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RESUMO Este capitulo apresenta uma visao geral da paleobiodiversidade
alfa de Angola com base no registo féssil disponivel, o qual se limita as
rochas sedimentares, a sua idade variando entre o Pré-Cambrico e o pre-
sente. O periodo geolégico com a maior paleobiodiversidade no registo
fossil angolano € o Cretacico, com mais de 80% do total dos tdxones fésseis
conhecidos, especialmente moluscos marinhos, sendo estes na sua maioria
amonites. Os vertebrados representam cerca de 15% da fauna conhecida
e cerca de um décimo destes sdo espécies descritas pela primeira vez com
base em espécimes de Angola.
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Estudos da paleobiodiversidade
O estudo da paleobiodiversidade, isto é, o desenvolvimento da biodiversi-
dade ao longo do tempo geoldgico, representa um desafio em maultiplos
niveis. Além das questoes e vieses que afectam o estudo da diversidade da
vida moderna, a compreensdo da paleobiodiversidade enfrenta desafios
adicionais, principalmente pela dependéncia do registo f6ssil. Vislumbres
de ecossistemas e clados inteiros podem nunca chegar aos olhos do paleon-
t6logo se rochas apropriadas desse tempo e espaco exactos ndo se tiverem
formado, ou quando tiverem, se ndo preservarem fosseis, ou estiverem ero-
didas ou inacessiveis (ver Johnson & Johnson, 2001; Crampton et al., 2003).
O estudo da diversidade da vida no passado é filtrado pelos restos que
podem deixar vestigios e fossilizar-se, remanescentes que se fossilizaram,
fosseis existentes hoje, fosseis acessiveis hoje, fésseis colectados (nimero
de fosseis acessiveis aos cientistas) e espécies reconhecidas (Fig. 4.1).
Além disso, a definicdo e discriminacdo de espécies no registo fdssil pode
ser problemadtica.

1. Diversidade da vida

/ 2. Residuos de organismos que deixam vestigios e fosam
/ 3. Residuos que fossilizaram de facto \

/ 4. Fosseis existentes e afloramentos roch

5.Acessibilidade aos fdsseis
6. Colecgao de fésseis
7. Identlﬁca(;ao
de espeécies

Fig 4.1 Os sete niveis de filtros de preservacdo desigual no registo fdssil que obscurecem a
reconstrucao precisa da paleobiodiversidade
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Fig. 4.2 O registo geoldgico de Angola, numa escala estratigrafica (esquerda) e num mapa geo-
légico (direita), deixa mais de 350 Ma de registo geoldgico em branco. Mapa extraido de Africa
Geological Map 1:30 000 000, U.S. Geological Survey, 2002, disponivel em www.uni-koeln.de/
sfb389/e/e
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Angola ndo possui rochas fossiliferas conhecidas do Paleozdico (541-251
Ma - milhdes de anos atrds) nem do Jurdssico (199-145 Ma), deixando-nos
apenas janelas para a vida neste territério durante o Tridsico (251-199 Ma),
Cretdcico (145-66 Ma) e Cenozodico (66 Ma-presente) (Fig. 4.2). As probabili-
dades de encontrar fésseis paleozdicos ou jurdssicos de Angola sdo essen-
cialmente nulas. Assim sendo, nos tltimos 550 Ma, as rochas conhecidas
de Angola representam menos de 196 milhdes de anos de tempo geold-
gico, deixando mais de 354 milhoes de anos (64% do tempo) sem registo
fossil conhecido.

Apesar da deficiéncia do registo f6ssil e consequentes limitacoes ao
estudo da paleobiodiversidade, a investigacdo cooperativa e as bases de dados
modernas podem, todavia, melhorar uma aproximacao ao nimero estimado
de espécies no registo féssil. A PaleoBiology Database (paleobiodb.org) é,
de longe, a base de dados de f6sseis mais abrangente que, juntamente com
a literatura cientifica e a nossa prépria investigacdo, contribuiu para o
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Material Complementar — que compila a lista dos tdxones fosseis em Angola,
com taxonomia actualizada, idade geoldgica, localidade e referéncias — e
para o seu resumo na Tabela 4.1. O registo fossil pode ser utilizado como
um limite minimo para a paleobiodiversidade alfa (nimero de espécies) de
tempos e locais especificos em Angola, embora seja provavelmente uma
estimativa por baixo da verdadeira paleobiodiversidade na grande maioria
dos casos. O total de todas as espécies fosseis é uma subestimativa grosseira
da paleobiodiversidade durante toda a extensao de tempo envolvida, exa-
cerbada por intervalos ausentes de rochas fossiliferas. No entanto, o padrao
ao longo do tempo pode informar uma compreensao das tendéncias gerais.
Em Angola, a recolha de f6sseis tem sido efectuada desde o século x1x,
por homens como Friedrich Welwitsch, José de Anchieta (1885), Freire de
Andrade, Augusto Eduardo Neuparth e outros (Brandao, 2008, 2010; Silva
& Geirinhas, 2010; Callapez et al., 2011; Masse & Laurent, 2016). Numerosos
paleontélogos contribuiram para o entendimento da paleobiodiversidade
angolana desde as primeiras exploracoes e estudos: Fernando Mouta, Paul
Choffat, Carlos Teixeira, Carlos Freire de Andrade, E. Casier, A. Jamotte,
M. Leriche, Heitor de Carvalho, E. Dartevelle, Miguel Telles Antunes,
A. Borges, P. Brebion, G. S. de Carvalho, Louis Dollo, Henri Douvillé, O. Haas,
M. Mascarenhas Neto, Arménio T. da Rocha, G. H. da Silva, L. F. Spath,
Antoénio F. Soares, M. Collignon, entre muitos outros (ver bibliografia com-
pilada por Nunes, 1991). Na paleontologia dos vertebrados, o trabalho de
Miguel Telles Antunes e co-autores é digno de nota. Actualmente, sao varios
os investigadores que se dedicam a paleontologia de Angola, entre eles a
equipa do Projecto PaleoAngola (paleolabs.org/paleoangola), com expedicoes
cientificas anuais regulares desde 2005 (Jacobs et al., 2006, 2016).

Breve historia e contexto geoldgico de Angola

O evento geoldgico mais significativo que rege a paleogeografia de Angola
é a abertura do oceano Atlantico Sul, no qual a Africa e a América do Sul
se separaram no inicio do Cretdcico, ha cerca de 134 milhdes de anos, e a
subsequente separacdo destes continentes com o crescimento do Atlantico
Sul (Guiraud et al., 1991; Buta-Neto et al., 2006; Quirk et al., 2013; Pérez-Diaz
& Eagles ,2017). H4 cerca de 120 milhoes de anos, a deposicdao marinha
ao longo da costa comecou a preservar fosseis. A localizacido de Africa no
Gondwana antes dessa ocasido resultou na auséncia de um registo marinho
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para todo o Paleozdico e na consequente auséncia de um registo fossil para
a época.

Quando se abriu, o Atlantico Sul foi colonizado por espécies vindas
do oceano austral e — uma vez que constituia uma ligacao entre os ocea-
nos Atlantico Norte e Atlantico Sul — setentrional. As tartarugas marinhas
(Angolachelys mbaxi) e os mosassauros (Angolachelys bocagei e Tylosaurus iem-
beensis), com parentes a norte, tém a sua primeira ocorréncia ha cerca de
88 milhdes de anos. Com eles estavam os plesiossauros, provavelmente
com afinidades austrais. O dinossauro saurépode Angolatitan adamastor,
provavelmente um remanescente de um conjunto de dinossauros gond-
wanianos com uma distribuicdao mais alargada. Naquela época, a faixa
costeira de Angola encontrava-se aproximadamente 10 a 12 graus mais a
sul do que hoje. O dinossauro Angolatitan era terrestre mas os 0ssos foram
encontrados associados a fosseis marinhos, possivelmente porque a sua
carcaca foi arrastada para o mar.

O levantamento tecténico (uplift) geolégico ao longo da costa resultou
na erosao das rochas mais altas e na perda do registo fossil dessas camadas.
O levantamento e exposicao aérea do Pérmico e do Jurdssico eliminou esses
intervalos do registo fossil terrestre. Também se deu um levantamento
no Cretdcico Inferior e Superior, antes de o Cretdcico remanescente ficar
soterrado sob até 1,5-2 km de sedimentos, entretanto removidos pela ero-
sdo que acompanhou o levantamento do Cenozdico Médio com inicio por
volta de 30 Ma a 20 Ma (Green & Machado, 2015). Uma elevacdo tao recente
quanto 45 000 anos atrds também foi registada ao longo da costa angolana
(Walker et al., 2016), resultando numa grande diversidade de depdsitos
fossiliferos, frequentemente associados a concheiros pré-histéricos com
industrias paleoliticas.

Pré-Cambrico - os primeiros fosseis

Em todo o mundo, as rochas do Pré-cambrico (tempo geoldgico desde a
formacao da Terra até a 541 Ma) sdo essencialmente desprovidas de fésseis,
ja que a vida era unicelular durante a sua maior parte e apenas macrosco-
pica nos ultimos estagios. A série de xisto-calcdrio do Sistema Bembe em
Angola inclui calcarios dolomiticos, essencialmente desprovidos de fosseis,
mas que contém niveis com concentracoes de estromatolitos coalescentes
(estruturas devidas a actividade cianofilica) atribuiveis aos géneros Collenia
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e Conophyton em Mavoio, Alto Zambeze e Humpata (Vasconcelos, 1951;
Antunes, 1970; Duarte et al., 2014).

Em Angola, ndo se conhecem fésseis do Paleozéico (periodos Cambrico
e Pérmico), o que representa uma lacuna temporal de mais de 290 milhoes
de anos (Fig. 4.2).

Triasico - bacias interiores
O Tridsico é um periodo geolégico que se estende desde cerca de 250 a
200 Ma. Tanto o inicio como o fim deste intervalo sdo marcados por eventos
de extin¢do macica, sendo o mais antigo evento de extin¢do do Pérmico-
-Tridsico — concomitante com o evento Magmadtico Siberiano, também
conhecidos por trapps siberianos ou provincia magmadtica siberiana — assi-
nalando o inicio do periodo Tridsico. O vasto supercontinente Pangeia existiu
até ao Tridsico, ap6s o qual comecou a separar-se gradualmente, diferen-
ciando assim duas massas terrestres: Laurdsia a norte e Gondwana a sul.
O clima global durante o periodo Tridsico era quente e seco, com desertos
que cobriam grande parte do interior do supercontinente Pangeia. O fim do
Tridsico foi marcado por outra grande extincdo macica relacionada com a
provincia magmatica do Atlantico Central e a abertura inicial do Atlantico
Norte. Os terapsideos (um grande grupo que contém mamiferos e os seus
parentes extintos) e os arcossauros (dinossauros, aves, crocodilos e seus
parentes) foram os principais vertebrados terrestres durante este periodo.
Os dinossauros apareceram pela primeira vez no Tridsico. Os primeiros
mamiferos verdadeiros, derivados dos terapsideos, evoluiram durante este
periodo, assim como os primeiros vertebrados voadores: os pterossauros.
Os afloramentos do Tridsico de Angola encontram-se limitados a Baixa
de Cassanje, em Malanje e na Lunda-Norte, em rochas referentes a unidade
geoldgica do supergrupo do Karoo.

PLANTAS E INVERTEBRADOS

A paleoflora angolana do Tridsico inclui os géneros extintos Glossopteris,
Sphenopteris e Noeggerathiopsis (Teixeira, 1948a, 1961). Alguns fésseis indi-
cam um ambiente de dgua doce e uma idade tridsica. Estes incluem o
insecto coleéptero coptoclavideo Coptoclavia africana e 12 conchostriceos:
Estheriella moutai Leriche 1932, E. cassambensis Teixeira 1958, Estheria anchie-
tai Teixeira 1947, E. (Echinestheria) marimbensis Marliére 1950, E. (Euestheria)
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mangaliensis Jones 1862, Palaeolimnadiopsis reali Teixeira 1958, Palaeolimnadia
(Palaeolimnadia) wianamattensis (Mitchell), P. (Grandilimnadia) oesterleni Tasch
1987, P. (G.) africania Tasch 1987, Gabonestheria gabonensis (Marliére 1950),
Cornia angolata Tasch 1987, e Estheriina (Nudusia) cf. rewanensis Tasch 1979.

VERTEBRADOS
Os tnicos vertebrados tridsicos conhecidos em Angola sdo peixes, incluindo
o elasmobranquio Lissodus cassangensis, os paleoniscéides Perleidus lutoen-
sis Teixeira 1947, o canobiideo Palaeonisciformes Marquesia moutai, o
Halecostomi Angolaichthys lerichei Teixeira, os actinopterigeos Teffichthys lehmani
e T. lutoensis, e o peixe pulmonado sarcopterigeo Microceratodus angolensis.
Este conjunto faunistico indica um ambiente de d4gua doce com insectos
e uma fauna quase exclusivamente endémica. Com base nos peixes, uma
idade tridsica inferior (252-247 Ma) é indicada para as rochas da Lunda e da
Baixa de Cassanje (Murray, 2000; Antunes et al., 1990). Nenhum tetrdpode
foi colectado até a data.

Cretacico Inferior - a abertura do Atlantico Sul

A maioria dos fosseis e afloramentos da era cretdcica em Angola encontra-
-se em bacias mesocenozdicas da costa angolana: as bacias sedimentares
de Cabinda, Zaire, Cuanza, Benguela e Namibe (Antunes, 1964, Séranne &
Anka, 2005; Guiraud et al., 2010), confinadas por rochas do soco cristalino.
Quase todas as formacoes sao principalmente marinhas, com excepcao da
icnofauna da Mina de Catoca (Marzola et al., 2010; Mateus et al., 2017), na
Lunda-Sul. As formacoes fossiliferas mais antigas do Cretdcico observadas
em afloramentos parecem ser depésitos lacustres do Barremiano ao Aptiano
que contém gastrépodes nao identificados (Ceraldi & Green, 2016).

PLANTAS, PROTISTAS E INVERTEBRADOS

Em Angola, os vestigios de plantas cretdcicas parecem ser raros, mas varios
exemplos inéditos de campo, nomeadamente das unidades superiores de
Cuvo, podem vir a revelar novos locais de f6sseis. A mesma situagao é pro-
vavel para os palinomorfos e dinoflagelados do Cretdcico Inferior e idades
mais recentes. As plantas sdao conhecidas com base em tdxones de pélen
como Classopolis sp. e Eucommiidites sp. A Pachypteris montenegroi Teixeira
1948 é uma gincofita Umkomasiaceae de sedimentos lagunares do Albiano
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Inferior da bacia do Cuanza (Teixeira, 1948b; Antunes, 1964; Neto, 1970;
Nunes, 1991) e foi encontrada pela primeira vez em Angola. Uma espécie
de cloréfita, uma cicadoéfita, uma rodoficea, uma gincéfita e duas pinéfitas
foram referidas nas bacias de Cabinda, Benguela e Cuanza (Antunes, 1964;
Neto, 1970, Nunes, 1991; Aratjo e Guimaraes, 1992; Tavares, 2006).

Mais de 200 taxones de foraminiferos foram identificados no Cretacico
angolano, alguns dos quais indicam uma idade albiana, como € o caso do
Globotruncana ventricosa (Rocha, 1984, Antunes & Cappetta, 2002; Antunes,
1964; Jacobs, 2006).

Os crustdceos sao conhecidos gracas ao decdpode Parapirimela angolensis
Van Straelen 1937 do Albiano da praia de lela, bacia de Benguela (Ferreira,
1957; Van Straelen, 1937; Antunes, 1964) e aos ostracodos Chloridella angolia
e Petrobrasia tenuistriata longinsuela da Quicama, bacia do Cuanza (Berry, 1939;
Antunes, 1964), e Cabinda (Aratjo & Guimaraes, 1992), respectivamente.

Entre as mais de 600 espécies conhecidas de moluscos do Cretdcico
angolano, a grande maioria sdo amonites; muitas sdo exclusivas de Angola
e receberam epitetos especificos relacionados com locais ou investigado-
res em Angola, como Anisoceras teixeirai, Durnovarites autunesi Collignon
1978, Durnovarites netoi, Elobiceras lobitoense Spath 1922, Hamitoides angolanus
(Tavares, 2006), assim como bivalves como Neithea angoliensis Newton 1917,
e gastropodes como «Cerithium» monteroi Choffat. De longe, as amonites sao
a parte mais relevante da biodiversidade cretdcica de Angola (Tavares et al.,
2007; Haas, 1942; Haas, 1943) e também indicadores de idade geoldgica.
Haas (1942) estudou e descreveu muitas amonites do Albiano, algumas como
novas espécies, incluindo Hysteroceras falcicostatum Haas 1942 e H. interme-
dium Haas 1942.

Os equinodermes, principalmente equinéides, sao notavelmente
comuns no Cretdcico Inferior de Angola, com cerca de 50 tdxones conhe-
cidos, mas este niimero depende da validade e sinonimizagao dos tdxones
abordados. Alguns equinodermes receberam nomes baseados em top6ni-
mos e investigadores angolanos como Douvillaster benguellensis Loriol 1888 e
D. carvalhoi Loriol 1888, Epiaster catumbelensis Loriol 1888, Holaster domboensis
Loriol 1888, do Cretacico Inferior de Dombe Grande, Catumbela e praia
da Hanha (Loriol, 1888; Ferré & Granier, 2001; Tavares, 2006; Tavares et
al., 2007).
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VERTEBRADOS

Na Mina de Diamantes de Catoca, provincia da Lunda-Sul, foram desco-
bertos rastos de mamalimorfos, crocodilomorfos e saurépodes em sedi-
mentos de lagos de cratera do Cretdcico Inferior. Um rasto de saurépode
tem impressoes de pele preservadas. Estes sao os tinicos rastos fosseis de
vertebrados conhecidos em Angola. A caracteristica mais surpreendente é
o tamanho inesperadamente grande das pegadas de mamalimorfos, tendo
em conta a sua idade geoldgica (Mateus et al., 2017). Os kimberlitos da Mina
de Diamantes de Catoca tem uma idade de erupcao de cerca de 118 Ma
(Aptiano; Robles-Cruz et al., 2012). Um fragmento de vértebra caudal de um
dinossauro saurépode foi recuperado em Tzimbio, no norte do Namibe,
em estratos provavelmente idade albiana.

Cretacico Superior - florescimento dos répteis marinhos

O Cretdcico Superior é a época do periodo Cretdcico entre os 100,5 Ma e
0s 66 Ma. Subdivide-se nos andares Cenomaniano, Turoniano, Coniaciano,
Santoniano, Campaniano e Maastrichtiano, da mais antiga ao mais recente.
O clima era mais quente do que o actual, embora com uma tendéncia de
arrefecimento ao longo do periodo. Nos oceanos, onde o nivel do mar era
muito mais alto do que hoje, os mosassauros (um grupo de lagartos mari-
nhos) apareceram subitamente e sofreram uma radiacao evolutiva espec-
tacular (Polcyn et al., 2014). Os tubaroes modernos também fizeram a sua
aparicao e os plesiossauros diversificaram-se. Estes predadores alimentavam-
-se dos numerosos peixes teledsteos, que por sua vez evoluiram para novas
formas avancadas e modernas (Neoteleostei). Os ictiossauros e pliossauros
(um grupo de plesiossauros de pescoco curto), por outro lado, extinguiram-
-se durante o evento an6xico Cenomaniano-Turoniano (Schlanger et al.,
1987) e ndo sdo conhecidos em Angola. O fim do Cretdcico é marcado
pela extincao em massa de cerca de trés quartos das espécies de plantas e
animais na Terra, conhecida como o evento do Cretdcico-Paleogeno (K/Pg)
(Archibald et al., 2010).

PROTISTAS E INVERTEBRADOS

Os foraminiferos angolanos do Cretdcico Superior foram estudados por
diversos investigadores, incluindo Ferreira & Rocha (1957), Lapdo &
Simoes (1972), Rocha (1984) e Blake et al. (1996), que listam mais de 180
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taxones. Os foraminiferos sdo conhecidos com base em 15 tdxones de
Granuloreticulosea, como o Gavelinellidae Anomalia berthelini das bacias
aptiano-cenomanianas de Cabinda, Cuanza e Benguela (Aratijjo & Guimaraes,
1992; Rocha, 1984).

Os moluscos do Cretdcico Superior contam com mais de 240 tdxones
conhecidos, principalmente amonites. Alguns devem o seu nome a topé-
nimos angolanos ou a paleontélogos que trabalharam em Angola (Borges,
1946; Carvalho, 1961; Haas, 1943; Howarth, 1965; Cooper, 1972, 1982;
Cooper & Kennedy, 1979): Acera choffati Rennie 1945, Axonoceras angolanum
Haas 1943, Didymoceras cf. angolaense Haughton 1924 (Howarth, 1965),
Eutrephoceras egitoense Miller & Carpenter, 1956, Kitchinites angolaensis Howarth
1965, Libycoceras dandense Howarth 1965, Lucina egitoensis Rennie 1945,
L. angolensis Rennie 1929, Mammites mocamedensis Howarth 1966, Nostoceras
mariatheresianum Haas 1943, Oiophyllites angolaensis Spath 1953, Prionocyclus
carvalhoi Howarth 1966, Protacanthoceras angolaense Spath 1931, Prohysteroceras
hanhaense (Hass, 1942), P. angolaense (Boule et al., 1907), Protocardia moutai
Rennie 1945, Pseudocalycoceras angolaense (Spath, 1931), Pseudomelania sale-
nasensis Rennie, Pterotrigonia borgesi Rennie 1945, Mottoniceras (Angolaites)
stolikzcai (Spath, 1922), Mortoniceras (?) rochai Collignon 1978, M. (Deiradoceras)
reali Collignon 1978, Collignoniceras (Selwynoceras) reali Collignon 1978, e
Solenoceras bembense Haas 1943. As amonites encontram-se em quase todas
os afloramentos do Cretdcico Superior, incluindo as Formacao Quissonde
das praias de Quimbala, Chamure, Cabeca da Baleia, Egito na bacia de
Benguela, Teba, Bembe na bacia do Cuanza, Bentiaba e Salinas no Namibe,
e lembe na provincia do Bengo (Segundo et al., 2014).

Rennie (1945) descreve 10 espécies de gastrépodes e bivalves de
Cabeca da Baleia, Egito-Praia: Trigonia (Scabrotrigonia) borgesi, Lucina egitoen-
sis, Protocardia moutai, Pseudomelania egitoensis, Confusiscala angolensis, Acirsa
(Plesioacirsa?) egitoensis, Dicroloma (Perissoptera) o’donnelli, Paleopsephaea o’donnelli,
Acera choffati, e Ringicula moutai (Lapao & Pereira 1971).

Sao conhecidos mais de dez tixones de equinodermes do Cretdcico
Superior angolano, principalmente equindides, tendo alguns também rece-
bido nomes relacionados com Angola, como o Toxasteridae Epiaster angolensis
Haughton 1924, colectado 150 m abaixo da Formagcao Itombe em Zenza do
Itombe, E. carvalhoi Dartevelle 1953 (Haughton, 1924; Kier & Lawson, 1978;
Néraudeau & Mathey, 2000), Leiostomaster angolanus Greyling & Cooper 1995,



Capitulo 4 0 registo fossil da biodiversidade em Andola ao longo do tempo

Palaeostomatidae e Tholaster carvalhoi Greyling & Cooper 1995, e Holasteridae
do Campaniano Médio de Egito-Praia, perto de Quimbala.

VERTEBRADOS

Em Angola, observa-se um pico da paleobiodiversidade de vertebrados
no Cretdcico Superior, com mais de 100 tixones reconhecidos (Antunes,
1964; Antunes & Cappetta, 2002; Jacobs et al., 2006, 2009, 2016). Trata-
-se de um pico relativamente a outros intervalos de tempo e é provavel-
mente um resultado da imperfeicao do registo fdssil e ndo uma verda-
deira realidade biolégica. A maioria das rochas sedimentares conhecidas
do Cretdcico Superior angolano sao marinhas, pelo que o conjunto f6ssil
também reflecte este ecossistema. Organismos ndo-marinhos sdo ocasio-
nalmente levados para um ambiente marinho, incluindo o dinossauro
saurépode Angolatitan adamastor Mateus et al. (2011) de Ilembe, provincia
do Bengo, originalmente considerado Turoniano em termos de idade, mas,
apos a descoberta da amonite Protexanites sp. no lembe, agora considerado
Coniaciano. O Angolatitan adamastor é o primeiro dinossauro encontrado em
Angola. O seu nome genérico significa «Titd de Angola» e o nome especifico
refere-se ao Adamastor tornado famoso por Luis de Camoes nos Lusiadas.
Tinha 13 metros de comprimento e vivia num meio arido (Mateus et al.,
2011). No Maastrichtiano de Bentiaba no Namibe, foram recolhidos diversos
ossos de grandes pterossauros em sedimentos marinhos.

O registo f6ssil de condrictios (tubarodes e raias) revela um pico de bio-
diversidade no Cretdcico Superior, com 64 espécies reportadas, incluindo
tdxones apenas conhecidos em Angola ou com topénimos angolanos como
Angolabatis angolensis, A. benguelaensis, Chlamydoselachus gracilis, Cretascymnus
quimbalaensis e Echinorhinus lapaoi atribuidos por Antunes & Cappetta (2002).
A diversidade dos condrictios inclui representantes das principais linhagens
cretdcicas: Hexanchiformes, Squaliformes, Rajiformes, Orectolobiformes,
Odontaspidida, Lamniformes, Carcharhiniformes e Squaliformes (Antunes
& Cappetta, 2002).

Em contraste com a diversidade dos condrictios, os peixes actinopteri-
gios 6sseos angolanos do Cretdcico Superior sao representados por apenas
dez tdxones, provavelmente devido a dificuldade de identificacdo de ves-
tigios isolados, em comparacao com a abundancia de dentes de tubarao e
de raia. O género tele6steo Enchodus é conhecido gracas a vdrias espécies
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Fig. 4.3 Cranio e parte anterior do esqueleto do mosassauro Angolasaurus bocagei (espécime do
Museu de Geologia, Universidade Agostinho Neto). Foto: Hillsman Jackson, Southern Methodist
University

(Enchodus bursauxi, E. crenulatus, E. elegans, E. faujasi e E. libycus). Outros teleds-
teos incluem Eodiaphyodus lerichei, Pseudoegertonia bebianoi e Stephanodus libycus
do Campaniano Superior e Maastrichtiano nas provincias de Benguela e do
Namibe (Antunes & Cappetta, 2002).

Duas localidades fossiliferas do Cretdcico Superior angolano sdo nota-
velmente ricas em grandes répteis: lembe na provincia do Bengo (Fig. 4.4)
de idade coniaciana (~ 88 Ma), e Bentiaba no Namibe (Maastrichtiano).
O Coniaciano forneceu a bizarra tartaruga criptodira dur6faga Angolachelys
mbaxi Mateus et al. (2009) que justificou a criacao do seu clado préprio,
Angolachelonia, e o dinossauro saurépode Angolatitan adamastor. Vestigios
de plesiossauros indeterminados também foram recuperados nesta regido.
Os mosassauros sdo representados por Angolasaurus bocagei, Tylosaurus iem-
beensis Antunes (1964) e um halissaurino indeterminado.

A localidade angolana mais rica em vertebrados situa-se perto de
Bentiaba, provincia do Namibe (Strganac et al., 2014, 2015a, 2015b). A
lista de répteis inclui as tartarugas queldnias Euclastes sp., Protostega sp. e
Toxochelys sp. Os répteis terrestres incluem vestigios isolados que permitem
identificar grandes pterossauros indeterminados, um saurépode indeter-
minado com base num metapodial e um possivel hadrossauro com base
numa falange isolada (Mateus et al., 2012). Os mosassauros escamados sao,
de longe, o grupo de tetrdpodes mais abundante e rico em espécies, e
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Fig. 4.4 Reconstrucdo da fauna durante o Cretacico Superior, com base na fauna coniaciana do
lembe. Ilustracdo de Fabio Pastori

incluem Globidens phosphaticus, Prognathodon kianda, Halisaurus sp., Mosasaurus
sp., Phosphorosaurus sp. e ‘Platecarpus’ ptychodon (Polcyn et al., 2007, 2010,
2014; Schulp et al., 2006, 2008, 2013). Os plesiossauros Elasmosauridae
também sdo abundantes em Bentiaba onde sdo conhecidos dois tdxones:
Aristonectinae indet. e Cardiocorax mukulu (Aradjo et al., 2015a, 2015b).

Paleogénico - os mamiferos assumem a lideranca

O periodo Paleogénico comeca apds o Cretdcico (66 Ma) e prolonga-se por
23,03 Ma até ao periodo Neogénico. E o intervalo da histéria da Terra em
que os mamiferos se diversificaram e floresceram apéds a exting¢dao macica
do K/Pg, quando a maioria dos grandes répteis, belemnites e amonites
se extinguiram. Existe uma escassez de vertebrados terrestres, especial-
mente mamiferos, do Paleogénico angolano. Durante o Maximo Térmico do
Paleocénio-Eocénico (PETM) global, hd 55,8 milhdes de anos, ocorreu uma
alteracdo climdtica repentina que marcou o fim do Paleocénio e o inicio do
Eocénico, num dos periodos de alteracoes climaticas mais significativos na
era cenozoica (Zachos et al. 2005). Em Angola, a seccao geoldgica paleogénica
mais bem conhecida é a de Landana na provincia de Cabinda. Um estudo
recente da biota do Paleocénico e do Eocénico e de estratos de Landana/
Cacongo revelou que o PETM se encontra ausente na referida seccdo, por-
que o evento foi demasiado breve para ficar registado no intervalo de
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amostragem considerado, ou porque se insere numa das diversas lacunas
estratigraficas documentadas na seccdo de Landana (Solé et al. 2018).

PROTISTAS E INVERTEBRADOS

Entre os protistas, os foraminiferos destacam-se como o grupo taxonémico
mais importante e bem conhecido na série marinha angolana de idade
paleogénica, em virtude da sua importancia para as correlacoes bioestra-
tigréficas na perfuracao petrolifera de alto-mar e da sua equivaléncia com
afloramentos terrestres. Trabalhos importantes incluem os de Rocha (1973),
Jutson et al. (1981) e Kender et al. (2008), que incluem muitos tdxones carac-
teristicos do Eocénico e do Oligocénico, tais como: Cyclammina cf. compressa,
Nonion centrosulcatum, Cassidulina subglobosa, Globigerina ampliapertura, Bolivina
cf. pygmaea, Bulimina alsatica, B. kacksonensis e B. nkomi.

No Paleogénico de Angola, os moluscos continuam a ser o clado de
invertebrados mais rico em espécies, compreendendo pelo menos trés
nautildides, 14 bivalves e 21 gastrépodes. Os bivalves sdo principalmente
conhecidos com base na Formacao Eocénica de Quimbriz (Luteciano) ao
longo do rio Luculo (Tavares et al., 2007) e incluem Leda africae, Noetia veatchi,
‘Cardium’ luculensis, ‘C.” sandigii, Crassatella schoonoverae, Lucina cf. landanensis,
Macrocallista palmerae, Metis olssoni, Pitar quimbrizensis, P. quipayensis, Protonoetia
nigeriensis, Raetomya schweinfurthi, Venericardia angolae, e V. heroyi (Tavares
et al., 2007). Os trés nautiléides sao Cimomia landanensis, Deltoidonautilus
caheni, Hercoglossa diderrichi do Daniano da bacia de Cabinda, Landana
(Soares, 1965), e os gastréopodes também siao conhecidos principalmente
com base no Eocénico, Luteciano, do rio Luculo (Tavares et al., 2007): Ficula
roscheni, Fulguroficus harrisi, Pleurotoma angolae, P. rebeccae, Polinices (Neverita)
angolae, Ringicula hughesae, Sinum dusenberryi, Surcula cf. ingens, e Turricula
(Knefastia) angolensis.

Existem outros grupos, como Anthozoa, Arthropoda e Echinodermata,
mas os seus numeros sao reduzidos (Dartevelle, 1953).

VERTEBRADOS

Os sedimentos marinhos paleogénicos foram estudados principalmente
na bacia de Benguela e em Cabinda. Adnet et al. (2009) reconheceram uma
nova espécie de tubardao lamniforme do Eoceno, Xiphodolamia serrata, de
Benguela. Os tubaroes e peixes 6sseos de Cabinda foram listados por Solé
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et al. (2018), e Taverne (2016) forneceu novas informacgoes sobre peixes
osteoglossideos de Landana. Os tetrdpodes do Paleogénico angolano provém
maioritariamente dos sitios fésseis de Landana (Solé et al. 2018) e Malembo,
em Cabinda. A seccdo comeca com estratos do Paleocénico Inferior em
Landana. Os répteis incluem o dirossaurideo crocodilomorfo Congosaurus
bequaerti e crocodilianos indeterminados (Jouve & Schwarz, 2004; Schwarz,
2003; Schwartz et al., 2006), as tartarugas Taphrosphys congolensis, um toxo-
queloniideo, e Cabindachelys landanensis (Myers et al., 2017). Uma vértebra
de serpente Palaeophis foi identificada por Antunes (1964) ao longo do rio
Chiloango, Cabinda.

A porcdo superior da seccdo de Cabinda encontra-se na ponta de
Malembo, a sul de Landana, originalmente considerada miocénica. A fauna
do Malembo é comparavel a do Oligocénico Inferior do Fayum, Egipto, pela
presenca do embritépode Arsinoitherium, de hiracéides como Geniohyus aff.
Mirus e Bunohyrax aff. fajumensis, do proboscideo cf. Phiomia ou Hemimastodon,
do sireniano Halitherium e de um canino de antropdide relatado (Hooijer,
1963; Pickford, 1986; Jacobs et al., 2016). Descobertas recentes pelo Projecto
PaleoAngola no Malembo incluem um molar de ptolemaiideo mais seme-
lhante ao género Kelba do Miocénico de Songhor, Quénia (19,5 Ma), do que
ao Ptolemaia do Fayum, e um dente pré-molar isolado de um grande pri-
mata comparavel em tamanho ao de um gorila fémea, provavelmente um
taxon nao descrito (Jacobs et al., 2016) e ndo representativo de nenhum dos
numerosos taxones de primatas do Fayum. Adicionalmente, é agora conhe-
cido o Arsinoitherium do Oligocénico queniano mais recente. A presenca
de um ptolemaiideo semelhante ao género Kelba, um primata tnico, e do
género Arsinoitherium pode ser indicativa de uma idade oligocénica superior
ou mesmo de uma idade miocénica inferior para a ponta de Malembo.
O conjunto apresenta certamente diferencas em relacao a fauna do Fayum
e pode indicar a presenca de uma provincia faunistica oeste-africana de
terras baixas perto do limite Paleogénico-Neogénico em termos de idade e
distinta de outras regides, como o vale do Rift leste-africano ou o Fayum.

Neogénico - a fundacao da biodiversidade moderna

O Neogénico comecou ha cerca de 23 Ma e estende-se até ao Plistocénico
(1,8 Ma). Divide-se em Miocénico (23 a 5,3 Ma) e Pliocénico (5,3 Ma a 2,6 Ma),
desde o mais antigo ao mais recente. Este periodo assistiu a expansdo dos

103



104

Biodiversidade de Andola

grandes mamiferos e ao aparecimento dos hominideos. No Miocénico, o
clima aquece novamente e os prados e savanas proliferaram. No Pliocénico,
a Terra tornara-se semelhante aquela que hoje conhecemos.

PROTISTAS E INVERTEBRADOS
Os foraminiferos neogénicos das bacias costeiras angolanas, incluindo os
da série do Miocénico de Quifangondo da bacia do Cuanza, sao conhecidos
gracas a uma diversidade de tdxones plancténicos e bénticos largamente
utilizados nas correlagoes de alto-mar da industria petrolifera ou como
indicadores paleoambientais. Rocha (1957), Graham et al. (1965), Mcmillan
e Fourie (1999) e Kender et al. (2009), entre outros, descrevem o essencial
destes conjuntos foraminiferos da Africa Ocidental, que incluem tixones
plancténicos como Globigerina praebulloides, Globigerinella obesa, Globigerinoides
bisférica, G. immaturus, G. trilobus, Globorotalia periforonda e Orbulina bilobata.
Os invertebrados sdo surpreendentemente pouco conhecidos e com-
preendem, pelo menos, o molusco nautiléide Aturia luculoensis, o crustaceo
decdpode Callianassa floridana do Miocénico Burdigaliano da bacia de Cabinda
(Newton 1917), vdrios tdxones de equinodermes equinéides miocénicos,
como Clypeaster borgesi, Echinolampas antunesi, Rotula deciesdigitata, Rotuloidea
vieirai, Amphiope neuparthi e Plagiobrissus sp. (Loriol, 1905; Dartevelle, 1953;
Gongalves, 1971; Kroh, 2010; Silva & Pereira, 2014; Pereira & Stara, 2018),
e duas espécies de corais antozodrios — Flabellum extensum e Stylophora raris-
tella (Chevalier, 1970). No entanto, os moluscos bivalves e gastrépodes
sdo indubitavelmente os tdxones mais diversificados e abundantes entre
os invertebrados do Neogénico marinho de Luanda, Benguela e Namibe,
com vdrios sitios fossiliferos ricos, alguns deles presentemente em estudo.
As faunas de moluscos destas dreas de bacia costeira, incluindo espécies
novas como Pereiraea africana, Clavatula loandensis ou Chlamys silvai Antunes
(1964), constituiram o enfoque de Douvillé (1933), Keller (1934), Dartevelle
(1952, 1953), Dartevelle & Roger (1954), Soares (1961, 1962), Silva (1962),
Silva e Soares (1962), Antunes (1964), e mais recentemente de Lozouet &
Gourgues (1995), entre outros.
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VERTEBRADOS
Os mamiferos sdo conhecidos nas provincias de Benguela e Cuanza, onde o
Projecto PaleoAngola recolheu cranios de baleias misticetes fésseis. Também
foi encontrado um odontocete na Barra do Cuanza.

Em Angola, o grupo mais abundante de vertebrados neogénicos é
o dos condrictios elasmobranquios (18 taxones). Os seguintes taxones
sao do Pliocénico do Farol das Lagostas: Aetobatus, Carcharhinus egertoni,
Carcharhinus priscus, Carcharias taurus, Carcharocles megalodon, Carcharodon
carcharias, Galeocerdo cuvier, Hemipristis serra, Isurus benedeni, Isurus oxyrinchus,
Mitsukurina, Myliobatis, Negaprion brevirostris, Paragaleus, Pristis, Pteromylaeus
bovina, Rhinoptera brasiliensis, e Sphyrna zygaena (Antunes 1964). Sdo conhecidos
cinco peixes 6sseos, os actinopterigeos Cybium, Sparus, Sphyraena barracuda,
Tachysurus e Tetrodon.

Quaternario - a dominancia dos humanos

O Quaterndrio (2,6 Ma até ao presente, incluindo o Plistocénico e o
Holocénico) é o terceiro periodo geoldgico da era cenozoica e o mais recente
na escala temporal geoldgica. Este periodo é caracterizado pelo regresso
de glaciacoes em maiores altitudes e latitudes, pelo papel dominante do
género Homo em todos os habitats terrestres e pela extin¢ao de grande parte
da megafauna.

INVERTEBRADOS

Em Angola, a biodiversidade do Quaterndrio é mais uma vez marcada pelo
elevado ntmero de tdxones de moluscos (73 ou mais), dos quais 29 sao
bivalves como Arcopsis afra, Barbatia complanata, Cardium indicum, Chama cre-
nulata, Glycymeris concentrica, Lutraria senegalensis, Noetiella congoensis, Ungulina
cuneata do Pleistocénico Médio de Pipas (bacia do Namibe) e 44 gastrépodes
essencialmente conhecidos na bacia do Namibe, como Cantharus viverratus,
Columbella adansoni, Conus babaensis, Siphonaria capensis e Terebra senegalensis
(Miller & Carpenter, 1956; Sessa et al., 2013). Sdo conhecidos outros inver-
tebrados, como corais, artrépodes e equinodermes, mas limitam-se a um
punhado de tdxones conhecidos, como o Cladangia carvalhoi do Pleistocénico
das Salinas de Bero, Saco, Namibe (Wood, 1973). Na maioria das situacoes,
ocorrem numa variedade de depositos de praia e laguna elevados, rela-
cionados com a elevacdo da costa e com grandes alteracdes no nivel do
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mar (Carvalho, 1961). O Holocénico pés-glacial é marcado pela acrecao de
linguas de areia e de facies deltaicas com conquilhas, incluindo o bivalve
Senilia senilis como espécie tipica (Dinis et al., 2016).

VERTEBRADOS

Uma notavel mandibula fossilizada (osso dentdrio) da baleia-azul Balaenoptera
musculus presente no Museu Nacional de Histéria Natural em Luanda, com
666 cm de comprimento ao longo da sua curvatura, é o maior osso fossi-
lizado conhecido, assim como também uma das maiores baleias, logo um
dos maiores animais alguma vez registados. Grandes mamiferos terres-
tres, incluindo Bubalus, Syncerus cf. nanus Boddaert; Phacochoerus sp., Equus,
Hippotigris cf. zebra foram identificados no local chamado Cemitério dos
Ossos, a norte de Luanda (Antunes, 1961).

As grutas da Humpata, provincia da Huila, no Sul de Angola, formaram-
-se em dolomitos do Grupo Chela que albergam grutas e fissuras fossiliferas
(Amaral, 1973; Antunes, 1965; Arambourg & Mouta, 1952; Franca, 1964;
Mouta, 1950). Pickford et al. (1990, 1992, 1994) listaram tdxones de mami-
feros das grutas da Humpata. Estes incluem o insectivoro Crocidura, um
macroscelidideo, os quirépteros Rhinolophus, Miniopterus, Nycteris, 19 géneros
de roedores (Uranomys, Acomys, Dasymys, Aethomys, Thallomys, Zelotomys, Mus,
Pelomys, Malacomys, Praomys, Grammomys, Dendromus, Steatomys, Petromyscus,
Tatera, Otomys, Cryptomys, Graphiurus e Hystrix), o lagomorfo Serengetilagus,
mustelideos, viverrideos, canideos, e o hienideo cf. Chasmoportetes, os hiracéi-
des Gigantohyrax e Procavia, rinocerotideos, equideos, o suideo Metridiochoerus
andrewsi e os bovideos Hippotragini e Connochaetes.

Os f6sseis da Humpata mais estudados sdo os dos babuinos extintos.
Entre os primatas cercopitecideos das grutas da Humpata incluem-se
Soromandrillus quadratirostris, cf. Theropithecus sp. e Cercopithecoides sp. (data-
dos como ca. 2,0-3,0 Ma) (Minkoff, 1972; Jablonski, 1994; Jablonski & Frost,
2010; Gilbert, 2013).

Depositos do Pleistocénico no Namibe forneceram vestigios de cascas de
ovo fossilizadas da avestruz Struthio, ossos artioddctilos e numerosos artefac-
tos humanos, incluindo bifaces acheulenses amigdaliformes que sugerem
a presenca de humanos extintos, como Homo ergaster ou H. erectus, ainda
que os seus restos 0ssos ndo tenham ainda sido descobertos em Angola.
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Consideracoes finais sobre o registo fossil e a paleobiodiversidade
A medicao da paleobiodiversidade constitui um desafio, em virtude da
escassez e disponibilidade limitada dos dados em comparagdo com as faunas
modernas existentes. A paleobiodiversidade de Angola é essencialmente
conhecida a partir de fosseis cretdcicos e cenozoicos que englobam 90%
ou mais de todos os registos fésseis conhecidos dos tdxones angolanos (ver
Tabela 4.1). Nos tdxones fosseis, a grande preponderancia é marinha, o que
é consistente com o contexto geoldgico e paleogeogréfico, relacionado com
a abertura do Atlantico Sul e a transgressao marinha repetida da margem
continental angolana.

Para este estudo, compildmos uma lista de tdxones (espécie, género
ou ao menor clado taxondémico conhecido) referido na literatura cientifica
referente a Angola e com base em investigacdo prépria. Dos mais de 1300
taxones de fésseis da lista resultante, muitos poderao exigir uma revisao
sistemdtica e o numero final dependerd da sua validade taxonémica.

Tabela 4.1 Resumo do registo fdssil conhecido de Angola

COUNT
(Genus/sp,
Family Indet) Period
Grand
Triassic Cretaceous  Paleogene Neogene Quaternary Triassic Total

Bacteria Cyanobacteria 1 1 0%

Bacteria Total 1 1 0%

Plantae Chlorophyta 1 1 0%
Cycadophyta 1 1 0%
Ginkgophyta 1 1 0%
Pinophyta 1 1 1 2 0%
Pteridosperma-

tophyta 4 4 4 0%

Rhodophyceae 2 2 0%

Plantae Total 5 (-] 5 9 1%

Protista and Foraminifera 207 207 16%

Invertebrates Anthozoa 1 1 2 2 6 0%
Brachiopoda 1 1 0%
Mollusca 677 27 22 72 798 61%
Echinodermata 61 1 4 1 67 5%
Arthropoda 13 3 1 1 2 13 20 2%

Protista and

Invertebrates Total 13 950 30 29 7 13 1102 B4%

Vertebrata Chondrichthyes 2 63 1 18 2 B4 6%
Actinopterygii 6 10 5 6 21 2%
Sarcopterygii 3 3 3 0%
Reptilia 21 5 26 2%
Mammalia 12 1 54 67 5%

Vertebrata Total 11 94 18 24 54 11 20 15%

Grand Total 29 1052 48 63 131 29 1313 100%

2% 80% 4% 4% 10% 2% 100%
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De longe, o grupo mais rico em espécies é o dos moluscos (cerca de 61%
dos tdxones, mais de metade sendo amonites do Cretdcico) e foraminiferos
cretdcicos (16%), seguindo-se os vertebrados com cerca de 15% dos tdxones.
Os condrictios e mamiferos representam seis e cinco por cento dos tixones,
respectivamente.

Cerca de 10% dos tdxones de vertebrados listados sdo tinicos ou foram
reconhecidos pela primeira vez em Angola, a maioria deles recebendo
nomes de espécies de acordo com localidades de Angola ou gedlogos que
trabalharam neste pais. Com base nos conhecimentos actuais, pelo menos
67 taxones (6,1%) de invertebrados sdo endémicos ou foram referidos pela
primeira vez em Angola.
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