Ricardo Mendonca

Revisdo dos toxodontes pleistocénicos brasileiros e
consideragdes sobre Trigodonops Iopesi (Roxo, 1921)
(Notoungulata, Toxodontidae)

Sao Paulo

2007



Ricardo Mendonca

Revisdo dos toxodontes pleistocénicos brasileiros e
consideragdes sobre Trigodonops Iopesi (Roxo, 1921)
(Notoungulata, Toxodontidae)

Sao Paulo

2007

Dissertagao apresentada ao Instituto de
Biociéncias da Universidade de Sio Paulo,
para a obtencao de Titulo de Mestre em
Ciéncias, na Area de Zoologia.

Orientadora: Prof®. Dr*. Elizabeth Héfling

i1



Ficha Catalografica

Mendoncga, R.

Revisao dos toxodontes pleistocénicos
brasileiros e consideragées sobre
Trigodonops Ilopesi (Roxo, 1921)
(Notoungulata, Toxodontidae)

104 p.

Dissertacao (Mestrado) - Instituto de
Biociéncias da Universidade de Sao Paulo.
Departamento de Zoologia.

1. Toxodontia 2. Toxodon 3. Trigodongps
I. Universidade de Sao Paulo. Instituto de
Biociéncias. Departamento de Zoologia.

Comissao Julgadora:

Profa. Dra. Elizabeth Hofling

11



Dedicatoéria

Dedico esta dissertagao para meus pais José Roberto e

Célia Maria, por tudo que me proporcionaram até hoje.

iv



Agradecimentos

® Agradeco, especialmente, a Prof*. Dr”. Elizabeth Hoéfling, pela orientagao, auxilio
e amizade durante estes ultimos anos.

® Ao Dr. Herculano Marcos Ferraz de Alvarenga pelas discussoes, corre¢oes e
auxilio tanto na parte pratica quanto tedrica, bem como pela amizade e
oportunidades a mim oferecidas no Museu de Historia Natural de Taubaté.

* A Coordenadoria de Aperfeicoamento de Pessoal de Ensino Superior (CAPES) e
ao Conselho Nacional de Pesquisa (CNPq) pelas bolsas de Mestrado concedidas
por intermédio do curso de Pos-graduacido, area de Zoologia, do Instituto de
Biociéncias da Universidade de Sao Paulo.

® Aos coordenadores de Pos-graduagio, area de Zoologia, Profs. Drs. Pedro
Gnaspini Netto e Antonio Carlos Marques, pela atencao dispensada.

® Ao Museu de Historia Natural de Taubaté por oferecer todo o suporte para que
este trabalho pudesse ser realizado, bem como ceder parte do material de estudo.

® Aos professores da Universidade de Sao Paulo pela contribuicio em minha
formacao profissional, em especial a Dra. Elizabeth Hofling, e aos Drs. Miguel
Trefault Rodrigues, Gabriel Henrique Marroig Zambonato, Hussam El Dine Zaher
e Luis Fabio Silveira.

® Aos pesquisadores do Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino
Rivadavia” de Buenos Aires e do Museo de La Plata, Argentina, Dr. Alejandro
Kramarz, Dra. Zulma Gasparini e Dr. Marcelo Reguero pela recepgio e por
disponibilizarem materiais para estudo.

® Aos pesquisadores do Museu Nacional do Rio de Janeiro e do Departamento
Nacional da Produ¢ao Mineral, Dra. Deise D. R. Henriques, Msc. Diogo J. Melo e
Hélder Silva por disponibilizarem materiais para estudo.

® Aos pesquisadores Dr. Peter Mann de Toledo, Dr. Richard Madden, Dr.
Leonardo S. Avilla, Dra. Liliam P. Bergqvist, Dra. Ana Maria Ribeiro, Dra. Maria
Helena Zucon, Dr. Mario Cozzuol, Msc. Elizete Holanda, pelas discussoes a
respeito da historia natural dos toxodontes.

® Ao Eduardo Kishimoto, técnico responsavel pelo PROAP do Instituto de
Biociéncias, pelas providéncias tomadas.



® Aos amigos do Museu de Histéria Natural de Taubaté Rafael Migotto, Marcelle
Oliveira, Graziella Ribeiro, Diana da Silva, Leticia da Silva, Maria Rita Mendonca,
Marco Crozariol, Fernanda Costalonga, Emerson Boaventura, Marilia Costa,
Sabrina Lonneux, Fernando Del Col, Marcos Paulo Abreu, Lucilly Hauke, Davi
Fradique, Danielle Duarte, Camilla Prado, Marilia Uchoéas, Pamela Cesario,
Amanda Lazarini, Luana Bettini, além daqueles que contribuiram com assuntos
relevantes para a organizagao das idéias em torno desta dissertagao.

® Aos meus pais, José Roberto Neves dos Santos e Célia Maria Mendonga Neves
dos Santos, e parentes, pelo carinho, auxilio e apoio nesta jornada.

e A Marina Mendonca Neves dos Santos e Alessandro Gatcia pelas muitas horas
de paciéncia e hospedagem.

e A querida Marcia Aparecida Antunes pelo seu companheirismo e paciéncia
nestes ultimos e préximos anos.

vi



INDICE

RESUMO

ABSTRACT

1. Introducao

1.1 Ordem Notoungulata Roth, 1903

1.1.1 Caracterizacao, distribui¢ao cronoldgica e origem geografica
1.2 Subordem Toxodontia (Owen, 1853)

1.2.1 Caracterizacao e distribui¢ao cronologica
1.3 Familia Toxodontidae (Owen, 1845)

1.3.1 Caracterizacao

1.3.2 Distribuicao cronologica e geografica
1.3.3 Géneros de toxodontes pleistocénicos brasileiros e suas relagoes
1.4 Sistematica paleontolégica

1.4.1 Subfamilia Toxodontinae Owen, 1845
1.4.1.1 Género Toxodon Owen, 1840

1.4.2 Subfamilia Haplodontheriinae

1.4.2.1 Geénero Abothrodon Paula Couto, 1944
1.4.2.2 Género Mixotoxodon van Frank, 1957
1.4.2.3 Genero Trigodongps Kraglievich, 1931
1.5 Objetivos

2. Material e Métodos

2.1 Material

2.1.1 Procedéncia

2.1.2 Relacao do material analisado

2.2 Métodos

2.2.1 Preparagiao e obtencao de dados

2.2.2 Nomenclatura e terminologia dentaria

2.2.2.1 Abreviaturas das séries dentarias

ix

01
01
01
05
05
07
07
12

14
14
14
15
15
15
16
19
20
20
21
22
30
30
30
32

vii



2.2.3 Associacao dos materiais do MHNT

3. Resultados

3.1 Caracteristicas cranianas

3.2 Incisivos superiores e inferiores

3.3 Pré-molares superiores

3.4 Molares superiores

3.5 Pré-molares inferiores

3.6 Molares inferiores

4. Discussio

4.1 Consideragdes sobre os toxodontes pleistocénicos brasileiros
4.1.1 Trigodonaps lopesi

4.1.2 Mixotoxodon larensis

4.1.3 Toxodon platensis

4.2 Variagoes inter e intra-especificas em grandes mamiferos
4.3 Variagoes dentarias em notoungulados

5. Conclusoes

6. Figuras de 5 a 40

7. Referéncias bibliograficas

32
34
34
37
39
43
45
46
51
51
51
54
56
61
72
76
78
98

viil



RESUMO

Os fésseis de Toxodontidae do Pleistoceno brasileiro sao quase sempre referidos a
espécie Toxodon platensis Owen, 1840. A maior parte do material encontrado é
representada por dentes ou ossos isolados e, freqliientemente, fragmentados,
impossibilitando uma identificacio mais precisa. Este estudo realiza uma revisio
sistematica dos toxodontes pleistocénicos brasileiros, Toxodon, Trigodonops e
Mixotoxodon com base em caracteres cranianos e dentarios. Foram analisados 143
materiais cranianos trelacionados aos toxodontes do Pleistoceno do Brasil,
Argentina e Uruguai, juntamente com um material inédito coletado no Nordeste
brasileiro e depositado no Museu de Histéria Natural de Taubaté. As analises
comparativas mostram que o género Toxodon possui grande variabilidade
morfoldgica, tanto nos ossos do cranio quanto na forma dos dentes incisivos e pré-
molares. Dos diversos caracteres observados, a morfologia da regiao occipital e do
arco zigomatico, a largura dos nasais e da crista sagital, a distribuicio dos incisivos
superiores na pré-maxila, a morfologia e a deposicao de esmalte dos pré-molares
superiores ¢ inferiores, a morfologia dos molares superiores ¢ do terceiro incisivo
inferior mostram-se como caracteres polimoérficos nas formas pleistocénicas
brasileiras, nao permitindo diferenciar espécies. Por outro lado, os molares
inferiores nao apresentam tal variabilidade morfoldgica, representando um carater
para sistematica desses toxodontes. A espécie Trigodonops lopesi nao esboga
diferencas suficientes que poderiam diferi-la do género Toxodon, sendo, portanto,
referida aqui como Toxodon lopesi, como inicialmente descrita por Roxo (1921).
Mixotoxodon larensis ¢ uma espécie bem representada na América Central, porém
com poucos fésseis conhecidos no Brasil. Assim, no Pleistoceno, observa-se que
Mixcotoxodon larensis e Toxodon lopesi tinham uma distribui¢ao mais ao norte do Brasil,

enquanto Toxodon platensis ocorria por todo o pafs.
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ABSTRACT

The Pleistocene fossils of the Toxodontidae in Brazil usually referred to Toxodon
platensis Owen, 1840. Most of the remains found are represented by isolated teeth
or fragmentary bones, thus making identification less accurate. This study presents
a systematic review of the Brazilian pleistocenic toxodonts, Toxodon, Trigodongps and
Mixotoxodon, based on skull and teeth characters. Cranial remains (143) related to
toxodonts of the South American Pleistocene in Brazil, Argentina and Uruguay,
were analyzed together with fossils recently recovered in the Brazilian northeast
and housed in the Museu de Histéria Natural de Taubaté. Comparative analyses
showed that the genus Toxodon possesses great morphological variability, both in
the cranial bones as well as in the shape of incisive and pre-molar teeth. From the
several characters seen, morphology of the occipital region and of the zigomatic
arch, the width of nasals and sagittal crest, upper incisive distribution in the pre-
maxilla, morphology and enamel deposition of upper and lower pre-molar, the
upper molar morphology and the third lower incisive morphology, show them as
polymorphic characters in Brazilian pleistocenic species, not permitting
distinguishing species. On the other hand, the lower molars do not show this
morphological variability, representing a character for the systematics of these
Pleistocene toxodonts. The genus T7rigodonops lopesi do not present sufficient
distinctions that could permit differentiation from the genus Toxodon, thus, it is
referred to here as Toxodon lopesi, as initially described by Roxo (1921). Mixotoxodon
larensis 1s a valid species, well represented in Central America, but with few known
fossil records in Brazil. Thus, in the Pleistocene it was noted that Mixotoxodon
larensis and Toxodon lopesi were distributed more in the north of Brazil, whereas

Toxodon platensis was spread all over the country.



1. Introdugio

1.1 Ordem Notoungulata Roth, 1903

1.1.1 Caracterizagao, distribui¢do cronologica e geografica

A ordem Notoungulata, do grego “casco do sul”, constitui um taxon
monofilético (CIFELLI, 1993) extinto de mamiferos endémicos do continente sul-
americano, que apresentou uma grande radiagdo evolutiva durante o isolamento deste
continente, ocorrido no decorrer de todo o Periodo Terciario. Compreende uma das
mais diversas ¢ bem sucedidas ordens componentes do Estrato I, de acordo com o

conceito de evolugiao de mamiferos cenozdicos de Simpson (FLYNN & WYss, 1998).

Os Notoungulata possuem um numero de condi¢oes derivadas em
compara¢ao aos ungulados basais, dentre os quais MADDEN (1990) e CIFELLI (1993)
relacionam as seguintes sinapomorfias: molares superiores com padrio coronal
distinto (protolofo, metalofo, ectolofo e “crochet” estendendo-se labialmente ao
metalofo); molares inferiores desprovidos do paraconido e com curta paracrista;
molares inferiores com entoconido transversalmente expandido dentro do entoléfido;
sinus epitimpanico desenvolvido no esquamosal; vagina do processo hidideo
proeminente; ectotimpanico tubular com crista meato; canal de Hugier que se abre
externamente no final posterior da fissura Glaseri; orbita aberta; astragalo longo, com
colo constrito, com protuberancia tibial mediana e com sulco que se estende

lateralmente a partir do foramen astragalar superior.



Apesar da baixa representatividade de fésseis no inicio do Terciario brasileiro
(FRANCISCO & SOUZA-CUNHA, 1978), os notoungulados mais antigos conhecidos
datam do Paleoceno Médio ao Superior, sendo eles Colbertia magellanica (Price & Paula
Couto, 1950), [taboraitherium atavum Paula Couto, 1954a e Camargomendesia pristina
(Paula Couto, 1978), provenientes da Formacao Itaborai do Estado do Rio de Janeiro
(RIBEIRO, 1994), cuja a maior parte dos tipos esta depositada em instituigdes do

proprio Estado (PAULA COUTO, 1952; HENRIQUES ¢7 al., 2002).

RIBEIRO (1994) observa que os notoungulados ja estavam claramente
diferenciados no Paleoceno Médio e poderiam, talvez, ja estar presentes no Creticeo
Superior. Com seguranca os notoungulados mais antigos estao bem representados no
Paleoceno Médio a Superior da Formacao Itaborai do Estado do Rio de Janeiro, como
indicado por PAULA COUTO (1952, 1954a, 1970, 1978, 1979). Apesar da diversificagao
inicial dos maiores clados de notoungulados ser reportada no Eoceno Inferior
(Casamaiorense), sao conhecidos relativamente poucos crianios e esqueletos mais

completos de sedimentos mais antigos que o Oligoceno (CIFELLI, 1993).

Desde a descoberta dos primeiros notoungulados, diversas tentativas de
relagGes com outros grupos atuais e fosseis tém sido propostas. Primeiramente, OWEN
(1837) destaca varias caracteristicas osteoldgicas e cranianas que poderiam relaciona-
los com os Rodentia, Cetacea, Proboscidea, Edentata, Artiodactyla e Perissodactyla.
Posteriormente, o proprio OWEN (1853) propdée um novo grupo taxonomico
denominado Toxodontia, o qual viria a ser tratado mais tarde como subordem
(MCKENNA & BELL, 1997) dentro da ordem Notoungulata. OWEN (1853) argumenta
que este grupo possui mais afinidades com os Perissodactyla do que com qualquer
outra ordem atual. ROTH (1903) foi o primeiro a reconhecer o carater monofilético
dos notoungulados, definindo os caracteres do osso temporal, do occipital e

especialmente da regido auditiva.



Os mais de cem géneros de notoungulados estio distribuidos em quatro
subordens: Notioprogonia Simpson, 1945, que reine as formas mais primitivas
conhecidas, a maioria de pequeno porte (Paleoceno Superior ao Eoceno Inferior);
Typotheria Zittel, 1892, que compreende exemplares de pequeno porte, cursores e
saltadores (Eoceno Inferior ao Pleistoceno); Hegetotheria Simpson, 1945 (Paleoceno
ao Pleistoceno); e Toxodontia Owen, 1853, cujos representantes possuiam dentigao
mais hipsodonte e avangada, mas considerados primitivos quanto ao esqueleto pos-
craniano (Paleoceno Superior ao Pleistoceno) (PAULA CouUTO, 1979; CIFELLI, 1993;

MCKENNA & BELL, 1997; BERGQVIST ¢ al., 2004).

De todos os notoungulados que se desenvolveram no decorrer do Terciario,
somente trés familias de trés subordens diferentes chegaram até o Pleistoceno, os
Mesotheriidae dentre os Typotheria, os Hegetotheriidae dentre os Hegetotheria e
Toxodontidae dentre os Toxodontia (SIMPSON, 1980). Dessa forma, de acordo com a
idade mamiferos terrestres sul-americanos (SALMA), os membros desta ordem
distribuem-se desde o Tiupampense (Paleoceno Inferior) até o Lujanense (Pleistoceno

Supetior) (MARSHALL, 1985; RIBEIRO, 1994) (Fig. 1).

A origem dos notoungulados ainda permanece desconhecida. PATTERSON &
PASCUAL (1968) argumentam que os notoungulados desenvolveram-se na América do
Sul a partir de um ancestral Condylarthra. Uma das hipéteses mais provaveis é a de
que a ramificacdo do grande grupo dos Condylarthra chegou a América do Sul no final
do Creticeo ou inicio do Paleoceno, vinda da Asia por meio do Estreito de Bering e
América do Norte (PAULA COUTO, 1979). Tal hipotese deve-se a presenca da familia
Arctostylopidae (Notioprogonia) com os géneros Palacostylops, em formacdes do
Paleoceno Superior de Gashato e Nemegt, Mongolia, e Aretostylops do Eoceno Inferior

de Wyoming, FEstados Unidos, o que levam a crer na ancestralidade nao



Idade Idade Mamifero Terrestre Picos

Periodo .
(M.a.) Sul-americanos (M.a.)
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Figura 1. Cronologia das Idades Mamiferos Terrestres Sul-americanos (SALMA). Modificado de MARSHALL
(1985), KAY ¢z al. (1998), com consideracées de NAESER ¢/ a/. (1987), REGUERO & CASTRO (2004) e VILLAFANE et 4.

(20006). Areas em cinza cortespondem a hiatos no conhecimento de faunas fésseis de mamiferos tetresttes.



sul-americana dos notoungulados (MATTHEW & GRANGER, 1925; SzZALAY &
MCKENNA, 1971). Assim, pode-se supor que os Condylarthra e os mais antigos
notoungulados chegaram ao continente sul-americano procedentes do norte e aqui
originaram diversas familias e géneros numa radiacao adaptativa explosiva, logo apos
sua chegada no inicio do Terciario. Estas formas primitivas também podem ter
migrado da América do Norte para a regido onde hoje é a Mongolia, realizando uma
migracdo intercontinental no sentido contrario, das Américas para Asia, isto pelo fato
de Palaecostylops apresentar molares mais especializados do que qualquer outro

notoungulado do Paleoceno.

Uma segunda hipdtese para a origem biogeografica dos notoungulados é
apresentada por GINGERICH & ROSE (1977), os quais propéem que este grupo tenha

surgido na América Central e depois migrado em dire¢ao Norte e Sul.

E clara a existéncia de divergéncias sobre o continente de origem dos
notoungulados, embora seja bem aceito que este grupo tenha sido derivado de um
estoque ancestral Condylarthra da América do Norte, que em sua maioria deslocou-se

para América do Sul (SZALAY & MCKENNA, 1971; PAULA COUTO, 1979).

1.2 Subordem Toxodontia (Owen, 1853)

1.2.1 Caracterizagio e distribui¢do cronologica

A subordem Toxodontia (=Toxodonta Scott, 1904) ¢ uma das mais
conhecidas dentre os Notoungulata, incluindo cinco familias com caracteristicas

marcadamente divergentes (SIMPSON, 1980; MCKENNA & BELL, 1997) (Tab. 1).



Tabela 1. Distribuicio temporal das familias de Toxodontia

Familia Distribui¢do Temporal
Isotemnidae Riochiquense ao Deseadense
Notohippidae Mustersense ao Santacruzense
Leontiniidae Deseadense ao Friasense
Homalodotheriidae Deseadense ao Chasicoense
Toxodontidae Deseadense ao Lujanense

PAULA COUTO (1979) considera outras trés familias: Oldfieldthomasiidae (oito
géneros), Archaeopithecidae (dois géneros), Archaeohyracidae (quatro géneros)
também como pertencentes a Toxodontia, mas que poderiam ser classificadas como
toxodontiformes da subordem Notioprogonia ou mesmo como Typotheria mais
primitivos. Segundo PAULA COUTO (1978) Oldfieldthomasiidae nao representa um
grupo natural, cujos representantes, exceto Oldfieldthomasia, pertenceriam a outras
familias como Isotemnidae ou Archaeopithecidae, ou mesmo a uma familia distinta
destas. Entretanto, tais familias sio consideradas atualmente como integrantes das
subordens Typotheria (Oldfieldthomasiidae e Archaeopithecidae) e Hegetotheria
(Archaeohyracidae) (MCKENNA & BELL, 1997).

PAULA COUTO (1979) considera, como um dos caracteres mais diagnésticos
para esta subordem, a divisdo da regido auditiva em trés cavidades, superpostas no
sentido dorsoventral: seio epitimpanico, cavidade timpanica e seio hipotimpanico bem
desenvolvidos. CIFELLI (1993) apresenta uma 4arvore filogenética para a subordem
Toxodontia na qual propdée o monofiletismo, compreendendo as familias

Leontiniidae, Notohippidae e Toxodontidae, suportado pelas seguintes sinapomorfias:



perda do contato astragalo-cubdide; aumento do contato calcaneo-navicular; e

calcaneo com uma tréclea bem desenvolvida para a fibula.

Grande parte do conhecimento sobre os Toxodontia sul-americanos deve-se
aos esforcos dos irmaos Carlos e Florentino Ameghino, os quais ja haviam enumerado
71 espécies, pertencentes a 28 géneros, até o final do século XIX (COPE, 1891). Esta
subordem, a qual inclui todos os géneros de notoungulados de grande porte, esta
distribuida tanto do Paleoceno até o Pleistoceno Superior da América do Sul, quanto
no Pleistoceno da América Central (RIBEIRO, 1994), nio tendo sido registrada, até

hoje, nenhuma ocorréncia na América do Norte.

1.3 Familia Toxodontidae (Owen, 1845)

1.3.1 Caracterizagao

A familia Toxodontidae Owen, 1845 ¢é caracterizada pelo cranio com meato
auditivo em nivel bastante elevado e dentes com coroa totalmente alta (hipsodontia
completa). A regiao cervical é curta, ao contrario das regides dorsal e lombar, o que
confere um térax longo aos animais. Dentigio completa com I° e 1, transformados
em colmilhos, canino pequeno, rudimentar ou ausente. Molares curvados para dentro
e com esmalte desprovido de cobertura de cemento. Devido a caracteristicas
cranianas, como a altura do meato auditivo, tais animais sao considerados semelhantes
aos atuais hipopdtamos quando em referéncia aos habitos, sendo desta forma,
associados a ambientes umidos como rios e lagos (OWEN,1897; PAULA COUTO, 1979;
ZURITA & LUTZ, 2002). UBILLA (1985) considera o género tipo da familia (Toxodon)

como indicador de um ecossistema aberto e de planicies secas da Formagao Sopa no



Uruguai. GOES ¢t a/. (2001) acreditam que o ambiente do nordeste brasileiro, onde sao

encontrados diversos remanescentes fosseis de toxodontes, teria sido um grande

cerrado no Pleistoceno. A morfologia do esqueleto poés-craniano assemelha-se

bastante ao morfétipo dos atuais hipopdtamos e rinocerontes, por apresentarem um

corpo robusto e pernas atarracadas (COPE, 1897; PAULA COUTO 1979; CARTELLE,

1994).

A familia Toxodontidae inclui, tradicionalmente, cerca de quarenta géneros

distribuidos em trés subfamilias (PAULA COUTO, 1979; FRAILEY, 1986; MCKENNA &

BELL, 1997), os quais seguem relacionados na tabela 2.

Tabela 2. Subfamilias e géneros de Toxodontidae

Subfamilia Géneros Ultimo Registro do Género
Nesodontinae Adinotherinm Ameghino, 1887 Mioceno

Nesodon Owen, 1846 Plioceno

Palyeidodon Roth, 1898 Mioceno

Posnanskytheinm Liendo Lazarte, 1943 Plioceno

Proadinotherium Ameghino, 1895 Mioceno Infetior
Toxodontinae Alitoxodon Rovereto, 1914 Plioceno

Andinotoxodon Madden, 1991
Calchaguitherium Nasif et. al., 2000
Ceratoxodon Ameghino, 1907
Chapalmalodon Mercerat, 1917
Dinotoxodon Mercerat, 1895

Eutomodus Ameghino, 1889

Gyrinodon Hopwood, 1928

Hemixotodon Cabrera & Kraglievich, 1931
Hoffstetterins Sant-Andre, 1993

Hyperotoxodon Mercerat, 1895

Mioceno Superior
Mioceno
Pleistoceno
Plioceno

Plioceno

Plioceno

Plioceno

Mioceno
Mioceno

Mioceno




Mesenodon Paula Couto, 1982 Plioceno
Minitoxodon Paula Couto, 1982 Mioceno
Neovadinotherium Bordas, 1941 Mioceno
Neotoxodon Paula Couto, 1982 Plioceno
Nesodonopsis Roth, 1898 Mioceno
Nonotherium Castellanos, 1942 Plioceno
Pericotoxodon Madden, 1991 Mioceno
Pisanodon Zetti, 1972 Mioceno
Plesiotoxodon Paula Couto, 1982 Mioceno
Stenotephanos Ameghino, 1886 Plioceno
Stereotoxodon Ameghino, 1904 Mioceno
Toxodon Owen, 1837 Pleistoceno
Xotodon Ameghino, 1887 Plioceno
Haplodontheriinae Abothrodon Paula Couto, 1944 Plioceno
Haplodontherinm Ameghino, 1885 Plioceno
Mesotoxodon Paula Couto, 1982 Plioceno
Mixotoxodon van Frank, 1957 Pleistoceno
Neotrigodon Spillmann, 1949 Plioceno
Ocnerotherium Pascual, 1954 Plioceno
Pachynodon Burmeister, 1891 Plioceno
Paratrigodon Cabrera & Kraglievich, 1931 Plioceno
Prototrigodon Kraglievich, 1931 Mioceno
Toxodontherium Ameghino, 1883 Plioceno
Trigodon Ameghino, 1887 Pleistoceno
Trigodonops Kraglievich, 1930 Pleistoceno




Nos udltimos 15 anos houve grandes discussdes taxonomicas envolvendo o
numero de subfamilias que realmente teria a familia Toxodontidae. CIFELLI (1993) e
BOND ¢7 al. (1995) consideram a existéncia de uma quarta subfamilia, Xotodontinae,
com base nos fésseis de Xotodon e Nonotherium, tipicas formas do Pampeano da
Argentina. MADDEN (1997) com base no novo genero Pericotoxodon platignathus, propoe
Dinotoxodontinae como uma quinta subfamilia, a qual reuniria géneros restritos a
zona subtropical da América do Sul, como Gyrinodon, Plesiotoxodon e Dinotoxodon.
MCKENNA & BELL (1997) definem trés subfamilias, Nesodontinae, Haplodontheriinae
e Toxodontinae, estando classificadas nesta tltima, todos os géneros correspondentes
a Xotodontinae e Dinotoxodontinae. NASIF ¢ a/. (2000), apés andlise cladistica com
vinte géneros de toxodontes, sugerem a validade de apenas duas subfamilias:
Nesodontinae e Toxodontinae, sendo esta dltima com trés grupos principais de
géneros relacionados. Seguindo MCKENNA & BELL (1997), sio consideradas neste

trabalho as trés subfamilias mais tradicionalmente aceitas.

A subfamilia Nesodontinae Murray, 1866 compreende os géneros mais
basais da familia Toxodontidae, caracterizados por possuirem incisivos superiores com
raiz, caninos pequenos e molares com diversas cristas secundarias (estes ultimos de
polpa fechada, na base, embora algumas formas possam apresentar hipselodontia),
molares superiores com sulco bifurcado e fossetas acessorias. Os membros
locomotores sao semi-digitigrados e curtos. Nenhuma espécie de toxodonte desta
subfamilia foi descrita até o momento para o Pleistoceno brasileiro (PAULA COUTO,

1979; MADDEN 1997).

A subfamilia Haplodontheriinae Ameghino, 1907 ¢ caracterizada por seus
representantes possuifrem o cranio provido de protuberancias O&sseas, dentes
hipsodontes (de coroa alta) e hipselodontes (com raiz aberta). I'* compressos na

grande maioria dos casos, P** sem sulco lingual de esmalte, ainda que as vezes com
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um pequeno sulco. Molares superiores com metalofo em forma de coluna saliente e o
sulco de esmalte lingual sem ramo posterior. Sinfise mandibular muito estendida,
chegando as vezes até ao nivel de M,. Molares inferiores com o sulco meta-entoconido
atrofiado ou ausente, sendo o segundo (endo-hipoconulido) presente e profundo, ou
com ambos sulcos ausentes, como em _Abothrodon (PAULA COUTO, 1954b; PASCUAL,

1965; PATTERSON & PASCUAL, 1968).

Os membros da subfamilia Toxodontinae Owen, 1845 apresentam o crinio
com nasais altos, proporcionalmente curtos, sem protuberancias osseas para a
implanta¢do de cornos e com sua por¢ao rostral espessa e rugosa. Foramen infra-
orbitario grande, situado atrds de um sulco muito destacado, 6rbitas com o diametro
dorsoventral aproximadamente o dobro do rostroventral. Borda rostral das orbitas,
frequentemente, com uma apofise a frente ao lacrimal, regido dos frontais plana e
triangular, crista sagital curta, muito marcada nos animais adultos. Occipital com o
diametro dorsoventral bem menor do que o lateral, com uma crista superior projetada
caudalmente. Condilos occipitais grandes, apofise posglendide rudimentar, apofises
paraoccipitais largas, cavidade glenoidal muito larga transversalmente, palato
triangular. Dentes totalmente hipsodontes e hipselodontes. Incisivos superiores
fortemente arqueados e achatados, I’ ausente, C' geralmente ausente, P' geralmente
presente s6 nas espécies mais basais e nos individuos jovens das mais derivadas, de
sec¢do circular e separado por um curto diastema de P% P** sempre com um sulco
lingual de esmalte, menos marcado no P’. Molares superiores sempre com um sulco
posterior ao profundo sulco lingual, e com as faces externas geralmente concavas.
Regido da sinfise mandibular larga e expandida lateralmente a partir do P,. O C; em
geral, estd presente, porém separado do I;, P, ausente ou muito pequeno. Molares
apresentando uma expressiva simplifica¢do em sua estrutura, geralmente com dois
sulcos linguais, porém o sulco meta-entoconido em algumas raras formas ¢é reduzido a

um simples sulco superficial. (COPE, 1897; PASCUAL, 1965; PATTERSON & PASCUAL,
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1968). Esta subfamilia possui distribuicao até o final do Pleistoceno brasileiro,

registrado pela presenca de Toxodon platensis (CARTELLE, 2000).

1.3.2 Distribuigdo cronolégica e geografica

As formas mais antigas de Toxodontidae datam do Oligoceno Inferior (ha
cerca de 33 milhGes de anos) e atingiram uma grande e complexa radiacio no Mio-
Plioceno (cerca de 5,5 milhées de anos) (CIFELLL, 1993). A histéria evolutiva da familia
envolve uma progressiva simplificacaio na morfologia da coroa dentiria apds o
Mioceno Médio (BOND ez al., 20006), culminando com formas praticamente sem sulcos
dentarios como _Abothrodon (PAULA COUTO, 1944). Os ultimos representantes da
familia, dentre eles Toxodon, viveram até o inicio do Holoceno (8.000 anos), chegando

possivelmente até ha cerca de 4.000 anos, inclusive em extensas areas brasileiras

(BOND ¢ al., 1995; BAFFA e al., 2000).

Os primeiros fésseis de toxodontes foram coletados por Charles Darwin em
1833, no Uruguali, e estudados somente mais tarde por Richard Owen, o qual criou o
geénero e espécie tipo Toxodon platensis em 1837 (SIMPSON, 1980). Cope foi o primeiro a
relatar a presenca desta espécie no Brasil, em 1886, a partir de um material proveniente
do Estado da Bahia. Com base nestes fosseis fundou a espécie Toxodon expansidens
(PAULA COUTO, 1953), cujo tamanho devia se equiparar ao de 1. platensis. Os
Toxodontidae também sio conhecidos em depositos pleistocénicos da América

Central, em Honduras e El Salvador (BOND e7 /., 2000).

Fosseis de toxodontes foram relatados em diversos estados brasileiros, dentre
cles de Nesodon imbricatus e Abothrodon pricei no Acre, Toxodon platensis no Rio Grande do
Sul, Parana, Sio Paulo, Mato Grosso, Minas Gerais, Bahia, Sergipe, Rio Grande do

Norte, Pernambuco, Paraiba e Rondonia, de Trigodonops lopesi em Minas Gerais, Bahia e

12



Pernambuco e de Mixotoxodon larensis no Acre e em Rondoénia (no sitio paleontolégico
de Araras/Periquitos) (PAULA COUTO, 1944, 1980; SOUZA CUNHA & SUAREZ, 1980;
CARTELLE, 1994, 2000; RANCY, 2000; GOES ¢f al., 2001; GOES e¢f al.; 2002; DANTAS et
al., 2003; PORPINO & SANTOS, 2003; ANDRADE, 2003; NASCIMENTO ¢/ /., 2003; SILVA
et al., 2003). Diversos outros géneros (Palaeotoxodon, Gyrinodon, Mesenodon, Plesiotoxodon,
Stereotoxcodon, Minitoxodon, Neotoxodon, Paratrigodon, Neotrigodon) foram descritos por
PAULA COUTO (1982) para a regidao do Rio Jurua, no Acre, porém foram estabelecidos
com base em poucos dentes isolados e sem uma clara origem estratigrafica (Nasif ez a/.,
2000), todos eles ocorrendo apenas no periodo Terciario, portanto sem registros no

Pleistoceno.

1.3.3 Géneros de toxodontes pleistocénicos brasileiros e suas relagoes

Para o final do Plioceno e Pleistoceno brasileiros é assinalada a presenca de
trés espécies de Toxodontidae, sendo um Toxodontinae (Toxodon platensis) e dois
Haplodontheriinae (Mixotoxodon larensis e Trigodonops lgpesi) (CARTELLE, 1994; RANCY,
2000). Ao descrever um novo género e espécie de toxodonte (Abothrodon priced)
proveniente do Acre, PAULA COUTO (1944) nido define claramente a origem
estratigrafica do espécime, sendo que este poderia ser também, de idade Plio-
Pleistoceno. Mixotoxodon larensis, que possui ampla distribuicio geografica, desde a
Argentina até a Costa Rica (LUCAS e al, 1997), tem registro em solos brasileiros
apenas no norte do Estado do Acre e em Rondonia, sendo Mixotoxodon o Gnico género
exclusivamente pleistocénico que ocorre no Brasil. Toxodon platensis é considerado de
clima temperado e habitou, principalmente, as planicies da Argentina e sul do Brasil,
mas deslocou-se para o norte devido as glaciagdes durante o final do Pleistoceno

(CARTELLE, 1994). Trigodonops lopesi habitava o Brasil tropical, tendo exemplares
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conhecidos, principalmente, no nordeste brasileiro e no Acre (PAULA COUTO, 1982;

FRAILEY, 1986) (Fig. 26).

Apesar de apresentar tamanho comparavel a Toxodon, mas diferir em varios
aspectos cranianos e dentarios, Mixotoxodon parece ter ocupado nicho similar a Toxodon

em regides mais equatoriais (MACFADDEN, 2005).

1.4 Sistematica paleontolégica

1.4.1. Subfamilia TOXODONTINAE Owen, 1845
1.4.1.1 Género Toxodon Owen, 1837

Toxodon platensis Owen, 1837
Distribuicao estratigrafica: do Plioceno ao final do Pleistoceno.

Distribuicdo geografica: possui ampla distribuicio na América do Sul — na
Venezuela, Peru, Bolivia, Brasil, Paraguai, Uruguai e Argentina — e parte da América

Central — na Nicaragua, Honduras e El Salvador.

Diagnose revisada: P™* com sulco médio de esmalte lingual. M'~ com ectolofo
desprovido de cuspides, face lingual apenas com o protolofo e o metalofo separados
por sulco, podendo se apresentar de maneira simples ou bifurcado em forma de “Y”.
Os dentes M,, sio providos de duas dobras de esmalte lingual, delimitando o

entoconido em posi¢ao mediana (OWEN, 1837).

Toxodon Owen, 1837: apesar de ja terem sido consideradas a existéncia de 11
espécies de Toxodon distribuidas do Oligoceno ao Plioceno (COPE, 1897), atualmente
sao assinaladas apenas nove espécies a este género, distribuidas desde o

Montehermosense até o Lujanense. Sio elas: Toxodon burmeisters, T. expansidens, T.
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chapadmalalensis, 'T. owenii, T. ensenadensis, T. darwinii, T. gezi, T. gracilis e 'I. platensis (BOND
et al., 1995). Diversos estudos propéem sinonimizar muitas destas espécies, pelo fato
delas terem sido fundadas com base em pequenas variacées individuais, podendo se
tratar de uma simples diferenca intra-especifica (PAULA COUTO, 1954b, 1979; BOND ef
al., 1995). Descrito por COPE (1886), Toxodon expansidens foi o primeiro registro do
género para o Brasil, entretanto esta espécie é considerada sinonimo de T. platensis
(PAULA COUTO, 1953, 1979). Portanto, a unica forma de toxodontes da subfamilia
Toxodontinae reportada para o Brasil, Toxodon platensis, ¢ também a espécie de

toxodonte mais abundante em todo territorio nacional. A formula dentaria é variavel:

2-3/3i;0-1/0c; 4-3/3p; 3/3m x 2 = 34 a 38 dentes completamente hipsodontes.

1.4.2 Subfamilia HAPLODONTHERIINAE
1.4.2.1 Género Abothrodon Paula Couto, 1944
Abothrodon pricei Paula Couto, 1944

Compreendendo uma tnica espécie, é baseada em um molar inferior esquerdo
(M,?) e é considerada como uma das formas de Haplodontheriinae mais tipicas por
nao possuir nenhum sulco de esmalte lingual. O género ainda permanece sem uma
clara origem estratigrafica, apesar ter sido considerado, inicialmente, como um género
do Plioceno Superior ou Pleistoceno, por associagio com outros animais coletados nas
proximidades, tais como gliptodontes, mastodontes e megatérios oriundos da regiao
do Alto Rio Jurua, Acre (PAULA COUTO, 1944). No entanto, Abothrodon, atualmente, é
considerado como pertencente ao horizonte Montehermosense Superior a

Chapadmalalense (Plioceno) (PAULA COUTO, 1954b, BOND ez al., 1995).

1.4.2.2 Género Mixotoxodon van Frank, 1957

Mixotoxodon larensis van Frank, 1957
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Distribuicao estratigrafica: Plioceno Superior? ao Pleistoceno.

Distribuicio geografica: a espécie possui registros em paises da América
Central — na Costa Rica, Guatemala, El Salvador, Nicaragua, Honduras e Panama — e

da América do Sul — na Venezuela, Colémbia, Brasil e Argentina.

Diagnose: mandibula niao achatada préximo a sinfise mandibular, sem esmalte
lingual em todos os pré-molares, e um sulco meta-entoconido profundo em M,, mas
com um sulco meta-entoconido leve ou ausente em M, (VAN FRANK, 1957); M, sem

cobertura de esmalte no metaconido (LAURITO, 1993).

Mixotoxodon é um género monotipico de toxodontes Haplodontheriinae
comum do Lujanense de regides equatoriais (BOND ez a/, 1995). Ao descrever esta
espécie com base nos remanescentes fésseis da Venezuela, VAN FRANK (1957) sugeriu
o nome como uma alusdo a caracteristicas das duas subfamilias (Toxodontinae e
Haplodontheriinae) presentes nos dentes molares. Atualmente, é um género bem
definido, tanto morfoldgica quanto geograficamente, porém ainda com raros registros

no Brasil.

1.4.2.3 Género Trigodonops Kraglievich, 1931
Trigodonops lopesi (Roxo, 1921)

Distribuicao estratigrafica: Plioceno ao Pleistoceno Superior.

Distribuicdo geografica: registros desta espécie foram feitos para Colombia e
Brasil. E encontrado em areas inter-tropicais brasileiras, nas regides Norte, Nordeste e

Sudeste.

Diagnose: P, com ampla faixa de esmalte na superficie lingual e um profundo

sulco que incide na face externa ou vestibular. M, , com apenas um sulco lingual
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profundo (ento-hipoconulido) e uma ténue ondulagio no lugar do sulco meta-
entoconido mais marcado em M, (KRAGLIEVICH, 1930, 1931). Sinfise mandibular

atinge a altura de M, (PAULA COUTO, 1982).

KRAGLIEVICH (1930) fundamentou este novo género com base em um
material encontrado no Estado do Acre e descrito inicialmente como Toxodon lopesi
(ROXO, 1921). Abriu-se a partir de entdo um campo para grandes discussées sobre a

validade do género e da espécie, bem como suas relagdes com o género Toxodon.

Toxodon lopesi Roxo, 1921 foi descrito a partir de um fragmento fossil contendo
o ramo mandibular esquerdo, com P;, e M, ,, parte da sinfise e do ramo mandibular
direito com P* proveniente do alto Rio Jurui, Acre, e depositado no Departamento
Nacional da Producio Mineral (DNPM) no Rio de Janeiro (DGM-55M).
KRAGLIEVICH (1930) criou um novo género, Trigodonagps, e atribuiu o material descrito
por MIRANDA RIBEIRO (1927) (porcao caudal de um cranio descrito como Carolibergia
derbyi), como pertencente a um Haplodontheriinae, provavelmente, a este novo taxon
Trigodonops. Contudo, PAULA COUTO (1979) considera o referido material como

pertencente a espécie Toxodon platensis.

KRAGLIEVICH (1931) e PAULA COUTO (1979) notificam que Trigodonops lopesi
possui apenas um sulco posterior (ento-hipoconulido) na face lingual dos dentes
molares inferiores, enquanto Toxodon platensis apresenta os sulcos meta-entoconido
(anterior) e ento-hipoconulido (posterior) profundos nos mesmos molares. Com tal
caracteristica, KRAGLIEVICH (1931) justifica a classificacao da espécie 17igodonops lopesi
como pertencente a subfamilia Haplodontheriinae, assim como MCKENNA & BELL
(1997) os quais apdiam essa taxonomia. Em 1979, PAULA COUTO referiu-se a
Trigodonops como um sinénimo de Toxodon, a partir da espécie descrita por Roxo em
1921, e tratou a subfamilia Haplodontheriinae como de validade duvidosa. Entretanto,

posteriormente, o proprio PAULA COUTO (1982) refuta suas antigas idéias e descreve

17



caracterfsticas ~marcantes para distinguir as subfamilias Toxodontinae e

Haplodontheriinae com base em materiais dentarios.

Poucos trabalhos (CARTELLE, 1994, 2000) apresentam algumas das diferencas
efetivas entre os dois géneros mais abundantes em territorio brasileiro: Toxodon e
Trigodonops. Da mesma maneira, ¢ bastante evidente a disparidade de opinides sobre a
validade do género e da espécie Trigodonops lopesi, sendo o motivo de tal disparidade,
sem duavida, a falta de representatividade de material mais esclarecedor. O grande
volume e peso do material a ser comparado ¢ também outro fator que dificulta a

analise das diferencas intra e/ou interespecifica.

Poucos trabalhos sobre as espécies da familia Toxodontidae descrevem em
detalhes os materiais coletados, com boas ilustragdes, as quais sao essenciais para uma
melhor identificacio dos exemplares e um dos melhores métodos para comparagoes
entre os materiais, ja que muitos estio depositados em coleges de dificil acesso
(HERBST & ALVAREZ, 1972). A realizacio de descricdes detalhadas das pegas fosseis
encontradas no Brasil mostra-se extremamente indispensavel, tendo visto a caréncia
deste tipo de obra referente a tal familia. Da mesma forma, a maioria das divulgagoes
cientificas, tanto artigos quanto resumos publicados em anais de congressos, apenas
notificam a presenca das formas de toxodontes encontrados nas localidades estudadas,
elevando o numero de materiais estocados em colegoes, muitas vezes superficialmente

estudados e identificados.

Diante da complicada situagdo em que se encontra a taxonomia da familia
Toxodontidae, especialmente das formas brasileiras, torna-se de grande importincia a
descricao e ilustracao dos fosseis referidos a toxodontes em territorio brasileiro,

principalmente, pela extrema deficiéncia de trabalhos atuais com este escopo.
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5. Conclusoes

Por ser Toxodon platensis uma espécie que ocupou a América do Sul durante os
ultimos dois milhoes de anos, considera-se este espago cronolégico como mais do que
suficiente para que variagoes anagenéticas fossem expressas no registro féssil. Além
disso, esta espécie sofreu grandes mudangas em seu nicho durante as severas

glaciagoes que ocorreram durante o Pleistoceno.

Considera-se de grande importancia para sistematica da familia Toxodontidae,
nao somente a observacio de seus caracteres morfologicos, mas também da

distribui¢ao geocronolégica de seus fosseis.

O género Toxodon é um taxon extremamente polimoérfico para diversos

caracteres osteoldgicos cranianos e dentarios.

Destacam-se, nas formas brasileiras pleistocénicas de Toxodontidae, como
caracteres polimoérficos: a morfologia da regido occipital e do arco zigomatico; largura
dos nasais e da crista sagital; distribuicdo dos incisivos superiores na pré-maxila;
morfologia e deposi¢io de esmalte dos pré-molares superiores e inferiores; morfologia
dos molares superiores e do terceiro incisivo inferior. Em vista desta grande
variabilidade considera-se problematica a definicdo de novos géneros e espécies

suportados por tais caracteres.

A morfologia dos molares inferiores representa um carater relevante para
sistematica dos toxodontes pleistocénicos, visto que é possivel observar um padrao de
deposicao de esmalte e sulcos linguais. A presenga dos dois padrées morfolégicos de
molares inferiores sincronicos e simpatricos, no material fossil de Sio Bento do

Una/PE, indica forte evidéncia de que ao menos duas espécies de toxodontes
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ocupavam o Nordeste brasileiro — Toxodon platensis e Trigodonops lopesi. Em vista dos
poucos caracteres cranianos e dentirios distintivos desta ultima espécie, nao se
considera que ela possa ser alocada em um género distinto, mas sim denominada
Toxodon lopesi, como definido por ROXO (1921). Mixotoxodon larensis tem distribui¢ao
geografica restrita ao extremo norte do Brasil, tendo sua distribuicio em territério
nacional, provavelmente, limitada pelas duas outras espécies de toxodontes
pleistocénicos brasileiros. Poucos fésseis de M. Jarensis foram descobertos até hoje no

Brasil, o que restringe maiores conclusoes sobre este género pleistocénico.

Analises de isétopos de oxigénio e datagdes absolutas dos dentes destes
toxodontes poderdo elucidar se T. platensis e 1. lopesi, apesar de simpatricas,
exploravam ou nao o mesmo nicho, bem como a real distribuicdo cronolégica destes

mamiferos brasileiros.
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