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RESUMO

A Regido Nordeste do Brasil apresenta um importante registro fossil de
dinossauros mesocretaceos, especialmente do clado Theropoda, popularmente
referidos como terépodes. A quase totalidade dos espécimes é oriunda de dois
depositos sedimentares, a Formacdo Romualdo, Albiano da Bacia do Araripe, e a
Formacao Alcantara, Cenomaniano da Bacia de S&o Luis-Grajau. A presente tese
apresenta o estado da arte referente aos teropodes nédo-avianos das formacdes
supracitadas, contextualizando-os do ponto de Vvista paleogeogréfico e
paleoecolédgico. A revisdo dos principais achados € acompanhada por resultados
inéditos obtidos pelo pés-graduando ao longo de seu Doutorado, dos quais 0s
principais estdo sumarizados a seguir: (1) a obtencdo de evidéncia estatistica para a
associacdo positiva entre espinossaurideos e paleoambientes costeiros; (2) o
primeiro registro inequivoco do taxon Abelisauridae na Formacgdo Alcéantara; (3) o
reconhecimento de uma distincao faunistica entre a diversidade dinossauriana das
formacdes Romualdo e Alcantara; (4) a identificacdo das coroas dentarias maxilares
do espinossaurideo Irritator challengeri; (5) a obtencdo de uma nova hip6tese para
as relacdes filogenéticas entre os espinossaurideos brasileiros e os demais taxons.
Estes resultados, acompanhados de outros, possuem implicacbes taxondmicas,
evolutivas, paleobiogeogréficas e paleoecoldgicas. Por exemplo, a maior abundancia
de somatofdsseis de espinossaurideos nas formacdes mencionadas provavelmente
esta relacionada a associacao positiva entre estes teropodes e os paleoambientes
costeiros. Por outro lado, a identificacdo das coroas dentarias maxilares de |I.
challengeri, em conjunto com os resultados cladisticos, permitiram a reapreciacéo de
detalhes relativos a evolucdo das narinas externas de espinossaurideos, bem como
a refutacdo da hipétese de que o hol6tipo desta espécie € parte do mesmo espécime
do holétipo de Angaturama limai. Ademais, a analise cladistica realizada sugere que
o clado Baryonychinae ndo é monofilético. Por fim, o reconhecimento da presenca
de abelissaurideos na Formacao Alcantara estda de acordo com a abundancia deste
taxon em depositos sedimentares gondwanicos durante o mesocretaceo, reforcando
as semelhancas existentes com os depositos mesocretaceos africanos, a0 mesmo
tempo em que salienta as diferencas entre esta unidade e a Formacdo Romualdo
guanto a diversidade de dinossauros. Isto sugere que a fauna dinossauriana da

Ameérica do Sul era mais heterogénea do que previamente assumido por outros



autores, o que deve ser levado em consideracdo quando de analises futuras de
similaridade de faunas. No entanto, a despeito do que ja se conhecia e dos novos
dados aportados por esta tese, muitas outras questdes ainda permanecem por
serem investigadas mais a fundo. Desta forma, esta contribuicdo se constitui em um
passo adicional — porém nunca definitivo — no proposito de expandir o conhecimento

sobre os teropodes ndo-avianos do mesocretaceo do Nordeste do Brasil.



ABSTRACT

The northeastern Brazil has yielded an important fossil record of Mid-
Cretaceous dinosaurs, especially the clade Theropoda. Almost all specimens come
from two fossiliferous deposits, the Romualdo Formation, Albian of the Araripe Basin,
and the Alcantara Formation, Cenomanian of the S&o Luis-Grajau Basin. This thesis
presents the state of the art relative to the nonavian theropods from the
aforementioned formations, contextualizing them paleobiogeographically and
paleoecologically. The review of the findings is followed by the inedit results gathered
by the PhD candidate during his Doctorate, among which the main ones are
summarized below: (1) the obtention of statistical evidence of the positive association
between spinosaurids and coastal paleoenvironments; (2) the first unequivocal
record of Abelisauridae from the Alcantara Formation; (3) the recognition of a faunal
distinction between the dinosaur diversity of the Alcantara and Romualdo formations;
(4) the identification of the maxillary tooth crowns of the spinosaurid Irritator
challengeri; (5) the obtention of a new hypothesis of the phylogenetic relationships
between the Brazilian spinosaurids and the other taxa. These results, along with
others, have taxonomic, evolutionary, paleobiogeographic and paleoecological
implications. For example, the greater abundance of spinosaurid body fossils in the
those formations are likely related to the positive association between these
theropods and coastal paleoenvironments. On the other hand, the identification of the
maxillary tooth crowns of I. challengeri, along with the cladistic results, enabled the
reanalysis of some details of the evolution of the external nares of spinosaurids, as
well as the refutation of the hypothesis of the holotypes of this species and
Angaturama limai belonging to the same specimen. Furthermore, the cladistic
analysis suggests that Baryonychinae is not monophyletic. Finally, the record of
abelisaurids from the Alcantara Formation is in agreement with the abundance of this
taxon in Gondwanan deposits during the mid-Cretaceous, which strengthens the
similarities with African mid-Cretaceous deposits, whereas it emphasizes the
differences in dinosaur diversity between this unity and the Romualdo Formation.
This suggests that the dinosaur fauna of South America was more heterogeneous
than previously assumed by other authors, which must be taken into account by
future analyses of similarities. Despite what was previously known and the new

findings provided by this thesis, many other issues are still to be further investigated.



Thus, this contribution is actually an additional step — although not the definite one —
towards the expansion of the knowledge on mid-Cretaceous nonavian theropods

from northeastern Brazil.
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TEXTO EXPLICATIVO SOBRE A ESTRUTURA DA TESE

Esta tese de Doutorado esta estruturada em torno de artigos submetidos a

periédicos ou j& aceitos (e publicados) por estes. Conseglentemente, sua

organizacdo compreende as seguintes partes principais:

a)

b)

Parte |, constante deste volume e que compreende uma introducéo sobre
os dinossauros terépodes ndo-avianos do mesocretdceo do Nordeste do
Brasil e a descricdo da pesquisa realizada ao longo do Doutorado, onde
estdo sumarizados: 0s objetivos e pressupostos cientificos utilizados; o
estado da arte sobre o tema de pesquisa, referente ao contexto geoldgico,
paleontoldgico, paleobiogeogréfico e paleoecoldgico dos dinossauros
supracitados; a andlise integradora dos artigos componentes da tese.

Parte I, integrante do segundo volume da tese e correspondente ao corpo
principal desta, constituida pelos artigos submetidos a periddicos com
corpo editorial permanente e revisores independentes e/ou ja aceitos por

estes, escritos pelo autor durante o desenvolvimento de seu Doutorado.

Parte Ill, a qual abrange os anexos referentes: a informagdes extras
relativas ao contetudo desta tese, como figuras e listas (Anexos A e B);
aos outros artigos sobre dinossauros do Cretaceo do Brasil elaborados
pelo pés-graduando durante o Doutorado ou com a participacdo dele

(Anexo C); ao histérico escolar do pos-graduando (Anexo D).
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PARTE | - INTRODUCAO

Desde que Richard Owen cunhou em 1842 o termo Dinosauria para designar
a até entdo ordem integrada pelos taxons britdnicos Megalosaurus Buckland, 1824,
Iguanodon Mantell, 1825 e Hylaeosaurus Mantell, 1833, diversos outros registros da
presenca desses animais tém sido obtidos em todas as regides do planeta, incluindo
a Antartica (BUCKLAND, 1824; MANTELL, 1825; OWEN, 1842; HAMMER;
HICKERSON, 1994; SERENO, 1999; KELLNER; CAMPOS, 2000; WEISHAMPEL et
al., 2004; SMITH et al., 2007). Esses novos achados ajudaram a reconstituir muitos
aspectos da bem sucedida histéria evolutiva desse clado, a qual compreende uma
amplitude temporal de aproximadamente 230 milhdes de anos, uma vez que se
entende as aves como um taxon nele incluso (OSTROM, 1976; GAUTHIER, 1986;
SERENO, 1997, 1999; NESBITT, 2011). J4 na segunda metade do século XIX, o
Brasil comecou a contribuir na expansao geogréfica das ocorréncias de dinossauros
mesozoicos, embora, curiosamente, a primeira delas reportada, uma vértebra dorsal
incompleta do Cretdceo da Bacia do Recbdncavo, tenha sido posteriormente
reidentificada como pertencente a um crocodilomorfo (CAMPOS; KELLNER, 1991;
KELLNER; CAMPOS, 2000). Hoje em dia, registros desses animais ja foram
reportados para todas as regifes brasileiras, incluindo somatofosseis e icnofésseis,
gque se estendem geocronologicamente de forma inequivoca ao menos do
Neotriassico até o final do Neocretaceo. Ainda que sejam poucas, tendo em vista a
extensdo territorial do Brasil e sua riqueza em depdsitos sedimentares, essas
ocorréncias sao relevantes do ponto de vista bioestratigrafico, paleobiogeografico e
evolutivo (KELLNER; CAMPOS, 2000; NOVAS, 2007; BITTENCOURT; LANGER,
2011, 2012). Por exemplo, os registros oriundos dos estratos Neotriassicos do
Grupo Rosario do Sul sdo importantes para estudos enfocando a origem e a
irradiacdo basal dos dinossauros (KELLNER; CAMPOS, 2000; LANGER et al., 2007,
NOVAS, 2007; BITTENCOURT; LANGER, 2011, 2012).

Outra regido brasileira com significativo contetdo fossilifero dinossauriano é o
Nordeste. Duas de suas bacias sedimentares, Araripe e S&o Luis-Grajau, tém
fornecido importantes registros da paleofauna da Gondwana durante o
“mesocretaceo” (NASH et al., 2004; NOVAS, 2007; BITTENCOURT; LANGER, 2011,
2012). Essa época, definida informalmente e compreendida entre 120 e 90 milhdes

de anos atras, abrange o final do Eocretaceo (idades Aptiano e Albiano) e 0 comeco



12

do Neocretaceo (idade Cenomaniano). Esse intervalo da historia geoldgica da Terra
foi caracterizado por inUmeros eventos como a ultimacdo da separagcdo entre
Ameérica do Sul e Africa e a consequente abertura do Oceano Atlantico Sul, uma
fase de efeito estufa intensificado e mudancas eustaticas (RUSSELL; PAESLER,
2003). Quanta a diversidade de dinossauros da Gondwana, 0 mesocretaceo parece
ter sido marcado, ao seu final, por um episddio de mudanca faunistica, com a
extincdo ou a severa reducdo na abundancia dos taxons Diplodocimorpha
(Sauropoda), Spinosauridae e Carcharodontosauridae (Theropoda) e a substituicao
destes como elementos dominantes da fauna por Titanosauridae (Sauropoda),
Hadrosauridae (Ornithopoda) e Abelisauroidea (Theropoda). Essa alteracdo na
composicdo paleofaunistica é analoga aquela registrada na Laurasia (NOVAS et al.,
2005, 2013; NOVAS, 2007; BRUSATTE et al., 2009; ZANNO; MAKOVICKY, 2013).
Além disso, no que diz respeito as pesquisas enfocando esses animais, em
particular os terépodes, a Bacia do Araripe merece destaque tanto a nivel nacional,
por ter fornecido os primeiros cranios de terépodes encontrados no Brasil
(KELLNER; CAMPOQOS, 1996; MARTILL et al., 1996), como internacional, gracas aos
tecidos ndo biomineralizados preservados por fosfatizacdo em associagdo aos
restos esqueléticos de alguns espécimes (KELLNER, 1996a; MARTILL et al., 2000),
enquanto a Bacia de S&o Luis-Grajau forneceu o registro do maior dinossauro

predador ja encontrado em territorio brasileiro (KELLNER et al., 2011).

De fato, com um registro fossilifero bastante variado, os Theropoda
representam uma parcela consideravel dos achados dinossaurianos do
mesocretdceo do nordeste brasileiro, embora estes ainda sejam bastante
fragmentarios. Até o momento, foram descritas formalmente cinco espécies, além da
confirmacédo da presenca de outros taxons supraespecificos (KELLNER; CAMPOS,
2000; MEDEIROS et al., 2007, 2014; BITTENCOURT; LANGER, 2011; KELLNER et
al., 2011; LINDOSO et al., 2012). No entanto, algumas dessas descricdes carecem
de um maior detalhamento, o que muitas vezes impede uma atribuicdo taxonémica a
um grupo menos inclusivo, bem como sua utilizacgdo em estudos de cunho
filogenético e/ou paleobiogeografico. Por exemplo, alguns espécimes nunca ou sé
raramente figuraram em filogenias mesmo apos suas descricdes (ex.. FREY;
MARTILL, 1995; KELLNER, 1999; KELLNER et al., 2011), enquanto outros, mais
comumente figurados, o sdo de forma questionavel ou estdo presentes em analises

gue ndo buscam especificamente testar as relacdes filogenéticas internas do taxon a
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que pertencem (ex.. SERENO et al., 1998; NOVAS et al., 2012; PORFIRI et al.,
2014). E bem verdade que estudos enfocando os dinossauros brasileiros como um
todo tém se tornado mais comuns ao longo do tempo, especialmente a partir da
década de 1990 (KELLNER; CAMPOS, 2000). No entanto, o estagio atual do
conhecimento acerca da fauna teropodiana do Nordeste ainda ndo se mostra
suficiente para elucidar questbes paleoecoldgicas e paleobiogeograficas mais

amplas e ainda pendentes, a despeito do potencial da mesma.

A presente tese apresenta os resultados de pesquisas realizadas ao longo do
Doutorado do pos-graduando, as quais tiveram como objetivos: redescrever
espécimes de dinossauros teropodes ndo-avianos do mesocretdceo do Nordeste do
Brasil, reavaliando-os taxondmica e filogeneticamente; analisar a similaridade
existente entre as faunas dinossaurianas das formacdes Alcantara e Romualdo e os
demais jazigos fossiliferos mesocretaceos, em especial os gondwanicos; e testar
estatisticamente hipoteses prévias sobre a existéncia de associa¢des positivas entre
espinossaurideos e paleoambientes costeiros. Os resultados se encontram
pormenorizados nos artigos que compdem o corpo principal da tese. Este, no
entanto, € antecedido pelo estado da arte referente a tema central da tese, a fim de

prover ao leitor uma base teorica que facilite a integragcéo entre os artigos.
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1. CONTEXTO GEOLOGICO E PALEONTOLOGICO DAS BACIAS DO ARARIPE
E SAO LUIS-GRAJAU

1.1 Bacia do Araripe
1.1.1 Geologia e Estratigrafia

A Bacia do Araripe € um extenso depdsito sedimentar localizado nos estados
do Ceara, Pernambuco e Piaui e se trata da maior entre as bacias interiores do
Nordeste, ocupando uma area de aproximadamente 9.000 km? (Figura 1) (ASSINE,
1992; ASSINE, 2007). O embasamento cristalino sobre o qual ela estd assentada

corresponde a Provincia Tecténica Borborema, de idade proterozodica.
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Figura 1. Bacia do Araripe. A) Localizacdo da bacia. B) Mapa geolégico da bacia. A
e B modificados de Bittencourt e Langer (2011) e Assine (2007), respectivamente,
segundo Valenca et al. (2003).

A mais notoria feicdo geomorfologica reconhecida dentro dos limites dessa
bacia é a Chapada do Araripe, um planalto alongado em sentido leste-oeste que
atinge até aproximadamente 900 m de altitude e que representa uma das principais
elevacbes em meio & Depressdo Sertaneja (Figura 2) (VALENCA et al.,, 2003;
ASSINE, 2007). No entanto, a Bacia do Araripe néo se restringe a chapada, também
aflorando no chamado Vale do Cariri (PONTE; APPI, 1990; ASSINE, 1992), e a
presencga, nas cercanias, de outras bacias sedimentares menores correlatas a ela

sugere gue a primeira ja possuiu dimensdes mais amplas, tendo diminuido devido a
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erosdo ao longo da ultima centena de milhdes de anos, enquanto que as Ultimas
corresponderiam a unidades relictuais desse deposito sedimentar outrora maior
(PONTE; APPI, 1990; VALENCA et al.,, 2003; ASSINE, 2007). Na realidade,
reconhece-se atualmente a existéncia de duas sub-bacias, a do Cariri e a de Feira
Nova. A primeira, localizada a oeste, abrangeria a Chapada do Araripe, enquanto a
segunda, a leste, corresponderia as sequéncias sedimentares presentes no Vale do
Cariri (Anexo A) (ASSINE, 2007).

Figura 2. Chapada do Araripe vista das planicies ao seu redor. Retirado de Matrtill et
al. (2007).

A historia deposicional da Bacia do Araripe esta intimamente relacionada aos
eventos tectdnicos responsaveis pela separacdo entre América do Sul e Africa e o
consequente estabelecimento do Oceano Atlantico Sul, o mesmo sendo valido para
as demais bacias sedimentares do Nordeste datadas do Juro-Cretaceo. Para tanto,
foi necesséria a reativacdo de falhas presentes no escudo cristalino da Provincia
Borborema. De fato, entre todos os depdsitos sedimentares interiores nordestinos, a
Bacia do Araripe é aquela que apresenta o melhor registro dos diferentes estagios
da evolucdo tectono-sedimentar da regido durante esse periodo, embora ndo seja
completo. Infelizmente, os hiatos deposicionais da sequéncia sedimentar do Araripe

séo correspondentes aos das demais bacias intracratonicas, de forma que o registro
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sedimentar destas Ultimas ndo ajuda a elucidar questdes referentes as lacunas no
registro da primeira (VALENCA et al., 2003; ARAI, 2006). A sequéncia deposicional
da Bacia do Araripe apresenta uma grande variedade de litologias, a qual tem sido
dividida litoestratigraficamente de distintas maneiras em diferentes propostas—uma
consideracdo mais detalhada dos méritos de cada proposta litoestratigrafica esta
além do escopo deste trabalho. Esta sequéncia € descrita abaixo dentro do contexto
da fragmentacdo da regido equatorial do Gondwana e da evolucdo tectono-
sedimentar das bacias interiores do Nordeste segundo a proposta de Valenca et al.
(2003) (Anexo A).

A fase ou o estagio de pré-rifte (ou pre-rift) de Valenca et al. (2003) se refere
ao momento de reativagdo de falhas no embasamento cristalino e de subsidéncia
regional. Na Bacia do Araripe, ela corresponde a uma sucessao litolégia que varia
principalmente entre arenitos e siltitos, mas com a presenca de niveis com folhelhos
e conglomerados. A presenca de estratificagbes cruzadas, entre outras, indica
deposicao em sistemas continentais, provavelmente fluviais e/ou lacustres. Quanto a
divisao litoestratigrafica, a sequéncia se dividiria da base para o topo nas seguintes
formacgdes: Mauriti (Cariri sensu Assine, 1992), Brejo Santo e Misséo Velha
(BEURLEN, 1971; PONTE; APPI, 1990; ASSINE, 1992, 2007; VALENCA et al.,
2003; ARAI, 2006). Ostracodes fésseis e palinomorfos obtidos a partir das
formacdes Brejo Santo e Missdo Velha indicam uma idade neojurassica para elas,
enquanto que a idade da unidade mais basal, a Formacdo Mauriti, é mais
controversa. Dada a auséncia de fosseis e a sedimentagdo predominantemente
siliciclastica, Assine (1992) defendeu uma possivel correlacdo litoestratigrafica entre
a Formacao Cariri e a Formacao Ipu do Grupo Serra Grande, Bacia do Parnaiba, o
gue sugeriria uma idade paleozoica para a primeira, anterior a glaciacdo ocorrente
na Gondwana, idéia mantida pelo mesmo autor posteriormente (ASSINE, 2007).
Entretanto, Carvalho et al. (1995) reportaram a presenca de pegadas de dinossauros
nos arenitos desta formacao, o que necessariamente sugere uma idade mesozoica
(ARAI, 2006). Sendo assim, de acordo com Valenca et al. (2003), a reativacédo de
falhas pré-cambrianas do escudo cristalino que possibilitou a deposicdo das
camadas pre-riftes da Bacia do Araripe teria se iniciado, possivelmente, ja no

Calloviano (Mesojurassico).

A fase de rifte (ou rift), referente a abertura do rifte do Atlantico Sul, teria

comecado ainda durante a deposicédo da Formacao Missao Velha (VALENCA et al.,
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2003). Ela abrangeria ainda os folhelhos, siltitos e arenitos da Formacgao Abaiara,
cuja histéria deposicional parece ter se dado inicialmente em sistemas lacustres
rasos ou em planicies aluviais, as quais se seguiram sistemas fluviais. Também
baseado em ostracodes fosseis, a idade inferida para a esta ultima formacéo é a
eocretacea, possivelmente valangiana (PONTE; APPI, 1990; ASSINE, 1992, 2007).
Desta forma, ela seria cronocorrelata a outras unidades de bacias proximas, tais
como as de lguatu, Icé e Rio do Peixe. De fato, a génese destas Ultimas bacias
parece ter se dado gracas ao intenso falhamento na Provincia Borborema,
caracteristico do estagio supracitado (VALENCA et al., 2003). Juntamente com as
formacdes Brejo Santo e Missao Velha, a Formacao Abaiara constitui o Grupo Vale
do Cariri, na proposta de Valenca et al. (2003). Essas formacdes, além da Formacao
Mauriti, afloram principalmente ao longo do j& mencionado Vale do Cariri, dai a
denominacéo dada aquele grupo (ASSINE, 1992, 2007; VALENCA et al., 2003).

Entre o Grupo Vale do Cariri e as unidades a ele sobrepostas, infere-se um
hiato que corresponderia ao estagio erosivo de Valenca et al. (2003), durante o qual
o rifteamento mudou da porcdo sul do Atlantico para a porcdo equatorial. Durante
esse estagio, ndo s6 a Bacia do Araripe, como as demais bacias interiores do
Nordeste, experimentaram intensa erosdo, evidenciada também pela auséncia de
determinadas idades no registro bioestratigrafico dessas bacias, especialmente o
Barremiano. Assim, os arenitos intercalados com lamitos e niveis conglomeraticos
da Formacédo Rio da Batateria, que se assentam diretamente sobre o Grupo Vale do
Cariri, teriam sido depositados ja na fase de poés-rifte (ou post-rift), quando a deriva
dos continentes africano e sul-americano teria comec¢ado, assim como uma nova
fase de subsidéncia regional (PONTE; APPI, 1990; VALENCA et al., 2003; ARAI,
2006). Essas camadas, aflorantes tanto no Vale do Cariri como na Chapada do
Araripe, sédo denominadas alternativamente como Formacao Barbalha por ASSINE
(1992, 2007). A litologia acima descrita, juntamente com estruturas sedimentares,
tais como estratificacfes cruzadas, e bioclastos de origem continental, indicam para
essa unidade uma deposicdo em contexto flavio-lacustre. Particularmente, um nivel
de folhelhos pirobetuminosos pretos, contendo calcario de aspecto brechoide e rico
em sulfetos, se trata do primeiro registro de um amplo sistema lacustre na Bacia do
Araripe. Com relacdo a idade, os fosseis encontrados indicam uma idade aptiana
para a Formacgao Rio da Batateira (PONTE; APPI, 1990; COIMBRA et al., 2002).
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Acima da Formacao Rio da Batateira, aflorando principalmente na Chapada
do Araripe, encontra-se uma sequéncia litoestratigrafica considerada por alguns
como Formacdo Santana (BEURLEN, 1971; PONTE; APPI, 1990; MAISEY, 1991,
ASSINE, 1992, 2007; KELLNER, 2002; VIANA; NEUMANN, 2002) e por outros como
Grupo Santana (neste caso, incluindo a Formacao Rio da Batateira) ou mesmo
Grupo Araripe (VALENCA et al., 2003; MARTILL et al., 2007). O pacote sedimentar
mais basal desse intervalo corresponde a folhelhos escuros e calciferos
interestratificados com calcérios micriticos de aspecto laminado e coloragéo clara a
acinzentada. Essas litofacies, consideradas como um Fossil Lagerstatte devido ao
seu conteudo fossil relativamente abundante e principalmente diversificado
(MARTILL, 1990, 1993; MAISEY, 1991; MARTILL et al. 2007), foram depositadas em
sistemas lacustres de baixa energia e com pouco influxo terrigeno (BEURLEN, 1971,
ASSINE, 1992, 2007). A evidéncia da presenca de estromatélitos sugere, no
entanto, uma salinidade para o corpo d’agua acima daquela tipicamente dulcicola
(WARREN et al., 2017). J4 a alternancia de facies € considerada como evidéncia de
clima fortemente sazonal, caracterizado por altas temperaturas, estacées secas mais
duradouras e breves estacdes umidas (VALENCA et al., 2003). Em geral, quanto a
nomenclatura, esse pacote € tanto referido como Membro Crato, por aqueles que
adotam a Formacdo Santana (BEURLEN, 1971; PONTE; APPI, 1990; ASSINE,
1992, 2007; VIANA; NEUMANN, 2002), como por Formacédo Crato, dessa vez por
agueles que utilizam o termo Grupo Santana ou Grupo Araripe (VALENCA et al.,
2003; MARTILL et al., 2007).

Acima dessa unidade, acha-se um segundo pacote sedimentar, caracterizado
pela abundancia de evaporitos, principalmente gipsita, aos quais estdo associados
também folhelhos verdes a escuros (BEURLEN, 1971; PONTE; APPI, 1990;
ASSINE, 1992, 2007; VALENCA et al., 2003). Assim como no caso anterior, esse
pacote pode ser referido na literatura como membro—Membro Ipubi (BEURLEN,
1971; PONTE; APPI, 1990; MAISEY, 1991; ASSINE, 1992, 2007)—ou como
formacdo—Formacéao Ipubi (VALENCA et al., 2003). Também ha a possibilidade de
considerar os evaporitos como “Camadas Ipubi”, dentro do Membro Crato (ASSINE,
2007). A presenca desses evaporitos indica uma deposicdo sob condigbes
climaticas aridas a semiaridas em ambiente costeiro, sem que este tenha se
constituido em uma bacia evaporitica marinha ampla e continua (BEURLEN, 1971;
PONTE; APPI, 1990; ASSINE, 1992; VALENCA et al., 2003). Os folhelhos, por outro
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lado, correspondem a facies de canais fluviais, com a deposi¢do ocorrendo através
de fluxos torrenciais episodicos. No entanto, na porcéo oeste da bacia, parece haver

indicios de retrabalhamento dos sedimentos por ondas (ASSINE, 1992).

Por sobre os evaporitos, esta um pacote sedimentar de particular importancia
para este trabalho, formado por folhelhos esverdeados, aos quais estdo também
associados margas e calcérios, e caracterizado por abundantes concrecfes
carbonédticas comumente alojando fosseis (Figura 3). Muitas dessas concrecdes
estédo dispostas concordantemente ao plano de acamamento dos folhelhos (PONTE;
APPI, 1990; ASSINE, 1992). Alguns calcéarios ricos em gastropodes tipicamente
marinhos sugerem um evento de transgressdo marinha. No entanto, é a presenca de
equindides em alguns niveis, mais precisamente na por¢cdo oeste da bacia, que
atesta o0 estabelecimento temporario de condigcbes francamente marinhas
(BEURLEN, 1971; ASSINE, 1992, 2007; VALENCA et al., 2003). Esse contexto seria
correlacionavel a transgressdo marinha ocorrida em nivel global durante o
Aptiano/Albiano (ver a seguir; VALENCA et al.,, 2003) e, de fato, ha folhelhos
assentados diretamente sobre o escudo cristalino, indicando que o corpo d’agua
havia aumentado em éarea superficial (ASSINE, 1992). Quanto a nomenclatura, o
referido pacote € denominado ou como Membro Romualdo (BEURLEN, 1971;
PONTE; APPI, 1990; MAISEY, 1991; ASSINE, 1992, 2007; KELLNER, 2002) ou
como Formagédo Romualdo (VALENCA et al., 2003). A partir do presente momento,
adotar-se-4 o termo Formacdo Romualdo. Em relagdo a datagdo, as propostas
divergem entre o Aptiano, Albiano e o Cenomaniano, com a maioria dos autores
aceitando uma idade neoalbiana (ASSINE, 1992; MARTILL,1993).

Figura 3. Formacdo Romualdo. A) Prospeccao de fésseis na Formacdo Romualdo.

B) Tipica concrecdo carbonatica encontrada nos afloramentos dessa formacéo. A,
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retirado de: http://geoparkararipe.blogspot.com.br/ (Acessado em 20 de maio de
2015), e B cedido por Felipe L. Pinheiro.

O re-estabelecimento de condicbes mais lagunares ou transicionais €
evidenciado pelo retorno paulatino de litologias como siltitos e arenitos, portando
fésseis mais tipicos de ambientes continentais (BEURLEN, 1971; ASSINE, 1992,
2007). Esse aumento progressivo na granulometria parece corresponder a um
evento de regressdo marinha e pode ainda pertencer ao mesmo ciclo deposicional
do pacote subjacente (VALENCA et al., 2003). Alguns autores homeiam esse nivel
de Formacéo Arajara (PONTE; APPI, 1990; VALENCA et al., 2003), enquanto outros
o consideram parte da Formacdo Santana ou até mesmo da Formacdo Exu
(BEURLEN, 1971; ASSINE, 1992). Esta ultima unidade, por sua vez, compreende
uma espessa camada de arenitos avermelhados da porcdo mais superior da
Chapada do Araripe, representando a Ultima fase de sedimentacdo cretacea
preservada na Bacia do Araripe, a qual teria ocorrido em contexto fluvial. Devido a
auséncia de fosseis, uma idade albiana a eocenomaniana € inferida, com base na
posicdo estratigrafica da Formacdo Exu e uma possivel correlagdo entre esta e as
FormagOes Acu e Itapecuru sensu Assine, 1992 (PONTE; APPI, 1990; ASSINE,
1992; VALENCA et al., 2003).

Considerando que a Formacdo Exu se trata de sedimentos fluviais
depositados em um contexto de niveis eustaticos ainda elevados e que alguns
destes se encontram tectonicamente movimentados, é possivel inferir que o
soerguimento epirogenético da regido teve inicio ao menos entre o Albiano e o
Cenomaniano (ASSINE, 1992). Em algum momento ao longo do periodo de
epirogénese, nomeado por Valenca et al. (2003) como estagio de soerguimento (ou
uplift), a sedimentacdo na Bacia do Araripe se encerrou e posteriormente se tornou
Sujeita a eventos erosivos. A acdo em conjunto do soerguimento epirogenético, o
qual se estendeu em duracdo até o Paledgeno, e da eroséo, desde o comeco do
Neocretaceo, viriam a resultar na feicdo morfologica da Chapada do Araripe
(ASSINE, 2007).
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1.1.2 Paleontologia da Formac¢do Romualdo

A Formagdo Romualdo é a Unica unidade da Bacia do Araripe a ter fornecido
registros ja publicados formalmente de somatofosseis de terépodes ndo-avianos, o
tema do presente trabalho. Por isso, o0 conhecimento paleontologico obtido a partir
deste jazigo fossilifero € detalhado abaixo. No entanto, € valido mencionar que
fosseis de terépodes avianos tém sido encontrados na Formacgéo Crato, incluindo a
primeira espécie de ave do Cretaceo do Brasil formalmente descrita, Cratoavis
cearensis Carvalho et al., 2015 (MARTILL et al., 2007; CARVALHO et al., 2015a,b).
Entre esses fosseis, estdo penas que podem ter pertencido a algum ter6pode nao-
aviano, cujo registro osteoldgico ainda é desconhecido ou néo foi reportado na
literatura (MARTILL et al., 2007; PRADO et al., 2016).

Muito da fama internacional da Bacia do Araripe se deve aos fdsseis
provenientes da Formacdo Romualdo, os quais sdo taxonomicamente diversos e,
nao raro, apresentam preservacao excepcional, conferindo a esta unidade o status
de Fossil Lagerstatte, assim como no caso da Formacdo Crato. De fato, a
paleontologia nessa bacia, como um estudo mais sistematizado, teve inicio ja& no
século XIX, com a descricdo das primeiras espécies de peixes contidos em
concrecbes carbonaticas da Formacdo Romualdo. Na realidade, a primeira
ilustracdo na literatura cientifica de um espécime féssil da Bacia do Araripe foi feita
pelos naturalistas europeus Martius e von Spix em decorréncia da visita cientifica
desses pesquisadores ao Brasil (Figura 4A) (MAISEY, 1991; MARTILL, 1993;
CARVALHO; SANTOS, 2005; HERZOG et al., 2008). Nessa ocasido, eles
compunham a corte que acompanhava a Arquiduquesa da Austria, Maria
Leopoldina, que viria a casar com o futuro primeiro imperador do Brasil, Dom Pedro
(CARVALHO; SANTOS, 2005). No entanto, ha indicios de que concrecbes
carbonaticas com peixes foram enviadas a Portugal ja em meados do século XVIII,

aos quais nao parece ter sido dada a devida relevancia (ANTUNES et al., 2005).

Como ja citado, a Formacdo Romualdo é caracterizada por camadas de
folhelhos ricas em concrec¢des carbonaticas, as quais podem atingir até 5 m de
espessura. Concrecdes afossiliferas a parte, as demais se mostram variadas quanto
ao numero de espécimes nela contidos, a orientacdo e posi¢cao destes em relacdo a
(eventual) laminacdo apresentada tanto pela matriz da concre¢do como pela rocha

encaixante e ao grau de tridimensionalidade mantido pelo processo de fossilizacao.
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Elas também variam de acordo com o formato, podendo ser mais subesféricas,
aproximadamente ovoides e até irregulares, além de poderem apresentar texturas e
laminac6es mais evidentes ou ndo. Algumas ainda podem se tratar de septarias,
formadas durante processos de desidratacdo da matriz da concrecéo, levando a
fraturas posteriormente preenchidas por outros materiais (SARAIVA et al., 2007).
Essa diversidade apresenta-se, de certa forma, relacionada a localidades
particulares, o que pode indicar condi¢des fisico-quimicas, além de outros fatores
abidticos e/ou bibticos, que variaram geogréfica e temporalmente ao longo da bacia
guando da deposi¢cao da Formagdo Romualdo, incluindo eventos de mortandade em
massa (MARTILL, 1988; MARTILL et al., 2008). No entanto, ndo € somente nas
concrecdes que sdo obtidos os fosseis ja reportados para a formacédo, havendo
ocorréncias também para os folhelhos ao redor delas. Em alguns casos, o espécime
contido dentro da concrecdo pode estar somente parcialmente no interior desta,

enguanto que a porcao faltante esta envolta pelo folhelho propriamente dito.

Figura 4. Fosseis da Formacdo Romualdo. A) primeira ilustracéo cientifica publicada
de um fossil da Formacdo Romualdo, no caso um peixe do género Rhacolepis; B)
Ramo de Brachyphyllum, uma conifera; C) cranio do pterossauro Thalassodromeus
sethi; D) cranio do pterossauro Cearadactylus atrox; E) o quelénio Santanachelys
gaffneyi. A, retirado de Maisey (1991); B, retirado e modificado de Lima et al. (2012);
C, retirado e modificado de Kellner e Campos (2002); D, retirado de Vila Nova et al.
(2014); E, retirado e modificado de Hirayama (1998).
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Considerando o conteudo fossilifero total da Formacdo Romualdo,
independentemente de se recuperado no interior de concre¢des ou nao, ele tem se
mostrado diverso (Figuras 3B e 4). Por exemplo, os fragmentos vegetais
encontrados revelaram a presenca de coniferas e angiospermas. J4 entre 0s
animais, os ostracodes sdo os mais abundantes e, muitas vezes, os Unicos fosseis
presentes em concrecdes, embora também costumem estar associados aos demais
organismos fossilizados. Outros crustaceos reportados sao alguns poucos
decéapodos, como Araripecarcinus ferreirae Martins-Neto, 1987. Entretanto, o grupo
mais estudado da Formac¢do Romualdo se trata dos vertebrados, sendo também os
mais visados pelo comércio ilegal de fésseis na regido da Bacia do Araripe. Destes,
0S mais abundantes correspondem aos peixes, com destaque para 0s seguintes
géneros Rhinobatos, Tribodus (Chondrichthyes), Vinctifer, Tharrias, Cladocyclus,
Rhacolepis (Actinopterygii), Axelrodichthys e Mawsonia (Sarcopterygii) (MAISEY,
1991; FARA et al., 2005; BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2007; SARAIVA et al.,
2007; LIMA et al., 2012).

JA com relacdo aos tetrapodes aquaticos e terrestres, estes estdo
representados por queldnios e crocodilomorfos. Conforme ja informado, outros
tetrdpodes terrestres encontrados na Formacdo Romualdo sdo os dinossauros
teropodes, os quais serdo tratados especificamente mais adiante. Finalmente, o
altimo grupo de tetrdpodes dessa formacao a ser mencionado sdo 0s pterossauros
Pterodactyloidea, os Unicos vertebrados voadores nela encontrados. Além disso, é o
grupo de tetrapodes mais estudados da bacia devido a qualidade excepcional de
muitos espécimes, 0s quais, comumente, se encontram preservados
tridimensionalmente, a abundancia deles (possivelmente os vertebrados fésseis
mais abundantes depois dos peixes) e a atencdo popular e cientifica que atraem.
Juntos, mais uma vez, peixes e pterossauros abrangem a grande maioria de
espécies de vertebrados descritas para a Formacdo Romualdo. Além da grande
diversidade taxonémica, outro aspecto importante dos fésseis desse Lagerstatte é a
fossilizacdo de tecidos moles por fosfatizacdo, processo esse também verificado em
invertebrados, em especial ostracodes. Outro tipo de fossil importante para
inferéncias paleobiolégicas sdo o0s coprolitos, os icnofésseis mais comuns
encontrados nessa formacéo (MARTILL, 1988; MAISEY, 1991; KELLNER, 1996a;
MARTILL et al., 2000).
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Apesar do grande acumulo de informacdes, principalmente taxonémicas e
sistematicas, acerca dos varios taxons registrados para a Formacdo Romualdo, a
realidade € que a maioria dos espécimes dela provenientes, depositados em
colecdes cientificas de todo o mundo, carece de dados quanto a procedéncia
geografica e estratigrafica. Consequentemente, isso ressoa na forma como a
assembleia féssil dessa formacéao tem sido entendida, além de prejudicar em muito a
possibilidade de inferéncias paleoecoldgicas, especialmente as paleossinecolégicas
(MARTILL, 2001; FARA et al., 2005). Para ilustrar essa questédo, basta recorrer as
diferentes percepcdes acerca da paleobiota até agora amostrada. Alguns autores
consideram-na extremamente diversa, especialmente quanto aos peixes e
pterossauros, com a maioria dos fosseis apresentando a excepcional preservagao
pela qual a Formagdo Romualdo € conhecida (MAISEY, 1991). No entanto,
escavacdes controladas realizadas recentemente em distintos sitios fossiliferos néo
lograram éxito em obter sequer a metade dos taxons de vertebrados ja registrados
para a formacgéo. Durante oito anos de atividades de coleta planejadas, somente um
espécime de pterossauro foi obtido, contrastando com as centenas de outros
espécimes tombados em colecdes cientificas brasileiras e internacionais. Além
disso, a maioria das concre¢ces nao apresentou espécimes tdo bem preservados
como aqueles normalmente figurados na literatura, em particular quanto a
completude dos restos esqueléticos. Desta forma, aparentemente, espécimes bem
preservados e/ou de taxons particulares, como algumas espécies de peixes e
pterossauros, sdo mais raros do que se supunha (FARA et al., 2005; VILA NOVA et
al., 2011). Assim, é possivel hipotetizar que, para obter mais espécimes de
determinados taxons, é necessario um esfor¢co amostral consideravelmente maior do
gue para outros (FARA et al., 2005). Ademais, a grande diversidade e abundancia
de determinados tdxons em cole¢des cientificas pode ser explicada por um provavel
viés nas coletas realizadas por prospectores ilegais, 0os quais tendem a descartar os
espécimes menores e com pior preservacdo (FARA et al., 2005; VILA NOVA et al.,

2011) por ndo serem lucrativas no comércio de fésseis.

Por fim, sobre o nivel mais alto da Formacdo Romualdo contendo concrecgoes,
encontra-se na porcéo oeste da bacia, conforme ja citado, foésseis de equindides que
atestam condic¢des tipicamente marinhas para a regido quando da deposi¢do. Apos
esse evento transgressivo, retornam as condi¢des mais dulcicolas, evidenciadas

pela presenca de ostracodes e conchostraceos tipicamente continentais.
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1.2 Bacia de Sao Luis-Grajau
1.2.1 Geologia e Estratigrafia

A Bacia de Sao Luis-Grajau, localizadas no norte-nordeste do Brasil (Figura
5), € uma das bacias marginais brasileiras cuja génese esta relacionada com o
processo de fragmentacdo do Gondwana, mais especificamente com a separacao
entre Africa e América do Sul e o estabelecimento do Oceano Atlantico Sul (GOES;
ROSSETTI, 2001; NASCIMENTO; GOES, 2007). Inicialmente, considerava-se que
existiam duas bacias distintas na regido, separadas geograficamente pelo Arco
Estrutural Ferrer-Urbano Santos (ROSSETTI; TRUCKENBRODT, 1997). Apos a
obtencdo de uma série de dados de subsuperficie, que indicavam ampla correlacéo
estratigréfica, especialmente com relacdo as sequéncias neoalbianas, entre
diferentes localidades tanto ao norte (antiga Bacia de Sao Luis) como ao sul (antiga
Bacia do Grajau) do arco (GOES; ROSSETTI, 2001), passou-se a considerar que as
unidades deposicionais eram lateralmente continuas e estavam submetidas a um
mesmo arcabouco tectbnico. Sendo assim, a Bacia de Sdo Luis-Grajal ocupa uma
area superficial de aproximadamente 250.000 km?, delimitada a oeste pelo Arco
Capim, a leste pelo Lineamento Rio Parnaiba, o qual a separa da Bacia do
Parnaiba, e a sul pela Antéclise Xambioa-Alto Rio Parnaiba (GOES; ROSSETTI,
2001; SANTOS; CARVALHO, 2004; NASCIMENTO; GOES, 2007). Sua sequéncia
sedimentar, cuja espessura chega até 4.000 m no depocentro da bacia (regido de
Pinheiro, municipio do norte do Maranhdo), assenta-se discordantemente tanto
sobre camadas sedimentares paleozoicas da Bacia do Parnaiba como sobre o
escudo cristalino pré-cambriano, composto por rochas metamoérficas e igneas da
porcdo norte da Faixa Araguaia, Faixa Gurupi, cratons Amazoénico e Gurupi e

Provincia Borborema.

A histéria deposicional da Bacia de S&o Luis-Grajal compreende trés fases
principais, relacionadas a formacao do Atlantico Sul, pré-rifte, rifte e drifte (ou drift),
e, assim como ocorreu com as Bacias de Braganca-Vizeu e llha Nova, também
localizadas na margem continental equatorial norte do Brasil (Estados do Maranh&o
e Para), se processou em um sistema de graben (Sistema de Graben Gurupi), o qual
teria se originado em um contexto de rifte intracontinental abandonado, com a
ocorréncia de transcorréncia divergente ao longo da evolugdo deste ultimo (GOES;

ROSSETTI, 2001). Sob a perspectiva da Estratigrafia de Sequéncias, a deposicéo
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na Bacia de S&o Luis-Grajau pode ser dividia em trés sequéncias denominadas
informalmente como S1, S2 e S3 (Figura 5) (ROSSETTI, 2001). Essas sequéncias
deposicionais, em maioria de segunda ordem e com geometria em cunha, foram
reconhecidas a partir de perfis de raios gama e estdo separadas entre si por
discordancias regionais mapeaveis ao longo de toda a bacia, consequéncia de

intervalos de erosao e/ou auséncia de deposicao.
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Figura 5. Mapa e carta estratigrafica da Bacia de S&o Luis-Grajau. A estrela branca
indica localizacdo da Ilha do Cajual. Modificados de Anaisse et al. (2001) e Lima e
Rossetti (2001), segundo Rossetti (2001).

A sequéncia deposicional S1 representa o inicio da sedimentacéo cretacea na
Bacia de S&o Luis-Grajad, mais precisamente durante o Neoaptiano. O pacote
sedimentar chega a quase 450 m de espessura e cronologicamente se estende até
o Eoalbiano. Quanto a litoestratigrafia, a sequéncia S1 compreende as formacdes
intergradantes Codo6 e Grajau. A primeira € constituida por folhelhos betuminosos,

calcarios e evaporitos depositados em um contexto progradante lacustre, enquanto a
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segunda abrange arenitos finos a muito finos de génese flavio-edlica. A influéncia
marinha na deposicdo dessa sequéncia é perceptivel somente na por¢cdo mais ao
norte da bacia e em niveis argilosos com bioclastos marinhos (ROSSETTI;
TRUCKENBRODT, 1997; ROSSETTI, 2001).

Por sobre a sequéncia deposicional S1, se encontra a sequéncia S2, a qual
se estende verticalmente por até aproximadamente 500 m. Cronologicamente, ela
compreende um intervalo que se inicia no Eoalbiano e termina no Mesoalbiano, ao
passo que, litoestratigraficamente, ela corresponde a porgao inferior da Unidade
Indiferenciada de Rossetti e Truckenbrodt (1997), composta por arenitos, argilitos e
calcarios. Essas litologias integram a sucesséo vertical na forma de quatro facies
atribuidas a ambientes deposicionais de shoreface superior, laguna/baia
interdistributaria, canal distributario e lobos de suspensdo, tratando-se de um
paleoambiente de carater progradante sob influéncia marinha (ROSSETTI, 2001;
ROSSETTI et al., 2001).

A Ultima sequéncia deposicional cretdcea da Bacia de Sao Luis-Grajau é a
S3. Seu pacote sedimentar, com espessura média de 600 m, iniciou sua deposi¢cado
durante o Mesoalbiano e o topo da sequéncia deve corresponder a alguma idade do
Neocretaceo. Ao longo da sucesséao vertical, reconhecem-se seis unidades ciclicas,
cada uma se estendendo por no maximo 150 m e estando separadas entre si por
superficies de descontinuidade que se distribuem por toda a bacia. Essas unidades
corresponderiam a oscilacdes de maior frequéncia, mas de menor amplitude, do
nivel de base em um sistema de vales incisos, a que se atribui a sequéncia S3. Essa
sequéncia é aquela que abrange o maior numero de unidades litoestratigraficas
distintas. Enquanto que as suas quatro unidades ciclicas mais basais ainda sao
consideradas como pertencentes a Unidade Indiferenciada, a unidade sobreposta a
elas corresponde aos argilitos e calcarios de idade neoalbiana/cenomaniana da
Formacéo Alcantara sensu Rossetti e Truckenbrodt (2001), formados por processos
de tempestade de grande intensidade (e, subordinadamente, correntes de maré) e,
ocasionalmente, por ondas de grande porte, em um sistema estuarino. A ultima
unidade ciclica da Sequéncia S3, de idade incerta dentro do Neocretaceo, é
equivalente a Formacgédo Cujupe sensu Rossetti e Truckenbrodt (2001), de litologia
arenitica interdigitada com argilitos. Sua génese é considerada como tendo ocorrido
em sistemas de vales estuarinos complexos por meio de processos de maré
(ROSSETTI; TRUCKENBRODT, 1997; ROSSETTI, 2001).
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Finalmente, por cima da sequéncia cretacea da Bacia de Sao Luis-Grajad,
estdo camadas de idade terciaria, que constituem as Formacdes Pirabas e
Barreiras, além de outras mais recentes. Em conjunto, estas possuem uma
espessura de aproximadamente 40 metros (ROSSETTI; TRUCKENBRODT, 1997).

1.2.2 Paleontologia da Unidade Indiferenciada e da Formagé&o Alcantara

O registro fossil cretaceo da Bacia de Sao Luis-Grajau € amplo, abrangendo
tanto macro e microfésseis como icnofosseis atribuidos a diversos tdxons vegetais,
animais, dinoflagelados, foraminiferos, etc. Em geral, os fésseis encontrados da
base ao topo da sucessdo sedimentar cretacea guardam grande semelhanca com
aqueles oriundos de depdsitos cretaceos da Africa e de outras partes da América do
Sul. No entanto, uma vez que o registro osteoldgico de terépodes nao-avianos do
mesocretaceo formalmente publicados esta restrito a Unidade Indiferenciada e a
Formacdo Alcantara, somente as assembleias fossiliferas dessas duas unidades

serao abordadas abaixo.

Nos arenitos da Unidade Indiferenciada situados logo acima da discordancia
gue separa as sequéncias S1 e S2 e aflorantes na regido de Codd, € registrada uma
importante paleoictiofauna. Ela inclui géneros ja reportados para as Formacgfes
Romualdo (vide acima) e Riachuelo (Bacia Sergipe-Alagoas): os actinopterigios
Calamopleurus, Brannerion, Araripelepidotes, Tharrias, Vinctifer, Santanichthys,
Cladocyclus e Rhacolepis, além do sarcopterigio Mawsonia. No entanto, também foi
encontrada uma forma endémica: Codoichthys carnavali Santos, 1994 (SANTOS;
CARVALHO, 2004).

Ja na regido de Itapecuru-Mirim, sdo encontrados tanto taxons continentais
como marinhos, indicando eventuais influéncias marinhas durante a sedimentacéo.
Entre os tadxons continentais, estdo formas terrestres como crocodilomorfos e
dinossauros, tendo sido descritas duas espécies: o crocodilomorfo notossuquideo
Candidodon itapecuruensis Carvalho e Campos, 1988, conhecido originalmente pelo
conjunto de dentes que constituem o holétipo e mais recentemente por restos
cranianos e pos-cranianos; e o sauropode diplodocéide Amazonsaurus maranhensis
Carvalho et al., 2003, cujo hol6tipo inclui vértebras, costelas e elementos da cintura
pélvica (CARVALHO; CAMPOS, 1988; NOBRE; CARVALHO, 2002; CARVALHO et
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al., 2003; NOBRE, 2004). Os restos de dinossauros também incluem fragmentos de
ovos e dentes, alguns deles referidos a Theropoda, como mencionado mais a frente.
Outro grupo de tetrapode encontrado é Testudines, mais especificamente o género
Araripemys, também reportado para a Formacdo Romualdo. Quanto aos peixes, 0s
taxons continentais identificados até o momento variam dos condrictes
Hybodontoidea aos osteictes, os quais incluem os Picnodontidae, o celacantideo
Mawsonia e o dipnoico Asiatoceratodus, entre outros. J& os invertebrados estédo
represantados basicamente por bivalves (géneros Anodonta e Castalia),
conchostraceos e ostracodeos. A fauna tipicamente marinha, por sua vez, é
representada por bivalves (género Paranomia e familias Anomiidae, Corbulidae e
Cardiidae), gastropodes (familias Turritellidae, Cerithiidae e Corbulidae) e
equinodermos, estes Ultimos registrados a partir de espinhos de Echinoidea
(DUTRA; MALABARBA, 2001; SANTOS; CARVALHO, 2004).

A idade inferida para a por¢do da Unidade Indiferenciada correspondente a
sequéncia S2 é eo/mesoalbiana, com base nas Palinozonas Elateropollenites
jardinei e Complicatisaccus cearensis, reconhecidas nas vizinhangas do municipio
de Itapecuru-Mirim (PEDRAO et al., 1994; ARAI, 2001). No entanto, o registro
palinoldgico de alguns niveis em afloramentos nas cercanias de Codd, com base
nos taxons Cretacaeiporites polygonalis Herngreen, 1974 e Matonisporites silvai
Lima, 1979, é indicativo de uma amplitude temporal se estendendo do Meso ao
Neoalbiano (ROSSETTI et al., 2001). Os géneros de palinomorfos Equisetosporites,
Gnaetaceaepollenites e Steevesipollenites indicam a presenca de Ephedraceae na
regido, o que juntamente com a abundancia de outros taxons de palinomorfos, entre
eles Classopolis e Afropollis, sugerem que o clima vigente era quente e arido
(PEDRAO et al., 1994; ARAI, 2001; SANTOS; CARVALHO, 2004). Dinoflagelados
também foram registrados ao menos para a unidade S2b (ROSSETTI, 2001).

O registro féssil do Cenomaniano provém da Formacdo Alcantara, a qual
abrange a penultima unidade ciclica da sequéncia S3 e se constitui provavelmente
no nivel estratigrafico mais fossilifero ou, ao menos, aguele com o registro mais
estudado. Os afloramentos da Formacdo Alcantara concentram-se no litoral do
Maranhdo, especialmente ao longo da Baia de Sdo Marcos. A idade cenomaniana,
mais precisamente Eocenomaniano, foi determinada com base em palinomorfos
com a identificagdo da superzona Elateroplicites africaensis, sendo corroborada pela

identificacdo do género de gastropode Nerinea pontagrossensis que também indica
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idades pos-albianas. Outros microfésseis abundantes na formacdo séo os
palinomorfos Classopollis, Equisetoporites e Gnetaceaepollenites e testas de
palinoforaminiferos. Os invertabrados estdo representados principalmente por
moluscos bivalves e gastropodes. Ja o registro paleoictiolégico € composto
especialmente por placas dentérias, dentes isolados, escamas e fragmentos dsseos
de dipnoicos (incluindo os géneros Ceratodus e Arganodus), Lepidotes
(tentativamente identificado a partir de escamas ganoides), Stephanodus,
Bartschichthys, picnodontiformes, amiideos e celacantideos (com a identificacdo do
género Mawsonia), além de espinhos e dentes de tubardes hibodontideos e raias
milobatideas e esclerorrinquiformes (Figura 6) (DUTRA; MALABARBA, 2001,
MEDEIROS; SCHULTZ, 2001; SANTOS; CARVALHO, 2004; MEDEIROS et al.,
2007, 2014). Os taxons (genéricos e/ou supragenéricos) mencionados também séo
encontrados em bacias marginais africanas, indicando que a correlacdo entre
depdsitos africanos e sul-americanos proposta para o Neoaptiano e o Albiano
também perdurou no Cenomaniano (SANTOS; CARVALHO, 2004; MEDEIROS et
al., 2007, 2014).

wo g
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Figura 6. Fésseis da Formacao Alcantara provenientes do afloramento Laje do
Coringa, na llha do Cajual, Municipio de Alcantara, Maranhao. A) fragmento de
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tronco de pteridofita; B) fragmento de caule de equisetacea; C-D) vértebras da
serpente Seismophis septentrionalis; E-G) dentes de saurdpodes; H-I) osteodermo e
dente de crocodilomorfo, respectivamente; J) Escama tentativamente atribuido ao
género de peixe Lepidotes; L) Osso pos-parietal do celacantideo Mawsonia; M)
osteodermos de saurdpode Titanosauria; M-N) placas dentarias de dipndicos; O)
espinho da nadadeira dorsal de um tubarado hibodontideo; P) dente rostral de raia
Pristiformes; Q) dente de pterossauro Ornithocheiroidea; R) coprolitos de répteis
indeterminados. A-R, retirados e modificados de Medeiros et al. (2014), exceto C e
D, retirados de Hsiou et al. (2014).

Quanto ao registro féssil de tetrdpodes, esse talvez seja mais bem apreciado
qguanto analisado de acordo com a sua procedéncia. Na Praia da Baronesa, no
municipio de Alcantara (Maranhdo), os afloramentos da Formacdo Alcantara se
apresentam geomorfologicamente como falésias e forneceram até agora dentes e
0ssos isolados de dinossauros teropodes e saurdpodes, crocodilomorfos e répteis
marinhos mosassaurideos, além de fragmentos de carapaca de um quel6nio do
taxon Pelomedusoides (VILAS BOAS; CARVALHO, 2001; MORAES-SANTOS et al.,
2001).

A Laje do Coringa, localizada na Ilha do Cajual, se constitui, por sua vez, no
afloramento da Formacdo Alcantara (e possivelmente de toda a bacia) mais
estudado nos ultimos anos e provavelmente o mais importante, ndo somente com
relacdo aos tetrapodes fésseis (Figuras 5 e 7). Encontra-se exposto ao longo de
uma superficie de aproximadamente quatro mil metros quadrados e, por se situar
dentro da porcdo de meso-litoral, estd sujeito a acdo constante de ondas,
responsaveis por erodir as rochas aflorantes e muitas vezes liberar fésseis da matriz
rochosa que antes o0s enclausurava, e da maré, a qual s6 possibilita atividades de
campo no local durante a fase de maré vazante. Os fosseis provém (ou séo
encontrados in situ) em sua maioria de dois niveis conglomeraticos e provavelmente
correspondem a bioclastos com histérias tafonémicas distintas, tendo experimentado
elevado grau de retrabalhamento (MEDEIROS, 2001; MEDEIROS; SCHULTZ,
2001). Isso poderia implicar time-averaging com relagédo aos restos fossilizados de
organismos até agora encontrados na localidade. No entanto, para alguns autores a

mistura temporal ndo deve ter se dado a ponto de indicar falsas associagcfes bioticas
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(MEDEIROS, 2001; MEDEIROS; SCHULTZ, 2001). Logo, os taxons identificados a
partir dos fragmentos fésseis provavelmente existiram contemporaneamente e o fato
de se encontrar formas continentais e formas marinhas (Figura 6) é relacionado ao
retrabalhamento de fésseis em ambiente costeiro ou por acdes de ondas durante
eventos transgressivos ou por processos relacionados a tempestades de grande

intensidade.

area emersa

oceano

y

Figura 7. Afloramento da Formacédo Alcantara conhecido como Laje do Coringa. A)
aspecto geral da Laje; B) nivel conglomeréatico da onde provém os fésseis; C)
representacdo esquematica do afloramento. A e B, cedidos por Manuel A. Medeiros.
C, retirado de Elias (2006).

Entre os somatofosseis de dinossauros encontrados na Laje do Coringa estao
dentes e vértebras de saurépodes e terdpodes, estes ultimos abordados em
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particular na proxima secdo. Entre os tdxons de saurépodes identificados, estdo os
titanossauros (possivelmente afins a Andesauridae e Malawisaurus), representados
por vértebras, dentes e um osteodermo (Figura 6E-G,L), e diplodocoides (com
formas afins a Rebbachisauridae), também registrados por meio de vértebras e
dentes isolados (MEDEIROS, 2001; MEDEIROS; SCHULTZ, 2001, 2002,
MEDEIROS et al., 2007; LINDOSO et al.,, 2013; MEDEIROS et al., 2014). Outros
arcossauros encontrados no conglomerado da Laje do Coringa sdo os pterossauros
e os crocodilomorfos. Os primeiros tém sua presenca no Eocenomaniano da regiao
evidenciada por dentes isolados atribuidos a Ornithocheiroidea, alguns bem
similares aos de taxons da familia Anhangueridae (Figura 6Q) (ELIAS et al., 2007).
O registro fossil dos crocodilomorfos, por sua vez, conta com dentes isolados e
osteodermos (Figura 6H,l), com o reconhecimento de ao menos duas espécies de
Notosuchidae, C. itapecuruensis e Coringasuchus anisodontis Kellner et al., 2009,
embora a presenca de Pholidosauridae também seja aventada (MEDEIROS 2001;
MEDEIROS; SCHULTZ, 2001; ELIAS, 2006; MEDEIROS et al., 2007; KELLNER et
al., 2009; SANTOS et al., 2011; MEDEIROS et al., 2014). Outro taxon tetrapodiano
identificado na Laje do Coringa € a serpente Seismophis septentrionalis Hsiou et al.,
2014 (Figura 6C,D), enquanto que dentes identificados como pertencentes aos
répteis marinhos Plesiosauria e Mosasaurinae, juntamente com outros taxons ou
tipicamente marinhos ou tipicamente continentais, suportam a ideia de um ambiente
transicional sob a influéncia de marés para a regido da llha do Cajual durante o
Eocenomaniano (MEDEIROS; SCHULTZ, 2001; VILAS BOAS: CARVALHO, 2001;
HSIOU et al., 2014).

Icnofésseis de vertebrados estdo presentes na Formacao Alcantara na forma
de pegadas e coprélitos. As primeiras foram identificadas em aproximadamente seis
localidades (Ponta da Guia, Ponta do Farol, Praia do Boqueirdo, llha do Medo, Praia
da Baronesa e Prefeitura de Alcantara) e sdo consideradas cronocorrelatas,
correspondendo provavelmente a um megatracksite de aproximadamente 50 km?.
Todas elas foram atribuidas a dinossauros, com a identificacdo de ter6podes de
pequeno e grande porte, ornitisquios tanto bipedes quanto quadripedes e
possivelmente sauropodes (CARVALHO; GONCALVES, 1994; CARVALHO, 2001).
JA os coprélitos possuem formatos e tamanhos variados, sendo atribuidos a
Chondrichthyes e a Sarcopterygii. Alguns coprolitos contém em seu interior escamas

ganoides e devido ao seu formato cilindrico s&o atribuidos a algum réptil piscivoro
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de identidade taxonbmica mais precisa ainda n&do estabelecida (SOUTO;
MEDEIRQOS, 2012).

Por fim, o registro paleobotanico (desconsiderando os palinomorfos ja citados)
da Formacdo Alcantara € composto por impressdes de folhas de angiospermas e
por troncos silicificados ou mineralizados por goethita de pteriddéfitas, coniferas e
equisetaceas (Figura 6A,B) (MEDEIROS; SCHULTZ, 2001; MEDEIROS et al., 2007,
ARAUJO et al., 2011; MEDEIROS et al., 2014).
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2. 0S TEROPODES NAO-AVIANOS DO MESOCRETACEO DO NORDESTE

2.1 Considerac0Oes gerais sobre Theropoda

O termo Dinosauria foi cunhado por Richard Owen em 1842 para designar a
“tribo ou subordem de Répteis Saurianos” composto por Megalosaurus Buckland,
1824, lguanodon Mantell, 1825 e Hylaeosaurus Mantell, 1833 (OWEN, 1842; p. 103).
Entre as caracteristicas morfolégicas utilizadas por Owen para reunir esses trés
taxons britdnicos em Unico grupo estavam: 1) sacro grande e composto por cinco
vértebras anquilosadas e incomumente constritas; 2) peculiaridades relativas a
altura, comprimento e morfologia do arco neural das vértebras dorsais; 3) articulacédo
dupla entre as costelas e as vértebras; e, 4) coracoides amplos e complexos
articulados com claviculas compridas, porém delgadas. Além disso, o
reconhecimento dos elementos apendiculares como extremamente grandes para um
réptil tipico e a cavidade medular bastante desenvolvida dos mesmos, muitas vezes
lembrando a condicdo mamaliana, também apontavam para um grupo bioldgica e
ecologicamente distinto dos demais répteis conhecidos, fésseis ou ndo (OWEN,
1842). Curiosamente, Owen acabou alocando em outros grupos alguns taxons
(Cetiosaurus Owen, 1841, Poekilopleuron Eudes-Deslongchamps, 1838,
Streptospondylus von Meyer, 1832, Suchosaurus Owen, 1841 e Thecodontosaurus
Riley e Stuchbury, 1836) que viriam a ser reconhecidos posteriormente também
como dinossauros (ver abaixo; SEELEY, 1887; BUFFETAUT, 2010).

Vale ressaltar que a taxonomia proposta por Owen se deu em um contexto
bem diferente do hodierno, o qual se caracterizava por um esquema de classificacédo
dos seres vivos baseado no Systema Naturae de Lineu e por uma visao fixista das
espécies predominante até entdo na comunidade cientifica (vale lembrar que a
primeira edicdo de A Origem das Espécies de Charles Darwin sé seria publicada em
1859) (MISHLER, 2009). Ainda seguindo a organizacao hierarquizada das formas de
vida, em 1887, Harry Seeley subdividiu os dinossauros em dois grandes subgrupos
considerados por ele como ordens dentro do sistema lineano, procedimento
necessario para melhor acomodar os novos taxons descritos desde a proposicéo de
Owen e que ilustravam bem a ja notéria diversidade morfolégica existente em
Dinosauria. O primeiro, denominado Ornithischia em alusdo a cintura pélvica com

caracteristicas semelhantes as das aves, € caracterizado basicamente por pubis
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compostos cada um por dois ramos, um dirigido anteriormente e em posi¢cado sub-
horizontal e outro posteriormente dirigido e paralelo ao isquio, entre outras

caracteristicas (Figura 8).

ORNITHISCHIA

Stegosauria Ornithopoda

SAURISCHIA

Theropoda Sauropoda

Figura 8. Diversidade estrutural das cinturas pélvicas dos dinossauros. Abreviaturas:
il: fleo; is: isquio; pb: pubis. Retirado e modificado de Seeley (1887).

Ja a segunda ordem, Saurischia, termo que alude as semelhancas entre a
estrutura geral das cinturas pélvicas desse grupo e dos lagartos, compreende
animais com os pubis compostos cada um por um unico ramo dirigido anteriormente
(Figura 9). Ademais, ambos os pubis se articulam medialmente, condicdo nao
encontrada entre os membros de Ornithischia. Para Seeley, essas duas ordens e as
diferencas existentes entre elas indicavam origens distintas para cada grupo e,
assim, Dinosauria ndo representaria um agrupamento natural (no final do século
XIX, a ideia de as espécies se originarem a partir de ancestrais em comum por meio
da selecdo natural ja estava bem aceita por parte da comunidade cientifica;
SEELEY, 1887; MISHLER, 2009; SEPKOSKI, 2009). Uma vez que a proposicéo das



37

duas ordens com base em diferengas estruturais da cintura pélvica era congruente
com o carater ambiguo de outras diferencas observadas nas demais regibes do
esqueleto, a classificacdo de Seeley acabou por se tornar a adotada pela maioria
dos paleontdlogos em detrimento de outras proposi¢des disponiveis na literatura da

época.

Dentro de Saurischia, Seeley incluiu dois grupos previamente reconhecidos
por Othniel C. Marsh, Sauropoda e Theropoda. Para Marsh, Sauropoda, ou pés de
lagarto, reunia formas herbivoras com autopodios plantigrados, portando cinco
digitos cada um, pubis unidos anteriormente por meio de cartilagem, vértebras pré-
caudais ocas e 0ssos apendiculares solidos (MARSH, 1878, 1881). Com relacdo a
morfologia geral, os saur6podes sdo mais conhecidos pelo tamanho gigantesco
alcancado por algumas espécies e a coluna cervical e caudal extremamente
desenvolvida (SERENO, 1999). De maior interesse para a presente monografia, 0s
Theropoda, ou pés de monstro, por outro lado, compreendiam as formas carnivoras
com autopddios digitigrados portando falanges ungueais preénseis, pubis
anteriormente coossificados e o0ssos apendiculares ocos (MARSH, 1881). Como
Marsh até entdo se referia especificamente as espécies norte-americanas, ele
incluiu originalmente dentro de Theropoda somente trés géneros: Allosaurus Marsh,
1877, Creosaurus Marsh, 1878 e Labrosaurus Marsh, 1879, os dois ultimos
atualmente considerados como sin6nimos-junior do primeiro (CARRANO et al.,
2012). Mais tarde, Marsh descreveu novos taxons e considerou outros géneros
como terdépodes, incluindo Megalosaurus, Poekilopleuron e Coelurus Marsh, 1879
(MARSH, 1884). Desta forma, o primeiro género formalmente descrito de Dinosauria,
Megalosaurus, se tratava mais especificamente de um Theropoda.

Concomitante a publicacdo desses primeiros trabalhos versando sobre a
classificacdo dentro de Dinosauria e especialmente depois deles, varios outros
taxons de Theropoda foram descritos, alguns a partir de materiais relativamente
completos e bem preservados e outros a partir de fésseis fragmentados e isolados, o
que resultou numa explosdo de espécies propostas, muitas das quais foram
sinonimizadas depois, enquanto que outras foram consideradas nomina dubia ou
nomina nuda (CARRANO; SAMPSON, 2008; CARRANO et al., 2012). Também se
ampliou o conhecimento acerca da distribuicdo geografica dos teropodes, bem como
dos demais grupos de dinossauros, com a descoberta de novos espécimes e

espécies fora da Europa e da América do Norte, continentes que concentravam a
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maior parte dos achados do final do século XIX e comeg¢o do século XX. Muitos dos
taxons até entdo descobertos, tais como Allosaurus fragilis Marsh, 1877 (MARSH,
1877), Ceratosaurus nasicornis Marsh, 1884 (MARSH, 1884), Tyrannosaurus rex
Osborn, 1905 e Albertosaurus sarcophagus Osborn, 1905 (OSBORN, 1905),
correspondiam a terépodes de grande porte com o tamanho do cranio avantajado
guando comparados a outros dinossauros e répteis, que facilmente atraiam a
atencdo da comunidade cientifica e do publico leigo. Por outro lado, outras espécies,
como Compsognathus longipes Wagner, 1859 (OSTROM, 1978), Ornitholestes
hermanni Osborn, 1903 (OSBORN, 1903), Velociraptor mongoliensis Osborn, 1924,
Oviraptor philoceratops Osborn, 1924 (OSBORN, 1924) e Deinonychus antirrhopus
Ostrom, 1969 (OSTROM, 1969), se tratavam de formas de pequeno tamanho
corpdreo e cranios proporcionalmente menores em relacdo ao restante do corpo.
Essas diferencas entre tamanho e morfologia geral levaram a uma prética bastante
comum em meados do século XX de classificar os terépodes em dois grandes
grupos, Carnosauria, ou simplesmente carnossauros, composto pelos taxons de
grande porte, e Coelurosauria, ou celurossauros, caracterizado por formas pequenas
e mais graceis (ROMER, 1956; CARROLL, 1987). Era-se cogitado inclusive que
Theropoda poderia ndo ser derivado de um unico ancestral, com a hipétese de que
alguns carnossauros, como os da familia Tyrannosauridae, derivariam de outros
répteis arcossauros “tecodontes”, como Postosuchus kirkpatricki Chaterjee, 1985
(CHATERJEE, 1985; CARROLL, 1987).

Outra hip6tese que simultaneamente comec¢ou a ganhar forca era a de que as
aves atuais, consideradas tradicionalmente como uma classe a parte entre o0s
animais vertebrados, tinham seus ancestrais entre os teropodes celurossauros. Essa
hipétese, no entanto, ndo era nova, uma vez que remonta desde as observacdes
pioneiras de Thomas Huxley, mas s6 ganhou mais respaldo gracas aos trabalhos
comparativos entre aves atuais, Archaeopteryx litographica Meyer, 1861 e D.
antirrhopus, realizados por John Ostrom (Figura 9) (OSTROM, 1976).

Até esse momento, a adocdo de grupos possivelmente ndo naturais ou
parafiléticos, isto é, ndo resultantes de uma Unica origem em comum, era algo
bastante corriqueiro dentro das ciéncias naturais. Embora a ideia do surgimento de
novas espécies a partir de outras pré-existentes por meio da selecao natural fosse
uma teoria plenamente acatada pela comunidade cientifica e os debates se

concentrassem sobre a dindmica com que se dava a evolucdo dos seres Vivos
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(Gradualismo, Nova Sintese Evolutiva, Equilibrio Pontuado, etc.), a aceitacdo da
evolucdo como fenébmeno biolégico ndo implicou o abandono do paradigma vigente
das classificacbes biologicas, de forma que a organizacdo essencialmente
hierarquica proposta por Lineu ainda era a preferida e a favorecida pelos
taxonomistas. Muitas vezes, a formalizagdo dos grupos se dava por meio de
avaliacbes qualitativas dos diferentes atributos dos organismos e, assim, as
classificagcbes adquiriam um carater extremamente subjetivo e costumavam diferir
significativamente entre os diferentes autores. No entanto, com o advento de
métodos fenéticos e 0 aumento do numero de adeptos a visdo cladistica quanto a
evolucdo dos organismos e a como sistematizar o conhecimento da biodiversidade,
a qual implicava a adocao somente de grupos monofiléticos baseados em estados
derivados de caracteres compartilhados pelos integrantes (sinapomorfias) indicativos
da origem unica dos mesmos (MISHLER, 2009), a divisdo interna de Theropoda em

tdxons menos inclusivos viria a se modificar consideravelmente.

Figura 9. Semelhancas na anatomia esquelética de aves e de dinossauros
teropodes. Legenda: 1 — articluagdo entre o cranio e o pesco¢co mediada por

somente um condilo ocipital; 2 — pescogo em “S”; 3 — 0ssos pneumatizados; 4 —
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articulacao intertarsal no tornozelo. No alto, o ter6pode nao aviano Ornitholestes; no
centro, Archaeopteryx; no canto inferior direito, uma ave Columbiforme. Retirado e
modificado de Pough et al. (1999).

Assim, ndo tardou o aparecimento de filogenias baseadas em métodos
fenéticos—e em matrizes de caracteres morfolégicos que incluia dinossauros como
unidades taxonémicas operacionais (UTOs)—indicando a origem Unica e, portanto, a
monofilia de Dinosauria e de suas duas ordens, Ornithiscia e Saurischia
(GAUTHIER, 1986), ao contrario de antigas visbes como as de Seeley (1887).
Assim, ficou claro que Theropoda também se tratava de um grupo monofilético, de
forma que nenhum “carnossauro” derivava de outro grupo de répteis e as aves
possuiam de fato origem teropodiana. Com relacdo aos demais tetrapodes,
dinossauros estdo juntos aos crocodilos atuais e outras formas fésseis, como 0s
Pterosauria, constituindo o clado Archosauria. Estudos cladisticos posteriores
corroboraram o0s resultados obtidos por Gauthier (1986) e possibilitaram o
refinamento do conhecimento acerca das rela¢des internas de Archosauria e, mais
especificamente, Dinosauria (SERENO, 1997, 1999).

Desta forma, é possivel sintetizar a visdo moderna mais difundida acerca das
relaces internas de Dinosauria da seguinte forma: os dinossauros parecem estar
divididos em dois grandes grupos, Ornithischia e Saurischia, aos quais ndo estédo
mais atados conceito algum da hierarquia lineana, isto €, ndo sao mais considerados
ordens e, sim, tratados como tédxons ndo ranqueados (Figura 10). Dentro de
Ornithischia, estdo dois grandes subgrupos, os Tyreophora, que compreendem
formas encouracadas, e os Neornithischia, que, por sua vez, se subdivide em
Ornithopoda e Marginocephalia, o Ultimo caracterizado por estruturas salientes na
margem posterior do cranio (Figura 10). Ja os Saurischia abrangem outros dois
grandes subgrupos, os Sauropodomorpha e os Theropoda. Os primeiros se
caracterizavam em geral quanto a morfologia pela posse de colunas cervicais e
caudais extremamente desenvolvidas, cranios reduzidos em comparacao as demais
dimensdes corplreas e uma tendéncia a uma postura quadrapede (Figura 10). Os
Sauropodomorpha incluem os Sauropoda, grupo ja previamente reconhecido por
Marsh (1878), e outros taxons herbivoros comumente agrupados como

Prosauropoda, mas que tanto podem constituir um grupo monofilético como
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parafilético com grupos sucessivamente externos a Sauropoda (SERENO, 1997,
1999). Por outro lado, Theropoda, visto como um taxon monofilético, reline as
formas em geral bipedes e carnivoras, comumente portando uma articulacédo
intramandibular, que confere a mandibula maior flexibilidade no ato da mordida, e
autopadios anteriores com somente trés digitos funcionais proprios para agarrar e
lacerar eventuais presas (Figura 10) (SERENO, 1997, 1999). Archaeopteryx e as
demais aves fdosseis e atuais representam uma irradiacdo adaptativa dentro de
Theropoda. Logo, somente esse grupo de dinossauros foi capaz de desenvolver voo

ativo, embora talvez outras formas de voo ou planagem tenham sido desenvolvidas

por outros terépodes (XU et al., 2003, 2015).
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Figura 10. Relacdes filogenéticas internas de Dinosauria apresentadas por Sereno

(1999). Retirado de Sereno (1999).
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Ainda que se desconsiderem as aves, 0s teropodes totalizam mais de 40% de
todas as espécies nomeadas de dinossauros (CARRANO et al., 2012) e apresentam
maior diversidade de planos corpéreos e habitos de vida do que os demais grupos
(Figura 11). Entre as formas conhecidas pela ciéncia que nao se encaixam
exatamente na descricdo geral provida ha pouco e ilustram bem a rica diversidade
de teropodes néo-avianos, estdo formas arboricolas como Microraptor zhaoianus Xu
et al., 2000 e M. gui Xu et al., 2003 (XU et al., 2000, 2003), formas com hébitos
semiaquaticos e possivelmente quadripedes, como Spinosaurus aegyptiacus
Stromer, 1915 (IBRAHIM et al., 2014), outros com morfologia quimérica e aberrante,
como Deinocheirus mirificus Osmoélska e Roniewicz, 1970 (LEE, Y. et al., 2014),
taxons onivoros a herbivoros (NOVAS et al., 2015) e até espécies canibais
(ROGERS et al., 2003) e possivelmente peconhentas (GONG et al., 2011).
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Figura 11. Diversidade de Theropoda. A) Chilesaurus diegosuarezi Novas et al.,

2015, um terdpode tetanuro herbivoro; B) o celurossauro Compsognathus longipes;
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C) o oviraptorossauro Khaan mckennai Clark et al.,, 2001; D) o celurossauro
escansoriopterigideo Yi gi Xu et al., 2015; E) o dromeossaurideo alado Microraptor
gui (barra de escala igual a 50 cm; F) o terizinossaurideo Nothronychus mckiinleyi
Kirkland e Wolf, 2001; G) o abelissaurideo Majungasaurus crenatissimus (Déperet,
1896); H) o deinonicossauro unenlagideo Austroraptor cabazai Novas, 2008 (barra
de escala igual a 1 m); 1) o tetanuro de habitos semiaquaticos Spinosaurus
aegyptiacus; J) o celurossauro ornitomimossauro também de possiveis habitos
aguaticos Deinocheirus mirificus; K) o celurosssauro tiranossaurideo Tyrannosaurus
rex; L) o tetanuro carcarodontossaurideo Giganotosaurus carolinii Coria e Salgado,
1995 (barra de escala igual a 2 m). A, retirado de Novas et al. (2015); B, C, F, G, L e
K, por Scott Hartmann; D, retirado de Xu et al. (2015); E, retirado de Xu et al. (2003);
H, retirado de Novas et al. (2013); I, por Marco Auditore; J, retirado de Y. Lee et al.
(2014).

Com relacdo as relagbes internas de Theropoda, estas podem ser
sumarizadas como a seguir (Figuras 12 e 13). Eoraptor lunensis Sereno et al., 1993
e Herrerasauridae representam as formas mais basais e representam sucessivos
grupos externos de Neotheropoda, o qual, por sua vez, compreende todos 0s
demais téxons teropodianos distribuidos em trés subgrupos, Coelophysoidea,
Ceratosauria e Tetanurae (CARRANO; SAMPSON, 2008; CARRANO et al., 2012).
Nesses subgrupos estdo alguns dos taxons teropodianos antes reconhecidos como
membro de Carnosauria, agora considerado polifilético, isto é, de origem multipla e,
portanto, ndo natural. O primeiro subgrupo, Coelophysoidea, inclui géneros do
Neotridssico e Eojurassico, como Coelophysis Cope, 1887, Procompsognathus
Fraas, 1913, Segisaurus Camp, 1936, Liliensternus Welles, 1984 e Dilophosaurus
Welles, 1970. Como um taxon monofilético, constituem o grupo-irmdo do clado
formado por Tetanuae e Ceratosauria, segundo o cladograma apresentado por
Carrano et al. (2012) (Figura 12). Estes ultimos estdo representados no registro
féssil principalmente por formas do Neojurassico e Cretaceo e incluem os jurassicos
Elaphrosaurus Janensch, 1920 e Ceratosaurus e o0s Abelisauroidea, grupo
constituido basicamente por formas de grande e pequeno porte do Cretdceo da
Gondwana, como o0 abelissaurideo Carnotaurus sastrei Bonaparte, 1985 e o
noassaurideo Masiakasaurus knopfleri Sampson et al., 2001, mas também incluindo
taxons europeus (BONAPARTE, 1985; SAMPSON et al., 2001).
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Tetanurae, termo cunhado por Gauthier (1986), em sua maioria, abrange
formas de grande porte. Reconhece-se trés linhagens principais, Megalosauroidea,
Allosauroidea e Coelurosauria, a primeira delas se tratando do grupo-irméo do clado
constituido pelas duas ultimas. Megalosauroidea inclui formas de médio a grande
porte, incluindo os géneros Poikilopleuron, Streptospondylus e Suchosaurus, antes
nao reconhecidos por Owen como dinossauros, e € nomeado assim em aluséo ao ja
mencionado Megalosaurus. Constituindo Megalosauroidea, estdo os Spinosauridae,
clado composto por taxons com cranios indicativos de hébitos semiaquéticos e
piscivoros, como o também ja citado S. aegyptiacus. Em Allosauroidea, também
estdo outros géneros de médio a grande porte que ocuparam o nicho de predadores
de topo dos paleoecossistemas especialmente da Laurasia, do Neojurassico ao
Eocretaceo, e da Gondwana, durante o Eocretdceo e o comeco do Neocretaceo. Os
géneros de alossauréides mais conhecidos sao Allosaurus, do qual deriva 0 nome
do grupo, e os carcarodontossaurideos Carcharodontosaurus Stromer, 1931,
Acrocanthosaurus Stovall e Langston, 1950 e Giganotosaurus (CARRANO et al.,
2012).

A Ultima linhagem de Tetanurae € Coelurosauria, proposto, como ja
mencionado, bastante antes do advento da Cladistica como escola taxonémica.
Coelurosauria, no entanto, ndo corresponde somente a formas de pequeno porte,
uma vez que se entendem os tiranossaurideos, por exemplo, como membros desse
clado (SERENO, 1999), embora seja reconhecida uma tendéncia a diminuicdo do
tamanho corpéreo nas linhagens que se sucedem como grupos externos de Aves
(NOVAS et al., 2012; LEE, M. et al, 2014). Os -celurossauros, portanto,
compreendem boa parte da diversidade morfologica e ecoldgica aludida ha pouco
como Unica de Theropoda entre os Dinosauria. Como membros de Coelurosauria
estdo taxons como Ornithomimosauria, que inclui tanto animais graceis de pequeno
porte e morfologia semelhante a aves paleognatas (ex.: Ornithomimus velox Marsh
1890) como formas gigantescas com membros dianteiros extremamente
desenvolvidos (ex.: Deinocheirus), Compsognathidae, clado composto por géneros
gue nao excedem trés metros de comprimento corpéreo total (ex.: C. longipes),
Oviraptorosauria, constituido seguramente somente por formas da Laurasia,
Tyrannosauroidea, o qual inclui os também ja aludidos Albertosaurus e, obviamente,
T. rex, e Paraves (Figura 14). Dentro de Paraves, se encontram as Aves e 0 seu

grupo-irmao, Deinonychosauria, que inclui, entre outros muitos géneros,
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Deinonychus e Velociraptor. As relagdes entre os grupos citados € motivo de debate
e nenhum consenso foi exatamente estabelecido, embora haja a tendéncia, por
exemplo, de considerar Compsognathidae como um clado mais basal dentro de
Coelurosauria e de agrupar os Tyrannosauroidea com Oviraptorosauria e Paraves,
constituindo assim os Tyrannoraptora (HOLTZ, 1994, 1998; SERENO, 1999;
SENTER et al., 2007; DAL SASSO; MAGANUCO, 2011; NOVAS et al., 2012,
PORFIRI et al., 2014).
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_: Tanycolagreus

Coelurus

TYRANNOSAUROIDEA

Dilong

Eotyrannus

Tyrannosaurus
Tyrannosauridae

Gorgosaurus
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Figura 14. Relagbes filogenéticas internas de Coelurosauria, com Allosaurus e

Sinraptor como grupos-externos. Retirado e modificado de Senter (2007).

Um grupo de Tetanurae em particular tem sido alvo de discussbes com
relacdo ao seu posicionamento filogenético. Esse taxon, os Megaraptora, costuma
tanto ser alocado dentro de Allosauroidea (BENSON et al., 2010b; CARRANO et al.,
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2012) como dentro de Coelurosauria (NOVAS et al., 2013). Ambas as propostas
ganharam forca com as ultimas filogenias propostas, embora somente a ultima conte
com a codificacdo de uma quantidade consideravel de caracteres cranianos para
Megaraptor namunhaiquii Novas, 1998, talvez a UTO dentro de Megaraptora com o
melhor registro féssil (NOVAS, 1998; PORFIRI et al., 2014).

Recentemente, no entanto, Baron et al. (2017) desafiaram a visdo corrente
sobre as relagcdes internas de Dinosauria. Alternativamente, o0s autores
apresentaram uma nova hipétese filogenética segundo a qual os terépodes
formariam com grupos tipicamente ornitisquios um clado denominado
Ornithoscelida. Por outro lado, Saurischia compreenderia basicamente o0s
sauropodomorfos, os quais teriam como grupo-irmao a familia Herrerasauridae, esta
nao mais considerada um taxon teropodiano. Muito do mérito de cada proposta
filogenética de dinossauros esta diretamente relacionada com a forma com que cada
uma delas lida com os tdxons mais basais e a irradiacao inicial do grupo, tematica
esta que esta além do escopo do presente trabalho. Sendo assim, aqui se optou por
ainda adotar a hipétese moderna anteriormente comentada e mais tradicionalmente

seguida pela comunidade cientifica (Figura 10).

Embora ndo se perceba uma clara influéncia de padrbes biogeograficos
vicariantes ou mesmo dispersivos para Theropoda como um todo, o registro féssil
desse taxon na América do Sul e, mais precisamente, o de idade mesocretacea da
Regidao Nordeste do Brasil ndo abrange muitas das linhagens especificadas acima
gue se estenderam ao longo do Cretaceo. Talvez esse fato seja mais bem explicado
por eventos locais de extincdo distintos uns dos outros quanto aos grupos afetados,
determinando desta forma os taxons que teriam sido mais abundantes tanto na
Laurasia como na Gondwana ao longo do Cretaceo (SERENO, 1999; CARRANO et
al., 2012).

O registro teropodiano ndo aviano do mesocretaceo do Nordeste, o qual € o
principal tema deste trabalho, é sumarizado abaixo de acordo com o0s taxons
supragenéricos em que foram classificados. Como ja explicado anteriormente, ele
corresponde basicamente aos somatofésseis das Bacias do Araripe e de S&o Luis-
Grajau. No entanto, sempre que oportuno, serdo feitas men¢des aos icnofésseis
(possivelmente) atribuiveis a teropodes. Embora a Bacia Potiguar, no estado do Rio

Grande do Norte, tenha recentemente revelado novos achados de teropodes
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mesocretaceos, estes ndo serdo abordados aqui por ndo terem sido formalmente
descritos, estando ainda sob estudo por outros pesquisadores (ex.. BERGQVIST et
al., 2016; PEREIRA et al., 2016).

2.2 Spinosauridae

Spinosauridae se trata, de longe, do taxon de Theropoda, e quica de
Dinosauria, com o maior e mais diversificado registro fossil do mesocretaceo do
Nordeste. Dentro de Tetanurae, eles correspondem a um grupo mais basal com
afinidades com Megalosauridae e suas principais caracteristicas distintivas
concentram-se no sincranio: 1) alongamento das mandibulas, em especial, da regido
anterior as narinas externas, fazendo com que estas tenham uma posicdo mais
posterior ao longo do comprimento do cranio (Figura 15); 2) expansdo na
extremidade rostral de ambas as mandibulas modificadas em “rosetas”, devido a
uma constricdo do sincranio na altura dos ultimos dentes pré-maxilares e primeiros
dentes maxilares; 3) regido da sinfise dos dentéarios direcionada para cima; 4) seis a
sete dentes pré-maxilares; 5) dentes conidontes sensu Hendrickx et al. (2015), i.e.,
com coroas fracamente comprimidas em plano labio-lingual e retas ou ligeiramente
inclinadas em direcéo distal, apresentando aspecto cbnico (Figura 15C) (SERENO et
al., 1998; WEISHAMPEL et al., 2004; HONE; HOLTZ, 2017). Essas caracteristicas,
em conjunto, conferem a morfologia sincraniana como um todo um aspecto peculiar,
ndo encontrado em outros teropodes, mas comparavel ao de alguns
crocodilomorfos, em especial, os gavialideos atuais (HOLTZ, 1998; RAYFIELD et al,
2007; HONE; HOLTZ, 2017). A morfologia tipicamente crocodiliana do cranio de
espinossauros € normalmente associada a provaveis habitos piscivoros, conforme
detalhado mais adiante. Quanto ao pdés-cranio, entre as caracteristicas mais
marcantes, estdo um par de falanges ungueais hipertrofiadas, membros anteriores
robustos e, em muitos taxons, espinhos neurais varias vezes maiores em altura do
gue os centros vertebrais (SERENO et al., 1998; HONE; HOLTZ, 2017). No ultimo
caso, a condicdo extrema € atingida por Spinosaurus aegyptiacus Stromer, 1915,
espécie originalmente reportada para o0 mesocretaceo do Egito e que apresentava
espinhos neurais que chegavam a medir mais de 1,5 m em altura (STROMER, 1915;
SMITH et al., 2006). Apesar de achados no Marrocos também indicarem a presencga

de outros espinossaurideos com espinhos neurais bastante alongados (IBRAHIM et



49

al., 2014, 2017), claramente, essa ndo é a condicdo verificada para a maioria dos
taxons, nos quais 0s espinhos neurais possuem dimensdes mais modestas
(CHARIG; MILNER, 1997; SERENO et al., 1998; MACHADO, 2010; ALLAIN et al.,
2012).

Figura 15. Espécime SMNS 58022, holétipo de Irritator challengeri. A) reconstrucao
do cranio feita por Matrtill et al. (1996). B) reconstrucdo craniana proposta por Sues
et al. (2002), evidenciando as narinas externas deslocadas posteriomente. C) dente
maxilar tipicamente conidonte, portando estrias longitudinais e rugosidades préximas
a carena. D) desenho do cranio, no qual é possivel notar a melhor preservacéo de
alguns elementos 0sseos em relacdo a outros. Notar as caracteriticas tipicas de
Spinosauridae, como as narinas externas recuadas e o0s dentes conicos.
Abreviaturas: an: angular; ar: articular; bs: basisfendide; d: dentario; esq:
esquamosal; f: frontal; f.ao: fenestra antiorbital; f.m.e: fenestra mandibular externa;
j: jugal; I: lacrimal; m: maxila; n: nasal: n.e: narina externa; n.p: processo do nasal;

pl: palatino; pm: pré-maxila; po: pés-orbital; pt: pterigbide; q: quadrado; x: orificio
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causado por dano post mortem. Barra de escala igual a 5 para B e D e igual a 1 cm
para C. A, retirado e modificado de Martill et al. (1996); B-D, retirados e modificados
de Sues et al. (2002).

O historico de referéncias a espécimes fésseis do mesocretaceo Nordestino
teve seu inicio no ano de 1996, com a publicacdo de duas espécies do Albiano da
Formacdo Romualdo, Bacia do Araripe. A primeira delas, Irritator challengeri Matrtill
et al., 1996, foi descrita ainda sem que o holbtipo (SMNS 58022) estivesse
totalmente preparado, o que resultou em bastante confusdo taxonémica. Antes de
sua publicacdo, o cranio, ainda parcialmente envolto por parte matriz rochosa da
concrecdo carbonatica que o encerrava, foi pensado se tratar de um pterossauro
(Figura 15). Quando da descricdo, a espécie foi considerada membro de
Bullatosauria, um taxon de Coelurosauria até entdo reconhecido como valido
(MARTILL et al., 1996). O cranio e hol6tipo de I. challengeri s6 nao possui
preservado a sua porcdo mais rostral e talvez por isso a sua afinidade com
Spinosauridae ndo tenha sido prontamente reconhecida pelos seus autores, embora
Kellner (1996) a tenha proposto com base nas narinas externas posteriormente
deslocadas e nos dentes cobnicos, o que foi aceito por autores subsequentes
(CHARIG; MILNER, 1997; TAQUET; RUSSELL, 1998; SERENO et al.,, 1998;
KELLNER; CAMPOS, 2000; CARRANO et al., 2012).

Posteriormente, ja com o holétipo plenamente preparado, I. challengeri pode
ser redescrito, reconhecendo-se a seguinte diagnose em relacdo aos demais
espinossaurideos (Figura 15): 1) nasais com crista 0ssea proeminente que se
estende posteriormente até terminar em uma projecao dorsoventralmente achatada,
semelhante a uma protuberéncia; 2) superficie dorsal dos parietais voltada postero-
dorsalmente; 3) eixo vertical da caixa craniana inclinada antero-ventralmente; 4)
superficie posterior do basisfendide portando um profundo recesso mediano de
aspecto oval; 5) suprangular com ampla superficie lateral (SUES et al., 2002). O
espécime SMNS 58022 se trata do cranio de espinossaurideo mais completo
encontrado até o momento, especialmente no que diz respeito a por¢cao posterior,
regido normalmente ndo preservada nos demais espécimes. Assim, ele é de
fundamental importancia para inferéncias acerca da morfologia craniana posterior as
narinas externas e tem provido informagdes relevantes nesse sentido—por exemplo,
I. challengeri € o Unico espinossauro com as columelas preservadas. Sendo assim,

Sues et al. (2002) ressaltaram o carater provisério da diagnose por eles provida
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dado o carater fragmentado dos demais espinossaurideos e a possibilidade de
futuras descobertas. De fato, Carrano et al. (2012) citam somente a primeira
caracteristica mencionada acima como diagnose dessa espécie. Dal Sasso et al.
(2005) também reconheceram outras diferencas entre 1. challengeri e S.
aegyptiacus, como a denticdo menos robusta do primeiro e o maior alongamento do

rostro em vista lateral do ultimo.

A segunda espécie do Albiano araripense é Angaturama limai Kellner e
Campos, 1996. Ela foi descrita com base em um par de pré-maxilas articuladas e
com a sutura entre elas ainda visivel (GP/2T-5; Figura 16) (KELLNER; CAMPOS,
1996), o que pode indicar uma idade subadulta para o espécime quando de sua
morte—esse critério € mais restrito aos espinossauros entre os Tetanurae
(CARRANO et al., 2012). A diagnose proposta por Kellner e Campos (1996) para A.
limai € constituida pelos seguintes atributos: 1) rostro extremamente comprimido
lateralmente; 2) regido mais estreita das pré-maxilas préxima ao sexto alvéolo;
regido anterior da pré-maxila, i.e., a roseta, menos evidente do que nos demais

espinossaurideos; 3) presenca de uma crista sagital pré-maxilar bem desenvolvida.

Figura 16. Espécime GP/2T-5, holotipo de Angaturama limai. A-B) pré-maxilas em
vista lateral direita (os numeros indicam a posi¢cao de cada alvéolo dentario). C) pre-
maxilas em vista ventral. Barra de escala para A-C igual a 5 cm. D-E) sexto dente

pré-maxilar direito em vistas apical e labial, respectivamente. Barra de escala para D
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e E igual a 1 cm. A e B, retirados e modificados de Machado e Kellner (2005); C-E,

retirados e modificados de Kellner (1996a).

Desde a descricdo de S. aegyptiacus, novos taxons de Spinosauridae tém
sido descritos, especialmente nos ultimos trinta anos, como no caso das espécies do
Araripe. Essa crescente diversidade levou ao reconhecimento por parte da maioria
dos autores da existéncia de dois clados dentro da familia, normalmente
considerados como subfamilias, Spinosaurinae e Baryonychinae. O registro fossil
dos dois taxons € de certa forma desigual, uma vez que a Ultima possui mais
espécimes com o poés-cranio preservado, ou ao menos o € segundo a literatura.
Desta forma, a maior parte das caracteristicas que distingue as duas subfamilias
concentra-se no cranio, regiao do esqueleto compartilhada pelo registro fossil delas
e que melhor permite comparacdes mais acuradas (SERENO et al., 1998; HONE;
HOLTZ, 2017). Embora espinossaurideos em geral ja correspondam a ter6podes de
morfologia craniana claramente distinta dos demais grupos, 0s Baryonychinae
apresentam caracteristicas de certa forma intermediarias entre os demais teropodes
e 0s Spinosaurinae. Os barioniquineos possuem o dentario com aproximadamente
trinta alvéolos, o primeiro alvéolo pré-maxilar pouco menor em diametro aos dois
alvéolos subsequentes, dentes com coroas ligeiramente curvadas e portando
serrilhas com a densidade de sete denticulos por milimetro e as narinas externas
confinadas a primeira metade da arcada dentaria superior, entre outras
caracteristicas (MARTILL; HUTT, 1996; CHARIG; MILNER, 1997; SERENO et al.,
1998; WEISHAMPEL et al., 2004; HONE; HOTLZ, 2017). J4& os espinossaurineos
apresentam dentarios com aproximadamente a metade de alvéolos em relacdo aos
barioniquineos, o primeiro alvéolo pré-maxilar com menos da metade do diametro
dos dois alvéolos subsequentes, dentes com coroas mais retas e sem apresentar
serrilhas e as narinas localizadas mais posteriormente e com menores dimensdes
(KELLNER; CAMPOS, 1996; SERENO et al., 1998; SUES et al., 2002; DAL SASSO
et al., 2005; HONE; HOLTZ, 2017).

Dentro dessa proposta classificatéria bastante difundida, |. challengeri e A.
limai tém sido alvos de debates intensos quanto as implicagbes taxondmicas dos
mesmos. Ambos sdo alocados em Spinosaurinae, uma vez que nao apresentam

dentes serrilhados. SUES et al. (2002) chegou a sugerir que |. challengeri poderia
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ser congenérico a S. aegyptiacus, discussdo de certa forma semelhante aquela
existente entre dois barioniquineos, Baryonyx walkeri Charig e Milner, 1986 e
Suchomimus tenerensis Sereno et al., 1998 (SUES et al., 2002; RAUHUT, 2003;
WEISHAMPEL et al., 2004). Dal Sasso et al. (2005), ao observarem as diferencas
mencionadas acima entre |. challengeri e S. aegyptiacus, entre outras, descartou a
possibilidade de ambos serem do mesmo género, 0 mesmo valendo entre S.
aegyptiacus e A. limai. Vale lembrar que tdxons supraespecificos possuem natureza
subjetiva, uma vez que normalmente as definicbes deles divergem entre os autores.
Dentre todas as discussfes envolvendo I. challengeri e A. limai, a mais recorrente é
a que aborda a possivel sinonimia entre os dois tdxons (SERENO et al., 1998;
SUES et al.,, 2002; CARRANO et al.,, 2012). Além de as duas espécies serem
alocadas em Spinosaurinae, ambas foram descritas baseadas em porg¢des cranianas
aparentemente complementares entre si e apresentam cristas sagitais na superficie
dorsal, o que levou alguns autores a proporem que sdo partes de um mesmo
espécime (SERENO et al.,, 1998). Ademais, embora ndo haja informacdes exatas
quanto a procedéncia dos espécimes, os dois holotipos parecem oriundos das
concrecdes carbonaticas normalmente encontradas nos arredores da cidade de
Santana do Cariri, na porgdo cearense da Bacia (e da Chapada) do Araripe. No
entanto, para outros autores, com base em diferencas na matriz rochosa associada
aos espécimes e a maior compressao vista em A. limai, os dois hol6tipos ao menos
nao correspondem a um mesmo individuo (MACHADO; KELLNER, 2005). Este
topico da taxonomia de Spinosauridae permance, pois, em aberto e sujeito a
especulacdes, enquanto aguarda a descoberta de novos espécimes ou de novas
abordagens que o elucidem. Por exemplo, em filogenias recentes, € possivel
encontrar os dois taxons araripenses analisados como uma sé UTO ou como UTO’s
distintas (SERENO et al., 1998, CARRANO et al.,, 2012; NOVAS et al., 2013;
HENDRICKX; MATEUS, 2014). Entretanto, no caso de comprovada a sinonimia, |I.
challengeri tem prioridade sobre A. limai.

Apbs a descricdo das duas espécies, novos materiais foram reportados para o
mesocretaceo da Formacdo Romualdo, todos sem procedéncia precisamente
conhecida. O primeiro deles corresponde a uma sequéncia de vértebras
sacrocaudais (MN 4743-V; Figura 17) com afinidades a Spinosauridae baseadas nas
seguintes caracteristicas em conjunto: 1) presenga de duas “escoras” e trés fossas

sob cada processo transverso das vértebras caudais anteriores; 2) arcos hemais
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sem processos pareados (BITTENCOURT; KELLNER, 2004). Posteriormente,
Machado e Kellner (2007) reidentificaram um suposto isquio de Ornithischia (MN
7021-V; Figura 18) como uma costela tentativamente atribuida a Spinosauridae,
dado o tamanho dela ser somente compativel com esse taxon entre todos aqueles
até entdo reportados para a Bacia do Araripe. O suposto isquio fora inicialmente
descrito quando ainda estava parcialmente inserido na concrecao que o abrigava, 0
que influenciou na atribuicdo taxondémica equivocada, a primeira referida a
Dinosauria do depdsito sedimentar em questdo (LEONARDI; BORGOMANERO,
1981). Por fim, um esqueleto poés-craniano parcialmente completo (MN 4819-V)
também foi obtido da Formacdo Romualdo. Este parece ter pertencido a um
individuo de porte médio, entre 5 e 6 m de comprimento. Ele é constituido por uma
pélvis, uma sequéncia de vértebras dorsais, sacrais e caudais, fragmentos de ambos
os fémures e da tibia direita e elementos do autopddio, como um carpal, alguns
metacarpais e falanges, incluindo uma ungueal hipertrofiada. Esse espécime, no
entanto, sO foi descrito em uma dissertacdo de mestrado (MACHADO, 2010),
aguardando, portanto, a publicagéo formal. SERENO et al. (1998) chegou a sugerir a
possibilidade de que espinhos neurais dorsais expandidos formando uma estrutura
semelhante a uma vela ou barbatana, condicdo presente em S. aegyptiacus,
caracterizassem Spinosaurinae como um todo. Entretanto, o pds-cranio parcial do
Araripe indica que esse ndo era 0 caso a0 menos para uma forma ocorrente no
mesocretaceo do Brasil. Por ndo haver um cranio associado a este espéecime, ele

nao pode ser seguramente atribuido a nenhuma dessas duas espécies ja descritas.

. D ,

Figura 17. Espécime MN 4743-V, sequéncia de veértebras atribuidas a

Spinosauridae em vistas lateral esquerda (A) e dorsal (B). Os numeros indicam a
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posicdo de cada vértebra na sequéncia. O arco hemal de uma das vértebras caudais
e ilustrado em vistas anterior (C) e lateral (D). Barra de escala igual a 5 cm.
Abreviaturas: c: vértebra caudal; c.s: costela sacral; |: lamina; s: vértebra sacral.

Retirado e modificado de Bittencourt e Kellner (2004).

Figura 18. Espécime MN 7021-V, possivel costela de Spinosauridae. A) Féssil ainda

cercado pela matriz rochosa da concregao. B) Vista anterior. C) Vista posterior. D)
Vista dorsolateral. Barras de escala igual a 10 cm. Abreviaturas: cap: capitulum; cr:
crista; e: entalhe; f.p: forame pneumético; su: sulco; tub: tuberculum. Retirado e
modificado de Machado e Kellner (2007).

A Bacia de S&o Luis-Grajau também apresenta fésseis identificados como
Spinosauridae. Estes foram inicialmente reportados em um resumo, sendo
posteriormente descritos de forma mais extensa em uma tese de doutorado
(MEDEIROS, 2001) e em trabalhos subsequentes (MEDEIROS; SCHULTZ, 2001,
2002). O registro inicial de espinossaurideos no mesocretaceo do Maranhao foi

baseado em dentes encontrados isolados na Laje do Coringa (Formacao Alcantara,
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Eocenomaniano), embora também tenham sido obtidos a partir de afloramentos da
Unidade Indiferenciada, localizados ao longo do Rio Itapecuru, nos municipios de
Itapecuru-Mirim e Coroata (MEDEIROS; SCHULTZ, 2001; ELIAS, 2006; MEDEIROS
et al., 2014). A atribuicdo dos dentes a Spinosauridae—e mais especificamente a
Spinosaurus sp.—foi baseada nas seguintes caracteristicas: 1) coroas pontiagudas;
2) carenas nao serrilhadas; 3) faces subfacetadas. De fato, dentes com essa
morfologia sdo abundantes nos conglomerados da Laje do Coringa e, ap6s alguns
anos de coletas nesse afloramento, milhares de espécimes ja foram obtidos. Assim,
Medeiros (2006) p6de reconhecer a existéncia de dois morfotipos dentarios

registrados na Formacao Alcantara (Figura 19).

Figura 19. Materiais de Spinosauridae indeterminados da Laje do Coringa,

Formacdo Alcantara. A) dente do Morfétipo 1. B) dente do morfotipo 2. A secéo
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transversal da base de cada dente se encontra abaixo (barra de escala igual a 5
cm). C-E) centro vertebral em vista lateral esquerda, dorsal e anterior,
respectivamente (barra de escala igual a 5 cm). A-B, retirados de Medeiros (2006);
C-E, retirados de Medeiros et al. (2007).

O Morfotipo 1 é caracterizado por: 1) coroas praticamente retas; 2) faces
labial e lingual da coroa sub-facetadas longitudinalmente; 3) sec¢éo transversal basal
da coroa com formato arredondado; 4) carenas n&o serrilhadas e sem apresentar
rugosidades do esmalte na base delas. O Morfotipo 2, por sua vez, € definido pelos
seguintes atributos: 1) coroas retas a levemente curvadas em sentido mésio-distal;
2) auséncia de sub-facetas em ambas as faces da coroa; 3) secao transversal basal
da coroa com aspecto variando de oval a relativamente comprimido labio-
lingualmente; 4) presenca, em alguns espécimes, de rugosidades na base das
carenas ndo serrilhadas. Embora distintos, os dois morfétipos parecem ser unidos
entre si por formas intermediarias quanto a distribuicdo das caracteristicas acima
listadas, as quais na realidade constituem a maior parte da amostra investigada por
Medeiros (2006). Ainda assim, o autor considerou o primeiro morfotipo como tipico
de Spinosaurus e Irritator, enquanto o segundo poderia se tratar de um segundo
taxon de Spinosauridae simpatrico ao primeiro. Independente da presenca de uma
ou mais espécies de espinossaurideos no mesocretaceo maranhense, o fato é que
todos os dentes encontrados parecem ter pertencido a Spinosaurinae, uma vez que

nao possuem carenas serrilhadas.

Além de dentes, outros elementos encontrados na Laje do Coringa tém sido
atribuidos a espinossaurideos (Figuras 19 e 20), incluindo centros vertebrais
isolados e fragmentados. Nenhuma das vértebras apresenta o arco e o espinho
neural preservados (mas ver adiante a secao “Taxons Incertae Sedis”). Medeiros
(2001) e Medeiros et al. (2007, 2014) figuram a porcdo anterior de um centro
vertebral bastante constrito em sua por¢cdo mais mediana, o qual foi considerado
similar aqueles das vértebras dorsais de S. aegyptiacus (Figura 19C-E). Além disso,
outras veértebras isoladas também identificadas como Spinosauridae integram a
colecédo de paleovertebrados do Museu Nacional do Rio de Janeiro, embora nunca

tenham sido descritas formalmente.
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Figura 20. Oxalaia quilombensis. A-D) Espécime MN 6117-V, pré-maxilas
holotipicas em vistas lateral direita, dorsal, lateral esquerda e ventral,
respectivamente (os numeros indicam a posicdo de cada alvéolo dentario). E-G)
Espécime MN 6119-V, maxila esquerda referida a O. quilombensis em vista lateral,
medial e ventral, respectivamente; H) detalhes dos dentes de reposi¢do indicados
pelas flechas brancas (barras de escalas igual a 5 cm). Abreviaturas: alv: alvéolos;
cr: crista na maxila; dep: depressdo na maxila; m: maxila; pm: pré-maxila; nfo:
forame nutritivo; te: dentes. A-H, retirados e modificados de Kellner et al. (2011).
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Além das vértebras, um par de pré-maxilas articuladas (MN 6117-V) e um
fragmento de maxila (MN 6119-V) foram descritos como novos materiais de
espinossauros (Figura 20). As primeiras, mais especificamente, foram designadas
como holétipo de Oxalaia quilombensis Kellner et al., 2011, enquanto que a ultima
foi tentativamente referida a essa espécie (KELLNER et al., 2011). Embora muito
semelhante a S. aegyptiacus, Kellner et al. (2011) consideraram o taxon
maranhense como distinto de todos os demais espinossaurideos pela combinacao
das seguintes caracteristicas: 1) dentes com carenas nao serrilhadas; 2) diastema
entre o quinto e o sexto alvéolo pré-maxilar menor do que o observado em
Spinosaurus; 3) largura maxima da roseta pré-maxilar entre o terceiro e o quarto
alvéolo; 4) projecbes anteriores das maxilas entre as pré-maxilas em vista ventral
muito finas; 5) presenca de dois dentes de substituicdo associadas com o terceiro
alvéolo pré-maxilar; 6) superficie ventral das pré-maxilas bastante ornamentadas.
Para os autores, os Ultimos quatro atributos se tratam de autapomorfias de O.
quilombensis, a qual pode ser alocada em Spinosaurinae ndo somente pela posse
de dentes ndo serrilhados, mas também pelo fato de o primeiro alvéolo pré-maxilar
ser em diametro menor que a metade dos dois alvéolos subsequentes. O hol6tipo de
O. quilombensis corresponde a um individuo de grande porte, podendo ter atingido
até 14 m de comprimento corporal, se configurando, assim, no maior teropode ja
encontrado no Brasil. De fato, Spinosauridae € constituido por taxons que chegavam
a alcancar grandes dimensdes (STROMER, 1915; CHARIG; MILNER, 1997,
SERENO et al., 1998; IBRAHIM et al., 2014), com os taxons do Araripe estando
entre 0s menores ja descritos (THERRIEN; HENDERSON, 2007). Além do tamanho
avantajado, é possivel inferir que o hol6tipo de O. quilombensis se tratava de um

individuo adulto pela ndo distincdo da sutura entre as pré-maxilas.

Tendo em vista a presenca de espinossauros na regido da Bacia de Séo Luis-
Grajal durante o mesocretdceo e de que estes provavelmente apresentavam
habitos piscivoros, € plausivel erigir a hipétese de que ao menos alguns dos
coprdlitos contendo escamas de peixe tenham sido produzidos por esse taxon
(SOUTO; MEDEIROS, 2012). Algumas das pegadas talvez tenham sido deixadas

por espinossauros.
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2.3 Carcharodontosauridae

O segundo tdxon de Tetanurae de grande porte encontrado no Nordeste do
Brasil em sedimentos datados do mesocretaceo € a familia Carcharodontosauridae.
O registro desse clado foi originalmente baseado em trés dentes encontrados nos
afloramentos da Formacé&o Itapecuru na llha do Cajual e na llha do Livramento
(VILAS-BOAS et al., 1999) e apresentam a tipica condicéo zifodonte dos teropodes,
i.e., dentes comprimidos labio-lingualmente, apresentando, pois, sec¢ao transversal
com formato elipsoide ou de “D”, e com carenas serrilhadas. Vilas-Bbas et al. (1999)
atribuiram esses dentes mais precisamente a Carcharodontosaurus, um género com
registro bastante comum no mesocretaceo do norte africano, devido a presenca de
rugosidades transversais que se estendiam ao longo do esmalte de uma carena a

outra.

Figura 21. Dentes de Carcharodontosauridae. A-B) dentes provenientes da Laje do
Coringa, na ilha do Cajual—a secéo transversal do menor dente esta figurada em
escuro (barra de escala igual a 1 cm). Detalhe da borda distal do dente, ilustrando as
serrilhas e as rugosidades no esmalte (barra de escala igual a 100 um). C-D) dentes
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de Carcharodontosauridae do norte da Africa (barra de escala igual a 1 cm). A-B,
retirados de Elias (2006); C-D, retirados de Brusatte et al. (2007).

Desde a proposta estratigrafica de Rossetti (2001), o afloramento da Ilha do
Cajual tem sido atribuido a Formacdo Alcantara, datada mais provavelmente do
Eocenomaniano (vide acima). Dentes isolados atribuidos a Carcharodontosaurus
sp., alguns dos quais bastante grandes tanto em comprimento da base da coroa
dentaria como em altura da coroa, tém sido coletados frequentemente e reportados
para localidades novas, o que inclui afloramentos da Unidade Indiferenciada de
idade albiana ao longo do vale do Rio Itapecuru (MEDEIROS; SCHULTZ, 2001;
ELIAS, 2006; MEDEIROS et al., 2014). A comunicacdo dessas novas ocorréncias,
em geral, € acompanhada por breves descricfes dos dentes, focando especialmente
na presenca das rugosidades transversais do esmalte, a qual foi considerada por
muitos como uma caracteristica diagnoéstica de Carcharodontosauridae como um
todo. Além da ocorréncia de Carcharodontosaurus no norte da Africa, outros
registros gondwanicos da familia também eram conhecidos para o Cretaceo da
Argentina quando da publicacdo do trabalho de Vilas-Bbas et al. (1999), incluindo
uma espécie distinta da africana, Giganotosaurus carolinii (CORIA; SALGADO,
1995; CALVO; CORIA, 1998). No entanto, nenhuma menc¢éo a ultima foi feita. Na
realidade, na maioria das vezes, nenhuma argumentacao mais robusta é dada para
embasar a atribuicdo dos dentes maranhenses ao género africano em vez do
argentino, além, claro, da maior proximidade geografica da Bacia de Sao Luis-

Grajau com o norte da Africa do que com o sul da América do Sul.

Dentes do Neocretaceo do Grupo Bauru também tém sido identificados como
Carcharodontosauridae, em parte gracas a presenca das rugosidades transversais
(CANDEIRO et al., 2006). Entretanto, essas caracteristicas também sdo encontradas
em outros Theropoda como Irritator, outros tetanuros basais e até
Tyrannosauroidea, embora haja sutis diferencas entre a condicdo observada em
cada taxon (SUES et al., 2002; BRUSATTE et al., 2007). Desta forma, para uma
atribuicdo mais segura a Carcharodontosauridae, € necessaria uma analise
complementar as descrigfes iniciais que avalie mais detalhadamente aspectos
morfologicos e morfométricos dos dentes, como sugerido por Smith et al. (2005) e
Richter et al. (2013) e posteriormente realizado para os dentes do Grupo Bauru
(TAVARES et al., 2014). Outra possibilidade € uma andlise filogenética dos dentes

reportados para o0 Maranhdo para corroborar (ou nao) as afinidades
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carcadontossaurianas dos mesmos e a maior semelhanca com aqueles encontrados
no norte da Africa em vez de com os dentes argentinos (HENDRICKX; MATEUS,
2014). Uma vez que analise semelhante ainda nédo esta disponivel na literatura, mas
considerando a semelhanca geral entre os dentes da Bacia de S&o Luis-Grajau e 0s
dos membros de Carcharodontosauridae, bem como a idade geoldgica e a
localizacdo geograficas dessas ocorréncias, 0s registros maranhenses sao aqui

considerados como Carcharodontosauridae indeterminados.

Desta forma, as pegadas tridactilas atribuidas a terépodes de grande porte
encontradas na Formacdo Alcantara (CARVALHO; GONCALVES, 1994;
CARVALHO, 2001) tanto podem ter sido deixadas por Spinosauridae como por
Carcharodontosauridae, uma vez que sao os dois tAxons com essas caracteristicas
mais seguramente identificados na unidade estratigrafica em questdo. Até o
momento, nenhuma evidéncia da presenca de carcarodontossauros na Bacia do
Araripe foi noticiada, de forma que Spinosauridae se trata do ter6pode de maior
tamanho corporal desse deposito cretaceo.

2.4 Coelurosauria

O primeiro registro de celurossauro para o mesocretdceo do Nordeste do
Brasil proveio da Formacdo Romualdo da Bacia do Araripe (FREY; MARTILL, 1995).
Ele corresponde a uma sequéncia de cinco vértebras as quais esta associado parte
do ileo direito (SMNS 58023; Figura 22). As trés primeiras vértebras integravam o
sacro, de forma que as duas seguintes devem corresponder as duas primeiras
vértebras caudais do organismo. Esse espécime é caracterizado especialmente por
possuir vértebras sacrais com centros extremamente concavos, portando um par de
pleuroceles cada uma, sendo que as pleuroceles do primeiro centro vertebral séo
aproximadamente trinta vezes maiores em diametro do que aquelas das duas
vértebras seguintes. Essas vértebras também apresentam arcos neurais no minimo
trés vezes mais altos do que os centros vertebrais, uma vez que a extenséao vertical
total dos espinhos neurais ndo é conhecida por estarem fraturados em suas por¢oes
apicais. Os espinhos possuem tanto em suas margens anteriores como nas
posteriores protuberancias que se interdigitam, isto €, as protuberancias da margem
posterior do espinho neural da primeira vértebra se articulam com aquelas da

margem anterior do espinho da segunda vértebra e assim sucessivamente. Tendo
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em vista as suturas ndo fusionadas entre 0s centros vertebrais e 0s arcos neurais,
bem como o ndo fusionamento entre as protuberancias dos espinhos de vértebras
sucessivas, € provavel que o animal ndo houvesse atingido ainda a fase adulta

guando da sua morte.

Figura 22. Celurossauros da Formacdo Romualdo. Espécime SMNS 58023, sacro
atribuido tentativamente a Oviraptorosauria em vista lateral esquerda (A) e ventral
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(B), respectivamente. Barra de escala igual a 5 cm. C-G) Espécime MN 4802-V,
hol6tipo de Santanaraptor placidus. C-D) isquio direito em vista lateral e medial,
respectivamente. E-F) extremidade proximal do fémur, em vista anterior e medial
respectivamente. Barra de escala igual a 2 cm. G) fibras musculares fosfatizadas.
Barra de escala igual a 50 um. Abreviaturas: a.v: arco vertebral; c.s: costela sacral,
e.n: espinho neural; f: forame; f.o: forame obturador; pl: pleurocele; p.e: processo
espinhoso; p.o: processo obturador; s: sulco; s.n: sultura neural; t.m: trocanter
menor; v: vértebra. A-B, retirados e modificados de Frey e Martill (1995); C-F,
retirados e modificados de Kellner (1999); G, retirado e modificado de Kellner
(1996b).

A atribuicdo a Coelurosauria do espécime citado acima por Frey e Martill
(1995) pode ser considerada como tentativa. Quando da descricdo delas, o
conhecimento acerca dos teropodes da América do Sul ainda era diminuto se
comparado ao estégio atual, especialmente porque muitos dos taxons cretaceos até
entdo descritos eram baseados em fésseis fragmentados. Sendo assim, os autores
acabaram por observar mais semelhancas entre o material do Araripe e taxons da
Ameérica do Norte e Asia. Eles as observaram especialmente com Oviraptorosauria,
pois tanto o espécime araripense como as formas ja descritas desse taxon contam
com pleuroceles nos centros vertebrais. Na realidade, até entdo, somente os
oviraptorossauros eram conhecidos por portarem essas estruturas, como relatado

pelos préprios autores.

A atribuicdo do espécime SMNS 58023 a Oviraptorosauria foi a primeira do
Hemisfério Sul, uma vez que o grupo até entdo era reportado somente para o
Neocretaceo da Laurasia (MACKOVICKY; SUES, 1998; WEISHAMPEL et al., 2004).
Um ano apos o trabalho de Frey e Martill (1995), Currie et al. (1996) também
consideraram como possiveis oviraptorossauros um suposto suprangular e uma
vértebra dorsal isolada provenientes do Eocretaceo do Grupo Otway, Australia.
Como no espécime brasileiro, a vértebra possuia uma unica pleurocele no centro,
caracteristica essa que Currie et al. (1996) também mencionou como presente em
Dromaeosauridae, mas que, juntamente com uma lamina pouco desenvolvida
presente entre a parapofise e 0 canto postero-ventral do arco neural, indicava uma

identidade oviraptorossauriana para a mesma. Currie et al. (1996) somente fazem
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uma breve mencdo ao espécime do Araripe, considerando-o também como um
possivel membro deste grupo. Mais tarde, Frankfurt e Chiappe (1999) apresentaram
0 gue seria a terceira evidéncia da presenca de oviraptorossauros na Gondwana
durante o Cretaceo, baseada em uma vértebra cervical isolada encontrada na
Formacdo Lecha, na provincia de Salta, Argentina. Esses autores realizaram uma
analise filogenética baseada somente em caracteres de vértebras, a qual teve como
resultado o agrupamento da vértebra argentina com Chirostenotes e Oviraptoridae,
0s quais compartilham a presenca de diapdfises projetadas lateralmente em seus
pontos medios, praticamente formando angulos retos com o centro vertebral em

vista dorsal. Para eles, o resultado também corroborava os dois estudos anteriores.

A identidade oviraptorossauriana de SMNS 58023, no entanto, sempre foi
considerada com desconfianca. Por exemplo, visto a distribuicdo geografica
tipicamente laurasiana do grupo e a natureza incompleta desse espécime, Kellner
(1996b) recomendou cautela com essa inferéncia enquanto que Kellner e Campos
(2000) o consideraram como Dinosauria indeterminado. Bittencourt e Langer (2011),
por sua vez, chamaram a atencdo para a necessidade de mais trabalhos que
corroborem a atribuicdo de SMNS 58023 a Oviraptorosauria. Até mesmo 0s proprios
autores que descreveram o sinsacro como possuindo afinidades a Oviraptorosauria
reconheceram em trabalhos posteriores essa inferéncia como tentativa ou
carecendo de maior suporte (NAISH et al., 2004; MARTILL, 2007). No entanto, a
contestacdo mais contundente foi feita por Makovicky e Sues (1998), os quais
chamaram a atencdo para o fato de forames pneumaticos também serem
encontrados em vértebras de outros taxons (ex.: Tyrannosauridae, Saurornitholestes
e Ornithodesmus; ver a seguir). Ademais, esses autores notaram importantes
diferencas entre SMNS 58023 e oviraptorossauros, uma vez que 0 primeiro possui o
sacro arqueado em vista lateral e as articulagbes intercentrais sdo bem mais
expandidas do que nos sacros dos ultimos. Makovicky e Sues (1998) encerram a
discusséo de seu trabalho reconhecendo semelhancas entre Oviraptorosauria e 0s
fragmentos coletados na Austrdlia, mas ressaltando a necessidade de mais
materiais para a confirmacdo da presenca desses celurossauros tanto no

mesocretaceo do Brasil como no da Australia.

Posteriormente, o registro argentino também foi questionado. Agnolin e
Martinelli (2007) reavaliaram as caracteristicas utilizadas por Frankfurt e Chiappe

(1999) para considerar a vértebra cervical da Argentina como oviraptorossauriana,
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reinterpretando algumas e verificando a distribuicdo de outras entre os demais
grupos de teropodes. Para os primeiros, os atributos compartilhados entre
oviraptorossauros e a Vvértebra argentina também estavam presentes em
Abelisauroidea, especialmente Noasauridae, sendo consequéncia de eventos
convergentes na evolucdo dos dois taxons. Juntamente com outras caracteristicas
tipicas de Abelisauroidea e a semelhanca entre a morfologia geral dessa vértebra
com as de Noasaurus, além do fato de ela ter sido encontrada associada com o
holétipo de Noasaurus, Agnolin e Martinelli (2007) a consideram como Noasauridae,

descartando-a como mais uma evidéncia de Oviraptorosauria no Gondwana.

O segundo espécime da Formacdo Romualdo identificado como
Coelurosauria (MN 4802-V) foi descrito em 1999, embora ele venha sendo
mencionado na literatura desde 1996, uma vez que apresentava tecidos moles
fosfatizados preservados junto aos restos 0Osseos (KELLNER, 1996a, 1999).
Denominado de Santanaraptor placidus Kellner, 1999, esse espécime possui
preservado parte dos membros posteriores, vértebras caudais e alguns “ossos nao
identificados” (Figura 22C-G) (KELLNER, 1999, p. 2). Na realidade, a descricdo de
S. placidus se deu antes da completa preparacédo do material, o que justifica 0 nao
reconhecimento da identidade de alguns ossos, até entdo, ainda envoltos na matriz
da concrecdo calcaria que os abrigava. No presente momento, o hol6tipo se
encontra completamente preparado e uma redescricdo dele esta em andamento
(ALEXANDER KELLNER, comunicacdo pessoal, 2014). Devido a natureza
fragmentaria e a precisa procedéncia desconhecida, é passivel se aventar que
restos ndo sobreponiveis quanto as por¢cdes preservadas possam pertencer a um
mesmo individuo, como sugerido para I. challengeri e A. limai. No entanto, o hol6tipo
de S. placidus ndo é compativel em tamanho com o sacro acima reportado sendo
menor do que este Ultimo; logo, ndo constituem partes distintas de um mesmo
espécime celurossauriano. Na realidade, ele corresponde a um individuo de porte
bastante pequeno e, uma vez que apresenta 0s arcos neurais nao fusionados aos

centros vertebrais caudais, deve se tratar de um juvenil (KELLNER, 1999).

S. placidus foi reconhecido como uma espécie distinta com base nas
seguintes autapomorfias: 1) entalhe obturador do isquio bastante grande,
correspondendo a 25-30% do comprimento do isquio; 2) presenca de um forame na
base do trocanter menor; 3) presenca de um sulco bastante desenvolvido na cabeca

do fémur; 4) tréclea da fibula de aspecto triangular e constrita na base. A sua
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alocagcdo em Coelurosauria se deu pelo reconhecimento de ao menos uma
sinapomorfia deste grupo — o formato triangular do processo obturador do isquio.
Ademais, entre os celurossauros, Kellner (1999) sugeriu maior afinidade de S.
placidus com Maniraptoriformes devido ao formato em “U” do entalhe obturador do
isquio com os lados ligeiramente divergentes, compartilhado por ambos os taxons.
Vale ressaltar que a descricdo desta espécie nédo foi acompanhada por uma analise
filogenética da mesma, de forma que o arcabouco cladistico e sistematico utilizado
por Kellner (1999) para inferir as relacfes filogenéticas de S. placidus foi o de
Sereno (1999). Em publicacbes subsequentes, o autor manteve S. placidus como
Maniraptoriformes (KELLNER e CAMPOS, 2000), mas possivelmente sendo parte
de um grupo mais derivado, os Tyrannoraptora, devido a auséncia de pé isquial
(KELLNER, 2001; BITTENCOURT e KELLNER, 2004). Naish et al. (2004)
concordaram que S. placidus € um maniraptoriforme, mas chamaram atencao para o
fato de que auséncia de pé isquial seria um estado de polaridade inderteminada, de
modo que a atribuicdo a Tyrannoraptora seria questionavel. Esses mesmos autores
também consideraram o grande entalhe obturador do isquio e o forame na base do
trocanter menor como caracteristicas ndo diagnosticas da espécie, embora
reconhecam outros atributos como diagnésticos sem exatamente especifica-los.
Rauhut et al. (2010) e Azevedo et al. (2013) aludiram & necessidade de mais
materiais fosseis para que as relacdes filogenéticas do taxon cearense em relacéao

aos demais celurossauros seja devidamente testada.

Apesar da breve descricdo e dos poucos elementos Osseos figurados por
Kellner (1999), S. placidus tem sido incluido em algumas filogenias recentes que
diferem daquela de Sereno (1999) em relacédo as relacdes filogenéticas dentro de
Coelurosauria. Sereno (op cit.), por exemplo, obteve como resultado
Tyrannosauroidea dentro de Maniraptoriformes em uma posicdo mais derivada do
que Therizinosauridae e Ornithomimidae, estando mais proximo a Maniraptora, por
isso o termo Tyrannoraptora para designar o agrupamento filogenético formado por
Tyrannosauroidea e Maniraptora. No entanto, nas demais filogenias,
Tyrannosauroidea tem aparecido em posicbes menos derivadas, ndo estando
incluso em Maniraptoriformes. Dentro desse novo paradigma das relacbes entre
Tyrannosauroidea e o0os demais celurossauros, Dal Sasso e Maganuco (2011)
obtiveram S. placidus como um maniraptoriforme basal, portanto, ndo apresentando

estreitas relacdes filogenéticas com Tyrannosauroidea. No entanto, assim como
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Sereno (1999), os resultados de Dal Sasso e Maganuco também se mostram
contrastantes quanto a posicdo de algumas UTO’s em relagdo a outras filogenias
(ver abaixo). Novas et al. (2012), por sua vez, considera S. placidus como um téxon
‘wild-card”, ora aparecendo como um tiranossaurdide basal ora como um
maniraptoriforme basal. Um ano depois, Novas et al. (2013) apresentou um
cladograma no qual S. placidus era grupo-irméo de Megaraptora, enquanto que
Porfiri et al. (2014) encontrou S. placidus e Megaraptora como membros de
Tyrannosauroidea. Nesse Uultimo caso, S. placidus € o grupo-irmdo do clado
constituido por Megaraptora, Tyrannosauridae, Xiongguanlong Li et al., 2010 e
Appalachiosaurus Carr et al., 2005. E provavel que a redescricdo de S. placidus
proveja novas informacdes que ajudem a elucidar as duvidas sobre o
posicionamento filogenético dessa espécie. No entanto, do ponto de Vvista
biogeografico, tanto Tyrannosauroidea como Maniraptoriformes possuem
representantes fora da Laurasia, de forma que S. placidus pode se tratar de uma
ocorréncia plausivel tanto temporal como geograficamente para ambos os taxons
(BENSON et al., 2010; BITTENCOURT; LANGER, 2011; NOVAS et al., 2013;
PORFIRI et al., 2014).

O terceiro celurossauro da Formagédo Romualdo foi incialmente reportado em
2000, com destaque para os tecidos moles fosfatizados associados aos elementos
0sseos, 0s quais incluem vértebras (uma dorsal e quatro sacrais), uma pélvis quase
completa, ambos os fémures, porcdes proximais da tibia e fibula direita e gastralias
(Figura 23; MARTILL et al., 2000). Assim como ocorreu com S. placidus, a descricao
desse espécime (SMNK 2349 PAL) como uma espécie nova veio alguns anos apoés
a primeira mencao na literatura (NAISH et al., 2004). SMNK 2349 PAL, de origem
desconhecida, mas possivelmente nas cercanias do municipio pernambucano de
Araripina, €, pois, o holétipo de Mirischia asymmetrica Naish et al., 2004, cuja
diagnose original o distingue dos demais Compsognathidae pelas seguintes
caracteristicas: 1) tamanho corporal na fase adulta provavelmente maior do que nas
demais espécies; 2) pedunculo pubico do ilio com superficie cranial de aspecto
cbncavo; 3) pé pubico sem expanséao cranial e com comprimento correspondendo a
32% daquele do pubis; 4) fossas pediculares localizadas cranio-dorsalmente ao
canal neural da vértebra dorsal; 5) espinhos neurais com comprimento antero-

posterior da porgédo apical 63 a 67% maior do que da porcdo basal; 6) superficie



69

ventral dos centros vertebrais com rasas depressdes mediais em ambas as

extremidades; e 7) todos os elementos 6sseos com paredes extremamente finas.

Figura 23. Espécime SMNK 2349 PAL, hol6tipo de Mirischia asymmetrica. A)
Vértebras dorso-sacrais em vista lateral direita; B) ilio direito em vista lateral; C)
fémur direito em vista lateral; D-E) pubis fusionados em vista lateral esquerda e
direita, respectivamente (os niumeros 1 e 2 indicam localidades equivalentes em
ambos 0s espécimes). Reparar nas caracteristicas tipicas dos Compsognathidae:
espinho neural em formato de leque e auséncia de pé pré-pubico. Abreviaturas: ac:
acetabulo; ds: vértebra dorso-sacral; is: isquio; p: pubis; p.b: pé pubico; s: vértebra
sacral. A-E, retirado e modificado de Naish et al. (2004).
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Como se percebe, a diagnose proposta € comparativa em relacdo aos demais
taxons de Compsognathidae. Quando do aceite da publicacdo de Naish et al. (2004),
somente trés tdxons eram considerados como membros da familia, Compsognathus
longipes, Sinosauropteryx prima Chen et al., 1998 e Aristosuchus pusillus (Owen,
1876) (OSTROM, 1978; CURRIE; CHEN, 2001; NAISH, 2002). Uma quarta espécie,
C. corallestris Bidar et al., 1972, foi posteriormente considerada sindbnimo de C.
longipes (PEYER, 2006). A alocacdo de M. asymmetrica em Compsognathidae é
sustentada pela presenca de espinhos neurais em formato de leque e auséncia de
projecdo cranial no pé pubico (CHEN et al., 1998; CURRIE; CHEN, 2001; NAISH et
al., 2004; PEYER, 2006). Outras caracteristicas consideradas diagndésticas de
Compsognathidae, mas que ndo foram reconhecidas em M. asymmetrica devido a
incompletude do espécime, sdo: 1) auséncia da fenestra mandibular externa; 2)
areas de insercdo de ligamentos dos espinhos neurais dorsais com forma de
gancho; 3) processos transversos dorsais amplos e levemente inclinados; 4)
auséncia de pleuroceles nas vértebras dorsais; metacarpal | robusto, com
comprimento e largura equivalentes; e 5) largura proximal da falange I-1 maior que o
didmetro minimo do eixo do radio (PEYER, 2006). No mesmo ano da publicacédo de
Naish et al. (2004), Hwang et al. (2004) descreveu a segunda espécie de
compsognatideo da China, Huaxiagnathus orientalis Hwang et al., 2004. Os autores,
embora ndo tenham incluido M. asymmetrica em sua andlise filogenética,

consideraram também o taxon brasileiro como um compsognatideo.

Com relacao as filogenias que trazem M. asymmetrica como uma das UTO’s,
elas em sua maioria sdo concordantes quanto a inclusdo dessa espécie em
Compsognathidae. Entre os autores que obtiveram esse resultado, em ordem
cronoldgica, estao Xu et al. (2006), Rauhut et al. (2010) e Novas et al. (2012). Ja Dal
Sasso e Maganuco (2011) encontraram em sua andlise cladistica M. aysmmetrica
como o0 grupo-irmao do clado formado por todas as demais UTO’s dentro de
Coelurosauria. Os autores, no entanto, discutem esse resultado reconhecendo
afinidades entre a espécie brasileira e os demais membros de Compsognathidae e
lembrando que a incompletude da primeira deve ter sido determinante para a sua
nao inclusdo na ultima por meio da ndo codificacéo de varios estados de caracteres.
Dal Sasso e Maganuco (2011) utilizaram como base para a sua matriz aquela de
Senter (2007), modificando-a principalmente por meio da adicdo de novas UTO’s,

incluindo M. asymmetrica, e da modificacdo, adicdo ou remocao de caracteres.
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Considerando, pois, o maior volume de dados que suporta M. asymmetrica como um
compsognatideo, parece razoavel estender a distribuicdo geografica da familia até o
Aptiano/Albiano do mesocretaceo nordestino. Essa ocorréncia € relevante
biogeograficamente dado que ela é a Unica até agora reportada para fora da
Laurasia e provavelmente a mais recente (MARTILL, 2007; BITTENCOURT;
LANGER, 2011), uma vez que as demais espécies ou sdo do Neojurassico da
Europa (Compsognathus longipes e Juravenator starki Gohlich e Chiappe, 2006 ou
de idades mais antigas do Eocretaceo da Europa (Scipionyx samniticus Dal Sasso e
Signore, 1998 e Aristosuchus pusillus) e da China (Sinosauropteryx prima,
Huaxiagnathus orientalis e Sinocalliopteryx gigas Ji et al., 2007) (OSTROM, 1978;
CHEN et al., 1998; DAL SASSO; SIGNORE, 1998; CHEN; CURRIE, 2001; NAISH,
2002; HWANG et al., 2004; GOHLICH; CHIAPPE, 2006; PEYER, 2006; JI et al.,
2007; CHIAPPE; GOHLICH, 2010; DAL SASSO; MAGANUCO, 2011).

Além da Bacia do Araripe, a Bacia de Sao Luis-Grajau também apresenta
registros osteoldgicos atribuidos a celurossauros (maniraptoriformes) ndo avianos,
0S quais correspondem a pequenos dentes tipicamente zifodontes com denticulos
em formato de “gancho”. Dentes encontrados na localidade da Praia de Baronesa
foram referidos mais especificamente a Dromaeosauridae e a mesma inferéncia foi
estendida a outros morfétipos dentérios extraidos dos afloramentos da Unidade
Indiferenciada préximos aos municipios de Itapecuru-Mirim e Mata (ELIAS, 2006).
Elias et al. (2007), por sua vez, descreveram duas coroas dentarias isoladas
encontradas na Laje do Coringa, as quais foram atribuidas a Velociraptorinae, um
clado dentro de Dromaeosauridae (Figura 24). Entre as semelhancas morfologicas
gerais compartilhadas pelas duas coroas da Laje e pelos dentes de outros
velociraptorineos, em particular uma coroa reportada para o Neocretaceo do Sudéao
(RAUHUT; WERNER, 1995), esta o0 menor tamanho dos denticulos da carena mesial
em relacdo aos denticulos da carena distal. No entanto, Elias et al. (2007) também
mencionaram a ocorréncia de rugosidades transversais na por¢cdo mais basal das
coroas, caracteristica essa ainda ndo mencionada para nenhum outro
dromeossaurideo e ao mesmo tempo distinta das rugosidades tipicas dos

Carcharodontosauridae.

Além do jA mencionado registro sudanés, muitas outras ocorréncias de
dromeossaurideos tém sido reportadas para o Cretaceo da Gondwana, em

particular, da América do Sul. Registros osteoldgicos de Velociraptorinae ja foram
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encontrados em formacgdes do Neocretaceo do Brasil, enquanto que outro clado, os
Unenlagiinae, sdo mais abundantes no Neocretaceo da Argentina, embora
possivelmente também tenham habitado o Brasil (NOVAS; PUERTA, 1997;
BITTENCOURT; LANGER, 2011; CANDEIRO et al, 2012; GIANECHINI;
APESTEGUIA, 2011; NOVAS et al., 2013). Nesse sentido, a ocorréncia de
Dromaeosauridae e, mais especificamente, Velociraptorinae no Neocretaceo da
Formacédo Alcantara ndo € de forma alguma inesperada biogeograficamente,
embora ela seja mais compardvel com os demais registros brasileiros e norte-

africanos do que com o0s argentinos.

A

Figura 24. Dentes atribuidos a Velociraptorinae. A secao transversal basal do dente
B é indicada abaixo do mesmo. Barra de escala igual a 1 cm. Também se encontra
representado em desenho detalhe das serrilhas da carena distal. Barras de escala
iguais a 200 um. Retirados e modificados de Elias et al. (2007).

Embora ndo seja o objetivo principal da presente monografia adentrar na
discusséao acerca do registro icnofossilifero teropodiano, breves considera¢des sobre
algumas pegadas encontradas na Baia de Sdo Marcos sdo necessarias. Como
citado acima, algumas pegadas sdo atribuidas a teropodes de pequeno porte com
base na condicao tridactila, morfologia pontiaguda da impressdo dos digitos e o
pequeno tamanho das mesmas. Esses pequenos terOpodes tanto poderiam
corresponder a celurossauros ou a outro tipo de teropode de pequeno porte

(CARVALHO, 2001). Além de Velociraptorinae, também ¢é reportado para a
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Formacao Alcantara um taxon de Abelisauroidea de pequeno tamanho (vide abaixo).
No entanto, ao contrario do figurado por Carvalho (2001: fig. 10), € mais provavel
que as pegadas pequenas tenham sido deixadas por outro taxon diferente de
Velociraptorinae, caso seja comprovada a identidade celurossauriana das mesmas.
Os Dromaeosauridae, em geral, possuem o digito mais interno modificado de forma
a se encontrar verticalmente dirigido e portando uma falange ungueal com formato
de foice provavelmente utilizada na apreensdo de presas e talvez em
comportamentos agonisticos (OSTROM, 1969; NORRELL; MAKOVICKY, 2004). A
implicac@o icnolégica dessa caracteristica € que os dromeossaurideos tendem a
deixar pegadas com dois digitos preservados em toda a sua extensao enquanto que
a impressdo deixada pelo digito portador da ungueal falciforme corresponde
somente a porcdo que toca o substrato (Figura 25) (LI et al., 2008). Assim, as
pegadas de dromeossaurideos, incluindo os velociraptorineos, distinguem-se da
condicdo tipicamente tridactila descrita para as pegadas encontradas na Formacao
Alcantara. Estas, por sua vez, provavelmente correspondem a impressfes deixadas
por ou abelissaurdides de pequeno porte ou por algum taxon de celurossauro ainda
nao reportado para o Cenomaniano do Maranh&o. Vale lembrar que nenhum dos
taxons celurossaurianos identificados na Bacia do Araripe foi de alguma maneira
registrado para qualquer um dos intervalos estratigraficos da Bacia de S&o Luis-
Grajaud, o que, em mudando futuramente, os colocaria como possiveis candidatos a

responsaveis por essas pegadas.

A B

Figura 25. Comparacao entre as pegadas de terOpodes pequenos da Formacéao
Alcantara e de dromeossaurideos. A) pegada de terépode da Praia da Baronesa. B-
C) pegadas atribuidas a dromeossaurideos asiaticos. Barra de escala de A e B igual
a 15 cm, enquanto que em C, 5 cm. A, desenhado a partir de Carvalho (2001); B-C,

retirados e modificados de Li et al. (2008).
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2.5 Ceratosauria

O registro de Ceratosauria para 0 mesocretaceo do Nordeste do Brasil até
agora provém somente da Laje do Coringa (LINDOSO et al., 2012). Ele é baseado
em nove dentes isolados, dos quais 0 maior deles apresenta uma coroa com
aproximadamente 16 mm de altura (Figura 26). S&o agrupados em dois morfotipos,
um dos quais possuindo coroas curvadas em direcdo posterior e apresentando
apices mais arredondados que pontiagudos, além da secao transversal de aspecto
eliptico e com leve compressao labio-lingual. A carena mesial se encontra desviada
lingualmente, enquanto que a distal, labialmente e os denticulos sdo homogéneos
guanto ao formato e dimensdes, estando presentes em uma densidade de cinco
denticulos por milimetro. J& o segundo morfétipo é caracterizado por forte
compressao labio-lingual e leve curvatura em direcdo posterior, com as carenas em
plano mésio-distal. Os denticulos se encontram em numero de sete por milimetro e
também sdo homogéneos quanto a forma e tamanho. Esses dentes foram
considerados semelhantes aos do taxon malgaxe M. knopfleri, especialmente
porque esse taxon compartiha com o morfétipo maranhense a incomum
caracteristica de possuirem as carenas mesiais e distais desviadas lingualmente e
labialmente, respectivamente (SAMPSON et al., 2001; LINDOSO et al., 2012).

")

.

Figura 26. Dentes de Noasauridae. A-B) dois morfotipos de dentes da Laje do
Coringa, Formacao Alcantara, em vistas labial, distal, mesial, e lingual, da esquerda
para a direita, atribuidos a Noasauridae e suas respectivas secdes transversais
basais. C) dentes de Masiakasaurus knopfleri. Barra de escala igual a 1 cm. D-F)

detalhes das serrilhas dos dentes maranhenses. Barra de escala igual a 1 mm. G)
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reconstru¢ao do cranio de Masiakasaurus, ilustrando bem a denticdo procumbente
da extremidade anterior do cranio e da mandibula. A-B e D-F, retirados de Lindoso
et al. (2012); C, retirado de Sampson et al. (2001); G, retirado de Novas et al. (2013).

M. knopfleri distingui-se de todos os demais terOpodes especialmente pela
natureza incomum de seus dentes, tanto pela localizacdo das carenas como pela
posi¢cdo procumbente dos primeiros alvéolos dos dentarios. Ademais, nota-se um
grau de heterodontia ainda nao verificada para outro terépode (SAMPSON et al.,
2001). Dentro de Ceratosauria, essa espécie integra o clado Abelisauroidea, de
posicionamento filogenético mais derivado do que Ceratosaurus e Elaphrosaurus
(CARRANO; SAMPSON, 2008). Ja com relacdo a Abelisauroidea, M. knopfleri
apresenta maior afinidade com a espécie argentina Noasaurus leali Bonaparte e
Powell, 1980, constituindo, juntamente com outras espécies o clado Noasauridae.
Este € representado majoritariamente por formas de pequeno tamanho e
possivelmente algumas de médio a grande porte. Por outro lado, o grupo-irmao
Abelisauridae compreende os abelissauréides de médio a grande porte, como 0
argentino Carnotaurus sastrei e o também malgaxe Majungasaurus crenatissimus
(Déperet, 1986) Lavocat (BONAPARTE, 1985; KRAUSE et al., 2007).

Masiakasaurus se trata do género de Noasauridae com 0s espécimes mais
completos encontrados até agora (CARRANO et al., 2002). Tendo sido descoberto
em depdsitos maastrichtianos da Formacdo Maevarano de Madagéascar, 0 seu
registro se soma as demais ocorréncias de noassaurideos da Gondwana (Argentina
e India) e Laurasia (Franca) (CARRANO; SAMPSON, 2008). Neste sentido, em
termos de distribuicdo latitudinal, o registro maranhense ¢é perfeitamente
compreensivel. Quanto a distribuicdo temporal, os dentes maranhenses sao bem
mais antigos do que as demais ocorréncias gondwanicas, as quais sdo, em sua
maioria, pos-coniacianas. No entanto, a ocorréncia francesa, representada por
Genusaurus sisteronis Accarie et al.,, 1995, é datada do Albiano e, uma vez que
Noasauridae e Abelisauridae parecem ter se separado constituindo linhagens
distintas desde o Aptiano (CARRANO; SAMPSON, 2008) ou até mesmo antes
durante o Neojurassico (HENDRICKX; MATEUS, 2014), os dentes cenomanianos da
Laje do Coringa também se constituem em uma ocorréncia temporalmente plausivel

para o clado dos noassaurideos. Além deles, fora do Nordeste, ha outro possivel
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registro osteolégico de Noasauridae (ainda ndo formalmente descrito) mais

especificamente para o Eocretaceo da Bacia Sanfranciscana (SILVA, 2013).

Apesar de encontrados em sedimentos do mesocretaceo de outras regides da
Gondwana, como a Argentina (CARRANO; SAMPSON, 2008) e Africa (RUSSELL,
1996; SERENO et al., 2004; SERENO et al., 2008; RICHTER et al., 2013), nenhuma
evidéncia da presenca de Abelisauridae nas Bacias do Araripe e de S&o Luis-Grajau
foi previa e inequivocamente reportada. Souto e Fernandes (2015) mencionam a
presenca de Abelisauridade no Cretaceo da Bacia de S&o Luis-Grajal, mas sem
citarem alguuma referéncia ou informar o espécime referente a esse registro. Assim,
o trabalho de Lindoso et al. (2012) se constitui até 0 momento no registro da Laje do
Coringa (e também do Nordeste do Brasil como um todo) mais seguramente

atribuido a Ceratosauria.

2.6 Taxons Incertae Sedis

Conforme ressaltado inUmeras vezes, o registro teropodiano nordestino é em
geral fragmentado, embora ainda assim seja mais completo do que o de muitas
outras regides fossiliferas do Brasil. Dentro da divisdo adotada por esse trabalho
para melhor apresentar os grupos identificados, alguns espécimes figurados na
literatura tém sua alocacdo mais precisa impossibilitada pela incerteza quanto a
identidade taxondmica dos mesmos. Estes sdo enumerados e brevemente descritos

abaixo, sendo todos provenientes da Laje do Coringa.

Em sua tese de doutorado, Medeiros (2001) figurou vértebras isoladas que
guardavam algumas semelhancas com vértebras isoladas do mesocretaceo
africano. Duas delas (UFMA 1.10.229 e 1.10.240) correspondem a centros caudais
anficélicos lateralmente comprimidos, relativamente retangulares em vista lateral e
com os espinhos neurais situados na porcdo posterior delas, sendo estes mais
largos que compridos antero-posteriormente (Figura 27). Essas vértebras foram
inicialmente consideradas similares aquelas de Sigilmassasaurus brevicollis Russell,
1996, espécie descrita somente com base em vértebras isoladas da Regido de
Tafilalt, no Marrocos (RUSSELL, 1996). A atribuicdo dos dois centros maranhenses
a Sigilmassasaurus foi mantida pelo autor em trabalhos subsequentes (MEDEIROS;
SCHULTZ, 2001, 2002; MEDEIROS et al., 2007, 2014).
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Figura 27. Restos teropodianos incertae sedis da Formacdo Alcantara. A-B)
Espécime UFMA 1.10.240, vértebra tentativamente atribuida a Sigilmassasaurus em
vistas lateral esquerda e anterior, respectivamente. C-D) vértebra atribuida
tentativamente a Bahariasaurus em vistas lateral e articular. Barra de escala igual a
5 cm. E-F) dentes isolados atribuidos tentativamente a “Elaphrosaurus iguidensis”.
Barra de escala igual a 1 cm. A-B, retirados de Medeiros et al. (2014); C-F, retirados

e modificados de Medeiros et al. (2007).

Desde a sua descricdo, S. brevicollis vem sendo motivo de controvérsias
taxonbmicas. Russell (1996) erigiu uma nova familia para abriga-la,
Sigilmassasauridae, uma vez que considerou as veértebras completamente distintas
para os demais teropodes até entdo conhecidos. Esse autor elencou apomorfias a
partir das vértebras cervicais, as quais também possuem espinhos neurais mais
largos que compridos antero-posteriormente. No mesmo ano, Sereno et al. (1996)
descreveram outros fosseis de dinossauros obtidos do mesocretaceo do Marrocos,
0s quais possibilitaram uma melhor apreciacéo de C. saharicus. Para esses autores,
Sigilmassasaurus possuia afinidades com aquela espécie de
Carcharodontosauridae, assim como o taxon “Spinosaurus B” descrito por Stromer
(1934). Para outros autores (RAUHUT, 2003; NOVAS et al., 2005), Sigilmassaurus &
realmente comparavel a “Spinosaurus B”, no entanto, ambos sao distintos de C.
saharicus. Por sua vez, Carrano et al. (2012), em sua revisdo de Tetanurae, nédo
incluiram S. brevicollis entre as UTO’s da sua analise cladistica, mas mencionaram a
necessidade de uma analise mais detalhada dessa espécie. Mais recentemente,
McFeeters et al. (2013) encontraram S. brevicollis dentro de Tetanurae, mas nao
alocado dentro de Carcharodontosauridae. Em vez disso, S. brevicollis constituia
uma politomia com varios outros taxons de Tetanurae, incluindo Spinosauridae e
outros Megalosauroidea. Ja Ibrahim et al. (2014) consideraram tanto S. brevicollis

como “Spinosaurus B” como sindénimos junior de Spinosaurus aegypitiacus. No ano
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seguinte, com base em novos espécimes marroquinos, Evers et al. (2015)
encontraram em sua analise cladistica Sigilmassasaurus dentro de Spinosauridae,
sendo provavelmente um taxon distinto de Spinosaurus. Esse resultado esta de
acordo com o reconhecimento da presenca de dois morfétipos de dentes e
quadrados reportados para o mesocretaceo do Marrocos (RICHTER et al., 2013;
HENDRICKX et al., 2016). Independentemente das controvérsias taxonémicas
acerca de Sigilmassasaurus, 0s Unicos elementos 0sseos que seriam realmente
diagnosticos desse género seriam vértebras cervicais. Sendo assim, a semelhanca
observada entre UFMA 1.10.229 e 1.10.240 e aquelas atribuidas a Sigilmassasaurus
por Russel (1996) ndo se constitui numa evidéncia inequivoca da presenca desse
taxon no nordeste do Brasil, o que se trataria, na realidade, em mais um registro de
espinossaurideo para essa regido. De fato, novos estudos sobre esses materiais séo

necessarios para a atribuicdo taxondmica mais precisa deles.

Medeiros (2001) também descreveu um centro vertebral (UFMA 1.10.284)
cuja principal caracteristica € a presenca de uma pleurocele em cada superficie
lateral. Cada pleurocele apresenta a sua superficie interna marcada por duas
depressdes, uma anterior e outra posterior (Figura 27). Essa vértebra foi
considerada semelhante a outra, caudal, do mesocretaceo do Niger figurada por
Lapparent (1960) e atribuida tentativamente a Bahariasaurus ingens Stromer, 1934,
descrita para 0 mesocretdceo do Egito. O holétipo e o hipodigma de B. ingens,
assim como o de Spinosaurus aegyptiacus, foram destruidos durante a Segunda
Guerra Mundial, o que tem impedido analises mais detalhadas acerca desse taxon
(CARRANO; SAMPSON, 2008). Ainda assim, € possivel encontrar alguns autores
gue se arriscaram a fazer assercdes acerca das relacdes filogenéticas da espécie
em questdo. Durante a fase pré-cladistica da classificacdo de Theropoda, B. ingens
era alocado dentro de Megalosauridae, assim como a maioria das outras espécies
de ter6podes de médio a grande porte (CARRANO et al.,, 2012). Para Rauhut
(1995), essa espécie possui afinidades com Carcharodontosauridae, enquanto
Sereno et al. (1996) referiram parte do hipodigma dela a Deltadromeus agilis Sereno
et al., 1996, um ceratossauro do mesocretaceo do Marrocos (CARRANO;
SAMPSON, 2008). Carrano e Samspon (2008) consideraram Bahariasaurus e
Deltadromeus como morfologicamente indistinguiveis entre si até 0 momento, o que
pode indicar uma possivel sinonimia entre esses taxons. Recentemente, Rauhut e

Carrano (2016) também obtiveram Deltradomeus como um ceratossauro (mais
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especificamente um noassaurideo) em suas filogenias, ao passo que Apesteguia et

al. (2016) encontraram 0 mesmo taxon como um membro de Tetanurae.

Embora comparagfes entre a vértebra maranhense e B. ingens tenham sido
mantidas em trabalhos posteriores (MEDEIROS; SCHULTZ, 2001, 2002,
MEDEIROS et al., 2007), Medeiros (2001) j& chamava a atencao para o fato de a
atribuicdo taxonémica da vértebra do Niger, com a qual o espécime por ele descrito
guardava mais semelhancas, ser somente tentativa e também para auséncia de
pleuroceles no hipodigma do taxon africano tdo grandes quanto as do centro
vertebral da Laje do Coringa. No entanto, uma vez que esta venha a ter sua
identidade ceratossauriana confirmada, ela correspondera ao primeiro registro
osteologico de Ceratosauria do Eocenomaniano do Nordeste figurado na literatura.
Por outro lado, no caso de atribuida a Tetanurae, UFMA 1.10.284 se trataria de mais

um taxon tetanuro no mesocretaceo brasileiro.

O ultimo téaxon duvidoso reportado para a Laje do Coringa corresponde ao
registro feito por Medeiros et al. (2007), os quais descreveram sucintamente uma
amostra com dez dentes considerados como semelhantes aos figurados por
Lapparent (1960: pl. 1V, fig. 8; pl. V, figs. 8-14) e atribuidos por este ultimo a
Elaphrosaurus iguidiensis Lapparent, 1960, do mesocretaceo do Niger (Figura 27).
As coroas dentarias do Maranhdo sao labio-lingualmente comprimidas e bastante
recurvadas em sentido mésio-distal, com a carena posterior apresentando aspecto
cbncavo, e variam em comprimento da base da coroa de 9,9 mm a 15,7 mm e a
altura da maior delas € de 33,5 mm, mas sem estar com a extremidade apical
preservada. Ambas as carenas portam denticulos, a quantidade dos quais por
unidade de distancia ndo tendo sido especificada por Medeiros et al. (2007). Como
parte da amostra de dentes coletados na Laje do Coringa cedidos para estudo pelo
presente autor, ha seis outras coroas dentarias isoladas identificadas como
“Theropoda (Elaphrosaurus?)”, as quais estdo tombadas sob o numero VT-922 na
colecao paleontolégica do Centro de Pesquisas de Histdria Natural e Arqueologia do
Maranh&do. Apesar de esses dentes terem sido coletados antes do trabalho de

Medeiros et al. (2007), os autores ndo 0s mencionaram em momento algum.

Elaphrosaurus Janensch, 1920 tem como espécie-tipo E. bambergi Janensch,
1920 do Neojurassico da Tanzéania, apontada como um Ceratosauria basal de

pequeno a médio porte por muitas filogenias, diferentemente de E. iguidiensis, a
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qual tem sido considerada nomen dubium e Theropoda inderterminado, devido a
natureza fragmentaria e possivelmente quimérica do seu registro fossil (SERENO et
al., 2004; CARRANO; SAMPSON, 2008; TORTOSA et al., 2014; RAUHUT,
CARRANO, 2016). Exatamente por essa razdo, Medeiros et al. (2007) centraram a
discusséo de seu trabalho na semelhanca entre os dentes da Laje do Coringa e
agueles reportados para o Niger, sem ostensivamente entrar no meérito da
problemética taxondmica de E. iguidiensis. Do mesmo modo, na recente revisdo
sobre os fosseis de vertebrados coletados na Laje do Coringa, Medeiros et al. (2014)
ndo fazem nenhuma mencao especifica a possivel presenca de formas afins a

Elaphrosaurus.
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3. CONTEXTO PALEOBIOGEOGRAFICO E PALEOECOLOGICO DOS
TEROPODES NAO-AVIANOS DO MESOCRETACEO DO NORDESTE DO BRASIL

3.1 Paleobiogeografia dos terépodes do mesocretaceo do Nordeste

O Cretaceo é o periodo da historia geolégica da Terra que se iniciou ha
aproximadamente 145 milh6es de anos e se encerrou ha 66 milhbes de anos,
totalizando aproximadamente 79 milhdes de anos de duracdo, o que faz dele o
periodo mais duradouro de todo o Eon Fanerozoico. Esse intervalo do tempo
geoldgico é dividido formalmente em duas épocas, o Eocretdceo e o Neocretéceo,
as quais, por sua vez, sdo subsequentemente divididas nas seguintes idades:
Berriasiano, Valangiano, Hauteriviano, Barremiano, Aptiano, Albiano (Eocretaceo),
Cenomaniano, Turoniano, Coniaciano, Santoniano, Campaniano e Maastrichtiano
(Neocretaceo; Figura 28) (COHEN et al., 2013). Sendo tdo longo em duracédo, o
Cretaceo acabou por compreender uma série de eventos geoldgicos e bioldgicos de
grande relevancia, entre os quais alguns dos mais significativos foram a ultimacao
da fragmentacdo da Pangea e o0 evento de extincdo em massa no limite
Cretaceo/Paledgeno (BRUSATTE et al.,, 2014). Ainda é possivel mencionar a
irradiacdo e expansao inicial das angiospermas e o aumento do nivel eustatico em
centenas de metros acima do nivel atual, o que resultou na existéncia de varios
mares epicontinentais (SMITH et al., 2001; RUSSELL; PAESLER, 2003; ZHOU et
al., 2003; BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2007).

Outros acontecimentos também dignos de nota, como a intensificacdo
momentanea do efeito estufa da atmosfera terrestre, ao qual parece estar
correlacionada uma tendéncia global de deposicdo de folhelhos negros no fundo
oceanico, se deram em meados do Cretaceo, mais precisamente ao longo do terco
médio do periodo (RUSSELL; PAESLER, 2003). Para os demais periodos da Era
Mesozoica, é aceita a divisdo cronoestratigrafica em trés épocas, ao contrario do
Cretaceo. O Triassico, por exemplo, € sub-divido em Eotridssico, Mesotriassico e
Neotriassico, embora essa particdo ndo seja exatamente equitativa. No entanto, a
literatura eventualmente apresenta o termo “mesocretaceo”, utilizado informalmente
para se designar a faixa temporal intermediaria do periodo Cretaceo,
compreendendo o final do Eocretdceo e o comec¢o do Neocretaceo (ex.: RUSSELL,;
PAESLER, 2003; NOVAS, 2007). Quanto as idades, ele mais precisamente abrange
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0 Aptiano e se estende até o final do Cenomaniano, o que totaliza aproximadamente

31 milhdes de anos (Figura 28).
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Figura 28. Escala do tempo geolégico com enfoque no Cretaceo e contexto

paleogeografico do mesocretaceo.

O contexto paleogeografico do mesocretaceo era intermediario ao daquele do
comeco do Mesozoico e ao do final do mesmo (Figura 28). Embora a fragmentacéo
da Pangea tenha se iniciado no Jurassico, a completa separacao entre muitas areas
continentais s6 ocorreu do meio para o fim do Cretaceo. Por outro lado, relacionado

a separacao continental esta o estabelecimento de novos oceanos.

Durante o mesocretaceo, a América do Norte ainda se localizava

relativamente proxima a Europa, o que permitiu ocasionais intercambios faunisticos
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entre essas duas porc¢des continentais (UPCHURCH et al., 2002). No entanto, em
um contexto de nivel eustatico elevado, o qual parece ter atingido 0 maximo de 270
metros acima do nivel atual proximo ao limite Cenomaniano/Turoniano, a existéncia
de varios mares epicontinentais fez do continente europeu um verdadeiro
arquipélago (UPCHURCH et al., 2002; RUSSELL; PAESLER, 2003; EZCURRA,;
AGNOLIN, 2012). Do mesmo modo, o estabelecimento do Mar Interior Ocidental
(Western Interior Seaway) acabou por separar a América do Norte em duas porgdes,
uma mais ocidental e outra mais oriental (ROBERTS; KIRSCHBAUM, 1995). Além
disso, o Mar Epicontinental de Turgai possivelmente manteve o territério asiatico a
oeste dos Montes Urais isolado do restante da Laurasia desde o final do Jurassico
(UPCHURCH et al., 2002; ZHOU et al., 2003).

Ja no Hemisfério Sul, os principais eventos paleogeograficos correspondem
aqueles relativos a fragmentacdo da Gondwana. No mesocretaceo, india e
Madagascar ja haviam se separado do restante da Gondwana e constituiam uma
massa continental Unica até meados do Neocretaceo, quando do destacamento da
india, a qual péde seguir derivando em dire¢cdo a Asia (SAMPSON et al., 1998;
UPCHURCH et al., 2002; SERENO et al., 2004). Africa e América do Sul também ja
ndo mais possuiam conexdes emersas com a massa continental constituida em
conjunto pela Antartica e Australia. Foi justamente a separacdo entre a América do
Sul e a Africa que resultou no estabelecimento do Oceano Atlantico Sul. Embora,
ainda conectadas durante o Aptiano, i.e., 0 comec¢o do mesocretaceo, supde-se que
a completa separacdo entre esses dois continentes se deu até o fim do
Cenomaniano; no entanto, a idade exata deste evento ainda carece de consenso
(SERENO et al., 1996; SAMPSON et al., 1998; SERENO et al., 2004). Do mesmo
modo, ainda séo debatidas as implicacdes desse contexto paleogeografico sobre a
configuracdo das paleofaunas contemporaneas a esses eventos (SERENO et al.,
1994; SERENO et al., 1996; SERENO, 1999; UPCHURCH et al., 2002; SERENO et
al., 2004; AGNOLIN et al., 2010; BARRETT et al., 2011; EZCURRA; AGNOLIN,
2012; NOVAS et al., 2013). Muito das indefinicbes acerca da datacdo dos eventos e
de suas consequéncias sobre as paleobiotas decorre do fato de diferentes autores
utilizarem diferentes tipos de evidéncias para essas inferéncias, 0 que por sua vez
dita a forma com que serdo interpretados dados adicionais eventualmente

apresentados por outras referéncias.
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Tendo em vista, o panorama paleogeografico resumido acima, faz-se
necessario agora nele contextualizar os achados de ter6épodes ndo avianos do
mesocretdceo do Nordeste e as inferéncias paleogeograficas propostas. A
Formagcdo Romualdo da Bacia do Araripe nesse sentido contribuiu com quatro
espécies descritas: Irritator challegenri, Angaturama limai, Santanaraptor placidus e
Mirischia asymmetrica. Como ja explicado, as duas primeiras se tratam de membros
de Spinosauridae, enquanto as duas Ultimas sdo celurossauros classificados mais
comumente como Tyrannosauroidea e Compsognathidae, respectivamente. A
Formacao Alcantara integrante da Sequéncia S3 da Bacia de Sdo Luis-Grajau, por
sua vez, conta com a presenca de Spinosauridae (incluindo a Unica espécie de
teropode descrita até agora para a bacia, Oxalaia quilombensis),
Carcharodontosauridae, Dromaeosauridae e Noasauridae. Além desses, é
reconhecida a existéncia de formas incertae sedis, possivelmente afins ao
espinossaurideo Sigilmassasaurus e a ceratossauros como Bahariasaurus e

“Elaphrosaurus iguidensis” (Figura 29).
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Figura 29. Teropodes do mesocretaceo do Nordeste e suas respectivas

procedéncias. S6 foram inclusos os taxons supraespecificos mais seguramente
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identificados, enquanto as espécies descritas sdo mencionadas dentro dos

parénteses. Retirado e modificado de Bittencourt e Langer (2011).

Analisando historicamente a paleofauna dinossauriana cretdcea da América
do Sul, Novas (2007) prop6s a divisdo desta em trés estagios, denominados de
acordo com o intervalo do tempo geoldgico a que correspondiam. O primeiro
estagio, referente ao Eocretaceo, seria caracterizado pela presenca de saurdpodes
diplodocimorfos, estegossauros e teropodes abelissaurdides. O segundo estégio,
por sua vez, referente ao mesocretaceo, possuiria como formas herbivoras
dominantes mais uma vez os sauropodes diplodocimorfos, neste caso contando com
uma maior diversidade do que no estigio anterior, e 0S espinossauros e 0s
carcarodontossauros como o0s teropodes predadores de topo dos respectivos
ecossistemas. Por fim, o terceiro estagio, neocretaceo em idade, teria como taxons
dominantes os sauropodes titanossaurideos e o retorno dos abelissaurdides como
principais predadores dos ecossistemas, além da presenca de hadrossauros como
elementos importantes da guilda de herbivoros. Assim, com base na presenca de
espinossauros, carcarodontossauros e  diplodocimorfos nos  depdsitos
mesocretaceos nordestinos, Novas (2007) péde incluir a fauna dinossauriana das
bacias do Araripe e de S&o Luis-Grajau dentro do segundo estagio paleofaunistico
do Cretéaceo.

Dentre todos os taxons identificados, ndo somente Theropoda, mas
Dinosauria como um todo, para o mesocretadceo do Nordeste do Brasil, certamente
Spinosauridae é aquele mais propicio para analises paleobiogeograficas, gracas ao
registro mais amplo e diverso quanto a elementos anatdmicos disponiveis para
inferéncias taxondmicas. Esse registro fossilifero mais extenso, ao viabilizar a
descricdo de novas espécies, também possibilita a inclusdo desses taxons em
analises biogeogréficas histéricas visando a elucidar particularidades da historia

evolutiva do grupo.

Por muito tempo, Spinosauridae foi considerado um taxon endémico da
Africa, sendo Spinosaurus aegyptiacus, do Cenomaniano do Egito (STROMER,
1915), a unica espécie conhecida até entdo. Em 1986, dois novos achados foram
responsaveis por comecar a alterar este status quo. Buffetaut e Ingavat (1986)

descreveram, com base em dentes isolados, Siamosaurus sutheetorni Buffetaut e
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Ingavat, 1986 para o Eocretaceo da Formacdo Sao Khua, Tailandia (no trabalho os
autores consideraram esse deposito originalmente como jurdssico) e o
reconheceram como possivel membro de Spinosauridae. JA com a descricdo de
Baryonyx walkeri por Charig e Milner (1986), ficou claro que esse clado também
habitou o Cretdceo (Barremiano) da Europa. Com a descoberta dos dois tdxons
araripenses, a Ameérica do Sul se constituiu em mais um territério gondwanico a
contar com o registro de espinossauros. Desse modo, em meados dos anos 90, o
conhecimento acerca da paleobiogeografia de Spinosauridae indicava a presenca
desses animais na Africa, América do Sul, Europa e provavelmente Asia. Em 1998,
dois novos taxons foram descritos para o Aptiano da Africa: Cristatusaurus
lapparenti Taquet e Russell, 1998 e Suchomimus tenerensis Sereno et al., 1998
(SERENO et al., 1998; TAQUET; RUSSELL, 1998). Essas novas espécies
estimularam uma reavaliagdo taxondémica e filogenética do clado como um todo,
resultando na proposicdo de duas subfamilias: Spinosaurinae e Baryonychinae
(SERENO et al., 1998). A primeira incluia até entdo as formas araripenses e
Spinosaurus, enquanto a segunda, Baryonyx, Cristatusaurus e Suchomimus.
Ademais, a nova filogenia permitiu a primeira andlise paleobiogeogréfica de
Spinosauridae com métodos de biogeografia historica. Assim, Sereno et al. (1998)
concluiu que as duas sub-familias possuiam historias biogeograficas distintas devido
a processos vicariantes. A divisdo entre as duas linhagens, que antes apresentavam
uma distribuicdo pangéica, teria se dado antes do Barremiano com a abertura do
Mar de Tétis, com Spinosaurinae restrito a Gondwana, enquanto que
Baryonychinae, a Laurasia originalmente, ao menos até o Aptiano, quando membros
desse taxon teriam imigrado para Africa através de uma disperséo transoceanica via
Mar de Tétis.

Desde entdo, poucos taxons novos foram descritos. Ainda assim, novos
achados expandiram a distribuicdo geografica conhecida para Spinosauridae. Na
década passada, varios espécimes atribuidos a espinossauros, incluindo pés-cranio,
foram reportados para depoésitos do Cretaceo da Asia (BUFFETAUT et al., 2004,
2005; MILNER et al., 2007; BUFFETAUT et al., 2008; BUFFETAUT, 2009), até que
em 2012 foi descrita a primeira espécie inequivoca de espinossauro da Asia,
Ichthyovenator laocensis Allain et al., 2012, um barioniquineo possivelmente do
Aptiano de Laos (ALLAIN et al.,, 2012). Os autores dessa espéecie também

consideraram uma falange ungueal encontrada isolada na Formacdo Morrison do
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Jurassico dos Estados Unidos como atribuivel a Spinosauridae e assim estenderam
a area de ocorréncia do taxon para a América do Norte, hipétese biogeografica esta
ja aventada em outros estudos (BUFFETAUT, 2009; HONE et al., 2010). A presenca
da familia também foi inferida para a Australia por Barrett et al. (2011) com base em
uma vértebra isolada obtida a partir do Aptiano-Albiano da Formacdo Eumeralla.
Com relacdo a América do Sul, o segundo registro de espinossauros se constituiu
inicialmente em varios dentes isolados encontrados na Laje do Coringa, Formacao
Alcéantara, Bacia de S&o Luis-Grajau, os quais foram considerados como atribuiveis
a Spinosaurus (MEDEIROS, 2001; MEDEIROS; SCHULTZ, 2001, 2002).
Posteriormente, foi descrito Oxalaia quilombensis para o mesmo depdsito
(KELLNER et al., 2011), ao qual devem corresponder ao menos parte da diversidade
de dentes ja coletados, visto que se reconhece a existéncia de ao menos dois
morfétipos dentarios de Spinosauridae para a localidade em questdo (MEDEIROS,
2006). Finalmente, dentes do Meso-Neojurassico da Africa foram analisados e
classificados por Buffetaut (2008, 2011) e Serrano-Martinez et al. (2015, 2016) como
Spinosauridae, se constituindo nos registros mais antigos do taxon até agora
reportados. Ademais, Buffetaut (2011) considerou dois destes dentes como
completamente distintos dos demais espécimes reportados e ilustrados na literatura,
descrevendo-os como uma nova espécie, Ostafrikasaurus crassiserratus Buffetaut,
2011.

As descobertas que sucederam o trabalho de Sereno et al. (1998) implicam a
necessidade de revisao das inferéncias paleobiogeogréficas feitas por estes ultimos.
Para Buffetaut e Ouaja (2002), o fato de Spinosaurinae aparentar ser mais
“derivado” que Baryonychinae e possuir registro féssil mais jovem do que o mais
recente fossil desta ultima sub-familia sugere que o primeiro taxon evoluiu do
segundo ap0s a imigracédo deste para a Africa aproximadamente no Aptiano. Por
outro lado, a presenca de Spinosauridae na América do Norte € mais especulativa
do que exatamente uma hipétese devidamente corroborada, uma vez que a ungueal
reportada pode pertencer a outro taxon de Megalosauroidea, como Torvosaurus
tanneri (SERENO et al.,, 1998). A despeito da proposicdo de varios cenarios
paleobiogeogréaficos provaveis em maior ou menor grau, a realidade é que muitas
das proposices ndo foram feitas baseadas em métodos de biogeografia historica
aplicados em particular a Spinosauridae—na verdade, a Unica até agora se trata

daquela de Sereno et al. (1998)—e por isso o real significados das novas
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descobertas na Australia, Laos e até mesmo no Brasil ainda estd por ser

estabelecido devidamente.

Se, por um lado, a paleobiogeografia de Spinosauridae necessita ser revista
novamente por métodos de Biogeografia Historica, dessa vez a luz das novas
descobertas, especialmente daquelas na Asia, por outro lado o cenério é ainda mais
critico para as inferéncias paleobiogeograficas propostas para os outros taxons de
Theropoda reportados para as duas bacias nordestinas. Essas inferéncias séo
derivadas principalmente de um padréo de relagcdo entre as areas de ocorréncias
dos taxons analisados percebido de forma qualitativa, isto €, sem empregar 0s
meétodos historicos (UPCHURCH et al., 2002; CARRANO; SAMPSON, 2008). Sendo
assim, é comum encontrar proposi¢coes feitas para a historia evolutiva de
determinados taxons entremeadas a outras concernentes a histéria biogeogréafica de
uma ou mais areas em particular, em especial, massas continentais (Figura 30).
Desta forma, é mais oportuno apresentar algumas inferéncias biogeograficas
existentes para  Carcharodontosauridae, = Dromaeosauridae, Noasauridae,
Compsognathidae e Tyrannosauroidea relacionando-as com aquelas propostas
sobre a relacdo paleobiogeografica do Nordeste brasileiro com as demais massas
continentais durante o Cretaceo. Felizmente, todas essas proposi¢ées, ainda que
puramente qualitativas, podem ser consideradas hipoteses para futuros testes

aplicando metodologias coerentes com os paradigmas da Biogeografia Historica.

ALLOSAUROIDEA
Figura 30. Relacdes filogenéticas de Carcharodontosauridae e as supostas relacdes
das mesmas com a historia de fragmentacdo da Pangea. Retirado e modificado de
Sereno (1999).
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Carcharodontosauridae é o segundo taxon do mesocretaceo do Nordeste do
Brasil que mais facilmente se adéqua & organizacdo proposta por Novas (2007). E
também o segundo taxon de Tetanurae ndo-celurossauriano reportado para a regiao
e 0 primeiro a ser seguramente identificado para a Bacia de Sao Luis-Grajau
(VILAS-BOAS et al., 1999). Antes de ser reportado para o Brasil, esse taxon ja havia
sido registrado no mesocretaceo da Africa saariana e Argentina (CORIA; SALGADO,
1995; RAUHUT, 1995; SERENO et al.,, 1996). A inclusdo da América do Norte
dentro da &rea de distribuicdo do tdxon foi algo periodicamente debatido a medida
que a visdo de diversos autores acerca das relacdes filogenéticas de
Acrocanthosaurus mudava com o tempo. Hoje, entende-se essa espécie como mais
um membro da familia, juntamente com outros taxons mais representativos do grupo
como Carcharodontosaurus saharicus e Giganotosaurus carolinii (SERENO et al.,
1996; NOVAS et al., 2005; CORIA; CURRIE, 2006; SERENO; BRUSATTE, 2008;
BENSON et al., 2010; CARRANO et al., 2012). J4 durante os anos 2000, houve um
boom de descri¢cdes de novos taxons de Carcharodontosauridae, juntamente com a
realocacdo de outras espécies, principalmente da Asia, para dentro desse grupo
(NOVAS et al.,, 2005; CORIA; CURRIE, 2006; BRUSATTE; SERENO, 2007;
BRUSATTE et al., 2009; ORTEGA et al.,, 2010; BRUSATTE et al., 2012). Logo, o
grupo, que assim como Spinosauridae foi considerado endémico da Africa por muito
tempo, passou a ser considerado de distribuicdo cosmopolita com o sucessivo
reconhecimento da presenca de formas relacionadas a C. saharicus no Eo e
Neocretaceo da Argentina, América do Norte, Asia e Europa, podendo talvez estar
presente no Neojurassico da Tanzania, 0 que se constituiria no registro mais antigo
da familia (BRUSATTE et al., 2009; RAUHUT, 2011; CARRANO et al., 2012). Da
mesma forma que na Gondwana, esses teropodes também parecem ter
desempenhado o papel de predadores de topo nos paleoecossistemas da Laurasia,
antes da emergéncia dos grandes tiranossauroides durante o Neocretaceo
(BRUSATTE et al., 2009; ZANNO; MAKOVICKY, 2013).

Hipbteses mais especificas acerca de como se deu a evolu¢do na ocupacgao
das massas continentais por carcarodontossaurideos ainda séo carentes de
robustez, uma vez que relacdes filogenéticas internas do grupo—quando ndo sao
apresentadas como politomias—costumam variar bastante, o que impossibilita o
reconhecimento de padrdes evidentes (NOVAS et al., 2005; CORIA; CURRIE, 2006;
SERENO; BRUSATTE, 2008; BRUSATTE et al., 2009; BENSON et al.,, 2010;
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CARRANO et al., 2012; NOVAS et al., 2013). Esse fato consequentemente ressoa
na interpretacao paleobiogeografica referente a presenca do grupo na Bacia de Sao
Luis-Grajal. Antes da intensificacdo nos estudos acerca dos fosseis dessa bacia e
da descricdo dos espinossauros da Bacia do Araripe, a Africa era vista como um
continente com uma fauna dinossauriana distinta de outras massas continentais,
inclusive outros territdrios gondwanicos como a América do Sul (SERENO et al.,
1996). Essa distincdo na composicao faunistica de dinossauros teria sido o resultado
do fim das conexdes terrestres entre o continente africano e outras areas emersas,
deixando o primeiro geograficamente isolado no minimo desde o Cenomaniano ou
quica muito antes (SERENO et al.,, 1996; SAMPSON et al., 1998). No entanto, o
reconhecimento da presenca de géneros de vertebrados tipicamente africanos na
Bacia de Sao Luis-Grajau, entre eles Carcharodontosaurus sp., € considerado como
evidéncia de que uma fauna tipicamente do Cenomaniano Saariano também estava
presente no Cenomaniano do Nordeste brasileiro, sugerindo um grande intercambio
faunistico entre essas regides talvez através da existéncia de uma conexao terrestre
remanescente entre a Africa e a América do Sul (MEDEIROS, 2001; MEDEIROS;
SCHULTZ, 2001, 2002; MEDEIROS et al., 2007, 2014). No entanto, como ja
mencionado, nenhum embasamento maior é fornecido para relacionar os dentes do
Cenomaniano maranhense com o género africano em vez de com 0s argentinos,
como Giganotosaurus. Esse € um claro exemplo de como questbes sisteméticas
ainda dubias interferem na plena apreciacdo das relacdes biogeograficas entre
areas (CARRANO; SAMPSON, 2008), uma vez que a proposicdo de maiores
afinidades com taxons argentinos implicaria a reavaliacdo da principal rota de
intercambio biético com a paleofauna nordestina. Ademais, a presenca de
rugosidades no esmalte ndo ¢é mais considerada exclusiva de
Carcharodontosauridae (BRUSATTE et al., 2007; HENDRICKX; MATEUS, 2014), de
forma gque mesmo a atribuicAo dos dentes maranhenses a esse taxon requer

revisao.

A possivel presenca de Bahariasaurus e Sigilmassasaurus, a despeito do
ainda discutivel posicionamento taxonémico do primeiro taxon, também é
considerada evidéncia de maior similaridade entre as paleofaunas do norte da
Ameérica do Sul e Africa saariana, em vez de entre qualquer uma dessas areas e o
sul da América do Sul, mais especificamente a Patagbnia (MEDEIROS, 2001;
MEDEIROS; SCHULTZ, 2001, 2002; MEDEIROS et al., 2007, 2014). No entanto, as
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observacfes feitas para Carcharodontosauridae também sdo aplicaveis aqui no
sentido de que a falta de um posicionamento sistematico pouco embasado né&o

possibilita a proposicao e teste de hipoteses paleobiogeograficas mais especificas.

Ja com relacdo aos taxons teropodianos de pequeno porte do mesocretaceo
do Nordeste, inferéncias paleobiogeogréaficas tanto se tornam mais rasas em seus
conteddos como, consequentemente, mais discutiveis. Isso porque, além da
natureza fragmentaria dos fésseis, 0 que ressoa, por sua vez, no embasamento
filogenético necessario para as hipoteses de biogeografia historica, a composicao
faunistica observada em cada depdsito sedimentar nordestino € distinta uma da

outra.

A diversidade de pequenos terépodes da Formacdo Alcantara da Bacia de
Sao Luis-Grajau parece incluir tanto celurossauros como ceratossauros. Como
mencionado acima, 0s primeiros estdo representados por coroas dentérias isoladas
atribuidas a Dromaeosauridae, mais especificamente Velociraptorinae em alguns
casos. Dromeossaurideos também ja foram reportados para o Cretaceo da Africa e
outras regides do Brasil, de forma que a antiga idéia de esses celurossauros serem
especificos da Laurasia ja caiu por terra desde os anos 90 (RAUHUT; WERNER,
1995; NOVAS; PUERTA, 1997). No entanto, uma atencao especial deve ser dirigida
para os teropodes Unenlagiinae ou Unenlagiidae, dependendo do autor, do Cretaceo
da Patag6nica. O ranqueamento desse tdxon como uma sub-familia ou familia varia
de acordo com sua inclusdo ou ndo dentro de Dromaeosauridae (AGNOLIN;
NOVAS, 2011). Nas propostas em que Unenlagiidae se apresenta como um clado
ndo incluso em Dromaeosauridae, 0 primeiro se encontra mais proximo
filogeneticamente das aves do que o segundo (NOVAS; PUERTA, 1997; FORSTER
et al., 1998; NOVAS et al., 2013). Se dromeossaurideos, os tdxons argentinos
corresponderiam a uma representacdo desse clado na Gondwana diferente dos
possiveis velociraptorineos do Brasil e Africa (MAKOVICKY et al., 2005; SENTER,
2007). De todo modo, as formas argentinas continuam constituindo, juntamente a
Alvarezsauridae, uma composicao paleofaunistica de Coelurosauria distinta daquela
do norte da Gondwana (NOVAS et al., 2013), o que poderia corroborar a hipétese de

maior similaridade entre o Nordeste do Brasil e a Africa.

Os ceratossauros de pequeno porte, por sua vez, estdo representados na

Bacia de Séo Luis-Grajau por coroas dentarias identificadas como pertencentes a
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Noasauridae e formas afins a “E. iguidensis”. Destes, 0 registro mais seguro €
aguele referente ao primeiro taxon, de forma que a discussdo a seguir nele sera
centrada. Noasauridae inclui registros do Neojurassico da Africa, Eocretaceo da
Europa e possivelmente Africa e do Neocretaceo da América do Sul, Madagascar e
india (SAMPSON et al., 2001; CARRANO; SAMPSON, 2008; RAUHUT; CARRANO,
2016). Nesse sentido, o registro de um noassaurideo para o Cenomaniano do
Nordeste do Brasil € uma ocorréncia perfeitamente condizente com o estagio atual
de conhecimento sobre a distribuicdo geogréafica e temporal desse grupo (LINDOSO
et al., 2012). Outro possivel registro para o Brasil se trata de um esqueleto pos-
craniano parcial reportado para o Eocretaceo da Bacia Sanfranciscana, mas ainda
ndo formalmente publicado (SILVA, 2013). Em sua revisdo taxondmica de
Ceratosauria, Carrano e Sampson (2008) n&o puderam testar relagbes
paleobiogeogréficas dentro de Noasauridae, cujos tdxons constituiam uma grande
politomia na arvore de consenso apresentada, de forma que esse topico permanece
em aberto, necessitando de analises mais especificas sobre o grupo, especialmente
guando da descoberta de espécimes mais completos. Sendo assim, a ocorréncia de
Noasauridae no Cenomaniano maranhense nao auxilia muito nas discussfes quanto
as afinidades biogeograficas do Nordeste do Brasil durante o mesocretdceo. Na
realidade, o registro para o Eocretaceo da Africa ainda ndo se encontra formalmente
descrito na literatura, o que limita ainda mais essa discusséo (SERENO et al., 2004,
SERENO; BRUSATTE, 2008).

Por outro lado, a Bacia do Araripe, mais especificamente a Formacéo
Romualdo, apresenta taxons de pequeno porte completamente diferentes daqueles
da outra bacia nordestina. Com o sacro atribuido a Coelurosauria indeterminado a
parte, o primeiro espécime desse taxon encontrado foi Santanaraptor placidus.
Como também ja informado, essa espécie carece de uma analise filogenética mais
robusta com o objetivo principal de testar as rela¢gfes filogenéticas dela com os
diversos grupos de Coelurosauria. No entanto, com as informacdes disponiveis no
momento, até que a espécie seja redescrita, 0 que se encontra em andamento, é
possivel atribui-la a Tyrannosauroidea. Esse clado inclui varios registros do
Neojurassico e especialmente do Cretaceo da Laurasia, dentre os quais se
destacam os Tyrannosauridae, familia que abrange os tdxons com 0s maiores
portes entre todos os tiranossauroides e de distribuicdo unicamente asiatica e norte-
americana (CARPENTER, 1992; HOLTZ, 2004; BRUSATTE; BENSON, 2013;
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LOEWEN et al., 2013). No entanto, fora de Tyrannosauridae € possivel encontrar
formas de pequeno porte que teriam desempenhado o nicho de pequenos
predadores terrestres quando outros taxons de Tetanurae ocupavam o apice da teia
alimentar dos paleoecossitemas da Asia e Europa (ex.: XU et al., 2006; SERENO et
al., 2009; BRUSATTE et al., 2009). S. placidus representa, pois, 0 primeiro registro
fora da Laurasia. O segundo corresponde a um pubis isolado do Eocretaceo da
Australia, o qual foi inicialmente atribuido a Tyrannosauridae (BENSON et al., 2010).
No entanto, para alguns autores o espécime em questéo corresponde na realidade a
um Megaraptora, que também seria membro de Tyrannosauroidea (NOVAS et al.,
2013; PORFIRI et al., 2014). Os megarraptores sdo especialmente abundantes no
registro fossil da Argentina e Australia, enquanto que no Brasil s6 foram formalmente
reportados para o Neocretaceo do Grupo Bauru (NOVAS, 1998; SMITH et al., 2008;
SERENO et al., 2008; HOCKNULL et al.., 2009; MENDEZ et al., 2012; MARTINELLI
et al., 2013; NOVAS et al.,, 2013; PORFIRI et al., 2014). Para outros autores,
Megaraptora € parte de Allosauroidea (ex.: BENSON et al., 2010; CARRANO et al.,
2012). Se melhor corroborado futuramente o posicionamento de Megaraptora dentro
de Tyrannosauroidea, entdo S. placidus seria mais um taxon a indicar que parte
desse ultimo grupo de fato experimentou uma irradiacdo fora da Laurdsia. No
entanto, a espécie nordestina ndo corresponde a um megarraptorideo, de forma que
ela representa um registro ainda sem correspondéncia seja na Africa, na Patagonia

ou em qualquer outra regido do Gondwana.

Além de S. placidus, o outro celurossauro da Formacdo Romualdo é o
Mirischia. asymmetrica, classificado pela maioria dos autores como
Compsognathidae. Essa espécie € a Unica encontrada fora da Laurdsia; na
realidade, todos os demais registros provém do Neojurassico da Europa e
Eocretaceo da Europa e China (OSTROM, 1978; CHEN et al., 1998; DAL SASSO;
SIGNORE, 1998; CHEN; CURRIE, 2001; NAISH, 2002; NAISH et al., 2004; HWANG
et al., 2004; GOHLICH; CHIAPPE, 2006; JI et al., 2007; CHIAPPE; GOHLICH, 2010;
DAL SASSO; MAGANUCO, 2011). Quanto a inferéncias paleobiogeograficas de
natureza historica, a unica relevante se referia a China como um refugio
biogeografico durante o Cretaceo, uma vez que a o Grupo Jehol continha inUmeros
taxons tipicamente jurassicos em sua assembleia fossilifera (LUO, 1999; ZHOU et
al., 2003). No entanto, com as ultimas espécies de compsognatideos descritas, 0

que se percebe €& que somente duas espécies sdo jurassicas em idade,
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Compsognathus longipes e Juravenator starki (OSTROM, 1978; GOHLICH;
CHIAPPE, 2006; PEYER, 2006; CHIAPPE; GOHLICH, 2010). As demais s&o
eocretaceas e ndo somente restritas a Asia (CHEN et al., 1998; DAL SASSO;
SIGNORE, 1998; CHEN; CURRIE, 2001; NAISH, 2002; HWANG et al., 2004; NAISH
et al., 2004; JI et al.,, 2007; DAL SASSO; MAGANUCO, 2011), de forma que a
distribuicdo dos compsognatideos, em geral, ndo corrobora a hipotese de a China
ter atuado como um refugio (SALES et al., 2014). Embora a maior abundancia de
um taxon em uma regido em particular ndo necessariamente se constitua numa
prova inequivoca de que esta € o centro de origem do primeiro, ela € no minimo
sugestiva. Assim, considerando que 0s registros mais antigos de Compsognathidae
datam do Neojurassico, sem levar em consideracao a linhagem fantasma que deve
ter se estendido no minimo até o Mesojurassico, é possivel aventar a possibilidade
de o taxon ter sua distribuicAo geografica original limitada a Laurdsia, com a
posterior expansdo geografica para outras areas. Se a presenca de um
compsognatideo no norte da América do Sul, mais especificamente na Bacia do
Araripe, € consequéncia de um processo vicariante ou dispersivo de idade jurassica
ou cretacea € algo que ainda estad por ser adequadamente testado. No entanto,
independentemente do processo, seria esperada também a presenca desse tdxon
pelo menos no norte africano, o qual se configurou na principal rota de conexao
biogeografica entre a América do Sul e a Laurasia durante boa parte do Mesozoico e
do Cenozoico (EZCURRA; AGNOLIN, 2012).

Uma possivel explicacédo para a auséncia do grupo na Africa é a alta energia
dos ambientes deposicionais de muitas das formac6es de idade eocretacea, o que
teria desfavorecido a preservacado de espécimes mais frageis (RUSSELL; PAESLER,
2003). De fato, compsognatideos sao conhecidos pelo pequeno porte e forma gracil
e a maioria dos achados se deu em Fossil Lagerstatten, incluindo a Formacéao
Romualdo (OSTROM, 1978; CHEN et al., 1998; DAL SASSO; SIGNORE, 1998;
HWANG et al., 2004; NAISH et al., 2004; GOHLICH; CHIAPPE, 2006; PEYER, 2006;
JI et al., 2007). Assim, o padrdao que emerge da distribuicdo paleobiogeografica
desse taxon pode estar tendenciado tafonomicamente (SALES et al., 2014). Outra
possibilidade € a extingdo do taxon em uma determinada area antes de ter sido
incorporado ao registro fossil (UPCHURCH et al., 2002). Por fim, o registro amostral
de pequenos terépodes cretaceos na Africa ainda é pequeno e, embora haja alguns

espécimes coletados nas Ultimas décadas, estes ainda ndo foram formalmente
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descritos, talvez porque haja uma priorizagdo nos estudos das espécies maiores em
detrimento das menores (SERENO et al.,, 1998; RUSSELL; PAESLER, 2003;
SERENO et al., 2004). Assim, é possivel que futuramente espécimes atribuives a
Compsognathidae sejam encontrados em outras regides do Gondwana, em
particular na Africa. Do mesmo modo, em colecbes de fosseis oriundos da Bacia de
Séo Luis-Grajau, ha coroas dentarias isoladas com atribuicdo taxonémica ainda para
ser estabelecida, o que também abre a possibilidade de reconhecimento de mais
taxons na regido, inclusive compsognatideos. Logo, a presenca exclusiva desse
taxon na Bacia do Araripe e as causas da auséncia dele especialmente em areas
geograficamente e/ou temporalmente proximas a esse depdsito é algo para se
investigar futuramente, principalmente quando mais espécimes forem obtidos e/ou 0

esforco de coleta nessas regides tiver sido consideravelmente aumentado.

Apesar de a auséncia de um taxon em uma determinada regido poder ser
explicada de mais de uma forma, inclusive com a possibilidade de descobertas
futuras que contradigam a ideia de auséncia (UPCHURCH et al., 2002), é pertinente
propor hipbéteses que tomem essas auséncias como legitimas, uma vez que
qualquer hipotese cientifica departe do conhecimento e paradigmas de momento.
Nesse sentido, a diferenca na composicdo da diversidade de pequenos terépodes
observada entre as duas bacias nordestinas tem sido de certa forma ignorada ou
nao salientada na maioria dos trabalhos, especialmente por considerarem o norte da
Ameérica do Sul como uma area Unica e homogénea, diferente, portanto, do sul da
América do Sul, Africa e outras regifes gondwanicas (MEDEIROS et al., 2007;
NOVAS, 2007; MEDEIROS et al., 2014; NOVAS et al., 2013). Outros autores, por
sua vez, avaliam a América do Sul como uma s6 regido biogeografica, distinguindo-a
da Africa, Australia, Antartica, etc. (SERENO et al., 1996; AGNOLIN et al., 2010;
BARRETT et al., 2011).

A maneira como se delimita uma regido biogeografica para teste de relacfes
entre areas é muitas vezes arbitrario e, por consequéncia, repercute nas conclusées
obtidas. Durante muitos anos, foi admitida a hipotese de diferenciacdo faunistica
entre Laurdsia e Gondwana durante o Cretaceo, dada a nitida distincdo entre as
paleofaunas de cada massa de terra que evocava a divisdo paleobiogeografica da
paleobiota dessa maneira: tiranossaurideos e dinossauros ornitisquios dominavam
na Laurasia, enquanto ceratossauros abelissaurideos e saurOpodes titanossauros

eram as formas abundantes na Gondwana (Patagbnia mais especificamente)
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(BONAPARTE, 1979). Em seguida, Sereno et al. (1994) defendeu a inexisténcia de
uma distincdo tdo brusca entre esses dois supercontinentes, com a descoberta no
Niger de formas, como o tetanuro Afrovenator abakensis Sereno et al., 1994, afins a
grupos com distribuicdo mais ampla, estes presentes também em regides laurasicas.
Pouco depois, Sereno et al. (1996) retomou a ideia de uma diferenciacao faunistica
em menor escala, ao reconhecer uma composicdo faunistica no norte africano
distinta daquela da América do Sul (Patagonia) e do Hemisfério Norte em geral.
Essa diferenciacéo teria sido estabelecida durante o comeco do Neocretaceo, como
resultado da fragmentagcdo do Gondwana, a expansdo de mares epicontinentais e 0
fim definitivo de algumas possiveis conexdes terrestres ou corredores entre a
Laurasia e o Gondwana. Foi ainda sob o paradigma da influéncia de processos
vicariantes que Sereno et al. (1998) propuseram um evento cladogenético vicariante
para explicar a divergéncia entre os Baryonychinae e os Spinosaurinae, como citado
anteriormente. No entanto, somente um ano depois, Sereno (1999) minimizou a
importancia da vicariancia como fator de diferenciacéo faunistica para a maioria das
linhagens de dinossauros, especialmente porque muitas destas devem ter tido sua
origem anterior ao evento vicariante especifico, embora ele tenha também sugerido
uma correspondéncia entre as relacdes filogenéticas de Carcharodontosauridae e a
histéria das areas de ocorréncia desse taxon (Figura 30). O fato de muitas linhagens
fantasmas se estenderem até o Jurassico, quando a fragmentacdo do Pangea ainda
ndo havia se iniciado ou estava no seu estagio inicial, possibilitaria aos taxons
possuirem uma distribuicdo quase gondwanica, devido a auséncia de grandes

barreiras biogeograficas reconhecidas por evidéncias geoldgicas.

Em consonéancia com a proposi¢cdo anterior, Carrano et al. (2012) sugeriram
gue qualquer andlise em biogeografia histérica de um taxon supraespecifico com
origens no Jurassico tenha como hip6tese nula uma distribuicdo pangeica, ao
contrario do que se faz com taxons viventes para os quais a maioria dos testes tem
como ponto de partida a ideia de que processos vicariantes sao 0s principais fatores
influentes no padréo de distribuicdo geografica atual. Nesse caso, o fator primordial
no estabelecimento de eventuais distingbes faunisticas entre massas continentais
seria a extingdo diferencial de linhagens cosmopolitas em cada regido em particular,
visto que extingdes especificas a uma porgdo continental ndo necessariamente teria
de corresponder em seus efeitos aquela em outra area (SERENO, 1999).

Condizente com a hipétese de distribuicdo global para taxons originados durante o
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Jurassico € o registro inequivoco desde entdo, por exemplo, de
Carcharodontosauridae e Spinosauridae na Europa e Asia durante o Eo e o
Neocretaceo. Mais tarde, Barrett et al. (2011), baseando-se em recentes (Supostos)
registros de Tyrannosauroidea e Spinosauridae no Eocretdceo da Austrlia e
empregando indices de similaridade de Sgrensen, defenderam o cosmopolitismo
das paleofaunas dinossaurianas durante o0 mesocretaceo, ainda que tenham
reconhecido que a abundancia de determinados taxons tenha diferido de um

continente para o outro.

Embora talvez o paradigma mais aceito atualmente seja o de taxons com
distribuicdo mais cosmopolitas ao menos durante o Neojurassico e o Eocretaceo, as
conclusdes de Barrett et al. (2011) devem ser tomadas com cautela. A primeira
observacgéo a ser feita € a de que em uma analise semelhante, Agnolin et al. (2010)
encontraram maiores semelhancas entre a Australia e América do Sul, o que seria
indicativo de maiores afinidades gondwaénicas para a primeira, ao contrario de
Barrett et al. (2011) que indicavam uma importante influéncia asiatica na paleofauna
australiana. A diferenca entre os dois estudos se deve principalmente a diferentes
atribuicbes taxondmicas, o que por sua vez repercutiu nos indices de similaridade
obtidos. Novas et al. (2013) também consideraram a fauna australiana com maior
afinidade para com a Patagbnia, ao mesmo tempo em que reidentificaram o possivel
tiranossauréide mais especificamente como um megarraptorideo e o0
espinossaurideo como um tetanuro indeterminado. A despeito das diferencas
taxonbmicas entre essas andlises, outro possivel equivoco no modelo de
distribuicdo geografica ampla para tdxons originados antes da fragmentacdo da
Pangea ou durante os primeiros estagios desta € a suposi¢cdo de que a auséncia de
grandes barreiras biogeogréaficas permitiria a dispersdo quase que indiscriminada
dos taxons ao longo da superficie terrestre. Esses autores parecem ignorar o papel
da competicdo como fator ecoldégico que interfere na imigracdo de determinados
taxons para uma area especifica. Ademais muitos corredores ecolbégicos se
configuram em verdadeiros filtros de forma que nem todos os componentes bibticos
sdo capazes de atravessa-los. Dentro da paleontologia, talvez o melhor e mais
recente exemplo desse ultimo caso seja o Grande Intercambio Biotico Americano,
durante o qual alguns grupos, como 0s bovinos, ndo imigraram efetivamente da
América do Norte para a do Sul e vice-versa, neste Ultimo caso um bom exemplo

seriam as preguicas arboricolas (BROWN; LOMOLINO, 2006). Ademais, existem
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propostas de certo provincialismo paleobiogeografico para tetrapodes durante o
Tridssico, quando a Pangea alcancou sua maxima extensao territorial, com o clima
como possivel causa ao menos em alguns casos (EZCURRA, 2010; WHITESIDE et
al., 2011).

Finalmente, empregando uma metodologia de biogeografia cladistica (tree
reconciliation analysis), Upchurch et al. (2002) conseguiram demonstrar a
importancia de processos vicariantes na distribuicdo geografica e na cladogénese de
dinossauros ao menos durante o Meso e Neojurassico e o Eocretaceo, sendo os
primeiros a corroborarem essa hipotese estatisticamente. A ressalva a ser feita ao
trabalho em questdo é quanto ao emprego de determinados cladogramas como
base cladistica para o teste biogeogréafico em si, uma vez que diferentes propostas
filogenéticas levariam a resultados possivelmente diferentes. Ademais, o nUmero de
taxons conhecidos, bem como a distribuicdo geografica e temporal deles, era bem

menor do que o disponivel para Agnolin et al. (2010) e Barrett et al. (2011).

Em resumo, todos esses trabalhos, independentemente das conclusdes,
trataram a América do Sul como uma regido biogeografica homogénea. Assim,
gquando a paleofauna patagbnica cretdcea era a Unica conhecida com mais
propriedade, esta representava quase que unicamente 0 que se concebia como uma
fauna gondwanica. Quando novos esforcos de coleta permitiram a melhor
apreciacdo dos depésitos marroquinos e nigerinos e do conteudo féssil destes,
passou-se a considerar uma paleofauna distinta tanto para Africa como para a
América do Sul (SERENO et al., 1994, 1996). Seria esperado que, com a descricao
dos fosseis das Bacias do Araripe e de S&o Luis-Grajau e suas diferencas em
relacdo a Argentina e semelhancas com a Africa, o norte da América do Sul fosse
analisado como area biogeogréfica distinta da Patagbnia, mas nao foi isso o
constatado a partir das metodologias empregadas mais recentemente (UPCHURCH
et al., 2002; AGNOLIN et al., 2010; BARRETT et al., 2011). Provavelmente a
consideracao holistica de todos os tdxons encontrados de norte a sul da América do
Sul levou ao reconhecimento de uma paleofauna cuja composicdo se mostra
artificial no sentido de ndo ser adequadamente representativa nem para 0S
depdsitos patagbnicos e nem para 0s nordestinos. Talvez esse fator seja um dos
principais responsaveis por resultados dispares na interpretacdo por diversos
autores das relacdes historicas entre as diferentes areas. Assim, a pergunta seria se

de fato hd uma Unica fauna sul-americana ou se ha mais de uma dentro desse
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continente durante o (meso) Cretaceo. Por fim, esta secdo se encerra salientando
também a existéncia de uma diferenca faunistica em uma menor escala geografica,
referente aos diferentes taxons de Theropoda de pequeno porte das duas bacias
nordestinas, o que também leva ao questionamento quanto a uma Unica paleofauna
para a Regido Nordeste do Brasil. Essa discusséo € fundamental, uma vez que ela é
a regido da América do Sul que por mais tempo se manteve em contato com a Africa
até a completa separacéo entre os dois continentes e o estabelecimento do Oceano
Atlantico Sul (UPCHURCH et al., 2002; EZCURRA; AGNOLIN, 2012). Nesse
sentido, um detalhe relevante a ser considerado é a ndo contemporaneidade da
paleofauna da Formacdo Romualdo, provavelmente albiana em idade, e da
Formacgédo Alcantara, do Eocenomaniano (NAISH et al., 2004; MARTILL, 2007;
MEDEIROS et al., 2014). Desta forma, recomenda-se uma maior apreciacao desta
problemética a fim de se obter uma compreensdo mais pormenorizada das relacdes

biogeograficas entre as diferentes regides gondwanicas durante o Cretaceo.

3.2 Paleoecologia dos terépodes do mesocretaceo do Nordeste

Contemplar os fatores biéticos e abibticos e suas interacfes e consequéncias
durante idades passadas da Terra € um tanto mais viavel quando feito de forma
comparativa com as condi¢cdes vigentes atualmente. Durante 0 mesocretaceo, por
exemplo, infere-se que o Sol brilhava com uma intensidade aproximadamente 0,9%
inferior a atual. Por outro lado, calcula-se que o movimento de rotacdo completa da
Terra durava aproximadamente trinta minutos menos que hodiernamente. Esses
fatores em conjunto devem ter influenciado o padrdo de flutuacdo de termperatura
ao longo do dia, uma vez que o fotoperiodo, consequentemente, teria sido também
distinto do atual, com uma duracgéao inferior (RUSSELL; PAESLER, 2003).

Embora do Jurassico ao Eocretaceo o nivel médio do mar ja se encontrava
acima do atual em um pouco menos de 200 metros, ele parece ter ascendido ainda
mais em um processo de transgressao que teria se iniciado no Albiano, com o pico
de 270 metros sendo atingido proximo ao limite entre 0 Cenomaniano e o Turoniano
(Figura 28). Esse aumento resultou na expansdo de mares epicontinentais sobre
areas costeiras e especialmente planas, levando a destruicdo de habitats costeiros
como pantanos. Ademais, a transgressao marinha, juntamente com a abertura de

NoOvoS 0ceanos por processos tectbnicos, acabou por interromper conexdes
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terrestres entre grandes massas continentais quando da inundagdo das areas
conectoras e de baixa altitude (ROBERTS; KIRSCHBAUM, 1995; SMITH et al.,
2001; RUSSELL; PAESLER, 2003; LOEWEN et al., 2013), o que para Sereno et al.

(1996) pode ter colaborado para um certo provincialismo das faunas gondwanicas.

Quase simultaneamente ao comeco do evento de transgressdo marinha, se
deu uma intensificacdo do efeito estufa e o aumento da temperatura global. A
duracdo estimada para esses fendbmenos € de aproximadamente 40 milhdes de
anos, comecando no limite Barremiano/Aptiano e se encerrando entre o Santoniano
e o Campaniano. Independentemente da causa, as implicacbes desse fendmeno
foram claras: as temperaturas das aguas superficiais (e profundas) dos oceanos
aumentaram consideravelmente, estando muitos graus acima do observado
atualmente (HUBER et al., 2002; RUSSELL; PAESLER, 2003). A isso
provavelmente esta relacionado o perecimento de corais na por¢cdo central do
Oceano Pacifico. Nas areas emersas, tal aumento da temperatura climatica levou ao
prevalecimento de condi¢des tropicais, tAo ou mais quentes que as atuais, por sobre
aproximadamente dois tercos da superficie terrestre, inclusive com a ocorréncia de
florestas temperadas dentro dos circulos polares (Figura 31). Embora
indubitavelmente superiores aos valores de idades anteriores e mais recentes, a
temperatura média anual parece ter variado em até 6°C em uma escala de dezenas
de milhares de anos durante o efeito estufa intensificado (FALCON-LANG et al.,
2001; RUSSELL; PAESLER, 2003).

Figura 31. Reconstrucdo paleogeografica do mesocretaceo, com diferentes zonas

paleoclimaticas especificadas. Depoésitos de carvdo estdo indicados por circulos
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brancos. Criado a partir de R. Blakey (https://www2.nau.edu/rcb7/RCB.html) e C.

Scotese (www.scotese.com).

A concentracdo de diéxido de carbono e oxigénio na atmosfera também
alcancou niveis maiores do que os atuais, apesar de também oscilarem
ocasionalmente ao longo desse intervalo de tempo (Figura 28). O aumento da
pressdo parcial de gas carbbnico contribuiu para a elevacdo da produtividade
priméria, especialmente a marinha, de forma que foi possivel a acumula¢do de uma
enorme quantidade de carbono orgéanico em folhelhos negros depositados em larga
escala geografica durante o mesocretaceo. A deposicdo desses folhelhos indica a
predominancia de condi¢cdes sub-Oxicas a andxicas nas aguas oceanicas profundas
(RUSSELL; PAESLER, 2003).

Com o aumento da temperatura, a evaporacdo parece ter se intensificado,
especialmente nas latitudes mais préximas ao paleoequador, o que é evidenciado
com a mudanca de palinofloras indicativas de condigcbes mais mésicas, dominadas
por fetos e formas similares a cicadaceas, para outras xéricas, em que efedraceas,
coniferas xeromoérficas e angiospermas eram os elementos floristicos mais comuns.
Foi nesse contexto ambiental em que as angiospermas teriam se irradiado,
inicialmente se proliferando em regifes de baixas latitudes e de condi¢cfes instaveis
ou estressantes e posteriormente migrando para latitudes maiores (RUSSELL;
PAESLER, 2003; BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2007). Assim, os biomas das
regibes equatoriais teriam sido mais semelhantes as estepes e savanas do que
exatamente as florestas tropicais vistas nessas latitudes atualmente. Periodos de
aridez teriam se intercalado a outros relativamente curtos de pluviosidade, os quais
teriam sido mais esporadicos do que exatamente sazonais. No entanto, a maior
temperatura oceanica aliada a outros fatores teria contribuido para que essas
precipitacdes, na forma de tempestades convectivas, tenham sido mais violentas,
enguanto que tornados podem ter sido mais frequentes (ITO et al., 2001; RUSSELL,;
PAESLER, 2003).

O cenéario apresentado acima oferece uma apreciagdo em uma escala
geografica mais ampla das condicbes paleoambientais durante o mesocretaceo.

Agora é possivel inserir nesse contexto uma abordagem paleoecolégica mais
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extensa e especifica com relacdo aos teropodes do Nordeste do Brasil e aos seus
respectivos paleoambientes. As Formacdes Romualdo e Alcantara tanto possuem

semelhancas quanto diferencas, ambas abordadas abaixo.

De uma maneira geral, a sucesséo estratigrafica, bem como o seu contetdo
fossil, observada na Bacia do Araripe demonstra uma tendéncia continua ao
aumento local da aridez, de forma que o clima durante a deposicdo da Formacao
Romualdo, nivel no qual foram encontrados os teropodes, provavelmente no
Albiano, j& apresentava condigbes semiaridas a aridas, concordante com o
observado para outras regibes equatoriais. Em relacdo, ao outro Lagerstatte, a
Formacéao Crato, de idade provavelmente aptiana, a Formac¢do Romualdo indica um
aumento progressivo da influéncia marinha devido a eventos transgressivos,
atingindo condi¢Bes marinhas francas em um nivel estratigrafico acima daquele das
concregcBes carbonaticas e com fdsseis de equindides e malacofauna marinha
(LIMA, 1979; ASSINE, 1992; VALENCA et al., 2003; ASSINE, 2007). Infelizmente,
nenhum espécime de terépode do Araripe até agora reportado na literatura tem sua
procedéncia estratigrafica e geogréfica conhecida, embora haja algumas
especulacbes nesse sentido com base nas caracteristicas das concrecdes
carbonaticas que os encerravam (KELLNER; CAMPOS, 2000; SUES et al., 2002;
NAISH et al., 2004). No entanto, o mais provavel € que todos provenham dos niveis
portadores de concre¢Bes ja conhecidos, o que significa que o(s) ambiente(s)
deposicional(is) em que foram soterrados correspondia(m) a um ambiente
preferencialmente transicional, em vez de plenamente marinho ou continental
(BEURLEN, 1971; VALENCA et al., 2003). O fundo desse ambiente parece ter sido
relativamente andxico ao menos quando da ocorréncia de eventos de mortandade
em massa, dada a auséncia de bioturbacao e a excepcional preservacdo de muitos
espécimes, a qual preferencialmente requer condicdes assim para ocorrer
(MARTILL, 1988).

Ndo ¢é dificil encontrar inferéncias paleoambientais para a Formacao
Romualdo, o0 mesmo sendo valido para a Formacdo Crato (BEURLEN, 1971,
MAISEY, 1991; NAISH et al., 2004; MARTILL et al., 2007). No entanto, a auséncia
de informacdes de coleta mais precisas e 0 baixo numero de espécimes de
tetrapodes em geral ndo fazem destes os melhores grupos fésseis para inferéncias
paleossinecologicas mais amplas, de forma que boa parte dessas inferéncias, ou ao

menos daquelas com mais evidéncias, provém do estudo dos organismos aquaticos,
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em especial, dos peixes fosseis (MARTILL, 2001; FARA et al., 2005; MARTILL et al.,
2008). Atividades esporadicas de campo nas décadas passadas, bem como coletas
sistematicas nos ultimos anos, demonstraram a existéncia de variacdo geogréfica na
composicdo da ictiofauna da Formacdo Romualdo, especialmente com relagdo a
abundancia relativa dos tdxons mais comumente encontrados, como Vinctifer,
Tharrias, Rhacolepis, Cladocyclus, Notelops, Brannerion e Calamopleurus (MAISEY,
1991; FARA et al., 2005; VILA NOVA et al., 2011). Em meio aos eventos de turnover
faunistico, os quais podem estar relacionados a mudancas temporais e geogréficas
de facies, também se encontram niveis indicativos de mortandade em massa
(MARTILL, 1988; FARA et al., 2005; MARTILL et al., 2008). Fosseis de copépodes
parasitas da superfamilia exclusivamente marinha Dichelestioidea ainda associados
as branquias de espécimes de Cladocyclus indicam que este era no minimo
eurihalino, frequentando tanto ambientes marinhos como outros de salinidades
diferentes (CRESSEY, 1973). Gracas a abundancia e preservacdo excepcional de
muitos espécimes, também foi possivel inferir parte das relacbes tréficas entre os
diferentes taxons de peixe da Formacdo Romualdo baseado no contetdo estomacal

e faringeo e em coprolitos (Figura 32) (Maisey, 1994).
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Figura 32. Relacdes tréficas entre espécies de peixes e invertebrados fosseis da

Formacdo Romualdo. Crustdceos decapodos séo indicados pelos numeros 1 e 2,
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enquanto os taxons de peixe figurados séo: 3 — gonorrinquiforme indeterminado; 4 —
Santanichthys; 5 — Santanaclupea; 6 — teledsteo indeterminado; 7 — Tharrias; 8-
Rhacolepis; 9 — Notelops; 10 — Cladocyclus; 11 — Vinctifer; 12 — Calamopleurus.
Retirado de Maisey (1994).

Entretanto, ainda ndo é possivel inferir que os eventos de turnover faunistico
e mortandade em massa observados para a paleofauna aquatica também se
processaram no ambiente terrestre. O desconhecimento da procedéncia
estratigréfica precisa e o baixo nimero de espécimes dinossaurianos, bem como de
outros tetrdpodes impossibilita um grau de certeza maior de que todos os ter6podes
nao-avianos foram contemporaneos, enquanto o fato de Mirischia asymmetrica
possivelmente ter sido encontrado proximo a um municipio distinto daquele dos
outros terépodes permite 0 questionamento de se essas espécies foram de fato
simpétricas (KELLNER; CAMPOS, 2000; SUES et al., 2002; NAISH et al., 2004).
Tampouco € possivel reconstruir ou ao menos inferir a estrutura trofica do
paleoecossistemas das cercanias do ambiente deposicional da Forma¢do Romualdo
com o mesmo numero de evidéncias que para o corpo aquatico. No entanto, é
perfeitamente possivel de que os dinossauros araripenses tenham constituido uma

comunidade pretérita e a discussao que se segue é considerando esse cenario.

Além da grande diversidade de pterossauros (MAISEY, 1991), a Formacao
Romualdo também se mostra peculiar por ter até agora revelado espécies de
dinossauros pertencentes a Theropoda (NAISH et al., 2004). De quatro a cinco
espécies distintas teriam habitado os habitats préximos a paleolaguna e, até onde foi
possivel conhecer as afinidades filogenéticas de cada uma delas, todas, com
excecao do questionavel Oviraptorosauria, corresponderiam a clados de terépodes
reconhecidamente carnivoros, diferindo assim da condi¢do observada para inimeros
outros depdsitos gondwanicos mesocretdceos em que além dos terOpodes se
encontram fosseis de ornitdpodes e/ou saurépodes (LAPPARENT, 1960; SERENO
et al.,, 1994; RUSSELL, 1996; SERENO et al., 1996, 1999; RUSSELL; PAESLER,
2003; SERENO et al., 2004; MEDEIROS et al., 2007; NOVAS, 2007; MEDEIROS et
al., 2014). Essa fauna teropodiana facilmente pode ser dividida em, no minimo, duas
guildas, uma composta pelas formas de médio porte e outras pelos tdxons de

pequeno porte.



105

A primeira seria composta pelos espinossaurideos Irritator e Angaturama, que
provavelmente ndo excederiam 6 metros em comprimento (MACHADO, 2010).
Spinosauridae, de uma forma geral, € reconhecido por apresentar caracteristicas
indicativas de piscivoria, tais como: dentes conidontes; cranio lateralmente estreito e
alongado anteroposteriomente, lembrando a condi¢cdo de crocodilomorfos como 0s
gaviais; narinas recuadas posteriormente e mecanoceptores na extremidade do
focinho, que sugerem a introducdo da extremidade do rostro na agua; composicao
isotépica do esmalte das coroas dentérias com valores proximos aos de tetrapodes
aquaticos (HOLTZ, 1998; DAL SASSO et al., 2005; RAYFIELD et al., 2007; AMIOT
et al., 2010; IBRAHIM et al., 2014; HONE; HOLTZ, 2017; VULLO et al., 2016). Além
disso, no conteudo visceral do barioniquineo Baryonyx foi encontrado escamas de
peixes parcialmente corroidas pelo &cido géstrico, enquanto que um espécime
atribuido a Spinosaurus aegyptiacus possuia uma veértebra de condritie da ordem
Pristiformes presa entre dois dentes (CHARIG; MILNER, 1997; DAL SASSO et al.,
2005). Desta forma, a presenca de espinossaurideos em um paleoambiente costeiro
e com uma icitiofauna abundante € compreensivel. No entanto, foi reportada para a
Formagcdo Romualdo uma sequéncia de trés vértebras cervicais articuladas de
pterossauro com um dente atribuido a espinossauro nela encravado (BUFFETAUT
et al., 2004; KELLNER, 2004). Para Buffetaut et al. (2004), o mais provavel € que o
pterossauro tenha sido encontrado ja morto pelo seu consumidor, o que implicaria
possiveis hébitos carniceiros. Ja Kellner (2004) interpretou o espécime como
evidéncia de predacédo ativa, pelo fato de ele corresponder a vértebras cervicais e
pela auséncia de outras evidéncias de necrofagia, interpretacdo essa favorecida
aqui. De qualquer forma, o fossil em questdo indica que, ao menos na regido da
Bacia do Araripe, 0s espinossaurideos também incluiam outros itens alimentares em
sua dieta além de peixes. Também é discutivel se realmente havia duas espécies de
espinossauros ou se lIrritator e Angaturama seriam sinbnimos. Do ponto de vista
paleoecoldgico, considerando também a grande diversidade de pterossauros,
incluindo formas provavelmente piscivoras, e a ictiofauna abundante, €
perfeitamente possivel que o paleoecossistema tivesse capacidade de suportar mais

de uma espécie de Spinosauridae.

A segunda guilda seria composta pelos terépodes de pequeno porte,
coincidentemente todos celurossauros. Considerando as incertezas taxondmicas

acerca do suposto Oviraptorosauria, ele ndo sera discutido mais a fundo. Sendo
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membro de Tyrannosauroidea, Santanaraptor deve ter predado tanto invertebrados
como vertebrados terrestres de pequeno porte, assim como outros tiranossauroides
de pequeno porte da Laurdsia (SERENO et al., 2009). Mirischia também foi um
possivel predador de animais menores, mas Naish et al. (2004) sugeriu a
possibilidade de este ter sido onivoro como alguns varanideos atuais. No entanto, o
hol6tipo de Mirischia n&o inclui material craniano ou dentes associados, 0 que nédo
auxilia nessa questdo. Na realidade, fosseis de Compsognathidae contendo
contetdo estomacal indicam que esses animais eram basicamente predadores, cuja
dieta incluia desde lagartos a outros dinossauros como pequenos Dromaeosauridae
(OSTROM, 1978; JI et al., 2007; XING et al., 2012). Excetuando-se crocodilomorfos
e queldnios, outros fosseis de pequenos vertebrados terrestres como anuros,
lagartos e aves, além dos invertebrados, sdo desconhecidos na Formacao
Romualdo. No entanto, todos esses grupos ja foram reportados para a Formacédo
Crato (MAISEY, 1991; MARTILL et al., 2007) e ha poucas razdes para supor a
auséncia deles no paleoecossistema terrestre proximo a Paleolaguna Romualdo, do
mesmo modo que para as plantas (ver a seguir). Assim, a inferéncia mais provavel

seria de habitos preferencialmente carnivoros para o compsognatideo brasileiro.

Como demonstrado acima, o conteudo fossil da Formacdo Romualdo (e
Crato) parece indicar a existéncia de recursos alimentares préprios para cada guilda
e a dispare diferenca entre o tamanho dos membros de cada grupo ecolégico ndo é
sugestivo de intensa competicdo ecolégica. No entanto, a auséncia de taxons de
vertebrados herbivoros, em particular dinossauros, é digno de nota segundo Naish
et al. (2004), especialmente porque outros depdésitos sedimentares brasileiros ao
redor da Bacia do Araripe possuem icnofésseis indicativos da presenca de
ornitbpodes e saurépodes (LEONARDI; CARVALHO, 2007). Esses autores
elencaram varias possiveis hipéteses ndo necessariamente mutuamente exclusivas
que poderiam explicar o registro féssil dinossauriano da Formacdo Romualdo
carente de formas herbivoras. A primeira delas seria de que a vegetacao esparsa e
basicamente xeromorfica ndo teria sido capaz de sustentar um grande namero de
individuos herbivoros. Isso aliado a possibilidade de forragearem em regides mais
distantes em relacdo ao ambiente deposicional em muito diminuiria as chances de
serem incorporados no registro fossil. Ausentes ou extremamente raros, 0S
herbivoros entdo néo corresponderiam aos principais componentes da base da teia

alimentar terrestre da Formacdo Romualdo. Nesse cenario, 0s peixes e talvez os
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pterossauros seriam 0S responsaveis por nutrir na maior parte das vezes o0s
terOpodes, através de predacdo ativa ou necrofagia. Eventos de mortandade em
massa proveriam ocasionalmente a teropodofauna de carcacas em numero grande o
suficiente para manté-la. Outro fator que favorece a existéncia de uma grande
diversidade de carnivoros é a predacdo intraguilda. Visto que compsognatideos
certamente incluiam outros teropodes carnivoros em suas dietas, a predacdo de um
ter6pode por outro na Bacia do Araripe seria perfeitamente plausivel. Finalmente,
Naish et al. (2004), como ja mencionado, também sugeriram possiveis habitos
parcialmente herbivoros para Mirischia, 0 que minimizaria em parte a auséncia de

herbivoros no paleoambiente da Formacdo Romualdo.

E provavel que a produtividade primaria das plantas terrestres ndo tenha
conferido uma capacidade de suporte grande o suficiente para sustentar uma fauna
abundante de herbivoros especialmente de grande porte. No entanto, vale lembrar
que icnofésseis de ornitépodes, incluindo uma forma estimada em 10 metros de
comprimento, sao encontrados na Formacdo Botucatu cujo paleoambiente
apresentaria condicbes aridas (FERNANDES; CARVALHO, 2007). Comparar a
Formacdo Romualdo com outros depdéstios nordestinos pré-aptianos também néo
seria o ideal, dada a diferenca de idade entre eles (VALENCA et al., 2003). Estes
altimos corresponderiam ao primeiro estagio paleofaunistico cretdceo de Novas
(2007), durante o qual ornitépodes eram elementos comuns das paleocomunidades
terrestres, enquanto que a formacédo araripense é inclusa no segundo estagio, em
que os herbivoros dominantes eram os sauropodes diplodocimorfos e titanossauros.
Entretanto, Butler e Barrett (2008) encontraram os saurépodes como um taxon
herbivoro negativamente correlacionado com paleoambientes costeiros. Esse viés
possivelmente também foi um fator que dificultou a presenca desses animais na

regido da Paleolaguna Romualdo durante o Albiano.

O compartilhamento de recursos alimentares por mais de um taxon e a
ocorréncia de predacdo intraguilda provavelmente se deram no paleoecossistema,
mas a real importancia desses processos na sustentacdo da paleofauna de
teropodes néo-avianos do Araripe € algo incerto. Esse questionamento é ainda mais
pertinente porque as duas hipéteses contem em sua esséncia o pressuposto de que
os diferentes taxons possuiam o mesmo habitat, ou talvez, mais especificamente o

mesmo micro-habitat.
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A paleoflora da Formacdo Romualdo, com relacdo aos macrofésseis vegetais,
€ bem menos diversa do que a da Formacdo Crato, contando basicamente com
cinco taxons reportados para ela, entre os quais estdo coniferas xeromorficas e
angiospermas. Entretanto todos os tdxons reportados também foram encontrados na
Formacédo Crato (BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2007; LIMA et al., 2012) e a
diferenca no conteudo paleobotanico dos dois niveis estratigraficos se deve mais
provavelmente a fatores tafonémicos decorrentes das mudancas por que passou 0
ambiente deposicional do Aptiano para o Albiano do que a queda drastica real na
abundéancia e diversidade da paleoflora nesse intervalo de tempo (MARY E. C.
BERNARDES-DE-OLIVEIRA, comunicacao pessoal, 2010). Para a Formacéo Crato,
Bernardes-de-Oliveira et al. (2009) propuseram um zoneamento geografico dos
grupos vegetais. Pteridéfitas em geral, algumas angiospermas e coniferas
adaptadas a solos mais salobros habitariam as &aguas e as imediacbes da
paleolaguna. Mais distante, em condicdes mais meésicas, estariam os fetos com
sementes e varias gimnospermas de porte arboreo, enquanto que as gimnospermas
Welwitschiaceae ocupariam as zonas mais Xxeéricas, situadas a distancias ainda
maiores em relacdo ao ambiente deposicional. Esse zoneamento deve ter implicado
distribuicdo diferencial de umidade e areas de sombra ao longo de um transecto no
sentido da paleolaguna para as areas mais secas, a qual a paleofauna deve ter
respondido com algumas espécies mais associadas a determinados habitos vegetais
do que a outros, como proposto para os Orthoptera fosseis (TASSI; MARTINS-
NETO, 2007). E provavel que varios microhabitats, com uma composicdo faunistica
particular, tenham estado disponiveis na Formacédo Crato, o mesmo podendo ser
inferido para a Formacdo Romualdo, uma vez demonstrado que o registro
paleobotanico desta unidade se encontra enviesado tafonomicamente (LIMA et al.,
2012).

Espinossauros foram encontrados em varios depadsitos no Brasil e no exterior
cujos paleoambientes eram costeiros (CHURCHER; DE IULIIS, 2001; NAISH et al.,
2004; MEDEIROS et al., 2014) e provavelmente a morfologia e fisiologia deles os
impeliam a estar majoritariamente associados a corpos e cursos d’agua (CHARIG;
MILNER, 1997; RAYFIELD et al., 2007; AMIOT et al., 2010; IBRAHIM et al., 2014),
embora n&o o tenham limitado somente a esse habitat e estilo de vida (AMIOT et al.,
2010). Apesar de gue esses animais ja foram considerados por alguns como raros

componentes paleofaunisticos (HONE et al., 2010), o fato € que a grande maioria
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dos espécimes de terépodes provenientes da Formacdo Romualdo é atribuida a
Spinosauridae e, uma vez que animais maiores tendem a serem menos abundantes
do que os menores por fatores ecolégicos (CURRIE; EBERTH, 2010; CARBONE et
al.,, 2011), essa constatacdo € aqui entendida como evidéncia de que esses
predadores realmente estavam mais associados ao ambiente deposicional do que
0S outros taxons, o que deve ter aumentado o potencial de preservacdo dos

primeiros em relac&o aos ultimos.

Por essa mesma logica, a guilda de pequenos terOpodes teria ocupado
regides entdo mais distantes em relacdo ao ambiente deposicional. Concordante
com essa hipétese é o fato de todos os trés celurossauros encontrados
corresponderem a elementos da cintura pélvica (FREY; MARTILL, 1995; KELLNER,
1999; NAISH et al., 2004). Ademais, Santanaraptor e Mirischia sdo ainda mais
similares por compartilharem também tecidos moles preservados (KELLNER, 1996;
MARTILL et al., 2000), indicando historias tafonémicas de certa forma equivalentes.
Naish et al. (2004: pag. 4) consideraram Compsognathidae especificamente
adaptados a ambientes aridos ou semi-aridos. No entanto, compsognatideos foram
encontrados em paleoambientes que variam de semidridos a mésicos e condi¢cdes
costeiras a continentais (SALES et al., 2014). Assim € bem possivel que Mirischia
compensasse a condicdo hidrica estressante do paleoambiente em volta da
Paleolaguna Romualdo por meio de respostas comportamentais em vez de uma
condicgéo fisiolégica adaptativa inerente ao taxon, alternando entre microambientes
mais marginais e mais interioranos e, consequentemente, microclimas, o mesmo
sendo extensivel a Santanaraptor. Na realidade, no momento € impossivel saber
qual micro-habitat cada taxon ocupava mais precisamente, além do que ja foi
especulado acima com base nos tipos de fosseis encontrados para cada grupo.
Contudo, é bastante comum, devido a competicdo e/ou predacdo, que taxons de
predadores, especialmente quando os tamanhos sdo dispares, se segreguem em
areas particulares dentro dos limites de um bioma maior (FARLOW,; PIANKA, 2002)
e 0 mesmo pode ter acontecido durante o Albiano na regido da Bacia do Araripe.
Desta forma, a real significancia da predacao intraguilda ou do compartilhamento de
um mesmo recurso alimentar abundante como fator chave na manutencdo da
diversidade de teropodes da Formacdo Romualdo, ainda que assumindo todas as
espécies como simpatricas, € algo desconhecido e talvez até mesmo pouco

provavel. As relagbes troficas ilustradas na Figura 33 séo, pois, em sua maioria,
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mais especulativas do que realmente embasadas em evidéncias concretas.
Ademais, a hipétese de ocupar habitats mais distantes (para forrageamento ou evitar
potenciais predadores) estar relacionado a um menor potencial de preservacdo no
registro fossil pode ser estendido a pequenos herbivoros eventualmente presentes
na regido. Como ja mencionado, € mais dificil justificar a auséncia do que a
presenca de um taxon no registro fossil, de modo que qualquer nova descoberta
pode contrariar todas as hipOteses propostas e requerer a revisdo da

Paleossinecologia da Formagdo Romualdo.

ESPINOSSAURIDEOS
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VERTEBRADOS

Figura 33. Inferéncias das relacbes tréficas entre os ter6podes e os demais
possiveis componentes bibticos do paleoecossistema vigente nas cercanias do
ambiente deposicional da Formacdo Romualdo durante o mesocretdceo. As
relacdes suportadas pelo registro fossil sdo indicadas por linhas cheias, enquanto

que os pontilhados indicam aquelas especulativas em natureza.

Embora estando dentro de um grande cinturdo paleocliméatico arido, a
sucessdo sedimentar da Bacia de S&o Luis-Grajau possivelmente indica um
aumento gradual na umidade até a Formacgéo Alcantara, ao contrario do constatado
para outros depdésitos, incluindo a Bacia do Araripe (MEDEIROS; SCHULTZ, 2001,
ROSSETTI et al.,, 2001; RUSSELL; PAESLER, 2003). No entanto, esse fato foi
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possivelmente consequéncia do estabelecimento da por¢cdo mais equatorial do
Oceano Atlantico Sul durante o Cenomaniano, 0 que pode ter permitido uma maior
ingressao de umidade na por¢céao equatorial da costa da América do Sul (RUSSELL,;
PAESLER, 2003). O clima parece ter sido quente, com uma curta — mas intensa —
estacdo chuvosa (MEDEIROS et al., 2007, 2014).

O ambiente deposicional da Formacdo Alcantara parece ter sido
majoritariamente costeiro, no qual se deu a preservacdo de elementos bibticos tanto
de origem continental como marinha e estuarina. Além da mistura de componentes
oriundos de habitats distintos, o estado de preservagdo muito discrepante entre 0s
diferentes espécimes fosseis € sugestivo de time-averaging, conforme ja abordado.
Entretanto, h4 quem especule que a mistura temporal ndo foi grande o suficiente
para criar um retrato de morte muito diferente do de vida. Assim, é possivel que os
taxons encontrados nos conglomerados da llha do Cajual e nos demais
afloramentos da Formacdo Alcantara tenham constituido uma mesma
paleocomunidade (Figura 34) (MEDEIROS, 2001; MEDEIROS; SCHULTZ, 2001,
MEDEIROS et al., 2007, 2014). O paleoecossistema aquatico seria habitado por
peixes celacantideos, condricties diversos (de peixes-serra a tubardes), dipndicos,
picnodontiformes, entre outros, enquanto que 0s macroinvertebrados estariam
representados basicamente por gastropodes e bivalves. Os fésseis de tetrapodes
incluem queldnios, crocodilomorfos e pterossauros, 0s quais teriam seus nichos
ecolégicos desempenhados parcialmente em terra e na &gua (SANTOS;
CARVALHO, 2004; ELIAS et al., 2007; MEDEIROS et al., 2014). A auséncia de
fésseis de anuros, lagartos e aves talvez se deva a fragilidade dos seus elementos
0sseos, 0s quais talvez ndo tenham resistido aos processos de grande energia que
transportaram o0s bioclastos até serem depositados junto ao conglomerado. No
entanto, a recente descricdo da primeira serpente para a Formagado Alcantara, com
base em algumas pequenas vértebras (HSIOU et al., 2014), indica a possibilidade
de descobertas futuras de tetrapodes de porte diminuto e constituicdo fisica mais
delicada. Também é constatado que, em jazigos fossiliferos onde pterossauros sao
relativamente comuns, os restos de aves tendem a ser raros e vice-versa (BUTLER
et al.,, 2009). Se esse é realmente o caso, esse viés, seja qual for a natureza dos
processos que o originou, pode ter sido mais um fator que influenciou a preservagao
de restos avianos na Formagdo Alcantara e também na Bacia do Araripe.

Curiosamente, os pterossauros da Bacia de S&o Luis-Grajau s6 foram até agora



112

reportados com base em dentes isolados atribuidos a Ornithocheiroidea de uma
forma geral (ELIAS et al., 2007). Elementos pdOs-cranianos mais frageis talvez nao
tenham sido preservados da mesma forma que o discutido acima. Assim, a
composicdo da fauna pterossauriana maranhense deve estar um tanto quanto
enviesada tafonomicamente e sua real diversidade deve ter incluido também formas
nao dentadas, as quais tém sido obtidas em muitos outros depdsitos gondwanicos
mesocretaceos (ex.. WELLNHOFER; KELLNER, 1991; KELLNER; CAMPOS, 2002;
IBRAHIM et al., 2010).

Figura 34. Reconstrucdo paleoambiental da paleocomunidade preservada no
registro féssil da Laje do Coringa, Formacédo Alcantara. Retirado de Medeiros et al.
(2014).

A ictiofauna da Formacéo Alcantara se mostra semelhante a africana de idade
mesocretacea (DUTRA; MALABARBA, 2001; MEDEIROS; SCHULTZ, 2001,
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MEDEIROS et al., 2014). Medeiros et al. (2014) notaram especial semelhanca com
aguela das camadas Kem Kem no Marrocos. No entanto, essa suposta maior
semelhanca com os depdsitos marroquinos em relacdo as demais localidades
saarianas, além da proximidade geografica e cronoldgica, pode ser consequéncia do
maior esforco de coleta empreendido nos primeiros ao longo das duas Ultimas
décadas. A similaridade com a paleofauna africana também € extensivel aos
dinossauros. A presenca de saurOpodes diplodocimorfos e titanossauros
(MEDEIROS, 2001; MEDEIROS; SCHULTZ, 2001, 2002; MEDEIROS et al., 2007,
2014), por si sO, ja torna a diversidade observada na Laje do Coringa mais
comparavel 4 da Africa do que exatamente & Formacdo Romualdo, além de
enquadra-la seguramente no segundo estagio faunistico cretaceo de Novas (2007).
A possivel presenca de ornitdpodes € indicada por pegadas encontradas em alguns
afloramentos da Formacéo Alcantara (CARVALHO, 2001). Esses taxons herbivoros
devem ter forrageado ao menos parcialmente nas florestas de coniferas que
possivelmente cobriam os arredores do ambiente deposicional (Figura 34)
(SANTOS; CARVALHO, 2004; MEDEIROS et al., 2014).

Os grupos de dinossauros carnivoros identificados até agora, conforme ja
sumarizado, incluem Spinosauridae, Carcharodontosauridae, Noasauridae,
Dromaeosauridae e formas afinas a Bahariasaurus, Sigilmassasaurus e
“Elaphrosaurus iguidensis”. Esses taxons tém suas presengas no Cenomaniano da
costa equatorial da América do Sul demonstrada por elementos cranianos e pés-
cranianos, mas principalmente por coroas dentarias isoladas (MEDEIROS, 2001;
MEDEIROS; SCHULTZ, 2001, 2002; ELIAS et al., 2007; MEDEIROS et al., 2007;
LINDOSO et al.,, 2012; MEDEIROS et al., 2014). Curiosamente, 0s elementos
cranianos conhecidos até agora sao referidos aos espinossauros (KELLNER et al.,
2011), justamente o taxon dentre todos que provavelmente apresentava maior
associacdo com o ambiente deposicional aquatico. Quanto aos dentes, o maior
namero de espécimes € atribuido tanto a espinossaurideos como a
carcarodontossaurideos. Esse fato provavelmente é consequéncia da maior
facilidade da coleta em campo dos dentes dos taxons maiores do que dos menores,
uma vez que sdo mais faceis de serem visualizados quando soltos naturalmente da
matriz rochosa. Concordante com esse raciocinio é o aumento na diversidade de
taxons de pequeno porte reportada para a Laje do Coringa na ultima década (ELIAS
et al., 2007; MEDEIROS et al., 2007; LINDOSO et al., 2012). Na realidade, em uma
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visita recente a colecéo paleontoldgica da Universidade Federal do Maranhdo e do
Centro de Pesquisa de Historia e Arqueologia do Maranhéo foi possivel constatar o
elevado numero de dentes de terépodes indeterminados, a grande maioria dos quais

compreendendo coroas de pequeno tamanho, ndo ultrapassando 3 cm de altura.

Os restos de espinossauros até agora reportados permitiram o
reconhecimento de uma espécie até agora endémica, Oxalaia quilombensis
(KELLNER et al., 2011). Nesse momento, j& sdo evidentes algumas diferencas com
relacdo a paleofauna da Formacado Romualdo: apesar de aparecer em uma politomia
com Spinosaurus e Irritator (NOVAS et al.,, 2013), o tdxon maranhense &
morfologicamente muito mais semelhante aos materiais africanos do que aos
cearenses. Oxalaia tem 0 seu comprimento estimado em 14 metros, o que faz dele o
maior ter6épode ja encontrado no Brasil (KELLNER et al, 2013) e,
consequentemente, o maior predador terrestre de todo o Fanerozodico brasileiro.
Espinossauros grandes sdo comuns também para os depodsitos africanos
(STROMER, 1915; CHARIG; MILNER, 1997; SERENO et al.,, 1998; TAQUET,;
RUSSELL, 1998; DAL SASSO et al., 2005; THERRIEN; HENDERSON, 2007;
IBRAHIM et al., 2014). Predadores, em geral, ttm o tamanho corpéreo afetado por
fatores ecoldgicos como disponibilidade de recursos, tamanho da presa preferencial
e extensdo da area de vida. Animais que forrageiam em itens aquaticos podem nao
ter o tamanho téo correlacionado ao da area de ocorréncia (BURNESS et al., 2001;
FARLOW; PIANKA, 2002). Oxalaia, assim como Spinosaurus, deve ter excedido em
massa tanto Irritator como Angaturama em quase uma ordem de grandeza, com o
primeiro alcancando de 5 a 7 toneladas e os ultimos, préximo de meia tonelada (DAL
SASSO et al, 2005; THERRIEN; HENDERSON, 2007; MACHADO, 2010;
KELLNER et al., 2011; IBRAHIM et al., 2014). Essa diferenca talvez seja um indicio
a mais de caracteristicas ecoldgicas distintas entre os paleoambientes das
FormacBes Romualdo e Alcantara. Outro exemplo semelhante € a diferenca de
tamanho entre os celacantideos Mawsonia de ambos o0s depésitos: os fésseis
maranhenses mais uma vez indicam que alguns espécimes podiam atingir mais de
trés metros de comprimento, enquanto que as formas araripenses estavam bem
abaixo dessa marca (MEDEIROS et al., 2014).

No entanto, também ha semelhancas entre as duas formacfes com relacao a
diversidade de espinossauros, ou melhor, as incertezas acerca dela: devido a

identificacdo de dois morfétipos dentarios, especula-se a presenca de mais de um
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taxon espinossaurideo na Formacao Alcantara (MEDEIROS, 2006; KELLNER et al.,
2011; MEDEIROS et al., 2014). E oportuno lembrar que essa hip6tese foi proposta
sem levar em consideracdo a possibilidade de heterodontia para esses animais, o

que deve, pois, ser mais bem investigado futuramente.

A presenca de carcarodontossaurideos € mais uma dissimilaridade em
relacdo ao outro depdsito nordestino aqui abordado e provavelmente esta
relacionada a ocorréncia de taxons herbivoros de grande porte.
Carcharodontosauridae e Spinosauridae representariam entdo as duas linhagens de
Tetanurae a ocupar o nicho de predadores de topo do paleoecossistema em
guestao, embora possa ter ocorrido algum tipo de reparticdo de nicho como proposto
para outras paleofaunas (FARLOW; HOLTZ, 2002; FARLOW; PIANKA, 2002,
NOVAS, 2007; NOVAS et al., 2013; BENYOUCEF et al., 2015). A diversidade de
grandes predadores do mesocretaceo € ainda maior se nao ignorada a presenca de
formas afins a Bahariasaurus, um possivel ceratossauro. Essas mesmas discussdes
séo feitas sobre a paleofauna teropodiana da Africa saariana, a qual possui muito
mais espécimes encontrados do que as formas herbivoras (RUSSELL, 1996;
SERENO et al., 1996; BENTON et al., 2000; LANG et al., 2013; BENYOUCEF et al.,
2015). Essa caracteristica levou alguns autores a propor um cenario paleoecoldgico
em que os grandes predadores eram sustentados por recursos alimentares
aquaticos (RUSSELL, 1996; LANG et al., 2013; BENYOUCEF et al., 2015),
inferéncia semelhante a proposta para o Araripe. A possibilidade de Spinosaurus ter
sido um téxon majoritariamente aquatico pode ter minimizado a competicdo
existente entre os grandes ter6podes carnivoros terrestres (FANTI et al., 2014), o
gue talvez possa ser estendido também a Laje do Coringa. Coprolitos indicam que
peixes faziam parte da dieta de alguns répteis, mas se esses foram excretados por
espinossaurideos ou algum crocodilomorfo piscivoro é algo ainda indeterminado
(SOUTO; MEDEIRQOS, 2012).

Quanto aos teropodes de pequeno porte, estes compreendem 0sS
Dromaeosauridae (possivelmente Velociraptorinae), Noasauridae e uma forma afim
a “E. iguidensis”. As incertezas taxondmicas acerca deste ultimo impede uma melhor
consideracdo do mesmo em analises paleoecoldgicas, ao contrario dos dois
primeiros grupos. Dromeossauros sdo incontestavelmente carnivoros e
provavelmente predavam ativamente, embora habitos necrofagicos ndo possam ser

excluidos. Além da morfologia dentaria, tipicamente zifodonte, e das ungueais dos
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membros dianteiros e posteriores, a descoberta de dentes (ou marca destes)
associados a restos de dinossauros e pterossauros sao evidéncias a mais acerca
dos habitos predatorios dos dromeossauros (OSTROM, 1969; CURRIE;
JACOBSEN, 1995; FARLOW,; HOLTZ, 2002; NORRELL; MAKOVICKY, 2004; HONE
et al., 2010b, 2012). Nesse sentido, o féssil mais relevante deve se tratar de um
ceratopsideo e velociraptorineo preservados no registro féssil ainda em posicao de
luta (CARPENTER, 1998; FARLOW; HOLTZ, 2002; HONE et al., 2010b). Infere-se
que o grupo teria constituido bandos e que boa parte das investidas a presas
maiores se daria com varios individuos simultaneamente, embora haja contestacées
a essa hipétese (OSTROM, 1969; MAXWELL; OSTROM, 1995; ROACH;
BRINKMAN, 2007; LI et al., 2008). No entanto, quando juvenis ou adultos de
pequeno porte, eles também devem ter sido presas em potencial de predadores
maiores, conforme mencionado acima sobre o conteddo estomacal de um
compsognatideo chinés que incluia um diminuto dromeossaurideo (JI et al., 2007,
XING et al., 2012).

Ja o papel ecolégico desempenhado por noassaurideos é mais incerto, uma
vez que sua anatomia é bem menos conhecida do que a de dromeossaurideos.
Nesse sentido, com relagcdo a morfologia craniana e caracteristicas dentarias, a
espécie africana Masiakasaurus knopfleri, com a qual os dentes maranhenses sao
comparados, é a mais informativa (SAMPSON et al.., 2001; CARRANO et al., 2002;
LINDOSO et al., 2012). A denticdo de Masiakasaurus € considerada a de maior grau
de heterodontia de todos os teropodes e comparada a de mamiferos de habitos
alimentares insetivoros (Figura 26). Se M. knopfleri era de fato insetivoro é algo
ainda incerto, mas muito provavelmente seus dentes mais rostrais em posi¢ao
procumbente e com carenas desviadas do plano mesio-distal, sendo sucedidos por
dentes mais tipicamente teropodianos, indicam que o taxon deveria ter uma dieta
significativamente diferente daquela dos demais terépodes de denticdo tipicamente
zifodonte (SAMPSON et al., 2001).

Também é possivel alocar os teropodes da Formacdo Alcantara em dois
grupos, um composto por grandes predadores e outro pelos pequenos, como
sugerido para a Formacdo Romualdo. Entrentanto, enquanto a guilda dos carnivoros
terrestres de grande porte dos dois depdsitos compartilham ao menos um taxon em
comum, Spinosauridae, as de pequeno porte diferem completamente em

composicdo. Se isso reflete condigcbes paleoecoldgicas distintas ou se deve a
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guestdes biogeograficas particulares ou simplesmente idades diferentes é algo por
ser estabelecido. No entanto, em ambos 0s casos, estes devem ter sido o0s
terOpodes presentes em maior numero de individuos e a discussdo acerca da
ocupacgdo de nichos espaciais ou mais especificamente micro-habitats especificos
pode ser também dirigida para a paleofauna maranhense. No entanto, o
conhecimento acerca de detalhes paleoecoldgicos da Formacao Alcantara € ainda
menos extenso que o da Formacdo Romualdo. Desta forma, as lacunas existentes
na compreensao da dindmica ecoldgica de cada paleoecossistema em particular
salientam a necessidade de continuas coletas de novos espécimes, bem como a
reapreciacdo de todos esses questionamentos levantados acima em vez da simples
replicacdo de hipoteses rasas quanto ao poder explanatorio delas e aventadas a

partir de uma base ainda menor de informagodes.
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4. ANALISE INTEGRADORA DOS ARTIGOS DA TESE

Abaixo, sdo apresentados os temas e contetudos de cada um dos trés artigos
gue compdem a presente tese, os quais foram elaborados entre marco de 2013 e
marco de 2017. Eles correspondem aos objetivos do projeto inicial de doutorado que
puderam ser alcancados durante a vigéncia deste ultimo com a colaboracdo de
outros pesquisadores. O mais antigo dos artigos se encontra publicado, enquanto o
segundo e o0 terceiro estdo em estagio de revisdo por pares e aceito,
respectivamente. Outras pesquisas relativas aos dinossauros ndo-avianos do Brasil
realizadas no mesmo periodo, porém nao contempladas pelo escopo da presente

tese, sdo comentados na secao “Parte IlI”.

Artigo I: SALES, M.AAF. et al. The “x” of the Matter: Testing the Relationship
between Paleoenvironments and Three Theropod Clades. PLoS ONE, v. 11,
e0147031, 2016. doi:10.1371/journal.pone.0147031

Neste trabalho, pela primeira vez avaliou-se estatisticamente, mediante o
teste do quiquadrado e teste exato de Fischer, a existéncia ou ndo de associacdes
entre os clados de ter6podes Abelisauridae, Carcharodontosauridae e Spinosauridae
e 0s paleoambientes costerios e terrestres. Essa andlise contou com a compilacéo
de ocorréncias globais dos trés taxons, as quais foram posteriormente classificadas
de acordo com o tipo de registro (se mais fragmentario ou ndo), o que adicionou
uma perspectiva mais tafonémica ao trabalho, e o grau de incerteza quanto a

validade do registro.

De uma forma geral, os principais resultados obtidos foram: 1) o taxon com a
maior quantidade de evidéncia estatistica indicando-o como positivamente
associado a paleoambientes costeiros € Spinosauridae; 2) os outros dois taxons,
i.e., Abelisauridae e Carcharodontosauridae, possuem mais evidéncia estatistica
indicando-os como positivamente associados a paleoambientes terrestres; 3)
espinossaurideos podem ter ocupado areas terrestres de uma forma similar, pelo
menos, aos carcarodontossaurideos; 4) abelissaurideos talvez tenham sido mais

comuns do que os outros dois taxons de terépodes em habitats interiores.
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Esses resultados corroboram observacdes e inferéncias prévias quanto a
associacdo de espinossaurideos com regides e paleoecossistemas costeiros, o que
€ compativel com os habitos piscivoros e/ou semiaquaticos propostos para esses
teropodes. Eles também explicam ao menos parcialmente o padrédo verificado no
registro féssil de terépodes ndo-avianos do mesocretaceo do Nordeste do Brasil:
estando mais associados com paleoambientes costeiros, espinossauros sao aqueles
com o registro fossil mais abundante e completo (ou menos incompleto) nas
formacdes Romualdo (Albiano, Bacia do Araripe) e Alcantara (Cenomaniano, Bacia
de Sao Luis-Grajau), as quais foram depositadas em ambientes transicionais.

Por outro lado, espinossaurideos jamais estiveram unicamente associados a
paleoambientes costeiros, havendo um relevante numero de ocorréncias em
contextos terrestres. Na realidade, a ocupacao de areas interiores por esses animais
com um padrdo possivelmente comparaval ao de carcarodontossaurideos sugere
qgue o clado Spinosauridae foi ecologicamente mais plastico do que se costuma

pensar quanto ao seu nicho espacial.

Artigo Il SALES, M. A. F.; OLIVEIRA, I. A. P.; SCHULTZ, C. L. The oldest
abelisaurid record from Brazil and the palaeobiogeographic significance of mid-
Cretaceous  dinosaur  assemblages  from northern  South  America.

Palaeoclimatology, Palaeoclimatology, Palaeoecology (submetido).

Nesta contribuicdo, duas coroas dentarias (MN 4547-V) da Formacédo
Alcantara (Cenomaniano, Bacia de S&o Luis-Grajal) redescritas e identificadas
como Abelisauridae, constituindo-se no primeiro registro inequivoco deste taxon no
depdsito sedimentar em questdo. Abelissaurideos sao elementos faunisticos
bastante comuns nos depoésitos sedimentares da Gondwana datados tanto do
Eocretdiceo como do Neocretaceo, de forma que o presente registro ndo €
surpreendente. Na realidade, abelissaurideos foram previamente amostrados na
Formacao Alcantara possivelmente por motivos como: 1) esforco amostral enviesado
a favor da coleta de espécimes maiores e mais conspicuos, como as coroas
dentarias dos carcarodontossaurideos e espinossaurideos; 2) coroas dentarias de
abelissaurideos menos diagnosticas do que as de carcarodontossaurideos e

espinossaurideos; 3) menor abundancia de somatofésseis de abelissaurideos
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devido a associagao positiva deste taxon como paleoambientes terrestres em vez de

com os costeiros, como no caso do ambiente deposicional da Formacé&o Alcantara.

Embora aparentemente trivial em uma primeira analise em nivel global, o
registro de Abelisauridae na Formagao Alcantara representa mais uma diferengca em
relagdo a Formacdo Romualdo (Albiano, Bacia do Araripe) em termos de
composicdo faunistica. A analise de similaridade de faunas dinossaurianas
mesocretaceas em nivel global, realizada empregando-se o indice de similaridade
de Jaccard, recuperou dois grandes clusters, os quais em geral ilustram as
dissimilaridades entre as faunas gondwanicas e laurdsicas. No entanto, o0s
resultados suportam a paleofauna dinossauriana da Formacdo Romualdo como a
mais dissimilar aquela da Formacéo Alcantara, a despeito da proximidade geogréafica
entre elas, enquanto que a ultima seria mais similar a fauna de localidades africanas.
Essa dissimilaridade parece ser decorrente da auséncia de taxons dinossaurianos
tipicamente herbivoros e de diferencas entre a diversidade de teropodes de pequeno
porte registrados em cada depdsito, 0 que por sua vez pode estar vinculado tanto a
fatores paleoecoldgicos especificos de cada paleoambiente como as diferentes

idades em que cada jazigo se formou.

Assim, compreender as causas e implicacbes dos resultados mencionados
ainda requer abordagens complementares, embora este estudo claramente indique
gue a fauna dinossauriana da América do Sul ndo pode ser entendida como uma
unidade amostral, havendo diferencas na diversidade tanto entre jazigos fossiliferos
do norte e do sul do continente como também dentro de uma mesma regiado (i.e.,

Nordeste do Brasil).

Artigo lll: SALES, M. A. F.; SCHULTZ, C. L. Spinosaur taxonomy and evolution of
craniodental features: Evidence from Brazil. PLoS ONE (aceito).

Este estudo compreendeu a redescricdo de alguns atributos morfolégicos e
anatbmicos dos espinossaurideos brasileiros, acompanhada de uma analise
cladistica com todos os elementos cranianos desse taxon encontrados no Brasil.
Com base no padrao de denticdo maxilar de outros cranios de espinossaurideos, foi
feita a identificacdo das coroas dentarias do hol6tipo de Irritator challengeri da

Formacdo Romualdo (Albiano, Bacia do Araripe) com relacdo a posi¢do delas ao
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longo da arcada dentaria. Com isso, foi possivel constatar que as narinas externas
desse taxon estavam posicionadas de forma similar aquelas de Baryonyx walkeri e
Suchomimus tenerensis, isto €, ainda na altura da primeira metade da denti¢cdo
maxilar, ao passo que espécimes atribuidos a Spinosaurus aegyptiacus apresentam

as narinas externas deslocadas para a metade posterior da denticdo maxilar.

Ademais, a reidentificacdo dos dentes do holdtipo de I. challengeri permitiram
verificar que este espécime apresenta a coroa Lm3 preservado, assim como 0
hol6tipo de Angaturama limai, outra espécie descrita para a Formacdo Romualdo.
Esse fato, aliado a provavel diferenca de tamanho entre os cranios quando
completos, refuta a hipotese de que os holbtipos corresponderiam a porcdes
complementares de um mesmo espécime, embora ndo elucide o enigma taxonémico
de as espécies serem sinbnimas. A reinterpretacdo de algumas caracteristicas de
Oxalaia quilombensis, por sua vez, impliou a retirada de alguns atributos da
diagnose da espécie, embora esta continue sendo distinta dos demais

espinossaurideos.

Ja& as andlises cladisticas resultaram em cladogramas segundo os quais 0s
taxons B. walkeri, S. tenerensis e Cristatusaurus lapparenti ndo constituiriam
exatamente um agrupamento monofilético. Neste sentido, Baryonychinae, a
subfamilia de Spinosauridae formada por esses taxons, ndo corresponderia a um
clado, mas um grupo ndo natural de sucessivos grupos externos de Spinosaurinae.
Esta ultima subfamilia, por sua vez, foi recuperada como monofilética, sendo
formada pelos espinossaurideos brasileiros e o espécime marroquino MSNM V4047.
No entanto, A. limai e O. quilombensis se constituem em grupos externos sucessivos
de MSNM V4047, de forma que a dultima espécie brasileira é morfolégica e
anatomicamente mais semelhante e filogeneticamente mais relacionada a MSNM

V4047.

De uma maneira geral, as diferencas anatbmicas e morfolégicas entre os
espinossaurideos parecem estar associadas a diferentes tendéncias a habitos
piscivoros e/ou semiaquaticos. Nesse sentido, espinossaurideos com as narinas
externas proporcionalmente maiores e posicionadas mais anteriormente, como |I.
challengeri e B. walkeri, se valeriam mais do olfato durante o forrageamento,
enquanto este sentido teria uma participagdo relativa menos importante no

forrageamento de taxons como aquele ao qual pertencia MSNM V4047. Outros



122

aspectos da taxonomia, biologia e evolucdo de Spinosauridae dependem da

descoberta e descricdo de materiais adicionais para serem elucidados.

4.1 Concluséao

A fauna de dinossauros ndo-avianos das bacias do Araripe e de Sao Luis-
Grajal é de extrema importancia para a compreensdo da diversidade faunistica
terrestre do continente sulamericano durante o mesocretaceo. Na realidade, esses
dois depdsitos respondem por quase a totalidade dos registros dinossaurianos do
Cretaceo do norte da América do Sul. Logo, eles vdo sempre desempenhar um
papel fundamental nas discussdes sobre paleoecologia e paleobiogeografia dos

paleoecossistemas equatorias da Gondwana.

Tendo como base o arcabouco teérico apresentado contemplado no estado
da arte, os artigos produzidos ao longo do doutorado contribuiram para o
enriguecimento deste conhecimento em diversas areas, tais como taxonomia,
evolucdo, paleobiogeografia e paleoecologia. No campo da taxonomia, mais
especificamente, a presente tese aportou o primeiro registro de Abelisauridae para a
Formacdo Alcantara, além da modificacdo da diagnose das espécies de
espinossaurideos do Brasil, incluindo a refutacédo da hipotese de que os hol6tipos de
I. challengeri e A. limai corresponderiam a partes distintas e complementares de um
mesmo espécime. A reinterpretacdo de algumas caracteristicas dos cranios
brasileiros de espinossaurideos culminou na obtencdo de hipoteses filogenéticas
que oferecem um novo arcabouco cladistico para a compreenséo da evolucao deste
taxon. Com relacdo as contribuicbes paleoecoldgicas, obteve-se pela primeira vez
suporte estatistico para inferéncias sobre associacdes entre espinossaurideos e
paleoambientes costeiros, embora habitos mais generalistas quanto ao nicho
espacial ndo tenham sidos descartados. Também foi reconhecida a distincdo
faunistica entre as formacées Romualdo e Alcantara, indicando que faunisticamente
o norte da América do Sul pode ter sido mais heterogéneo do que se pensava, tanto

geografica como temporalmente.

Os resultados obtidos se constituem, pois, em substratos para pesquisas

futuras a fim de elucidar os demais aspectos obscuros relativos aos dinossauros
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teropodes ndo-avianos do mesocretdceo do Nordeste do Brasil. Certamente, este €

um campo cientifico que continua convidativo e receptivo a contribui¢cdes futuras.
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Abstract

The view of spinosaurs as dinosaurs of semi-aquatic habits and strongly associated with
marginal and coastal habitats are deeply rooted in both scientific and popular knowledge,
but it was never statistically tested. Inspired by a previous analysis of other dinosaur clades
and major paleoenvironmental categories, here we present our own statistical evaluation of
the association between coastal and terrestrial paleoenvironments and spinosaurids, along
with other two theropod taxa: abelisaurids and carcharodontosaurids. We also included a
taphonomic perspective and classified the occurrences in categories related to potential
biases in order to better address our interpretations. Our main results can be summarized
as follows: 1) the taxon with the largest amount of statistical evidence showing it positively
associated to coastal paleoenvironments is Spinosauridae; 2) abelisaurids and carcharo-
dontosaurids had more statistical evidence showing them positively associated with terres-
trial paleoenvironments; 3) it is likely that spinosaurids also occupied spatially inland areas
in a way somehow comparable at least to carcharodontosaurids; 4) abelisaurids may have
been more common than the other two taxa in inland habitats.

Introduction

Paleontology, as a science which deals with ancient life, was never solely a descriptive activity;
therefore, some attempts to “resurrect” extinct organisms can be found since its earliest days.
This task must rely on empirical evidence, comparisons with modern analogues, and bio-
mechanical modeling [1], along with methodological frameworks, like the Extant Phylogenetic
Bracket [2], and new technologies, like computed tomography and isotopic analyses [3-8]. In
this regard, dinosaurs are common targets of these approaches and they are undeniably good
examples of the turnovers of ideas and (mis)conceptions about the way the ancient ecosystems
have been seen [9].
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Solving the puzzle of dinosaur paleoecology also requires investigations on their spatial
niche, which are relatively few in number when compared with, for example, works focusing
on diet and feeding habits, even though some studies focusing on the latter may also encom-
pass the former [5, 10, 11]. In general, this kind of inference is scattered among anatomical and
morphological statements and arises from more restricted or qualitative assessments of the pat-
terns of the fossil record [9, 11-15]. Butler and Barrett [15] designed a simple but logical way
of testing the relationships between paleoenvironments and Cretaceous herbivorous dinosaur
taxa. They first collected occurrence data of all these taxa and classified them by their respective
paleoenvironments, i.e., terrestrial, coastal, and marine. Then, the Chi-square tests were used
to identify associations between clades and paleoenvironments. Thus, they were able to corrob-
orate previous hypotheses of overrepresentation of nodosaurid ankylosaurs and hadrosaurid
ornithopods in marine sediments [12, 13], whilst they also found that marginocephalians,
ankylosaurid ankylosaurs, sauropods, and supposedly herbivorous theropods were positively
associated with terrestrial paleoenvironments.

Spinosaurid theropods are another dinosaur taxon for which there are hypotheses linking
them to particular habitats. Their crocodile-like skulls along with evidence from gut contents,
histological thin sections and isotopic data seem to corroborate an inferred semi-aquatic life-
style (e.g., [7, 16-21]) and, for some, it may also indicate or be related to a possible preference
for marginal and coastal habitats [19, 21]. This sort of conception is not present only in scien-
tific literature, but also in the popular view regarding these animals, fed by documentary
shows, some of which also proposing a linkage between the extinction of these animals and the
loss of their habitats due to the rise of sea levels during the beginning of the Late Cretaceous
[22].

If there is a positive association between spinosaurs and any sort of paleoenvironment in
comparison with other theropod taxa, the approach mentioned above is supposed to be able to
identify it. Thus, here we present the results of such a test. In addition to spinosaurid thero-
pods, we included in this analysis two other taxa, Abelisauridae and Carcharodontosauridae.
We chose them because: 1) they are theropod taxa generally regarded as inhabiting terrestrial
settings; 2) they are the less inclusive medium to large-bodied theropod clades with some speci-
mens found in the same formations of spinosaurs, which may indicate some level of sympatry
among them (e.g., [20, 23-26]); and 3) they are related to the episode of faunal turnover in
Gondwana during the Late Cretaceous, mirrored by the one in North America: spinosaurids
and carcharodontosaurids went extinct, whilst abelisaurids became the top predators [27-30].
Dealing with a smaller number of occurrences than Butler and Barrett [15] also enabled us to
take into account the effects of other variables as explained below.

Material and Methods
Compilation and classification of occurrences

The worldwide occurrences of Abelisauridae, Carcharodontosauridae, and Spinosauridae were
compiled consulting the Paleobiology Database (PaleoDB) through the Fossilworks webpage
(see S1 Appendix for further details) as the primary source of such data. The occurrences listed
therein were later compared to the literature in order to evaluate their validity (e.g., [31]).
Hence, we were able to both remove and add occurrences to the PaleoDB list for this analysis.
The removal of an occurrence was performed when the references listed by the PaleoDB in fact
did not indicate the presence of a particular taxon, neither did any additional reference. We
also removed from our analysis those occurrences based on footprints, as they are not diagnos-
tic for any large-bodied theropod clade of our interest. On the other hand, we added occur-
rences when we found references that were not present in the PaleoDB. This was especially the
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case of recent papers, so we took into account references published until December 31, 2014.
As some occurrences of the PaleoDB were based also on conference abstracts and other scien-
tific meeting papers, we also included this kind of reference when they were not listed by the
PaleoDB. However, all occurrences based on this type of publications were considered as dubi-
ous (see below).

We compiled a total of 198 localities (Fig 1; S1 Dataset), some of which representing the
occurrence of only one of the taxa mentioned above, while others were shared by two or all
three families. Spinosauridae had the greatest number of occurrences (82), followed by Abeli-
sauridae (72), and then Carcharodontosauridae (66). These occurrences were then classified
according to the following broad paleoenvironmental categories proposed by Butler and Bar-
rett [15]: terrestrial (166), coastal (25), and marine (7). In order to do this, the localities were
checked for stratigraphic, sedimentologic, and paleoenvironmental studies. Although the
PaleoDB represented the main basis of our dataset, our classification regarding the paleoenvir-
onments differed partially (see details ahead) from that of the PaleoDB and also from that of
Butler and Barrett [15] for those localities listed by them and shared with our study.

Although Butler and Barrett [15] mentioned that some of their results were not easily
explained by taphonomy or by selective transportation, they did not use any taphonomic
parameter other than the body plan of the analyzed taxa and this was performed only as a qual-
itative assessment. However, as already historically observed by Sternberg [12], preferences for
particular habitats should have had implications over the fossil record, with those taxa which
inhabited closer to the depositional environment having a more complete and better preserved
fossil record than that of taxa which inhabited further [33-35]. So, in order to take this issue
into account as far as it was possible regarding our dataset, we also divided the occurrences in
two broad taphonomic categories: category 1, formed by those occurrences based on records
including cranial and/or postcranial remains found (semi)articulated or associated; and cate-
gory 2, corresponding solely to those occurrences with records of isolated and fragmentary
materials (see S1 Dataset). It is the assumption of the present analysis that these broad catego-
ries are more related to transportation than to other factors like anatomical peculiarities, espe-
cially where two or more taxa were found together and present different fossil records with
respect to completeness, because abelisaurids, carcharodontosaurids, and spinosaurids have
generally similar body plans and overlap in size. However, some references just pointed the
occurrence of a taxon in a given locality without detailing its fossil record. Those cases were
considered as dubious (see below) and also excluded specifically from analyses of broad tapho-
nomic categories.

Problematic occurrences

Now, it may be appropriate to specify the concept of “occurrence”. Butler and Barrett [15]
defined it as “the presence of a particular taxon at a particular locality”. In this work, an occur-
rence is the presence of a particular taxon at a particular locality and time. Although, in most
cases, Butler and Barrett’s [15] concept of occurrence is, in practice, also specific regarding
time, there are occasions in which it is not true. For instance, this is the case of the occurrence
of Spinosauridae in the Late Jurassic of Tanzania. For the PaleoDB the presence of two isolated
teeth attributable to spinosaurids is counted as a single occurrence. However, as Buffetaut [36]
indicated that they come from different stratigraphic levels with distinct ages, we consider each
tooth as a single occurrence, so in our dataset there are two occurrences of spinosaurids in Tan-
zania (S1 Dataset). We adopted the same procedure whenever possible.

This leads to other questions. For instance, what about two localities that belonged to the
same paleoenvironment? If they are counted individually we may be overestimating the

PLOS ONE | DOI:10.1371/journal.pone.0147031 February 1, 2016 3/25



el e
@ : PLOS | ONE Testing the Relationship between Paleoenvironments and Theropod Clades

Fig 1. Global occurrences of Abelisauridae (white circles), Carcharodontosauridae (red lozenges), and Spinosauridae (blue triangles). From top to
bottom: Late Jurassic, Early Cretaceous, and Late Cretaceous paleomaps. For the paleogeographic reconstructions and plotting the occurrences it was used
the software Point Tracker [32].

doi:10.1371/journal.pone.0147031.g001
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Fig 2. Schematic illustration of the concept of possibly paralogous occurrences. Consider two distinct
localities A and B indicated by dark stars. In a given time t1, A and B are placed in distinct paleoenvironments,
coastal and terrestrial, respectively. However, in t3, A and B are part of the same broad ecosystem, so
counting these localities as distinct occurrences leads to the overrepresentation of a particular fossil taxon,
present in both localities, in this paleoenvironment within the dataset. Thus, distinct localities and
occurrences pertaining to the same stratigraphic units and ages and classified as the same broad
paleoenvironment are considered as possibly paralogous occurrences. Also, locality B is part of terrestrial
paleoecosystems in both t1 and t3, so those paleoecosystems may be the same throughout the time span
between t1 and t3. However, as usual, the sedimentary and, consequently, the fossil records may be
fragmentary and doubtful (t2), so it is not possible to track the entire paleoenvironmental history of locality B
and, hence, be sure if it represents the same paleoenvironmentin t1 and t3.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.g002

presence of a particular taxon in a particular environment (Fig 2). We called these occurrences
as “possibly paralogous occurrences”. Although possibly paralogous occurrences encompass
mainly localities which pertain to the same geological formation and are close to each other,
clearly it will not be the case for close localities classified as different paleoenvironments, i.e.,
terrestrial and coastal, terrestrial and marine, or coastal and marine (Fig 2). For practical pur-
poses, we considered all occurrences pertaining to the same stratigraphic unit and age that are
attributable to the same broad paleoenvironmental category as possibly paralogous occurrences
(S1 Dataset). Distinct fossils coming from close localities, but lacking detailed stratigraphic
data were also considered as possibly paralogous occurrences.

Questions may arise regarding the possibility of occurrences also being paralogous in rela-
tion to time. This possibility is real because one paleoenvironment might have existed for a
time long enough to be represented in different stratigraphic levels. However, keeping in mind
that the sedimentation is rather episodic and that there are many gaps in the stratigraphic
sequence, it may be argued that it is not possible to rule out the hypothesis of these same
paleoenvironments being temporally unrelated and distinct from each other (Fig 2). Due to the
virtual impossibility of evaluating all of these parameters and that many sedimentary deposits
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lack a detailed stratigraphic analysis, we limited the concept of paralogy to the criteria men-
tioned in the previous paragraph.

Another issue that pervades this kind of analysis is the taxonomic one: different authors, dif-
ferent taxonomic attributions. We followed recent taxonomic reviews and phylogenies for our
taxonomic assignments (e.g., [37-39]). However, different assignments are sometimes symp-
tomatic of the fragmentary nature of the fossil record. Furthermore, some occurrences listed in
the PaleoDB are based on references that did not figure the material attributed to a particular
taxon. This was the case of some complete papers and abstracts published in some annals (e.g.,
[40-44]). These occurrences were considered as dubious. Again, for practical purposes, those
occurrences based on a single tooth, which correspond to a relevant portion of our dataset,
were also kept as dubious (e.g., [45-48]). One special case is that of the post-Cenomanian Bra-
zilian occurrences of carcharodontosaurids. Due to their questioned identities because of tem-
poral unconformity with other global occurrences, they were also considered as dubious. All
dubious occurrences are indicated in S1 Dataset.

There are practical implications when considering some occurrences as possibly paralogous
and/or dubious. As detailed below, we performed statistical tests including and excluding those
kinds of problematic occurrences. So, when two or more occurrences were considered as possibly
paralogous, they were counted only once for the tests excluding paralogy, a procedure we called
as “synonymization of occurrences”. When the paralogy was between valid and dubious occur-
rences, the occurrence resulted from the synonymization procedure was no longer considered as
dubious. Also, when the paralogy was between those pertaining to different taphonomic catego-
ries, the combined occurrences were included in category 1 after being synonymized. In short,
the number of occurrences analyzed by the tests excluding both paralogous and dubious ones
was not simply their total number minus the number of both possible paralogies and dubious
records, especially when considering the taphonomic categories (see below).

The statistical tests

Butler and Barrett [15] used the Chi-square tests to identify significant associations between
herbivorous dinosaur clades and each type of paleoenvironment. As stated by them, a positive
or negative association obtained for a given taxon does not have to do with it being only or
never found in that environment, respectively. Actually, it means that this taxon has a greater
or fewer number of occurrences in a certain environment than expected if all taxa are assumed
to be distributed evenly across all environments. On the other hand, the absence of a significant
association between a taxon and a paleoenvironment suggests that the number of its occur-
rences is within the range predicted by probability models.

The statistical treatment of each paleoenvironment separately deserves some consideration.
This sort of test is based on a table of several lines (according to the number of taxa) and one
column (a particular paleoenvironment). Thus, in practice, this means that the way the
expected value for the occurrences of each taxon in this particular environment is calculated is
a simple division of all occurrences in that paleoenvironment by the number of taxa. So, this
approach does not exactly take into account the fact of some taxa being more widespread dis-
tributed than others. The same reasoning is applicable for the tests we performed here regard-
ing the taphonomic categories, as there is no logical basis for inferring the same expected value
of occurrences for each category within each paleoenvironment-clearly, the number of occur-
rences based on isolated materials is greater than that of more complete records as it is
expected.

As our study was partially based on Butler and Barrett’s [15] approach, we performed the
same tests with Abelisauridae, Carcharodontosauridae, and Spinosauridae, including analysis
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Table 1. Different datasets of occurrences.

Taxon or Period Taphonomic Category or Epoch Dataset | Dataset Il Dataset llI Dataset IV
C T C T C T C T
Abeli. (72) 1 1 26 1 12 1 24 1 11
2 2 37 2 13 1 29 1 8
Not specified 0 0 0 0 0 0 0 0
Carch. (66) 1 0 15 0 11 0 15 0 10
2 9 41 6 20 5 27 5 13
Not specified 1 0 1 0 0 0 0 0
Spino. (82) 1 6 12 3 10 5 10 3 8
2 8 52 7 20 4 32 4 13
Not specified 2 1 1 1 0 0 0 0
Cretaceous (194) Early 14 77 9 34 10 54 8 27
Late 8 88 4 36 3 74 3 28

C and T refer to the costal and terrestrial paleoenvironmental categories, respectively, while taxa are indicated by Abeli. (Abelisauridae), Carch.
(Carcharodontosauridae), and Spino. (Spinosauridae). On the other hand, taphonomic categories are indicated by their respective numbers except for
those occurrences lacking data about the nature of their fossil record, whose taphonomic categories were considered as not specified. Within brackets is
the total number of occurrences of each taxon or period.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.t001

of the taphonomic categories, using the software R version 3.1.1 [49]. After the compilation of
all occurrences, we excluded those in marine environments due to their very low number
(Tables 1, 2 and 4). However, in order to reduce the problems cited in the last paragraph
regarding the expected values of different taxa and our broad taphonomic categories, we used
two additional approaches. The first of them was performing tests with more than one environ-
ment at the same time (Tables 3 and 5), because adding a new column, i.e., a new paleoenviron-
ment, changed the way the expected value was calculated. In contingency tables with more
than one line and more than one column, the expected value for each cell is calculated in terms
of probability—the expected value of each cell is the chance of a sample pertaining to the same
line of the cell multiplied by the chance of a sample pertaining to the same column of the cell
and the total number of samples or observations [50]. The second approach was testing the
relationship between taphonomic categories and paleoenvironments for each taxon separately

Table 2. Results of Chi-square Test 1 as presented by software R.

Test 1 Dataset | Dataset Il Dataset Il Dataset IV

C T C T C T C T
Abeli. - n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
Carch. + n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
Spino. + n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
P 8.7586 0.7283 45714 0.8276 4.625 1.7664 2.7143 0.381
p-value 0.01253* 0.6948 0.1017 0.6611 0.09901 0.4135 0.2894% 0.8266

C and T refer to the coastal and terrestrial paleoenvironmental categories, respectively, while taxa are indicated by Abeli. (Abelisauridae), Carch.
(Carcharodontosauridae), and Spino. (Spinosauridae). Positive, negative or lack of any association are signalized by +, -, and n/a, respectively. For the
residual analysis values that indicate the type of association see S1 File.

* Significant p-value.

* p-value obtained in Chi-square test using the Monte Carlo analysis.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.1002
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Table 3. Results of Chi-square Test 2 as presented by software R.

Test 2 Dataset | Dataset Il Dataset Il Dataset IV

C T C T C T C T
Abeli. - + n/a n/a n/a n/a n/a n/a
Carch. + - n/a n/a n/a n/a n/a n/a
Spino. + - n/a n/a n/a n/a n/a n/a
Va 7.3431 2.6081 5.5498 1.9352
p-value 0.02544* 0.2714 0.07246% 0.4308*

C and T refer to the coastal and terrestrial paleoenvironmental categories, respectively, while taxa are indicated by Abeli. (Abelisauridae), Carch.
(Carcharodontosauridae), and Spino. (Spinosauridae). Positive, negative or lack of any association are signalized by +, -, and n/a, respectively. For the
residual analysis values that indicate the type of association see S1 File.

* Significant p-value.

* p-value obtained in Chi-square test using the Monte Carlo analysis.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.t003

(Tables 6-8). In this case in particular, our contingency tables were 2x2 (two taphonomic x two
paleoenvironmental categories), so we used Fisher’s exact test in addition to the Chi-square
tests as a supplementary source of corroboration (or refutation) of the results obtained. As
most taxa of this study are Cretaceous in age, we also verified the relation between paleoenvir-
onmental categories and epochs, i.e., Early Cretaceous and Late Cretaceous (Table 9). We
excluded the Jurassic occurrences only from this analysis in particular for the same reasons for
the exclusion of marine occurrences—the very low number.

Each test was performed four times with different datasets regarding the problematic occur-
rences: 1) “dataset I”, composed by all occurrences; 2) “dataset II”, with possibly paralogous
occurrences synonymized; 3) “dataset III”, which lacked the dubious occurrences; 4) “dataset
IV”, which excluded the dubious occurrences and contained all possibly paralogous occur-
rences synonymized (Table 1). These dataset are very different in relation to the number of
occurrences. With the exception of the analysis with the Fisher’s exact test, in those cases
where the software R presented a warning message for the results, we repeated the Chi-square

Table 4. Results of Chi-square Test 3 as presented by software R.

Test 3 Dataset | Dataset Il Dataset lli Dataset IV
C T C T (o] T (o] T

Abeli. 1 - - - n/a n/a + n/a n/a
Abeli. 2 - + - n/a n/a + n/a n/a
Carch. 1 - - - n/a n/a - n/a n/a
Carch. 2 + + + n/a n/a + n/a n/a
Spino. 1 + - - n/a n/a - n/a n/a
Spino. 2 + + + n/a n/a + n/a n/a

e 16.9231 39.918 12.2632 7.0698 9.5 16.0657 8.2857 2.4286
p-value 0.0065** 1.55E-07* 0.03698** 0.2155 0.09845% 0.006659* 0.1554* 0.7872

C and T refer to the coastal and terrestrial paleoenvironmental categories, respectively, while taxa are indicated by Abeli. (Abelisauridae), Carch.
(Carcharodontosauridae), and Spino. (Spinosauridae). Numbers after the taxa represent the taphonomic categories. Positive, negative or lack of any
association are signalized by +, -, and n/a, respectively. For the residual analysis values that indicate the type of association see S1 File.

* Significant p-value.

* p-value obtained in Chi-square test using the Monte Carlo analysis.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.1004
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Table 5. Results of Chi-square Test 4 as presented by software R.

Test 4 Dataset | Dataset Il Dataset lll Dataset IV

(o T (o] T (o T (o] T
Abeli. 1 - + n/a n/a - + n/a n/a
Abeli. 2 - + n/a n/a - + n/a n/a
Carch. 1 - + n/a n/a - + n/a n/a
Carch. 2 + - n/a n/a + - n/a n/a
Spino. 1 + - n/a n/a + - n/a n/a
Spino. 2 + - n/a n/a + - n/a n/a
x2 14.6137 5.3791 13.8029 5.3592
p-value 0.01249** 0.3923* 0.01549*%* 0.3758*

C and T refer to the coastal and terrestrial paleoenvironmental categories, respectively, while taxa are indicated by Abeli. (Abelisauridae), Carch.
(Carcharodontosauridae), and Spino. (Spinosauridae). Numbers after the taxa represent the taphonomic categories. Positive, negative or lack of any
association are signalized by +, -, and n/a, respectively. For the residual analysis values that indicate the type of association see S1 File.

* Significant p-value.

* p-value obtained in Chi-square test using the Monte Carlo analysis.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.1005

test choosing the option for the Monte Carlo analysis. The latter is a general term that refers to
tests that employ random numbers usually in the form of a computer model (or simulation).
The Monte Carlo significance test procedures consist in the comparison between the observed
data and random samples generated in accordance with the hypothesis being tested [51]. In
other words, we used this method to produce a reference distribution, based on randomly gen-
erated samples, which had the same size as the originally tested sample, in order to compute p-
values when the Chi-square test requirements were not satisfied. For that, we adopted the R
software default parameters [52], which follow Patefield [53]. Finally, the indication of positive
or negative associations was obtained by the residual analysis in the Chi-square tests.

As the new approaches applied here represented tests differing in some assumptions, they
also tested different hypotheses. So, they are summarized in S1 Table according to the hypoth-
esis they tested, the statistics applied (Chi-square or Fisher’s), and the type of table of contin-
gency. For a more practical reference to each test performed with a particular dataset, we will
refer to them throughout the text as “test N*-X”, where N is the number of the test, the super-
script F indicates those analyses with Fisher’s exact test whenever appropriate, and X is the
Roman numeral indicative of the used dataset.

Table 6. Results of Chi-square Test 5 as presented by software R.

Test5 Dataset | Dataset Il Dataset Il Dataset IV
C T C T C T C T

Abeli. 1 n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
Abeli. 2 n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
e 0.0746 0.2317 0.0173 0.0461
p-value 1* 1* 1* 1*
Fischer’s 0.71509 0.55326 1.20416 0.73856
p-value 0.8003 0.8611 0.7071 0.8286

C and T refer to the coastal and terrestrial paleoenvironmental categories, respectively. Numbers after Abeli. (Abelisauridae) represent the taphonomic
categories. Positive, negative or lack of any association are signalized by +, -, and n/a, respectively. For the residual analysis values that indicate the type
of association see S1 File.

* p-value obtained in Chi-square test using the Monte Carlo analysis.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.1006
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Table 7. Results of Chi-square Test 6 as presented by software R.

Test 6 Dataset | Dataset Il Dataset Il Dataset IV

C T C T C T C T
Carch. 1 n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
Carch. 2 n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
e 3.1339 3.0298 2.6228 3.3816
p-value 0.1054% 0.1669* 0.1599% 0.1329%
Fischer’s 0 0 0 0
p-value 0.1033 0.1505 0.1617 0.1282

C and T refer to the coastal and terrestrial paleoenvironmental categories, respectively. Numbers after Carch. (Carcharodontosauridae) represent the
taphonomic categories. Positive, negative or lack of any association are signalized by +, -, and n/a, respectively. For the residual analysis values that
indicate the type of association see S1 File.

* p-value obtained in Chi-square test using the Monte Carlo analysis.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.t007

Results

The results are presented below for each test in particular and are summarized in the following
tables and S1 File.

Test 1: Taxa and each paleoenvironment separately

Test 1 was performed for each paleoenvironment in particular (Table 2). Regarding the coastal
paleoenvironments, only the Chi-square test based on all occurrences, i.e., dataset I (test 1-I), was
significant, with a p-value less than 0.05, so rejecting Hy and accepting H; —taxa and paleoenvir-
onments are not independent variables. The Chi-square test also showed a positive association
between this paleoenvironment and both carcharodontosaurids and spinosaurids, while there
was a negative association with abelisaurids. All the other tests, however, obtained p-values
greater than 0.05, so they do not reject Hy —taxa and paleoenvironments were independent vari-
ables and the distribution did not differ significantly from that expected by chance.

On the other hand, all tests for the terrestrial paleoenvironments obtained p-values greater
than 0.05, so all of them failed to reject Hy —the faunal composition in terrestrial paleoenviron-
ments did not differ significantly from that predicted by simple probability models.

Table 8. Results of Chi-square Test 7 as presented by software R.

Test7 Dataset | Dataset Il Dataset Il Dataset IV

C T (] T Cc T C T
Spino. 1 n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
Spino. 2 n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
Va 3.7607 0.038 3.5979 0.0499
p-value 0.08196% 0.8455% 0.09645% 1#
Fischer’s 3.19102 0.86042 3.8733 1.21006
p-value 0.07777 0.5857 0.1022 0.7505

C and T refer to the coastal and terrestrial paleoenvironmental categories, respectively. Numbers after Spino. (Spinosauridae) represent the taphonomic
categories. Positive, negative or lack of any association are signalized by +, -, and n/a, respectively. For the residual analysis values that indicate the type
of association see S1 File.

* p-value obtained in Chi-square test using the Monte Carlo analysis.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.t008
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Table 9. Results of Chi-square Test 8 as presented by software R.

Test 8 Dataset | Dataset Il Dataset Il Dataset IV

C T C T C T C T
Early Cretaceous n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
Late Cretaceous n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a n/a
xz 2.2376 5.7445 1.8742 2.056
p-value 0.1347 0.01654* 0.171 0.1516
Fischer’s 1.99268 4.52091 2.35822 2.72479
p-value 0.1739 0.02031* 0.231 0.1955

C and T refer to the coastal and terrestrial paleoenvironmental categories, respectively. Positive, negative or lack of any association are signalized by +, -,
and n/a, respectively. For the residual analysis values that indicate the type of association see S1 File.
* Significant p-value.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.t009

Test 2: Taxa and both paleoenvironments simultaneously

This test took into account both paleoenvironments simultaneously and only test 2-I obtained
a p-value less than 0.05, i.e., Hy was rejected (Table 3). In this case the Chi-square test found a
positive association between coastal paleoenvironments and both Carcharodontosauridae and
Spinosauridae, but a negative one between it and Abelisauridae. However, regarding the terres-
trial paleoenvironments, the result was the contrary of the coastal settings: there was a positive
association between terrestrial environments and Abelisauridae and a negative one between
this environment and both Carcharodontosauridae and Spinosauridae.

Test 3: Taphonomic categories and each paleoenvironment separately

Here, all tests dealing with coastal occurrences were implemented with Monte Carlo analysis
(Table 4). Only tests 3-I and 3-II were significant (p-value less than 0.05), so rejecting Hy, and
they both showed a negative association between this paleoenvironment and taphonomic cate-
gories 1 and 2 of Abelisauridae and category 1 of Carcharodontosauridae, whilst it found a

Table 10. Concordance among tests with significant p-values.

Tests 1-1(C) 2- 341 (C) 3-1(T) 341 (C) 34 (T) 4-| 4-l
1-1(C) X 3/3 X X X X X X

2- 3/3 X X X X X X X
3-1(C) X X X X 5/6 X 6/6 6/6
3-1(T) X X X X 5/6 2/6 2/6
3-11 (C) X X 5/6 X X 5/6 5/6
341 (T) X X X 5/6 X X 3/6 3/6
4- X X 6/6 2/6 5/6 3/6 X 12/12
41l X X 6/6 2/6 5/6 3/6 12/12 X

C and T refer to paleoenvironments tested alone by tests 1 and 3. The degree of concordance or discordance are indicated by the number of similar
associations found by two significant tests in relation to the total number of possible associations tested in common by them. Only tests with similar
hypothesis (see S1 Table) were compared and when the comparison was not suitable it was indicated by the letter x. Tests with insignificant results were
not included due to their promptly recognized agreement among them and disagreement with tests with significant results. As mentioned in the text, all
Fisher's exact tests are also concordant with Chi-square tests for the same datasets, as all of them obtained insignificant p-values, so they were not also
included here.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.1010

PLOS ONE | DOI:10.1371/journal.pone.0147031 February 1, 2016 11/25



@’PLOS ‘ ONE

Testing the Relationship between Paleoenvironments and Theropod Clades

positive association with taphonomic category 2 of Carcharodontosauridae and category 2 of
Spinosauridae. Regarding category 1 of Spinosauridae, tests obtained different results: 3-1
found a positive relationship with coastal paleoenvironments and 3-II, a negative one.

With respect to the terrestrial paleoenvironments, none of the tests needed the Monte Carlo
implementation and only tests 3-II and 3-IV obtained p-values greater than 0.05, so failing to
reject Ho. Those significant tests, i.e., rejecting Hy and accepting H;, obtained different associa-
tions between taphonomic categories and terrestrial paleoenvironments. Test 3-I showed a
negative association between taphonomic category 1 of all taxa and the paleoenvironment and
a positive association for taphonomic category 2 of all taxa. However, with the exclusion solely
of dubious occurrences (test 3-III), negative associations were found only between taphonomic
category 1 of both Carcharodontosauridae and Spinosauridae and terrestrial paleoenviron-
ments, whereas all other associations were positive.

Test 4: Taphonomic categories and both paleoenvironments
simultaneously

Test 4 was analogous to test 2, but evaluating taphonomic categories (Table 5). Here, only tests
4-1 and 4-III obtained significant results, hence rejecting Hy and pointing to a non-random
relationship (association) between paleoenvironmental and taphonomic categories. Both sig-
nificant tests had similar results: coastal paleoenvironments were only positively associated
with taphonomic category 2 of Carcharodontosauridae and both categories of Spinosauridae,
while the other categories were negatively associated with it; and, terrestrial paleoenvironments
were only negatively associated with taphonomic category 2 of Carcharodontosauridae and
both categories of Spinosauridae, whilst the other categories were positively associated with it.

Tests 5 and 5": Abelisaurid taphonomic categories and both
paleoenvironments simultaneously

The Chi-square tests implemented with the Monte Carlo analysis found no significant result
for all datasets, which did not reject Hy, i.e., the taphonomic categories of Abelisauridae were
randomly distributed within both coastal and terrestrial paleoenvironments (Table 6).

Regarding Fisher’s exact tests (tests 5"), all tests obtained p-values greater than 0.05, thus
not rejecting Hy, being similar to the results of test 5.

Tests 6 and 6": Carcharodontosaurid taphonomic categories and both
paleoenvironments simultaneously

Tests 6 for all datasets did not have significant results (Table 7). Thus, Hy is still held as valid,
which means that taphonomic categories of Carcharodontosauridae and coastal and terrestrial
paleoenviroments are independent variables.

With respect to tests 6", all p-values obtained were also greater than 0.05, being not signifi-
cant and, hence, similar to the results mentioned above.

Tests 7 and 77: Spinosaurid taphonomic categories and both
paleoenvironments simultaneously

Again, all Chi-square tests required the Monte Carlo analysis, but none of them was able to
find a significant result, thus not rejecting Hy and suggesting a random association between
taphonomic categories of Spinosauridae and both paleoenvironments (Table 8). These results
were corroborated by the Fisher’s exact tests, which also found only insignificant p-values.
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Tests 8 and 8": Cretaceous epochs and both paleoenvironments
simultaneously

Tests 8, in general, obtained p-values greater than 0.05, so not being significant and failing to
reject Hy (Table 9). This suggests that paleoenvironmental categories are randomly distributed
throughout the Cretaceous epochs. Only test 8-1I recovered p-values less than 0.05 and showed
positive associations between coastal paleoenvironments and the Early Cretaceous epoch and
between terrestrial paleoenvironments and the Late Cretaceous epoch. It also found a negative
association between coastal paleoenvironments and the Late Cretaceous epoch and between
terrestrial paleoenvironments and the Early Cretaceous epoch.

Tests 8" are similar to tests 8 when comparing the results. In general, they also obtained
non-significant results, so failing to reject Hy. Moreover, only test 8"-II presented a p-value less
than 0.05, and, hence, suggests a non-random relationship between Cretaceous epochs and the
compiled number of paleoenvironmental categories.

Discussion

Keeping in mind the different hypotheses and types of contingency tables, we performed eight
different sets of tests, each one possessing its own assumptions (S1 Table). So, it is not surpris-
ing to find somehow different (and sometimes contrasting) results (Table 10 and Fig 3). More-
over, these tests were supposed to show only if there was or not any non-random relationship
between the variables under consideration. In other words, the nature and causes of the pres-
ence or absence of non-random relationships are essentially interpretative and require caution
to be inferred, especially when the results were divergent. Thus, in order to better compare and
discuss our results, this section is divided according to the different aspects we cover both
directly and indirectly. When different tests are more similar in their results, we can be more
confident about the inferences, while the contrary implies a lower degree of confidence.

The implementation of Chi-square tests with the Monte Carlo analysis

We performed Chi-square tests with the Monte Carlo analysis whenever necessary, i.e., in the
cases of warning messages given by the software R. To evaluate the reliability of the results
obtained with this implementation it is necessary to compare them with the results of other
independent approaches, which is the case for tests 5, 5%, 6, 6", 7, 75, 8 and 8". In those tests, all
contingency tables contained two lines and two columns, and for this type of table Fisher’s
exact tests are generally supposed to be the most appropriate statistical analysis [50]. In all of
them, Chi-square and Fisher’s approaches obtained similar results for the same datasets
regarding their statistical significance (or not) (Tables 6, 7, 8, and 9, and S1 File). We consider
this as evidence that the Monte Carlo implementation worked well in the sense of not provid-
ing unreal significant or non-significant results.

Effects of problematic occurrences over the different results

Problematic occurrences encompass both possibly paralogous and dubious occurrences. The
exclusion of one of these types of occurrences or both was responsible for obtaining different
results. This was particularly true for the exclusion of possibly paralogous occurrences (i.e., the
synonymization of possibly paralogous occurrences), which was performed in order to dimin-
ish possibly untrue overrepresentation of a given taxon in a given environment. Abelisauridae
and Spinosauridae were the taxa most affected by this procedure in the sense of obtaining dif-
ferent results when varying the dataset for the tests, the implications of which will be discussed
below. The synonymization of possibly paralogous occurrences seemed to affect Abelisauridae
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Fig 3. Most frequent associations found between taphonomic categories of each taxon and paleoenvironments in significant tests (3-I, 3-1l only for
coastal paleoenvironments, 3-lll only for terrestrial paleoenvironments, 4-l, and 4-lll). The minus and plus signs inside the circles indicate decreasing
and increasing trends regarding associations with a particular paleoenvironment, respectively. The rectangles encompass all possible combinations among
taphonomic categories and types of association (if negative or positive), which are represented by the numbers and associated signs, respectively. The
condition represented by a positively associated category 1 and a negatively associated category 2 (the rightmost rectangle) are closer to an ideal scenario
than a real one with respect to the fossil record, as occurrences based on fragmentary records are in general more numerous than those based on more
complete specimens. The fractions below the body icons represent the number of times that a given taxon obtained a particular association with a given
paleoenvironment (numerator) in relation to the total number of analyses testing this same relationship (denominator). Only associations with a ratio equal or
greater than 0.5 are shown, with an asterisk indicating the latter ones.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.9003

especially in tests 3 for terrestrial environments. For instance, we gathered 24 abelisaurid
occurrences in Madagascar, but all of them pertain to the Maevarano Formation and are close
enough to be considered as only one occurrence after the synonymization procedure (see S1
Dataset). On the other hand, the synonymization procedure seemed to affect Spinosauridae
especially in tests 3 for coastal settings. Indeed, with respect to paleoenvironments, the coastal
ones are those that suffered the greatest relative loss of occurrences by removing the problem-
atic ones and this is clearly exemplified by the results of tests 1, 2, 3, and 4, which in general
required the Monte Carlo analysis (Table 2-5 and S1 File).

Ideally, the dataset IV was supposed to be the most reliable one for statistical purposes.
However, due to the removal of a considerable amount of occurrences, all tests based on it are
non-significant and so their results must be seen from a relatively skeptical and comparative
point of view instead of considering it alone as providing the most reliable results. We believe
that further records along with new findings in the localities listed in this work will reduce the
effects of the removal of problematic occurrences over the significance of the results.

The distribution of paleoenvironments throughout the Cretaceous
epochs

Considering the Early and the Late Cretaceous as distinct epochs, we found (except for tests
8- and 8"-1I) a random distribution of both coastal and terrestrial paleoenvironments
throughout the period. For instance, this implies that the results for Abelisauridae, which had
more occurrences in the Late Cretaceous terrestrial paleoenvironments, were more due to the
paleoecology of this taxon instead of an uneven distribution of compiled occurrences classified
as terrestrial across Cretaceous epochs, which was not the case.
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The significant results obtained by tests 8-IT and 8"-II may be due to the synonymization of
paralogous occurrences especially concerning the coastal occurrences. This increased the
weight of Early Cretaceous coastal occurrences within the overall period occurrences in rela-
tion to the other datasets, which is in accordance with its positive association found by the
residual analysis (S1 File). Moreover, as none of the Chi-square test 8 required the Monte
Carlo analysis, we interpret this as evidence of the reliability of the dataset IV for this test even
with a smaller number of occurrences, which, as already mentioned, should be the most reliable
dataset. So, tests 8-V and 8"-IV must be the ones that hold the most persuasive results, indicat-
ing the lack of association between Cretaceous epochs and paleoenvironmental categories and
being contrary to tests 8-1I and 8F-11.

Taxa and coastal paleoenvironments

As explained by Butler and Barrett [15], the concept of a taxon being positively and negatively
associated with any paleoenvironment is relative to the other taxa sampled. In light of this,
tests 1-I and 2-I found a negative association between Abelisauridae and coastal paleoenviron-
ments, but also a positive one between this paleoenvironment and both Carcharodontosauridae
and Spinosauridae. Tests with other datasets did not obtain significant results, probably due to
the reduced number of occurrences in relation to dataset I. The significant result mentioned
above could suggest that both carcharodontosaurids and spinosaurids were more distributed in
coastal paleoenvironments than abelisaurids in a way that differed significantly from that pre-
dicted by simple probability models.

Nevertheless, test 3-I and 3-II showed that all taphonomic categories of Abelisauridae and
category I of Carcharodontosauridae were negatively associated with coastal paleoenviron-
ments, while category 2 of Carcharodontosauridae and Spinosauridae were positively associ-
ated. In addition, Test 3-I found a positive association also between category 1 of
Spinosauridae and coastal areas. Tests 4-I and 4-III also obtained significant results, being simi-
lar to those of test 3-I (Table 10). These results suggest that, despite the number of occurrences
of Carcharodontosauridae in coastal sediments being statistically more comparable to that of
Spinosauridae than to Abelisauridae, the fossil record of carcharodontosaurids in this paleoen-
vironment is basically composed by fragmentary and isolated specimens, which points to a
higher degree of transportation, whereas spinosaurids in coastal sediments are represented by
more complete specimens, implying that they suffered significantly lower degrees of transpor-
tation (Fig 3). As the presence of fragmented and disarticulated fossil remains is more expected
for distal sedimentary systems like deltas and coastal settings, which was the case for carcharo-
dontosaurids and abelisaurids, the presence of articulated remains in these settings implies that
spinosaurids were “truly” occupying coastal environments or at least habitats close by, while
the other theropods in general had more inland habitats (Fig 4). It is likely that there were also
some differences between abelisaurids and carcharodontosaurids, with the former inhabiting
(or being more common in) even more inland areas than the latter, which could explain the
negative association of category 2 of the abelisaurids and the positive one of category 2 of
carcharodontosaurids with coastal paleoenvironments. If it was the case for species with over-
lapping geographic ranges, so abelisaurids and carcharodontosaurids might have been sympat-
ric, but not exactly syntopic [11].

Taxa and terrestrial paleoenvironments

Discussing the type of association between those taxa and terrestrial paleoenvironments is a
more complicated issue given the different results for some of them. Test 1 obtained no signifi-
cant result for all datasets, suggesting that no taxon was significantly more distributed in inland
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Fig 4. Schematic illustration of the spatial distribution of Abelisauridae, Carcharodontosauridae, and Spinosauridae throughout coastal and
terrestrial paleoenvironments. Spinosaurids seem to have been natural inhabitants of coastal settings, while terrestrial and more inland habitats were
shared by them and both abelisaurids and carcharodontosaurids. Note that the number of body icons (not to scale) does not reflect perfectly the relative
abundance of these taxa within each paleoenvironment.

doi:10.1371/journal.pone.0147031.9g004

areas than the others. Here may be one of the few cases where results based on datasets II, III,
and IV are more reliable, because the number of occurrences in this paleoenvironment were
still high despite the exclusion of paralogous and dubious occurrences. Actually, considering
the large number of possibly paralogous occurrences of Malagasy abelisaurids, it would be
more cautious to base inferences on these datasets instead of only on dataset I as in the other
tests mentioned above.

However, test 2 differed somehow from test 1. Test 2-I found a positive association between
Abelisauridae and terrestrial paleoenvironments, whilst both Carcharodontosauridae and Spi-
nosauridae were negatively associated with them. Test 2 with other datasets found no signifi-
cant result. As test 2 took into account both coastal and terrestrial paleoenvironments, the
non-significance of some results may be due to two different factors. The first one is the
removal of problematic coastal occurrences, which may be responsible for not finding any posi-
tive or negative relationship of any taxa with coastal environments, as explained before. The
second factor is that the synonymization of possibly paralogous occurrences made the number
of occurrences in terrestrial environments of each taxon more similar in relation to the others,
and, if this was the case, so observations made above for test 1 might be also valid for test 2. On
the other hand, the significance of test 2-I may be more due to the coastal occurrences than
exactly the number of terrestrial occurrences attributable for each clade.

Given the statements above, the comparisons between the results of tests 1 and 2 seem to
point in general for the absence of any taxon significantly associated with terrestrial paleoenvir-
onments, be it a positive or negative association. This makes sense when considering that abeli-
saurids and carcharodontosaurids were in general considered essentially terrestrial, and the
positive association of the first and the negative association of the latter were possibly the result
of the inflated number of Malagasy abelisaurid possibly paralogous occurrences in terrestrial
sediments and the higher number of carcharodontosaurid occurrences in coastal areas, instead
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of a more widespread distribution of abelisaurids in inland areas. An alternative is that abeli-
saurids, independently of being or not more widespread, could have been more numerous in
inland habitats than carcharodontosaurids and this could have enhanced the potential for pre-
serving more remains of the former in relation to the latter (and also spinosaurids; see below).

However, the fact that the occurrences of Spinosauridae in terrestrial paleoenvironments
are not significantly different from those of Abelisauridae and Carcharodontosauridae may be
somehow surprising, and understanding the real meaning of this result in particular requires a
taphonomic approach. Test 3 found three different results. As already mentioned, the type of
association between taphonomic categories of Abelisauridae and terrestrial paleoenvironments
varies according to the dataset used (see the residual analysis in S1 File). On the other hand,
where the results were significant (using datasets I and III), the association between tapho-
nomic categories and this paleoenvironment were similar for both Carcharodontosauridae and
Spinosauridae: category 1 being negatively associated and category 2 positively associated
(Table 4 and Fig 3). As these taphonomic categories are supposed to be related to transporta-
tion, these similarities between carcharodontosaurids and spinosaurids might suggest they
occupied spatially inland habitats in a way more similar than usually depicted. This is also sup-
ported by tests 3-II and 3-IV, which found no significant association between terrestrial
paleoenvironments and the taphonomic categories of any clade.

On the other hand, test 4 found positive associations between all categories of Abelisauridae
and terrestrial sediments when the p-values were significant (using datasets I and III). It also
obtained positive associations between the latter and category 1 of Carcharodontosauridae,
while categories 2 of carcharodontosaurid and both taphonomic categories of Spinosauridae
were negatively associated. These results contrast with those of test 3, suggesting distinct ways
of occupation of inland habitats for carcharodontosaurids and spinosaurids (Fig 3). However,
the observations made for test 2 also apply to test 4 with respect to the effects of few occur-
rences in coastal sediments especially for Abelisauridae and Carcharodontosauridae, as test 4
also analyzed both paleoenvironments simultaneously. For instance, all tests that included
coastal occurrences of dataset I and analyzed all taxa simultaneously obtained significant p-
values.

It may be now appropriate to take into consideration the results of tests 5, 5", 6, 6", 7, and
7%, As they analyzed each taxon in particular, they might reflect the statistical behavior of the
taphonomic categories in relation to each paleoenvironment without the interference of the
number of occurrences of other taxa. All tests had non-significant results. This could be a con-
sequence of the low number of occurrences in coastal environments along with the removal of
problematic occurrences in the cases of datasets other than dataset I, but these results may be
somehow logical. For instance, spinosaurids are supposed to have had semi-aquatic lifestyles
and a probable preference for marginal habitats [7, 16, 19, 20], which were not restricted to
coastal areas: they may also have inhabited river and lake margins located more inland. If this
was the case, it could be speculated that the taphonomic categories should behave statistically
in a similar way for both coastal and terrestrial paleoenvironments, instead of the results
shown by tests 4-I and 4-III, which took into account the relative amount of occurrences of the
other taxa. It could be also a consequence of the way we defined the taphonomic categories and
the types of problematic occurrences, which were a direct consequence of the amount of avail-
able data, being, in turn, related to collection efforts. New findings may increase the number of
occurrences for each category, reduce the number of problematic ones (especially those dubi-
ous), and even enable a more refined definition of the taphonomic and paleoenvironmental
categories. This reasoning is applicable to all taxa.

At this time, considering all the available information, it is not possible to rule out the
hypothesis of spinosaurids occupying spatially inland habitats in a way somehow similar to
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that of other terrestrial taxa, like carcharodontosaurids (Figs 3 and 4). This implies that spino-
saurids could have been more generalist or at least less specialized than usually suggested
regarding types of habitats, being well represented in from coastal to inland areas ([7] contra
[21]). Also, the differences observed between the taphonomic categories of Abelisauridae and
Carcharodontosauridae may be more due to the greater number of problematic (especially pos-
sibly paralogous) occurrences of Abelisauridae than to real and disparate differences regarding
the spatial niche of these two taxa. However, the possibility of abelisaurids having been more
numerous within continental settings than carcharodontosaurids may also have played a role
in this regard, which could explain the association found for the category 1 of each taxa (the
most abundant taxon would have more potential to have a fossil record composed by more
complete specimens).

Other paleoecological implications

Differences regarding the number of occurrences among the three taxa could be first seen by
some as an indirect measurement of their relative abundance. In fact, Hone et al. [48] suggested
that spinosaurids could have been rare animals when compared to other theropod taxa with
larger fossil record, like tyrannosaurids and allosaurids, a view somehow opposed by that of
Benyoucef et al. [21]. However, as our work dealt primarily with locations and as each location
may be the source of more than one fossil specimen, our compilation of occurrences had more
to do with large-scale geographic distribution than with relative abundance. However, as taph-
onomic category 1 is based on more complete and better preserved specimens and some locali-
ties yielded only one specimen, it can be used as indirect information on the minimum number
of at least this type of record for each clade. Category 2, on the other hand, may be less infor-
mative because it is based on isolated and fragmentary remains, encompassing mainly isolated
teeth. The number of occurrences classified into category 1 is 27, 15, and 18 for Abelisauridae,
Carcharodontosauridae, and Spinosauridae, respectively. Despite the number of other skeletal
materials eventually classified into category 2 and one special case of category 1 of Thai spino-
saurids (see below), our dataset shows that the number of spinosaurid skeletal materials is not
considerably fewer than that of the other taxa-actually, category 1 of spinosaurids is more
numerous than category 1 of carcharodontosaurids.

Given the number of skeletal materials for tyrannosaurids and allosaurids mentioned by
Hone et al. [48], if one assumes spinosaurids as rare faunal components, the same inference
must be applied to carcharodontosaurids and possibly to abelisaurids, depending on the
adopted concept of rareness. However, it is unlikely that all these taxa were rare components in
comparison to other medium to large-bodied theropod clades, although they would be minor
components of local paleofaunas in comparison to sympatric small-bodied theropods, as pro-
posed for tyrannosaurids [54, 55]. Indeed, as suggested above, some differences may have
existed between the abundance of abelisaurids and carcharodontosaurids, with the former
being more numerous, as expected due to their difference in body size [11]-carcharodonto-
saurids were bigger, although some taxa overlap in size with abelisaurids-and roughly indi-
cated by the number of category 1 occurrences of each taxa and their behavior in tests 3-1,
3-1I1, 4-1, and 4-III regarding terrestrial paleoenvironments.

Most occurrences of Abelisauridae, Carcharodontosauridae, and Spinosauridae are Gondwa-
nan, and collection efforts in Africa and South America in general are considerably smaller than
in Asia and North America, from which came most of the fossil record of tyrannosaurids and
allosaurids. Moreover, many specimens of tyrannosaurids and allosaurids came from bonebeds,
some of them being monodominant assemblages in some outcrops, which may be related to
social behavior and mass death events [11, 54, 56]. Bonebeds containing Jurassic and Cretaceous
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large theropods are quite rare in Gondwana. Actually, Laje do Coringa in the Northeastern Brazil
is one of such sites, but its fossils are very fragmentary as they seem to have been reworked. Not
surprisingly, the most common theropod remains there are teeth, and the only theropod cranial
material from this site reported so far are the holotypic premaxillae (and a partial maxilla) of the
spinosaurine spinosaurid Oxalaia quilombensis. As the Laje do Coringa bonebed is supposed to
have been formed within a coastal setting, it is more probable that O. quilombensis was a species
that “truly” inhabited this paleoenvironment, while the abundant teeth of carcharodontosaurids
might have come from further inland areas [25, 57, 58].

Hone et al. [48] also commented that a taphonomic bias in favor of spinosaurid remains in
the fossil record in comparison to other theropod taxa should be expected, as the former might
have inhabited preferentially aquatic habitats. However, the rareness of spinosaurid specimens
would suggest the contrary, and this could correlate with the rareness of these theropods in the
fossil record, although the most abundant dinosaur remains in the Romualdo Formation are
those identified as spinosaurids [59-64]. Besides, they also suggest that spinosaurids should have
been present also in North America (see also [65]) and their absence in the North American fossil
record should be considered as evidence further corroborating the hypothesis of their scarcity in
paleoecosystems. Actually, the evidence for the presence of spinosaurids in North America dur-
ing the Late Jurassic is dubious (S1 Dataset) and the hypothesis of rareness requires much more
evidence. Interestingly, some of our results suggest that the fossil records in terrestrial sediments
of spinosaurids and carcharodontosaurids are equivalent, which points to some similarity regard-
ing the spatial distribution across inland habitats, as mentioned earlier.

Some might consider this hypothesis as unlikely, especially after the work of Ibrahim et al.
[20] on new materials attributed to the spinosaurine spinosaurid Spinosaurus aegyptiacus from
the Kem Kem beds of Morocco. Benyoucef et al. [21] also discussed the vertebrate fossil record
of the Mid-Cretaceous Saharan deposits, pointing the overabundance of spinosaurids in some
Algerian localities and suggesting that this taxon preferentially inhabited environments with
few plant-eating dinosaurs and close to the seashore. However, an association with a particular
habitat may have more to do with avoidance of other competitors or predators than with a real
preference for it, and this is especially difficult to be tested regarding the fossil record (see
examples in Farlow and Pianka [11]). Furthermore, our test 4 could not rule out the inference
of spinosaurids being able to inhabit also inland or non-marginal paleoenvironments. Addi-
tionally, our dataset also comprises species other than S. aegyptiacus, which clearly had body
plans different from the one proposed by Ibrahim et al. [20]. In fact, despite of all spinosaurid
taxa possessing anatomical features indicative of semi-aquatic lifestyles or a mostly piscivorous
diet, there is also evidence suggesting that these theropods could have behaved more plastically
than usually inferred. The fossil record of predation by spinosaurids indicates that they also
included other animals in their diet. Spinosaurids seem to have fed also on iguanodontids,
pterosaurs, and sauropods [16, 62, 66, 67], and the latter were found to be positively associated
with terrestrial paleoenvironments (and negatively associated with the coastal ones) by Butler
and Barrett [15]. In fact, the Thai record of predation of sauropods by spinosaurids comes
from a paleoecological setting interpreted as terrestrial (Fig 5; S1 Dataset) [66, 67] and this
could also explain the rareness of herbivorous dinosaurs in coastal localities with spinosaur
remains, as the most common herbivores of the Mid-Crateceous of Gondwana were sauropods
[27, 28]. Moreover, Therrien et al. [68] found a mandibular force profile for the baryonychine
spinosaurid Suchomimus tenerensis that would have made it able to feed on small to medium-
size terrestrial prey, whereas the robust forelimbs could have been used for hunting large ones
[69]. Also, the same study that found isotopic values indicative of semi-aquatic lifestyles for
spinosaurids also reported some values comparable to those of terrestrial taxa, including
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Fig 5. Reconstruction of the terrestrial paleoenvironmental setting of the Sao Khua Formation. In the center, a generalized spinosaurid feeds on a
sauropod. This trophic relationship is hypothesized based on isolated tooth crowns found in association with a sauropod skeleton [67]. In the background, a
small pack of the ornithomimosaur theropod Kinnareemimus. Both sauropods and ornithomimosaurs (as part of the “herbivorous” theropods) were found to
be positively associated with terrestrial paleoenvironments by Butler and Barrett [15].

doi:10.1371/journal.pone.0147031.9005

specimens from Morocco [7]. So, in short, the taphonomic evidence showed that spinosaurids
also inhabited distal sedimentary environments, although clearly not exclusively or even
mostly.

Occupying more inland areas may have compensated for the supposed bias favoring the
preservation of spinosaurid remains (where it is not observed) and this hypothesis has also
other paleoecological implications. Although the proposition of extinction by the destruction
of coastal habitats due to the increase of sea levels is specific for Spinosaurus and Carcharodon-
tosaurus [22], one might extend this for their respective families as a whole. However, as
shown above, carcharodontosaurids were more associated with terrestrial habitats, whilst spi-
nosaurids were also present in more inland areas. So, the rise of sea level may not explain the
extinction of these taxa during the early Late Cretaceous in Gondwana. Besides, the rise of sea
level affects more strongly the inland fauna, as coastal environments migrate backwards into
the continent, diminishing the habitable areas. Actually, the possible occurrences of these taxa
in more young deposits located both inside and outside Gondwana (S1 Dataset) (e.g., [38, 48,
70]) further complicate this scenario, and different causes acting in different settings and
moments may have been responsible for the extinction of these clades in each region in partic-
ular [29]. Once extinct, carcharodontosaurids and, possibly, spinosaurids were replaced by abe-
lisaurids-whose fossil record is trackable until the Late Jurassic [71]-as the top predators of
inland areas especially in Gondwana [28, 29]. Although megaraptoran and unenlagiid thero-
pods are also thought to have played an important role as medium to large-size predators, we
were not able to include them in our analysis due to the small number of occurrences.
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However, we hope this will change in the near future due to the new findings that have been
reported continuously [29, 72].

Final Remarks

Our study aimed to evaluate statistically the relationship between Abelisauridae, Carcharodon-
tosauridae, and Spinosauridae and coastal and terrestrial paleoenvironments. In short, our
results are: 1) spinosaurids were the taxon with the largest amount of statistical evidence show-
ing it positively associated with coastal paleoenvironments; 2) abelisaurids and carcharodonto-
saurids were more associated with terrestrial paleoenvironments; 3) some of our results
support the idea of spinosaurids also inhabiting inland areas, being comparable at least to
carcharodontosaurids regarding the spatial distribution throughout this paleoenvironment; 4)
abelisaurids could have been more numerous than carcharodontosaurids and, possibly, spino-
saurids in inland habitats.

They also point to some practical details pervading this sort of analysis. Some fossil sites may
represent the same paleoenvironment, and, in this case, they play a significant role in the statisti-
cal significance of some results. So, it is useful to address this sort of bias in order to have a more
complete appreciation of the robustness of the positive or negative (if any) associations recovered.
Chi-square tests implemented with the Monte Carlo analysis also seemed to have worked well,
due to the coherence between the results found using it and those of Fisher’s exact test, so they
can be used in further analysis. Also, classifying occurrence in taphonomic categories enabled
further refinements of the nature of the associations eventually found by our tests. Although
these new approaches make some of our tests not exactly similar to the ones performed by Butler
and Barrett [15], we consider our methodology as complementary to the latter.

We are aware that our results are valid within the assumptions stated here—from our con-
ceptual framework to our geological and taxonomic assignments—and until new occurrences
are included in our datasets, and, so, all inferences made by us can be seen as hypothesis for
further tests. This will be necessary when new records change the absolute number of occur-
rences of the taphonomic categories or each paleoenvironment and we hope this happens as
science is replicable in essence. Actually, this is already the case, as our deadline for gathering
published references was December 31, 2014 and new discoveries have been reported since
then (e.g., [21, 73, 74]). However, it is not one, two, or three new findings that will change the
validity of our results, especially when they come from localities already recorded in our data-
sets for each clade and/or do not change the taphonomic categories in which a given occur-
rence was classified. Furthermore, our results can be reappraised also by changing some of our
concepts, like those regarding problematic occurrences or taphonomic categories. One can also
change the classification of the occurrences into the broad paleoenvironmental categories in
case of disagreement with our propositions. In fact, new discoveries may be also responsible for
this re-evaluation. Finally, a hypothesis is more robust when different approaches support it,
thus the propositions here presented may be strengthened by new analyses with other method-
ological bases and data.
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Data collection through Fossilworks webpage

Fossilworks [1] is an access link to the Paleobiology Database (PaleoDB), a vast compilation of
data on fossils, like geographic and stratigraphic provenance, references, and classification
opinions. Thus it provides a valuable tool for gathering data for large-scale studies, especially

those focused on macroevolutionary patterns, like that of Butler and Barrett [2].

This webpage offers many tools for accessing PaleoDB. For downloading occurrences, it is
necessary to fill an online form defining the type of data required, like the taxonomic level and
time intervals. However, in this case, there are only two options of taxonomic level — species
and genus. Early attempts of compiling occurrences of Abelisauridae, Carcharodontosauridae,
and Spinosauridae by following that procedure revealed to be biased by the exclusion of those

occurrences based on specimens attributed to suprageneric taxonomic levels [3-5].

In order to optimize data collection we chose not to follow the standard procedure highlighted
above. We employed the search tool called “Fossil collection records” for gathering occurrence
data. We did so because the other available search tool for our purposes — “Fossil organisms” —
seemed to be less efficient in compiling all occurrences attributed to a particular taxon, i.e., it
eventually indicated fewer occurrences than “Fossil collection records”. However, it is
important to mention that even this method was unable to present all occurrences recorded in

PaleoDB, which was realized when consulting published references later.

We performed searches for each taxon at a time. The occurrences and their associated data were
then manually recorded in Excel (S2 Dataset). The deadline for gathering data through both
PaleoDB and published references not included in PaleoDB was December 31, 2014.
References after this date, like Gianechini et al. [6] and Benyoucef et al. [7], were not included,

although the first one was took into account for discussing the statistical results.

The collected data was then compared to other references [e.g., 8-12] for checking their validity

and evaluating the taxonomic and paleoenvironmental assignments. Thus, our list of



occurrences for each taxon differs from that of PaleoDB. Also, our paleoenvironmental
interpretations differ somehow from those of both PaleoDB and Butler and Barrett [2] (S2

Dataset).
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Test

Remarks

Ho: There is no association between taxa and paleoenvironmental categories; the

variables are independent.

H;: There is association between taxa and paleoenvironmetal categories; the variables

are not independent.

Type of contingency table (lines x columns) for each analysis: 3x1

Statistical test applied: Chi-square test

Degree of freedom: 2

Ho: There is no association between taxa and paleoenvironmental categories; the

variables are independent.

H;: There is association between taxa and paleoenvironmetal categories; the variables

are not independent.

Type of contingency table for each analysis: 3x2

Statistical test applied: Chi-square test

Degree of freedom: 2

Ho: There is no association between taphonomic categories per taxa and

paleoenvironmental categories; the variables are independent.

H;: There is association between taphonomic categories per taxa and

paleoenvironmetal categories; the variables are not independent.

Type of contingency table for each analysis: 6x1

Statistical test applied: Chi-square test




Degree of freedom: 5

Ho: There is no association between taphonomic categories per taxa and

paleoenvironmental categories; the variables are independent.

Hj: There is association between taphonomic categories per taxa and

paleoenvironmetal categories; the variables are not independent.

Type of contingency table for each analysis: 6x2

Statistical test applied: Chi-square test

Degree of freedom: 5

Ho: There is no association between abelisaurid taphonomic categories and

paleoenvironmental categories; the variables are independent.

H;: There is association between abelisaurid taphonomic categories and

paleoenvironmetal categories; the variables are not independent.

Type of contingency table for each analysis: 2x2

Statistical test applied: Chi-square test and Fisher’s exact test

Degree of freedom: 1

Ho: There is no association between carcharodontosaurid taphonomic categories and

paleoenvironmental categories; the variables are independent.

H;: There is association between carcharodontosaurid taphonomic categories and

paleoenvironmetal categories; the variables are not independent.

Type of contingency table for each analysis: 2x2

Statistical test applied: Chi-square test and Fisher’s exact test




Degree of freedom: 1

Ho: There is no association between spinosaurid taphonomic categories and

paleoenvironmental categories; the variables are independent.

H;: There is association between spinosaurid taphonomic categories and

paleoenvironmetal categories; the variables are not independent.

Type of contingency table for each analysis: 2x2

Statistical test applied: Chi-square test and Fisher’s exact test

Degree of freedom: 1

Ho: There is no association between Cretaceous epochs and paleoenvironmental

categories; the variables are independent.

Hj: There is association between Cretaceous epochs and paleoenvironmetal categories;

the variables are not independent.

Type of contingency table for each analysis: 2x2

Statistical test applied: Chi-square test and Fisher’s exact test

Degree of freedom: 1
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Abstract

Knowledge on the faunal record from the mid-Cretaceous of northern South America
has come mainly from the Araripe Basin, northeastern Brazil. However, the
Cenomanian Alcéntara Formation of the Sdo Luis-Grajau Basin has recently increased
in paleontological importance. Regarding their non-avian dinosaur diversity, the
formation has yielded body and trace fossils of spinosaurid, carcharodontosaurid,
noasaurid, and maniraptoran theropods, rebbachisaurid and titanosaur sauropods, and
possible onithopods. Here, we report the first unequivocal record of an abelisaurid
theropod from the Alcantara Formation, corresponding to two shed tooth crowns from
the Baronesa Beach locality. They are the oldest occurrence of Abelisauridae from
Brazil. With this new record, the non-avian dinosaur assemblage from the Alcantara
Formation is most similar to that of the Kem Kem Beds, as suggested by previous
works and supported here by similarity analyses of mid-Cretaceous dinosaur-bearing
units. Our results also indicate a faunal heterogeneity within northern South America,
previously overlooked by studies of this whole landmass as a single sampling unit. We
also suggest future approaches to treat the dinosaur assemblage from each fossil site or
formation as a particular sample unit instead of combining geographically and

temporally distinct records.

Keywords: Abelisauridae, Sdo Luis-Grajau Basin, Mid-Cretaceous, Fauna,

Palaeobiogeography, Gondwana, Alcantara Formation
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1. Introduction

Cretaceous non-avian dinosaurs are usually grouped into the Laurasian and
Gondwanan assemblages. The Laurasian is dominated by ornithischian herbivores and
coelurosaur theropods, including tyrannosaurids as the apex predators. In the
Gondwanan assemblage, sauropods were the main herbivores, while theropods were
mostly ceratosaurs and basal tetanurans (Bonaparte, 1986; Bonaparte and Kielan-
Jaworowska, 1987; Novas, 2007). However, some migration events made this division
somewhat diffuse (Brett-Surman, 1979; Bonaparte, 1986; Novas, 2007). At a finer
scale, dinosaur distribution is sometimes thought to reflect the break-up patterns of large
landmasses, like Gondwana (or even Pangaea), especially the mid-Cretaceous (Aptian-
Cenomanian) faunas (e.g., Sereno, 1999; Sereno et al., 2004). These are mainly known
from Argentinean and northern African fossil sites (e.g., Novas, 2007; Rogers et al.,
2007; Novas et al., 2013), but there are also records from Australia and Brazil (e.g.,
Naish et al., 2004; Novas, 2007; Hocknull et al., 2009; Barrett et al., 2011).

In Brazil, the most famous mid-Cretaceous dinosaur-bearing unit is the Albian
Romualdo Formation of the Araripe Basin, a Fossil Lagérstatten in the northeastern
portion of the country (Kellner, 1996; Kellner and Campos, 2000; Naish et al., 2004;
Bittencourt and Langer, 2011). Nevertheless, also in the northeast, the Cenomanian
Alcantara Formation of the S&o Luis-Grajau Basin may represent one of the best
sources of data on the early Late Cretaceous faunas of northern South America, as one
of the few recognized bone beds (Candeiro et al., 2011; Medeiros et al., 2007, 2014).
Based mainly on isolated bones and teeth, along with tracks and trackways, its dinosaur
assemblage is mainly composed by diplodocoid and titanosaur sauropods and
spinosaurid, carcharodontosaurid, maniraptoran, and noasaurid theropods (Vilas Boas et

al., 1999; Medeiros and Schultz, 2001, 2002; Medeiros, 2006; Elias et al., 2007a;
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Medeiros et al., 2007, 2014; Candeiro et al., 2011; Kellner et al., 2011; Lindoso et al.,
2012, 2013). Other more tentative and dubious records are those of the African theropod
genera Sigilmassasaurus and Bahariasaurus (Medeiros and Schultz, 2001, 2002;
Medeiros et al., 2007, 2014; Candeiro et al., 2011).

In general, the Alcantara Formation faunal composition is considered very
similar to the northern African fossil record by qualitative approaches (Medeiros and
Schultz, 2001, 2002; Medeiros et al., 2007, 2014; Novas, 2007; Candeiro et al., 2011).
Contrarily, using similarity indexes, some authors argue in favor of close relationships
between South American dinosaur assemblages and those from Australia (Agnolin et
al., 2010). On the other hand, Barrett et al. (2011) proposed that mid-Cretaceous
dinosaur distribution was cosmopolitan rather than geographically differentiated. These
contrasting views are partially the result of different ways of defining each fauna or
assemblage, with respect to both the taxonomic and geographic criteria. Thus, this
subject requires further considerations each time a new discovery is reported, as done
here.

We re-describe two isolated tooth crowns from the Alcantara Formation,
previously regarded as indeterminate Theropoda. Our study supports the presence of
Abelisauridae in the Cenomanian of northeastern Brazil and a close resemblance
between the non-avian dinosaur assemblage from the Alcantara Formation and those
from northern Africa. However, an unexpected faunal distinction within northern South

America is also found, between the former unit and the Romualdo Formation.

2. Geological Setting
The S&o Luis-Grajau Basin is a marginal basin that encompasses portions of the

Maranh&o, Para, and Tocantins states (Fig. 1A-B). It originated as the result of the
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tectonic events that led to the separation between South America and Africa and, hence,
the opening of the southern Atlantic Ocean. This basin developed within an aborted rift
that later gave rise to the Gurupi Graben System. As usual for northeastern Brazilian
Mesozoic basins, the depositional history is divided, at least, in pre-rift, rift and drift
stages related to the aforementioned continental split. In the S&o Luis-Grajau Basin,
these stages extend temporally from late Aptian to an indeterminate Cretaceous age, but
no older than Cenomanian (Rossetti and Truckenbrodt 1997; Gées and Rossetti 2001).
The Alcéntara Formation was deposited during the drift stage of the So Luis-
Grajau Basin in an estuarine setting, possibly Neoalbian-Cenomanian in age. It overlies
the late Albian Undifferentiated Unit and is overlain by the Cujupe Formation of
indeterminate age (Fig. S1 of the Supplementary Information). The Alcéantara
Formation includes mainly mudstones and limestones, but conglomeratic beds are also
present. In fact, the latter are the most fossiliferous beds at least at the Coringa
Flagstone in the Cajual Island, Sdo Marcos Bay, Maranh&o State (Fig. 1C). This is the
main fossil site of the Alcantara Formation and has yielded coprolites and remains of
pteridophytes and araucariacean conifers, elasmobranchs, sarcopterygians,
actinopterygians, snakes, marine reptiles, crocodylomorphs, pterosaurs, and dinosaurs
(Medeiros and Schultz, 2001, 2002; Elias, 2006; Elias et al., 2007b; Medeiros et al.,
2007, 2014; Kellner et al., 2009; Souto and Medeiros, 2012; Hsiou et al., 2014; Souto
and Fernandes, 2015). Most specimens present evidence of reworking and are mixed
with marine bioclasts (Vilas Boas and Carvalho, 2001; Medeiros et al., 2014). However,
the Coringa Flagstone fossil assemblage may not represent an unrealistic association of
fossil taxa (Medeiros, 2001; Medeiros et al., 2014). Thus, despite some degree of time-

averaging, most of the continental biotic elements might have composed a single
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community of Cenomanian age, as indicated by palynomorph evidence (Medeiros,
2001; Medeiros and Schultz, 2001, 2002; Medeiros et al., 2007, 2014).

Another important outcrop of the Alcantara Formation corresponds to cliffs at
the Baronesa Beach, Alcantara Municipality (Fig. 1C). There, the fossil record
comprises mainly ichnites and remains of actinopterygians, marine reptiles, turtles,
crocodylomorphs, theropods and possible ornithopods (Carvalho and Gongalves, 1994;
Carvalho, 2001; Moraes-Santos et al., 2001; Vilas Boas and Carvalho, 2001; Santos and

Carvalho, 2004).

3. Materials and methods

The studied tooth crowns were collected at the Baronesa Beach, Alcantara
Municipality, Maranh&o State, Brazil (Fig. 1C). They correspond to the specimen MN
4547-V, housed at the Museu Nacional (MN), Rio de Janeiro Municipality, Brazil (Fig.
2). In her Master’s thesis, Eugénio (1993) considered them as belonging to an
indeterminate theropod taxon.

We used the dental terminology proposed by Smith and Dodson (2003) and
Hendrickx et al. (2015) to re-describe the specimen MN 4547-V. In this paper, the
larger and smaller crowns are referred here as MN 4547-V-1 and MN 4547-V-2,
respectively. In order to check their taxonomic affinities, we performed a cladistic
analysis including them in the theropod data matrix of dentition-based characters of
Hendrickx and Mateus (2014) (Appendix S1 of the Supplementary Information). We
also followed them regarding the search parameters and options set in the software TNT
v1.1 (Goloboff et al., 2008). However, the isolated theropod tooth crowns originally
included in the database of Hendrickx and Mateus (2014) were removed to reduce the

influence of missing data.
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We adopted a B-diversity method, called Jaccard similarity index, to evaluate the
difference among mid-Cretaceous non-avian dinosaur assemblages, including the new
record presented here. It is useful for estimating the similarity between two sampled
sites based on presence/absence data. Such a dataset for the main mid-Cretaceous
dinosaur-bearing units is presented in Table 1 (see also Fig. S2 and Table S1 of the
Supplementary Information). We included only occurrences attributed to any of the
following taxa: Abelisauridae, Noasauridae, Spinosauridae, Carcharodontosauridae,
Megaraptora, Compsognathidae, Tyrannosauroidea, Ornithomimosauria, Maniraptora,
Rebbachisauridae, Somphospondyli, Ornithopoda, Ceratopsia, Pachycephalosauria, and
Ankylosauria.

The Jaccard similarity index matrix was compiled for all pair-wise comparisons
of taxa between the units. In this sense, we used the software R v3.1.3 (R Development
Core Team, 2008) and the packages “vegan” ¢ “BiodiversityR”. A value “0” means the
units are completely dissimilar, “1” that they are identical, and values between 0 and 1
represent intermediary degrees of similarity (Anderson et al., 2011). On the other hand,

we used the software PAST v.3.14 (Hammer et al., 2001) for the cluster analysis.

4. Results
4.1 Systematic palaeontology
Dinosauria Owen, 1842
Saurischia Seeley, 1888
Theropoda Marsh, 1881
Ceratosauria Marsh, 1884
Abelisauridae Bonaparte and Novas, 1985

Gen. et sp. indet.
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4.2 Description

Both teeth are relatively well preserved and very similar to each other, and might
have belonged to the same taxon (Fig. 2). They are shed crowns that lack any trace of
their roots and it is uncertain if they broke off exactly at the level of the cervix. The
larger crown, MN 4547-V-1, presents a major transversal break that divides it into a
larger apical portion and a smaller basal one (Fig. 2A,B). This break reveals that the
cross-section close to the mid-height point was lenticular (Fig. 2E). On the other hand,
crown MN 4547-V-2 is entire and its basal cross-section is also lenticular (Fig. 2C,D,
F). Both specimens preserved their somewhat irregularly textured enamel. Fracture lines
are also seen mainly apicobasally along the crown. However, there is a sample-
preparation gluelike white substance covering most part of the labial and lingual sides
of MN 4547-V-1 and MN 4547-V-2 (Fig. 2B,C). This precludes the observation of
superficial traits on these portions of the crowns.

As typical ziphodont theropod teeth, the crowns bear conspicuous serrated
mesial and distal carinae, which are straight and not displaced towards any side.
Denticles are present along the entire carinae of MN 4547-V-2, but the mesial ones are
more worn out (Fig. 2C,D,H). On the distal carina, the denticles increase in size from
the crown apex to the base. On the other hand, on the mesial one, they increase in size
from the apex towards the base, but close to the basal-most point they slightly decrease.
The best preserved denticles are apically hooked and their shapes vary between sub-
quadrangular and proximodistally subrectangular (Fig. 2H,1). Interdenticular spaces are
seen, whereas interdenticular sulci are short and sometimes match fracture lines that
slightly depart from the distal carina on the labial side (Fig. 21). In MN 4547-V-1, the

carinae are more damaged, especially the mesial one, which is incompletely preserved
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(Fig. 2A). Most denticles are weathered or worn out with some sediment between them
(Fig. 2G). Nevertheless, the best preserved ones are similar to those in MN 4547-V-2,
including the gradual increase in denticle size from the crown apex to the base.

Finally, the crown surfaces do not bear any sort of major enamel ornamentation,
like flutes, ridges, striations, undulations, grooves, or depressions. However, on the
crown apex of MN 4547-V-2 there is a spalled surface, which is labially and lingually

visible (Fig. 2C,D,H).

4.3 Cladistic analysis

The cladistics analysis of the data matrix of dentition-based characters
(Hendrickx and Mateus, 2014), including MN 4547-V-1 and MN-4547-V-2, yielded
two most parsimonious trees. The resulting consensus tree (length = 690 steps; CI =
0.28; R1 = 0.55) is shown in Fig. 3. The general topology is in accordance with that
presented by Hendrickx and Mateus (2014:fig. 1), in which clades at approximately
family-level were recovered, like Ceratosauridae, Abelisauridae, Spinosauridae,
Carcharodontosauridae, and Tyrannosauroidea. On the other hand, the general
relationships between major theropod clades do not closely approach those recovered by
cladistics analyses of data matrix based on more diverse sets of characters (e.g., Carrano
and Sampson, 2008; Carrano et al., 2012; Rauhut and Carrano, 2016). As pointed out by
Hwang (2005) and later supported by Hendrickx and Mateus (2014), dentition-based
characters are able to recover some particular clades, although the correct relationships
between them are missed. This is clearly a consequence of homoplasy and this issue
was previously addressed by Hendrickx and Mateus (2014).

The two Alcantara Formation tooth crowns were recovered as the sister group of

each other, reflecting the great morphological similarity between them. Furthermore,
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they nested well within Abelisauridae. For instance, they share with most abelisaurid
tooth crowns an almost straight distal profile and carinae centrally positioned in both
mesial and distal views (Smith, 2007; Hendrickx and Mateus, 2014). More importantly,
two of the abelisaurid ambiguous synapomorphies found by Hendrickx and Mateus
(2014) and recognizable in isolated teeth are present in MN 4547-V-1 and MN 4547-V-
2, i.e., hooked and apically inclined distal denticles (Fig. 2G-1). Thus, the assignment of
the Brazilian tooth crowns to Abelisauridae is well supported by the present cladistic

analysis.

4.4 Similarity analyses

The results of the Jaccard similarity among mid-Cretaceous non-avian dinosaur
assemblages are shown in Table 2. The dendogram of Fig. 4 presents the hierarchical
clustering of the assemblages based on the obtained indices. The Alcantara Formation
assemblage (northern South America, Cenomanian) is most similar to the Kem Kem
(northern Africa, Cenomanian), and the pair Alcantara-Kem Kem is more similar to the
Elrhaz Formation (northern Africa, Aptian-Albian) than to the Candeleros (southern
South America, Cenomanian). The other dinosaur assemblage from Maranhé&o State,
the Undifferentiated Unit (northern South America, Albian), grouped with the Bahariya
Formation (northern Africa, Cenomanian), and this pair aligned with the
aforementioned assemblages. All of them are more similar to the Khok Kruat Formation
(Asia, Aptian-Albian) than to the other Laurasian assemblages, which clustered with the
Winton Formation (Australia, Albian). This split between the non-avian dinosaur
composition of Gondwanan and Laurasian units is clear in Fig. 4. Finally, the Romualdo
Formation dinosaur composition (northern South America, Albian) grouped with the

large cluster formed by all other assemblages.
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5. Discussion

Specimens MN 4547-V-1 and MN 4547-V-2 from the Baronesa Beach are the
first unequivocal evidence of Abelisauridae from the Alcantara Formation. Souto and
Fernandes (2015) mention that abelisaurid remains are known from the Cajual Island,
but did not cite any reference. These Cenomanian crowns are so far the oldest Brazilian
record of this group. Other occurrences are Campanian-Maastrichtian in age and
comprise isolated and fragmentary registers from southeastern and central portions of
the country, along with Pycnonemosaurs nevesi, the only named post-Cenomanian
theropod species from Brazil (Bertini, 1996; Bittencourt and Kellner, 2002; Kellner and
Campos, 2002; Candeiro et al., 2006).

The Baronesa Beach crowns are also the only remains from the Alcantara
Formation assigned to Ceratosauria with a cladistic support. Previous records include
also isolated crowns assigned to Noasauridae (Lindoso et al., 2012) and a possible
Bahariasaurus-like vertebral centrum (Medeiros, 2001; Medeiros and Schultz, 2001,
2002; Candeiro et al., 2011). Bahariasaurus is a problematic theropod taxon whose
holotype from the Bahariya Formation was destroyed during the World War I1. Carrano
and Sampson (2008) suggested that Bahariasaurus and Deltadromeus, from the Kem
Kem Beds, could be synonymous. In turn, Deltadromeus was first described as a
coelurosaur (Sereno et al., 1996), but later recognized as a ceratosaur (Wilson et al.,
2003; Sereno et al., 2004; Carrano and Sampson, 2008). Within Ceratosauria, the
proposed affinities of Deltadromeus have varied from a basal ceratosaur (e.g., Carrano
and Sampson, 2008) to a noasaurid (e.g., Wilson et al., 2003; Sereno et al., 2004;
Tortosa et al., 2014; Rauhut and Carrano, 2016). Furthermore, Apesteguia et al. (2016)

found it also as a basal tetanuran, bringing even more controversy into the issue of the
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taxonomic affinities of Deltadromeus. In short, ceratosaurs seem to have been
represented in the Alcantara Formation dinosaur assemblage at least by abelisaurids and
noasaurids.

An abelisaurid theropod was expected in the Cenomanian of northeastern Brazil
and, hence, northern South America. This taxon was a conspicuous element of most
mid-Cretaceous Gondwanan faunas (e.g., Russell, 1996; Sereno et al., 2004; Sereno and
Brusatte, 2008; Novas, 2007; Novas et al., 2013; Richter et al., 2013). Actually, the
abelisaurid evolutionary history can be tracked back until the Late Jurassic of Laurasia
(Hendrickx and Mateus, 2014), although Eoabelisaurus, from the Middle Jurassic of
Patagonia, may represent the oldest record of this clade despite some dispute on its
phylogenetic placement (Pol and Rauhut, 2012; Tortosa et al., 2014; Rauhut and
Carrano, 2016). However, it is noteworthy that abelisaurid remains from the Alcantara
Formation are reported only now, after nearly twenty years of intense fieldworks in its
outcrops. For instance, regarding only dinosaurs, spinosaurid and carcharodontosaurid
isolated teeth are the most common elements found in Cajual Island, including hundreds
of collected specimens (Medeiros and Schultz, 2001; Medeiros, 2006; Medeiros et al.,
2014).

There may be at least three most plausible hypotheses to explain this scenario.
First, abelisaurid tooth crowns might have gone unnoticed among the conglomeratic
beds of the Cajual Island during fieldworks or are not collected as often as those of large
theropods. This is because they are usually smaller than spinosaurid and
carcharodontosaurid tooth crowns. The second explanation regards identification biases,
given that abelisaurid teeth may not be as diagnostic as spinosaurids or
carcharodontosaurids (Medeiros, 2006; Brusatte et al., 2007). Favoring this hypothesis,

MN 4547-V-1 and MN 4547-V-2 have been regarded as indeterminate theropods for
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more than two decades, after their brief description by Eugénio (1993). In addition,
other small theropod tooth crowns from the Baronesa Beach are reminiscent of those
described here as abelisaurid, especially regarding the distal denticles (MAFS, personal
observations). They include specimens 19 R(d), 76 R(d), 78 R(d), and 80 R(d)
(Departamento de Geologia, Universidade Federal do Rio de Janeiro-UFRJ, Rio de
Janeiro, Brazil), previously regarded as Dromaeosauridae (Vilas Boas, 1999; Elias,
2006). Third, the small number of specimens may reflect the lower abundance of
abelisaurids in the local dinosaur fauna due to paleoecological factors. In fact, Sales et
al. (2016) recently proposed that abelisaurids were negatively associated with coastal
environments, which is in accordance with the estuarine depositional environment
inferred for the Alcantara Formation (Medeiros et al., 2007, 2014). It is likely that,
taken together, these hypotheses explain the reduced number of abelisaurid remains.
Any further consideration on this matter requires new materials and more collection and
identification efforts.

As previously suggested and supported by our analysis, the Alcantara Formation
non-avian dinosaur assemblage is particularly similar to that of the Kem Kem Beds
(Medeiros and Schultz, 2001, 2002; Medeiros et al., 2007, 2014; Candeiro et al., 2011).
It is also more similar to another northern African deposit, the Elrhaz Formation, than
any other mid-Cretaceous assemblage, including the Candeleros Formation. These
results may be a consequence of the presence of spinosaurid and noasaurid theropods in
northern Gondwana. These are neither found together in the Candeleros dinosaur record
nor in the Laurasian assemblages (Tables 1 and S1). On the other hand, the latter
clustered especially by sharing ankylosaurs, ceratopsians, and tyrannosauroids. The
Australian Winton Formation was more similar to Laurasian assemblages than other

Gondwanan deposits, partially recalling the results found by the analysis of Barrett et al.
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(2011) and contrary to Agnolin et al. (2010). In our analysis, the presence of
ankylosaurs and megaraptorans in Winton assemblage seem to be the main reason for
the closer similarity between it and Laurasian deposits (Table 1), although
megaraptorans are known in southern South America from late Cenomanian onwards
(Apesteguia et al., 2016; Motta et al., 2016). However, our results in this regard are
considered with caution, because the sampled fossil sites covered only the best known
non-avian dinosaur assemblages more safely dated as mid-Cretaceous. Also, our results
may not reflect precisely the palaeogeographic and palaeobiogeographic history of the
main landmasses, as the faunal composition of each fossil site may have been
influenced by regional extinctions and palaeoecological factors as aforementioned
(Barrett et al., 2011; Carrano et al., 2012; Novas et al., 2013). For investigating the
palaeobiogeographic relationships of large landmasses, which is beyond the scope of
this paper, it would be more adequate to employ methods that take into account clade
history (Barrett et al., 2011; Novas et al., 2013).

Nevertheless, previous studies have treated each large landmass as a single
sampling unit, assuming implicitly a relative homogeneity for the local dinosaur fauna
(e.g., Agnolin et al., 2010; Barrett et al., 2011). In this regard, our results are unexpected
as all three northern South American assemblages included in this analysis do not form
a cluster. For instance, the Alcantara Formation overlies the Undifferentiated Unit
within the stratigraphic succession of the Sdo Luis-Grajau Basin (Fig. S2 of the
Supplementary Information). However, the dinosaur assemblage from the
Undifferentiated Unit is most similar to that of the Bahariya Formation, as they share a
greater amount of taxa relative to their total number of dinosaur groups (Tables 1 and
2). In addition, the Undifferentiated Unit and the Bahariya Formation are basically

subassemblies of more diverse northern Gondwanan assemblages in terms of dinosaur
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composition (Table 1). Thus, the pair Undifferentiated Unit-Bahariya may be artificial
and a consequence of differential collection efforts compared to other deposits like the
Alcéntara and Elrhaz formations. Also remarkable is that the Romualdo Formation is
the least similar to the Alcantara Formation (Table 2). Although sharing spinosaurids,
they differ from each other in their coelurosaurian components: tyrannosauroids
(Santanaraptor) and compsognathids (Mirischia) are recorded in the former, whilst the
latter presents possible maniraptoran teeth (Table 1 and Table S1 of the Supplemenatary
Information; Kellner, 1999; Naish et al., 2004; Elias, 2006; Elias et al., 2007a).
Actually, a dinosaur composition including spinosaurids, tyrannosauroids, and
compsognathids is only found in the Romualdo Formation, among the sampled fossil
sites (Table 1). Other striking aspect of the Romualdo assemblage is the supposed
absence of herbivorous dinosaurs, from sauropod saurischians to all ornithischian
groups (Naish et al., 2004; Machado and Kellner, 2007). A better appreciation of the
Romualdo dinosaur diversity requires further comparisons with additional dinosaur-
bearing units, like the Wessex Formation, which also presents spinosaurid,
tyrannosauroid, and compsognathid theropods (Martill and Hutt, 1996; Hutt et al., 2001,
Naish, 2002).

Anyway, our results indicate that a single landmass may be less homogeneous in
terms of faunal composition within a given temporal interval (e.g., mid-Cretaceous)

than previously assumed or highlighted.

6. Conclusions
The Alcantara Formation of the S&o Luis-Grajau Basin shares most of its non-
avian dinosaur taxa with northern African units, including Abelisauridae. Thus, the

growing evidence supports a faunal distinction between northern and southern
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Gondwana at least in relation to northern and southern South America and Africa.
However, there is also heterogeneity within northern South America, between the
dinosaur composition of the Alcantara and Romualdo formations. Further investigations
may corroborate it and determine its causes, whether ecological, historical, or both.
Given that faunal heterogeneities at smaller geographic scales may have gone
overlooked, we suggest future analyses to treat each faunal assemblage as a single
sampling unit. This should be valid especially for the analyses employing diversity and
similarity indices. In our view, this procedure is the most parsimonious regarding the
adopted assumptions. Also, mixing the dinosaur composition of different fossil sites
may result in an artificial biota for a whole landmass and, hence, obscure real faunal

distinction at a smaller geographic and temporal scale.
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Fig. 2. Specimen MN 4547-V. A, the largest tooth crown, MN4547-V-1, in lingual

view, with its broken parts disconnected. B, the same tooth crown in labial view, with
its parts connected. C and D, the smallest crown, MN 4547-V-2, in labial and lingual
views, respectively. E, cross-section outline of MN 4547-V-1 at the level of its
transversal break. F, cross-section outline of the base of MN 4547-V-2. G, detail of the
distal carina of MN 4547-V-1 in lingual view. H, Detail of the crown apex of MN 4547-

V-2 in lingual view. I, Detail of the distal carina of MN 4547-V-2 in lingual view.
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Table 1

Presence/absence data for mid-Cretaceous (Aptian—Cenomanian) non-avian dinosaur
assemblages. The presence is indicated by a plus sign. The Barremian-Aptian non-avian
dinosaur record from the Lujiatun Bed was not included in the “Yixian Formation”
assemblage, thus the latter is between quotation marks. See Table S1 for a list of the
non-avian dinosaur occurrences from each assemblage and references. Abbreviations:
Alc, Alcéntara Formation; Bah, Bahariya Formation; Can, Candeleros Formation; Clo,
Cloverly Formation; Elr, Elrhaz Formation; Fra, Cenomanian beds of France; Jiu,
Jiufotang Formation; Kem, Kem Kem Beds; Kho, Khok Kruat Formation; Mus,
Mussentuchit Member of the Cedar Formation; Rom, Romualdo Formation; Und,

Undifferentiated Unit; Win, Winton Formation; Yix, “Yixian Formation”.

Taxon Alc | Und | Rom | Can | Kem | Bah | Elr | Win | Fra | Mus | Clo | Kho | Jiu | Yix
Abelisauridae + + + +

Noasauridae + + I i

Spinosauridae + + + + + + +
Carcharodontosauridae | + + + + + + +

Megaraptora + +

Compsognathidae + T
Tyrannosauroidea + + ¥ + |+
Maniraptora + + + + |+ + + |+
Ornithomimosauria +
Rebbachisauridae + |+ + + +

Brachiosauridae + |+ ¥
Somphospondyli + |+ + + + + |+ + |+ + |+
Ornithopoda + + + |+ + |+ + |+ + |+
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Table 2. Jaccard similarity index of mid-Cretaceous non-avian dinosaur assemblages.
The highest values are shown in bold. Abbreviations: Alc, Alcantara Formation; Bah,
Bahariya Formation; Can, Candeleros Formation; Clo, Cloverly Formation; Elr, Elrhaz
Formation; Fra, Cenomanian beds of France; Jiu, Jiufotang Formation; Kem, Kem Kem
Beds; Kho, Khok Kruat Formation; Mus, Mussentuchit Member of the Cedar
Formation; Rom, Romualdo Formation; Und, Undifferentiated Unit; Win, Winton

Formation; Yix, “Yixian Formation”.

Assemblage | Alc | Und |Rom |[Can | Kem |Bah |Elr Win | Fra Mus | Clo | Kho |[Jiu
Und 0.500

Rom 0.100 | 0.167

Can 0.750 | 0.429 | 0.000

Kem 0.875 | 0.571 | 0.111 | 0.625

Bah 0.500 | 0.600 | 0.167 | 0.250 | 0.571

Elr 0.875 | 0.571 | 0.111 | 0.625 | 0.750 | 0.571

Win 0.200 | 0.143 | 0.000 | 0.250 | 0.100 | 0.143 | 0.222

Fra 0.300 | 0.125 | 0.000 | 0.375 | 0.200 | 0.125 | 0.200 | 0.286

Mus 0.143 | 0.000 | 0.100 | 0.167 | 0.071 | 0.000 | 0.071 | 0.333 | 0.444

Clo 0.231 | 0.091 | 0.100 | 0.273 | 0.154 | 0.091 | 0.154 | 0.333 | 0.444 | 0.600

Kho 0.333 | 0.333 | 0.167 | 0.250 | 0.222 | 0.333 | 0.375 | 0.333 | 0.125 | 0.200 | 0.333

Jiu 0.273 | 0.111 | 0.125 | 0.333 | 0.182 | 0.111 | 0.182 | 0.429 | 0.375 | 0.556 | 0.750 | 0.429
Yix 0.250 | 0.100 | 0.250 | 0.300 | 0.167 | 0.100 | 0.167 | 0.375 | 0.333 | 0.500 | 0.667 | 0.375 | 0.857
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Table S1. Non-avian dinosaur composition of the sampled mid-Cretaceous assemblages. The

Barremian-Aptian non-avian dinosaur record from the Lujiatun Bed was not included in the

“Yixian Formation” assemblage, thus the latter is referred here in quotation marks.

Taxon

Attribution, this study

Reference

Alcantara Formation (northern South America/Cenomanian)

Theropoda
Noasauridae
Oxalaia
Spinosauridae

Carcharodontosaurus

Velociraptorinae

Rebbachisauridae
Titanosauria

Ornithopoda

Undifferentiated Unit (northern South America/Albian)

Spinosauridae

Carcharodontosaurus

Rebbachisauridae

Titanosauria

Romualdo Formation (northern South America/Albian)

Irritator

Abelisauridae
Noasauridae

Spinosauridae
Spinosauridae

Carcharodontosauridae

Maniraptora

Rebbachisauridae
Somphospondyli

Ornithopoda

Spinosauridae

Carcharodontosauridae

Rebbachisauridae

Somphospondyli

Spinosauridae

Eugénio 1993
Lindoso et al. 2012
Kellner et al. 2011
Medeiros 2006

Vilas Boas et al. 1999, Brusatte et
al. 2007

Elias et al. 2007, Gianechini et al.
2011

Medeiros et al. 2014
Medeiros et al. 2014

Carvalho 2001

Medeiros et al. 2014

Brusatte et al. 2007, Medeiros et
al. 2014

Castro et al. 2007

Castro et al. 2007

Sues et al. 2002



Angaturama
Mirischia

Santanaraptor

Oviraptorosauria?

Spinosauridae
Compsognathidae

Tyrannosauroidea

Kellner and Campos 1996
Naish et al. 2004

Kellner 1999, Novas et al. 2013,
Porfiri et al. 2014

Frey and Martill 1995

Candeleros Formation (southern South America/Cenomanian)

Ekrixinatosaurus

Giganotosaurus

Bicententaria
Alnashetri
Buitreraptor

Limaysaurus

Rayososaurus
Nopcsaspondylus
Andesaurus

Iguanodontia

Abelisauridae

Carcharodontosauridae

Coelurosauria
Maniraptora
Maniraptora

Rebbachisauridae

Rebbachisauridae
Rebbachisauridae
Somphospondyli

Ornithopoda

Kem Kem Beds (northern Africa/Cenomanian)

Abelisauridae

Deltadromeus

Spinosaurus

Sigilmassasaurus
Carcharodontosaurus

Sauroniops

Abelisauridae

Noasauridae

Spinosauridae

Spinosauridae
Carcharodontosauridae

Carcharodontosauridae

Calvo et al. 2004

Coria and Salgado 1995, Sereno
et al. 1996

Novas et al. 2012
Makovicky et al. 2012
Makovicky et al. 2005

Calvo and Salgado 1995, Salgado
et al. 2004

Bonaparte 1996
Apesteguia 2007
Calvo and Bonaparte 1991

Coria et al. 2007

D’Orazzi Porchetti et al. 2011

Sereno et al. 1996, Rauhut and
Carrano 2016

Russell 1996, Dal Sasso et al.
2005, Ibrahim et al. 2014

Russell 1996, Evers et al. 2015
Sereno et al. 1996

Cau et al. 2012



Dromaeosauridae
Rebbachisaurus

Somphospondyli

Bahariya Formation (northern Africa/Cenomanian)

Bahariasaurus

Spinosaurus
Carcharodontosaurus

Paralititan

Maniraptora
Rebbachisauridae

Somphospondyli

Noasauridae

Spinosauridae
Carcharodontosauridae

Somphospondyli

Elrhaz Formation (northern Africa/Aptian-Albian)

Kryptops
Noasauridae
Cristatusaurus
Suchomimus
Eocarcharia

Nigersaurus

Titanosauria
Ouranosaurus
Lurdusaurus

Elrhazosaurus

Abelisauridae
Noasauridae
Spinosauridae
Spinosauridae
Carcharodontosauridae

Rebbachisauridae

Somphospondyli
Ornithopoda
Ornithopoda

Ornithopoda

Winton Formation (Australia/Albian)

Australovenator

Megaraptora

Richter et al. 2013
Lavocat 1954

Mannion and Barrett 2013

Stromer 1934, Carrano and
Sampson 2008, Rauhut and
Carrano 2012

Stromer 1915
Stromer 1931

Smith et al. 2001

Sereno and Brusatte 2008
Sereno and Brusatte 2008
Taquet and Russell 1998
Sereno et al. 1996

Sereno and Brusatte 2008

Sereno et al. 1999, Tschopp et al.
2015

Sereno and Brusatte 2008
Taquet 1976
Taquet and Russell 1999

Galton 2009

Hocknull et al. 2009, Carrano et
al. 2012



Wintonotitan

Diamantinasaurus

Austrosaurus

Savannasaurus

Ornithopoda

Somphospondyli

Somphospondyli

Titanosauriformes

Somphospondyli

Ornithopoda

Cenomanian beds of France (Europe/Cenomanian)

Carcharodontosauridae
Dromaeosauridae
Troodontidae

Brachiosauridae

Iguanodontoidea

Nodosauridae

Carcharodontosauridae
Maniraptora
Maniraptora

cf. Brachiosauridae

Ornithopoda

Ankylosauria

Hocknull et al. 2009, Poropat et
al. 2016

Hocknull et al. 2009, Poropat et
al. 2016

Hocknull et al. 2009, Poropat et
al. 2016

Poropat et al. 2016

Hocknull et al. 2009

Vullo et al. 2007
Vullo et al. 2007
Vullo et al. 2007

Vullo et al. 2007, Mannion et al.
2013

Vullo et al. 2007

Vullo et al. 2007

Mussentuchit Member of the Cedar Mountain Formation (North America/Albian-

Cenomanian)
Siats

Tyrannosauroidea

Dromaeosaurinae
Velociraptorinae
Troodontidae
Abydosaurus
Eolambia

Hypsilophodontidae

Megaraptora

Tyrannosauroidea

Maniraptora
Maniraptora
Maniraptora
Brachiosauridae
Ornithopoda

Ornithopoda

Zanno and Makovicky 2013

Cifelli et al. 1999, Krumenacker
et al. 2016

Cifelli et al. 1999
Cifelli et al. 1999
Cifelli et al. 1999
Chure et al. 2010
McDonald et al. 2012

Cifelli et al. 1999



Neoceratopsia

Pachycephalosauridae

Peloroplites
Animantarx

Cedarpelta

Cloverly Formation (North America/Aptian-Albian)

Acrocanthosaurus

Tyrannosauroidea

Deinonychus
Microvenator
?0rnithomimidae

Rugocaudia

Sauroposeidon

Tenontosaurus

cf. Zephyrosaurus
Aquilops
Tatankacephalus

Sauropelta

Ceratopsia

Pachycephalosauria

Ankylosauria
Ankylosauria

Ankylosauria

Carcharodontosauridae

Tyrannosauroidea

Maniraptora
Maniraptora
Ornithomimosauria

Titanosauriformes

Somphospondyli

Ornithopoda
Ornithopoda
Ceratopsia
Ankylosauria

Ankylosauria

Khok Kruat Formation (Asia/Aptian)

Spinosauridae

Euhelopodidae?

Spinosauridae

Somphospondyli

Kirkland and Madsen 2007,
Cifelli et al. 1999

Kirkland and Madsen 2007,
Cifelli et al. 1999

Carpenter et al. 2008
Carpenter et al. 2008

Carpenter et al. 2008

D’Emic et al. 2012

Williamson and Brusatte 2014,
Krumenacker et al. 2016, Zanno
and Makovicky 2011

Oreska et al. 2013
Ostrom 1970
Oreska et al. 2013

Mannion et al. 2013, D’Emic
2012

Mannion et al. 2013, D’Emic
2012

Oreska et al. 2013

Oreska et al. 2013

Farke et al. 2014

Parsons and Parsons 2009

Parsons and Parsons 2009

Buffetaut et al. 2005

Buffetaut et al. 2005



Nemegtosauridae?
Siamodon
Sirindhorna
Ratchasimasaurus

Psittacosaurus

Somphospondyli
Ornithopoda
Ornithopoda
Ornithopoda

Ceratopsia

Jiufotang Formation (Asia/Aptian)

Sinotyrannus
Similicaudipteryx
Microraptor
Titanosauria
Ornithopoda
Psittacosaurus

Chuangilong

Tyrannosauroidea
Maniraptora
Maniraptora
Somphospondyli
Ornithopoda
Ceratopsia

Ankylosauria

“Yixian Formation” (Asia/Aptian)

Sinosauropteryx
Sinocalliopteryx
Huaxiagnathus
Dilong
Similicaudipteryx
Yixianosaurus
Protoarchaeopteryx
Caudipteryx
Beipiaosaurus
Sinornithosaurus

Tianyuraptor

Compsognathidae
Compsognathidae
Compsognathidae
Tyrannosauroidea
Maniraptora
Maniraptora
Maniraptora
Maniraptora
Maniraptora
Maniraptora

Maniraptora

Buffetaut et al. 2005

Buffetaut and Suteethorn 2011

Shibata et al. 2015
Shibata et al. 2011

Buffetaut et al. 2007

Jietal. 2009

He et al. 2008

Xu et al. 2000, 2003
Xu and Norrell 2006
Matsukawa et al. 2006
Xu and Norrell 2006

Han et al. 2014

Xu and Norrell 2006
Jietal. 2007

Xu and Norrell 2006
Xu and Norrell 2006
Xu et al. 2010

Xu and Wang 2003
Xu and Norrell 2006

Xu and Norrell 2006

Senter 2007, Xu and Norrell 2006
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Abstract

Fossil sites from Brazil have yielded specimens of spinosaurid theropods, among which the
most informative include the cranial remains of Irritator, Angaturama, and Oxalaia. In this
work some of their craniodental features are reinterpreted, providing new data for taxonomic
and evolutionary issues concerning this particular clade of dinosaurs. The mesial-most tooth
of the left maxilla of the holotype of Irritator is regarded as representing the third tooth
position, which is also preserved in the holotype of Angaturama. Thus, both specimens cannot
belong to the same individual, contrary to previous assumptions, although they could have
been the same taxon. In addition, the position of the external nares of Irritator is more
comparable to those of Baryonyx and Suchomimus instead of other spinosaurine spinosaurids.
In fact, with regards to some craniodental features, Brazilian taxa represent intermediate
conditions between Baryonychinae and Spinosaurinae. Such a scenario is corroborated by our
cladistic results, which also leave open the possibility of the former subfamily being non-
monophyletic. Furthermore, the differences between spinosaurids regarding the position and
size of the external nares might be related to distinct feeding habits and degrees of reliance on
olfaction. Other issues concerning the evolution and taxonomy of Spinosauridae require

descriptions of additional material for their clarification.

Introduction

Spinosauridae are among the most iconic dinosaur groups of all time [1]. This status is
strengthened every time a new study on them is published (e.g., [2-7]). The history of the
knowledge on spinosaurids began in 1912, when the fossil collector Richard Markgraf

unearthed a partial skeleton with neural spines up to 165 cm in height from the Bahariya
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Oasis, western Egypt [8,9]. These remains, which represented the holotype of Spinosaurus
aegyptiacus Stromer, 1915 and were housed at the Paldontologische Staatssammlung
Minchen, were destroyed by a British air raid on Munich during World War 11, along with

other specimens also referred to that genus [1,8-11].

Consequently, for a long time spinosaurid material was restricted to isolated bones and
teeth, although many records were probably misinterpreted as crocodylomorph remains (even
prior to the discovery of Spinosaurus) [12-14]. However, since the 1980s, new remains have
been reported from various parts of the world, providing insights on the anatomy of these
theropods (e.g., [1,2,4,5,7,11,15-18]). These records extended the geographic range of
Spinosauridae to Europe, Asia, and Gondwanan regions other than Africa, such as South
America and perhaps Australia, and its temporal distribution back into the Jurassic [2,16,19—
23]. Some authors have also suggested their possible presence in the Late Jurassic of North

America [16,24,25].

Spinosaurid remains from Brazil have played an important role in discussions
regarding this clade. Firstly, they comprised the first unequivocal record out of Africa and
Europe [19,26], despite putative reports from Asia by that time [27]. Secondly, the holotype
of Irritator challengeri Martill et al., 1996, from the Romualdo Formation (Albian, Araripe
Basin), is the spinosaurid specimen with the most complete preserved skull [15]. On the other
hand, the holotype of Oxalaia quilombensis Kellner et al., 2011, from the Alcantara
Formation (Cenomanian, Sdo Luis-Grajau Basin), represents the largest theropod hitherto
known from Brazil, likely reaching c. 12-14 m in length [28]. Despite being smaller than the
largest spinosaurid skull reported [5], it provides additional evidence for the wide distribution
of large-bodied spinosaurs during the mid-Cretaceous [1,29]. Finally, the Brazilian

spinosaurid record also includes isolated teeth and postcranial remains [30-37]. Among them,
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the most outstanding specimen is a partial postcranial skeleton firstly mentioned in scientific

meeting abstracts [38—40] and later described in an unpublished Master’s thesis [41].

Current research on spinosaurids is largely focused on African material, whereas most
Brazilian specimens have already been described and redescribed. However, the re-
examination of the latter revealed the need for further considerations on a set of their traits.
This is particularly true for cranial remains, which overlap other relevant specimens from
overseas fossil sites with respect to the known portions of the skull. Moreover, many
diagnostic features both at or below family rank for spinosaurids reside in the skull [1,4,5,29].
Here, we provide a reappraisal of spinosaurid skull materials from Brazil, focusing mainly on
attributes that were either overlooked or previously interpreted. The new data also provide
taxonomic and evolutionary implications for Spinosauridae as a whole, regarding craniodental

features and phylogenetic ingroup relationships.

Geological settings

Brazilian spinosaurids are Cretaceous in age and were found in the northeastern region of
Brazil (Fig 1). Cranial remains correspond mainly to the holotypes of all formally described
species, namely Irritator challengeri, Angaturama limai, and Oxalaia quilombensis. The first
two taxa are from the concretion-bearing beds of the Araripe Basin, one of the most famous
Fossil Lagerstatten in the world [42,43]. For nomenclatural purposes, we will follow here
Valenga et al. [44], referring to the lithostratigraphic unit of the concretion-bearing beds as the
Romualdo Formation. Besides its remarkable and abundant carbonate concretions, usually
containing exquisitely preserved fossils, this formation is also characterized by the presence

of shales, marls, and limestones. Along with its fossil content, geological data indicate a
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transitional depositional setting for the majority of the stratigraphic sequence of the Romualdo
Formation and a late Early Cretaceous (Albian) age. However, in the western portion of the
formation and above the concretion-bearing beds, there are strata containing echinoids and
mollusks, thereby evidencing local marine conditions [44-47]. In fact, the holotypes of
Irritator and Angaturama have been found inside concretions, which is common for most
Romualdo Formation fossils. Again, as many Romualdo fossils, both spinosaurs lack accurate
geographic and stratigraphic information [43,48]. The concretion containing Irritator was
briefly described as including the ostracod Pattersoncypris and scales of the ichthyodectiform
fish Cladocyclus. It may have come from Buxexé, a locality near Santana do Cariri
Municipality, Ceara State [15,49]. On the other hand, the concretion enclosing Angaturama
was considered as typically resembling those from the Romualdo Formation (Romualdo
Member of the Santana Formation in Kellner and Campos [19]). Both cranial remains are
distinct yet complementary to each other. Due to coming from the same stratigraphic unit,

some authors suggested that they could have pertained to the same specimen (e.g., [4,50]).

Fig 1. Map of northeastern Brazil showing the location of the Araripe and Sdo Luis-
Grajada basins. The (likely) provenance of the holotypes of local spinosaurid taxa is

indicated. Modified from Bittencourt and Langer [51].

On the other hand, the holotypic premaxillae of Oxalaia, along with a fragmentary left
maxilla referred to the same taxon, came from a fossil site called Laje do Coringa, in Cajual
Island, Alcantara Municipality, Maranh&o State (Fig 1) [28]. This locality corresponds to the
most important fossiliferous outcrop of the Alcantara Formation, which is characterized by

sandstones and mudstones intercalated with conglomeratic beds where most fossil remains are
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found. The majority of these fossils are released from the matrix by the continuous action of
tides and waves. Due to its macrofossil and palynological content, the Alcantara Formation is
usually regarded as the Cenomanian strata of the S&o Luis-Grajal Basin, deposited in a
transitional setting related to the opening of the equatorial portion of the South Atlantic Ocean
[52-54]. Fossil remains are frequently fragmentary and show evidence of reworking;
therefore, some degree of time-averaging is expected for the Alcantara fossil assemblage,
which is composed of continental, coastal, and marine taxa. Despite the time-averaging, most
of the identified taxa might have been coeval throughout part of the Cenomanian and
ecologically related to each other [30,31,54,55]. The holotype of Oxalaia was reportedly

found in situ, while the referred maxilla was collected as “surface float” [28].

Materials and methods

Descriptive basis

As already stated, this work focuses on craniodental features either overlooked or interpreted
previously in a different manner. We follow Carrano et al. [29] and Hendrickx and Mateus
[56] wherever possible when referring to cranial structures. Regarding teeth and alveoli, we
adopt the terminology proposed by Smith and Dodson [57], which was further developed by

Hendrickx et al. [58].

Below, we provide a revised diagnosis for each Brazilian taxon in light of the current
knowledge on spinosaurids. The revised diagnoses are differential in essence and do not focus
solely on autapomorphies, given that distinct features are, in general, independently
distributed among all spinosaurids. Therefore, they constitute a unique set of characters for

each taxon. However, wherever possible, autapomorphies are temporarily recognized with the



10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

24

caution of each of them being possibly later figured out to be an intraspecific or ontogenetic
variation, or even a pathologic condition. This possibility is real as most taxa are represented
only by a single individual with the skull preserved, considering formally published

specimens [1].

Cladistic analyses

The cladistic analyses presented here are based on the data matrix of Carrano et al. [29],
which was designed for evaluating ingroup relationships of Tetanurae. However, some
significant changes were performed. First of all, we incorporated all the changes made by
Evers et al. [17], regarding the vertebral character coding of Carcharodontosaurus. We then
added three character statements and modified others as the result of our new perspective on

relative spinosaurid cranial features (see S1 File).

With respect to operational taxonomic units (OTUs), we also performed additional
modifications. For example, we added Oxalaia as a new OTU in order to investigate the
phylogenetic relationships of all Brazilian taxa. In addition, we excluded the OTUs previously
regarded by Carrano et al. [29] as wild cards, Megaraptor (whose coding did not include
recent data [59]), and the spinosaurids whose holotypes correspond solely to non-cranial
remains (i.e., Ichthyovenator and Sigilmassasaurus [16,17,60,61]). Spinosaurus is another
spinosaurid whose holotype comprises mainly postcranial bones, but normally this taxon has
been coded (e.g., [4,29]) considering also cranial remains later assigned to it [5,60,62].
Nevertheless, we consider their attribution as tentative because some of those remains were
found either isolated or lacking accurate field data and they only just overlap the holotypic
remains described by Stromer [8]. Furthermore, keeping in mind that many mid-Cretaceous

African sites are only roughly coeval and the possible evidence indicating the presence of
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more than one spinosaurid morphotype (and taxon?) therein [17,18,63], it is difficult to
accurately attribute isolated skulls to any of the taxa recognized locally. This is the case of the
Kem Kem Beds of Morocco, from which comes material also assigned to Sigilmassasaurus
[17,60,61]. As Spinosaurus and Sigilmassasaurus may not be synonymous (see Ibrahim et al.
[7,64] for a different opinion), it is not possible yet to assign a huge Moroccan partial skull
(MSNM V4047, Museo Civico di Storia Naturale di Milano, Milan, Italy) [5] to any of them.
The same is true for another skull found in Algeria and tentatively attributed to S. maroccanus
(MNHN SAM 124, Muséum National d’Histoire Naturelle, Paris, France) [62], which is a
nomen dubium according to Sereno et al. [4] and Carrano et al. [29]. Thus, we prefer not to
refer these two non-Egyptian skulls to S. aegyptiacus. Recently, a partial skeleton, including
cranial bones, was proposed as the neotype of S. aegyptiacus [7]. However, some authors [17]
have challenged its attribution specifically to that species. Considering that we could not
handle the proposed neotype, which awaits a thorough description, we opted for not including
Spinosaurus in our analyses. Instead, we coded MSNM V4047 as a distinct OTU in place of

the latter.

Another taxonomic issue pervading the choice of spinosaurid OTUs is the possible
synonymy between Cristatusaurus and Suchomimus, both from the Elrhaz Formation
(horizon GAD 5; Aptian-Albian?) of the Tegama Group of Niger [4,28,29,62]. The former
taxon was the first described, but its remains and proposed diagnosis are thought to be too
general to differentiate it from other serrated-toothed spinosaurids [3,4,29]. Shortly after the
description of Cristatusaurus, Suchomimus was described and the provided diagnosis for this
taxon is enough to set it apart from Baryonyx [2—4,29]. Despite claims of Cristatusaurus as a
nomen dubium, as well as some similarities between it and Suchomimus or even Baryonyx, we
recognize some differences between them with possible taxonomic significance (see

Discussion). However, as specifically addressing this issue is not the main goal of this work,
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coded for this analysis.

We also performed one analysis excluding only Irritator and another removing only
the other Brazilian taxa. We did so because, due to the large amount of missing data, each
OTU from Brazil acted as a wild card within Spinosauridae. This procedure recovered more
refined hypothetical phylogenetic relationships for Irritator and both Angaturama and
Oxalaia in each analysis, which contributed to the discussions regarding the evolution of the

craniodental features considered in this work.

Finally, we performed the analysis techniques using the free software TNT v. 1.5 [65],

following the same parameters set by Carrano et al. [29].

Additional institutional abbreviations

MN, Museu Nacional/Universidade Federal do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, Brazil; MNN,
Musée National du Niger, Niamey, Republic of Niger; SMNS, Staatliches Museum fir
Naturkunde Stuttgart, Stuttgart, Germany; UCPC, University of Chicago Paleontological

Collection, Chicago, United States; USP, Universidade de Sdo Paulo, Sao Paulo, Brazil.

Results

Systematic paleontology

Dinosauria Owen, 1842 [66]

Theropoda Marsh, 1881 [67]
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Tetanurae Gauthier, 1986 [68]
Spinosauridae Stromer, 1915 [8]
Irritator challengeri Martill et al., 1996 [49]

Holotype and only known specimen. SMNS 58022, an almost complete and
articulated skull associated to the mandibular rami, lacking the anterior tip of the rostrum and

the dentigerous portions of both mandibulae (Figs 2 and 3).

Revised diagnosis. Spinosaurid that differs from Baryonyx, Suchomimus, and
Cristatusaurus by the unserrated condition of its teeth and nearly half the number of maxillary
alveoli (teeth). Differs from MSNM V4047 and MNHN SAM 124 by the relatively larger and
more anteriorly placed external nares and the participation of the premaxillae in the anterior
border of the external nares. Finally, an autapomorphy of Irritator is the presence of a sagittal

crest formed by the conjoined nasals that ends in a knob-like projection over the frontals.

Occurrence. Exact geographical provenance unknown, but likely near Buxexé, 5 km
south to Santana do Cariri Municipality, Ceard State, Araripe Basin, northeastern Brazil.

Romualdo Formation; Albian, Lower Cretaceous.

Remarks and comparisons

Prior to its assignment to Spinosauridae, the unprepared skull of Irritator was thought to be a
pterosaur [15]. It was afterwards described as a theropod dinosaur, more specifically as a
member of Bullatosauria [49]. Much of this taxonomic confusion was due to the
modifications and damages in the specimen, which were likely caused by its collectors or

additional personnel that dealt with it before its study. Actually, the etymology of the generic
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name is an allusion to such problems. After a more careful preparation of SMNS 58022, Sues
et al. [15] were able to confirm the spinosaurid identity of Irritator, which was firstly

proposed by Kellner [26].

Despite these damages, the holotype of Irritator is considered to be the most complete
spinosaurid skull, at least in relation to the posterior portion (Fig 2) [15,29]. In fact, it is one
of the few non-avian theropod specimens with one of its stapes preserved, in this case the
right one (Fig 2B). Accordingly, the right side of the skull is best preserved [15]. The amount
of data recovered from Irritator must have been possible due to its fossilization within an
early diagenetic carbonate concretion. This becomes even more reasonable when taking into
account the scarcity of (articulated) spinosaurid postnarial bones [2-5,19,62]. In this sense,
Irritator reveals important aspects of the cranial morphology of Spinosauridae. The skull
becomes progressively deeper towards its posterior end so that its dorsal outline projects
posterodorsally (Fig 2), resembling the condition inferred for Baryonyx [3]. This morphology
is followed by other reconstructions of spinosaurid skulls [5,7] but contrasts with that of

Suchomimus [4].

Fig 2. Specimen SMNS 58022, holotype of Irritator challengeri. A, Left lateral view. B,
Right lateral view. The abbreviation for the third tooth of the left maxilla follows Hendrickx
et al. [58]. Additional abbreviations: ao.f, antorbital fenestra; c.c, crista cranii; e.n, external
naris; m, maxilla; m.r, mandibular ramus; n, nasal; n.c, nasal sagittal crest; n.p, nasal process;

0, orbit; pm, premaxilla; s, stapes.

Although Irritator was described and redescribed in detail, some of its craniodental

features were not addressed further. For example, this taxon is remarkable because it is the
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spinosaurid skull with the highest number of in situ preserved teeth. However, due to the
missing portion of its rostrum, including the anterior end of both maxillae, neither Martill et
al. [49] nor Sues et al. [15] properly identified the preserved maxillary teeth in relation to their

position along the tooth row.

The maxillary dentition of Irritator is composed of nearly straight conical crowns,
which are labiolingually fluted but bear no serration on their carinae (Fig 3) [15]. These
features are common in other spinosaurids (e.g., [3-5,8,36]) and, particularly, the absence of
serrations is characteristic of Spinosaurinae after Sereno et al. [4]. Some teeth also exhibit
short marginal undulations close to the distal carina (Fig 3B) [15]. Regarding tooth size
variation, in the left maxilla the first (mesial-most) crown preserved in situ is the second
largest, being slightly smaller than the second crown, whereas the seven remaining teeth

become gradually smaller (Figs 2A and 3A) [15].

Fig 3. Dentition of Irritator challengeri. A, Detail of the left maxillary tooth row. B, Detail
of the first tooth crown preserved in situ of the left maxilla. C, Detail of the artificially
detached fragment of the right maxilla bearing the right maxillary tooth row. D, Detail of the
sixth tooth crown preserved in situ of the right maxilla in mesial view. Abbreviations for teeth
follow Hendrickx et al. [58]. Additional abbreviations: e.n, external naris; m, maxilla; m.r,

mandibular ramus; m.u, marginal undulations; n, nasal; pm, premaxilla; r.m, rock matrix.

In spinosaurid specimens with the maxillary tooth row preserved, the largest crowns
(and alveoli) are the third and the fourth. In addition, there is typically an increase in size
from ml to m4, which are followed by progressively smaller teeth. Thus, the spinosaurid

maxillary dentition comprises a tooth size variation that begins with a tendency of increasing,
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reaching its maximum at m4, regarding the crown base length and crown height, and
continues with an opposite trend. This is the case both for Baryonychinae, i.e., Baryonyx and
Suchomimus, and Spinosaurinae, such as MNHN SAM 124 and MSNM V4047 [3-5]. This
pattern is widely distributed among spinosaurids and no current evidence indicates that this
condition is not also present in Irritator. The tooth size variation seen in the left maxilla of the
Brazilian taxon matches the described pattern, so that the first two preserved teeth correspond
to Lm3 and Lm4. This implies a total number of eleven left maxillary teeth (Figs 2A and 3A).
Accordingly, Sues et al. [15] inferred that the left maxilla would have comprised at least 11
teeth, although they neither justified their claim nor attributed a specific location within the
tooth row for any of the preserved crowns. Furthermore, this number is nearly identical to that
of the spinosaurine MSNM V4047, which displays 12 maxillary teeth (Fig 4C and 4D) [5];
this dissimilarity could be explained by the difference in size, interspecific variation, different
ontogenetic stages, alveolar remodeling after the loss of teeth in vivo, other dental

abnormalities, etc. [28,69].

Fig 4. Schematic illustration of spinosaurid cranial remains. A, Premaxillae and maxillae
of Baryonyx walkeri. B, Partial rostrum (MNN GDF501) referred to Suchomimus tenerensis.
C, Specimen MSNM V4047. D, Reconstructed skull of Irritator challengeri. All specimens
are aligned based on the position of the fourth maxillary tooth, whereas the last maxillary
tooth (or alveolus) in each is indicated by a black star. Abbreviations for teeth follow
Hendrickx et al. [58]. Additional abbreviations: n.c, nasal contact; ao.f, antorbital fenestra;
e.n, external naris. A, B, C, and D are modified from Charig and Milner [3], Sereno et al. [4],

Dal Sasso et al. [5], and Sues et al. [15], respectively.
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Regarding the artificially detached fragment of the right maxilla of Irritator, nine teeth
are preserved in situ as well as the broken base and partial impression in the matrix of the
tenth (distal-most) crown. The second and the fourth are replacement teeth (Fig 3B). In
general, the first four crowns are more damaged than those from the left side. This precludes
an accurate estimation of their dimensions, although the mesial-most crown seems to have
been the largest one. If the latter was indeed the largest, the preserved portion of the right

maxilla would also comprise teeth from m4 to m11.

The identification of the maxillary teeth of Irritator implies the reinterpretation of the
location of its external nares. Dal Sasso et al. [5] considered that these were restricted to the
mid-part of the maxillary tooth row. However, their anterior-most outline must have been
placed somewhere between m3 and m4 (Figs 2A, 3A, and 4D). Therefore, the external nares
of Irritator begin in a comparable position to those of Baryonyx and Suchomimus, in which
the external nares start between m2 and m3 and between m3 and m4, respectively (Fig 4A
and 4B) [3,4]. On the other hand, the external nares of MSNM V4047 start only at the level of

m9 (Fig 4C) [5].

Another difference between Irritator and African material attributed to Spinosaurus is
the relationship between the bones that bind the external nares. In the former genus, the
premaxillae form a minor part of the ventral outline of the nares, whereas their dorsal and
ventral outlines are surrounded by the nasals and maxillae (Figs 2A, 3A, and 4D). In MSNM
V4047, the premaxillae are completely excluded from the external nares (Fig 4C) [5]. Both
spinosaurids differ from Baryonyx and Suchomimus; in these, the premaxillae are major
components of the external nares, but they differ from each other in relation to the
contribution of the maxillae. In Baryonyx, the maxillae form the posterior half of the
preserved ventral border of the left naris (Fig 4A) [3]. In Suchomimus, the maxillae are minor

components of the ventral outline of the nares and are constricted by the premaxillae and



10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

15

descending rami (=maxillary processes) of the nasals (Fig 4B) [4]. Furthermore, Dal Sasso et
al. [5] considered the exclusion of premaxillae from the nares of MSNM V4047 as an
autapomorphy of Spinosaurus. Among spinosaurids, MSNM V4047 is also unique in
presenting premaxillae, maxillae, and nasals meeting at a single point, whereas Irritator,

Baryonyx, and Suchomimus do not present such a triple joint (Fig 4).

Another important issue related to spinosaurid external nares is their size. The external
nares of Irritator are both absolutely and comparatively (in relation to the antorbital fenestrae)
smaller than those of the baryonychine Suchomimus and, possibly, Baryonyx (Fig 4A, 4B, and
4D). On the other hand, they are larger than those of the spinosaurine MSNM V4047 in
absolute length (Fig 4C and 4D), despite the Brazilian taxon being inferred to have had a

shorter skull (c. 60 cm) [15] than the African specimen (c. 175 cm) [5,15].

Irritator is also unique in displaying a sagittal crest formed by the conjoined nasals
that ends in a knob-like projection overhanging the frontals. In fact, where observable, the
unfluted condition of the nasal crest of Irritator might also distinguish it from an isolated
fragmentary pair of fused nasals from Morocco (UCPC-2) [5] and those reported by Ibrahim
et al. [7] (and, consequently, the taxon to which they belonged). Finally, additional
differences between Irritator and African material assigned to Spinosaurus might include
features of the quadrates, which were well addressed by Hendrickx et al. [18] and, as such, are

not further considered here.

Systematic paleontology

Dinosauria Owen, 1842 [66]

Theropoda Marsh, 1881 [67]
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Tetanurae Gauthier, 1986 [68]
Spinosauridae Stromer, 1915 [8]
Angaturama limai Kellner and Campos, 1996 [19]

Holotype and only known specimen. USP GP/2T-5, the tip of a rostrum, comprising

both premaxillae and the anteriormost portions of both maxillae (Fig 5).

Revised diagnosis. Spinosaurid that differs from Baryonyx, Suchomimus, and
Cristatusaurus by both the possession of unserrated teeth and the comparatively smaller first
premaxillary tooth. It also differs from all other spinosaurid skulls by the presence of a dorsal
sagittal premaxillary crest that nearly reaches the anterior end of the snout, beginning much
more anteriorly than in Baryonyx, Suchomimus, and Cristatusaurus. Another autapomorphy
of Angaturama is the rounded and knob-like anterodorsal projection of the conjoined

premaxillae.

Occurrence. Unspecified locality in the Araripe Basin, northeastern Brazil. Romualdo

Formation; Albian, Lower Cretaceous.

Remarks and comparisons

Angaturama was described shortly after Irritator, but it was the first theropod from the
Araripe Basin to be considered as a spinosaurid [19,26,34,49]. Given that those taxa were
proposed based on supposedly non-overlapping cranial materials (Figs 2 and 5), they could
not be compared to each other [15]. Also, for the same reason, Angaturama cannot be fully

compared to the holotype of Spinosaurus [8].
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Fig 5. Specimen USP GP/2T-5, holotype of Angaturama limai. A, Left lateral view. B,
Right lateral view. C, Dorsal view. D, Detail of the secondary palate. E, Anterior view.
Abbreviations for teeth follow Hendrickx et al. [58]. Additional abbreviations: am.p,
anteromedial process of maxilla; i.su, intermaxillary suture; m, maxilla; pm, premaxilla; pm.c,
premaxillary sagittal crest; pm.p, anterior premaxillary projection; r.t, replacement tooth; su,

suture between premaxilla and maxilla.

The premaxillae of Angaturama were firstly distinguished from other spinosaurids
based on the following features: 1) the degree of lateral compression of the rostrum, which is
narrowest at the level of teeth pm6; 2) less broad mediolateral width; and, 3) a well-developed
dorsal sagittal crest (Fig 5). Among these, only the last feature is still held as an
autapomorphy of that genus, but in a modified version [29]. Given that Baryonyx,
Cristatusaurus, and Suchomimus also exhibit a dorsal sagittal rim on their premaxillae
[3,4,62], this sort of structure is not exclusive of the Brazilian taxon, although it is indeed
more conspicuous and, more importantly, extends more anteriorly than in baryonychine

spinosaurids [29].

Regarding the mediolateral compression of the rostrum of Angaturama, it was initially
considered as a natural feature instead of the result of postmortem compression [19]. The
expanded condition of the premaxillae, which are often referred together as a “terminal
rosette”, appears less broad than in other spinosaurids [15,19]. This might be a consequence
of the less pronounced constriction caudal to the rosette, i.e., at the level of the last two
premaxillary teeth in Angaturama [5]. However, the degree of compression of the holotype
might not reflect the original condition, although it may be still regarded as less broad in

overall shape. For instance, the ventral borders of both premaxillae are not preserved and
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some in situ partial teeth are longitudinally sectioned, which consequently reduce the total
width of the preserved rosette (Fig 5A and 5B). Additional evidence of postmortem
compression is in the palate. As other spinosaurids, Angaturama presents a secondary palate
formed by the palatal portions of the premaxillae along with the anteromedial processes of the
maxillae [4,5,62]. These processes in spinosaurids are positioned between the palatal portions
of the premaxillae and were firstly misidentified as belonging to the vomers [3,19]. Thus, the
sagittal plane of the spinosaurid rostrum should pass through the medial sutures between the
premaxillae and maxillae and equally divide the palate. Nevertheless, contrary to this
reasoning, the left half of the palate of Angaturama is slightly narrower than the right (Fig
5D) and this might be an indication that the left side underwent some degree of postmortem

compression.

Along with the condition of the dorsal sagittal crest, Angaturama bears another
remarkable feature that differs from all other spinosaurids with the tip of the rostrum
preserved. The premaxillae form a protuberance on their anterior outlines close to their dorsal
surfaces (Fig 5). This feature implies that the dorsal outline of the premaxillae ends more
anteriorly than the ventral one, whereas in other spinosaurid skulls the condition is opposite—
the dorsal outline more gradually slopes anteroventrally (Fig 4) [3-5,62]. It is possible that the
sagittal crest extended anteriorly and partially over that projection, as the latter is covered by a

break indicating that it misses some dorsal portion of the bone (Fig 5C).

One could argue that, as the premaxillae of the holotype lack their ventral portions in
lateral view, part of the anterior margin of the premaxillae of Angaturama is also missing just
below the protuberance. Accordingly, the alveoli of pm1 are incompletely preserved. In this
sense, this structure would not be natural. However, in spinosaurid theropods, the first
premaxillary alveoli are usually separated from the anterior margins of the premaxillae by a

distance smaller than half their diameters. A hypothetical reconstruction of the missed
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anterior borders of the premaxillae of Angaturama would not significantly extend them
anteriorly in relation to what is currently preserved. Furthermore, the bone surface of the
protuberance and the surrounding region does not present any sign of having been severely
damaged, as it would be after losing a significant portion of the bone by taphonomic causes or
preparation techniques. Thus, the anterior outline of the premaxillae of Angaturama must
have been relatively straight or at least concave just below the anterior salience seen in the

holotype, which does seem to be a natural feature.

The premaxillae of Angaturama present the typical condition of seven premaxillary
teeth of spinosaurids. Regarding the size variation within the preserved tooth row, it was
described as increasing from pml to pm3, gradually decreasing from pm3 to pm6, increasing
again from pm6 to m3, and finally decreasing from m3 to at least m4 [19]. Kellner and
Campos [19] only figured the right side of Angaturama, in which there is no indication of m4,
but in the left side there is indeed one partially preserved alveolus after m3. However,
considering its smaller size and distolingual position in relation to Lm3, this alveolus must
correspond to a replacement tooth (Fig 5A). This inference is in accordance with the
aforementioned pattern of tooth size variation of spinosaurids. Besides this replacement tooth
and the one associated to Lm2 previously reported by Kellner and Campos [19], there are
others incompletely preserved. They can be noticed more clearly in association with Lpm4,
Lm1, and Rpm1. The replacement tooth associated to Lpml is likely indicated by the empty
alveolus between the alveoli of Lpml and Lpm2. Finally, with respect to the tooth

ornamentation, enamel flutes are seen in the lingual side of Rpm6 [19].

Systematic paleontology

Dinosauria Owen, 1842 [66]
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Theropoda Marsh, 1881 [67]

Tetanurae Gauthier, 1986 [68]

Spinosauridae Stromer, 1915 [8]

Oxalaia quilombensis Kellner et al., 2011 [28]

Holotype. MN 6117-V, fused premaxillae (Fig 6).

Referred specimen. MN 6119-V, an isolated fragment of a left maxilla.

Revised diagnosis. Spinosaurid that differs from Baryonyx, Suchomimus, and
Cristatusaurus by both the possession of unserrated teeth and the relatively much smaller first
premaxillary tooth. The lack of a dorsal sagittal premaxillary crest or rim also differs in
relation to those taxa and Angaturama. It differs from MNHN SAM 124 and MSNM V4047
by oval-shaped conjoined premaxillae in dorsal view due to a weaker lateral compression of
the rostrum just posterior to m3, whereas in both African specimens the fused premaxillae are
mushroom-shaped. Finally, autapomorphies of Oxalaia include the possession of two
replacement teeth associated with functional pm3 and the sculptured condition of the palatal

portion of the premaxillae.

Occurrence. Laje do Coringa locality, Cajual Island, Alcantara Municipality,
Maranhdo State, Sdo Luis-Grajal Basin, northeastern Brazil. Alcantara Formation;

Cenomanian, Upper Cretaceous.

Remarks and comparisons
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Oxalaia is the latest described spinosaurid taxon from Brazil. Similar to Angaturama, its
holotype comprises only conjoined premaxillae [28] and cannot be compared to Irritator or
the holotype of Spinosaurus. Even the tentatively referred left maxilla of Oxalaia cannot be

ideally compared to those taxa, given its fragmentary nature.

Despite representing only a minor portion of the skull, the premaxillae of Oxalaia are
very informative. The small alveoli of teeth pm1, whose diameters are less than half of the
following elements, are evidence of closer affinities between Oxalaia and spinosaurine
spinosaurids, such as Angaturama, MSNM V4047, and MNHN SAM 124. Such phylogenetic
relationships are also corroborated by the unserrated condition of teeth and the arrangement of
premaxillary teeth in those taxa, especially with respect to the presence of broad diastemata
[4,5,28,62]. On the other hand, Baryonyx, Suchomimus, and Cristatusaurus have serrated
teeth and their premaxillary tooth rows present narrow diastemata [3,4,62] (see Kellner et al.

[28] for a different opinion on the diastemata of Suchomimus and Cristatusaurus).

Within Spinosaurinae, Oxalaia resembles the African specimens more than
Angaturama, as the latter bears a dorsal sagittal premaxillary crest (Fig 6A and 6B). However,
Oxalaia can be set apart from MSNM V4047 and MNHN SAM 124 based on certain features,
such as the aspect of the premaxillae in dorsal view (Fig 6C). In Oxalaia, these conjoined
bones end in a more rounded tip, whereas MSNM V4047 and MNHN SAM 124 present tips
that are more acute. Also, the constriction of the premaxillae posterior to teeth pm3 is much
weaker in Oxalaia than in the other specimens (Fig 6C and 6D), as previously noticed by
Kellner et al. [28]. The combination between a more acute tip and a stronger compression
results in mushroom-shaped terminal rosettes in the African material, whereas this structure is

more oval (triangular after Kellner et al. [28]) in Oxalaia.
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Fig 6. Specimen MN 6117-V, holotype of Oxalaia quilombensis. A, Left lateral view. B,
Right lateral view. C, Dorsal view. D, Slightly oblique ventral view, emphasizing the
sculptured condition of the palatal portion of the left premaxilla. Abbreviations for teeth
follow Hendrickx et al. [58]. Additional abbreviations: am.p, anteromedial process of maxilla;

pm, premaxilla; r.t, replacement tooth; s.p, secondary palate.

Another difference involves the diastemata between pm5 and pm6 of Oxalaia, which
were considered longer than those in baryonychines but similar to and shorter than those in
MNHN SAM 124 and MSNM V4047, respectively [28]. However, this statement deserves
some consideration. Firstly, the difference regarding the size of the diastemata might be
related to the skull length, as the holotype of Oxalaia was likely intermediary in size between
baryonychines and MSNM V4047 [3,4,28,70]. This, in turn, might be somehow related to
ontogeny. More importantly, these diastemata can differ in size between the left and right
premaxillae within a single specimen. For instance, in Oxalaia, the diastema between Lpm5
and Lpmé6 is slightly longer than that between Rpm5 and Rpm6 (Fig 6D), and the same is true
for MSNM V4047 [5]. In fact, the right diastemata of these specimens are comparable in size,
despite the left diastema of the latter specimen being longer than that of Oxalaia. In addition,
the size of the diastema between Lpm5 and Lpm6 of MSNM V4047 may be artificial.
Whereas most spinosaurs present seven premaxillary teeth, that specimen presents six [5],
which was suggested as a possible autapomorphy of its taxon [28]. The holotype of Baryonyx
presents six and seven teeth in its left and right premaxillae, respectively [3], and this
intraindividual variability seems to be a consequence of the closure of one alveolus, more
specifically Lpm7. In MSNM V4047, teeth pm6 are not aligned. Lpm6 is well posterior to
Rpmé, but its location coincides with that expected for Lpm?7. In this sense, it is possible that

Lpm6 is indeed Lpm7 and the true alveolus for Lpm6 was closed at some point in the
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ontogenetic development of the animal, as in Baryonyx. This hypothesis was also considered
by Kellner et al. [28] but without specifying exactly which alveolus(i) might have closed. On
the other hand, in the right premaxilla of MSNM V4047, the alveolus for Rpm7 could also
have been closed, which would have resulted in the misalignment between Rpm6 and the
currently observed Lpm6. As such, six premaxillary teeth would not be an autapomorphic
feature of MSNM V4047, especially if it is later shown to pertain to the same taxon of
MNHN SAM 124, which presents pm7. Thus, the difference in diastema length or number of
premaxillary teeth between spinosaurine spinosaurids is not a reliable characteristic for

taxonomic purposes.

Nevertheless, the association of two replacement teeth with pm3 could be a unique
feature of Oxalaia if it is not shown to be an intraspecific variation. The diagnosis of this
taxon included additional proposed autapomorphic traits, such as the very sculptured palatal
portion of the premaxillae [28]. These structures form a convex secondary palate, which
appears ventrally to the border of the premaxillary tooth row in lateral view (Fig 6A and 6B).
Other spinosaurid skulls also have this secondary palate. In Baryonyx and Cristatusaurus, this
condition is found in the premaxillae (Fig 4A) [3,62]. It is present in the tooth row as a whole
of MNHN SAM 124 and MSNM V4047, although it is also more evident in the premaxillae
of these spinosaurine spinosaurids (Fig 4D) [5,62]. This feature cannot be verified in
Angaturama, as it lacks the ventral borders of the premaxillary tooth row; however, in
Irritator the secondary palate appears ventrally to the tooth row in anterior view, despite
being not evident in left and right lateral views. On the other hand, Suchomimus also presents
a convex secondary palate, but it does not appear ventrally to the tooth row and, hence, can

only be seen through breaks in the lateral walls of the rostrum (Fig 4B) [4].

Another autapomorphy of Oxalaia proposed by Kellner et al. [28] is the very thin

anteromedial processes of the maxillae, which was thought to contrast to the wider processes
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of, for example, MNHN SAM 124, although the authors did not specify their degree of
thinness. The African skull preserves only the anterior end of the left process [62], which in
our opinion does not seem to be significantly wider than that of the Brazilian taxon. Also, the
width of these processes varies along its length and, at their posterior half, the processes of
Suchomimus also seem to be nearly as thin as those of Oxalaia [4]. In the described
specimens, these processes show varying degrees of anterior extension, which correspond to
different widths. This is due to the space between the premaxillae becoming wider anteriorly
and being filled by the anteromedial processes. In turn, the degree of anterior extension (or
ossification) of these processes might be related to the ontogenetic stage of the specimen,
being the greatest in MSNM V4047 [5]. Hence, the thinness of the anteromedial processes

might be another character inadequate for diagnoses of spinosaurid theropods.

Cladistic analyses

The analysis of the whole matrix (S1 File) resulted in 145 most parsimonious trees (MPTS)
whose strict consensus tree (1069 steps; consistency index, ClI = 0.409; retention index, Rl =
0.666) is shown in Fig 7. In general, the consensus topology is somehow comparable to that
presented by Carrano et al. [29] and Evers et al. [17], except for the higher amount of
polytomies (especially within the clade Megalosauria). The ingroup relationships of
Spinosauridae were recovered as a polytomy formed by all spinosaurids OTUs, similar to

Eversetal. [17].
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Fig 7. Strict consensus cladogram (1069 steps; CI = 0.409; R1 = 0.666) of 145 MPTs
obtained from the current cladistic analysis. Spinosaurid taxa are in bold. The spinosaurid

silhouette is from Sales et al. [71].

Alternatively, the analysis focusing on spinosaurids preserving premaxillae, i.e.,
excluding Irritator, resulted in 150 MPTs. The strict consensus between them (Figs 8 and
10A; 1051 steps; Cl = 0.415; Rl = 0.670) shows a different topology within Spinosauridae.
Baryonyx, Cristatusaurus, and Suchomimus form a polytomy along with the clade including
the remaining spinosaurid OTUs. This seems to be mainly due to the variable placement of
Cristatusaurus in different trees, as it sometimes appears as the sister group of either the
remaining spinosaurids or the clade formed by spinosaurine spinosaurids. However, no single
tree recovered Cristatusaurus and Suchomimus as sister groups of each other. Within the

spinosaurine clade, the Brazilian taxa are successive outgroups of MSNM V4047.

Fig 8. Strict consensus cladogram (1051 steps; Cl = 0.415; Rl = 0.670) of 150 MPTs
obtained from the current cladistic analysis excluding Irritator. Spinosaurid taxa are in

bold. The spinosaurid silhouette is from Sales et al. [71].

Lastly, the analysis including spinosaurids preserving external nares—excluding
Angaturama, Cristatusaurus, and Oxalaia—found 148 MPTSs. The recovered strict consensus
(Figs 9 and 10B; 1056 steps; Cl = 0.413; Rl = 0.664) also presents a polytomy constituted by
Baryonyx, Suchomimus, and the clade formed by the spinosaurines Irritator and MSNM

V4047.
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Fig 9. Strict consensus cladogram (1056 steps; Cl = 0.413; Rl = 0.664) of 148 MPTs
obtained from the current cladistic analysis excluding Angaturama and Oxalaia.

Spinosaurid taxa are in bold. The spinosaurid silhouette is from Sales et al. [71].

Fig 10. Synapomorphies of Spinosauridae recovered by the current analyses. A, Ingroup
relationships after the cladistic analysis which excludes Irritator. B, Ingroup relationships
after the cladistic analysis which excludes Cristatusaurus, Angaturama and Oxalaia.

Silhouettes modified from Sales et al. [37,71].

Discussion

Taxonomy of Spinosauridae

Over the years the following taxa have been proposed or often regarded as spinosaurid
theropods: Angaturama limai, Baryonyx walkeri, Cristatusaurus lapparenti, Ichthyovenator
laocensis, Irritator challengeri, Ostafrikasaurus crassiserratus, Oxalaia quilombensis,
Siamosaurus suteethorni, Sigilmassasaurus brevicolis, Spinosaurus aegyptiacus, S.
maroccanus, and Suchomimus tenerensis [1,2-4,8,15-17,19,21,26-28,62]. Ostafrikasaurus
was erected based on isolated teeth from the Late Jurassic of Tendaguru and these teeth are
morphologically different from Cretaceous spinosaurid teeth [1,21]. Among the remaining
taxa, some are considered nomina dubia. For example, Siamosaurus is another spinosaurid
genus based on isolated teeth that cannot be confidently set apart from most Cretaceous

spinosaurid teeth, including those from Asia attributed to Sinopliosaurus fusuiensis [1,14,27].
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These teeth may turn out to be referable to Ichthyovenator-like spinosaurs [15]. The practice
of naming theropod species solely based on isolated teeth has been historically problematic

and most of them were later shown to be invalid [1,29].

Other cases of nomina dubia include the aforementioned African taxa S. maroccanus
and Cristatusaurus. Despite the invalidity of S. maroccanus and its possible synonymy with
S. aegyptiacus, material assigned to these taxa (i.e., specimens MNHN SAM 124 and MSNM
V4047) are clearly not referable to any of the Brazilian taxa. For instance, Angaturama is
unique in bearing a well-developed sagittal premaxillary crest and an anterodorsal
protuberance in the anterior margins of its premaxillae. Once suggested to be congeneric with
Spinosaurus [15], the external nares of Irritator are in a more anterior location than those of
MSNM V4047. Also, its nares are delimited by premaxillae, maxillae, and nasals, whereas in
MSNM V4047 these structures are only bounded by the latter two bones. In fact, each
spinosaurid taxon preserving the external nares presents a particular relationship between the
bones around the nares, which is likely a solid character for diagnostic purposes (Fig 4). The
African materials can also be differentiated from Oxalaia, given that the latter has premaxillae
more oval-shaped in dorsal view than the former, along with additional differences.
Considering the similarities between MNHN SAM 124 and MSNM V4047, these specimens

may belong to the same taxon.

The reassessment of the Brazilian material also bears some implications concerning
the taxonomic status of Cristatusarus, a taxon that may be a nomen dubium and/or a synonym
of Suchomimus [4,28,29,62]. For example, both Nigerien taxa possess a dorsal sagittal
premaxillary rim. Nevertheless, Cristatusaurus presents a well-convex secondary palate,
which appears below the premaxillary tooth row in lateral view [11,62]. This condition is also
seen in Oxalaia, Baryonyx, and the African spinosaurines (Fig 4A and 4C), and possibly in

Irritator and Angaturama [3,5,28,62]. On the other hand, the convex palate of Suchomimus
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can only be seen in lateral view through breaks in the referred rostrum MNN GDF501 (Fig
4B) [4]. In addition, the preserved portion of the ascending process of the maxilla seems to be
more slender in Cristatusaurus than in Suchomimus, although this may be due to the juvenile
condition of the holotype of the former taxon (MNHN GDF 366) [4,62]. Thus, future analyses
on the validity of Cristatusaurus should also focus on the taxonomic significance of these

differences in relation to Suchomimus.

Irritator versus Angaturama. Another controversial issue in spinosaurid taxonomy is
the possible synonymy between Irritator and Angaturama [3-5,26,50]. Authors who argue in
favor of this scenario highlight the facts that both taxa come from the same deposit (the
Romualdo Formation of the Araripe Basin) and that their holotypes are non-overlapping
and/or complementary to each other. In addition, the dorsal sagittal crest of Irritator might
have extended anteriorly in a way similar to the crest of Angaturama. This could suggest that
both specimens were part of the same skull [4,50]. In this case, Irritator would have priority

over Angaturama.

However, supporting the idea of both holotypes being part of a single specimen has
been a much more speculative practice than a substantiated argumentation. If they did not
overlap in relation to any part of their preserved cranial remains, it would be impossible to
demonstrate either the morphological similarities or differences between Irritator and
Angaturama. In fact, the supposed non-overlap between these taxa would hamper any

assertion on their possible synonymy.

Nevertheless, the reinterpretation of certain features in both taxa sheds new light on
this issue. Each holotype preserves tooth Lm3, which indicates that the specimens overlap
minimally and cannot be considered at the very least the same individual. An opposite

statement would require the reidentification of the assumed Lm3 as another tooth in any of
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those taxa. This is not possible in Angaturama, as it preserves the anteriormost portion of the
tooth row, enabling the counting of the left maxillary teeth from the first functional alveolus
to the last alveolus of a replacement tooth, posterior to the third functional alveolus (Fig 5).
On the other hand, for a reinterpretation of tooth Lm3 of Irritator, it is necessary to
demonstrate that the size variation pattern of its maxillary teeth does not follow that seen in
Baryonyx, Suchomimus, MNHN SAM 124, and MSNM V4047. However, the pattern seen in
maxillary teeth of Irritator matches that found in the aforementioned taxa and specimens (Fig
3). Thus, the evidence at hand supports that the holotypes of Angaturama and Irritator each

preserve tooth Lm3 (Fig 11).

Fig 11. Spinosaurid cranial remains from Brazil. A, Reconstruction of specimen SMNS
58022, the holotype of Irritator challengeri. B, Specimen USP GP/2T-5, the holotype of
Angaturama limai. C, Specimen MN 6117-V, the holotype of Oxalaia quilombensis. The
fragmentary maxilla (MN 6119-V) tentatively referred to O. quilombensis was not included.

A is modified from Sues et al. [15].

A complementary approach is to consider the preservation conditions of each
specimen. The right side is considered the best preserved in both holotypes [15,19,49], but
some differences can be highlighted. Firstly, they differ in color, as the holotype of Irritator is
brighter than Angaturama (Figs 2 and 5). They also differ regarding the amount and type of
damage. The left side of Angaturama is more affected by cavities filled by recrystallized
calcite (Fig 5A), whereas the left side of Irritator shows this mineral filling in a large vertical
break just behind the external nares (Figs 2A and 3A). The most obvious difference involves

the preservation of the dentition. Angaturama lacks some teeth and those preserved in situ are
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usually damaged, being longitudinally or transversely cross-sectioned, which seems to be
related to the loss of the ventral borders of the tooth row (Fig 5A and 5B). Only tooth Rpm6
has the enamel of both sides preserved, showing that only the lingual one was fluted [19,26].
However, the teeth of Irritator are, in general, well preserved in situ; few of them are as
damaged as those of the other taxon (Figs 2 and 3). Most teeth of Irritator are labially fluted
and some of them present marginal transversal undulations (Fig 3) [15]. Furthermore,
Machado and Kellner [34] stated that the posterior part of the holotype of Angaturama was
more laterally compressed than that of Irritator, indicating that they were not part of the same

concretion. This is also supported by Kellner et al. [28], but they did not justify their claim.

Despite being significant, these differences do not imply that the specimens belong to
different individuals. Some fossils from the Romualdo Formation were affected by various
taphonomic processes throughout their concretions, especially fractures, calcite
recrystallization, and different degrees of compression. Also, having likely undergone
different preparation techniques, the extension of damages would be unique for each
specimen, which could explain the different colors and degrees of preservation of the
dentition, along with other attributes. Even the difference in tooth ornamentation is not
informative in this regard, given that this feature varies within the tooth row of a single taxon
[72]. Only the preservation of tooth Lm3 by both holotypes precludes their attribution to the
same individual, although it does not clarify if they are synonyms. Furthermore, the holotypic
premaxillae of Angaturama and Baryonyx are comparable in size, which indicates that the
complete skull of the holotype of Angaturama might have been larger than that of Irritator

(Fig 11) [3,15,19,70].

In short, the holotypes of Irritator and Angaturama likely belonged to different
individuals, but the hypothesis of considering them as synonyms requires additional

overlapping cranial remains and further study for either its refutation or corroboration.
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Evolution of craniodental features

Spinosauridae are frequently split into two subclades, Baryonychinae and Spinosaurinae (e.g.,
[1,4,5,16,29,64,73]). This dichotomy is supported mainly by craniodental characters, which
involve the biggest amount of overlapping features between genera within each subfamily.
For example, Baryonychinae are usually characterized by finely serrated and more mesio-
distally curved tooth crowns that are separated by less marked diastemata in premaxillae. On
the other hand, Spinosaurinae have unserrated and straighter, conical tooth crowns that are
partially separated by clear diastemata in premaxillae. In addition, the number of maxillary
teeth of baryonychine spinosaurs is almost twice as much as that of spinosaurines. The third
main craniodental feature distinguishing these subclades involves the position of the external

nares: they are more anteriorly positioned in baryonychines than in spinosaurines [1,4,5].

Recently, Evers et al. [17] presented a polytomy formed by spinosaurid OTUSs, similar
to the results of our first cladistic analysis (Fig 7). Although these results may be due to a
large amount of missing data (especially regarding postcranial characters), it leaves open the
possibility of a nondichotomous phylogenetic relationship between baryonychine and
spinosaurine spinosaurids. This appears likely in the consensus of our second and third
analyses (Figs 8-10), in which typically baryonychine taxa do not form a monophyletic clade.
This hypothesis is supported by the fact that many baryonychine features correspond to
intermediate stages between the plesiomorphic theropod and the derived spinosaurine states
of some characters. This can be illustrated by the probable evolutionary history of the
serrations in spinosaurid dentition: theropods initially had coarsely serrated teeth, which
might have then become finely serrated, as in baryonychines, and finally unserrated in

spinosaurines [21-23]. Such a scenario suggests that, in the future, baryonychines may be
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shown to correspond to successive outgroups of Spinosaurinae, although the latter subfamily
may be indeed monophyletic. In this sense, Baryonychinae would be paraphyletic, as is
typically the case for groups characterized by plesiomorphies (e.g., non-avian dinosaurs itself

and “rhamphorhynchoid” pterosaurs [68,74,75]).

The provided cladistic framework and reinterpretation of certain spinosaurid features
are compatible with the aforementioned evolutionary scenario, at least with regards to some
craniodental features (Fig 10). For example, the plesiomorphic condition of theropod
premaxillae is the presence of five or less teeth. The increasing tooth number within
Spinosauridae and their arrangement in a terminal rosette might have occurred prior to the
appearance of well-marked diastemata in the premaxillary tooth row of Spinosaurinae. The
plesiomorphic condition of the spinosaurid premaxillae is possibly the possession of a dorsal
sagittal crest, as it is present in both baryonychines and in the spinosaurine Angaturama. This
feature later disappeared at some point within Spinosaurinae. These evolutionary scenarios
are supported by our second strict consensus tree, in which Angaturama is the sister-group of
Oxalaia and MSNM V4047 (Figs 8 and 10A). In all aspects, Oxalaia is much more similar to

the African spinosaurines than Angaturama (Figs 4 and 11).

Considering the particular pattern of tooth size variation shared by baryonychines and
spinosaurines, the most parsimonious hypothesis is that the maxillary dentition is homologous
within Spinosauridae, with regards to the first (mesial-most) four teeth and corresponding
alveoli. However, the higher number of maxillary teeth in baryonychines than in
spinosaurines implies that some teeth were lost during the evolutionary history of
Spinosauridae. This casts doubt on the homology between dental elements behind m4 of those
groups, where the loss of teeth likely took place. Accordingly, Dal Sasso et al. [5] stated that,
in spinosaurine spinosaurids, maxillary teeth are usually separated from each other by a space

equivalent to the size of one maxillary alveolus and that this pattern starts just behind m4,
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suggesting an intercalated loss of teeth. For instance, based on the 22 maxillary teeth of
Suchomimus, the hypotheses above would predict a number of 13 maxillary teeth in
spinosaurines, if the intercalated loss took place just behind m4. The spinosaurine MSNM
V4047 had at least 12 maxillary alveoli, whereas the holotype of Irritator is inferred to have
11. This difference between the hypothetical and the observed numbers of maxillary teeth
may be explained by the closure of some alveoli during ontogeny or due to the above-
mentioned reasons. Another fact is that the last maxillary teeth of both MSNM V4047 and
Irritator are placed at the level of the anterior borders of the antorbital fenestrae, whereas the
maxillary tooth row of Suchomimus extends much more posteriorly (Fig 4). Thus, it is
probable that, along with the intercalated loss of maxillary teeth likely behind m4, the
reduction of maxillary teeth in spinosaurine spinosaurids was caused by the loss of the last

alveoli placed posteriorly to the beginning of the antorbital fenestrae.

The evolution of the spinosaurid external nares also deserves consideration. They are
clearly placed in a more posterior location than in any other theropod taxon. Contrary to
previous assumptions [1,4,5], within Spinosauridae, a more anterior location of the nares is
shared by baryonychines and the spinosaurine Irritator (Figs 4 and 11B). This condition
might have allowed the participation of premaxillae, maxillae, and nasals in surrounding the
external nares of those spinosaurids. During the transition of the external nares to a more
posterior location, the participation of premaxillae in their anterior and ventral portions likely
became progressively less important until reaching the condition seen in MSNM V4047,
whose external nares are only surrounded by maxillae and nasals. Also, the external nares
seem to become progressively smaller within Spinosauridae. In relation to the antorbital
fossae and fenestrae, Irritator also presents the intermediate relative and absolute sizes of the

external nares, whereas the largest and the smallest ones are found in baryonychines and
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MSNM V4047, respectively (Fig 4). This feature does not seem to be related to skull length,

as Irritator has the smallest skull.

In general, the spinosaurid cranial remains from the Araripe Basin are somehow
intermediate between the morphology of the skulls of baryonychines and the remaining
spinosaurines, which resonates with their phylogenetic relationships (Figs 8-10). Kellner et
al. [28] also considered Araripe spinosaurids as being very different from other spinosaurine
cranial remains. Furthermore, Oxalaia is clearly more related to the African spinosaurines
(Figs 8 and 10A). Hence, at least with respect to Angaturama and Oxalaia, the Brazilian
spinosaurid taxa represent successive outgroups to the African spinosaurine material MSNM
V4047 (and MNHN SAM 124). Spinosaurinae seem to have been more morphologically

diverse than previously thought.

Palaeobiological significance. Multiple craniodental features of Spinosauridae were
likely related to semiaquatic habits. These include: conical teeth, laterally compressed rostra,
and retracted external nares [1,3,7,11,15,64,76,77]. The isotopic composition and histological
pattern of various spinosaurid teeth and bones, respectively, also resembled those of
semiaquatic to aquatic taxa [6,7]. These habits must have allowed these dinosaurs to become
more associated with coastal environments than other coeval theropod groups, such as

Abelisauridae and Carcharodontosauridae [71].

However, the isotopic data also suggest that some spinosaurids might have been more
terrestrial than others [1,6]; this could have been an important niche partitioning ecological
mechanism in the case of sympatric taxa. Varying degrees of association with water
environments are also indicated by the histological sections of limb bones of Suchomimus and
the proposed neotype of S. aegyptiacus. The former seems to have been a less aquatic animal

than the latter [7].



10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

24

25

35

This diversity of ecological roles among spinosaurid theropods might also have been
related to the differing conditions of the external nares. As aforementioned, within
Spinosauridae, these structures vary in both size and position. Proportionally smaller external
nares suggest reduction of the relative importance of the olfaction for general behavior,
whereas the larger ones suggest the opposite. Among spinosaurids, the smallest nares are
those of MSNM V4047, which are also the most posteriorly placed. A more posterior location
of the external nares (and, consequently, the fleshy nostrils) does not facilitate the collection
of olfactory cues [78]. Another approach is to consider the amount of space between the
external nares and the olfactory bulbs, which comprises the nasal cavity and is indirect
evidence of the available surface for the olfactory epithelium [79]. In birds and crocodilians
(the extant phylogenetic brackets of all non-avian dinosaurs), the bulbs are delimited laterally
by the crista cranii [80]. In Irritator, the crista cranii are placed between the orbital cavities
(Fig 2) [15] so that the olfactory bulbs must have terminated at the level of the anterior half of
the orbits, which might have been the same for other spinosaurids. Based on the proposed
reconstructions of the skulls of Suchomimus, Irritator, and MSNM V4047, the latter seems to
be the spinosaurid with the proportionally smallest space for the nasal cavities and,
consequently, the olfactory epithelium [4,5,7,15]. One could argue that a smaller space could
be compensated by a greater concentration of olfactory sensory cells, but such a hypothesis is

untestable [79].

Olfaction is not the main sensory source of (partially or mostly) piscivorous predators,
especially some amniotes. In these cases, visual and nonvisual sensory systems other than
olfaction are of major importance [81-85]. For example, crocodilians have mechanoreceptors
on their snouts which sense the movement of the water surface and are useful in low-light
conditions, whereas birds are mainly visual predators [84,85]. Vision was also important for

pterosaurs and might have played a significant role during fishing [86]. The premaxillae of
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spinosaurids display many foramina which were interconnected and formed extensive internal
channels. These structures are reminiscent of the crocodilian system of mechanoreception and
might have had an analogous sensory function [7]. Thus, MSNM V4047 might have relied
more on mechanoreception than on olfaction, whereas the latter sense might have been more
important for the predatory habits of Irritator and baryonychines than for those of the African

spinosaurine.

The fossil record, here assumed to be mainly episodic and to have preserved, in
general, the most frequent paleobiotic condition, somehow supports the hypothesis above.
The holotype of Baryonyx includes partially digested fish scales and a limb bone of a juvenile
ornithopod in its rib cage [3]. Also, a mechanical profile proposed for the lower jaw of
Suchomimus suggests that this taxon could also have preyed on small terrestrial animals [87].
In addition, a series of three cervical vertebrae of a pterosaur from the Romualdo Formation
of the Araripe Basin has a spinosaurine tooth crown embedded in it, indicating that some
spinosaur from that region also fed on non-aquatic prey [33,88]. On the other hand, a partial
vertebra tentatively referred to the sclerorhnynchiform Onchopristis was found associated with
a tooth alveolus of MSNM V4047 [5]. Although this finding might be regarded at best as a
dubious evidence of piscivory, the morphology of that spinosaurid snout suggests that fish
was a food resource for spinosaurids such as MSNM V4047. Moreover, the current
reconstruction of the skeleton of S. aegyptiacus based on the proposed neotype also supports
that semiaquatic habits might have been well developed in some spinosaurids, possibly
including the feeding behavior [5,7,64]. The evidence at hand indicates that baryonychines
and some spinosaurine from the Araripe Basin also included terrestrial prey in their diet, for
which olfaction might have been more useful. However, MSNM V4047 may have mainly fed
on aquatic items such as fish, relying possibly on vision and mechanoreception for capturing

its prey.
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The spinosaurid dentition is indicative of a partially piscivorous diet. The conical tooth
crowns mirror those of crocodilians and other piscivores and were ideal for seizing most fish
[3,89]. Also, the upper and lower terminal rosettes must have been the most appropriate
portions of the spinosaurid jaws for grasping aquatic prey [87,90]. Accordingly, the tip of the
upper jaw is well perforated by the likely sensory foramina, indicating that at least its anterior
portion might have been submerged while the animal foraged in water [5,7]. In this sense, the
retracted nares enabled breathing at the water-air interface as they were likely kept above the
water surface during foraging [1,7]. This might be additional evidence that olfaction did not
play a significant role in aquatic prey detection [90]. However, the exact functional
significance of the reduction in number of maxillary teeth within Spinosauridae is less clear.
The pattern regarding the size variation of the first maxillary teeth suggests that some factor
or pressure was responsible for its maintenance in different taxa. On the other hand, the
reduction of maxillary teeth, including the possible intercalated loss of some of them,
happened independently from the retraction of the external nares, as Irritator presents almost
as few teeth as MSNM V4047 but has more anteriorly placed nares than the latter (Figs 4C
and 4D). New fossil remains and interdisciplinary studies are mandatory for elucidating this

issue and others, including additional biomechanical approaches [90].

Final remarks

Spinosaurid dinosaurs have been surrounded by an enigmatic atmosphere due to their bizarre
anatomy and morphology as well as the fragmentary nature of most collected specimens [1].
The tragic loss of the holotype of Spinosaurus aegyptiacus also contributed to this condition
[5,9,91]. Despite being incomplete, spinosaurid cranial remains from Brazil are informative in

multiple ways and help fill in some gaps in the knowledge on these theropods. The
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reinterpretation of certain craniodental features supports, for example, the distinction between
Irritator and Angaturama at least at the individual level, and our cladistic results indicate the
latter taxon and Oxalaia as successive outgroups of MSNM V4047. In addition, the evolution
of spinosaurid craniodental features is likely related to different trends towards semiaquatic
and/or piscivorous habits. These trends might have had a major impact on the position and
size of the external nares, suggesting the reduction of the importance of olfaction in relation to
other senses during foraging. However, other issues remain more disputable, such as the
possible non-monophyly of Baryonychinae, the possible synonymy between the Araripe
spinosaurids, and the sequence of morphological changes during the evolutionary history of
Spinosauridae. Further study is needed to address these issues, including the formal
description of additional cranial and postcranial remains (e.g., [41]). In this sense, although
African materials are usually the focus of most investigations, Brazilian specimens play an
important role in discussions concerning the evolution and paleobiology of Spinosauridae.
This statement is clearly corroborated by new findings of these dinosaurs in understudied

fossil sites (e.g., [37,54]).
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Fig 11.
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Modifications in the character statement list of Carrano et al. [1]

3. External naris, delimiting bones: only pre-maxilla and nasal (0); pre-maxilla, maxilla, and

nasal (1); only maxilla and nasal (2).

Remarks: character statement modified.

6. External naris, position of the anterior border in relation to the tooth row: at the pre-
maxillary tooth row or at the edge (0); at the anterior half of the maxillary tooth row (1); at

the posterior half of the maxillary tooth row (2).

Remarks: character statement modified.

16. Maxilla, position of palatal process: intermediary, immediately dorsal or almost parallel
to paradental plates (0); dorsal, immediately ventral to dorsal surface of maxillary anterior

ramus (1); ventral, just below the tooth row in lateral view (2).

Remarks: character statement modified.

40. Nasal, development of dorsolateral surfaces: none, nasals low and dorsally convex (0);
pronounced dorsolateral rims, sometimes with lateral crests (1); tall, parasagittal crests (2);
inflated and forming a hollow midline crest (3); mid-sagittal rim similar to a crest at or close

to the posterior portion of the conjoined nasals (4).

Remarks: new character state added (character state 4).



139. Paradental plates, visibility in medial view: widely exposed, subpentagonal and

moderate—tall (0); obscured by medial wall of the bone, triangular apices only may be visible

).

Remarks: character statement modified after Carrano and Sampson [2].

352. Pre-maxilla, condition of the mediolateral constriction of the posterior portion,
regarding the tooth row: width decreases progressively from pm3 to the last alveolus (0);
width decreases progressively from pm3 to pm 5 and, then, steeply from pm 5 to pm6, at
which it stabilizes in its narrowest dimension (1); width decreases steeply from pm3 to pm4,
progressively from pm 4 to pm 5 and, then, steeply again from pm 5 to pm6, at which it

stabilizes in its narrowest dimension (2); width decreases only after the entire tooth row (3).

Remarks: new character statement added.

353. Pre-maxilla, aspect of the dorsal surface: mostly convex but lacking a dorsal rim or

crest (0); with a sagittal crest (1).

Remarks: new character statement added.

354. Premaxilla, ventral extent of the medial wall (and palatal portion) in relation to the
tooth row or alveolar margin in lateral view: dorsal or at the same level, not visible in lateral

view (0); ventral, visible in lateral view (1).



Remarks: new character statement added.

Taxon-by-character matrix for the operational taxonomic units used in this study

Eoraptor 00010 00020 00002 22222 01010 00?02 00100 00200 00100 22000 12000
00010 00000 20000 00000 02102 00220 20010 00200 00202 2?2222 02200 20210
10000 00202 00002 00?00 00202 00200 01000 00000 00090 2272722 22228 00000
00000 00002 02000 00OOOO O0OOOO 02000 00012 00100 00200 00010 0OOOO 10100
00000 00200 10000 01000 00000 00001 00000 00200 00000 00002 20002 00000

00?00 00020 00020 00200 00000 00222 80000 00000 00000 00000 00000 07207

Herrerasaurus 00001 00000 00002 22202 00010 00202 02000 00200 00100 22001
20100 00000 00000 20000 01000 00000 02020 00010 20000 02102 20000 00002
00000 02100 00202 00002 00001 00100 00202 01000 00000 00080 02000 01029
00000 00000 00002 02100 00002 00000 00000 00022 00122 00212 01120 22000
10100 00001 00000 10100 01000 00000 00001 00000 00200 00000 00002 02001
00000 02000 00220 00010 O0OOOO OOOOO 00122 90100 00100 00000 0OOOO 00O0OO

0200

Acrocanthosaurus 020?21 000?20 00000 11110 00000 21111 11000 10200 00002
11101 21110 00202 12011 21121 11102 01102 02?221 10121 00000 10011 01000
12011 11121 11002 10010 10200 10211 11120 00100 01000 00100 11012 20011
00112 00200 12110 00100 01100 11211 11020 02100 00001 01212 11011 01200
12001 21020 01011 11000 01131 10111 11100 02222 01021 02211 10110 20120
12120 22011 11000 22011 10111 10000 11001 03122 10102 11102 12201 21011

10012 1200

Aerosteon 27272727 00707 27070707 P00 270007 2070707 22207 27070770 220707 2727?27?27 ?2727°27°2°7°

PRV P07 2207 2022727 22777 27272727 27272727 272727272 11012 172727272 2727211 20100



12120 00100 01011 01011 1722?22 22211 02207 22?222 22201 01100 121722 2272727
P27 2?2222 27227272 27272727 2727277 01011 01001 02211 10110 20120 12120 27227272

2272727 27227272 272727272 272727272 21001 24127 22201 11202 111072 2722272 272727272 22727

Afrovenator 272?272 22?2?20 01010 11000 00100 12001 10002 22220 20002 01001
20110 01011 00022 272222 22002 00111 10012 222272 222272 222272 222722 2272727
P27 0?2227 2722272 27227272 277727 2?2000 00000 O1l??2 2?2102 11001 202?01 10000
10001 10110 00012 00120 00001 272?222 22100 00022 21201 0107272 2227272 22201
21?7272 220072 0?2222 20?31 00111 12?100 00121 02011 01011 20112 20122 12007

00101 11000 11101 10000 11000 01000 02121 10101 10222 11101 12011 100722

Allosaurus 00101 00000 01000 10100 00000 21111 11000 11011 00002
[01]2[01]00 10110 OOOOO 01011 11100 01102 00000 02001 10110 00110 10010
01020 12011 11111 11200 01001 10201 11111 11100 00100 01102 00100 11001
10011 0010[01] 10000 10110 00100 00100 01011 11000 01120 00000 01012 11011
01200 12001 21010 11000 01000 11131 00111 11100 00111 01001 02111 10110
20120 12110 02001 11000 [12]1011 10111 10000 11001 02122 10101 11102 11101

21011 10010 1200

Angaturama 11222 20101 12121 22220 22222 22222 22202 22222 22222 22222

P90 29277 P2777 27277 22277 227277 P2777 272277 27277 272277 27272727 2727277

Australovenator 222272 22227 2?2227 2?2227 2?7227 2?7722 272772 22777 227277 222727



2?7?22 22?2?72 22012 10111 10001 11001 14122 10101 11212 11101 211722 22010

Baryonyx 11120 10101 02101 20200 00?2?22 02?22? 12201 2?22?20 20012 02011 207222
2?2202 20?11 11100 272?222 20211 01101 00010 11201 2?2010 21020 1172722 222727
2?2001 10101 02[12]10 122721 22010 01011 00013 00101 1100[12] 21001 00100
10001 10111 11010 00110 00101 01020 22200 02002 21221 20022 02120 10001
21111 00010 01101 02727272 222722 22210 207?11 01021 01211 10110 [01]0222 12072
22001 100072 727272172 22200 11010 02?222 22221 107207 272727272 272727272 220722 22227

2011

Carcharodontosaurus 2?2?22 20??0 00000 11110 00010 01101 11010 11110 00202
21?2072 21111 00?72 12112 117?221 1?7?2722 0?2272 2?2?21 10121 20?20 10022 01121
1217272 2127272 22222 2107272 2?2?2272 22?2?22 2?2100 00200 007222 221072 1107272 222727
0?2102 020?21 22207 2227272 27272727 272727272 272727272 22210 0?0?72 21222 172727272 27272727

PR PRV P27 2277777 PRV 2277 2772727 27272727 2172721 272727272 221172 2727220

27222 02211 22222 22221 10111 12201 21002 22222 20102 22222 22222 22222

22227 2727

Ceratosaurus 02101 00010 00000 00000 00000 01010 00101 20200 00002 02001
10000 00010 00011 11110 00101 00100 10001 01010 00000 00110 10000 11100
00?10 00100 00001 22100 00001 00100 01000 00101 00100 01102 12010 00100
00000 02110 00000 10100 00101 02112 21000 02102 01000 01101 01111 01001
00110 000722 22022 12212 01200 01020 10211 10020 00011 10111 10110 10000
1[01]000 10011 00110 [01]0011 02100 01010 02002 11101 00102 12212 00012

21022 2200

Chilantaisaurus 222272 222772 22227 222272 222272 272722 272772 272777 227277 2?2277



22272 22222 22721 112?27 10002 11002 24122 12?22 12227 2?2222 21017 20222

PRV P07 2207 27272727 27272727 272727272 272727272 00727272 00111 01011 27272172 027222

202?272 2272272 22?222 00210 10001 00000 21000 04122 12101 12222 11102 1002?

Coelophysis bauri 00101 01100 00102 22?02 01101 01002 00000 00200 00101
22000 00000 00000 00020 20000 01101 10100 00020 00000 020722 272122 220272
120?20 20200 22001 10202 00002 00200 00000 01000 02000 00000 01100 21000
11000 20000 01011 00000 02000 00000 01000 00000 00112 11002 01200 00010
02000 10100 00002 O[O1]200 10111 01010 00000 10010 00110 00011 01111 01002
10000 00100 00100 00110 [01]0020 02000 20100 01100 02100 00001 01111 00011

00000 0300

Coelophysis rhodesiensis 00?2? 01100 00102 22002 01101 10020 00000 00202
00101 00001 [01]0000 OOOO2 00010 0O0O0OOO 00201 10200 00000 00000 00002 00100
20002 10000 00000 10001 00000 00000 00000 00100 00000 01000 00000 01101
12000 11000 00000 01011 0OOOO 00200 00000 01000 02000 02112 11000 01200
00010 02000 10100 02001 0[01]000 11011 01010 00000 10010 00110 00111 O1111
00002 10002 01110 00100 00111 [01]0011 02000 20100 21100 02100 00001 01111

00011 01000 0300

Compsognathus 002?22 00000 01002 22202 01000 21002 12200 00200 00000 22000

00200 02002 007222 21200 272222 222072 202?272 20220 02222 20220 2072722 227217
122722 12000 02002 20221 00221 01002 00002 02200 00100 2100[12] 272222 22100
20012 20011 00200 02?222 00002 21220 22000 20200 21202 01112 01110 020722

[12]220? 220?22 20220 12131 00112 2?2202 00022 01021 12?211 00112 20220 12011



21171 02200 2?2?21 112?27 2?2222 21202 227222 20101 122?27 2?2201 220?71 12010

1200

Concavenator 2?7?22 02?722 22?02 22?2?22 00100 22?202 12002 11112 10102 01000
02110 22107 2227272 2127272 2722272 27272272 272727272 27272727 27272727 222727 222727 222727

PRV P07 22727 2272727 27272727 27272727 10207 02?2727 ??[01]0? 210072 27272727 27272727

22222 2[12]21? 2102? 22122 20211 2?1212 2[01]100 20002 22?21? 11111 02102
12202 12210 22021 01000 12222 22222 22222 02020 21021 12211 10110 202722
22222 02011 22212 222?21 10022 22222 22222 22[12]22 20202 12122 22202 22021

2007272 27207

PRV 2270 2272727 27272727 272727272 272727272 00100 0127272 27272727 01001 272727272 272200

00?00 10120 00010 00220 01201 11010 01200 02222 01221 012272 222722 222727

PRV R0 2272727 27272727 272727272 272727272 07217272 01201 010272 22727272 2072272 207227

00001 100722 227222 202?20 10000 01200 22112 2?2222 2227?22 222272 12012 220727

Cristatusaurus 11?27 2?21?21 1?2201 2?2700 0?2?2722 220722 2?2202 227227 22222 27272727

PRV PRV PRV DR DR DR PR D200 D200 202727270 20777270 2770777

Cryolophosaurus 2?27?2722 2227?22 22222 22220 0272?22 272?222 12?200 21001 20101 02000
20111 22020 0[01]021 21000 02102 20000 00221 00010 00001 22120 010722 220727
22221 220272 2722?72 222?272 10200 00000 00202 01222 22202 01000 2?2222 22200
20200 02021 00022 00100 02201 02022 22200 02002 22202 012272 2227272 2272727

227222 22220 21000 172?222 2?22?22 222?272 0072?22 002722 02?2?22 20112 2072722 2072727



02022 10011 00120 20011 01000 00000 22222 22201 00101 122072 222722 222727

Fararars

“Dilophosaurus” sinensis 20720? 000?20 0107272 222722 00020 2?2?02 12?202 21013
00100 2?2000 20020 02012 00022 21220 22?222 120227 22222 22222 222722 22222
22727272 22727272 27272727 22220 027202 00°°? 12?2?272 272727272 07272072 077272 2721072 0100([12]
21?00 22000 10000 20010 00000 100720 00001 22000 21000 020722 01?01 02201
00012 00011 21110 00000 01000 122?21 01011 12?000 00020 10120 00011 10112
[01]10020 10000 22000 10111 00111 00001 01000 21000 02200 10102 0?7222 02271

10011 10022 1200

Dilophosaurus 01211 01100 00100 0000[01] 00100 01000 00000 21002 00100
?200? 20010 00012 00010 01000 21101 10100 00000 00200 00002 00101 00000
12?202 202?22 22201 10001 00002 10000 0O0O[01]10 00000 01000 00101 01101 22000
11100 10000 01011 00000 00000 00101 01000 01000 02012 21000 01000 00010
01001 10100 00001 01000 12111 01100 01000 10010 00110 00011 00110 [O1]00O02
10000 01000 12001 00110 [01]0000 00000 00100 02110 02100 00101 01101 00011

00020 2301

Dubreuillosaurus 01??? 000?20 01010 1?2000 00100 1[12]000 1?2202 207?20 22002
22001 20727272 21011 20010 11200 00002 22222 222?21 02?220 11100 20221 10010
220272 222?20 10201 10111 2?2201 2?2222 22000 00002 01000 00100 21001 2727272?
22220 272727272 22220 200722 0212? 222?21 2?272°27° 2721272 00021 Q72222 01102 22220

29007 29777 P7277 27277 22777 2727277 22277 2727277 27272727 2727277 2727277 2727277

22222 22222 22222 222?21 12227 02027 22227 222?21 20127 22222 22222 22271

Duriavenator 002722 00022 01010 11000 20202 12021 22207 222272 22222 222727



AR R R N R R R R R R R R R R R N R R R R R R R R R R R R R R R R R e R R R R R R R R R N R R R R N A AP AP ]

AR R R R R R R R R R R R R R R R R R N R R R R Y R R R R R R R R R N A R R R N AP AP AP AP 0110[12] 22727272 272200

10000 02011 00000 12000 00000 02111 20000 01122 0107272 22222 02?721 12011
10100 00100 Q2722?2 2727222 22222 22222 00011 10000 00211 11111 002[12]2 272227

02020 00011 00110 20011 02200 01000 02102 22120 2?22?22 21112 001722 217272°?

Eocarcharia 2?2?22 22220 00000 11100 10100 21111 11202 227222 22222 272227

272727272 201720 02011 1172727 12727272 27227272 27227272 2722727 2272727 2272727 27272727 27272727

PRV 22727272 27272727 27272727 272727272 272100 00107 012727 22107 2272727 222727 27272727

PRV P20 PR R0 20000 227007 2227070 20727270 220727 2207 200270 207727

Eustreptospondylus 21?2?72 00000 01120 11000 00010 120721 7272202 22222 21002
00001 2?2?2272 21021 00012 12200 00022 20111 10001 02210 01000 10021 10000
1227272 222722 22001 10111 2722?22 272222 2?2000 00202 01000 00100 11001 22201
10100 10001 10110 00001 00110 00101 21002 21200 00222 21222 22222 111720
22201 21210 20022 272222 222?272 22?2?27 22?2272 20011 01011 00011 20113 007222
12000 00101 01002 11111 10000 11000 01000 02111 101?11 10102 11122 10012

20002 2200

Fukuiraptor 22?227 22222 22222 22220 20207 22222 2?2?22 22277 2?2227 2?2227

20007 29277 27277 27277 22277 22277 22277 22277 272277 272277 2727277 2727277

2722? 22222 02222 22222 22222 2?2100 00102 01102 22200 1102[12] 22222 22212

222727 272220 2?7720 27772 272711 2727277 227277 2?2227 2722727 2?7727 2?7772 12001

21110 12001 21010 22222 22222 222?21 02222 21022 22222 22222 222227 22222
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227222 222?272 21012 10121 10001 12201 2?2122 22201 11212 1?2201 2?1722 2072°72°

Giganotosaurus 02??2? 000?22 0200? 11?10 00010 01101 22210 21110 10002 11102
222?27 22202 12112 21121 1220? 21200 02071 10121 22200 10020 01121 12122
222?21 11222 01010 22?222 1?2111 11102 00200 00220 00100 11012 20120 22?111
00120 12120 0?2100 21100 12212 22222 22200 00022 212?20 21022 02220 12022
22227 22222 22222 22222 222272 2?2222 00?211 01001 02111 10110 20120 12120

02011 11000 22011 10122 12022 21001 23122 101072 10?2?72 222272 222722 222727

Irritator 2?2?2722 1?2227 22202 222722 20110 02002 10001 02204 00010 22011 10010
00022 00011 21100 0272722 0207272 21121 02210 21001 00010 21000 21012 107227

22022 222?22 222?22 10211 202?227 11017 112?27 22?217 22227 22222 222272 22227

P90 22277 P7777 27277 272277 2727277 272277 2727277 2727277 2727277 2727277 2727277

PRV 2RV L7027 227277 22727727 272727 2272727 2272727 27227272 27272727 27272727 272727

Leshansaurus 2?27?72 2?2?2272 21212 12001 22120 [01]2221 222272 222272 222722 2272727

2272727 22727272 272727272 21000 027277 22?2?22 2272720 00000 01002 10012 200722 22027

22227 22222 22222 22222 22222 22200 22202 22222 22[01]0? 11002 12001 02201

10000 12120 00022 0222? 00000 1100? 22222 22222 22222 22222 22222 22222

22222 22227 22222 12227 22222 22207 02222 22011 02011 10112 [12]022? 22222

02202 22?222 [01]2?2?2? 10000 12?2?1 21022 22111 10202 22222 22222 22222 22022

Lourinhanosaurus 272727272 22727272 272727272 22727272 22727272 22727272 2227272 27227272 2272727

29007 29277 P2777 27277 27277 272777 P2777 227277 2727277 2727277 2727277 2727277

22?202 22222 12120 00200 0?2020 02?2?71 ?2120? 21100 000?2? 2?2202 11122 22222

222727 22227 27722 27777 272777 227277 222727 00201 01021 01111 10112 22°?2°2°?

21222 02001 10022 11011 10120 11022 22201 22122 10122 22222 22222 22227



Magnosaurus

PR P27

12

Majungasaurus 02101 00010 00000 10000 00010 01000 00111 202?10 02000 02101

20000 00202

00010 10110

11000 12110

10200 00107

12?227 222727

22720

Mapusaurus

21111 102722 12112 1272722 2?222[02]

..... 22002
102720

210727

21000

Marshosaurus 00022 00000 00010 01000 11020 11001 20000 10200 0272727

20210 01210

10000 12110

297277

1?272°2°?

02001 11000

2207

02012 21111

01010 01100

00000 10100

297277

027272°?

02?222 10011

01010 20100

00122 01200

PP

0?2?2272

22221 10111

000?22 22100

00012 20722°?

00000 00120

2972797 2727277

222727

1272727

01101 10000

10001 00101

00001 02121

22207

01010

12?2?22 272100

10201 27272727

12?222 22220

12002 11007

00002 10207

12011 22001

01101 2172727

297277

10001

00000

11100

20011

02102

01200 020727

00200

22100

00?27

2?3122

01201

00100

01002 00000 01020 11012 10000

00100 00100 01102 10011 00100

12012 01000 01121 01121 02011

297277

10000 00011

11111 202727

11111 11102 11112 00012 21101

PRV PRV PP P00 227277

0072722

P07

0?20?21 02?11 10110 [12]7272722

10101 102722 11101 21012 20010

P07

00020 00000 10012 02002 120722

01000 00100 11001 20111 11000

210727 0?2127

01001 01011 01020

1227272 22202 2272727 IS ar SO et o
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Masiakasaurus 02?2?22 00022 00100 10000 01000 01000 222072 222722 22?210 2272727
2?2?2222 202?22 01012 102?22 2?22?22 20200 12200 22220 00?200 01220 02220 100722
2?22?27 22111 01000 01190 22002 00010 00000 00222 00200 01102 20011 00100
11000 111720 00000 10100 00000 02011 11000 10112 01000 01201 01111 10011
10100 00122 2727222 22222 222?22 22200 10012 10000 00011 21111 11120 10000

10010 01221 00110 10011 02100 01010 02102 21111 11202 11112 00112 21101

RI1] 127277 272727 22727727 22077 2272077 27272727 2272772 22277 2272727 2272727 27272727

227222 22220 00101 272?222 02011 00001 00102 01220 02100 22201 222722 22207
227727 12727272 20712 22210 00201 11000 01200 00222 0107272 22201 11020 00001
21211 02000 01000 02727272 22222 222?22 00101 01011 01011 10113 200([12]2 2272727

0?2102 21200 11101 10000 12000 01000 02212 20202 122?22 122?22 10012 200727

Metriacanthosaurus 2?2227 222272 22?222 2727272 27272727 227277 222727 222727 2?7727

222?20 22022 12120 00112 00200 01211 1?2222 21200 0207272 2127272 2127272 2272727

PPV RV 222727 2272727 22272727 272727272 272727272 0072?21 01001 01111 201172 20127

12020 07101 20121 11?21 10211 11000 12202 22?212 22222 22222 22222 22227

222727 2727

Monolophosaurus 00121 00020 01002 22222 00000 20002 10001 11013 00100 29001
2[017110 00110 01021 11100 01202 10000 00221 00010 00000 10222 22022 22017
122722 22001 00001 00201 00202 22002 00102 02200 00101 11001 02001 00100
10?00 10110 00000 02100 00101 21020 21200 02002 010?22 2227272 22727272 27272727
P27 222272 222272 222772 227727 2?7777 00110 00101 01011 10112 002[12]0 100722

20001 000720 27272727 27272727 227277 2272727 2272727 22727272 222727 27272727 22727272 27272727

2210



PRV 227272772 27272727 27272727 272727272 272010 110172 10013 111172 2272727 2272727 2272727

PRV 0 R0 2R 20000 227000 22027070 2227270 220707 207 20020 200727

Neovenator 002?22 00000 01000 10101 00000 21001 22210 11011 Q272722 222272

PRV PRV R0 20027 P20 222707 2272727 2272772 227277 27272727 2272727 27272721

227222 222?21 10000 272?222 2?22?72 2?2100 00100 01202 00100 11012 2172722 22111

10100 12110 00100 01101 01011 020722 22100 00122 21210 21021 01120 120727

22222 22227 22222 22227 22222 22222 01211 01001 02211 10110 20120 12120

00001 21011 02021 10111 10001 11001 13122 10102 102?22 12222 21011 12010

Ornitholestes 000?22 00020 00002 22222 00000 21002 12000 01000 00101 02001

22110 00001 00021 22100 01202 02002 207221 00020 02220 22220 22022 2?2227

22727272 22000 00202 20202 02010 01112 00000 02200 00100 1100[12] 22222 22220

10010 12020 00200 01000 00001 01002 21200 01022 0107272 1127272 222722 22001

11100 00000 02220 127?211 272111 7272122 00200 01011 12111 10110 20727272 27272727

01001 00000 217222 11220 10000 172?222 222272 20202 2?22?22 222272 20012 2072727

Oxalaia 11727272 221721 1227272 27227272 27227272 27227272 27227272 27227272 272727272 272727272 27272727

PRV PRV PRV DR DR DR PR D200 D200 202727270 20777270 2770777

222727 2722272 2727722 2727772 22010 227217 22013 112727 2?7227 2?7727 2?7772 272777

22222 22222 22222 22227 22227 22227 22227 22227 22227 22227 22272 22277
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210272 2727222 22?2?22 01021 2?22?22 2?2?2272 2?2001 00102 O1l222 22000 01001 20011
11000 10000 12110 00010 00120 02101 11000 01200 02022 010722 22201 01121
12001 21110 11002 21002 1722?22 272222 2222? 00121 01001 01011 20112 00022
10000 00001 10000 117211 10000 10000 01000 02212 10102 10727272 12222 10017

20727272 272727

Piveteausaurus 2722727 2272272 272727272 27272727 27272727 272727272 27272727 27272727 272727272 222727

Proceratosaurus 00022 00020 01002 227222 00000 21002 172202 22222 22022 222727

20110 00002 22222 22222 21222 02202 20222 22222 22222 22222 22022 22222

2?2222 2200[02] 00202 2072722 00221 21211 00002 02200 00000 72?2222 222272 222727

PRV PRV PRV PR DR PR P00 D200 20207070 20277770 2707777 2797277

222727 22027 27722 27777 22777 227277 0272727 ??22°27 27227 2?7727 272772 272777

RRVVD PRV R0 2227 2227 2272727 27272727 27272727 27272727 11007 1272727 27272727

20200 12120 002072 207222 22211 2?2222 22200 220722 272727272 2107272 27227272 227201

2?2010 11002 22727272 2?2222 2?22?22 22200 00121 01001 Q22?22 272222 20?([12]0 12170

02201 22222 21021 10220 12220 11001 22122 22222 22222 22222 20022 22227

Fararars

Shaochilong 222?22 22222 000?? 11210 10010 01101 11200 22212 222?22 22222
22222 22227 22222 21?01 12222 20200 02001 1?2?21 20000 10020 01127 12022

222727 22227 27722 27777 272777 22177 2?2277 ?22°27 2?7227 2?7727 272772 272777
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AR R R N R R R R R R R R R R R R R R R R R R R e R R R R R R R R e R R R R R R R R R N R R R R e A A A ]

Shidailisaurus 22727272 272727272 2272727 272727272 272727272 2272727 27272727 2272727 272727272 2727277

PRV P07 2207 27272727 272727272 27272727 0727207 00727272 27272727 272?207 20110 000722

22222 12227 00120 022?22 01211 01000 01200 22222 22022 22222 22222 22222

22222 22227 22222 22222 22222 22222 00220 21271 2?2211 10110 202[12]0 22002

220272 02?2072 272222 27772 22777 227277 22277 ?22°27 27227 2?7727 272772 272777

R R R e R R R N e R R N R R R e R e R R e R R R R e R R A A N AP R Rr A ???0[12] PP P27

22222 22227 22222 22220 22211 01000 20200 02222 01022 22222 22222 22227

P20 2202027 22000 22222 272727272 272727272 00201 01001 027211 10112 20121 10000

2101 1017272 2272727 2272727 227227 2272727 272727272 27272727 27272727 2272727 27272727 27272727

Sinraptor dongi 00001 00000 00000 00000 01000 21111 11000 11010 00002 11000
01110 00100 01001 21100 00112 00100 02001 10110 00100 10010 01120 10011
12111 11000 00011 00200 11111 00000 00102 02100 00100 11001 10110 00100
10000 12110 00110 00110 01211 01020 21200 02000 01022 21201 01110 Q27227
P72 2272727 2207 22222 27272727? 21120 00201 01001 01011 10112 20121 11000

02101 10101 11011 10111 10000 11000 02212 10101 10102 11101 21011 10010

11000 01110 00100 01001 21100 00112 00100 02221 12120 00200 2227272 0172722
2?7212 12?2?22 22000 00012 00200 12221 20002 00200 02100 00100 11001 10110

00100 10000 12110 00110 00120 01211 21100 01100 01002 01012 11001 01110
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0207272 222722 22222 222272 222272 2227272 2722?72 00001 01001 01?211 10112 [12]0021
11010 02101 10210 11021 10111 172002 222272 22222 222272 222272 2227272 2722727

Suchomimus 11110 10101 12101 00200 00010 02002 12202 22020 22?222 222727

PR 22277 2727277 2172727 27272727 2727211 01107 272727272 222727 27272727 272727272 27272727

2?2222 222?21 102?272 272?212 2?22?27 22010 01011 0?2013 00101 1100[12] 22222 22100
20001 121?21 11010 00110 00201 21020 22200 00022 21001 20001 01120 10001
21111 00010 01101 02727272 22222 22210 00112 01021 00011 10110 002[12]2 02007

00001 12002 11221 10100 11010 01002 24121 10102 10202 12207 1227272 2272727

Torvosaurus 00??? 000?20 01022 11011 00010 12000 22002 22200 21012 00001

20111 11011 OOO?[Ol] 272727272 272727272 00111 12017 22727272 2272727 27272727 272727272 27272727

22222 22220 102072 272?222 2?2?27 2?2000 00100 01001 00100 11011 01021 00100
10001 12110 00011 00110 00101 11000 01110 00022 01021 01001 11000 00001
21211 00000 01002 O[12]222 00110 11010 00001 01011 01011 10113 000[1l2]~2

10000 02001 01000 11102 10000 11000 01000 02121 10101 10102 11102 10012

20222 2200

21111 222272 27722 27772 22777 227277 2?2277 ??2227 27227 2?7727 272772 272777

22222 222?22 02010 202?227 222?227 22127 02207 02?2?27 22220 11012 12?2?22 22?17
22100 12120 02200 21200 122?21 222?227 22000 22027 22?2227 22?11 22220 122727
RRVVD PRV V207 2227 27227 2272727 2722727 27272727 27272727 2072727 207220 127227

220?22 22202 220?21 20111 12020 12227 22227 22227 22222 22222 22222 22010

Yangchuanosaurus _magnus 00002 00000 00002 2?2222 00000 21112 12000 11011
00002 21000 01110 00102 01021 21220 20212 02220 2072?22 222272 2272272 ?2272°°7
2?2?2727 272011 17272721 22000 00212 002?22 12?2?21 207?72 00?02 02200 00100 1100[12]
20110 001?20 10000 12110 00100 02120 00111 01000 02000 01002 010722 222727

222727 22227 27722 27777 22777 2727277 2272727 2?2227 00000 01001 01?11 10110
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10120 21002 02001 12111 112?20 10121 10222 21002 22112 20101 10102 12207

PRV PRV R0 202027 2077 2727277 27272727 272727272 27272727 00?2072 21727272 22007

1100[12] 2?22?22 00102 20000 12110 00100 02120 02011 21220 22000 210072 727272727
2?2201 01120 272201 10210 01000 01000 12?222 00111 11122 00001 01021 02211

10110 101[12]0 21002 02001 10111 11212 20221 10200 02002 2211[12] 1072072

20107 2272272 22727272 22222 2227
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PARTE Ill = ANEXOS

ANEXO A — CARTA ESTRATIGRAFICA DA BACIA DO ARARIPE
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w CHAPADA DO ARARIPE Serra do Maozinha E
R MLE DO _.\_ CARRRI TECTONICA E M
a
SUB-BACIA MAGMATISMO
\ FEIRA NOVA SUB-BACIA DO CARIRI
90|
MERGULHO |- 95
POS-RIFTE Il DEPOSICIONAL
wsw
Basculamento p;raTN
—100|
Magmatismo na
Bacia de Pernambuco
(Granito do Cabo) 105)
MERGULHO
DEPOSICIONAL
POS-RIFTE | SE L_110|
Aumento do espaco de
acomodacéao por eustasia positiva
Subsidéncia flexural
- 115)
—120|
Erosao e peniplanizagao
Tectonica modificadora ruaptil
- 125
Basculamento de blocos
—130|
MERGULHO
DEPOSICIONAL
RIFTE SSW
-1
Tectdnica formadora ruptil 35
Distensdo NW-SE
—140)
- 145)
MERGULHO
PRE-RIFTE DEPOSICIONAL
Subsidéncia flexural regional ~ SSW
Depressao Afro-brasileira
—150|
2
2
7 MERGULHO -2
SPISEE@EE:EE DEPOSICIONAL |
INTRACRATONICA Y ?
—?
—550)

Abreviagdes: MAU, Formacgdo Mauriti; BSA, Formacéo Brejo Santo; VEL, Formagéo

Missdo Velha; ABA, Formacdo Abaiara; BAT, Formacdo Rio da Batateira;, CRA,
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Formacéo Crato; IPU, Formacéo Ipubi; ROM, Formag¢ao Romualdo; ARA, Formacgéo
Arajara; EXU, Formacdo Exu. Modificada de Assine (2007) segundo Valenca et al.
(2003).
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ANEXO B - LISTA DOS PRINCIPAIS ESPECIMES DE TEROPODES
CONSULTADOS EM COLECOES CIENTIFICAS

Bayerische Staatssammlung fir Paldontologie und Historische Geologie,

Munique, Alemanha.
BSP ASI 563 — Esqueleto completo, holotipo de Compsognathus longipes.
BSPG 2006 | 53-56 — Vértebras referidas a Sigilmassasaurus brevicollis.

Departamento de Geologia da Universidade Federal do Rio de Janeiro (UFRJ),

Rio de Janeiro, Brasil.

16-21,34, 38, 39, 62-64, 74-83, 202, 203, 259, 268, 282, 290, 296 e 298 Rd
— Coroas dentarias diversas referidas a Theropoda, oriundas da Formacao

Alcantara da Bacia de S&o Luis-Grajau, Brasil.

22, 23 e 74 Rd — Coroas dentarias referidas a Carcharodontosauridae,

oriundas da Formacao Alcantara da Bacia de Séo Luis-Grajau, Brasil.
Museo delle Scienze Naturalle di Milano, Miléo, Italia.

Réplica de SBA-AS 163760 (Soprintendenza per i Beni Archeologici di
Salerno, Avellino, Benevento e Caserta), esqueleto quase completo, holétipo

de Scipionyx samniticus.
MSNM V4047 — Rostro referido a Spinosaurus cf. aegyptiacus.
Museu Nacional, UFRJ, Rio de Janeiro, Brasil.

GP/2T-5 (Universidade de S&o Paulo) — Rostro parcial, holotipo de

Angaturama limai.

MN 4547-V — Dentes referidos a Theropoda indet. encontrados na Formacéo

Alcantara da Bacia de S&o Luis-Grajau, Brasil.

MN 4743-V - Sequéncia de vértebras sacrocaudais referidas a
Spinosauridae, provenientes da Formagdo Romualdo da Bacia do Araripe,

Brasil.

MN 4802-V — Esqueleto parcial, hol6tipo de Santanaraptor placidus.
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MN 6117-V — Par de pré-maxilas, hol6tipo de Oxalaia quilombensis.

MN 7021-V — Costela tentativamente referida a Spinosauridae procedente da
Formacdo Romualdo da Bacia do Araripe, Brasil.

MN 6675-V — Réplica de rostro parcial referido a Suchomimus tenerensis.
Museum fur Naturkunde, Berlim, Alemanha.

MB.R.1084 e MN.R.1091 — Coroas dentarias parciais, hol6tipo e espécime

referido de Ostafrikasaurus crassiserratus, respectivamente.
Muséum National d’Histoire Naturelle, Paris, Franga.
MNHN GDF 366 — Par de pré-maxilas, holotipo de Cristatusaurus lapparenti.

MNHN GDF 357-359, 361 e 365 — Elementos cranianos e vertebrais referidos

a C. lapparenti.
MNHN SAM 124 — Rostro parcial referido a Spinosaurus maroccanus.
Staatliches Museum fir Naturkunde Karlsruhe, Karlsruhe, Alemanha.

SMNK 2349 PAL - Esqueleto pos-craniano parcial, hol6tipo de Mirischia

asymetrica.
Staatliches Museum fur Naturkunde Stuttgart, Stuttgart, Alemanha.
SMNS 58022 — Cranio incompleto, holétipo de Irritator challengeri.

SMNS 58023 — Sequéncia de vértebras sacrocaudais provenientes da

Formacdo Romualdo da Bacia do Araripe, Brasil.
Universidade Federal do Maranh&o, Sao Luis, Brasil.

UFMA 1.20.444 SL — Superlote com 273 dentes referidos a Spinosauridae.
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ANEXO C - ARTIGOS PUBLICADOS SOBRE DINOSSAUROS DO BRASIL DE
AUTORIA DO POS-GRADUANDO

Artigo I: SALES, M. A. F.; LIPARINI, A.; ANDRADE, M. B. de; ARAGAO, P. R. L.;
SCHULTZ, C. L. The oldest South American occurrence of Spinosauridae

(Dinosauria, Theropoda). Journal of South American Earth Sciences, v. 74, p. 83-
88, 2017.

Abstract: A new fossil site, called ‘Canafistula 01’, has yielded the first archosaur
remains from the Berriasian—Valanginian Feliz Deserto Formation, Sergipe-Alagoas
Basin, northeastern Brazil. Most of them comprise crocodylomorph teeth and
osteoderms. However, the most remarkable specimen is a partial tooth assigned to
Spinosauridae, based on the unique combination of the following features: (1)
unfluted root almost as wide as the crown base, with a large pulp cavity; (2) straight
and more regularly spaced flutes of the crown, formed by both the enamel and the
dentine; and (3) unserrated carina on a mesiodistal plane coinciding with the main
plane of curvature of the crown. This is the oldest occurrence of a spinosaurid from
South America. In addition, given the unserrated distal carina, this tooth might have
closer affinities with the subfamily Spinosaurinae, which would also represent the
oldest spinosaurine record worldwide. Thus, the occurrence of a spinosaurid in the
Feliz Deserto Formation points to a latent potential for new relevant findings in

northeastern Brazil and the necessity for greater collection efforts in this region.

Artigo Il: SALES, M. A. F.; MARTINELLI, A. G.; FRANCISCHINI, H.; RUBERT, R.
R.; MARCONATO, L. P.; SOARES, M. B.; SCHULTZ, C. L. New dinosaur remains
and the tetrapod fauna from the Upper Cretaceous of Mato Grosso State, central
Brazil. Historical Biology, 2017. DOI: 10.1080/08912963.2017.1315414

Abstract: Mato Grosso State is the main area of paleontological investigations in
central Brazil, especially regarding Upper Cretaceous beds. Fossil collection in the
surroundings of the Morro do Cambambe started as early as late nineteenth century,
but prospections and studies are still ongoing. This contribution presents new
dinosaur specimens recovered from Upper Cretaceous outcrops of the southeastern

portion of Mato Grosso State. These remains enabled the first report of a
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megaraptoran theropod based on a vertebral centrum and the description of
abelisaurid (a fragmentary tooth) and titanosaur remains (a tooth and a fragment of a
dorsal vertebra). Based on the amount of compiled reports of tetrapod remains from
Mato Grosso, mainly from meeting abstracts and technical reports, the evidence at
hand indicates a diverse Upper Cretaceous tetrapod assemblage still poorly explored
in comparison to other Upper Cretaceous units of Brazil and Gondwana, in general.

Artigo Ill: FRANCISCHINI, H.; SALES, M. A. F.; DENTZIEN-DIA, P.; SCHULTZ, C.
L. The Presence of Ankylosaur Tracks in the Guard Formation (Brazil) and Remarks

on the Spatial and Temporal Distribution of Late Jurassic Dinosaurs. Ichnos, 2017.
DOI: 10.1080/10420940.2017.1337573

Abstract: The Guara Formation (Paran_a Basin, southern Brazil) is an Upper
Jurassic unit that yielded a dinosaur ichnoassemblage composed of theropod,
ornithopod, and sauropod tracks. A new set of footprints is described herein and its
major features are heteropody, paraxony, and both manual and pedal tetradactyly,
among others. Using ichnological, osteological, and stratigraphic approaches, we
interpret these tracks as produced by an ankylosaur dinosaur. The record of these
armored dinosaurs in South America is scarce and restricted to the Cretaceous units
of Argentina, Bolivia, and Brazil. Therefore, the presence of these tracks in the Guara
Formation provides the oldest evidence of ankylosaurs in western Gondwana and the
first uncontroversial record of this group in Brazil. In addition, a comparison between
the Guara Formation fossil record and other Kimmeridgian—Tithonian dinosaur-
bearing units worldwide indicates that more efforts are needed to better understand

the geographical distribution of Late Jurassic dinosaurs.
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ANEXO D - HISTORICO ESCOLAR DO POS-GRADUANDO

24/10/2017 https:/fwww 1.ufrgs.br/Posgraduacaol/InformacoesAluno/HistoricoCurso.php?Cod=&Imprime=1
Marcos Andre Fontenele Sales

210923

Aluno

Lista das atividade de ensino do aluno avaliadas pelo curso.
) HISTORICO CURSO
GEOCIENCIAS - Doutorado - 01/03/2013

Pfer:gldoo Caodigo Disciplina ;{2; S;?; Situacdo
2016/02 GEB00128 Redacdo e submissdo de artigo cientifico 5 A Aprovado
2014/02 GEB00121 PALEOCLIMATOLOGIA 2 A Aprovado
2014/02 GEB41-41 T.E. em Paleontologia: MICROESTRUTURA de ossos fasseis 2 B  Aprovado
2014/02 GEB41-28 T.E. em Paleontologia: Tafonomia 5 A  Aprovado
2014/01 BANO00003 Fundamentos de Taxonomia Zooldgica 2 A Aprovado
2014/01 GEB41-39 T. E. em Paleontologia: Evolucién y Paleobiologia de Archosauriformes Tr 2 A Aprovado
2014/01 GEP92-57 T.E. em Geoquimica: Geopatriménio e Geoconservacao 2 A  Aprovado
2014/01 GEP92-55 T.E. em Geoquimica: Metodologia da Ciéncia Epistemologia e Histéria da G 2 A Aprovado
2014/01 BANO00019 Topicos Especiais em Biologia Animal - Mastozoologia Terrestre 2 A Aprovado
2014/01 BANO00019 Topicos Especiais em Biologia Animal - Métodos Quantitativos em Sistematica 2 A Aprovado
Filogenética
2013/02 BAN00017 Sistematica Filogenética - 3 A Aprovado
2013/02 BANO00019 Topicos Especiais em Biologia Animal - Biogeografia 2 A Aprovado
10/07/2015 Exame de Qualificacdo - - Aprovado
Aproveitamento de Crédito neste Ingresso 24 - Aprov. neste
ingresso

Francés em 18/05/2015 = = =

Totais
Créditos Cursados com Aprovacdo neste Curso: 31
Aproveitamento de Créditos neste Ingresso: 24

Total: 55



