotos
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Tridssico Médio (Schoch & Sues, 2014). Doswellia
sixmilensis, proveniente do Tridssico Superior dos
Estados Unidos, difere de D. kaltenbachi e algumas
outras espécies conhecidas de Doswellia em seu
maior tamanho, maior ntimero de dentes e maior
heterodontia. Além disso, possui algumas 1iminas
no centro cervical e a presenga de pequenos espi-
nhos em alguns osteodermos (Heckert etal., 2012).

Andlises cladisticas inicialmente recuperavam
Archeopelta arborensis, Doswellia e ‘Tarjadia ruthea
dentro de Doswelliidae (Desojo et al., 2011).
Atualmente, apds descobertas de novos materiais
atribuidos a Tarjadia, as analises filogenéticas recu-
peraram Tarjadia ¢ Archeopelta dentro de um clado
chamado Erpetosuchidae (Ezcurra et al., 2017).

Entre os arcossauriformes nio-arcossau-
ros, osteodermos sio comumente relatados nos
Doswelliidae ¢ Proterochampsidae (Sues et al.,
2013, Trotteyn et al., 2013). Doswelliideos e
proterocampsideos sio recuperados atualmente
como mais estreitamente relacionados uns com
os outros do que com outros arcossauromorfos,
formando o grande clado Proterochampsia, de
formas semiaqudticas a aquiticas que incluem o
género bizarro lancleavea. (Ezcurra, 2016). Van-
cleavea campi Long & Murry, 1995 se destaca como
um dos mais bizarros arcossauriformes registra-
dos até o momento (Nesbitt et al., 2009). Sua
morfologia é incompardvel dentro de Reptilia,
apresentando quatro tipos tinicos de osteodermos
que cobrem todo o corpo, um crinio curto e alta-
mente ossificado, membros relativamente peque-
nos e caracteristicas morfoldgicas consistentes
com um estilo de vida aquitico (Nesbitt, 2011).

Um modo de vida semaquético também ¢
sugerido para membros de Proterochampsidae
(Romer, 1971) juntamente com Vancleavea (Nesbitt
etal.,2009). Consequentemente, se doswelliideos,
proterochampsideos e lancleavea apresentam um
modo de vida aquitico, hipéteses filogenéticas
atuais sugerem que esses hibitos foram adqui-
ridos independentemente pelo menos trés vezes
durante a evolug¢io dos arcossauriformes nio-ar-
cossauros (Desojo et al., 2011). No entanto, ani-
lises mais detalhadas devem ser realizadas a fim
de avaliar com mais confianga o modo de vida de
Doswelliidae.

Archosauria Cope, 1869-1870

O clado Archosauria (archeo = antigo + sau-

rus = lagarto) corresponde 2 unido da linhagem

que, posteriormente, daria origem aos crocodilos
(Pseudosuchia) com a que originou as aves (Orni-
thodira), assim como todos os descendentes do
ancestral comum entre estes dois grupos (Benton,
1988, Schultz, 2009). Nos arcossauros, a variagio
das posturas dos membros atingiu o maximo de
sua expressao, chegando a formas bipedes repre-
sentadas por dinossauros (e.g. Staurikosaurus pricei
Colbert, 1970), e formas aladas, como pterossauros
e aves.

Este clado foi um dos grupos mais bem-suce-
didos de tetrdpodes terrestres durante o Mesozoico
(Gauthier, 1986) e é particularmente relevante nos
ecossistemas terrestres desta época e na fauna atual,
considerando que as aves representam a maior parte
da biodiversidade contemporinea de tetripodes.

A linhagem dos crocodilos (Pseudosuchia)
inclui fitossauros, actossauros ¢ rauissiquios,
enquanto a linhagem dos dinossauros inclui pte-
rossauros ¢ os préprios dinossauros, incluindo as
aves (Gauthier & Padian, 1985, Gauthier, 1986,
Benton, 1988).

Durante o periodo Tridssico, os arcossauros
irradiaram uma variedade diversa de tamanhos
de corpo, ecologias ¢ morfologias. A classificagio
tradicional de Archosauria diz respeito principal-
mente 2 subdivisio de acordo com classificagdes
adaptativas ou locomotoras. As articulagdes do
tornozelo aviano e crocodiliano diferem conside-
ravelmente na estrutura e na fungio. A articulagio
do tornozeloaviano é uma dobradica concavo-con-
vexa simples, desenvolvida no tarso, enquanto a
articulagio do tornozelo de crocodilos é intensi-
ficada, com a superficie articular passando entre o
tarsal proximal, o astrigalo e o calcineo (Sereno &
Arcucci, 1990).

A evolugio da locomocio em Archosauria
¢ um tema muito estudado na paleontologia de
vertebrados devido aos variados tipos adaptati-
vos desenvolvidos durante o Mesozoico pelas
diferentes linhagens desta subclasse (Charig,
1972, Bonaparte, 1984). A evolugio de diferentes
morfologias nos ossos dos membros permitiu a
adaptagio do grupo a hibitos locomotores espe-
cificos. Cada nova caracteristica poderia compor-
tar novas funcionalidades, levando as espécies a
ocupar novos nichos ou tornando-as mais ou
menos aptas a competir pelo espago ji ocupado
(Liparini, 2011). Contudo, tais inova¢des evolu-
tivas sempre estiveram fortemente relacionadas as
barreiras fisicas ambientais e 2 histéria filogenética
de cada grupo.
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Pseudosuchia von Zittel, 1881-1890

Este clado foi taxonomicamente ¢ morfologi-
camente a linhagem mais diversa de arcossauros
durante o periodo Tridssico (Brusatte et al., 2008).
O registro f4ssil de Pseudosuchia é restrito aos
membros de “Rauisuchia” durante o Tridssico
Inferior e Médio (Butler et al., 2011, Nesbitt et al.,
2011) e, apenas no Tridssico Superior, actossauros,
crocodilomorfos e ornitossuquideos aparecem no
registro f6ssil (Baczko & Ezcurra, 2013).

“Rauisuchia” Huene, 1942

O termo “Rauisuchia” ¢ tradicionalmente
utilizado em referéncia a animais normalmente
de médio a grande porte (comprimento total esti-
mado de até 10 metros), carnivoros, com cranios
relativamente grandes (que sdo semelhantes em
forma geral e propor¢des aos cranios de alguns
dinossauros terépodes), dentes recurvados e ser-
rilhados e membros alongados (Bonaparte, 1981,
Chatterjee, 1985, Franga et al., 2011, Nesbitt et al.,
2013). Huene (1942) prop6s o termo Rauisuchi-
dae para materiais desarticulados e fragmentados
dos espécimes Rauisuchus tiradentes ¢ Prestosuchus
chiniquensis do Tridssico do Brasil (Nesbitt, 2011,
Nesbitt et al., 2013, Lautenschlager & Rauhut,
2015). Este grupo ¢ tradicionalmente composto por
tixons que possuem uma variedade de planos cor-
porais e ecomorf6tipos, de predadores quadriipedes
de grande tamanho (e.g. Prestosuchus chiniquensis
Huene, 1942, Saurosuchus galilei Reig, 1959, Faso-
lasuchus tenax Bonaparte, 1981) a pequenas formas
cursoriais e bipedes (e.g. Shuvosaurus inexpectatus
Chatterjee, 1993, Effigia okeeffeac Nesbitt & Norell,
2006) (Lacerda, 2012).

Com o fémur mais longo do que a tibia e plan-
tigrados nos membros posteriores, eles eram os
maiores carnivoros do Tridssico Médio e Superior,
abrangendo cerca de 20 Ma (Bonaparte, 1984).
Saurosuchus galilei e Prestosuchus chiniquensis atingi-
ram tamanhos consideravelmente maiores do que
outros tetrdpodes carnivoros em seu ambiente (e.g.
Herrerasaurus ischigualastensis Reig, 1963, Stauriko-
saurus pricei Colbert, 1970) e provavelmente foram
predadores de topo nestas faunas do Tridssico (Nes-
bitt, 2011, Nesbitt et al., 2013). Entre os maiores
rauissaquios conhecidos destaca-se Fasolasuchus
tenax, que pode ter atingido um comprimento total
de corpo entre 8 ¢ 10 metros (Nesbitt et al., 2013).
Aversatilidade dos rauissuquideos na exploragio de
seu nicho ecoldgico é de extrema importincia para

a histéria evolutiva das comunidades tetrdpodes ter-
restres do Tridssico, pois conseguiram superar uma
mudanca brusca nas presas de que se alimentavam
(Bonaparte, 1984).

Nio existe um consenso atual sobre a defini-
¢io taxondmica de “Rauisuchia”. Entre as hip6-
teses propostas, alguns autores consideraram este
tixon como monofilético (Brusatte et al., 2010,
Franca, Ferigolo & Langer, 2011) ou parafilético
(Weinbaum & Hungerbiihler, 2007, Gauthier et al.,
2011, Nesbitt, 2011, Butler etal., 2011). Isso deve-
-se a0 registro pouco informativo: apesar de sua
frequéncia relativa nas faunas fdsseis do Tridssico,
apenas cerca de dez destes registros de rauissuqui-
deos sio baseados em restos informativos cranianos
¢ pés-cranianos (Franga et al., 2011).

No Brasil, todos os tixons de “Rauisuchia” sao
encontrados na Supersequéncia Santa Maria, do
Estado do Rio Grande do Sul (Zerfass et al., 2003,
Horn et al., 2014). Entre eles, Rauisuchus tiradentes
Huene, 1942 (Rauisuchidae), Prestosuchus chiniquen-
sis Huene, 1938, Prestosuchus loricatus Huene, 1938,
Decuriasuchus quartacolonia Franga et al., 2011 e Pro-
cerosuchus celer Huene, 1938 (Nesbitt et al., 2013).

Entre os representantes mais expressivos de
“Rauisuchia”, destaca-se Prestosuchus chiniquensis
¢ Decuriasuchus quartacolonia (Fig. 7). Franga et al.
(2011) descreveu Decuriasuchus em uma descober-
ta de nove individuos associados, dos quais trés
preservam crinios praticamente completos. Esta
assoclagio de espécimes pode corresponder a uma
agregagio natural durante a vida, um registro tni-
€O para O grupo e raro para 0s arcossauros basais
em geral.

Aspectos biomecinicos e morfofuncionais do
esqueleto apendicular de Prestosuchus chiniquensis
indicam uma postura meségrada/ortégrada, em que
o animal atingiria uma postura bipede ¢ ortégrada
para estratégia de caca por emboscada, na qual atua-
ria repentinamente quando a presa se aproximasse
(Liparini, 2011). Esse estudo ainda sugere que este
arcossauro nio apresentava especializacoes morfo-
l6gicas para alta velocidade (com massa corporal em
torno de 400 kg) e atingia uma velocidade mixima
estimada igual a 40 km/h.

Ornithosuchidae Huene, 1908

Os ornitossaquios sao um clado de Archosauria
(Pseudosuchia) atualmente restritos ao Tridssico
Superior da América do Sul e Europa, indicando
uma ampla distribuigio paleolatitudinal (Baczko
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& Ezcurra, 2013, Baczko & Ezcurra, 2016). Eram
arcossauros terrestres, quadriipedes e carnivoros,
com tamanhos variando entre 2 ¢ 4 metros (Baczko
etal., 2014).

Descobertas de novos pseudosstiquios no Trids-
sico da Argentina aumentaram o contetido taxond-
mico do clado, com a adi¢ao de Riojasuchus tenuisceps
Bonaparte, 1967, representado por quatro espéci-
mes (compostos por esqueletos parciais) (Fig. 7) e
Venaticosuchus rusconii Bonaparte, 1970 (composto
por elementos cranianos ¢ pds-cranianos), ambos
provenientes da Bacia de Ischigualasto (Brusatte
et al., 2010, Baczko & Ezcurra, 2013, Baczko &
Desojo, 2016). Outro representante deste grupo é
Ornithosuchus longidens Huxley, 1877, do Tridssico
Superior da Escécia, conhecido a partir de onze
espécimes em diferentes estigios ontogenéticos
(Baczko & Ezcurra, 2013, Ezcurra, 2016).

O primeiro ornitossuquideo dos sedimentos
do Tridssico Superior do Brasil, Dynamosuchus
collisensis descrito recentemente por Miiller et al.,
2020, foi recuperado como o tixon-irmao da forma
argentina Venaticosuchus rusconii. O material é repre-
sentado por um esqueleto parcial e foi coletado
no afloramento “Sitio Janner” (Carniano, Forma-
¢io Santa Maria). Essa descoberta revelou novas
implicacoes paleoecoldgicas para esta localidade,
onde, até entlo, o registro de animais estritamente
carnivoros era representado apenas por cinodontes
(Miiller et al., 2020).

Estes arcossauros destacam-se por caracteristi-
cas morfoldgicas peculiares, como as pré-maxilas
orientadas ventralmente. Também apresentam
uma morfologia inica nos elementos tarsais, que
consiste em uma configuragio diferenciada entre
os elementos do astrigalo e calcineo (Baczko &
Desojo, 2016). Ornitosuchidae ¢ um dos mais des-
conhecidos grupos de Pseudosuchia, restringindo
informacdes sobre sua diversidade, anatomia e afi-
nidades filogenéticas (Sereno, 1991, Nesbitt, 2011,
Baczko & Ezcurra, 2013, Baczko etal., 2014). Ami
preservagio de alguns espécimes e, possivelmente,
a mi amostragem em algumas localidades contri-
buem para este conhecimento deficiente sobre a
anatomia destes pseudosstiquios. Baczko & Desojo
(2016) realizaram a primeira reconstru¢io digital
do encéfalo de Riojasuchus tenuisceps, fornecendo
importantes dados paleoneuroldgicos para o clado.

Erpetosuchidae Watson, 1917

Erpetosuchidae é atualmente recuperado como

um clado na base de Suchia que, por sua vez,
também inclui Ornithosuchidae ¢ Actosauria. A
posi¢io de Ornithosuchidae como grupo-irmio
de Erpetosuchidae preenche parcialmente uma
das mais longas linhagens fantasmas na filogenia
inicial de Pseudosuchia (Nesbitt, 2011, Ezcurra,
2016, Ezcurra et al., 2017).

Anilises filogenéticas recentes recuperam Tar-
Jjadia dentro de Erpetosuchidae, intimamente rela-
cionado com seus representantes Erpetosuchus granti
Newton, 1894, da Europa ¢ América do Norte,
Parringtonia gracilis da Tanzinia, Dyoplax arenaceus
da Europa, em conjunto com a reinterpretagio de
Archeopelta, originalmente identificado como um
doswelliideo (Ezcurra et al., 2017). Erpetosuchus
granti tem sido frequentemente sugerido como
estando intimamente relacionado com Crocodylo-
morpha (Walker, 1968), talvez formando o tixon-
-irmio deste clado (Brusatte et al., 2010, Nesbitt
& Butler, 2012).

Recentemente, a descrigio e anilise filogenética
de um novo material atribuido a Erpetosuchidae do
Tridssico Médio-Superior do Brasil, Pagosvenator
candelariensis Lacerda et al., 2018 resultou na possi-
bilidade deste grupo sendo um possivel grupo-ir-
mio de Ornithosuchidae (Nesbitt & Butler, 2012,
Lacerda et al., 2018). A auséncia quase completa
de elementos pés-cranianos impede uma com-
paragio mais direta entre Pagosventor ¢ os demais
Pseudosuchia.

Aetosauria Lydekker, 1889

Os representantes de Actosauria sio animais
quadripedes encouragados, restritos ao Tridssico
Superior e adaptados a diferentes tipos de dietas,
incluindo herbivoros e possiveis necréfagos (Lucas
etal., 1998, Desojo et al., 2012). Com distribuigio
na Europa, India, Africa e América do Sul e do
Norte (Heckert & Lucas, 2000, Desojo etal., 2012),
atualmente sio conhecidos 22 géneros ¢ 26 espé-
cies de 1 a 6 metros de comprimento ¢ com uma
massa corporal de menos de 10 a mais de 500 kg
(Desojo etal., 2013). Anilises filogenéticas recentes
consideram este grupo monofilético, posicionado
préximo a base da linhagem dos crocodilos (Parker,
2007, Butler et al., 2014, Parker, 2018).

Os aetossauros sio caracterizados por um
pequeno crinio com um rostro cdnico, uma cauda
longa e uma extensa armadura dérmica ornamen-
tada, consistindo em osteodermos dorsais, laterais
e, em alguns casos, ventrais ¢ apendiculares (Lucas,
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2000, Desojo et al., 2003, Desojo et al., 2013).

A preservagio de crinios e esqueletos articula-
dos é rara para o grupo. Por esse motivo os osteo-
dermos sio frequentemente utilizados na diagnose
de virios niveis taxonémicos, incluindo espécies,
sendo a base para estudos filogenéticos do grupo
(Heckert et al., 2017, Parker, 2018). O crinio ¢ a
dentigio variam entre os tixons ¢ hi evidéncias
crescentes de que pelo menos alguns actossauros
dependiam de invertebrados ou pequenos vertebra-
dos como fonte de alimento (Desojo et al., 2013).

Os aetossauros mais antigos conhecidos sio
provenientes de depdsitos fluviais do Tridssico
Superior na América do Sul: Aetobarbakinoides brasi-
liensis Desojo et al., 2012 (elementos pés-cranianos
¢ osteodermos) ¢ Aetosauroides scagliai Casamiquela,
1960 (crinio, elementos pds-cranianos ¢ osteo-
dermos), da Supersequéncia Santa Maria (Fig. 7)
(Desojo & Ezcurra, 2011). Entre os depésitos sul-
-americanos, destacam-se ainda Neoaetosauroides
engaeus Bonaparte, 1971 (Formagio Los Colorados,
Argentina), Polesinesuchus aurelioi Roberto-da-Silva
etal., 2014 (Supersequéncia Santa Maria) e Chile-
nosuchus forttae Casamiquela, 1980 (Desojo, 2003,
Roberto-da-Silva et al., 2014, Desojo et al., 2013,
Taborda et al., 2015).

Ao contririo de
muitos vertebrados
do Tridssico Superior,
os aetossauros foram
um grupo amplamente
distribuido geografica-
mente e muitas vezes
abundante localmente
(Lucas et al., 1998).

Phytosauria Meyer,
1861

Com formas car-
nivoras e longos foci-
nhos, as propor¢oes do
corpo e a morfologia
superficial do crinio
deste grupo asseme-
lha-se fortemente aos
crocodilos modernos,
sendo os fitossauros

pando o nicho de predadores semiaquiticos de
tamanhos moderados a grandes (Hungerbiihler,
2000, Stocker & Butler, 2013). Ricos em espécies,
mas morfologicamente conservativos, os fitossau-
ros representam um importante componente das
comunidades de tetripodes fdsseis em depdsitos
tridssicos tardios da América do Norte, Europa,
Africa e India (e.g. Wannia scurriensis, Parasuchus,
“Zanclodon” arenaceus, Redondasaurus) (Hunger-
biihler, 2000, Ezcurra, 2016, Kammerer etal., 2016,
Stocker et al., 2017).

Ao contririo dos demais grupos de Pseudosu-
chia, os fitossauros possufam narinas elevadas em
uma protuberincia préxima as Orbitas, devido a
aparéncia longirrostra resultante do enorme alon-
gamento das pré-maxilas (Romer, 1946, Benton
& Clark, 1988).

Anilises filogenéticas recentes de Archosau-
romorpha (Nesbitt, 2011, Ezcurra, 2016) recupe-
raram Phytosauria dentro de Archosauria e como
o grupo-irmao de todos os outros Pseudosuchia.
Porém, mais estudos sio necessarios para confirmar
essa hipétese filogenética devido a longa linhagem
fantasma na base de Phytosauria.

Devido a sua distribui¢ao quase cosmopolita,
morfologia reconhecivel, duragio limitada no regis-

Figura 7. Cranios de alguns representantes de Archosauria em vista lateral direita. A. O
rauisstquio Prestosuchus chiniquensis (UFRGS-PV-0156-T) (Roberto-da-Silva et al.,
2016). B. O ornitossuquideo Riojasuchus tenuisceps (PVL 3827) (Baczko & Escurra,
2013). C. O ornitosstiquio Dynamosuchus collisensis em reconstrucao artistica de
Mércio Castro. D. O aetossauro Aetosauroides scagliai (UFSM 11505) (Brust et al.,
2018). E. O rauisstiquio Decuriasuchus quartacolonia (Franga et al., 2011)

considerados como seus
equivalentes ecoldgicos
no registro féssil do
Tridssico Superior, ocu-
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tro fossil e diversidade, os fitossauros tém sido usa-
dos como indices para correlagio bioestratigrifica
e biocronolégica praticamente desde sua primeira
descoberta (Stocker & Butler, 2013).

O registro de fitossauros na América do Sul é
restrito a um espécime proveniente da localidade
Cerro Botucarai, proximo a cidade de Candelaria,
no Rio Grande do Sul. O material é composto de
um fragmento de rostro com cerca de 87 milimetro
de comprimento (Kischlat & Lucas, 2003). Essa ¢
a primeira evidéncia conclusiva de um fitossauro
na América do Sul.

Atualmente, mais de trinta espécies sao reco-
nhecidas e novos espécimes continuam a ser
analisados, alguns representando novos tixons
(Sotker, 2013). Porém, a compreensio da evo-
lucio de Phytosauria estd longe de ser completa.
Com a reavalia¢io de espécimes bem conhecidos,
descrigdes morfoldgicas rigorosas e hipéteses filo-
genéticas comparativas e robustas os estudos deste
grupo podem abordar questdes palacobioldgicas
mais abrangentes.

Ornithodira Gauthier, 1986

Também conhecido como Avemetatarsalia
(Benton, 1999), este grupo inclui todos os arcos-
sauros filogeneticamente mais relacionados aos
dinossauros do que aos crocodilos, incluindo uma
grande variedade de dinossauromorfos basais,
dinossauriformes e pterossauros (e.g. Dimorphodon
macronyx Buckland, 1829, Lagerpeton chanarensis
Romer, 1971, Marasuchus lilloensis Romer, 1971,
Lewisuchus admixtus Romer, 1972, Silesaurus opo-
lensis Dzik, 2003, Heterodontosaurus tucki Crompton
& Charig, 1962, Herrerasaurus ischigualastensis Reig,
1963) (Ezcurra, 2016).

Esses grupos sio encontrados em todos os con-
tinentes, sendo os dinossauros mais antigos regis-
trados para a Sequéncia Ischigualasto da Argentina
e a Sequéncia Candeldria do Brasil (Zerfass et al.,
2003, Currie et al., 2009, Horn et al., 2014). Os
representantes argentinos incluem Herrerasaurus
ischigualastensis Reig, 1963; Sanjuansaurus gordilloi
Alcober & Martinez, 2010; Eoraptor lunensis Sereno
et al., 1993, Panphagia protos Martinez & Alcober,
2009; Chromogisaurus novasi Ezcurra, 2010; Eodro-
maeus murphi Martinez et al., 2011 e Pisanosaurus
mertii Casamiquela, 1967. (Bonaparte, 1976, Novas,
1993, Sereno, 1993, Sereno & Novas, 1993).

No Brasil, os depésitos tridssicos apresentam
uma ampla diversidade de registros, sendo os

Ornithodira representados por tixons do Carnia-
no, como o herrerassaurideo Staurikosaurus pricei
Colbert, 1970, os sauropodomortos Saturnalia tupi-
niquim Langer et al., 1999, Pampadromaeus barberenai
Cabreiraetal., 2011, Buriolestes shultzi Cabreira et al.
(2016) (Fig. 8A-C) e Bagualosaurus agudoensis Pretto
et al. (2015), além do lagerpetideo Ixalerpeton pole-
sinensis Cabreira et al. (2016); e do Noriano, como
Guaibasaurus candelariensis Bonaparte et al., 1999,
Unaysaurus tolentinoi Leal et al., 2000, Macrocollum
itaquii Miiller et al. (2018) e o silessaurideo Sacisau-
rus agudoensis Langer & Ferigolo, 2006. Os primeiros
dinossauros eram formas relativamente pequenas,
com longos e graciosos membros posteriores, em
uma morfologia herdada de dinossauromorfos nio
dinossauros, tais como o lagerpetideo Ixalerpeton
polesinensis (Pretto et al., 2015, Cabreira et al., 2016).
Novas descobertas aumentaram o conhecimento
sobre a diversifica¢io inicial dos sauropodomorfos.
O dinossauro Bagualosaurus agudoensis Pretto et al.,
2018 consiste em um esqueleto semi-articulado e
o dinossauro Macrocollum itaquii Miiller et al., 2018,
foi descrito como o mais antigo sauropodomorfo
conhecido com o pescogo tio alongado, ambos
pertencentes ao Tridssico Superior (Sequéncia
Candeldria). Gnathovorax cabreirai descrito por
Pacheco et al., 2019 é composto por um esqueleto
articulado completo ¢ bem preservado, encon-
trado em associagio com restos de rincossauros
e cinodontes em uma localidade chamada “Sitio
Marchezan”, na cidade de Sao Joio do Polésine,
Rio Grande do Sul (Formagio Santa Maria). Devi-
do i boa preservagio, o espécime fornece pistas
sobre a ecomorfologia dos primeiros dinossauros
carnivoros. Anilises dentdrias indicam que estes
representantes hererassaurideos ocupavam uma
drea especifica no morfoespago dos dinossauros
faunivoros, que se sobrepdem parcialmente 2 irea
ocupada pelos terépodes pés-Carnianos. Isso indica
que os dinossauros herrerasaurideos precederam o
espago ecolégico que mais tarde seria ocupado por
terépodes de grande a médio porte (Pacheco et al.,
2019) (Fig. 8B). A linhagem dos dinossauros so se
tornou dominante durante o Jurdssico, cerca de 35
Ma ap6s a origem de Dinosauria.

O clado Aphanosauria, atualmente composto
por Téleocrater thadinus Nesbitt et al., 2017, Yarasuchus
deccanensis Sen, 2005, Dongusuchus efremovi Sennikov,
1988 ¢ Spondylosoma absconditum Huene, 1942 ¢é
considerado grupo-irmio de Ornithodira (Nesbitt
etal.,, 2017). Neste grupo, o registro brasileiro Spon-
dylosoma absconditum (Tridssico Médio) é baseado em
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um material bem preservado, mas fragmentério, que
inclui um dente, sete vértebras e alguns elementos
de cintura e membros incompletos da localidade
de Chiniqud, a oeste da cidade de Santa Maria (Rio
Grande do Sul) (Galton, 2000). Assim como os pri-
meiros representantes de Pseudosuchia, este grupo
foi bastante difundido em todo o Pangeia durante o
Tridssico Médio (Nesbitt et al., 2017). O registro de
Pterosauria surge em depésitos do Tridssico, com
a maioria dos registros expressivos no Noriano da
Europa (Dalla Vechia, 2003, 2009) como, por exem-
plo, Eudimorphodon ranzii Zambelli, 1973, o primeiro
pterossauro tridssico descrito e composto por um
esqueleto articulado e quase completo, Preondactylus
buffarinii Wild, 1984 ¢ Peteinosaurus zambellii Wild,
1978 (Dalla Vechia, 2003, 2009). Alguns espécimes
referidos a Eudimorphodon foram revisados e, atual-
mente, representam novos tixons: Arcticodactylus
cromptonellus, Austriadraco dallavecchiai e Bergamodactylus
wildi (Kellner, 2015). Dalla Vecchia (2018) questiona
avalidade de B. wildi, considerando esta espéciec como
sindénimo de Carniadactylus rosenfeldi Dalla Vecchia,
1995. Este grupo apresenta registros controversos
para o Tiidssico do Brasil. Um tixon pertencente ao
Tridssico Superior do Rio Grande do Sul foi referen-
ciado a Pterosauria: Faxinalipterus minima Bonaparte
et al., 2010, composto de materiais fragmentarios
de fémur, tibia e fibula, descrito inicialmente como
o mais basal e mais antigo pterossauro conhecido
(Bonaparte et al., 2010), embora sua atribui¢io ao
grupo seja contestivel (Soares et al., 2013, Dalla
Vechia, 2014).

Extingao Permo-Triassica e sua influéncia na
radiacao adaptativa dos arcossauromorfos

Os ecossistemas
atuais foram mode-
lados, dentre outros
fatores, por uma
sucessio de eventos
catastréficos natu-
rais. Esses eventos, as
extingdes em massa,
foram os fatores de
maior escala a afetar
a biodiversidade da
Terra. As extingoes
€m massa sao marca-
das pela reestrutura-
¢ao fundamental dos
ecossistemas mari-

nhos e terrestres e refletem momentos complexos,
com a interac¢io entre mudanca ambiental, extingio
e recuperagio (Burgess, 2014). As extingdes em
massa impactaram profundamente a evolugio da
vida devido nio apenas a diversidade taxonémica,
mas também i remodelagio dos ecossistemas ¢ dos
padroes biogeogrificos (Button et al., 2017).

Uma generalizacio comum ¢ que as extin-
¢Oes em massa sio seguidas por periodos de
aumento do cosmopolitismo faunistico. Por
exemplo, como consequéncia da extingio em
massa Permo-Tridssica, conhecida como o maior
evento de extingio, as comunidades bidticas do
Tridssico Inferior sio consideradas como “faunas
de desastre”, sendo globalmente homogéneas e
dominadas por um pequeno ndmero de tixons
amplamente distribuidos e abundantes (Ezcurra,
2016, Button, 2017).

Extingao Permo-Triassica

A extingio em massa registrada no final do
Periodo Permiano (251 Ma) é conhecida como
o maior evento de extingio da histéria geold-
gica (Benton & Twichett, 2003, Button, 2017).
Estima-se que 75-90% da diversidade global de
ambos os ambientes aquiticos e terrestres foram
devastados e muitas linhagens desapareceram
de forma conjunta dentro de um periodo de
tempo estimado entre 100.000 e um milhio de
anos (Erwin, 1994, Botha-Brink & Smith, 2006,
Sahney & Benton, 2008). A maioria dos grupos
marinhos dominantes do Paleozoico desapareceu,
muitos representantes de corais tabulados e rugo-
sos, braquiépodes, briozodrios ¢ equinodermos
foram extintos (Erwin, 1994).

Figura 8. Cranios de alguns representantes de dinossauros basais em vista lateral direita. A.
Buriolestes schultzi (Miller et al., 2018). B. Gnathovorax cabreirai (Pacheco et al., 2019).
C. Buriolestes schultzi em reconstrucéo artistica de Marcio Castro
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Durante o Tridssico, as faunas sobreviventes
habitaram uma paisagem caracterizada pela redugio
maciga de plantas ¢ por erosio do solo (Benton,
2016). Houve profunda perda de géneros e fami-
lias, além da simplificacio dos ecossistemas, com a
redugio de animais marinhos, insetivoros, herbivo-
ros médios e grandes carnivoros. Mesmo depois de
15 Ma de reconsolidagio dos ecossistemas, alguns
grupos taxondmicos aparentemente ainda estavam
ausentes (Benton et al., 2004). Atualmente, acre-
dita-se que este devastador evento foi causado por
vulcanismo em larga escala na Sibéria (Rassia) e na
Provincia Magmitica do Atlintico Central (atual
Oceano Atlantico Central), produzindo milhdes de
quilébmetros ctibicos de lava, o que levou a grandes
mudangas atmosféricas ¢ ao colapso dos ecossis-
temas em todo o mundo (Benton, 2003, Jones
et al., 2015, Benton, 2016, Ernst & Youbi, 2017).
O evento teria causado um aquecimento global e
os gases expulsos durante a erup¢io (didxido de
enxofre, diéxido de carbono e metano), em altas
concentragdes, levaram a importantes reacdes em
cadeia em ambientes marinhos (acidificacio ocei-
nica) e terrestres (atmosfera hipéxica) (Barnosky,
2011, Burgess & Bowring, 2015). Além disso,
em erupgoes explosivas, os fluxos vulcanocisticos
associados podem matar instantancamente (Ben-
ton, 2016).

Este aquecimento global teve intimeras conse-
quéncias. O aumento da temperatura poderia ter
chegado a mais de 40° C e, em terra, os gases vulci-
nicos nio sé causaram aquecimento, mas também
chuva dcida (Benton, 2014, Bond & Grasby, 2017).
Este nivel de extingio, em que menos de uma em
cada dez espécies sobreviveram, foi sem preceden-
tes. Nenhuma outra extingio em massa, mesmo
aquelas que vieram mais tarde no final do Tridssi-
co e no final do Creticeo, quando os dinossauros
nio-avianos sucumbiram, atingiu esta magnitude

(Benton, 2016).

Radiacao Adaptativa de Archosauromorpha

Cerca de 30 Ma apés o evento do final do
Permiano, a diversidade da comunidade de tetra-
podes terrestres jd havia sido restaurada (Benton,
2003, Sahney & Benton, 2008). As linhagens de
tetripodes que sobreviveram incluem anfibios
Temnospondyli, Procolophonoidea, Dicynodontia,
Therocephalia, Cynodontia ¢ os arcossauromorfos,
cuja recuperagio ecoldgica no Tridssico Inferior foi
consideravelmente lenta (Benton etal., 2004). Nos

dltimos anos, o conhecimento sobre a extingio do
final do Permiano aumentou significativamente.
Atualmente sio reconhecidos trés pulsos de extin-
¢ao distintos que foram responsiveis pela extingio
em massa dos tetrapodes durante o Permiano e no
limite Permo-Tridssico: a extingio de Olson, que
se caracterizou pelo desaparecimento de dois ter¢os
dos vertebrados terrestres; um evento no final do
Guadalupiano; e o evento no final do Permiano que
devastou novamente virios grupos remanescentes
(Sahney & Benton, 2008). O Tridssico represen-
ta um momento importante na evolugio da vida
dos vertebrados em terra. Assistiu a uma série de
eventos de rotatividade que resultaram em uma
importante transigio faunistica das comunidades
paleozoicas, dominadas por sindpsidos ¢ pararrép-
tels, para faunas mais modernas, incluindo clados
como crocodilomorfos, dinossauros, lepidossau-
ros e tartarugas (Button, 2017). Anilises recentes
apontam para um modelo de diversifica¢io entre os
arcossauromorfos em resposta aos eventos da extin-
¢3o em massa do Permo-Tridssico. Este grupo teve
sua origem provavelmente no Permiano com sua
dispersio através do Pangeia (Ezcurra et al., 2014,
Bernardi et al., 2015, Ezcurra & Butler, 2018). No
entanto, a disparidade permaneceu reduzida ¢ a
baixa abundincia de f6sseis sugere que os arcossau-
romorfos continuaram sendo componentes muito
menores dos ecossistemas terrestres do Permiano,
ou que essa diversificagio ocorreu em regides geo-
graficas ou ambientes que continuam sendo pouco
amostrados (Ezcurra & Butler, 2018).

Com base em observagdes de sucessio eco-
16gica ap6s destrui¢io de ecossistemas em escala
local, espera-se que os grupos de reprodugio
ripida irradiar-se-3o veloz e oportunisticamente.
Porém, sio as plantas ¢ animais que formam a
base do ecossistema a longo prazo, especialmente
aqueles que apresentam irradiacio mais ripida.
Em seguida, estes ecossistemas se reconstroem
seguindo os sucessivos niveis tréficos da base para
o topo — plantas menores, depois plantas maiores,
depois herbivoros e depois carnivoros (Benton,
2016). No Olenekiano (~1 a 5 Ma apds o evento
P/T), os arcossauromorfos aparecem no registro
f6ssil ja anatomicamente bem diversificados, (e.g.
Noteosuchus colletti) com a origem ou irradiagio
inicial de importantes clados, apresentando formas
semiaquaticas ou inteiramente aqudticas, como os
tanistrofeideos, ¢ herbivoros altamente especializa-
dos como rincossauros (Ezcurra, 2016).

O grande evento Permo-Tridssico levou a uma
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redugio profunda de biodiversidade. Porém, os
principais grupos sobreviventes diversificaram-se
livremente devido ao desaparecimento de espécies
ou linhagens inteiras, abrindo novas vagas no espa-
¢o ecoldgico (Schluter, 2000, Yoder et al., 2010).
Assim, esse padrio geral sugere que a diversifica¢io
dos arcossauromorfos foi uma resposta ao espago
ecolégico vago ap6s a extingio do final do Permiano
(Ezcurra, 2016, Ezcurra & Butler, 2018).

O momento da radiagio dos arcossauros rece-
beu atengio renovada com a recente descoberta
de dinossauriformes do Tridssico Médio. Essas
descobertas também sugerem que a diversificagio
dos arcossauros estava intimamente relacionada
A recuperagio da extingio em massa do final do
Permiano (Sidor et al., 2013). A evolugio inicial
dos arcossauromorfos durante o Tridssico ¢ um
excelente exemplo de radiagio adaptativa no regis-
tro f6ssil e contribuiu para remodelar os ecossiste-
mas terrestres mesozoicos ¢ levar ao dominio dos
dinossauros (Brusatte et al., 2008, Nesbitt, 2011,
Ezcurra, 2016).

Consideracoes Finais

A importincia do Tridssico na histéria da vida
reside na magnitude do evento Permo-Tridssico.
De todos os periodos geoldgicos, este se destaca
porque documenta a recuperagio da maior de
todas as extingdes em massa. Esse crucial even-
to marcou a primeira estruturagio das biotas
atuais, como resultado da origem de linhagens
evolutivas que dariam, posteriormente, origem
aos principais componentes das faunas terrestres
atuais. Ap0s a crise permo-triassica, as paisagens
do Tridssico foram devastadas pela redugio de
florestas em ambientes terrestres, em conjunto
com a perda de biodiversidade em mares rasos.
Tais eventos certamente afetaram fortemente o
potencial de recuperacio dos principais grupos
deste periodo.

O clado Archosauromorpha se diversificou
substancialmente através do Tridssico Médio e
Superior (e.g. eritrossuquideos, proterossuqui-
deos e arcossauros), dando origem aos dinossauros
no Tridssico Superior. Os processos de mudanga
de tamanho corporal e as diferentes morfologias
dos arcossauromorfos deram origem a um grupo
sélido, que predominou durante todo Tridssico,
tornando-os abundantes e diversos apds a extingio
Permo-Tridssica gragas 3 ocupagio de nichos antes
ocupados por sindpsidos.

Archosauromorpha é um grupo chave para
o entendimento da recuperagio de fauna apds a
extingio Permo-Tridssica; porém, alguns grupos,
por mais que frequentes no registro fossilifero,
possuem dados pouco informativos. A maioria dos
taxons ainda necessita ser mais bem compreendida
por meio da coleta de novos espécimes para melhor
documentar a diversidade destas formas no inicio
de sua diversificagio e evolugio.
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