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RESUMO

LACERDA, Mauro Bruno da Silva, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa, fevereiro de
2019.Evolucao morfolégica do rostro de Spinosauridae Stromer, 1915 (Theropoda,
Megalosauroidea) Orientador: Pedro Seyferth Ribeiro Romano. Coorientador: Orlando
Nelson Grillo.

Fosseis do clado Spinosauridae sdo reconhecidos dos paleoncontinentes Gondwana e
Laurasia desde o Jurassico Superior (Thitoniano) até o Cretaceo Superior (Cenomaniano),
com ampla distribuicdo paleobiogeografica. Até a atualidade, 12 espécies foram descritas:
(1) Spinosaurus aegyptiacug?) Siamosaurus suteethorni3) Baryonyx walkeri (4)
Spinosaurus maroccanub) Sigilmassasaurus brevicolfi§6) Irritator challengeri, (7)
Angaturama limai (8) Cristatusaurus lapparenti(9) Suchomimus tenerensi§l0)

Oxalaia quilombensijs (11) Ichthyovenator laosensise (12) Ostafrikasaurus
crassiserratusAlém destes, diversos outros materiais sdo referidos na literatura sem uma
identificacdo especifica ou genérica precisa ou a niveis taxondmicos mais abrangentes.
Pelo menos dez pré-maxilares foram descritos compondo 6 dos 11 géneros da familia:
AngaturamaBaryonyx CristatusaurusOxalaia, Spinosaurug Suchomimustravés de
morfometria geométricanalisou-se a variacdo morfologica nos pré-maxilares para
verificar se a variabilidade observada pode ser explicada por fatores causais em um
contexto macroevolutivdNa projecao dos individuos no morfoespaco (PCA) em ambas

as vistas, ventral e lateral, a forma dos pré-maxilares se estrutura de maneira compativel
com a filogenia, sendo evidente uma diferenciacdo quanto a geometria do focinho entre
as sub-familiaSBaryonychinae” e Spinosaurinae, sendo mais evidente quando observada

a geometria das configuracfes em vista ventral. A congruéncia entre a forma e a filogenia
pdde ser observada nas analises fenéticas de agrupamentos, bem como na andlise das
distancias deProcrustese energia de deformacdo das grades de deform@cao.
morfologia dos pré-maxilares em Spinosauridae apresenta variacao bastante relevante e
permitem diagnosticar alguns clados. Pela primeira vez esta por¢gdo da anatomia destes
animais foi explorada quantitativamente por meio de morfometria geométrica, 0s
reultados alcancados permitiram quantificar e descrever de maneira mais clara a variagao
observada. Constatou-se que algumas diferencas observadas entre as duas sub-familias
séo devidas a alometria. Embora as relagdes internas de Spinosauridae permanegcam com
algumas lacunas, o monofileticismo de Spinosaurinae foi corroborado em todas as

analises quantitativas da forma aqui realizadas. Ja Baryonychinae pode nao constituir um
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grupo natural, embora as novas evidéncias apresentadas aqui ndo sejam conclusivas a

esse respeito.
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ABSTRACT

LACERDA, Mauro Bruno da Silva, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa, February,
2019. Morphological evolution of the Spinosauridae Stromer, 1915 (Theropoda,
Megalosauroidea) rostrum. Adviser: Pedro Seyferth Ribeiro Romano. Co-adviser:
Orlando Nelson Girillo.

Fossils of Spinosauridae are recognized from the paleoncontinents Gondwana and
Laurasia from the Upper Jurassic (Thitonian) to the Upper Cretaceous (Cenomanian),
with a wide paleobiogeographic distribution. To date, 12 species have been described: (1)
Spinosaurus aegyptiacug2) Siamosaurus suteethorn{3) Baryonyx walkeri (4)
Spinosaurus maroccanu) Sigilmassasaurus brevicolfi§6) Irritator challengeri, (7)
Angaturama limai (8) Cristatusaurus lapparenti(9) Suchomimus tenerensi§l0)
Oxalaia quilombensijs (11) Ichthyovenator laosensisand (12) Ostafrikasaurus
crassiserratusin addition, several other materials are reported in the literature without
specific or generic identification or at the broader taxonomic levels. At least 10
premaxillae were described composing 6 of the 11 genera of the f&mggturama
Baryonyx Cristatusaurus Oxalaia, Spinosaurusand SuchomimusThrough geometric
morphometry the morphological variation in the premaxilla was analyzed to verify if the
observed variability can be explained by causal factors in a macroevolutionary context.
In the projection of individuals in the morphospace (PCA) in both ventral and lateral
views, the premaxilla shape is structured in a manner compatible with the phylogeny,
being evident a differentiation in the geometry of #meut between the subfamilies
"Baryonychinae" and Spinosaurinae, being more evident when observing the geometry
of the configurations in ventral view. The congruence between shape and phylogeny
could be observed in the cluster analysis, as well as in the analysis of the distances of
Procrustes and bending energy of the deformation grids. The morphology of the
premaxillaries in Spinosauridae presents a very relevant variation and allows to diagnose
some clades. For the first time this portion of the anatomy of these animals was explored
quantitatively by geometric morphometrics, the obtained results allowed to quantify and
to describe more clearly the observed variation. It was found that some observed
differences between the two subfamilies are due to allometry. Although the internal
relations of Spinosauridae remains with some gaps, the monophyleticism of

Spinosaurinae has been corroborated in all quantitative analyzes of the form performed
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here. Baryonychinae may not constitute a natural group, although the new evidence

presented here is not conclusive in this regard.



1 INTRODUCAO

1.1 Os“lagartos terriveis”

O grupo Dinosauria (do grego antigo, “deind$, terrivel, impressionante,
poderoso; “salro$, lagarto, réptil) foi originalmente proposto pelo anatomista Sir
Richard Owen (1804-1892), no ano de 1842, com o intuito de agrupar fosseis de distintos
“répteis” de grande porte, terrestres, que possuiam caracteristicas estruturais e anatomicas
completamente diferente da anatomia dos tipicos “répteis” ou de qualquer forma fossil
ou vivente jA& conhecida até entdo (Owen, 1842; Huxley, 1870; Bakker, 1986;
Weishampeet al.,, 2004b; Langeet al, 2009; Benson, 2018). O reconhecimento inicial
de Dinosauria como um grupo taxondmico distinto por Owen ocorreu a partir do estudo
da morfologia comparativa de trés géneros previamente desdviegalosaurus
Buckland, 1824lguanodonMantell, 1825; eHylaeosaurusvantell, 1833 (Owen, 1842;
Benton, 2005; Brusatte, 2012). A partir da publicacédo de Owen (1842) e da consolidacao
do termo taxondémico Dinosauria (popularmente, dinossauros), oficializa-se um novo
campo de estudo na ainda recente paleontologia do século XIX (Bakker, 1986), voltado
ao estudo dos aspectos evolutivos, paleobiolégicos e do papel paleoecoldgico desse
enigmatico grupo na economia da natureza (Benson).2018

A definicdo filogenética de Dinosauria abrange “todos os membros do clado
menos inclusivo contendbriceratops horridudMarsh, 1889 e o pardal vivenRasser
domesticugLinnaeus, 1758)” (Brusatte, 2012, p. 8). Atualmente, o monofileticismo de
Dinosauria € consensual na literatura (e.g., Bakker & Galton 1974; Carpenter & Currie,
1990; Novas, 1996; Sereno, 1997; Benton, 2004; Weishash@| 2004b; Langer &
Benton, 2006; Langest al, 2009, 2017; Brusatte, 2012; Barenal, 2017a; Benson,
2018), exemplificado na figura 1 com a viséo de Benson (2018).
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Figura 1 - Relagdes filogenéticas de Archosauria, sumarizando as interagdes evolutivas do clado
Dinosauria e sua cronoestratigrafia. A seta vermelha indica o né de degeimosauria. Imagem extraida
e modificada de Benson (2018).

Dinosauria pode ser diagnosticado a partir de um conjunto de caracteristicas
morfolégicas como, por exemplo: acetabulo aberto, reducdo da articulacéo fibular,
presenca de mais de duas vértebras sacrais, margem dorsal do ilio cncava, auséncia dos
pos-frontais, entre outras (veja Benton, 2004; Laegat, 2009). Dois maiores grupos
taxondémicos foram reconhecidos tradicionalmente como linhagens irmas em Dinosauria
e denominados como Ornithischia e Saurischia (Bonaparte, 1969; Bakker & Galton 1974;
Carpenter & Currie, 1990; Sereno, 199Algumas caracteristicas diagnosticas de
Ornithischia sdo: presenca de pré-dentario na regido anterior do cranio, dentes com
assimetria, pubis se direciona posteriormente na pelve, trocanter do fémur alargado e
separado do “corpo” do fémur (veja Irmis et al, 2007 para diagnoses completas de
Ornithischia). Saurischia por sua vez, pode ser diagnosticado por: jugais que se sobrepde
aos lacrimais, face articular proximal do calcaneo cbncava, foramem subngsal (ve
Benton, 2004; Holtz & Osmodlska, 2004 e Langer, 2004 para diagnoses de Sgurischia



Recentemente, esta taxonomia tradicional e consolidada de Dinosauria, que
reconhece estas duas grandes linhag@mithischia e Saurischiafoi questionada por
Baronet al (2017a), que oferecem uma nova perspectiva sobre as relagdes evolutivas das
grandes linhagens de Dinosauria. Bagbal (2017a) recuperou o grupo Ornithoscelida
(Theropoda + Ornithischia) e Saurischia (Sauropodomorpha + Herrerassauridae) como
uma nova hipétese evolutiva, que permite explicar algumas caracteristicas até entao vistas
como produto de convergéncia evolutiva, observadas tanto em espécies de Ornithischia,
guanto em membros da linhagem Theropoda. Diversas variacdes na morfologia poderiam
agora ser interpretadas como derivadas de ancestralidade comum de acordo com Baron
et al (2017a). A hipotese evolutiva apresentada por Babral (2017a) foi
imediatamente questionada por Langeéral (2017), onde os autores reinterpretam o
estado dos caracteres morfolégicos, bem como, as analises filogenéticas realizadas por
Baronet al (2017a). Langest al.(2017) recuperam a divisao classica dos maiores grupos
de Dinosauria (Ornithischia e Saurischia) e afirmam néo existir evidéncias plausiveis que
suportem a proposta de Ornithoscelida como monofilético. Em um novo trabalho, Baron
et al (2017b) questionam algumas das interpretacdes morfologicas de ledrajer
(2017), indicando que ainda existem discussfes concernentes aos aspectos evolutivos
gerais de Dinosauria na atualidade.

O grupo Dinosauria se irradiou, ocupando diversos ecossistemas durante o
Mesozoico, alcancando distribuicdo cosmopolita (Benson, 2018), além de grande
biodiversidade, grande disparidade de formas e tamanhos a partir do Noriano, no
Tridssico Superior (Sereno, 1997; Langeal,, 2009; Brusatte, 2012; Benson, 2018).
provavel origem do grupo remonta ao inicio/meio do Triassico (Lagtgak, 2009),
sendo 0s registros mais antigos, procedentes de rochas da Formacdo Santa Maria
(Carniano), regido Sul do Brasil e da Formacé&o Ischigualasto, noroeste da Argentina
(Sereno, 1997; Langeat al, 2009; Marsolaet al, 2019). O clado mais inclusivo da
linhagem Dinosauria, e provavelmente mais biodiverso dentre os demais grupos de
Tetrapoda é Avialae, compondo toda a ornitofauna conhecida atualmente (Pandian, 2004;
Bhullaret al, 2012) e sendo a Unica linhagem de Dinosauria que sobreviveu ao declinio
de biodiversidade que ocorreu ao longo dos sete milhdes de anos precedentes ao fim do
Cretaceo (Sloaet al, 1986) e ao limite Cretaceo-Paledgeno [K-Pg], demarcando um

grande evento de extingcdo em massa da biota do Cretaceo (Benson, 2018).



1.2 O clado Theropoda

Theropoda Marsh, 1881 representa um grupo morfologicamente distinto de
Dinosauria, incluindo espécies bipedes e predominantemente carnivoras (Rauhut, 2003;
Langeret al, 2009; Brusattet al, 2011; Hendrickset al, 2015a). No entanto, existem
algumas espécies do clado que séo especializadas a herbivoria,Ceoitipteryx
(Kobayashiet al, 1999);Gallimimus Ornithomimus(Barret, 2005); & herizinosaurus
(Lautenschlager, 2014). Demais linhagens, incluindo Avialae sdo altamente
especializados na morfologia craniana (Bhudaal, 2012) com uma ampla variedade
de dietas e diversidade ecoldgica (Pandian, 2004; Benson, 2018).

Espécies de Theropoda variam desde formas diminutas, como a ave vivente
Mellisuga helenaglLembeye, 1850), até espécies extintas de grande porte como o
Tyrannosaurus rexdsborn, 1905 ou &pinosaurus aegyptiaci&romer, 1915, sendo
estes, carnivoros e predadores de topo (Rayfield, 2004, 2011; Cetrr@n®012) O
surgimento da linhagem Theropoda remonta ao Triassico (Hendtiakx2015a), sendo
este 0 grupo mais biodiverso e dispare (Benson, 2018), além de apresentar ampla
diversidade ecoldgica e dietas variadas, quando comparados com demais grupo de
Dinosauria (Charig & Milner, 1997; Sereno, 1997; Serenal, 1998; Rauhut, 2003;
Bufettautet al, 2004; Brusattet al, 2011; Foth & Rauhut, 2013).

Ao longo dos 160 milhdes de anos da evolucdo de Theropoda durante o
Mesozoico, diversos grupos se irradiaram em linhagens parafiléticas reconhecidas como
“basais”, consideradas linhagens ndo-avianas, que se extinguiram totalmente ao fim do
Cretaceo (Benson, 2018). Um dos clados menos inclusivos de Theropoda, representando
um dos primeiros nés de divergéncia na filogenia do grupo (figura 2) foi denominado
como Tetanurae (Gauthier, 1986), no qual € composto por grupos como Megalosauroidea
e Allosauroidea, além de diversos outros taxonga(W@arrano et al, 2012).
Megalosauroidea € reconhecidamente monofilético e consiste no grupo-irmao de
Avetheropoda, de acordo com Carratal (2012) e Hendricket al (2015a); ambas as

linhagens consistem no primeiro n6 de divergéncia em Tetanurae (figura 2).



240 230 220 210 200 190 180 170 160 150 140 130 120 110 100 90 80 70Ma
| | | | | | | |

L L | ! ! !

Sup. Inferior Superior
ox| k] 7 [Be| va [rdea] A | A Ce |Tulcolsa] ca | Ma

163.5 Ma 145 Ma 100.5 Ma 66 Ma

Eodromaeus

Daemonosaurus

Coelophy50|dea \N
Dllophosaundae ‘w—\

Neotheropoda

: Ceratosauridae '%——\
: f : : Noasauridae

;Cerato- L Abslisauroidéa : : <
‘sauria : : : . Abelisauridae T
: ‘Piatnitzkysauridae ”R——\ :

. Me 'alosauridéeT\

Spinosauridae *\

Metrlacanthosaurldae "R'\
Tetanurae N Allosaurldaew\
- 7 | i

AllosaurOIdea : : : T
: Allosauria : Neovenator E
: : : lCarcharodontosauna Carcharodontosauridae :

- Averostra +{ Megalosau-
: roidea

Avethéropo o : _ ; Proceratosauridae : "R—\
: Tyrannosauroidea Megaraptora : »K
: : - : : Tyrannosauridae :
Coelurosauria

Compsognathidae :

Deinocheiridae

Ornithomimosauria [
| Ornlthomlmldae

AIvarezsaurondea

Maniréptoriformes 5

Therizinosauria :

e  Caenagnathidae

dviraptorosauria | : . .
: | i Oviraptoridae

Dromaeosauridae :

Penaraptora

Troodontidae

Avialae ‘ E o 4
=

Figura 2 - Filogenia indicando as relacdes evolutivas de Theropoda e sua cronoestratigegfiem
extraida e modificada de Hendrickkal (2015).

Wﬂf«/“f{ﬂ ’

Paraves

Algumas caracteristicas morfoldgicas cranianas, como: cranio alongado; presenca
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fémur em forma de lamina (Seremd al, 1994), bem como, diversos caracteres

morfologicos sinapomorficos (caracteres namero: 12, 26, 31, 37, 54, 138, 231, 232, 234,

254, 255, 256, 296 e 341 da matriz de caracteres filogenéticos de CGaredn@012



adotada neste trabalho), sustentam Tetanurae como um grupo monofilético ¢Sakeno

1994; Carranoet al, 2012). Representantes dessa linhagem se distribuiram pelo
paleocontinente Pangea durante parte do Mesozoico, antes do inicio de sua fragmentacao
em Gondwana e Laurasia (Sereztoal, 1994) e compdem a maioria das espécies de
carnivoros de grande porte que surgem a partir do Jurassico Inferior (GaabritD12).
Megalosauroidea € composto por trés familias: Megalosauridae, Piatnitzkysauridae, e
SpinosauridaesensuCarranoet al (2012) (figura 2), sendo Spinosauridae, 0 grupo

aparentemente mais especializado em sua morfologia (Hone & Holtz, 2017).

1.3 Spinosauridae: Histérico taxondmico e paleobiogeografia

Spinosauridae representa uma familia de carnivoros de grande porte, inclusos na
super-familia Megalosauroidea (figura 2) (Carrabal, 2012). Este grupo € conhecido
com base em registros fosseis dos paleoncontinentes Gondwana e Laurasia, em um
intervalo temporal com cerca de 59 milhdes de anos, desde o Jurassico (Tithoniano) ao
Cretaceo (Cenomaniano) (Kellnet al, 2011 Bertin, 2010; Buffetaut, 2013).
Representantes de Spinosauridae consistem em espécies altamente especializadas em sua
morfologia e habitat, sendo considerado um dos grupos mais enigméticos de Dinosauria
(Bertin, 2010; Hone & Holtz, 2017).

O titulo de enigmatico se justifica principalmente pela morfologia bizarra e
incomum, com o alongamento do cranio (longirostre) e sua compresséao lateromedial,
além de especializacbes nos demtegresenca de espinhos neurais hipertrofiados nas
vértebras dorsais e sacrais, suportando um tipo de “vela” no dorso de algumas espécies
(Stromer, 1915; Gimset al, 2016; Hone & Holtz, 2017). Outro fator que contribui para
o fato do grupo ser considerado enigmatico corresponde a escassez de registros de
Spinosauridae, quando comparados com outros Theropoda (e.g. Tyrannosauroidea), além
da natureza deveras fragmentada dos espécimes conhecidos (Bertin, 2010). Apesar disto,
o alcance temporal relativamente longo da familia confirma que se trata de um grupo que
perdurou por bastante tempo e ocupou nichos especializados, provavelmente diferente
dos demais grupos de Theropouéo-avianos” (Ibrahim et al, 2014; Hone & Holtz,

2017). No entanto, o monofileticismo de Spinosauridae € bem suportado e fora
corroborado por diversos autores (e.g., Seetiab, 1998; Allainet al, 2012; Carranet
al., 2012; Everset al, 2015; Sales & Schultz, 2017; Ardetal, 2019). A figura 3 denota

a politomia encontrada por Sales & Schultz (2017) ao conduzir uma analise filogenética



incluindo todas as espécies que possuem fragmentos cranianos preservados, apés
revisarem 0 mapeamento dos caracteregluirem novos taxons de Spinosauridae na

matriz de caracteres morfolégicos de Carranal (2012).
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Figura 3 — Filogenia de Theropoda, com destaque para o monofileticismo de Spidasa@s nimeros
ao lado esquerdo dos nos representam o suporte de Bremer. Imagéda edrSales & Schultz (2017).

O primeiro registro féssil do grupo foi encontrado em Baharija Oasis, parte
ocidental do Egito, pelo coletor Richard Markgraf e consistia em um esqueleto parcial,
além de um conjunto de dentes isolados (Stromer, 1915; 8naith2006). A descri¢do
formal deste exemplar foi realizada pelo paleontélogo Ernst Stromer Von Reichenbach
(Stromer, 1915), nomeando este “gigante bizarro” como Spinosaurus aegyptiacus,
etimologia genérica em aluséo a hipertrofia dos espinhos neurais (alcancando 1,65 m de
altura) (Bertin, 2010), caracteristicos desta espécie (figura 4), no entanto, similar com os
espinhos neurais do Spinosauridae asiatiohithyovenator laosensisAllain,
Xaisanavong, Richir & Khentavong, 2012. O hol6tipoSignosaurus aegyptiacuesa
composto por dois ramos mandibulares anteriores, um angular esquerdo, fragmentos de
maxila, dentes isolados, duas vértebras cervicais, sete vértebras dorsais, duas vértebras
sacrais completas e uma fragmentada, uma vértebra caudal mais anterior, além de
fragmentos de costelas e da gastralia lateral (Stromer, 1915; &méth 2006) e
procedem de afloramentos datados como Cretdceo Superior (Cenomaniano) (Stromer,
1915; Smithet al, 2006; Hone & Holtz, 2017).



Rauhut (2003) comenta sobre a possibilidade de que o hol6tigpinesaurus
aegyptiacusenha sido constituido, na realidade, por uma quimera de individuos distintos,
colocando em duavida a descri¢do original apresentada por Stromer (1915). No entanto,
tragicamente, o holotipo d8pinosaurus aegyptiacubem como outros exemplares
relacionados &pinosaurugStromer, 1934), foram destruidos em abril de 1944, no
periodo da Il Guerra Mundial em um bombardeid’ationtologische Staatssammlung
Munchen situado em Munique, Baviera, Alemanha. Perduram apenas ilustracdes e a
descricédo original do exemplar (veja Sméhal, 2006 para uma reinterpretacdo das
imagens do hol6tipo).

Recentemente, Ibrahiret al (2014) reportam um esqueleto parcial de um
individuo sub-adulto procedente de arenitos fluviais da Bacia de Kem Kem (Africa), no
gual os autores designam este novo exemplar como nedt§mraesaurus aegyptiacus
No entanto, esta designacédo foi questionada por Eveis(2015) que indaga sobre a
origem do material e o fato do nedétipo proposto néo ter sido figurado, além de outros
fatores observados como duvidosos (ver Egeed, 2015 para mais detalhes). Porém, a
validade sobre a atribuicdo de um nedétipSpanosaurus aegyptiacis defendido por
Hendrickx et al, (2016) e Hendersen (2018) em trabalhos recentes. Além do nedtipo
proposto por Ibrahimet al (2014), novos materiais ja haviam sido descritos e
identificados previamente confgpinosauruscf. Sp. aegyptiacuslo Cenomaniano do
Marrocos. Milner (2003) descreve a regido rostral de um cranio e um ramo mandibular e
Dal Sass@t al. (2005) também reportam a parte anterior do cranio, além de parietais de
um individuo de grande porte, referidosSpinosauruscf. Sp. aegyptiacugdemais
ocorréncias do clado Spinosauridae descritas no anexol).

Outros materiais identificados como pertencentes a Spinosauridae, também
procedentes da Africa, viriam a ser reportados por Taquet (1984), que reporta duas
“extremidades anteriores da mandibula” (Taquet, 1984, p.217), coletados no nivel
estratigrafico Gadoufaoua, Formagdo d’El Rhaz, Tegama, Niger. Os fosseis descritos por
Taquet (1984) foram reexaminados por Charig & Milner (1986, 1990) e Kellner &
Campos (1996), que constataram representar duas extremidades anteriores do rostro de
individuos distintos, composto pelos pré-maxilares. Posteriormente, Taquet & Russel
(1998) referem os praxilares reportados previamente, além de um fragmento de
maxila e de dentario direito e um conjunto de vértebras dorsais, Castatusaurus
lapparenti Taquet & Russel, 1998, na ocasido, propondo um novo género e espécie de

Spinosauridae.



O primeiro Spinosauridae de fora da Africa é procedente da Europa (Charig &
Milner, 1986, 1997). Este exemplar foi descrito com base em um esqueleto parcialmente
completo, procedente dos depdsitos de Wealden (Barremiano), Surrey, Inglaterra (Charig
& Milner, 1986) e nominad®aryonyx walkeriCharig & Milner, 1986 (figura 4). O
achado representa a espécie mais antiga deste clado, com base em um esqueleto parcial.
Novos exemplares dBaryonyx walkerforam reportados posteriormente por Vieira &
Torres (1995) - um fragmento de mandibula esquerda de La Rioja, Espanha; Buffetaut
(2007) - um fragmento de mandibula de Boca do Chapim, Lisboa, Portugual; e dateus
al. (2011) - um fragmento de dentario esquerdo e diversos elementos 6sseos pos-
cranianos procedentes da Formacéo Papo Seco, Portugal.

Na descricéo original dgaryonyx Charig & Milner (1986) propuseram uma nova
familia - Baryonychidae. Posteriormente Charig & Milner (1990, 1997) e Rauhut (2003)
defenderam a validade desta familia em suas contribui¢cées. No entanto, Buffettaut (1989,
1992) foi o primeiro a argumentar sobre a proximidade evolutiva Spireosaurus
aegyptiacuse Baryonyx walkeri,propondo que, provavelmente, pertencem a mesma
familia (i.e., Spinosauridae). Atualmente, a familia cunhada por Stromer (1915) é
amplamente aceita por diversos especialistas no grupo, sendo que Baryonychidae, tém
sido considerada como invalida (Taquet, 1984; Buffetaut, 1989, 1992; Kellner &
Campos, 1996; Seremd al, 1998; Taquet & Russel, 1998; Setsl, 2002; Dal Sasso
et al, 2005; Bertin, 2010; Kellnest al, 2011; Carranet al, 2012; Allainet al, 2012;

Ibrahim et al, 2014; Everst al, 2015; Hendrickxet al, 2016; Hone & Holtz, 2017;
Sales & Schultz, 2017; Ardest al, 2019).

Outros registros, descobertos ainda na década de 1980, foram apresentados por
Buffetaut & Ingavat (1986) e consistem em um conjunto de dentes isolados, procedentes
da Formacdo S&o Khua, Tailandia. Este novo exemplar, denom8iadwsaurus
suteethornBuffetaut & Ingavat, 1986 representa a primeira espécie do clado proveniente
da Asia (Buffetaut & Ingavat, 1986). No entargamosauru®do representa um taxon
gue permita mapear o estado dos caracteres, por ser constituido apenas por dentes
isolados, sendo que a descricdo do novo género e espécie de acordo com Buffetaut &
Ouaja (2002) e Machado & Kellner (2005) pode ser considerado como uma hipétese
impossivel de ser confirmada por hora.

Na década de 1990, novos materiais foram descritos por Russel (1996) a partir de
fosseis de afloramentos do Marrocos, datados como Albiano. O novo material descrito

foi denominaddSpinosaurus maroccanlRussel, 1996 e seu holétipo é composto por



10

uma vertebra cervical, além de fragmentos de dentario, vértebra cervical isolada e arco
neural de vértebra dorsal isolada (Russel, 1996). Este taxon congen&jmoaaurus

de acordo com Russel (1996), representa uma espécie com o pescogo “relativamente

longo”, com diagnose baseada na razdo do centro vertebral e da faceta articular nas
vértebras cervicais. Posteriormente novos materiais foram referidgginasaurus
maroccanuem Taquet & Russel (1998), com a descricdo de um rostro parcial, contendo
0s pré-maxilares e os maxilares fragmentados, além de um fragmento isolado de pré-
maxila, centro vertebral de duas vértebras cervicais isoladas e um arco neural de uma
vértebra dorsal isolado, que procedem de afloramentos albianos de Gara Samani, Argélia,
norte da Africa (Taquet & Russel, 1998).

Russel (1996) também descreveu um novo género e esPigimassasaurus
brevicdlis Russel, 1996. Este novo taxon foi descrito com base em uma vértebra cervical
isolada, e um conjunto de vértebras cervicais e caudais. Originalmente, Russel (1996)
propds a Familia Sigilmassasauridae, onde o autor aigidmassasaurus brevicollis
Posteriormente, diversos autores discutem sobre a incerteza desta familiag¢Sakeno
1998; Carranet al, 2012; McFeeterst al,, 2013; Ibrahimet al, 2014) demonstrando se
tratar de um taxon problematico (McFeetats al, 2013). Uma reavaliagcdo de
Sigilmassasaurusincluindo uma analise filogenética foi conduzida por Evefral
(2015), onde a inclusédo &gilmassasaurugera uma politomia em Spinosauridae (veja
Everset al, 2015 para uma revisdo). Demais materiais relaciona8agldassasaurus
foram reportados por alguns autores (e.g., Medeiros & Schultz, 2002; Mckedbrs
2013; Everset al, 2015; Hendrickset al, 2016; Lakin & Longrich, 2019).

O primeiro registro de Spinosauridae das Américas, foi descrito por Masill
(1996), a partir de materiais da Formacao Romualdo (Albiano), Bacia do Araripe, Brasil.
O novo taxon descrito € composto pela regido posterior de um cranio e fora denominado
Irritator challengeri Martill, Cruickshank, Frey, Small & Clarke, 1996. Na descri¢céo
desta nova espécie, Martdt al (1996) alocaranirritator challengerina nova familia
Irritatoridae, no qual foi considerado como pertencente a linhagem dos Maniraptora por
Matrtill et al. (1996). Em uma revisao, Sussal (2002) relatam qulkeritator challengeri
na realidade representa um membro de Spinosauridae, sendo esse o exemplar com o
basecranio mais completo ja descoberto (Sales & Schultz, 2017).

Embora descrito algum tempo apds a publicacabrdator por Martill et al
(1996), outro taxon procedente dos mesmos afloramentos, porém sem registro exato da
localidade (Sales & Schultz, 2017)i reportado por Kellner & Campos (1996). O novo
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registro, denominad@®ngaturama limaiKellner & Campos, 1996, representou, na
ocasiao, o primeiro Spinosauridae do Brasil (Kellner & Campos, 1996; Sales & Schultz,
2017) e seu hol6tipo é composto pela regido rostral do cranio com ambos os pré-maxilares
(Kellner & Campos, 1996). Alguns autores (e.g., Seedral., 1998; Suest al, 2002)
guestionam a validade taxonémica Aegaturama limai indicando que este taxon
consiste em um sinénimo junior digitator challengeri Serencet al (1998, p.1301)

ainda argumentam que, na realidade, os holétipoArdmturamalimai e Irritator
challengeri possivelmente representam estruturas cranianas complementares de um
mesmo individuo. Este argumento fora inicialmente questionado por Ketllise(2011)

e descartado por Sales & Schultz (2017), que fornecem informagBes morfolégicas e
comparativas suficientes, como por exemplo, presenca do 4° alvéolo maxilar preservado
em ambos os exemplares, permitindo que Sales & Schultz (2017) concluissem que ambos
0s holotipos representam exemplares/individuos distintos.

Ainda na década de 1990, novos materiais foram descobertos na Africa e descritos
por Serenoet al (1998), que propds uma nova espécie denomirgd@omimus
tenerensisSereno, Beck, Dutheil, Gado, Larsson, Lyon, Marcot, Rauhut, Sadleir, Sidor,
Varricchio, Wilson & Wilson, 1998 (figura 4). O holétipo consiste em um esqueleto
parcial, composto por diversas estruturas do cranio e pés-cranio, procedente do deserto
de Ténéré, na regido central do Niger, de afloramentos que datam Aptiano é5ateno
1998). No entanto, Machado & Kellner (2005) comentam que o holétisac@®mimus
tenerensisna realidade é composto por, pelo menos, trés individuos distintos, inclusive
em estagios ontogenéticos diferentes, cabendo uma revisdo taxonémica dos materiais

relacionados a esta espécie.
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Figura 4 - Representacgéo de parte dos elementos 6sseos conhecidos de trés espéciesndadz@n@?)
Baryonyx walkeriB) Suchomimus tenerensis C) Spinosaurus aegyptiacuBarra de escala de 100 cm.
Imagem de Scott Hartman, extraida e modificada de Bertin (2010).

Novos materias de estratos do Cenomaniano do Brasil foram reportados por
Kellner et al (2011) e descritos como um novo género e espécie denontixadktia
quilombensiKellner, Azevedo, Machado, Carvalho & Henriques, 2011. O hol6tipo é
composto pela parte anterior do rostro, com os pré-maxilares fusionados, além de um
fragmento de maxila e procede da Laje do Coringa, na llha do Cajual, Maranh&o, Brasil
(Kellner et al, 2011). Sales & Schultz (2017) recuperam as relacfes filogenéticas de
Oxalaia quilombensigomo um membro da subfamilia Spinosaurinae.

O primeiro registro de Spinosauridae da Asia, com elementos pds-cranianos
preservados foi reportado por Allait al. (2012), este exemplar é procedente de
sedimentos datados como Aptiano, situados na provincia de Savannakhet, Laos. O
exemplar consiste em diversos elementos articulados de um animal com as vértebras
dorsais e sacrais morfologicamente especializadas, dando forma a uma “vela” dorsal
sinusoidal (Allainet al, 2012). Este novo taxon foi denominatiththyovenator
laosensisde acordo com a filogenia de Allagn al (2012), representa um membro da
subfamilia Baryonychinae, no entanto, Aragral, (2019) considerarfththyovenator

laosensiomo um membro de Spinosaurinae.
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A espécie de Spinosauridae descrita mais recentemente foi proposta por Buffetaut
(2013).0Ostafrikasaurus crassiserratiiffetaut, 2013 procede da Formagéo Tendaguru,
sudeste da Tanzania, Africa, sendo baseado em dois dentes isolados que provém de
afloramentos do Jurassico Superior (Buffetaut, 2013). De acordo com Buffetaut (2013),
apenas sera possivel elucidar o posicionamento filogenétic@stafrikasaurus
crassiserratus partir de registros mais completos.

Sendo assim, as 12 espécies formalmente descritas que pertencem a familia
Spinosauridae, até o presente, sdo: §p)nosaurus aegyptiacug2) Siamosaurus
suteethorni (3) Baryonyx walkeri (4) Spinosaurus maroccanuéb) Sigilmassasaurus
brevicollis (6) Irritator challengeri; (7) Angaturama limagi (8) Cristatusaurus
lapparenti (9) Suchomimus tenerens{d0) Oxalaia quilombensjqg11) Ichthyovenator
laosensise (12)Ostafrikasaurus crassiserratusAlém destes, diversos outros materiais
sao referidos na literatura sem uma identificacdo especifica ou genérica mais precisa, ou
ainda reconhecidos apenas em niveis taxondmicos mais abrangentes. Alguns exemplos
Spinosauridae indet. foram reportados com base em diferentes materiais por Bittencourt
& Kellner (2004), Machado & Kellner (2005), Malafaaal (2018); Lakin & Longrich
(2019); Spinosaurinae indet. foi reportagln Aurelianoet al. (2018). Outros registros
apresentam espécimes com diferenstatus taxondmicos, como por exemplo,
Spinosaurusf. Sp aegyptiacusyeportados na literatura por Buffetaut (1989), Milner
(2003), Buffetaut & Ouaja (2002), Dal Sassal (2005), e Arderet al. (2019); cf.
Spinosaurus aegyptiacieram reportados por Maganuco & Dal Sasso (2018), Aetlen
al. (2019), e Lakin & Longrich (2019); AfBaryonyxsp. foi apresentado por Gastal
(2018); e Bigilmassasaurus brevicollimram descritos por Hendricket al. (2016) e
Arden et al. (2019). Parte massiva dos registros fésseis relacionadas a Spinosauridae,
referem-se a dentes isoladosj@vanexo 1 para demais ocorréncias do clado).

Candeiroet al (2004) relacionam a ocorréncia de Spinosauridae em estratos do
Santoniano da Formacdo Adamantina (Bacia Bauru), S&o Paulo, Brasil, com base em dois
dentes isolados. Posteriormente, Candetral (2006) relacionam estes dentes como
Theropoda indet. com base na falta de caracteres diagnésticos nos exemplares que
possibilitem uma identificagdo mais acurada. Keleéted. (2011), apontam que os dentes
pertencem provavelmente a crocodylomorfos. Em outros casos, dentes isolados
reconhecidos como Spinosauridae por Buffe&dl (2008) haviam sido previamente

descritos como pertencentes a Plesiosauria poreHal(1975). Outros casos similares
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de identificacéo taxondmica inacurada de dentes ao longo do histdrico de pesquisas com
Spinosauridae sdo apontados por Buffetaut (2010).
Duas espécies europeias foram originalmente descritas como crocodylomorfos -
Suchosaurus cultriden§Owen, 1840-45), procedente da InglaterraSwchosaurus
girardi Sauvage, 1896-97, procedente de Portugal. Estas descricbes sdo baseadas,
respectivamente, em fésseis de dentes isolados e um fragmento de mandibula com dentes
implantados. A descricdo de ambas as espécieSudhosaurusocorreu antes do
reconhecimento original de Spinosauridae (Matetisal, 2011). Apenas com a
descoberta déBaryonyx que alguns autores perceberam a afinidade da morfologia
existente entre os dentes Slechosaurus girarde Baryonyx walkeri{Buffetaut, 2007).
De acordo com Buffetaut (2007), o hol6tipoRiechosaurus girardia realidade consiste
em Baryonyxsp., enquanto Matewet al (2011), apesar de afirmar que os materiais
provavelmente deveriam ser referiddBaxyonyx consideranSuchosaurus cultrideres
Suchosaurus girardiomonomina dubiaToda a problematica envolvendo a taxonomia
de Spinosauridae indica a necessidade de uma reviséo sistematica de fésseis do grupo,
sobretudo, registros de dentes isolados (veja uma breve revisdo em Hone & Holtz, 2017).
Sabese na atualidade, que os membros de Spinosauridae habitaram os
paleocontinentes Gondwana e Laurasia, desde o Jurassico Superior (Thitoniano, 152,1-
145 m.a) até o Cretaceo Superior (Cenomaniano, 100,5-93,9 m.a) (Bertin, 2010; Hone &
Holtz, 2017). Espécies do grupo ja foram registradas em quase todos os continentes do
planeta, distribuidos em diversos paises da Africa (Algéria, Camardes, Egito, Marrocos,
Niger, Tanzania, Tunisia), Europa (Inglaterra, Espanha, Portugal), Asia (Laos, China,
Japao, Tailandia), Oceania (Australia) e América do Sul (Brasil) (Stromer, 1915; Taquet,
1984; Charig & Milner, 1986; Bouazigt al, 1988; Bufettaut, 1989; Vieira & Torres,
1995; Kellner & Campos, 1996; Martdt al, 1996; Russel, 1996; Sereabal., 1998;
Bufettaut & Ouaja, 2002; Milner, 2003; Bittencourt & Kellner, 2004; Dal Sats,
2005; Machado & Kellner, 2005; Bufettaut, 2007; Bufetetual, 2008; Canudet al,
2008; Bertin, 2010; Honet al, 2010; Barreet al, 2011; Kellneret al, 2011; Mateugt
al., 2011; Allainet al, 2012; Bufettaut, 2013; Ibrahiet al, 2014; Everst al, 2015;
Saleset al, 2017; Kubotaet al, 2017; Aureliancet al, 2018; Gascat al, 2018; Lakin
& Longrich, 2019; Maganuco & Dal Sasso, 2018). Portanto, a ampla distribuicéo
paleobiogeografica do grupo € evidente, ndo havendo registro confirmado para o clado
apenas na América do Norte e na Antartida até o presente. Milner (2003) comenta que a

distribuicdo do grupo provavelmente se originou na Laurasia, embora o aumento da
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biodiversidade tenha ocorrido no Gondwana. A expanséao paleobiogeografica do grupo
provavelmente ocorreu por vicariancia com o surgimento do paleooceano Tethys
segregando duas linhagens que se isolaram em massas continentais distintas.
Baryonychinae se origina no Laurasia, enquanto Spinosaurinae no GondwanagSereno
al.,, 1998; Bertin, 2010). O apogeu de biodiversidade ocorreu durante o
Aptiano/Cenomaniano, com diversos registros na literatura, sobretudo, procedente de
paises da Africa e do Brasil (Bittencourt & Langer, 2012), no entanto, um viés amostral

preservacional das ocorréncias nao pode ser descartado.

1.4 Especializacdes da morfologi@easpectos paleoecoldgicos

Spinosauridae pode ser diagnosticado pela morfologia craniana, como: (1) cranio
alogando, principalmente na regiao rostral (maxilar e pré-maxilar, anterior as orbitas); (2)
rostro comprimido lateralmente; (3) narinas posicionadas mais posteriormente no cranio
e lateralizadas; (4) denticdo conidonte; (5) seis ou sete dentes pré-maxilares; além de
especializacbes pos-cranianas, como: (6) hipertrofia dos espinhos neurais nas vértebras
dorsais e sacrais; (7) membros anteriores robustos; e (8) hipertrofia dos ungueais (Sereno
et al, 1998; Bertin, 2010; Kellnest al, 2011; Hendrickxet al, 2016; Hone & Holtz,

2017). A morfologia craniana observada em Spinosauridae se difere excepcionalmente
de outros grupos de dinossauros, sobretudo, do clado Theropoda. Contudo, a presenca de
um cranio longirostre neste clado foi interpretada como uma convergéncia morfolégica
com linhagens viventes de Crocodylia (e@yocodylu3, sendo possivelmente estrutura
analoga em sua funcéo devido questdes diretamente relacionadas a dieta e a aquisicéo de
presas (Charig & Milner, 1997; Holtz, 1998; Seretal, 1998; Rayfield, 2007; Hone

& Holtz, 2017).

Estudos focados em paleobiologia sugerem que Spinosauridae tenha desenvolvido
adaptacOes ecoldgicas excepcionais ao longo de sua histéria evolutiva, culminando em
uma mudangca para o0 habito de vida semiaquatico em ecossistemas aquaticos
(fluviais/lacustres), desenvolvendo uma dieta parcialmente piscivora (Charig & Milner,
1997; Ruiz-Omenacat al, 2005), ou mesmo exclusivamente pisciv@anyoucefet
al., 2015). No entanto, evidéncias diretas indicam que a dieta de Spinosauridae também
era constituida por grupos nao-aquaticos, de Archosauria IfrignodonCharig &

Milner, 1986, 1997 e Pterosauria Buffetatital, 2004), sendo provavelmente animais

oportunistas que frequentemente consumiam carcacas (Bufetayt2004; Amiotet
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al., 2010; Gascat al, 2018), e/ou cacavam ativamente (Kellner, 2004), sendo algumas
espécies, portanto, mais generalistas (Charig & Milner, 1997; Ibrethéty 2014). De

todo modo, é plausivel afirmar que forrageavam em ambientes lacustres consumindo
peixes, como o evidenciado pelas escamas fossilizadas na cavidade estomacal de
Baryonyx walkeri (Charig & Milner, 1986, 1997 pela vértebra de peixe fossil,
preservada inserida no alvéolo pré-maxilaBgmosaurusf. Sp. aegyptiacu@al Sasso

et al, 2005). Desta forma, teriam competido com linhagens de crocodylomorfos
semiaquaticos, compartilhando similaridades em sua dieta (Aehiat, 2010). As
evidéncias diretas de ictiofagia observadasBamyonyx walkeripermitem reconstruir,

de maneira plausivel, o paleocomportamento aquatico em Spinosauridae com base em
diversas evidéncias (Hone & Falkes, 2014).

Além disso, através da comparacdo de isétopos de oxigénio presentes em
materiais de Spinosauridae, demais Theropoda, tartarugas e crocodylomorfos
semiaqudticos, levaram Amiet al, (2010) a concluir que espécies de Spinosauridae
gastavam boa parte de seu tempo em ambientes lacustres (figura 5). Outra base de dados,
baseado em paleohistologia (Ibrakeétnal, 2014; Aureliancet al, 2018), confirmam a
afinidade a ambientes costeiros ou continentais aquaticos (adés2016). Outros
fatores como as especializagcbes na morfologia dos frontais e pré-frontais de alguns
exemplares (Ardest al, 2019), somado ao posicionamento mais posterior e dorsal das
narinas (Charig & Milner, 1997; Dal Sasstal., 2005), reducdo dos membros posteriores
e na posicao do centro de massasgnmosaurus aegyptiacbrahimet al, 2014), bem
como, outras especializacbes que sugerem o habito aquatico como: (1) o mecanismo
mandibular (Hendricket al, 2016), (2) a presenca de receptores de pressao na regiao
anterior do rostro (Dal Sassbal., 2005) e (3) aspectos biomecanicos de resisténcia do
rostro (Rayfieldet al, 2007; Rayfield, 2011) confirmam a proposta do habito semi-
aquatico em Spinosaurinae, sendo que provavelmente demais formas relacionadas (e.g.,
Suchomimyspossuiam habitos mais terrestres do que semiaquaticos (lbealain
2014).

O particionamento de nicho ecolégico apresentado por alguns Spinosauridae pode
ter representado uma vantagem ecolégica, tendo em vista a coexisténcia de Spinosauridae
com outros grupos de Theropoda terrestres (e.g., carcharodontossaurideos), diminuindo
nao apenas a competicao por territdrio, mas também por recursos €¢Aatia2010). O
cenario paleoecoldgico de Spinosauridae se especializando em ambi@idgs &&cos,

tem sido amplamente aceito pelos especialistas no grupo (Charig & Milner, 1986; Holtz
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1998; Serenet al, 1998; Milner, 2003; Dal Sasst al, 2005; Ruiz-Omefiacat al,

2005; Allainet al, 2012; Ibrahimet al, 2014; Hendrickyet al, 2016; Aureliancet al,

2018; Ardenet al, 2019), no entanto, ndo é uma proposta universalmente aceita (veja
Hone & Holtz, 2017). Recentemente, Hendersen (2018), através de testes de
flutuabilidade comparando Spinosauridae e demais Theropoda, sugere que espécies de
Spinosauridae ndo apresentavam quaisquer vantagens em relacdo a flutuabilidade ou
dindmica aquatica, se comparados com demais Theropoda e crocodylomorfos
(Hendersen, 2018). Porém Hendersen (2018) desconsidera diferencas na densidade e
compactacao 0ssea de Spinosaurinae, que conforme apresentado poetabf@®14)

e Aureliano et al (2018) que indicaram com base em cortes paleohistoldgicos de
exemplares distintos de Spinosaurinae, que o tecido égsepiostético, apresentando

alta densidade e compactacdo. Esta condicdo difere radicalmente dos esqueletos
pneumaticos da maioria dos Theropoda e deveria ter sido considerada por Hendersen
(2018) como uma variavel distinta em suas analises/inferéncias sobre flutuabilidade,
considerando que tecido 0sseo paquiostotico € uma caracteristica em Plesiosauria,

relacionada ao controle de flutuabilidade (Fostowicz-Frelik & Gazdzicki, 2001).

Figura 5 - Representa¢do “em vida” de dois Spinosauridae em um paleoecossistema lacustre. llustracdo
com base em registros fosseis da Bacia de Kem Kem, Marrocos e ArgdéalanAfrica. Imagem extraida
de Bertin, 2010.
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1.5 Extingbese perda de material biologico

Os registros fésseis mais recentes de Spinosauridae procedentes da Africa e
Europa marcam os ultimos registros do grupo entre o Aptiano e Cenomaniano (Candeiro
et al, 2017). Além destes, os registros do Brasil sdo do mesmo cronoestratigrafico, sendo
Oxalaia o tAxon mais recente, do qual o registro provém de estratos datados como
Cenomaniano do Brasil (Kellneat al, 2011), bem como, outras formas provém do
Cenomaniano da Africa (e.gSpinosaurus Assim, as linhagens de Spinosauridae
desaparecem do registro fossil ao término do Cenomaniano, durante o Cretaceo Superior,
marcando a provavel extingdo do clado antes da extingdo em massa do final do Cretaceo
(Candeiroet al, 2017) que dizimou linhagens inteiras de Dinosauria, aniquilando
milhares de espécies do clado que perduraram ao longo da era Mesozoica (Benson, 2018).

Desde a descoberta &pinosaurus aegyptiacua mais de um século (ano de
1912), algumas perdas de exemplares ocorreram ao longo da histéria. Além do holétipo
descrito por Stromer (1915), outros exemplares reportados $pmosaurus‘B” por
Stromer (1934) foram destruidos em 1945 no bombardeidPaéontologische
Staatssammlung Mincherma Alemanha (Smitkt al, 2006). Diversos outros registros
fésseiselacionados a ‘Suchosaurus(possivel Spinosauridae indet.), foram registrados
por Royo & Gomez (192@pud(Buffetaut, 2010) procedentes da Provincia de Castell6n,
Espanha. No entanto, tais registros se perderam durante a guerra civil da Espanha que
ocorreu entre 1936-1939 (veja Buffetaut, 2010 para o contexto hi$torico

Recentemente, ocorreu o desastroso incéndio no Museu Nacional na noite de 02
de setembro de 2018, no qual milhdes de pecas, compondo diversas colecdes cientificas
foram potencialmente destruidos. Dentre as colecfes atingidas inclui-se a colecédo de
paleontologia de vertebrados, depositada no Setor de Paleovertebrados do Departamento
de Geologia e Paleontologia. Dentre os exemplares desta numerosa colecdo, haviam
espécimes de Spinosauridae, sendo eles o holotipaalaia quilombensi®N 6117V
e 0 holétipo deAngaturama limaiGP/2T-5; este segundo que, embora seja material
tombado no Museu de Zoologia da USP, encontrava-se no Museu Nacional na ocasiao.
Outros materiais referidos a Spinosauridae indet. também foram atingidos, séo eles: MN
4743-V, descrito por Bittencourt & Kellner (2004) e MN 4819-V, exemplar este citado
por Machado & Kellner (2005). Cabe destacar que o exemplar MN 4819-V € um dos
registros mais completos do grupo (ver Machado & Kellner, 2005) e teve sua morfologia

descrita em Machado (2010). No momento, ndo ha informacdes confirmadas a respeito
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dos materiais supracitados, tendo em vista que o trabalho de resgate do acervo permanece
em curso e ocorrendo em sigilo e se demanda tempo no dispendioso resgate do acervo.
Entretanto, é provavel que os exemplares tenham sido severamente danificados ou
completamente perdidos, em um pior cenario, devido as dimensdes catastréficas do
ocorrido. Independente disso, ao longo das ultimas nove décadas, pelo menos trés
instituicbes que salvaguardam registros de extrema importancia anatbmica/taxonémica,
geografica, mas também cultural e histdérica de Spinosauridae, experenciaram
circustancias que ocasionaram a perda e/ou o dano a exemplares, causando a perda de
imensuravel informacéo biolégica e de patriménio geopaleontologico. Fortuitamente,
alguns dos exemplares alocados no Museu Nacional foram estudados, mesmo que
preliminarmente, e fotografados antes do incéndio gprasente contribuicao.

1.6 Morfometria geométrica Quantificando formas biologicas

Morfometria geomeétrica representa um método quantitativo utilizado na captura
e descricdo da forma em estruturas biolégicas (Bookstein, 1991; Cooke & Terhune,
2015). Este método utiliza operacbes matematicas e, comumente, testes estatisticos, que
possibilitam realizar analises de variancia e co-variancia morfologica (ou de outros
conjuntos de variaveip. ex., sonogramas, @eMaclLeodet al 2013). De acordo com
Slice (2007), morfometria geométrica representa um conjunto de metodologias que
permitem a aquisi¢cdo, 0 processamento e a analise de variaveis da forma através da
informacdo da geometria fiel as variacdes morfoldgicas contidas nos dados originais.
Mensurar a diversidade morfolégica representa a area de interesse de diversas ciéncas,
como a medicina, ecologia, entomologia, botanica, genética, zoologia e paleontologia
(Rohlf, 1990; Hammer & Harper, 2006; Viscosi & Cardini, 2011; Zeldgichl, 2012).

O conceito ‘forma’, embora ndo possua uma definicao restrita, de acordo com
Perez-Neto (1995), pode ser considerada como uma variavel que independe do tamanho.
Utilizamos neste trabalho a palavra forma como tradugéo do tdrape em inglés. De
acordo com Kendall (197 7/&hape por sua vez, refere-se a toda informagéao da geometria
de um objeto, invaridvel quanto a posicéo, orientacdo e tamanho. A palavra formato, neste
trabalho, foi utilizada como traducao fiem, em inglés, para designar a fornsadpe
de um objeto acrescido de seu tamanho.

As diferencas que podem ser observadas na forma de um conjunto de dados podem

ser descritas e comparadas utilizasdde um conjunto de pontos discretos denominados
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marcos anatémicos (do inglésndmarkg (Rohlf, 1990; Webster & Sheets, 2010
Zelditch et al, 2012). Os marcos anatdbmicos representam pontos em uma estrutura
biolégica (e.g., extremidade dos nasais, centro de um foramen), que podem ser lidos
através de um conjunto de coordenadas cartesianas (2D (x,y) ou 3D (x,y,z)) (veja Rohlf,
1990). Cada marco anatdmico, em um determinado conjunto de dados, necessita ser
posicionado na mesma posi¢do anatdmica em todos os individuos da amostra, ou seja,
deve representar pontos homologos (Zeldéchl, 2012). Embora o termo homologia
também nado possua definicdo concensual em diferentes campos teoricos (ver discussées
sobre homologia filogenética em Nixon & Carpenter, 2012; Brower & DePinna, 2012),
em morfometria geométrica o conceito de homologia é estabelecido essencialmente
através de um critério topoldgico (Klingenberg, 2008). Uma delimitagdo sobre os niveis
de homologia topoldgica de marcos anatémicos em um conjunto de dados fora definido
por Bookstein (1991), que estabeleceu trés principais tipos de marcos anatbmicos em
relacdo a seu grau de homologia: homologia do tipo 1 (justaposicdo discreta de tecidos;
e.g., contato entre dois 0ssos), homologia do tipo 2 (curvatura maxima/processos
morfogenéticos; e.g., extremidade de processos 6sseos) e homologia do tipo 3 (pontos
extremos/externos; e.g., extremidade visivel de uma estrutura). De acordo com Bookstein
(1991) os marcos anatdomicos do tipo 1 representam o maior grau de homologia, sendo
respectivamente os tipos 2 e 3, com menor grau de homologia.

Uma abordagem complementar, quando néo € possivel coletar marcos anatémicos
de maneira confiavel em uma determinada estrutura anatdbmica, faz uso da delimitacdo de
contornos (e.g., abertura da narina externa). Neste caso, séo estabelecidas linhas nas quais
sdo coletados uma sequéncia de pontos (normalmente equidistantes entre si). A estes
pontos da-se o nome d&emimarcos anatdbmicosémilandmarks (Bookstein, 1991;
Zeldtich et al, 2012). Ambos,semilandmarkse marcos anatbmicos, consistem,
guantitativamente, em coordenadas cartesianas. A diferenca fundamental entre os dois
tipos de dados é conceitual: marcos anatdbmicos consistem em pontos assumidamente
homologos enquanto geemilandmarksido. Toda uma curva na qual um conjunto de
semilandmarkdora coletado que apresenta a homologia comparavel (Morteah
2004, Zeldticket al, 2012). De acordo com Gunz & Mitteroecker (20$8)milandmarks
representam uma boa ferramenta na captura de contornos. Meh#i@004) comenta
que a juncao entre marcos anatdbmicoseeilandmarksrepresenta uma poderosa
estratégia na captura e analise das variagfes de formas organa&ofie 1990 para

uma visao diferente sobre o usosamilandmarks.
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Um conjunto de marcos anatémicos, de um determinado individuo representa uma
configuracdo (Zelditchet al, 2012). Algumas etapas sdo necessdrias para remover
variaveis indesejaveis e tornar o conjunto de configuragbes de diferentes irglividuo
comparaveis entre si (Zelditat al, 2012). O método mais comumente utilizado € a
Superimposicao derocrustegem inglésGeneralized Procrustes Analysis - GP4ue
busca minimizar diferencas existentes entre as configuragbes de marcos anatdémicos
através de trés operaces: translacdo (remocdo das diferencas quanto a posicdo das
configuracdes), escalonamento (remocdo das diferencas de tamanho entre as
configuracdes) e rotacdo (remocao das diferencas quanto a orientacéo das configuracdes)
de cada individuo no morfoespaco (Rohlf & Slice, 1990; Viscosi & Cardini, 2011; Fornel
& Estrela, 2012; Zelditclet al, 2012; Bookstein, 2015). GPA¢é relizada calculando-se
o centroide (coordenada média de todos os marcos anatdbmicos de uma configuracdo),
posicionando-0s na mesma coordenada (comumente na origem; 0,0 ou 0,0,0) através de
translacdo, removendo diferencas quanto as posi¢cdes dos objetos. O escalonamento dos
individuos é realizado através da transformacao do tamanho de centroide para um mesmo
valor (normalmente 1) em todas as configuraces, removendo as diferencas de tamanho
entre 0os objetos. Finalmente, o conjunto de marcos anatémicos (configuracdo) sao
rotacionados para minimizar a distancia relativa de cada marco anatdbmico (Hammer &
Harper, 2006; Zelditclt al, 2012). Apos as trés operacdes da GPA, um novo conjunto
de coordenadas das configuracfes € estabelecido, chamado de matriz de residuos de
Procrustes(Hammer & Harper, 2006; Zelditobt al, 2012). A matriz de residuos de
Procrustesretém exatamente a mesma forma original das configuracdes e, por se tratar
de um conjunto de dados sem as variaveis indesejadédirencas de posi¢do, tamanho
e orientacde € comparavel (Zelditcit al, 2012). Portanto, os residuos das coordenadas
dos marcos anatdbmicos da amostra, apos as etajaBAlgoodem ser utilizados para
analisar as diferencas da forma com base em distribuicdo de dados e andlises
multivariadas (Rohlf, 1990), permitindo analisar variaveis em um amplo espectro de
questdes biologicas (Klingenberg, 2011; Zeld#thl, 2012).

Uma maneira usual de explorar dados multivariados é através de Analise de
Componentes Principais (do ingl€sincipal Components Analysis - PCAste método
de estruturacdo dos dados é ortogonal, ou seja, extrai novas variaveis lineares das
variaveis originais da amostra (Hammer & Harper, 2006). A PCA decompbe as
informacgBes contidas em um conjunto de dados multivariados em um menor numero de

dimensdes que sao obtidas através de coordenadas cartesianas em um sistema de eixos de
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variancia denominados componentes principais (CP) (Perez-Neto, 1995; Hammer &
Harper, 2006; Zelditchbt al, 2012). A projecao dos escores (CPs) dos individos nos eixos
de maior variagdo permitem, mais facilmente, a deteccdo de estrutura nos dados,
possibilitando a identificacdo de padrées na variacdo morfologica.

Também € possivel visualizar deformagdes em configuragcbes de marcos
anatdbmicos comparando-se individuos par-a-par ou um eixo de variacao a partir de grades
de deformacdes (do inglébjn-plate spling A utilizacdo de grades de deformacéao foi
introduzida na obra de Thompson (1910) Growth and Formsem na ocasiéo,
acompanhar um formalismo matematico para determinacdo destas grades. Todas as
variacbes da morfologia captada em uma configuragdo podem ser comparadas entre dois
exemplares ou entre formas hipotéticas (Hammer & Harper, 2006; Zadtath2012).

Uma grade de deformacéo consiste em uma metafora geométrica, onde uma fina grade
de metal hipotética pode ser deformada de modo a se ajustar a outra configuracdo de
referéncia. A visualizagdo destas deformacdes permite interpretar as mudancas de uma
configuracdo para a outra, bem como quantificar as deformagdes (Monteiro, 1999). A
medida desta deformacdo € chamada de energia de deformacao, e pode ser calculada e
usada para quantificar a diferenca geométrica entre pares de configuracdes, que também
pode ser obtida através da métrica da distanciBrderustes(dP) (Monteiro, 1999;
Hammer & Harper, 2006; Zelditait al, 2012). Além disto, as coordenadas dos marcos
anatdomicos se prestam a analises de agrupamentos, no qual mede-se a dissimilaridade
morfologica entre individuos e agrupam-nos em um fenograma (Viscosi & Cardini, 2011,
Fornel & Estrela, 2012).

O campo da morfometria geométrica teve um consideravel incremento empirico
e teorico durante as décadas de 1980 e 1990, principalmente, a partir de contribuicdes
como as de Rohlf & Bookstein (1988), Bookstein (1991), Magtas (1993) e Zeldtich
et al (2012), por exemplo. Este periodo de avan¢cos no campo foi autoproclamado, por
seus proponentes, como ‘A4 Revolution in Morphometrics’ (veja Rohlf & Marcus, 1993).

Outros avangos na area computacional e desenvolvimento de programesfometria
geomeétrica, como a série TPBh{n-Plate Spling(Rohlf, 2015) MorphoJ(Klingenberg,

2011), e estatisticaPalaeontological Statistics- PAST (Hammer et al, 2001)
propiciaram a aplicacdo empirica da morfometria geométrica em seus diversos ramos que
envolvem estudos nas areas de taxonomia (e.g.,Viscosi & Cardini, 201ét &gth017;

Rej & Mead, 2017), ontogenia (e.g., Monteiro, 1999), evolugdo morfoldgica (e.g., Foth
& Rauhut, 2013), modularidade (e.g., Bhulddral, 2012), funcionalidade morfolégica
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(e.g., Bookstein, 2015), reconstrucdo de morfotipos ancestrais (e.g., Polly, 2017) ou
mesmo na reconstrucdo das relagdes evolutivas com base no critério de parciménia (e.g.,
Catalancet al, 2010; Goloboff & Catalano, 2011; Catalastaal, 2014).

Nesta dissertacdo, o estudo da variacdo morf@@giaegido anterior do rostro
(pré-maxilares) de Spinosauridae foi realizado através de morfometria geométrica, todas
as andlises foram carreadas e discutidas em um contexto macroevolutivo e
sistematico/taxondmico entre as espécies avaliadas, buscando gerar uma contribui¢cao

com o atual estado do conhecimento deste grupo enigmatico.
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History MuseumLondres, Reino UniddyMC - Canadian Museum of Natyr€anada;

USP -Universidade de Sao Paulo, Sdo Paulo, Brasil.
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2 OBJETIVOS

2.1 Objetivo geral

Analisar a variagdo morfoldgica dos pré-maxilares de Spinosauridae para verificar
se a variabilidade observada pode ser explicada por fatores causais em um contexto
macroevolutivo. Desta forma, objetiva-se determinar se existem convergéncias
adaptativas na forma dos pré-maxilares que podem ser explicadas por pressoes seletivas

ou se a variabilidade observada se deve a outros fatores causais.

2.2 Objetivos especificos

i) Quantificar e descrever a variacdo da forma dos pré-maxilares através de andlises
exploratdrias;

i) Revisar as diagnoses propostas para as espécies nominais que possuem 0s preé-
maxilares preservados.

iii) Analisar os possiveis efeitos causais que podem explicar variacdo da forma, com

especial énfase ao efeito alométrico.
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3 MATERIAIS E METODOS

3.1 Nomenclatura anatbmica

A terminologia anatdmica de estruturas cranianas segue Kellner & Campos (1996)
e Carranet al (2012). Os termos anatdomicos relacionados aos alvéolos e dentes seguem
Smith & Dodson (2003) e as modificacdes propostas por Hendrickx(2015b).

3.2 Exemplares analisados

Foram analisados todos os espécimes de Spinosauridae que apresentem a regiao
anterior do rostro (pré-maxilares), formalmente descritos na literatura especializada
(n=10; tabela 1).

Tabela 1- Informag8es dos exemplaratilizados nas anélises.

Sistematica Subfamilia Localidade Datacéo Espécime

Angaturama limai  Spinosaurinae Brasil Albiano GP/2T-5

Baryonyx walkeri  Baryonychinae Inglaterra Barremiano NHMUK PV R.

9951
Cristatusaurus Baryonychinae Niger Aptiano MNHN GDF
lapparenti 365; MNHN
GDF 366
Oxalaia Spinosaurinae Brasil Cenomaniano MN 6117-V
quilombensis
Spinosauridae Incertae sedis Marrocos ? FSACKK-
indet. 7281
Spinosauruscf. Sp. Spinosaurinae Marrocos Cenomaniano NHMUK PV R.
aegyptiacus 16420; MSNM
V4047
Spinosaurus Spinosaurinae Algéria Albiano MNHN SAM
124

maroccanus
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Suchomimus Baryonychinae Niger Aptiano MN  6675-V,

tenerensis réplica do
especime MNN
GDF501

Oito dos dez pré-maxilares foram analisados em sua vista lateral esquerda, com
excecdo dSuchomimus tenerendiN 6675-V e Spinosauridae indet. FSAB--7281,
no qual foi necessario espelhar os pré-maxilares direito para inclui-los nas analises. Os
exemplares apresentados na tabela 1 foram divididos em trés conjuntos de dados (CD):
dois conjuntos em vista ventral indicados como CD-ventral-1 e CD-vengalt2rceiro
conjunto de dados da vista lateral. O conjunto de dados com o maior nimero de taxons,
contendo todos os espécimes indicados na tabela 1 (N=10§;Bbventral-1; o segundo
conjunto de dados (N=7) €D-ventral-2, ndo contém 0s seguintes espécimes:
Angaturama limaiGP/2T-5, Spinosauridae indet. FSAB-7281, eSpinosaurusf. Sp.
aegyptiacuNHMUK PV R. 16420. A decisdo em remover o GP/2T-5 e 0o NHMUK PV
R. 16420 se deve ao alto grau de alteracdo fossildiagenética da superficie 6ssea destes
exemplares, principalmente da borda ventral dos pré-maxilares (veja Kellner & Campos,
1996 para comentéarios sobdagaturama limaiGP/2T-5). O exemplar Spinosauridae
indet. FSACKK-7281 foi removido por representar um individuo juvenil, e, por
consequéncias que podem ser de cunho ontogenético ou mesmo taxonémico, nao
apresenta estruturas encontradas nos demais individuos de Spinosauridae. Além disso,
este exemplar (FSABK-7281) apresenta feicbes morfologicas distintas, que
impossibilitam a aquisi¢cdo de alguns marcos anatdémicos, sendo: auséncia do alvéolo pré-
maxilar 6 e do processo maxilar. Desta forma, os dois conjuntos de dados em vista ventral
nao contém os mesmos espécimes e marcos anatdémicos. O CD-ventral-1 consiste no
conjunto completo de exemplares, mas com menos marcos anatdmicos. O mesmo ajuste,
e devido ao mesmo motivo, foi realizado para as analises em vista lateral (N=9), que estdo
inclusos os exemplares apresentados na tabela 1, com excegsdgatieama limai
GP/2T-5.
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3.3 Aquisicdo das imagens

As imagens déngaturama limaiGP/2T-5,0xalaia quilombensis$/N 6117-V e
Suchomimus tenerend¥N 6675-V foram obtida# loco, nha colecdo de paleontologia
de vertebrados do Setor de Paleovertebrados do Departamento de Geologia e
Paleontologia do Museu Nacional (UFRJ). O protocolo para digitalizacdo dos exemplares
seguiu Zelditclet al (2012), que indicam: (1) manter o exemplar em um plano horizontal;

(2) espécimes com escala em um nivel padronizado; e (3) posicionados 0 maximo
possivel no centro da camera com uma distancia fixa, visando diminuir ou padronizar
qualquer distorgéo.

As fotografias foram obtidas a partir de uma camera digital Cannon Rebel XS fixa
em um tripé em uma distancia de 66 cm entre a lente e o exemplar. Os trés exemplares
foram posicionados a partir do nivelamento da superficie ventral dos pré-maxilares com
a lente em paralelo (CD-ventral-1 e CD-ventral-2) e em perpendicular na vista lateral.

Imagens do exemplaépinosaurusf. Sp. aegyptiacublHMUK PV R. 16420,
foram cedidas pela Dra. Angela C. Milner. Para os demais exemplares, no qual 0 acesso
in loco ndo foi possivel, foram utilizadas imagens extraidas da liter&pirrosaurusf.

Sp. aegyptiacudISNM V4047 de Dal Sasset al (2005); Spinosaurus marrocanus
MNHN SAM 124 de Taquet & Russel (1998), imagem complementar de Hendtickx

al. (2016); Baryonyx walkeriNHMUK PV R. 9951 de Charig & Milner (1997);
Cristatusaurus lapparentNHN GDF 365 e MNHN GDF 366, de Kellner & Campos
(1996) e imagens adicionais de Taquet (1984) e Hendeicak (2016); e Spinosauridae

indet. (FSACKK-7281) de Lakin & Longrich (2019). O posicionamento dos exemplares

nas fotografias extraidas da literatura foi considerado como equivalente ao adotado nos
exemplares fotografadas loco, tendo em vista que o protocolo adotado consiste em um
padrao universal para fotografia paleontoldgica, pois segue os planos anatdmicos que
normalmente sdo apresentados em descricdes paleozooldgicas. Ademais, o0 ajuste da
escala é feito digitalmente no progratpsDig2 (Rohlf, 2015), permitindo a remoc¢éo de
diferencas de escala nos dados quantificados nas etapas subsequentes de analise dos dados

(veja detalhes no topico 3.5).
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3.4 Definicdo dos marcos anatdémicos
3.4.1 Vista ventral
No conjunto de dados com mais espécimes (CD-ventral-1) foram definidos sete

marcos anatémicos que capturam a geometria geral da vista ventral dos pré-maxilares.

Cada marco anatéomico utilizado € exemplificado na figura 6A e descrito na tabela 2.

Figura 6 - Marcos anatbémicos utilizados nas analises de morfometria geométrica em viséh ven
Exemplificado nos diferentes conjuntos de dados: (A) CD-vehtra- (B) CD-ventral-2. Marcos
anatémicos exemplificados eBpinosauruscf. Sp. aegyptiacuSNM V 4047. Imagem extraida e
modificada de Dal Sasst al. (2005).

Tabela 2 -Descri¢cdo dos marcos anatdmicos utilizados na anélise da vista ventral com todésiogesp
analisados (CD-ventral-1).

Marco Descricdo Tipologia

anatomico Bookstein
(1991)

1 Extremidade distal da sutura intra pré-maxilares 1

2 Extremidade médio-distal do palato secundéario 1

contato intra pré-maxilares




29

3 Contato entre maxilar e pré-maxilar na margem ext 1
do rostro

Extremidade lingual na borda do alvéolo pré-maxilar 2
Extremidade labial na borda do alvéolo pré-maxilar & 2

Extremidade lingual na borda do alvéoté-maxilar5 2

~N O 01 b~

Ponto na regido medial do palato secundério sokt 3
sutura intra pré-maxilas que forma um angulo de 9

com a borda distal do alvéolo pré-maxilar 5

No subconjunto de dados com sete exemplares (CD-ventral-2) foi possivel
explorar a configurac@o dos pré-maxilares com um maior niumero de marcos anatdémicos,
sendo que além dos 7 marcos anatdbmicos apresentados na tabela 2, foram adicionados
mais 20 pontos, que sdo exemplificados na figura 6B e descritos na tabela 3, totalizando

27 marcos anatdomicos.

Tabela 3 -Descri¢do dos marcos anatdomicos utilizados na andlise da vista ventral com odeltarons
reduzidos (CD-ventrad).

Marco Descricao Tipologia
anatomico

1 Extremidade distal da sutura intra pré-maxiar 1

2 Extremidade médio-distal do palato secundario 1

contato intra pré-maxilares

3 Ponto de contato medial na abertura distal intern: 1
palato secundario

4 Ponto na regido medial do palato secundario sokt 3
sutura intra pré-maxilares que forma um angulo de
com a borda distal do alvéolo pré-maxilar 5
Ponto de maior expansao lateral do palato secundar 2
Contato entre maxilar e pré-maxilar na margem ext 1
do rostro
Extremidade labial na borda do alvéolo pré-maxilar € 2

8 Extremidade labial na borda do alvéolo pré-maxilar £ 2
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9 Extremidade labial na borda do alvéolo pré-maxilar 4 2
10 Extremidade labial na borda do alvéolo pré-maxilar & 2
11 Extremidade labial na borda do alvéolo pré-maxilar z 2
12 Extremidade labial na borda do alvéolo pré-maxilar 1 2
13 Ponto de maior expansao lateral do pré-maxilar na b 2

externa do rostro

14 Ponto central do alvéolo pré-maxilar 1 2
15 Extremidade lingual na borda do alvéolo pré-maxilar 2
16 Extremidade lingual na borda do alvéolo pré-maxilar 2
17 Extremidade lingual na borda do alvéolo pré-maxilar 2
18 Extremidade lingual na borda do alvéolo pré-maxilar 2
19 Extremidade lingual na borda do alvéolo pré-maxilar 2
20 Extremidade distal na borda do alvéolo pré-maxilar € 2
21 Extremidade distal na borda do alvéolo pré-maxilar £ 2
22 Extremidade distal na borda do alvéolo pré-maxilar 4 2
23 Extremidade distal na borda do alvéolo pré-maxilar & 2
24 Extremidade mesial na borda do alvéolo pré-maxilar 2
25 Extremidade mesial na borda do alvéolo pré-maxilar 2
26 Extremidade mesial na borda do alvéolo pré-maxilar 2
27 Ponto mais mesial na borda anterior do rostro relacio 3

a borda mesial do alvéolo pré-maxilar 2

3.4.2 Vista Lateral

Em vista lateral, foram utilizados cinco marcos anatdmicos que séo descritos na
tabela 4. Adicionalmente, foi estabelecido um conjunto sdenilandmarks que
representam uma “curva’ hipotética, originada a partir de pontos que foram dispostos na
superficie ventral, anterior e dorsal dos péslares (figura 7). A “curva de pontos” foi
composta por 66semilandmarks,digitalizados nas superficies da borda ventral,
contornando os alvéolos mais mesiais, parte anterior e dorsal do rostro, superficie anterior
e dorsal. A escolha de 8@milandmarkse deu apos avaliar outros nimeros e constatar

gue 66 sumarizavam de forma geral o contorno do rostro.Seadkandmarkoi disposto
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de maneira equidistante (seguindo Zeldgtlal, 2012) entre os marcos anatdbmicos 2 e

5 que serviram de referéncia na constituicdo da curva de pontos (figura 7).

Figura 7 - Marcos anatdmicossemilandmarksitilizados nas andlises de morfometria geométrica em vista
lateral Exemplificados enSpinosaurusf. Sp. aegyptiacusISNM V 4047. Imagem extraida e modificada
de Dal Sasset al (2005).

Tabela 4 -Descri¢do dos marcos anatémicos utilizados na andlise da vista lateral.

Marco Descricao Tipologia
anatomico Bookstein
(1991)

1 Ponto de contato mais anterior da sutura entre max 1
pré-maxilar

2 Ponto de contato mais ventral da sutura entre maxi 1
pré-maxilar

3 Ponto mais mesial da borda do alvéolo pré-maxilar 2 2
Ponto mais anteroventral dos pré-maesar 3

Ponto na regido dorsal do pré-maxilar que forma 3
angulo de 90° com o marco anatébmico 2,em relacgé

marco anatbmico 4
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3.5 Analise dos dados

ApOs a aquisicdo das imagens de cada exemplar, os arquivos de extensdo JPEG
foram alocados em pastas de acordo com cada conjunto de dados (i.e., CD-ventral-1, CD-
ventral-2 e vista lateral). A partir desses diretorios organizados, o progsiotaversao
1.76 (Rohlf, 2015) foi utilizado para gerar arquivd$in-Plate Spline (TPS),
posteriormente utilizados na digitalizacdo dos marcos anatdbmicosserddandmarks
através do prograntpsDig2versédo 2.31 (Rohlf, 2015). Apés a digitalizacdo dos marcos
anatdmicos da vista palataltpsUtil (Rohlf, 2015) foi novamente utilizado para criacéo
de arquivo ddinks, que possibilitam melhor visualizacdo das configuracdes dos pré-
maxilares. O arquivo com o tamanho de centroide foi obtido através do pragsitaav
versao 1.69 (Rolhf, 2015), ainda npsRelw,foi realizada a Superimposicdo de
Procrustes A matriz com os residuos d&ocrustese configuracda@onsensugoram
salvas através do progranmsRelw(Rohlf, 2015) Posteriormente, a matriz de residuos
de Procrustesfoi utilizada nas andlises de Componentes Principais (CPs) através do
programaPaleontological StatisticAST) versao 3.20 (Hammet al, 2001). Através
do programdpsSplinverséao 1.20 (Rohlf, 2015) foram utilizados o arquiveaesensus
e a matriz de residuos d&rocrustespara visualizar as grades de deformacdo das
configuragOes analisadas. No prograpsRegrversdo 1.45 (Rohlf, 2015) a matriz de
residuos deProcrustese o tamanho de centroide foram utilizados nas andlises de
regressao multivariada, tratando os tamanhos de centroides como a variavel independente
e extraindo os escores das deformacfes parciais (extraidas a partir da matriz de residuos
de Procruste$, que representam a variacdo na forma, como as variaveis dependentes. A
regressao multivariada visa, portanto, estudar a variacdo devida ao tamanho, isto é, a
alometria nos dados (veja Monteiro, 1999 para mais defalhes

O arquivo TPS foi utilizado para a realizagéo de dois procedimentos conduzidos
no tpsUtil (Rohlf, 2015) e antes de se realizar a superimposicBoabeustesseguindo
0 passos descritos em Zeldigtal (2012) para tratamento dos semilandmarks de forma
adequada: (1)dppend tps curve to landmd&rkvisando estabelecer uma curva a um
conjunto de marcos anatémicos e (Bpke sliders file que visa estabelecer quais pontos
sdaosemilandmarkgle uma determinada curva (e portanto, deslizam sobre a airva n
etapa de rotacdo das operacOedrrustes tratando assim uma curva inteira como
homologa e ndo os pontesemilandmarks isoladamente; Perest al, 2006; Zelditch
et al, 2012). NapsRelwRohlf, 2015) foi obtido o arquivo com o tamanho de centroide
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e realizada a superimposicao generalizad@rderustegunto ao método dglidingdos
semilandmarksDurante o procedimento de deslizamentos#ailandmarksa métrica
utilizada foi considerar a menor energia de deformagéo para realizar a rotagéo da curva
naGPA opcao padrao npsRelw(Rohlf, 2015). A matriz com os residuosRlecrustes

e consensuforam obtidas também npsRelw(Rohlf, 2015). Posteriormente, a matriz de
residuos dérocrustesfoi utilizada para realizar a analise de CPAST(Hammeret

al., 2001) eMorphoJ(Klingenberg, 2011). ®lorphoJ(Klingenberg, 2011) também foi
utilizado para visualizar as principais variacdes da configuracdo média dos pré-maxilares
nos eixos de CPs.

Analises de agrupamentos foram realizados para cada conjunto de dado através
doPAST(Hammeret al., 2001) utilizando a distancia euclidiana como critério através do
método deNeighbor joining(veja Zelditchet al, 2012) que representa uma alternativa
ao método de UPGMA e representa um agrupamento que ndo enraiza o dendograma
(Saitou & Nei, 1987). Através do progranpesSplin(Rohlf, 2015), foram calculadas as
grades de deformacdes dos espécimes em comparacdes pareadas e também contra a
configuracdo média de cada amostra. As comparacfes pareadas foram reairadas
base na distancia éocrustegdP) e ndending energ{BE) entre as médias geométrica

de cada espécie/espécime.
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4 RESULTADOS

4.1 Sistematica Paleontolégica

Dinosauria Owen, 1842
Saurischia Seeley, 1888
Theropoda Marsh, 1881
Tetanurae Gauthier, 1986
Megalosauroidea Fitzinger, 1843
Spinosauridae Stromer, 1915

Spinosauridae gen. et. sp. indet.

Material referido: FSACKK-7281, pré-maxilar direito isolado (figura 8).
Diagnose:Pré-maxilar com dentes dispostos em uma roseta. Rostro curvo ventralmente,
com alvéolos pareados. Alvéolo pré-maxilar 1 € o menor em diametro, sendo o segundo
alvéolo pré-maxilar maior, seguido pelo terceiro alvéolo, menor do que o segundo.
Presenca de carena nos dentes e serrilhas finas. Regido lateral e distal do pré-maxilar com
diversos foraméns neurovasculares (extraido de Lakin & Longrich, 2019).

Ocorréncia: Formacao Aoufous, Membro Superior da Bacia de Kem Kem, regido de
Draa-Tafilalet, Marrocos, Africa (Lakin& Longrich, 2019).

Datag&o: ?Cenomaniano (Lakin & Longrich, 2019).
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ALV1

Figura 8 - FSACKK-728L, Spinosauridae Indet. Pré-maxilar direito em vista (A) ventrald@®yal, e
(C) lateral direita. Abreviacdo anatdmica: AkValvéolo dentario; S MR — sutura maxilar/pré-maxilar
Barra de escala = 5 cm. Fotos em vistas individuais extraidas de Lakinggich (2019).

Spinosauridae Stromer, 1915
Spinosaurinae Stromer, 191d&e(suSerencet al, 1998)
AngaturamaKellner & Campos, 1996
Angaturama limaKellner & Campos, 1996

Holotipo: Parte anterior do rostro composta dos pré-maxilares fusionados e parte da
regido distal dos maxilares direito e esquerdo (GP/2T-5) (figura 9).

Diagnose Pré-maxilares comprimidos lateralmente, constricdo maxima da regido
anterior do cranio proxima ao sexto alvéolo do pré-maxilar (Kellner & Campos, 1996).
Sete dentes conidontes no pré-maxilar, auséncia de serrilhas (Kellner & Campos, 1996)
que difereAngaturamade Baryonyx Suchomimu® Cristatusaurus(Sales & Schultz,

2017). O tamanho dos dentes pré-maxilares aumenta gradualmente do primeiro ao
terceiro alvéolo. J& do terceiro ao sétimo alvéolo, os dentes decrescem de tamanho
(Kellner & Campos, 1996). Presenca de crista sagital pré-maxilar bem desenvolvida
(Kellner & Campos, 1996) posicionada mais anteriormente no rostro, se comparado com
Baryonyx Suchomimuse Cristatusaurus(Sales & Schultz, 2017). Presenca de uma
projecao circular anterodorsal na sutura intra pré-maxilares (Sales & Schultz, 2017).
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Ocorréncia: Membro Romualdo, Formagéo Santana, Bacia do Araripe, Sul do Estado do
Ceard, nordeste do Brasil (Kellner& Campos, 1996).
Datacgédo: Albiano (Kellner & Campos, 1996).

Figura 9 - GP-2T/5, Angaturama limaihol6tipo). Pré-maxilares em vista (A) lateral direita; (B) palatal; e
(C) dorsal. Abreviacdes anatdomicas: CSG - crista sagital; DM - dente maxilaigédfe-pré-maxilar; S
M-P - sutura maxilar/pré-maxilar; P ANT - projegdo anterior; P MAX - precesaxilar. Barra de escala
=5cm.

Spinosauridae Stromer, 1915
Spinosaurinae Stromer, 191d&e(suSerencet al, 1998)
OxalaiaKellneret al, 2011

Oxalaia quilombensiKellneret al, 2011

Holdtipo: Parte anterior do rostro com ambos os pré-maxilares fusionados (MN 6117-V)
(figura 10).

Material referido: Fragmento de maxila esquerda (MN 6119-V) (Kelketesl., 2011)
Diagnose Pré-maxilar com sete alvéolos e expansdo maxima entre o terceiro e quarto
alvéolo. Diastema entre os alvéolos 5 e 6, dente de reposicdo associado ao terceiro
alvéolo. Parte ventral do pré-maxilar com diversas esculturas (Keliredr, 2011) e

borda ventral do palato secundario convexa (Sales & Schultz, 2017).

Ocorréncia: Sitio Laje do Coringa, Formacéao Alcantara, llha do Cajual, Maranh&o, norte
do Brasil (Kellneret al., 2011).
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Datacao: Cenomaniano (Kellnest al, 2011).

Figura 10— MN 6117-V, Oxalaia quilombensi¢hol6tipo). Pré-maxilares em vista (A) ventral; (B) darsal
e (C) lateral. Abreviacdes anatdomicas: Ak\lvéolo dentario; DP dente pré-maxilar. Barra de escala =
5 cm. Fotos em vistas individuais extraidas de Kebnat (2011).

Spinosauridae Stromer, 1915
Spinosaurinae Stromer, 191d&e(suSerencet al, 1998)
Spinosaurustromer, 1915
Spinosaurus aegyptiac@®romer, 1915

Spinosaurugf. Sp. aegyptiacus

Holotipo: Dois ramos mandibulares anteriores, um angular esquerdo, fragmentos de
maxila, dentes isolados, duas vértebras cervicais, sete vértebras dorsais, duas vértebras
sacrais completas e uma fragmentada, uma vértebra caudal mais anterior, fragmentos de
costelas e da gastralia (BSP 1912 VIII 19) (Stromer, 1915; Sinith 2006).

Nedtipo: Esqueleto parcial de um individuo sub-adulto (FSAC-KK 11888), composto
pelos nasais, pré-frontais, esquamosal, quadradojugal, quadrados, fragmento de dentério,
dentes isolados e possivel lacrimal. Além dos elementos pos cranianos: fragmentos de
vértebras cervicais, dorsais, sacrais e caudais, fragmentos de costelas cervicais e dorsais
e fragmentos de chévrons. Ambos os ilios, isquios, pubis, fémurs, tibias, fibulas estdo
preserdos, além de metacarpais e falanges (Ibrethai) 2014).

Material craniano referido: Dois fragmentos de rostro (NHMUK PV R. 16420 e
MSNM V4047) (Milner, 2003; Dal Sasi al, 2005) (figura 11).



38

Diagnose:Ambos os exemplares NHMUK PV R. 16420 e MSNM V4047 representam
animais de grande porte, com a regido do rostro extremamente alongada no sentido
antero-dorsal, sobretudo a regido prenarial. As narinas externas em ambos o0s espécimes
sao posteriormente localizadas no cranio e relativamente menores quando comparados
com os BaryonychinaBaryonyx(Milner, 2003) eSuchomimusEm vista ventral os pré-
maxilares de NHMUK PV R. 16420 formam uma regiao terminal expandida, tipo de
“espatula” (Milner, 2003 p.134) com sete alvéolos dentarios em cada pré-maxilar.

Ocorréncia: Formacéo Bahariya, Egito (Stromer, 1915); Zrigat, Bacia de Kem Kem,
Marrocos (Ibrahinet al, 2014); Taouz, Bacia de Kem Kem, Marrocos (Milner, 2003;

Dal Sasset al, 2005).

Datacao:Cenomaniano (Dal Sassbal, 2005).
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Figura 11- MSNM V4047 e NHMUK PV R. 164205pinosaurusf. Sp. aegyptiacudISNM V4047 (A)
ventral; (B) dorsal; e (C) lateral. NHMUK PV R 16420 (D) ventral; (E) alord) lateral Abreviagtes
Anatbmicas: ALV- alvéolo dentario, DP dente pré-maxilar, NA narina externa. Barra de escala = 20
cm. Imagens A, B e C extraidas de Dal Sagsal (2005); imagens D, E e F cedidas por Dr2 Angela C.

Milner.
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Spinosauridae Stromer, 1915
Spinosaurinae Stromer, 191de(suSerencet al, 1998)
Spinosaurustromer, 1915

Spinosaurus maroccanbussel, 1996

Holétipo: Vértebra cervical (NMC 50791) (Russel, 1996).

Materiais referidos: Fragmento de dentéario (NMC 50832; 50833; MNHN SAM 125),
vértebra cervical (NMC 41768; 50790; MNHN SAM 126; 127), arco neural (NMC
50813; MNHN SAM 128), rostro contendo os pré-maxilares, maxilares e fragmento de
dentario (MNHN SAM 124) (Russel, 1996; Taquet & Russel, 1998).

Diagnose: Pré-maxilar de formébulbosa” (Taquet & Russel, 1998), ligeiramente
convexo em vista lateral, que diminui em altura posteriormente. Sete dentes pré-
maxilares. Dentes com carena lisa; alvéolo pré-maxilar mais mesial, relativamente menor,
alvéolos labiais agrupados em pares (Taquet & Russel, 1998) (figura 12).

Ocorréncia: Tafilalt, Marrocos (Russel, 1996 3ara Samani, Algéria (Taquet & Russel,
1998).

Datacao: Albiano (Russel, 1996; Taquet & Russel, 1998).

Figura 12— MNHN SAM 124, Spinosaurus maroccanuRostro (A) lateral esquerda; (B) ventral; e (C)
dorsal. Abreviagdes anatdmicas: AVlalvéolo dentario, S MR- sutura maxilar/pré-maxilar. Barra de
escala = 10 cm. Imagens individuais extraidas e modificadas de Heretradkx2016.
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Spinosauridae Stromer, 1915
Baryonychinae Charig & Milner, 19868dnsuSerencet al, 1998)
Baryoryx Charig & Milner, 1986
Baryonyx walkeriCharig & Milner, 1986

Holétipo: Pré-maxilares articulados, regido anterior da maxila esquerda, nasais
articulados, lacrimal e parte de ossos adjacentes, frontais, parte da caixa craniana,
occipital, dentario esquerdo, fragmentos da parte posterior da mandibula, dentes
associados a mandibula inferior e superior e dentes isolados, axis, outras vértebras
cervicais, algumas vértebras dorsais, uma veértebra caudal, costelas dorsais e cervicais,
gastralia, chévrons, ambas escépulas e coracéides, possivel clavicula, ambos Uumeros,
falanges da mao incluindo ungueais, fragmentos do ilio, isquio e pubis, fragmento
proximal do fémur esquerdo e extremidade distal do fémur direito, fibula, calcaneo
direito, metatarsais, falanges e ungueais (NHMUK PV R. 9951) (Charig & Milner, 1986
1997).

Materiais referidos: Fragmento de maxilar esquerdo (GA-2065) (Vieira & Torres,
1995); fragmento de dentario (MG324) (Buffetaut, 2007); individuo parcialmente
preservado (ML1190) contendo: fragmento de dentéario, dentes isolados, arcos neurais de
vértebras dorsais, centro de vértebras caudais, fragmentos da série chevron, costelas
dorsais, escapula direita e fragmentos do pubis e ilio, dois calcaneos e falanges (Mateus
et al, 2011).

Diagnose:Pré-maxilares expandidos, com forma de “espatula” levemente concavo em

vista lateral, sete dentes no pré-maxilar, sendo o terceiro alvéolo pré-maxilar o mais
expandido, dentes com finas serrilhas (Charig & Milner, 1986, 1997) (figura 13).
Ocorréncia: Weald Clay, Surrey, Inglaterra (Charig & Milner, 1986); Grupo Enciso,
Provincia de La Rioja, Espanha (Vieira & Torres, 1995); Boca do Chapim, Portugal
(Buffetaut, 2007); Praia das Aguncheiras, municipio de Sesimbra, Formac¢éao Papo Seco,
Portugal (Mateust al, 2011).

Datacao:Barremiano (Charig & Milner, 1986; Mateasal, 2011).
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Figura 13- NHMUK PV R.9951,Baryonyx walker{holétipo). Rostro (A) vista ventral e (B) vista lateral.
Abreviacdes anatdmicas: DRdente pré-maxilar, NA narina externa, P MAX- processo maxilar, S M-
P — sutura maxilar/pré-maxilar. Barra de escala = 10 cm. Imagens individii@glag e modificadas de
Charig & Milner, 1986.

Spinosauridae Stromer, 1915
Baryonychinae Charig & Milner, 1988dnsuSerencet al., 1998)
CristatusaurusTaquet & Russel, 1998

Cristatusaurus lapparenfiaquet & Russel, 1998

Holotipo: Pré-maxilares direito e esquerdo, fragmento da maxila direita e do dentario
direito (MNHN GDF 366) (Taquet & Russel, 1998) (figura 14).

Material referido: Pré-maxilares direito e esquerdo fusionados (MNHN GDF 365)
(figura 14), vértebras dorsais (MNHN GDF 357-359, 361) (Taquet & Russel, 1998).
Diagnose: Pré-maxilares brevirostres, aumento da altura maxima na regido posterior.
Sete alvéolos nos pré-maxilares espacados de maneira uniforme (Taquet & Russel, 1998).
Expansdo maxima do pré-maxilar na regido do terceiro alvéolo e minima expansao na
regido do setimo alvéolo, dentes serrilhados, entre 5-6 serrilhas por milimetro (Kellner &
Campos, 1996).
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Ocorréncia: Air Massif, Formacao Elrhaz, Niger (Taquet & Russel, 1998).

Datacao: Aptiano (Taquet & Russel, 1998).

Figura 14— MNHN GDF 366 e MNHN GDF 365Cristatusaurus lapparentMNHN GDF366 (hol6tipo)
(A) vista ventral e (B) vista lateral. MNHN GDF 36Gristatusaurus lapparentiC) vista ventral e (D)
vista lateral. Abrevia¢des anatdbmicas: AEValvéolo dentério, CSG crista sagital, S MR — sutura
maxilar/pré-maxilar. Barra de escala = 5 cm. Imagens individuais extraidadifecauas de Kellner &
Campos (1996) e Hendriclet al (2016).

Spinosauridae Stromer, 1915
Baryonychinae Charig & Milner, 19868€nsuSerencet al, 1998)
Suchomimu$erencet al., 1998

Suchomimus tenerenSerencet al, 1998

Holotipo: Esqueleto parcial desarticulado (MNN GDF500).
Material referido: Rostro articulado (MNN GDF501), quadrado direito (MNN
GDF502), fragmentos de dentario (MNN GDF503, 504, 505), vértebras cervicais (MNN
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GDF506, 507), dorsal (MNN GDF508) e caudais (MNN GDF510, 511), além de dentes

e 0ssos adicionais desarticulados (Serenal, 1998). Vértebras pré-sacrais, farcula,
gastralia, costelas, cinturas e membros (MNN GDF513) (Lipkat, 2007).
Diagnose:Pré-maxilares contendo sete alvéolos dentarios, narinas externas posicionadas
posteriormente ao pré-maxilar, coroa dos dentes conidontes, processo antero-medial da
maxila que culmina anteriormente na sutura intra-pré-maxilares (Setealp 1998)

(figura 15).

Ocorréncia: Deserto de Ténéré, Formacao Elrhaz, Niger (Seeealh 1998).

Datacao: Aptiano (Serenet al, 1998).

ALV3

Figura 15— MN 6675- V, réplica do espécime MNN GDF503uchomimus tenerensiRostro (A) vista
lateral e (B) vista ventral. AbreviacBes anatdomicas: AL&lvéolo dentario, CSG crista sagital, NA-
narina externa, S NP— sutura maxilar/pré-maxilar. Barra de escala = 10 cm.
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4.2 Estatistica exploratoria

4.2.1 Vista ventral (CD-ventral-1)

A andlise de componentes principais do primeiro conjunto de dados (CD-ventral-
1) reteve 89,67% da variancia nos trés maiores CPs. Os demais CPs foram
desconsiderados, estando muito abaixo do previsto pelo modeiokéa sticKapéndice
1). Os escores de cada individuo nos trés primeiros CPs sdo apresentados no apéndice 2.

O CP1 (51, 62%, figura 16) descreve principalmente variagcdes da morfologia dos
pré-maxilares relacionadas: (1) a sutura entre maxilar e pré-maxilar na borda éxterna
rostro; (2) ao posicionamento da extremidade labial do alvéolo pré-maxilar 3; e (3) a
posicdo dos alvéolos pré-maxilares 4 e 5. As variacbes morfolégicas sumarizadas pelo
CP2 (20,97%, figura 16) refletem alteracdes: (1) no posicionamento da extremidade distal
da sutura intra pré-maxilares; (2) extremidade médio-distal do palato secundario na regido
do contato intra pré-maxilares; (3) posicéo e forma do palato secundario, sobretudo em
relacdo a regido anterior desta estrutura; e (4) posicionamento dos alvéolos 4 e 5 e na
extremidade labial do alvéolo pré-maxilar 3. O CP3 (17,08%, fi@6ja sumariza
alteracdes morfoldgicas concentradas: (1) na extremidade médio-distal do palato
secundario no contato intra pré-maxilares, (2) na extremidade labial do alvéolo pré-

maxilar 3 e também (3) no posicionamento do alvéolo pré-maxilar 5.
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CP3

Figura 16 — Configurag8es hipotéticas dos trés primeiros componentes principais deevistl (CD-
ventral-1) sumarizando as principais variagdes da morfologia em cada eixo coitimalinhas escuras
representam as variacdes ao longo de cada easdirehas claras a configuracdo média da amostra: (A)
CP1 (51,62%); (B) CP2 (20,97%); e (C) CR3,08%).

Na projecao dos individuos no morfoespago de maior variancia (CP1 vs. CP2 =
73,6%, figura 17), espécies de Spinosaurinae, incluindo os géAegeturama
Spinosauru® Oxalaia, sdo projetados nos valores de escores negativos para o CP1. As
espécies de Baryonychinae, incluindo os géneBasyonyx Cristatusaurus e
Suchomimuysséao projetadas nos escores positivos do CP1. Tanto Spinosaurinae como
Baryonychinae apresentam escores negativos e positivos no CP2 (figura 17).

A projecao dos individuos no morfoespaco reflete as principais caracteristicas
morfolégicas usadas para diferir os morfotipos basicos dos pré-maxilares de cada
subgrupo: Spinosaurinae e Baryonychinae. A configuracdo geral dos pré-maxilares na
vista ventral, em membros de Spinosaurinae, € mais afilada na regido posterior, com o
posicionamento do contato entre maxilar e pré-maxilar na por¢do mais posterior d
cranio, e mais comprimido laternedialmente na altura dos alvéolos pré-maxilares 4 e
5. Os trés exemplares com pré-maxilares mais alongadésigaturama limaGP-2T/5,
Spinosaurusf. Sp. aegyptiacusISNM V 4047 eSpgnosaurus maroccanddNHN SAM
124. Os demais Spinosaurin&pinosaurusf. Sp. aegyptiacusiIMHUK PV R. 16420 e
Oxalaia quilombensi®N 6117-V retém escores negativos baixos no CP1, apresentando,
portanto, uma configuracéo parecida com a media (figura 17). Nestes dois espécimes, 0s

pré-maxilares sdo menos expandidos posteriormente do que nos demais Spinosaurinae,
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no entanto, mais alongados do que a condicdo observada na configuracdo dos preé-

maxilares de Baryonychinae.

P

MN 6675-V MNHN GDF 365

MNHN GDF 366
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MN 6117-V

0.05 0.10 0.15 0.20

-0.04]

-0.06

MNHN SAM 124 ”
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@ Spinosaurus

¥ Spinosauridae indet.

Figura 17 - Projecdo dos individuos no morfoespaco representado pelos comggopencipais CP1 e
CP2 (72,59 %). Grades de deformagbes com a configuracdo dos yili@resados individuos sdo
indicados. Sub-familias: SpinosaurinaeAngaturama Oxalaia e Spinosaurus e Baryonychinae-
Baryonyx Cristatusauruse Suchomimus

As espécies de Baryonychinae, de maneira geral, apresentam escores positivos de
CP1 que estédo associados a pré-maxilares mais expandidos no eixo médio-lateral, porém,
menos expandidos no eixo antero-posterior. A extremidade labial do alvéolo pré-maxilar
3 posiciona-se mais lateral, bem como a posi¢cdo da sutura entre o maxilar e pré-maxilar
encontrasesituada em uma posi¢cao mais anterior no rostro. O ponto de maior expansao
do pré-maxilar € percebido na borda distal do alvéolo pré-maxilar 3, sendo que esta
expansao reflete na forma e expansdo da estrutura interna do palato secundario. O
individuo juvenil de Cristatusaurus lapparentMNHN GDF 366 e Suchomimus
tenerensidMN 6675-V, possuem valores de escores de CP1 muito proximos, sendo estes

dois exemplares distribuidos mais préximos entre si do que entre quaisquer individuos no
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morfoespaco de CD-Ventral-1 (figura 1€yistatusaurus lapparenMINHN GDF 366 e
Suchomimus tenerendidN 6675-V possuem a extremidade labial do alvéolo do pré-
maxilar 3 menos expandida lateralite se comparado com a forma “adulta” de
Cristatusaurus lapparentNHN GDF 365 eBaryonyx walkerNHMUK PV R. 9951.

O unico exemplar incluso na amostra CD-Ventral-1 que ndo possui sua identidade
taxondmica e, portanto, suas relacdes filogenéticas estabelecidas, é o Spinosauridae indet.
FSACKK-7281. Este individuo, descrito recentemente (veja Lakin & Longrich, 2019),
apresenta valores de escores extremamente positivos no CP1 (figura 17), sendo que tais
valores refletem principalmente no posicionamento da extremidade labial do alvéolo pré-
maxilar 3, o qual em Spinosauridae indet. FSAC-7281, além de ser posicionado mais
lateralmente do que em demais individuos, é sutilmente posicionado mais posteriormente
no pré-maxilar. No exemplar de Spinosauridae indet. FRRE#281, a regido de sutura
entre maxilar e pré-maxilar encontra-se em uma posi¢ao mais anterior do rostro, sendo a
configuragdo geral do exemplar mais relacionada aos Baryonychinae do que aos
Spinosaurinae.

Em relacdo ao CP2 (21,08%), os principais espécimes que apresentaram valores
negativos neste eixo foram: Spinosauridae indet. FRKEZ281, Baryonyx walkeri
NHMUK PV R 9951, Oxalaia quilombensisMN 6117-V, Spinosauruscf. Sp.
aegyptiacuMSNM V 4047 eSpinosaurus maroccanddNHN SAM 124 (figura 17). A
configuracdo geral que pode ser atribuida aos escores negativos de CP2 é de pr&-maxilare
mais expandidos no sentido antero-posterior, apresentando a regido anterior do palato
secundario mais expandida e variagdes na posicao do alvéolo pré-maxilar 5, que migra
para uma posicdo mais medial ao longo do eixo, bem como, a extremidade médio-distal
do palato secundario no contato intra pré-maxilares, que se torna mais anterior no rostro.
Os espécimes que se posicionam positivamente no eixo de CRhgaturama limai
GP-2T/5, Spinosauruscf. Sp. aegyptiaculNHMUK PV R 16420, Cristatusaurus
lapparentiMNHN GDF 365 e MNHN GDF 366, 8uchomimus tenerensN 6675-V
(figura 17), sendo que todos estes individuos refletem variacdes morfolégicas contrarias
ao extremo negativo do eixo CP2, mas também explica altera¢cdes do posicionamento do
alvéolo pré-maxilar 4.

Quando confrontado CP1 vs. CP3 (69,13%) (figura 18), se mantém a distin¢ao
entre espécies de Spinosaurinae e Baryonychinae, sem ocorrer sobreposicdo dos
subgrupos ou entre individuos, indicado pelo CP1. De fato, o que se observa € uma

estruragdo dos individuos mais coerente com sua filogenia. As principais varia¢cdes da
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morfologia que podem ser observadas ao longo do eixo CP3 (16,75%) séo relacionadas
com a largura méxima da regido distal do pré-maxilar e com o posicionamento do alvéolo

pré-maxilar 4 (figura 18).
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Figura 18 - Projecao dos individuos no morfoespaco representado pelos compgentigsis CP1 e
CP3 (69,13%). Grades de deformag¢fes com a configuracdo dos pré-mederareividuos séo indicados.
Sub-familias: Spinosaurinae Angaturama Oxalaia e Spinosaurus e Baryonychinae- Baryonyx
Cristatusauruge Suchomimus

Individuos de Baryonychinae se posicionaram positivamente no eixo de CP3. Os
SpinosaurinaeSpinosaurusf. Sp. aegyptiacuMISNM V404, Spinosaurus maroccanus
MNHN SAM 124, eOxalaia quilombensidMN 6117-V apresentam escores positivos
para este eixo, enquanto, os individuof\dgaturama limaiGP-2T/5 eSpgnosauruscf.

Sp. aegyptiacuSBHMUK PV R16420 retém valores negativos que refletem a morfologia
dos pré-maxilares consideravelmente mais afilados latero-medialmente. O espécime de
Spinosauridae indet. FSAKK-7281 também apresenta valores de escores negativo
para CP3 (figura 18). Enquan@xalaia quilombensisvIN 6117-V e Cristatusaurus
lapparentiMNHN GDF 366 retém escores similares no eixo do CP3, grande parte devido

a parte médio-distal do palato secundario posicionado em ambos exemplares em uma
regido mais proximal no rostro, quando comparado com exemplar8pim@saurus
(MSNM V4047; MNHN SAM 124 e NHMUK PV R. 16420).
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4.2.2 Vista ventral@D-ventral-2)

A andlise de componentes principais do segundo conjunto de dados (CD-ventral-
2) reteve 81,13% da variancia nos trés maiores CPs. Os demais CPs foram
desconsiderados, estando muito abaixo do previsto pelo modeiokéa sticKapéndice
3). Os escores de cada individuo nos trés primeiros CPs sdo apresentados no apéndice 4.

O CP1 (49,94%, figura9) descreve principalmente variacbes da morfologia dos
pré-maxilares relacionadas: (1) a sutura entre maxilar e pré-maxilar na borda do rostro;
(2) largura maxima do pré-maxilar; (3) variagcbes no tamanho e posicionamento dos
alvéolos pré-maxilares 3, 4, 5 e 6; e (4) contato medial na abertura distal interna do palato
secundario. As variacdes morfolégicas sumarizadas pelo CP2 (16,40%, figura 19
refletem alteracdes: (1) nos alvéolos 2, 3 e 4; e (2) expansdo maxima lateral do preé-
maxilar, na borda externa do rostro e na extremidade médio-distal do palato secundario
no contato intra pré-maxilares. O CP3 (14,80%, figura 19), sumariza alteracdes
morfolégicas concentradas: (1) na sutura pré-maxilar/maxilar; (2) expansdo maxima
lateral do palato secundario na superficie interna do rostro; (3) posicao do alvéolo pré-

maxilar 1,2 e 4

A

CP3

Figura 19 - Configuracdes hipotéticas dos trés primeiros componentes principais daevistl (CD-

ventral-2) sumarizando as principais variagdes da morfologia em cada eixo contra d.iméalaescuras
representam as variagfes ao longo de cada eixo e as linhas claras a configuracéa anéostrat (A)
CP1 (49,94%); (B) CP2 (16,40%); e (C) CP3 (14,79%).
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Na projecao de maior variancia de CD-ventral-2 (CP1 vs. CP2 = 66,34%, figura
20), a distribuicdo dos individuos no morfoespaco nédo ocorre sobreposicéo de individuos,
ou mesmo dos subgrupos taxondmicos. Na realidade, o que pode ser observado nesse
morfoespaco € que a distribuicdo € mais congruente com as sub-familias do que o
observado na analise com o primeiro conjunto de dados em vista VEDatiftral-1).
De forma geral, no morfoespaco, individuos do clado Baryonychinae retém escores de
CP1 negativos, enquanto as espécies de Spinosaurinae retém escores positivos para o
mesmo componente (figura )2ONo eixo de CP2, o Baryonychinderistatusaurus
lapparenti MNHN GDF 366 e o Spinosauring@xalaia quilombensisgVIN 6117V

posicionam positivamente. Demais individuos retém escores negativos de CP2.

MNHN GDF 366 , oo
//
%
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CP 1 (49, 94%) /
: -0.05 0485 0.10 0.15 0.20
NHMUK PV R 9951 -
-0.015| X
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0030 = . L.
MN 6675-V & MNHN SAM 124 @ Cristatusaurus
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@ Spinosaurus

Figura 20 - Projecédo dos individuos no morfoespago representado pelos compgnemntigsis CP1 e
CP2 (66,34%). Grades de deformacg8es com a configuracdo dos pré-meedreividuos séo indicados.
Sub-familias: Spinosaurinae Oxalaia e Spinosauruse Baryonychinae- Baryonyx Cristatusauruse
Suchomimus

A configuracdo dos pré-maxilares na vista ventral em Spinosaurinae consiste em
pré-maxilares afilados posteriormente, com a posigsutlra pré-maxilar/maxilar
posicionada mais posteriorntemo rostro (sumarizado de forma geral nas andlises do
CD-ventral-1). Os exemplares dgpinosauruscf. Sp aegyptiacusViSNM V 4047,
Spinosaurus maroccanddNHN SAM 124 e tambén®xalaia quilombensi$IN 6117-

V refletem esta condi¢do. Individuos com escores mais positivos de CP1 possuem 0s
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alvéolos pré-maxilares 1, 4, 5 e 6 relativamente menores quando comparados aos alvéolos
de individuos que retém escores negativos. Destaoa-diastemas presentes entre 0s
dentes pré-maxilares 3 e 4, e entre os dentes pré-maxilares 5 e 6 em individuos com
escores positivos. Ainda pode ser observadaaqoastricio maxima do pré-maxilar em
individuos que retém escores positivos € concentrada na mesma posicédo do alvéolo pré-
maxilar 4. O exemplaBpinosaurusf. Sp aegyptiacusISNM V 4047 retém escores mais
positivos para o CP1, sendo o pré-maxilar que reflete melhor as condi¢des supracitadas
de diastemas bem espacadas e de alvéolos pré-maxilares 1, 4, 5 e 6 relativamente
menores. O individuo dgpinosaurus maroccanddNHN SAM 124 é o segundo mais
positivamente posicionado no CP1, seguid@=alaia quilombensiMN 6117-V (figura

20).

Baryonychinae apresentam escores negativos de@Rfgtusaurus. lapparenti
MNHN GDF 365 é o exemplar que apresenta 0s escores mais negativos. As principais
variacdes da morfologia que podem ser observadas sédo de pré-maxilares que possuem seu
comprimento antero-posterior reduzido, com a regido de sutura pré-maxilar/maxilar,
posicionado mais anteriormente no rostro, quando comparado com espécies d
Spinosaurinae. Os diastemas presentes entre os alvéolos pré-maxilares 3 e 4 e entre 0s
alvéolos 5 e 6 em Spinosaurinae ndo estédo presentes em Baryonychinae, o que se observa
na realidade é que alvéolos pré-maxilares 1, 3 e 4 possuem seu tamanho relativo maior
em Baryonychinae espacados uniformemente no rostro. O palato secundario € uma
estrutura mais expandida lateralmente, caracteristica visivel principalmeste no
exemplareBaryonyx walkerNHMUK PV R 9951 Cristatusaurus lapparentViNHN
GDF 365 e MNHN GDF 366, uchomimus tenerend#N 6675-V.

No eixo do CP2 (16,43%), grande parte da variacdo morfologica pode ser
explicada por alteragBes presentes no ponto de maior expansao lateral do pré-maxilar e
da regido anterior do palato secundario. Valores negativos de CP2 podem ser associados
a pré-maxilares que apresentam seu ponto de maior expansao lateral posicionado mais
anteriormente no rostro. Grande parte dos exemplares retém escores negativos no eixo de
CP2, e sao eles:Spinosauruscf. Sp aegyptiacusMSNM V 4047, Spinosaurus
maroccanusMNHN SAM 124, Suchomimus tenerendiN 6675-V, Baryonyx walkeri
NHMUK PV R 9951, eCristatusaurus lapparentNHN GDF 365. Os individuos que
retém valores positivos para o CP2 s@uxalaia quilombensisMN 6117-V e

Cristatusaurus lapparenMNHN GDF 366, sendo que a morfologia em escores positivos
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do eixo CP2 refletem também variacfes na expansdo mesial e distal dos alvéolos pre-
maxilares 3, 4 e 5.

Na projecéo dos individuos no morfoespaco, quando confrontado o CP1 vs. CP3
(64,73%) (figura 21), a distingdo entre Spinosaurinae e Baryonychinae se mantém. Os
exemplares que retém escores positivos de CP3Sgalmosauruscf. Sp aegyptiacus
MSNM V 4047, Cristatusaurus lapparentMNHN GDF 365 e MNHN GDF 366, e
Suchomimus tenerendi8N 6675-V e refletem pré-maxilares em que o alvéolsel
posiciona mais posteriormente no rostro, bem como o alvéolo pré-maxilar 6 mais
anteriormente posicionado. Escores positivos de CP3 séo retidoSgnosaurus
maroccanusdVINHN SAM 124, Oxalaia quilombensi$IN 6117-V eBaryonyx walkeri
NHMUK PV R 9951, refletindo o posicionamento do alvéolo pré-maxilar 1 em uma
regido mais anterior do rostro, bem como uma maior aproximacgao entre a sutura do

maxilar/pré-maxilar com a posicao do alvéolo pré-maxilar 6 (figuya 21

MSNM V 4047

0.045
MNHN GDF 365

\ MNHN GDF 366
/\Oi:
0.

MN 6675-V

CP 1 (49, 94%) /
-0.10 0.05

0.20

-0.015

MNHN SAM 124
-0.030
© Baryonyx

@ Cristatusaurus
’ Oxalaia

Suchomimus
@ Spinosaurus

NHMUK PV R 9951
0.045

-0.060
MN 6117-V

CP 3 (14, 80%)

Figura 21 - Projecao dos individuos no morfoespaco representado pelos compgrentigsis CP1 e
CP3 (64,74%). Grades de deformagdes com a configuracédo dos pré-maxiaretivdduos séo indicados.
Sub-familias: Spinosaurinae Oxalaia e Spinosauruse Baryonychinae- Baryonyx Cristatusauruse

Suchomimus

4.2.3 Vista lateral

A analise de componentes principais em vista lateral reteve 82,39% da variancia
nos trés maiores CPs. Os demais CPs foram desconsiderados, estando muito abaixo do
previsto pelo modelo deroken sticapéndice 5). Os escores de cada individuo nos trés

primeiros CPs séo apresentados no apéndice 6.
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O CP1 (55,59 %) explica variagcbes na morfologia relacionadasa élfura
méxima do rostro; (2ao contato posterior entre pré-maxilar e maxilar; @ (Rjsicao da
borda ventral do rostro. O CP2 (18/2pexplica alteracdes: (1) na regido antero-ventral
do rostro; (2) no posicionamento da borda ventral; e (3) na posicao da regido mesial do
alvéolo pré-maxilar 3. O CP3 (10,54%) sumariza variacbes presentes na regido mais
anterior do rostro e também na forma da borda ventral.

Na projecao dos individuos no morfoespaco de maior variancia (CP1 vs. CP2 =
72,85%, figura 22), os individuos 8pinosaurubNHMUK PV R 16420, MSNM V 4047
e MNHN SAM 124 posicionam-se negativamento no eixo do CP1, refletindo o morfotipo
dos pré-maxilares de Spinosaurinae mais alongados antero-dorsalmente, com a regido de
sutura médio-posterior do pré-maxilar/maxilar posicionada posteriormente, rostro
relativamente mais achatado dorso-ventralmente e regido anterior do rostro em uma
posicdo mais ventral. O individuo @eistatusaurus lapparentiNHN GDF 366 foi o
Unico individuo do clado Baryonychinae a reter escores negativos de CP1. O
SpinosaurinaeOxalaia quilombensisMN 6117-V apresenta escores negativos, no
entanto, proximos a média geral da amostra no CP1. A distribuicGasiatusaurus
lapparentiMNHN GDF 366 eOxalaia quilombensi8IN 6117-V refletem a posicéo do
contato posterior do pré-maxilar/maxilar, que nestes exemplares situa-se em uma regiao
médio-posterior. Er€ristatusaurus lapparenMNHN GDF 366, esta caracteristica pode
representar um reflexo da ontogenia do individuo, considerando representar um animal
imaturo, ja emOxalaia quilombensi$IN 6117-V, o local exato de sutura maxilar/pré-
maxilar neste exemplar pode ser interpretado de forma ambigua. Demais Baryonychinae
Cristatusaurus lapparentMNHN GDF 365,Baryonyx walkeriNHMUK PV R 9951,
Suchomimus tenerendidN 6675-V e o individuo de Spinosauridae indet. FSQAC-
7281, retém escores positivos de CP1, refletindo configuracbes de pré-maxilares com a
condica&amais “brevirostré e mais alongados dorso-ventralmente, consequéncia da crista
sagital presente em membros de Baryonychinae, que também apresentam a regidao mais
distal do rostro posicionada mais dorsalmente, se comparaddpinosaurutNHMUK
PV R 16420, MSNM V 4047 e MNHN SAM 124. Os Unicos individuos que apresentaram
escores positivos de CP2 (22,42%) for@mstatusaurus lapparentNHN GDF 366,
Baryonyx walkerNHMUK PV R 9951 eOxalaia quilombensi$IN 6117-V, sendo que
escores positivos de CP2 estédo associados a pré-maxilares com o contato posterior do pré-
maxilar com o maxilar mais medialmente localizado, bem como, a superficie do alvéolo

do pré-maxilar 3 mais ventralmente localizado. Além de refletir configuragbes de pré-
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maxilares mais longirostres, com a posi¢cao anterior do rostro em uma posicdo mais
ventral, além de pré-maxilares mais achatados dorso-ventralmente, quando comparados

com Baryonychinae, que retém escores positivos de CP1.

@ Baryonyx

@ Cristatusaurus

@ Oxalaia
Suchomimus

@ Spinosaurus

¥ Spinosauridae indet.

MNHN SAM 124

MNHN GDF 366
NHMUK PV R 9951

CP 1 (55,59 %)

-0. -0.10 -0.05 .05 10 0.15 0.20
e MNHN GDF 365
55 . O o o V;;;j/ HMUK PV R 16420.0,02

FSAC-KK-7281 MN 6675-V

S
o
Q0

CP 2 (16,26 %)

Figura 22 - Projecao dos individuos no morfoespaco representado pelos compgrentigsis CP1 e
CP2 (72,17%). Grades de deformagdes com a configuragéo dos pré-megsaresviduos séo indicados.
Sub-familias: Spinosaurinae Oxalaia e Spinosauruse Baryonychinae- Baryonyx Cristatusauruse
Suchomimus

Os exemplares depinosaurudNHN SAM 124, MSNM V4047 e NHMUK PV
R 16420 ocupam maior area no morfoespaco nesta analise (figura 22), isto se da
principalmente devido a configuracdo da superficie dorsal e anterior dos pré-maxilares
mais achatadas dorso-ventralmenteSpmosaurusf. Sp. aegyptiacuMISNM V4047,
tornando-se gradualmente menos constrit&&pmosaurusf. Sp. aegyptiacusSHMUK
PV R 16420 e&spinosaurus maroccandNHN SAM 124. Novamente os exemplares de
Cristatusaurus lapparentMNHN GDF 366 eOxalaia quilombensisvViIN 6117-V se
posicionaram mais proximos a média geral da amostra; e com a geometria geral individual
mais proximas entre si do que com quaisquer individuos da analise em vista lateral (figura
22).

Valores positivos extremos de CP1 sao retidosSumhomimus tenerensiéN
6675-V seguido d€ristatusaurus lapparentMNHN GDF 366, sendo que estes dois

exemplares refletem configuracdes de pré-maxilares mais brevirostres, mais expandidos
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no sentido dorso-ventral, principalmente devido a crista sagital presente em
Baryonychinae, e mais acentuada &Buchomimus tenerensiMN 6675-V e
Cristatusaurus lapparentNHN GDF 366 do que erBaryonyx walkerNHMUK PV
R 9951, além de maior irregularidade na superficie ventral do rostro, sendo a borda
ventral mais uniformemente cbncava em Spinosaurinae, e abruptamente concava em
Suchomimus tenerensidN 6675-V, por exemplo. Nesta analise, o exemplar de
Spinosauridae indet. FSAKK-7281 ficou mais proximamente distribuidoBryonyx
walkeri NHMUK PV R 9951 do que d8uchomimus tenerendiéN 6675-V como nas
andlises de CD-ventral-1.

Quando confrontado CP1 vs. CP3 (66,13%) (figura 23), a distribuicdo dos
individuos nao altera seu padrédo geral, no entanto, individuBpidesaurusMNHN
SAM 124, MSNM V4047 e NHMUK PV R 16420, retém escores de CP3 similares
ficando restritos em distribuicdo no morfoespaco devido a morfologia da regido mais
anterior do rostro. Valores extremamente negativos em CP3 sdo observados em
Suchomimus tenerend#N 6675-V e sao relacionados a morfologia da borda ventral do
pré-maxilar. Valores positivos de CP3 estédo associados a configuracdes de pré-maxilares
gue apresentam constricdo dorso-ventral, situada na regido do alvéolo pré-maxilar 3, o
individuo com valores positivos extremos de CP3 foi Spinosauridae indet. KRAC-
7281.

FSAC-KK-7281

0.08

0.04

S S SRS S S

0.02

CP 1(55.59 %) MNHN GDF 366 MNHN GDF 365
-0.20 -01 -0.10 -0.08 0.05 0.10 0.15 0.20
MNHN SAM 124

MN 6117:Y]

MSNM V 4047\ MUK PV R 16420

-0.04

MN 6675-V

o
8
CP3 (10,54 %)

«@ Baryonyx

@ Cristatusaurus

‘ Oxalaia
Suchomimus

@ Spinosaurus

¥ Spinosauridae indet.

Figura 23 - Projecdo dos individuos no morfoespago representado pelos compgentgsis CP1 e
CP3 (66,13%). Grades de deformacdes com a configuragao dos pré-megrsaresviduos sdo indicados.
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Sub-familias: Spinosaurinae Oxalaia e Spinosauruse Baryonychinae- Baryonyx Cristatusauruse
Suchomimus

4.3 Analises de deformacdes

4.3.1 Vista ventral (CD-ventral-1)

Comparacdes pareadas entre as diferentes configuracbes de cada exemplar do
conjunto de dados em vista ventral CD-ventral-1 foram realizadas, obtendo-se a distancia
de Procrustes(dP) e Energia de Deformacdo (ED) de cada exemplar contra uma
configuracdo de referéncia. As comparacdes se baseiam nas duas métricas (dP e ED),
sendo que quanto menor a dP e ED, mais proxima é geometria do par de configuracées
comparadas. As dPs de cada individuo sdo apresentadas no apéndice 7 e as ED no
apéndice 8. Além da comparacao par a par entre individuos, foram efetuadas comparacées
de cada configuracdo contra a configuracdo média. Neste caso, os maiores valores de dP
e ED representam individuos mais diferentes da configuracdo média.

Nas comparac¢fes par-a-par, o individuo com a configuracdo mais préxima a
média geral da amostra (figura 24 A) é Oxalaia quilombensisMN 6117V
[dP=0,03874] (figura 24 B) seguido dgristatusaurus laparenttMNHN GDF 366
[dP=0,05844] (figura 24 C) e, portanto, apresentam menores distor¢des na grade. No
extremo oposto, 0 exemplar com a maior dP da média geométrica foi Spinosauridae indet.
FSACKK-7281 [dP=0,21038] (figura 24 K) seguido Aagaturama limaiGP-2T/5
[dP=0,18151] (figura 24 J), consequentemente sendo as configuracdes que mais
distorcem as grades. As configuracdes de cada um dos demais espécimes estudados em

comparacao com a média geométrica sdo apresentados na figura 24.
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Figura 24 — Grades de deforma¢Bes comparando a configuracdo da média geométrica da @mestra (
ventral-1), com a configuracdo de cada individuo. (A) configuraca@n{&j O. quilombensi§MN 6117-

V) [dP=0,03874]; (C)C. lapparenti(MNHN GDF 366) [dP=0,05844]; (Dpp. cf. Sp. aegyptiacus
(NHMUK PV R 16420) [dP=0,08240]; (E3u. tenerensi$MN 6675-V) [dP=0,08935]; (FB. walkeri
(NHMUK PV R 9951) [dP=0,09534]; (G3p.cf. Sp. aegyptiacufMSNM V4047) [dP=0,11650]; (HE.
lapparenti(MNHN GDF 365) [dP=0,12071]; (p. maroccanu@MNHN SAM 124) [dP=0,14918]; (A.

limai (GP-2T/5) [dP=0,18151]; e (K) Spinosauridae indet. (F3®G7281) [dP=0,21038].

G

Nas comparacdes pareadas entre individuos, a menor dP obtida foi entre os
exemplares deOxalaia quilombensisMN 6117V (figura 25 A) e Cristatusaurus
lapparenti MNHN GDF 366 (figura 25 B) [dP=0,06690], seguidos S&chomimus
tenerensidVIN 6675-V eCristatusaurus lapparentyNHN GDF 366 [dP=0,07088]. A
terceira menor dP da amostra foi obtida entre os exemplares congeS@imasaurus
maroccanusMNHN SAM 124 e Spinosauruscf. Sp. aegyptiacusMSNM V4047
[dP=0,07733].

Ja os maiores valores de dP foram observados $pin@saurus maroccanus
MNHN SAM 124 (figura 25 C) e Spinosauridae indet. FSIAC-7281 (figura 25D)
[dP=0,31860], seguidos dé&pinosauruscf. Sp. aegyptiacusMSNM V4047 e
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Spinosauridae indet. FSAKK-7281 [dP=0,28347], indicando o distanciamento da
geométria dos pré-maxilares 8pinosauru® o individuo juvenil de Spinosauridae indet.
FSACKK-7281. A terceira maior dP da amostra foi obtida edbrgaturama limaiGP-
2T/5 eBaryonyx walkerNHMUK PV R. 9951 [dP=0,26189].

A B C D

Figura 25 - Grades de deforma¢6es comparando a menor (AxB; dP=0,06690) e m&odf&0,31860)
dP entre individuos na analise CD-ventral-1. QAguilombensi$MN 6117-V), (B)C. lapparentiMNHN
GDF 366), (C)Sp. maroccanufMNHN SAM 124) e (D) Spinosauridae indet. (FSAB-7281).

4.3.2 Vista ventral (CD-ventral-2)

Os valores de dP das espécies do conjunto de dados CD-ventral-2, sdo
apresentadas no apéndice 9 e as ED no apéndice 10. Nesta segunda analise com um maior
namero de marcos anatémicos, o individuo que apresentou a menor dP da configuracéo
meédia (figura 2@\) foi Suchomimus teneren®N 6675-V [dP=0,07874] (figura 2B),
seguido dé&pinosaurusf. Sp. aegyptiacusISNM V4047 [dP=0,08450] (figura 26) e
Oxalaia quilombensi®N 6117-V [dP=0,08464] (figura 2B). O individuo mais distante
da média, e, portanto, que mais deforma a grade hipotétiSpifmsaurus maroccanus
MNHN SAM 124 [dP=0,13133] (figura 26 H), seguido @eistatusaurus lapparenti
MNHN GDF365 [dP=0,09798] (figura 26 G). Demais configuracdes séo apresentadas na
figura 27.



60

Figura 26 - Grades de deformagdes comparando a configuragdo da média geométrica da(@Mestra
ventral-2), com a configuracéo de cada individuo. (A) configuraca@m&J Su. tenereni§MN 6675-V)
[dP=0,07874]; (CBp.cf. Sp. aegyptiacudMSNM V4047) [dP=0,08450]; (DP. quilombensi$MN 6117-

V) [dP=0,08464]; (EB. walkeri(NHMUK PV R 9951) [dP=0,09217]; (R}. lapparenti(MNHN GDF
366) [dP=0,09557]; (GE. lapparenti(MNHN GDF 365) [dP=0,09798]; (HBp. maroccanu$MNHN
SAM 124) [dP=0,13133].

Nas comparacdes pareadas, os individuos que apresentaram as menores dP entre
si, foram, novamente forarBuchomimus tenerensiN 6675V (figura 27 A) e
Cristatusaurus lapparentMNHN GDF 365 (figura 27B) [dP=0,9179], seguidos de
Oxalaia quilombensisMN 6117-V e Spinosaurusf. Sp. aegyptiacuISNM V4047
[dP=0,09864]. As maiores dPs foram obtidas eBpeéosaurus maroccanUgdNHN
SAM 124 (figura 27 C)e Cristatusaurus lapparentMNHN GDF 365 (figura 27 D)
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[dP=0,20358] e também ent8pinosaurus maroccanlMNHN SAM 124 eBaryonyx
walkeriNHMUK PV R 9951 [dP=0,20243].

Figura 27 - Grades de deformagdes comparando a menor (AxB; dP=0,09179) e m&odfE-0,20358)
dP entre individuos na analise CD-ventral-2. $&) tenerensié@VIN 6675-V), (B)C. lapparentiMNHN
GDF 365), (C)Sp. maroccanufMNHN SAM 124) e (D)C. lapparentiMNHN GDF 365).

4.3.3 Vista lateral

No conjunto de dados em vista lateral, foram obtidas as dPs individuais que séo
apresentadas no apéndice 11 e as ED sao indicadas no apéndice 12. Nas comparacgdes
individuais contra a média geométrica (figura&8 os valores de dP mais proximos a
configuracdo média forar@ristatusaurus lapparentMNHN GDF 366 (figura 28 B)
[dP=0,06869] seguido por Spinosauridae indet. FS&C7281 (figura 28 C)
[dP=0,07947]. J4 os exemplares com a geometria mais distante da média geométrica geral
foram Suchomimus teneren$¥N 6675V (figura 28 J) [dP=0,17956] &pinosaurusf.

Sp. aegyptiacusISNM V4047 (figura 28 1) [dP=0,17114]. As demais configuragcbes dos

individuos séo apresentadas na figura 28.
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Figura 28 - Grades de deformag¢fes comparando a configuragdo da média geométrica da amasiaa e
lateral, com a configuragdo de cada individuo. (A) configuracdo médi&. (BpparentiMNHN GDF
366) [dP=0,06869]; (C) Spinosauridae indet. (FSIKIC-7281) [dP=0,07947]; (DB. walkeri(NHMUK
PV R 9951) [dP=0,08015]; (E). quilombensigMN 6117-V) [dP=0,09155]; (F¥p.cf. Sp. aegyptiacus
(NHMUK PV R 16420) [dP=0,10496]; (GE. lapparenti(MNHN GDF 365) [dP=0,10865]; (Hpp.
maroccanugMNHN SAM 124) [dP=0,12968]; (Ipp cf. Sp. aegyptiacuMSNM V4047) [dP=0,17114];
(J) Su tenerensigMN 6675-V) [dP=0,17956].

Nas comparacgOes dos individuos par a par, observa-se que a menor dP da amostra
é entre os individuos dBaryonyx walkeriNHMUK PV R. 9951 (figura 29 Ak
Spinosauridae indet. FSAKK -7281 (figura 29 B) [dP=0,09125]. Ja os individuos com
a configuracédo mais distante entre siSamosaurusf. Sp. aegyptiacusISNM V4047
(figura 29 C) ésuchomimus tenerend#iN 6675V (figura 29 D) [dP=0,31187].
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Figura 29 - Grades de deformagbes comparando a menor (AxB; dP= dP=0,09125) €C@x&ipdP=
dP=0,31187) dP entre individuos na andlise CD-ventral-2B(Ayalkeri NHMUK PV R 9951), (B)
Spinosauridae indet. (FSAKK-7281), (C)Sp.cf. Sp. aegyptiacufMSNM V4047) e (D)Su. tenerensis
(MN 6675-V).

4.4 Andlise de agrupamento
4.4.1 Vista ventral (CD-ventral-1)

Na analise de agrupamento do conjunto de dados CD-ventral-1, realizada através
do métodd\eigbohur joiningfoi recuperado um fenograma cuja topologia é compativel
com a subdivisdo nas sub-familias Baryonychinae e Spinosaurinae como grupo irmao
(bootstrap de 100%, figura 30). A andlise de agrupamento recuperou o exemplar
Spinosauridae indet. FSAKK-7281 em Baryonychinae, representando taxon irmao de
Baryonyx walkeriNHMUK PV R. 9951 em 83% das réplicdsm 54% das réplicas,
Cristatusaurus lapparentiMNHN GDF 365 € recuperado como grupo-irmdo de
Suchomimus tenerend¥N 6675-V. O exemplar mais distinto em Baryonychinae foi o
juvenil Cristatusaurus lapparentMNHN GDF 365, com baixo suporte (26% de

bootstrap. Em Spinosaurinae, a espécie mais disp@falaia quilombensiMN 6117-
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V, posteriorment&pinosaurusf. Sp. aegyptiacuSBHMUK PV R 16420 éAngaturama
limai GP-2T/5 formam grupos-irmdo. Em 95% das réplic&pinosauruscf. Sp.
aegyptiacus MSNM V4047 e Spinosaurus maroccanuMNHN SAM 124, sao

recuperados como espécies irmas (figuna 30

Spinosauridae indet,
0,175

A. limai
0,150
Sp. cf. aegyptiacus (MSNM V 4047)
0,125
Sp. maroccanus

0,100
C. lapparenti (GDF365)

B. walkeri

0,075 95 Sp. cf. aegyptiacus
Su. tenerensis (NHMUK PV R 16420)
0,050 83
C. lapparenti (GDF366) 63 0. quilombensis
0.025
40| 47

0,000 26 = %

Figura 30 — Analise de agrupamento, realizado atravéiNdighbour joining(bootstrap= 10.000) do
conjunto de dados em vista ventral (CD-ventral-1). Valordsodéstrapindicados nos respectivos nés do
dendograma. Sub-familias: Spinosauriraéngaturama Oxalaia e Spinosauruse Baryonychinae-
Baryonyx Cristatusauruse Suchomimus

4.4.2 Vista ventral (CD-ventral-2)

Na segunda analise em vista lateral, apenas o clado Spinosaurinae foi recuperado
como monofilético em 80% das réplicas (figura 31). Em relacdo aos Baryonychinae, e
100% das réplicaSristatusaurus lapparenINHN GDF 365 eéSuchomimus tenerensis
MN 6675-V sdo recuperados como grupos irméos (figura 31
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Figura 31 - Andlise de agrupamento, realizado atravédNdgghbour joining(bootstrap= 10.000) do
conjunto de dados em vista ventral (CD-ventral-2). Valordsodéstrapindicados nos respectivos nés do
dendograma. Sub-familias: SpinosaurinraeOxalaia e Spinosaurus e Baryonychinae- Baryonyx
Cristatusauruse Suchomimus

4.4.3 Vista lateral

Na analise da vista lateral, observa-se a divisdo de dois maiores grupos em 100%
das réplicas (figura 32). Um dos grupos apresenta os individuos de Baryonychinae:
Cristatusaurus lapparentMNHN GDF 365, Sichomimus tenerensidMN 6675-V,
Baryonyx walkeriNHMUK PV R. 9951 e também o exemplar de Spinosauridae indet.
FSACKK-7281, com excec¢do do individuo juvenil@estatusaurus lapparenVINHN
GDF 366. Neste grupo, em 99% das réplicas as espéd&mtusaurus lapparenti
MNHN GDF 365 eSuchomimus tenerend#iN 6675-V posicionaram-se como espécies
irmas. No entanto, exemplares @estatusaurus lapparentnesta analise se agrupam
cada um em um dos dois sub-grupos. O outro grupo (figura 32) obtido apresenta os
individuos de Spinosaurina@pinosaurusf. Sp. aegyptiacuBlHMUK PV R.16420 e
MSNM V4047,Spinosaurus maroccantdNHN SAM 124 eOxalaia quilombensiMN
6117-V, no entanto, o grupo também retém como espécie mais externa o Baryonychinae
Cristatusaurus lapparentiINHN GDF 366. Neste grupo, os individuos@jgnosaurus
MNHN SAM 124, MSNM V4047 e NHMUK PV R.16420 mantiveram-se em um grupo
exclusivo em 70% das réplicas, sendo§pimosaurusf. Sp. aegyptiacusISNM V4047
e Spinosaurus maroccanddNHN SAM 124 representaram espécies irmas em 44% das

réplicas.
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Figura 32 - Analise de agrupamento, realizado atravéNdehbour joining(bootstrap= 10.000) do
conjunto de dados em vista lateral. Valoreddetstrapindicados nos respectivos nds do dendograma.
Sub-familias: Spinosaurinae Oxalaia e Spinosauruse Baryonychinae- Baryonyx Cristatusauruse
Suchomimus

4.5 RegressOes multivariadas

4.5.1 Vista ventral (CD-ventral-1)

Através da regressdo multivariada, do primeiro conjunto de dados em vista ventral
(CD-ventral-1), foi obtida uma configuracdo média da amostra de tamanho de centroide
(= 14,7121) sem deformacdes na grade (figura 33 B). Nota-se que o aumento do tamanho
esta relacionado ao progressivo posicionamento mais medial e proximo dos alvéolos dos
dentes pré-maxilares 5 e 6. Outras alteracdes na forma que parecem estar relacionadas ao
aumento do tamanho sao: (1) posicionamento mais lateral da borda labial do alvéolo pré-
maxilar 3, e (2) posicionamento mais posterior da regido de contato entre maxilar e preé-
maxilar, ou seja, um alongamento antero-posterior do pré-maxilar. Esta morfologia pode
ser observada na configuracdo de maior tamanho de centroide (= 27,3414; figura 33 C).
J& a alometria relacionada ao menor tamanho pode ser observada na configuracdo menor

tamanho de centroide (= 7,9116, figura 33 D).
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A B £
Figura 33 - Wireframes grades de deformacaess configuragdes com menor tamanho de centroide (A),
valor médio de tamanho de centroide (B) e valor maximo de tamanheeiakeoide (C), com base na

regressao multivariada realizada com os dados CD-vént€d-tamanhos de centroide sdo 7,9116 (A),
14,7121 (B) e 27,3414 (C).

4.5.2 Vista ventral (CD-ventral-2)

A configuragdo média da amostra (CD-ventral-2) de tamanho de centroide (=
13,5076) sem deformacfes na grade € apresentada na (figura 34 B). Com o aumento do
tamanho, alteracbes morfologicas relacionadas ao: (1) posicionamento dos alvéolos dos
dentes pré-maxilares 5 e 6, que se posicionam medialmente no rostro e mais proximos
entre si, (2) sexto alvéolo migra posteriormente e a borda labial do alvéolo pré-maxilar 3
migra lateralmente, (3) aumento da expansédo anterior do rostro, (4) a regiao de contato
entre maxilar e pré-maxilar migra para uma regido mais posterior no cranio, (5) reducéo
dos alvéolos 4, 5 e 6, e (6) abrupta constricdo lateral do pré-maxilar. Estas variacdes
morfolégicas podem ser vistas na configuracdo de maior tamanho de centroide (=
44,0074; figura 34 C), o efeito alométrico do menor tamanho de centroide pode ser visto
na menor configuracade (L3,5076; figura 34 A). Os resultados observados na regressao
multivariada do CD-ventral-1 e CD-ventral-2 apresentam uma estruturacéo similar das

variacdes morfologicas.
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A B C

Figura 34 - Wireframese grades de deformacdgss configuragcbes com menor tamanho de centroide (A),
valor médio de tamanho de centroide (B) e valor maximo de tamanhordeid= (C), com base na
regressao multivariada realizada com os dados CD-ventral-2. Os tardantergroide sdo 13,5076 (A),
26,0125 (B) e 44,0074 (C).

4.5.3 Vista lateral

A configuracdo média da amostra em vista lateral apresenta tamanho de centroide
(=52,0190) sem deformacgBes na grade € apresentada na (figura 35 B). Com o incremento
do tamanho, variagcdes na morfologia, como: (1) achatamento dorso-ventral dos pré-
maxilares, principalmente na regido médio-posterior, (2) posicionamento mais posterior
do contato entre maxilar e pré-maxilar, (3) borda do alvéolo pré-maxilar 3 migra
dorsalmente, e (4) borda antero-ventral do pré-maxilar migra ventralmente. Esta
morfologia € retida na configuragdo com o maior tamanho de centroide (= 90,0435; figura
35 C). As caracteristicas alométricas com a redugdo do tamanho pode ser vista na

configuracdo com o menor tamanho de centrerd#)(6302 figura 35A).
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Figura 35 - Wireframes grades de deformacdaas configuracbes com menor tamanho de centroide (A),
valor médio de tamanho de centroide (B) e valor maximo de tamanho rdeoid= (C), com base na
regressédo multivariada realizada com os dados em vista lateral. Os tamanht®idie &&o 30,6302 (A),
52,0190 (B) e 90,0435 (C).
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5 DISCUSSAO

5.1 Padrbes na variacdo morfologica dos pré-maxilares

A variacdo na morfologia dos pré-maxilares em Spinosauridae vem sendo de
grande importancia para a compreensao da taxonomia desse grupo. Ainda que o clado
possua um registro fossil escasso (Bertin, 2010), dez exemplares foram formalmente
decritos, havendo preservado os 0ssos pré-maxilares em 6 dos 11 géneros da familia:
Angaturama Baryonyx Cristatusaurus Oxalaia, Spinosauruse SuchomimusO sinal
filogenético dos pré-maxilares tem sido explorado em abordagens evolutivas. Na anélise
mais recente, realizada por Sales & Schultz (2017), quatro dos 354 caracteres
morfologicos utilizados nas analises cladisticas, correspondem a variagcado observada nos
0Ss0s pré-maxilares (caracteres 139, 352, 353, 354), demonstrando que a regido anterior
do cranio em Spinosauridae carrega informacdes sobre a evolucao do grupo. No entanto,
a forma destas estruturas nunca fora analisada de maneira quantitativa como no presente
estudo.

Dois maiores grupos de Spinosauridae foram inicialmente recuperados por Sereno
et al (1998) com base, entre outros, em caracteres mapeados nos pré-maxilares que
remetem, entre outras caracteristicas, aos diastemas dos alvéolos pré-maxilares e ao
tamanho do alvéolo pré-maxilar 1. Recentemente, Sales & Schultz (2017) revisaram
diversos caracteres cranianos e dentarios e comentam que, provavelmente, a sub-familia
“Baryonychinae”, proposta por Sereno et al (1998) representa um grupo parafilético.
Sendo, portanto, “Baryonychinae” um grupo nao natural que abarca suscessivas linhagens
relacionadas ao clado Spinosaurinae (Sales & Schultz, 2017).

Nos resultados das analises de componentes principais, o que pode se observar em
relacdo aos grupos de Spinosauridae em vista ventral (CD-ventral-1) é que os morfétipos
de “Baryonychinae” se distribuem no morfoespago retendo escores positivos e
Spinosaurinae escores negativos. Este padrdo de distingdo dos sub-grupos € mantido no
conjunto de dados com maior nimero de marcos anatébmicos (CD-ventral-2), mantendo
“Baryonychinae” com escores negativos do componente de maior varidncia e
Spinosaurinae nos escores positivos. Na distribuicdo dos individuos no morfoespaco da
vista lateral o padrdo é similar ao observado na vista ventral, com exceg¢do de
Cristatusaurus lapparenfiNHN GDF366, que se retém escores mais proximo aos de

Spinosaurinae. No entantGristatusaurus lapparenftANHN GDF366 consiste em um
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exemplar juvenil, e tal similaridade da configuracdo dos pré-maxilares em vista lateral
pode representar algum efeito alométrico representando sinais de heterocronia. Na
projecdo dos individuos no morfoespago, em ambas as vistas, ventral e lateral, a forma
dos pré-maxilares se estrutura de maneira compativel com a filogenia (por exemplo,
topologia de Serenet al, 1998 e Sales & Schultz, 2017), sendo evidente uma
diferenciacdo quanto a geometria da regido anterior do rasteo Baryonychinae” e
Spinosaurinae. Esta diferenciacdo € mais evidente quando observada a geometria das
configuracdes em vista ventral. Entretanto, por estes diagramas (min span trees) néo
serem enraizados, € impossivel confirmar ou refutar a hipétesBadgnychinae”
constituir um grupo merofilético, pelo menos com base nestas analises exploratorias. Esta
congruéncia entre forma e filogenia péde ser observada nas analises fenéticas de
agrupamentos, bem como na andlise das distandRredeistes energia de deformacao

das grades de deformacao, quando comparadas as configuracdes dos individuos par a par

e contra a média.

5.2 Aspectos taxondmicos

5.2.1 “Baryonychinae”

5.2.1.1 Cristatusaurusgs. Suchomimus

Serencet al (1998) sugere que o hol6tipo @estatusaurus lapparentNHN
GDF366 ndo possui caracteristicas diagnosticas suficientes para suportar uma espécie e,
portanto, deveria ser consideradomem dubiunou sinénimo junior deBaryonyx
walkeri. Buffetaut & Ouaja (2002), Sues al (2002), Rauhut, (2003), Dal Sasstoal
(2005), Ruiz-Omenfaceat al (2005), Bertin (2010), Carraret al. (2012), Ibrahinmet al
(2014) e Hendricket al (2016) consideram que n&o ha autapomorfias para diagnosticar
a espécie Cristatusaurus lapparenti ou diferencia-la, e portanto, consideram
Cristatusaurus lapparentiomo sindnimo junior dBaryonyx walkeri.

A validade deCristatusaurus lapparentioi defendida por Kellner & Campos
(1996), Kellneret al (2011) e Sales & Schultz, (2017) que apontam caracteristicas
autapomorficas d€ristatusaurus lapparent arguem sobre a validade desta espécie.
Nas analises quantitativas da forma aqui realizadas, o individuo ad@tst@dgusaurus

lapparenti MNHN GDF365 apresentou proximidade, quanto a geometria dos pré-
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maxilares deéSuchomimus tenerendidN 6117-V, tanto nas analises de componentes
principais (figuras 17, 18, 20, 21, 22 e 23), quanto nas andlises de deformacé&o das grades
em vista ventral (figura 27), no qual a menor distanciRrderustesfdP=0,09179] fo

obtida entre estes dois individuos. Além disso, em todas as analises de agrupamento nas
duas vistas (CD-ventral-1, CD-ventral-2, late@lichomimus tenerendidN 6117-V e
CristatusaurudapparentiMNHN GDF365 s&o recuperados como grupos-irmaos.

Kellner et al. (2011) comentam qu€ristatusaurus lapparente Suchomimus
tenerensigpossuem a morfologia similar, podendo ser espécies congenéricas ou mesmo
coespecificos. Hendrickxet al (2016) também comentam quBuchomimuse
Cristatusaurus devido a mesma distribuicdo estratigrafica e devido ao fato de serem
quase indénticos na morfologia do pré-maxilar, deveriam ser considerados sinénimos.
Estes autores apontam a prioridadeCiistatusaurus que deveria ser mantido como
sinbnimo sénior. No entanto, Hendrckt al (2016) argumentam que@ristatusaurus
lapparentindo possui autapomorfias e preferem tratar o género e espéciaauina
dubia Sales & Schultz (2017) comentam dCwstatusaurus lapparenfpossui o palato
secundario bem convexo e que aparece abaixo da linha dos dentes pré-maxilares,
condicdo que o difere dauchomimus tenerensis

Os novos resultados aqui obtidos, somados aqueles previamente descritos na
literatura (e.g., Sales & Schultz, 2017) permitem afirmar que embora haja afinidade entre
Cristatusaurus lapparente Suchomimus tenerensalgumas diferencas podem ser
notadas. Portanto, nossos dados sustentam a proposta de Sales & Schultz (2017) em
relacdo a validade especifica@estatusaurus lapparentiAlém das caracteristicas que
diferenciam este taxon d&uchomimus descritas por Sales & Schultz (2017),
acrescentamos que (1) o alvéolo pré-maxilar Baehomimus tenerengi®siciona-se
mais anteriormente no rostro, se comparado Coistatusaurus lapparentialém disso,

(2) o quarto alvéolo d€ristatusaurus lapparentg levemente maior do que o de
Suchomimus tenerengq3) mais espacado do terceiro alvéolo do pré-maxilar. Em vista
lateral, percebe-se que (4) a borda do alvéolo pré-maxilar&uehomimus tenerensis,

é levemente mais dorsal do que €nstatusaurus lapparenttambém, (555uchomimus
tenerensigossui a regido postero-dorsal do pré-maxilar levemente mais expandida. No
entanto, consideracbes que as variagcbes morfolégicas observadas possam ser intra-

especificas ndo podem ser descartadas.
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5.2.1.2 Suchomimus. Baryonyx

Suchomimus tenerenst®nstantemente é relacionado como congenérico com
Baryonyx walkerna literatura (e.g., Buffetaut & Ouaja, 2002, Seesl., 2002, Milner,

2003, Candeireet al, 2015). Hendrickxet al (2016) notam algumas diferencas entre
Suchomimutenerensi® Baryonyx walkerrelacionadas, principalmente ao tamanho dos
alvéolos dos pré-maxilares.

Nas analises em vista ventral (CD-ventral-1 e CD-ventraB&j)yonyxwalkeri
apresentou similaridades quanto a geometria do pré-maxilar co@rigiatusaurus
lapparenti e Suchomimus tenerensisas PCAs(figuras 18, 20, 21, 22 e 23). Nas
comparacdes das grades de deformacdes, na vista ventral (CD-ventral-2). Variacdes na
morfologia puderam ser notadas efdaryonyx walkere demais “Baryonychinae” estao
relacionadas a (1) sutura entre pré-maxilar/maxilar, que se posiciona em uma regido mais
anterior no rostro dBaryonyx walkeriquando comparado coBuchomimus tenerensis
(2) regido de maior expansado do palato secundariBanyonyx walkeriposiciona-se
mais posteriormente quando comparado cd@uchomimus tenerensise (3)
posicionamento do alvéolo pré-maxilar 6, levemente mais labidBayonyx walkeri
guando comparado co8uchomimus tenerensis

Nos PCAs da vista later@aryonyx walkeré projetado préximo @ristatusaurus
lapparentiMNHN GDF365 e Spinosauridae indet. FSK&-7281 (figuras 17, 18, 20,

21, 22 e 23). Quando comparamos a borda antero-dorsal do roBtaoydayxwalkeri

com Suchomimus tenerensigercebemos que a a superficie dorsal do pré-maxilar em
Baryonyxwalkeri é mais horizontal, diferente da condicao@nstatusaurus lapparenti

gue possui gradual expansdo do rostro no sentido posterior. Estas diferencas ocorrem
devido ao maior desenvolvimento da crista sagitalSdehomimus tenerensi#\
superficie dorsal do pré-maxilar dg&aryonyx walkeri se parece mais com a de
Cristatusaurus lapparentMNHN GDF365, no entantoCristatusauruslapparenti
apresenta uma condicao da crista sagital que seria intermediariBanytwayxwalkeri

e Suchomimus tenerensgendo enBaryonyxwalkeri, a superficie da crista dorsal mais
horizontal (figura 14) e gradualmente mais expandida dorso-ventralmente em
Cristatusaurudapparenti(figura 15) eSuchomimus tenerengfggura 16). Em relacdo a
borda ventral do pré-maxilaBaryonyxwalkeri e Cristatusaurudapparentiapresentam

maior similaridade, sendo a borda ventral nestes géneros céncava, com uma suave



74

curvatura, enquanto a mesma regidgoSerohomimus tenerensipresenta uma curvatura

abrupta, com uma “constri¢ao” posterior ao alvéolo pré-maxilar 3 (Figuras 28 e 29).

5.2.1.3 Spinosauridae indet.

Recentemente, Lakin & Longrich (2019) descreveram o pré-maxilar direito de um
exemplar juvenil de Spinosauridae indet. Embora os autores matenham o novo exemplar
com uma identificacdo pouco precisa (Spinosauridae indet.), comparam este novo
exemplar FSAGKK-7281 com os Spinosauringgpinosauruscf. Sp. aegyptiacus
NHMUK PV R 16420 e MSNM V4047 e comentam que a morfologia rostral de
Spinosauridae indet. FSAKK -7281 estaria mais relacionada ao morfétipo do exemplar
MSNM V4047. A comparacédo entre a configuracédo de Spinosauridae indet. KISAC-

7281 e outros Spinosauridae nos permitem questionar as afinidades apontadas por Lakin
& Longrich (2019) para este exemplar. Nos PCAs da vista ventral (CD-ventral-1)
Spinosauridae indet. (FSAKK-7281) € projetado nos escores extremamente positivos

do CP1, junto conBaryonyx walkerifigura 17 e 18)A distancia deProcrustesentre

estes dois tdxons [dP=0,16018] é pequena (apéndice 7). No PCA em vista lateral, o
exemplar Spinosauridae indet. FSKB-7281 também é projetado junto Baryonyx

walkeri. Neste mesmo conjunto de dados observa-se a menor distarRiacdestes

desse individuo [dP=0,09125] em relac&aayonyx walker{figura 29), e nenhum outro
exemplar apresenta uma configuracao tdo similar a Spinosauridae indetKIKSAZ31.

Esta similaridade de forma pdde ser observada nas analises de agrupamento, em todos 0s
fenogramas gerados, o exemplar juvenil FSQK-7281 apresentou-se como grupo-
irmao deBaryonyx walkeri(figura 30 e 32). Por se tratar de um individuo juvenil, as
afinidades do espécime FSAQk-7281 permanecem obscuras, jA que as diferencas
supracitadas podem refletir mudancas de cunho alométrico e/ou ontogenético, refletindo
potenciais diferencas devido a heterocronia. Entretanto, parece seguro afirmar que a
afinidade deste espécime como apontada por Lakin & Longrich (2019), alocando-o
tentativamente em Spinosaurinae pode ndo estar correta. Provavelmente o espécime
FSACKK-7281, tratado na literatura como Spinosauridae indet. (Lakin & Longrich,
2019) néo deve pertencer a sub-familia Spinosaurinae.
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5.2.2 Spinosaurinae

5.2.2.1 Spinosaurus

Dois fragmentos de cranio NHMUK PVR. 16420 e MSNM V4047, referidos
comoSpinosaurusf. Sp. aegyptiacydoram descritos respctivamente por Milner (2003)
e Dal Sasset al. (2005), com base na regido rostral do cranio. Estes dois exemplares
apresentam uma “roseta” pré-maxilar diagnéstica (Charig & milner, 1997), sendo um
estado de carater reconhecido previamente em Spinosauridae (&ea&nh998). No
entanto, algumas diferencas séo perceptiveis entre os exemplares e se relacionam com o
namero de dentes no pré-maxilar. Kelleeal. (2011) comentam que o conjunto de seis
dentes, observado em MSNM V4047, contra os sete de NHMUK PV R 16420 poderia
ser devido a diferentes estagios ontogenéticos, no entanto, esse carater é desconhecido
em Spinosaurus aegyptiacuslendrickx et al. (2016) comentam que a diferengca no
namero de dentes nestes exemplares pode variar, ndo apenas devido aos diferentes
estagios ao longo da ontogenia, mas também podem variar intra-especificamente ou ainda
no mesmo individuo, considerando d@aryonyx walkerpossui seis alvéolos dentarios
no pré-maxilar direito e sete no pré-maxilar esquerdo (Charig & Milner, 1997). Lakin &
Longrich (2019) comentam ser dificil confirmar que os exemplares NHMUKPV R. 16420
e MSNM V4047 pertencam 8Spinosaurus aegyptiacuslevido a falta de estruturas
homologas para comparam estes exemplares com o hol6tipo descrito por Stromer (1915)
ou mesmo o nebtipo proposto por lbratetral (2014). No entanto, Lakin & Longrich
(2019) comentam sobre diferencas na regido dorsal do rostro destes individuos, sendo o
dorso rostral de MSNM V4047 “mais reto” quando comparado com a concavidade dorsal
perceptivel em NHMUK PV R. 16420. Além disso, a forma e posicédo da narina externa
€ substancialmente distinta nos individuos, sendo em MSNMV 4047 mais afilada
anteriormente e menor quando comparado com NHMUK PV R. 16420 que possui a
narina externa maior e constrita posteriormente (Lakin & Longrich, 2019 p.139). Para
Lakin & Longrich (2019), as diferencas observadas podem representar dimorfismo
sexual, ou mesmo variagdes de cunho intra-especifico ou ontogenético.

Nas analises em vista ventral (CD-ventral-1), que inclui ambos os exemplares
(NHMUK PV R. 16420 e MSNM V4047), observa-se que na projecao dos individuos no
morfoespago, o exemplar dgpinosaurusNHMUK PV R 16420 se distribui mais

proximamente as formas dengaturama limaiGP-2T/5 e Oxalaia quilombensisvIN
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6117-V (figura 17 e 18). Os trés individuos compartilham configuracdes de pré-maxilares
com o posicionamento dos alvéolos 4 e 5 em uma regido semelhante e com a largura
maxima da estrutura muito proxima entre si. No entanto, em vista lateral, o exemplar
NHMUK PV R 16420 é projetado proximamente ao MSNM V4047 (figura 22 e 23). Nas
analises de agrupamento (figura 30 e 32) e nas medidas de distanPiaxrdstes
(apéndices 7 e 11 proximidade morfolégica entre estes dois taxons fica evidente.
Comparando os exemplares 8SpinosaurusNHMUK PV R. 16420 e MSNM V4047,
percebe-se que as principais alteracdes estdo presentes na morfologia posterior do pre-
maxilar, sendo em NHMUK PV R. 16420, a regido dorsal posterior levemente mais
expandido dorso-ventralmente quando comparado com MSNM V4047. Em MSNM
V4047, o ponto de sutura entre pré-maxilar/maxilar e mais posteriormente localizado,
bem como, o ponto mais antero-ventral posiciona-se mais ventralmente quando
comparado com NHMUK PV R. 16420. Com base nas analises realizadas e propostas
prévias, consideramos que ambos os exemplares MSNM V4047 e NHMUK PV R 16420
possam representar taxons diferentes. No entanto, ndo existem materiais comparativos
suficientes para confirmar tal proposta e providenciar estados de carater diagndsticos,
bem como, ndo existem materiais cranianos que permitam concluir a afinidade destes
exemplares com a espéd@pinosaurus aegyptiacuPesta forma, consideramos que
ambos os exemplares NHMUK PV R. 16420 e MSNM V4047 deveriam ser considerados

como cf.Spinosaurus

5.2.2.2 Spinosaurus maroccanus

Serencet al. (1998) consideram a espé8pinosaurus maroccangsmonomen
dubium por ndo possuir a uma diagnose satisfatoria (Sexemb, 1998 p.1301). A
proposta de Sererst al. (1998) é aceita por Buffetaut & Ouaja (2002), Milner, (2003),
Rauhut (2003), Dal Sasst al. (2005), Bertin (2010), Ibrahiret al (2014) e Hendrickx
et al (2016), que sugerem gBpinosaurugegyptiacuseja considerada a Unica espécie
valida para o género. Hendrickx al (2016) comenta sobre a falta de uma abrangente
dos materiais relacionado$pinosaurus maroccanuSales & Schultz (2017) comentam
que MNHN SAM 124 e MSNM V4047 provavelmente referem-se ao mesmo taxon,
portanto, diversos autores questionam a validade especif8@@rdesaurus maroccanus

bem como a descrigdo morfolégica de exemplares relacianados
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Nas PCAs em vista ventral (CD-ventral-1 e CD-ventral-2) e também em vista
lateral, Spinosaurus maroccanldNHN SAM 124 foi projetado proximamente ao cf.
SpinosaurusViSNM V4047 (figuras 17, 18, 20 e 21) e também em vista lateral (figura
23). Nas andlises de agrupamento ambos foram resgatados como grupodiigon&ss (

30, 31 e 32). Quando comparada a configuracdo laterSipa®saurus maroccanus
MNHN SAM 124 (figura 12), € notavel que a regido posterior do pré-maxilar deste
exemplar é mais achatada dorso-ventralmente do que em MSNM V4043 (figu

Além disso, a regido dorsal mais anterior do rostro em MNHN SAM 124 é mais
expandida e robusta do que em MSNM V4047 (figura 11, 12 e 28). Finalmente, outra
diferenca entre os dois exemplares estd na regido mais antero-ventral, posicionada mais
dorsalmente em MNHN SAM 124 do que em MSNM V4047. Embora algumas diferencas
sutis possam ser notadas entre MNHN SAM 124 e MSNM V4047, a similaridade entre
estes exemplares é evidente. Tendo em vista que o holét§mirdesaurus maroccanus
refere-se & um conjunto de vértebras, sem cranio conhecido, & impossivel chegar a
qualguer conclusédo satisfatéria a respeito da identificacdo especifica destes materiais.
Ressalta-se, entretanto, que o rostro MNHN SAM 124 é um material referido a
Spinosaurus maroccan($aquet & Russel, 1998) sem base comparativa com o holétipo
de Spinosaurus maroccanusl com 0 ne6tipo d8pinosaurus aegyptiaces portanto,

deveria ser considerado como umSinosaurus

5.2.2.3 Angaturama

Dois taxons brasileiros apresentam os pré-maxilares preservados, um deles é
Angaturama limaiGP/2T-5. No entantoAngaturama limaiGP/2T-5 representa um
exemplar com alto grau de desgaste da borda ventral do rostro (ver Kellner & Campos,
1996). Devido a isso, as andlises que incldgmaturama limaforam restritas a vista
ventral e com um menor nimero de marcos anatémicos (CD-ventral-1). Na PCA realizada
gue incluemAngaturama limai(CD-ventral-1), este taxon, bem como os demais
Spinosaurinae, retém escores negativos de CP1. A projegdgaeeiramdimai no PCA
apresenta escores proximos aos exemplareSpifiosaurusNHMUK PV R. 16420,

MNHN SAM 124 e MSNM V4047 (figura 17 e 18\ngaturama limaiGP/2T-5 possui
0os pré-maxilares mais achatados latero-medialmente que as demais espécies de
Spinosauridae, possuem ainda a posicdo dos alvéolos pré-maxilares 4 e 5 compativeis

com os demais Spinosaurinae. A analise de agrupamento dos dados CD-ventral-1 (figura



78

30) resgatou ambogngaturama limai GP/2T-5 em um clado composto por cf.
SpinosaurutMSNM V4047 e MNHN SAM 124, como grupos-irmaos.

Destaca-se que artefatos tafonédmicos do holo6tipArdmturama limaipodem
enviesar os resultados (Grillo, O. pers. com.). No entanto, a morfologia de pré-maxilares
achatados com a presenca de uma crista sagital proeminente representam autapomorfias
deste taxon (Kellner & Campos, 1996; Sales & Schultz, 2017). Desta forma, € seguro,
apesar do desgaste tafonémico, afirmar que os pré-maxilafediniai sdo de fato mais
achatados do que em demais espécies de Spinosauridae, sendo este taxon, mais proximo

a morfologia de Spinosaurinae.

5.2.2.4 Oxalaia

Kellneret al.(2011) comentam guexalaia quilombensi®N 6117-V, apresenta
um diastema entre os alvéolos 3 e 4 do pré-maxilar e também entre os alvéolos 5 e 6,
sendo que a presenca de diastemas entre os alvéolos 5 e 6 diferExciiama
quilombensigle Baryonyx walkeriSuchomimus teneren®<Cristatusaurus lapparenti
em gue este é auseniam cf. SpinosauruMSNM V4047 o diastema entre os alvéolos 5
e 6 sdo muito mais espassados do qu®gaiaia quilombensig¢Kellner et al, 2011),
porém similares com os de &pinosaurusViHNM SAM 124 (Sales & Schultz, 2017),
sendo que Oxalaia quilombensisretém outras caracteristicas diagndsticas de
Spinosaurinae (veja Sales & Schultz, 2017), no entanto, possui a constricdo do pré-
maxilar posterior ao alvéolo 3 mais sutil do que o observado em demais Spinosaurinae
(Sales & Schultz, 2017).

Na PCA em vista ventral (CD-ventral-1 e CD-ventral@)alaia quilombensis
MN 6117-V, é projetado proximo de @pinosaurusiINNH SAM 124 e NHMUK PV
R 16420 (figura 17 e 18). Na PCA da vista lateadalaia quilombensise é projetado
mais proximo deCristatusaurus lapparentMNHN GDF366 e deBaryonyx walkeri
NHMUK PV R. 9951, do que dos demais Spinosaurinae (figura 22 e 23). Nas analises de
agrupamento da vista ventral (CD-ventralQXalaia quilombensifi recuperado como
espécie irma de cEpinosauruNHMUK PV R 16420 (figura 29), jA na segunda analise
da vista ventral (CD-ventral-2) e na vista lateral (figura 30 e@43laia quilombensié
recuperado com espécie irma@astatusaurus lapparentViNHN GDF366 e também
do grupo composto pelos individuos de $pinosaurusMSNM V4047, MNHN SAM
124 e NHMUK PV R. 16420.
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Sales & Schultz (2017) comentaram g@xalaia quilombensijs possui a
morfologia dos prénaxilares similar ao observado em espécies de “Baryonychinae”,
sendo Oxalaia quilombensisa espécie que retém caracteristicas morfolégicas
intermediarias entre os suklrdos “Baryonychinae” e Spinosaurinaec. O que pode se
afirmar sobre a configuracdo @xalaia quilombensiem vista lateral € que a superficie
dorsal, nesta espécie, € bem horizontalizada e dorso-ventralmente mais expandida do que
0 observado em cBpinosaurudMSNM V4047, MNHN SAM 124 e NHMUK PV R.
16420, no entanto, menos expandida do que Baryonyx walkeri, Suchomimus
tenerensig Cristatusaurus lapparente mais similar a morfologia do individuo juvenil
de Cristatusaurus lapparentMNHN GDF366, no qual a crista sagital € ausente. A

similaridade entre ©®xalaia quilombensié evidente sobretudo na vista lateral.

5.3 Inferéncia sobre alometria evolutiva

Espécies de Spinosauridae representam predadores de médio a grande porte,
sendo que o maior exemplar conhecido &pinosaurusi'SNM V4047, que de acordo
com a estimativa de Dal Sasstal (2005), teria comprimento total do cranio de 175 cm,
rivalizando em tamanho com outros Theropoda de grande porte Togaranosaurus
Quando considerado o tamanho dos exemplares, algumas alteracdes no formato dos pré-
maxilares, tanto em vista ventral, como em vista lateral, parecem se relacionar. A
regressao multivariada possibilitou visualizar as deformacdes das configuracdes dos pré-
maxilares devidas ao aumento ou reducdo do tamanho. O efeito alométrico observado
com o incremento do tamanho é: (1) diminuicdo relativa da area dos alvéolos 4, 5 e 6, (2)
expansao antero-posterior do pré-maxilar, (3) aumento gradativo dos distemas entre os
alvéolos 3 e 4, e entre o0 alvéolo 5 e 6, e (4) aumento da constricdo medial dos pré-
maxilares (figura 33, 34 e 35). Essas caracteristicas podem ser observadas principalmente
em cf. SpinosaurudMSNM V4047 (figura 11). O efeito alométrico com a reducéo do
tamanho como o aumento relativo dos alvéolos e redugdo dos diastemas, podem ser
observados enBaryonyx walkeriNHMUK PV R 9951 (figura 13) &Cristatusaurus
lapparenti (figura 14). As diversas caracteristicas que diferem os pré-maxilares de
“Baryonychinae” e Spinosaurinae (e.g., diastemas, constri¢do do pré-maxilar, area dos
alvéolos, expanséo lateral posterior dos pré-maxilares) possuem uma explicacdo causal

relacionada a alometria, especificamente, ao aumento do tamanho. Considerando que
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membros de Spinosaurinae sao relativamente maiores, constatamos que as diferencas de

tamanho entre as sub-familias explicam boa parte das diferencas da forma observada.

5.3.1 Alometria ontogenética em Cristatusaurus lapparenti

Kellner & Campos (1996) comentam que os dois individuo€mgatusaurus
lapparenti(MNHN GDF 365 e 366) possuem a morfologia dos pré-maxilares bastante
similar entresi, sendo as maiores diferencas perceptiveis relacionadas a ornamentacéo da
superficie d0ssea “mais suave” no exemplar juvenil (MNHN GDF366), bem como
diferencas no tamanho dos alvéolos dentarios. Kellner & Campos (1996) relacionam
essas diferencas ao estdgio ontogenético de cada individuo, tendo sugerido que o
espécime MNHN GDF366 trata-se de um jovem devido ao ndo fusionamento dos pré-
maxilares. As diferencas em relacdo a borda lingual e distal do alvéolo pré-maxilar 3 e
alvéolo 4 sdo perceptiveis entre os dois exemplares no PCA da vista ventral (CD-ventral-
2). No espécime adulto MHNH GDF365 é perceptivel a disposi¢éo dos alvéolos de forma
mais uniforme (figura 14) quando comparado com a forma juvenil MNHN GDF366, que
possui um diastema sutil entre aos alvéolos do pré-maxilar 4 e 5 (figura 14). O ponto de
maior expansao do pré-maxilar € posterior a extremidade labial da borda do alvéolo pré-
maxilar 3 na forma adulta MNHN GDF365, enquanto no individuo juvenil MNHN
GDF366 situa-se em uma posicdo anterior ao ponto mais labial do alvéolo 3. Em vista
lateral a regido mais antero-ventral do pré-maxilar de MNHN GDF366 € levemente mais
dorsal se comparado ao individuo adulto MNHN GDF365, no qual a regido posterior do
pré-maxilar € mais expandida dorso-ventralmente. Interpretamos estes resultados como
alometria ontogenética. Sugerimos que ao longo do crescimen@ristatusaurus
lapparentiocorrem: (1) reducédo do espacamento do diastema entre os alvéolos 4 e 5, (2)
as bordas liguais dos alvéolos 2 e 3 migram para uma posi¢cdo mais medial, extremidade
antero-ventral do pré-maxilar migra para uma posi¢cao mais ventral. Na lateral do pré-
maxilar ocorre: (1) uma sutil constricdo na regido mesial do alvéolo pré-maxilar 3, e (2)
desenvolvimento da crista sagital que se expande dorso-ventralmente na regiao posterior

dos pré-maxilares.
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6 CONCLUSOES

A morfologia dos pré-maxilares em Spinosauridae apresenta variagdo bastante
relevante e permitem diagnosticar alguns clados. Pela primeira vez esta por¢cao da
anatomia destes animais foi explorada quantitativamente por meio de morfometria
geométrica. Os reultados alcancados permitiram quantificar e descrever de maneira mais
clara a variagdo observada. Pontualmente, concluimos que:

1) A identificacdo dos espécimes 8achomimus tenerensesCristatusaurus
lapparentipuderam ser verificadas e refinadas, permitindo a seguinte reinterpretacao: (i)
o alvéolo pré-maxilar 1 dSuchomimus tenerengi®siciona-se mais anteriormente no
rostro, se comparado ca@ristatusaurus lapparentalém disso,i() o quarto alvéolo de
Cristatusaurus lapparent® levemente maior do que o quarto alvéoldSdehomimus
tenerensis(iii) mais espacamento dos diastema entre o terceiro e quarto alvéolo do pré-
maxilar em Suchomimus (iv) a borda do alvéolo pré-maxilar 3 eBuchomimus
tenerensis,é levemente mais dorsal do que éPnistatusaurus lapparentie (V)
Suchomimus tenerengiessui a regido postero-dorsal do pré-maxilar mais expandida.

2) O exemplar de Spinosauridae indet. FSQ&C-7281 pbde ser melhor
diagnosticado, comparando-o com demais Spinosauridae. Em todas as analises, a forma
de Spinosauridae indet. FSAG<-7281 demonstrou mais similaridade c@&aryonyx
walkeri do que com Spinosaurinae. Entretanto, parece seguro afirmar que a afinidade
deste espécime como apontada por Lakin & Longrich (2019), alocando-o tentativamente
em Spinosaurinae pode nado estar correta. Provavelmente o espécimikS/A281 ndo
deve pertencer a sub-familia Spinosaurinae.

3) Constatou-se através da comparacao entre os exempla®@sincfsaurus
NHMUK PV R. 16420 e MSNM V4047, que as principais diferencas estao presentes na
morfologia posterior do pré-maxilar, sendo em NHMUK PV R. 16420, a regido dorsal
posterior levemente mais expandido dorso-ventralmente quando comparado com MSNM
V4047. Em MSNM V4047, o ponto de sutura entre pré-maxilar/maxilar e mais
posteriormente localizado, bem como, o0 ponto mais antero-ventral posiciona-se mais
ventralmente quando comparado com NHMUK PV R. 16420. Com base nas analises
realizadas e propostas prévias, consideramos que ambos os exemplares MSNM V4047 e
NHMUK PV R 16420 possam representar taxons diferentes. Desta forma, consideramos
gue ambos os exemplares NHMUK PV R. 16420 e MSNM V4047 deveriam ser

considerados como ¢dpinosaurus
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4) Quando comparada a configuracadgsgamosaurus maroccanddNHN SAM
124 com cfSpinosauruMSNM V4047, é notavel que a regido posterior do pré-maxilar
deste exemplar € mais achatada dorso-ventralmente do que em MSNM V4047. Além
disso, a regido dorsal mais anterior do rostro em MNHN SAM 124 € mais expandida e
robusta do que em MSNM V4047 e outra diferenca esta situada na regidao mais antero-
ventral, posicionada mais dorsalmente em MNHN SAM 124 do que em MSNM V4047.
Embora existam tais diferengas entre MNHN SAM 124 e MSNM V4047, a similaridade
entre estes exemplares é evidente. Tendo em vista que o hol6tippindsaurus
maroccanugefere-se a um conjunto de vértebras, sem cranio conhecido, é impossivel
chegar a qualquer conclusdo satisfatoria a respeito da identificagdo especifica destes
materiais. Ressaltseque o rostro MNHN SAM 124 é um material referiddmnosaurus
maroccanus(Taquet & Russel, 1998) sem base comparativa com o holétipo de
Spinosaurus maroccanusu com o nedtipo d&pinosaurus aegyptiacus, portanto,
deveria ser considerado como umSjinosaurus

5) Observa-se efeito alométrico na forma dos pré-maxilares, em que as menores
espécies possuem alvéolos relativamente maiores e espacados de maneira uniforme,
dispostos em um pré-maxilar com uma suave constricao posterior ao alvéolo 3; as maiores
espécies, por sua vez, apresentam a diminuicdo relativa da area dos alvéolos 4,5 e 6, a
expansao antero-posterior do pré-maxilar, o aumento gradativo dos distemas entre 0s
alvéolos 3 e 4, e entre o alvéolo 5 e 6, e 0 aumento da constricdo medial dos pré-maxilares
constatou-se que algumas diferencas observadas entre as duas sub-familias sdo devidas a
alometria.

6) Sugerimos que ao longo do crescimentGu&tatusaurus lapparentgcorrem:

(i) reducéo do diastema entre os alvéolos 4 e 5, (ii) as bordas liguais dos alvéolos 2 e 3
migram para uma posicdo mais medial, extremidade antero-ventral do pré-maxilar migra

para uma posicdo mais ventral, (iii) ocorre uma sutil constricdo na regido mesial do

alvéolo pré-maxilar 3, e (iv) a crista sagital se expande dorso-ventralmente na regido
posterior dos pré-maxilares.

7) Embora as relagOes internas de Spinosauridae permanecam com algumas
lacunas, o monofileticismo de Spinosaurinae foi corroborado em todas as analises
quantitativas da forma aqui realizadas:Baryonychinag’ pode n&o constituir um grupo
natural, embora as novas evidéncias apresentadas aqui ndo sejam conclusivas a esse

respeito.
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ANEXOS

Anexo 1- Compilado de ocorréncias de Spinosauridae.

Identificacdo Taxondmica Estruturas preservadas Procedéncia Datacao Referéncia

Angaturama limai Rostro, composto pelos pré-maxilares e parte dos maxilare Brasil Albiano Kellner & Campos,
1996

Baryonychidae indet. Sete dentes isolados Inglaterra Barremiano Martill & Hutt, 1996

Baryonychinae indet.
Baryonychinae indet.
Baryonychinae indet.

Baryonychinae indet.

Baryonyx walkeri

Baryonyx walkeri

Dezenove dentes isolados e diversos fragmentos de dentesEspanha

Dente isolado

Treze dentes isolados

Vértebra cervical posterior

China
Espanha

Espanha

Esqueleto parcial, composto por pré-maxilares, fragmentiinglaterra

maxila esquerda, nasais, lacrimais, frontais, occipitais, den
esquerdo, 0ssos pos-dentario, dentes implantados e ¢
isolados, é&xis, vértebras cervicais, vértebras dorsais,
vértebra caudal, costela cervical, costelas dorsais, gas!
chévrons, escépula, coractide e possivel clavicula, am
falanges, fragmentos do ilio e isquio, pubis, fragmento dorfé
direito e esquerdo, fragmento de fibula esquerda, calc
direito, fragmentos de metatarsais, falanges incluindo ungu
Fragmento de maxila esquerda

Espanha

Hauteriviano/Barremia
no

Cretaceo Superior
Barremiano

Aptiano

Barremiano

Barremiano

Ruiz-Omefiacaet al,
2005

Honeet al, 2010
Alonso & Canudo, 201t
Gasulla et al, 2009
apudBertin, 2010
Charig & Milner, 1986,
1997

Vieira & Torres, 1995

95



Baryonyx walkeri

Baryonyxsp.

Baryonyxsp.
Baryonyxsp.

Aff. Baryonyxsp.

Cristatusaurus lapparenti

Ichthyovenator laosensis

Irritator challengeri

Ostafrikasaurus crassiserratus

Oxalaia quilombensis

Esqueleto parcial composto por um fragmento de den
esquerdo, dois dentes, quatros espinhos neurais de vér
dorsais, cinco centros vertebrais caudais, fragmentos
chevrons, fragmentos de costelas dorsais, escapula direita,
direito, fragmento de ilio, dois calcaneos, uma falange ungt

Dente isolado

Fragmento de dentario direito

Pos-orbital esquerdo, esquamosal esquerdo, vértebra cel
trés costelas cervicais, fragmento de duas vértebras se
vértebra caudal, chevron, metacarpais |, Il e Il esquerdo, fal
| esquerda

Ungueal esquerdo do digito |

Pré-maxilares nao fusionados, fragmento de maxila dir
fragmento de dentario, vértebra dorsal e pré-maxil
fusionados

Esqueleto parcial articulado incluindo uma vértebra doi
espinho neural de vértebra dorsal, duas vértebras caudais,
vértebras sacrais incompletas, ilio, isquio, pubis direito e ca
dorsal posterior

Basecranio

Dois dentes isolados

Pré-maxilares fusionados e fragmento de maxila

Portugal

Espanha

Portugal

Espanha

Espanha

Niger

Laos

Brasil

Tanzania

Brasil

Barremiano

Barremiano
Barremiano

Hauteriviano/Barremia

no

Barremiano

Aptiano

Aptiano

Aptiano/Albiano

Kimmeridgiano

Cenomaniano

Mateuset al, 2011

Torcida et al, 1997
apudMilner, 2003
Buffetaut, 2007
Fuentes Vidarteet al,

2001apudBertin, 2010

Gasceet al,, 2018
Taquet & Russel, 1998

Allain et al, 2012

Martill
Sueset al, 2002
Buffetaut, 2008, 2013
Kellneret al, 2011

et al, 1996;




Siamosaurus suteethorni

?Siamosaurus

Sigilmassasaurus brevicollis

Sigilmassasaurus brevicollis

Silgilmassasaurus

?Sigilmassasaurus brevicollis
?Sigilmassasaurus brevicollis

Spinosaurus aegyptiacus

Spinosaurus aegyptiacus

Spinosaurus aegyptiacus

Conjunto de dentes isolados

Dente isolado

Cinco vértebras cervicais, nove vértebras dorsais e q
vértebras caudais

Vértebra dorsal

Dois centros vertebrais de vértebras caudais

Quadrado direito isolado

Frontais direito e esquerdo fusionados

Dois ramos mandibulares, ?angular esquerdo, fragment
maxila, cerca de doze dentes, fragmentos de costelas, fragn
da gastralia lateral, duas vértebras cervicais, sete vért
dorsais, duas vértebras sacrais completas e uma fragmen
uma vértebra caudal anterior

Esqueleto parcial composto pelos nasais, pré-fron
esquamosal, quadradojugal, quadrados, fragmento de der
dentes isolados e possivel lacrimal. Além dos elementos
cranianos: fragmentos de vértebras cervicais, dorsais, sac
caudais, fragmentos de costelas cervicais e dorsais e fragn
de chévrons, ambos os ilios, isquios, pubis, fémurs, ti
fibulas, além de metacarpais e falanges

Fragmento de dentéario, vértebra caudal medial, trés veért

caudais distais, falange do digito | esquerdo do membro ant

Tailandia

Japao

Marrocos

Marrocos

Brasil
Marrocos

Marrocos
Eqgito

Marrocos

Juréassico Superior

Barremiano/Aptiano
Albiano

?Cenomaniano

Cretaceo Médio
Cenomaniano

Cenomaniano

Cenomaniano

Cenomaniano

Buffetaut & Ingavat,
1986

Hasegawat al, 2003
Russel, 1996

Lakin & Longrich, 2019
Medeiros & Schultz,
2002

Hendrickxet al, 2016
Ardenet al, 2019
Stromer, 1915 traduca
de Zanon, 1989

Ibrahimet al, 2014

Ibrahim et al, 2014

(material suplementar)
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falange do digito 1ll do membro posterior, quatro vértet
dorsais, duas vértebras cervico-dorsais, falange manual e
falanges pedais, quadrado esquerdo, metacarpal direito Ill,

distal de metatarsais, ilio esquerdo

Spinosaurus aegyptiacus Oitenta e um dentes isolados Algéria Cenomaniano Benyoucefet al, 2015

Spinosaurus aegyptiacus Seis quadrados Marrocos Cenomaniano Hendrickxet al, 2016

Spinosauruf. Sp. aegyptiacus Fragmento de maxila direita Marrocos Cenomaniano Buffetaut, 1989

Spinosaurusf. Sp. aegyptiacus Fragmento de dentario esquerdo Tunisia Albiano Buffetaut & Ouaja,
2002

Spinosaurusf. Sp. aegyptiacus Fragmento de maxila, rostro e dentario Marrocos Cenomaniano Milner, 2003

Spinosaurusf. Sp. aegyptiacus Rostro completo e nasais fusionados Marrocos Cenomaniano Dal Sasso et al., 2005

cf. Spinosaurus aegyptiacus Falange ungueal Marrocos Cenomaniano Maganuco & Dal Sassc
2018

cf. Spinosaurus aegyptiacus Frontal esquerdo e fragmento do frontal direito, frontai Marrocos Cenomaniano Ardenet al, 2019

parietais fusionados
cf. Spinosaurus aegyptiacus Duas vertebras cervicais e duas vértebras dorsais Marrocos ?Cenomaniano Lakin & Longrich, 2019
Spinosaurus maroccanus Duas vértebras cervicais, fragmento de dentério e espinho r Marrocos Albiano Russel, 1996
de vértebra dorsal
Spinosaurus maroccanus Rostro, fragmento de pré-maxila, centro vertebral de ¢ Algéria Albiano Taquet & Russel, 1998
vértebras cervicais e espinho neural de vértebra dorsal
Spinosaurus Doze dentes isolados Brasil Cretaceo Médio Medeiros & Schultz,
2002

Spinosaurusp. Cinco dentes isolados Tunisia Albiano Bouazizet al, 1988




Spinosaurusp.

Spinosaurusp.

Spinosaurusp.

Spinosaurusp.

Spinosaurusp.

Spinosaurusp.

SpinosaurusB”

Suchomimus tenerensis

Suchomimus tenerensis

Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Dente isolado

Dente isolado

Dente isolado

Dois dentes isolados

Dente isolado

Frgamento de Gmero, ulna e garras isoladas

Esqueleto isolado

Esqueleto parcial desarticulado e registros adicionais de r
articulado, quadrado direito, fragmento de dentario, axi
vértebra cervical posterior, vértebra dorsal posterior, ¢
vértebras caudais, dentes e 0ssos adicionais

Vértebras pré-sacrais, fdrcula, gastralia, costelas, cintur

membros

Dentes isolados

Dente isolado

Camaroes

Camardes

Camardes

Marrocos

Marrocos

Eqgito

Niger

Niger

Niger

Quénia

Barremiano/Aptiano

Barremiano/Aptiano

Barremiano/Aptiano

Albiano/Cenomaniano

Cenomaniano

Congleton, 1990apud
Milner, 2003
Congletonet al, 1992
apudMilner, 2003
Colin et al, 1992apud
Milner, 2003
Niedzwiedzki &
Gierlinski, 2002
Hasegawat al, 2010
Ibrahim et al, 2014
(material suplementar)
Stromer, 1934 apud
Milner, 2003

Aptiano Serencetal., 1998
Aptiano Lipkin et al, 2007
Aptiano Lapparent, 1960apud
Milner, 2003
Turoniano/Santoniano Weishampel, 199(

apudMilner, 2003




Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.
Spinosauridae indet.
Spinosauridae indet.
Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Spinosauridae indet.

Spinosaurinae? indet.

Spinosaurinae indet.

Dente isolado

Dois dentes isolados

Nove vértebras articuladas, sendo trés sacrais e seis cauda

chevrons

Dente isolado embebido em uma vértebra de pterossauro

Pelve, fragmento de membros anteriores e posteriores, vérl

sacrais e vértebras caudais

Trés dentes isolados e mais fragmentos de dentes

Dente isolado
Vinte dentes isolados

Vértebra cervical isolada

Dente isolados

Dente isolado

Fragmento de dente isolado

Vértebra cervical, fémur direito quase completo, fragmentc

fémur direito e tibia esquerda quase completa

Pré-maxilar direito,

guadrado direito,

fragmentada, vértebra dorsal anterior

Dois dentes isolados

Quatro dentes isolados

Dois dentes isolados

vértebra cervi

Quénia

Marrocos

Brasil

Brasil

Brasil

Brasil
China
Espanha
Austréalia

Niger

Brasil

Japéo
Espanha

Marrocos

Tailandia

Espanha

Espanha

Turoniano/Santoniano

Albiano/Cenomaniano

Aptiano/Albiano

Cretaceo Inferior
Albiano

Cenomaniano
Cretaceo Inferior
Aptiano
Cretaceo Inferior

Jurassico Médio

Berriasiano/Valanginia
no

Cretaceo Inferior
Barremiano

?Cenomaniano
Cretaceo Inferior

Barremiano

Barremiano

Wescott et al, 1993
apudMilner, 2003
Kellner & Mader, 1997
Bittencourt & Kellner,
2004

Buffetautet al.,, 2004
Machado & Kellner,
2005; Machado, 2010
Medeiros, 2006
Buffetautet al, 2008
Canudcet al, 2008
Barretet al, 2011
Serrano-Martineet al,
2016

Saleset al, 2017

Kubotaet al, 2017
Malafaiaet al,, 2018

Lakin & Longrich, 2019

Buffetautet al., 2019

Alonso & Canudo, 201¢
Alonso et al., 2018
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Spinosaurinae indet. Fragmento de tibia Brasil Aptiano/Albiano Aurelianoet al, 2018

Spinosaurinae indet. Seis dentes isolados Tailandia Aptiano Wongkoet al, 2019
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APENDICES

Apéndice X Broken stickdos componentes principais da analise em vista ventral (CD-ventral-1).

Eigenvalue %

25

Componentes Principais

Apéndice 2 -Escores dos individuos em vista ventral (CD-ventral-1) nos trésippsncomponentes
principais.

Identificagéo CP1 CP2 CP3

A. limai (GP/2T-5) -0,13584 0,044653 -0,10448

B. walkeriNHMUK PV R. 9951) 0,078177 -0,020623 0,021751

C. lapparentiMNHN GDF 365) 0,06574  0,074688 0,050304

C. lapparentiMNHN GDF 366) 0,0036777 0,045587 0,015168

0. quilombensi$MN 6117V) - -0,015877 0,020484

0,0041846

Spinosauridae indet. (FSAKK-7281) 0,1813 -0,068941 -
0,072663

Sp. cf. Sp. aegyptiacugNHMUK PV R. -0,010682 0,027504 -

16420) 0,046615

Sp.cf. Sp. aegyptiacuISNM V4047) -0,07628 -0,074538 0,035054

Sp. maroccanuMNHN SAM 124) -0,11135 -0,080796 0,037947

Su. TenerensiBVIN 6675V) 0,0094325 0,068343 0,043046




Apéndice 3 -Broken stickdos componentes principais da analise em vista ventral (CD-ventral-2).

Eigenvalue %

Apéndice 4 -Escores dos individuos em vista ventral (CD-ventral-2) nos doigijpos componentes

Componentes principais

principais.
CP1 CP2
B. walkeri(NHMUK PV R. 9951) -0.064529 -0.010162
C. lapparentiMNHN GDF 365) -0.076548 -0.026408
C. lapparentiMNHN GDF 366) -0.027614 0.085444
O. quilombensigMN 6117V) 0.042324 0.023523
Sp.cf. Sp. aegyptiacuMSNM V4047) 0.058303 -0.026042
Sp. maroccanu§VINHN SAM 124) 0.11792 -0.012555
Su. tenerensi@N 6675YV) -0.049868 -0.0338
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Apéndice 5 -Broken sticklos componentes principais da analise em vista lateral.

60.04

52.5+

Eigenvalue %
w
o
o

22.54
15.04

7.5

0.0
0

Componentes principais

Apéndice 6 -Escores dos individuos em vista lateral nos dois primeiros component@sgisin

CP1 CP2

B. walkeriNHMUK PV R. 9951) 0,051831 0,027607
C. lapparentiMNHN GDF 365) 0,10979 -0,013404
C. lapparentiMNHN GDF 366) -0,0093562 0,043022
O. quilombensi$MN 6117V) -0,013298 0,080265
Spinosauridae indet. (FSAKK -7281) 0,040032 -0,038878
Sp.cf. Sp. aegyptiacuNHMUK PV R. 16420) -0,074663 -0,007674
Sp.cf. Sp. aegyptiacuMSNM V4047) -0,14459 -0,091099
Sp. maroccanuéVINHN SAM 124) -0,10802 0,04156

Su. tenerensi@N 6675YV) 0,14888 -0,0414




Apéndice 7- Distancia deProcrusteqdP) dos exemplares do conjunto de dados CD-vehtral-

A. limai B. walkeri C. C. 0. Spinosauridae Sp. cf. Sp. Sp. cf. Sp. Sp.
(GP/2T5) (NHMUK lapparenti lapparenti | quilombensis indet. (FSAC- aegyptiacus aegyptiacus maroccanus
PV R. (MNHN (MNHN (MN 6117V) KK-7281) (NHMUK PV (MSNM V  (MNHN
9951) GDF 365) GDF 366) R 16420) 4047) SAM 124)
B. walkeri(NHMUK PV R. 9951) 0,26189  ---
C. lapparentiMNHN GDF 365) 0,26152 0,12704 -
C. lapparentiMNHN GDF 366) 0,19247 0,11666 0,10486
O. quilombensigMN 6117V) 0,19632 0,10220 0,13513 0,06690
Spinosauridae indet. (FSAKK- = 0,34452 0,16018 0,22602 0,23377 0,21739
7281)
Sp. cf. Sp. aegyptiacufNHMUK PV = 0,16686 0,14635 0,15549 0,08919 0,10877 0,22958
R 16420)
Sp. cf. Sp. aegyptiacufMSNM V | 0,19851 0,17399 0,21612 0,15028 0,09880 0,28347 0,16276
4047)
Sp. maroccanu@VNHN SAM 124) 0,19931 0,21054 0,23859 0,18412 0,14242 0,31860 0,18356 0,07733
Su. tenerensi@N 6675V) 0,21199 0,12669 0,09046 0,07088 0,10199 0,25185 0,13234 0,17163 0,20139
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Apéndice 8- Energia de deformacédo (ED) dos exemplares do conjunto de dados tea)-{en

A. limai B. walkeri C. C. 0. Spinosauridae Sp. cf. Sp. Sp. cf. Sp. Sp.
(GP/2T5) (NHMUK lapparenti lapparenti | quilombensis indet. (FSAC- aegyptiacus aegyptiacus maroccanus
PV R. (MNHN (MNHN (MN 6117V) KK-7281) (NHMUK PV (MSNM V  (MNHN
9951) GDF 365) GDF 366) R 16420) 4047) SAM 124)
B. walkeri(NHMUK PV R. 9951) 0,46187 -
C. lapparentiMNHN GDF 365) 0,11538 0,01813 -
C. lapparentiMNHN GDF 366) 0,03345 0,00585 0,01019
O. quilombensigMN 6117V) 0,15838 0,02479 0,09631 0,12635
Spinosauridae indet. (FSAKK- 0,22264  0,02426 0,17598 0,33910 0,05359
7281)
Sp. cf. Sp. aegyptiacufNHMUK PV = 0,23225 0,02924 0,12021 0,11744 0,09966 0,67752
R 16420)
Sp. cf. Sp. aegyptiacufyMSNM V | 0,35841 0,12215 0,50656 0,93064 0,9130 1,63199 0,23274
4047)
Sp. maroccanu@VNHN SAM 124) 0,59982 0,22366 0,77608 1,41789 0,14109 3,25408 0,37904 0,03372
Su. tenerensi@N 6675V) 0,03454  0,00732 0,01449 0,03501 0,01779 0,30084 0,02307 0,04055 0,01753
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Apéndice 9 -Distancia deProcrusteqdP) dos exemplares do conjunto de dados CD-vehtral-

B. walkeri C. C. 0. Sp. cf. Sp. Sp.
(NHMUK  lapparenti ' lapparenti quilombensis aegyptiacus maroccanus
PV R. (MNHN (MNHN (MN 6117V) (MSNM V (MNHN
9951) GDF 365) ' GDF 366) 4047) SAM 124)

C. lapparentiMNHN GDF 365) 0,10798 ---

C. lapparentiMNHN GDF 366) 0,13564 0,13329 ---

O. quilombensigMN 6117V) 0,13691 0,16397 0,13675

Sp.cf. Sp. aegyptiacuMSNM V 4047)  0,15417  0,16020  0,15344  0,09864

Sp. maroccanufMNHN SAM 124) 0,20243 0,20358 0,18230 0,14274 0,12120

Su. tenerensi@VIN 6675YV) 0,10300 0,09179 0,13019 0,14301 0,13166 0,18546

107



Apéndice 10— Energia de deformacéo (ED) dos exemplares do conjunto de dadesnGBl2.

B. walkeri C. C. 0. Sp. cf. Sp. Sp.
(NHMUK  lapparenti ' lapparenti quilombensis aegyptiacus maroccanus
PV R. (MNHN (MNHN (MN 6117Y) (MSNM V (MNHN
9951) GDF 365) GDF 366) 4047) SAM 124)

C. lapparentiMNHN GDF 365) 0,89426 ---

C. lapparentiMNHN GDF 366) 0,78555 0,51989 ---

O. quilombensigMN 6117) 3,46255 8,33847 8,48383

Sp.cf. Sp. aegyptiacuMSNM V 4047)  4,22335  7,41929  7,88738  1,59136

Sp. maroccanuVINHN SAM 124) 19,80849 37,01024  44,96333  3,61021 3,44661

Su. tenerensi@VIN 6675V) 0,33311 0,35154 1,08218 0,57071 0,25836 0,27942
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Apéndice 11 Distancia deProcrusteqdP) dos exemplares do conjunto de dados em vista lateral.

B. walkeri C. C. 0. Spinosauridae Sp. cf. Sp. Sp. cf. Sp. Sp.
(NHMUK lapparenti = lapparenti quilombensis ' indet. (FSAC- aegyptiacus & aegyptiacus maroccanus
PV R. (MNHN (MNHN (MN 6117V) = KK-7281) (NHMUK PV | (MSNM V. (MNHN
9951) GDF 365) = GDF 366) R. 16420) 4047) SAM 124)

C. lapparentiMNHN GDF 365) 0,09857

C. lapparentiMNHN GDF 366) 0,10260 0,13953 -

0. quilombensigMN 6117V) 0,10182 0,15839 0,10571

Spinosauridae indet. (FSAKK-7281) 0,09125 0,10342 0,09648 0,13276

Sp.cf. Sp. aegyptiacuUNHMUK PV R. 16420)  0,17101 0,18503 0,14036 0,14954 0,16487

Sp.cf. Sp. aegyptiacuiSNM V 4047) 0,18099 0,22669 0,14787 0,12286 0,17347 0,12653 -—-

Sp. maroccanufMNHN SAM 124) 0,23669 0,25646 0,19892 0,21360 0,21574 0,12769 0,15028

Su. tenerensi@VIN 6675YV) 0,16599 0,12737 0,19400 0,23377 0,18376 0,24595 0,31187 0,29597
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Apéndice 12- Energia de deformacédo (DE) dos exemplares do conjunto de dadosalateisl.

B. walkeri C. C. 0. Spinosauridae  Sp. cf. Sp. Sp. cf. Sp. Sp.
(NHMUK lapparenti ' lapparenti quilombensis ' indet. (FSAC- aegyptiacus & aegyptiacus maroccanus
PV R. (MNHN (MNHN (MN 6117V)  KK-7281) (NHMUK PV (MSNM V. (MNHN
9951) GDF 365) = GDF 366) R. 16420) 4047) SAM 124)

C. lapparentiMNHN GDF 365) 89,18622 -

C. lapparentiMNHN GDF 366) 51,40031 @ 67,42069 | ---

O. quilombensigMN 6117) 22,30074 | 113,04907 @ 109,66500 ---

Spinosauridae indet. (FSAKK-7281) 15,79098 @ 4,88377 70,26558  5,60280

Sp.cf. Sp. aegyptiacuUNHMUK PV R. 16420) @ 237,04283 159,96367 @ 19,06404 19,33595 185,80327

Sp.cf. Sp. aegyptiacuVISNM V 4047) 16,85001 56,91586  41,20076 0,73104 23,18024 2,53374 -—-

Sp. maroccanuVINHN SAM 124) 212,21803 368,27469 @ 47,19487 11,44696 290,27350 10,20450 1,22973

Su. tenerensi@VIN 6675V) 83,31170 96,28325 6,50202 6,13959 74,60061 0,68653 1,54980 84,18339
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