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Resumo

Theropoda foram os dinossauros mais bem sucedidos durante e Era Mesozoica e mantiveram-se
bem diversos até os tempos presentes. Dentre eles, Tyrannosauroidea e Ceratosauria foram
amplamente distribuidos entre os hemisférios norte e sul durante os Periodos Jurassico e Cretaceo,
respectivamente. Ambos foram predadores de topo, com formas basais possuindo crianios
pequenos, pescogos compridos, pernas e caudas alongadas; enquanto as formas mais derivadas
eram caracterizadas com cranios maiores, pesco¢os curtos e membros anteriores e caudas
reduzidas. Apesar de Tyrannosauroidea nao ser proximo filogeneticamente de Ceratosauria, esse
padrao evolutivo é encontrado em ambas as linhagens. Na presente tese a evolu¢ao de ambos os
clados ¢ testada utilizando morfometria geométrica nos elementos cranianos, além de medidas
lineares e descri¢oes qualitativas. Foram visitadas no total 17 cole¢bes paleontolégicas distribuidas
no Brasil, Argentina, EUA, Mongdlia e China a fim de coletar dados sobre terépodes. Os
espécimes examinados foram fotografados, medidos e descritos. Os dados morfométricos foram
tratados utilizando os softawares da série TPS e Morpho] resultando em 54 Jandmarks nos
caracteres cranianos. A fim de avaliar a relagdo entre os cranios e os landmarks, foram excluidos
alguns /landmarks do conjunto de dados original. Todos os conjuntos de dados resultantes
mostraram poucas variagoes no morfoespago, independente do numero de /landmarks. Foi
concluido que a parte anterior do cranio desenvolve-se independentemente da regido posterior,
apos a fenestra anterorbital, em ambos os clados. Ceratosauria é o clado com maior disparidade
entre os teropodes carnivoros, especialmente Carnotanrus sastrer. 'Tyrannosauroidea apresentaram
cranios mais conservativos. A disparidade morfologica esta relacionada a antiguidade das linhagens
e ampla distribuicao geografica. A analise de regressio linear demonstrou que Tyrannosaurus rex
pode apresentar grande amplitude fenotipica durante o desenvolvimento ontogenético, e sugere
que “Nanotyrannus” e “Raptorex” sejam sinénimos juniores de Tyrannosanrus e Tarbosanrus baatar
respectivamente. O desenvolvimento ontogenético de Ceratosauria ¢ dificil de avaliar, no entanto
Limusanrus inextricabilis apresenta diversas mudancgas cranianas durante a fase de crescimento,
sugerindo perda de todos os dentes, migragdo posterior da fenestra pré-maxilar, aumento da 6rbita
e rostro. Ceratosauria e Tyrannosauroidea aumentam de tamanho durante o desenvolvimento
filogenético, mas apesar da estrutura corporal ser semelhante, nao ha convergéncia morfolégica e
funcional entre os dois clados. A tnica convergéncia entre Tyrannosauroidea e Ceratosauria parece
ser ecologica. Tyrannosauridae graceis como Gorgosaurus libratus, Alioramus altai e juvenis de
Tyrannosanrus poderiam ter fungdes ecoldgicas semelhantes a Abelisauridae. Por outro lado,

Tyrannosauridae mais robustos como Tyrannosanrus, Tarbosanrus e Daspletosanrus torosus poderiam



ter um nicho mais amplo. Acerca da distribui¢ao e fungdes ecoldgicas de Abelisauridae, esse clado
poderia ter empurrado Carcharodontosauridae para a extin¢ao, uma vez que ambos apresentam

similares convergéncias craniodentarias e mecanicas.

Palavras-chave: Evolu¢ao, Tyrannosauroidea, Ceratosauria, desenvolvimento, ontogenia,

morfometria geométrica

Abstract

Theropods were the most successful dinosaurs during the Mesozoic Era, being still well diversied
until recent times through the clade Aves. Among them, Tyrannosauroidea and Ceratosauria had
a wide distribution, being commonly found on the Northern and Southern Hemispheres,
respectively, in the Jurassic and Cretaceous Periods. Both were top predators, known in its basal
form, to have small heads, long necks, long forelimbs and tails, whereas the most derived forms
were characterized by a large head, short neck, short forelimb and tail. Although Tyrannosauroidea
is not phylogenetically close to Ceratosauria, a similar developmental pattern is found in both
lineages. In the present thesis, I assessed the evolutionary pattern of morphological shape in both
clades using landmark-based geometric morphometric techniques on their skulls, along with some
linear measurement and qualitative descriptions. Seventeen paleontological collections distributed
in Brazil, Argentina, USA, Mongolia, and China were visited to collect data on these theropods.
Specimens examined were photographed, measured and described. The morphometric data were
treated using the software TPS series and Morpho] resulting in 54 Jandmarks on skull characters.
To assess different relationships among the /andmarks and the skulls I excluded some landmarks in
the original dataset. All datasets show few variations in morphospace, independent of the number
of landmarks. Here, I conclude that the anterior part of the skull developed independently from the
posterior part of the braincase (posterior to the antorbital fenestra) in both groups independently.
Ceratosauria is the clade with more disparity among carnivorous theropods, especially when
considering Carnotanrus sastrei. Tyrannosauroidea shows signs of having more conservative skulls.
The development of morphological disparity is related to old lineages with long geographical
distributions. The linear regression showed that Tyrannosaunrus rex could have been more
phenotypically spread during ontogenetic development, suggesting that “Nanotyrannus’ and
“Raptorex” are junior synonyms of Tyrannosanrus and Tarbosanrus baatar, respectively. Ontogenetic
traits in Ceratosauria are difficult to assess, but Liwusaurus inextricabilis showed high rates of change

on its skull throughout its development, suggesting that they might loose all teeth, and have
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posterior migration of the promaxillary fenestra, increasing the orbit and snout during the
ontogenetic development. Ceratosauria and Tyrannosauroidea show a tendency to larger and
heaver forms from basal to more derived forms in their phyogeny. Although main body plan is
similar in both group, there are neither morphological nor functional convergences between
Ceratosauria and Tyrannosauroidea. The only observed convergence between Tyrannosauridae
and Ceratosauria appears to be ecological. Gracile Tyrannosauridae such as Gorgosaurus libratus,
Alioramus altai and juvenile Tyrannosaurus may have had similar ecological roles with Abelisauridae.
On the other hand, Tyrannosauridae such as Tyrannosaurus, Tarbosaurus and Daspletosanrus torosus
may have had a broader niche. Concerning distribution and ecological functions of Abelisauridae,
this clade may have pushed another southern clade, the Carcharodontosauridae, to extinction since

both clades had similar craniodental and mechanical skullmorphologies.

Key words: Evolution, Tyrannosauroidea, Ceratosauria, development, ontogeny, geometric

morphometric
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Abreviaturas dos termos

anatomicos utilizados

a — contato com o angular

af — fenestra anterorbital

amp — processo anteromedial
aof — fossa anterorbital

ap — processo angular

apm — processo ascendente do maxilar
ar — ramo anterior

arc — contato com o articular
avl — lamina anteroventral

bt — tubérculo basal

cor — processo cornulario

dc — contato com o dentario
dp — processo dentario

ecp — processo ectopterigoide
ECT — ectopiterigoide

EO — exocipital

fm — face de contato com o maxilar
fo — forame

tp — processo frontal

idp — placas interdentarias

J —jugal

jf — forame do jugal

jp — processo jugal

lac — contato com o lacrimal
LAC —lacrimal

Ic — condilo lateral
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mc — contato com o maxilar
mg — glenoide medial

mp —processo maxilar

MX — maxilar
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nas — contato com nasal

no — abertura da narina

np —processo nasal

0 —Orbita ocular

oc — condilo occipital

PAR — parietal

parc — contato com parietal
pmp — processo pré-maxilar
PMX — pré-maxilar

po — abertura pneumatica
poc — contato com pos-orbital
pop — processo pos-orbital
pp — processo parietal

pgqp — processo  pods-quadratico
esquamosal

pre — contato com o pré-articular

PRF — pré-frontal

do

Xiv



psp — processo posterior

ptp — processo pterigoide

ptr — ramo pterigoide

Q — Quadrado

QJ — Quadratojugal

qjp — processo quadratojugal
qr — ramo quadrado

retrofo — fossa retroarticular
sa — contato com o surangular
sap — processo surangular

sc — crista sagital

snf — forame subnarial

SOC — supraoccipital

sop — processo suborbital

sp — processo esquamosal

spl — contato com o esplenial
SQ — Esquamosal

sqc — contato com o esquamosal

Vptp — processo vomeropterigoide
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1. Introdugao

1.1. Dinosauria

O termo “Dinosauria” foi inicialmente proposto por Sir Richard Owen (1842) para
caracterizar alguns "répteis" gigantes terrestres fésseis descobertos na Inglaterra. Este
grupo era composto inicialmente por Megalosanrus bucklandi, Iguanodon mantelli e
Hylaeosaurus armatus. Certamente, a etimologia do termo (= lagartos terriveis) nao
representa uma definicao adequada para o grupo, pois se sabe hoje que os dinossauros
nao eram, em sua maioria, "terriveis", nem tampouco eram lagartos, refletindo apenas
uma interpretagao equivocada, face a luz do conhecimento escasso sobre o grupo para a
época. No entanto, o monofiletismo de Dinosauria esta bem corroborado (Benton, 2004;
Brusatte e al., 2010a; Langer ez al., 2010), de modo que o termo taxondémico mantém-se

para designar o grupo.

O clado Dinosauria, que inlcui também o grupo atual das Aves, faz parte de um grupo
mais inclusivo de répteis denominado Archosauria, este abrangendo os crocodilos, os
pterossauros e uma diversidade de formas basais extintas. O clado Archosauria se divide
tradicionalmente em dois grandes grupos: Crurotarsi (= Pseudosuchia) e Avemetatarsalia
(= Ornithodira, Ornithosuchia). A maior parte de sua diversidade esta extinta, sendo
representados hoje em dia apenas pelos grupos das aves e dos crocodilos (Benton, 2004;

Brusatte ¢f al., 2010a) (Figura 1).

Inclusos em Avemetatarsalia estao os dinossauros, que por sua vez estao subdivididos
em dois principais clados: Saurischia e Ornithischia (Benton, 2004; Brusatte e a/., 2010a;
Langer ef al., 2010; Sereno, 1999). Esses dois clados foram definidos por Seeley (1887)
com base nas divergéncias morfologicas dos elementos pélvicos. Os Saurischia possuem
um padrio anatémico de "pelve de lagarto", comparavel a encontrada em arcossauros
mais basais, cujos pubis e {squios estao direcionados anteriormente e posteriormente,
respectivamente. Por outro lado, os Ornithischia ("pelve de ave") sdo caracterizados por
pubis direcionados ventro-posteriormente, em paralelo com os {squios, e possuindo uma

expansao proximal (Romer, 1956). Em estudos posteriores, e principalmente a partir das
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analises filogenéticas de Gauthier (1986), o monofiletismo de ambos os grupos Saurischia
e Ornithischia foi estabelecido dentro do clado Dinosauria. De acordo com a defini¢do
filogenética stemr-based (inclui todos os descendentes de um determinado clado a partir de
um evento cladogenético; ver Benton, 2004), Saurischia ¢ definido como todos os
dinossauros mais proximos de Tyrannosaurus rex do que a Triceratops horridus (Holtz &
Osmolka, 2004), ao passo que Ornithischia compreende todos os dinossauros mais

proximos a Triceratops do que a Tyrannosanrus (Weishampel, 2004).

Dinosauria

Crurotarsi Avemetatarsalia

I Archosauria

Figura 1. Cladograma simplificado mostrando as relacoes filogenéticas entre os principais clados
de Archosautria. O clado Crurotarsi é representado por diversas formas e dentre elas os crocodilos
atuais, enquanto que Avemetatarsalia é representado pelos taxons proximos a dinossauros,
pterossauros, dinossauros e aves. As silhuetas ndo estdo em escala. Redesenhado a partir de
Brusatte ¢f a/l. (2010a).

O clado Saurischia possui dois grandes grupos menos inclusivos, bem definidos do
ponto de vista filogenético: Theropoda e Sauropodomorpha. O trabalho apresentado por
Gauthier (1986) representa a primeira analise cladistica de Saurischia que serviu de base
para a imensa maioria dos trabalhos subsequentes. Como o interesse da presente pesquisa
esta direcionado para representantes do clado Theropoda e suas relagdes internas, este

grupo sera tratado mais detalhadamente a seguir.



1.2. Theropoda

Theropoda é o grupo mais diverso de dinossauros e compreende formas basais como
Eodromens murphi (Martinez et al., 2011) e todas as aves viventes (Brusatte ef a/., 2014),
variando entre pequenos portes como Lzgabueino andesi (aproximadamente 70 cm)
(Bonaparte, 1996) até formas gigantescas como Spznosanrus aegyptiacus (aproximadamente
15 metros) (Therrien & Henderson, 2007), possuindo grande diversidade morfoldgica e
alimentar, como carnivoria, herbivoria e onivoria (Brusatte e a/., 2012a). Atualmente é o
clado de dinossauros mais estudado com cerca de 40% do total de espécies descritas

formalmente para o clado Dinosauria (Carrano e7 al., 2012; Weishampel ez al., 2004).

Os Theropoda siao encontrados no registro geolégico a partir do Periodo Triassico
(Brusatte e al., 2010a; Langer ef al., 2011; Nesbitt ez al., 2009; Sereno, 1999). Estes se
diversificaram durante todo o mesozoico extinguindo-se, em grande parte, no final do
Cretaceo Superior (Lloyd et al., 2008; Sereno, 1999). Apenas o clado Aves ultrapassou o
limite Cretaceo-Pale6geno e sobrevive até hoje, sendo bastante diversificado (Padian,

2004; Padian & Chiappe, 1998).

Theropoda, em defini¢ao stems-based, compreende todos os taxons mais proximos
filogeneticamente de Passer domesticns do que a Cetiosanrus oxoniensis (Holtz & Osmolka,
2004). Dentre as caracteristicas compartilhadas entre os diversos clados de Theropoda,
podemos ressaltar as seguintes: o ectopterigdide possui uma fossa ventral, sendo uma
simples depressio nas formas basais e uma estrutura pneumatizada mais elaborada nas
formas derivadas; a junta intramandibular é formada pela sobreposi¢ao do dentario e os
ossos mais posteriores da mandibula; as epipdfises das vértebras cervicais sao alongadas
e em forma de pinos; o esqueleto axial e ossos longos sao pneumatizados; as pré-
zigapofises das vértebras caudais sao alongadas; membros anteriores distais com digito
V reduzido e digito II mais desenvolvido; possuem presenca de superficie articular entre
os metacarpals; depressao extensora presentes nos metacarpais I-IlI; pé pubico para
suporte do corpo durante repouso; processo ascendente do astragalo unindo tibia e fibula

(Figura 2; ver Holtz & Osmolska, 2004 e Sereno, 1999).

Até o presente momento sao reconhecidos quatro grandes grupos de dinossauros
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Theropoda: Coelophysoidea, que sao representados por formas basais como Coelophysis
bauri e Dilophosanrus wetherilli; Ceratosauria, representados por formas mais robustas e
maiores como Ceratosanrus nasicornis ¢ Abelisauridae (Carrano & Sampson, 2008);
Tetanurae, por uma gama de taxons como Allosaurus fragilis e os bizarros Spinosauridae
(Carrano et al., 2012) e Coelurosauria, representados por grande dinossauros, como

Tyrannosanrus rex e os menos robustos Maniraptora (Novas ez al., 2013).

o
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9 ¢/ Copyright Scott Hartman, 2013.

Figura 2. Esqueleto de Ceratosanrus em vista lateral mostrando as topografias das principais
sinapomortfias de Theropoda. (1) ectopterigbide; (2) mandibula; (3) epipofises das vértebras
cervicais; (4) o esqueleto axial; (5) pré-zigapofises das vértebras caudais; (6,7,8) membros
anteriores; (9) pé pubico; (10) processo ascendente do astragalo. Ver texto para detalhes. Cortesia
de Scott Hartman.

Devido ao grande nimero de dinossauros Theropoda e seu sucesso evolutivo desde
o Perfodo Tridssico, uma ampla variedade morfolégica é observada nos clados menos
inclusivos (Weishampel ez a/., 2004). Essa variedade morfologica permitiu que diversos
clados explorassem nichos ecolégicos e estratégias alimentares distintas entre si (Brusatte
¢t al., 2012a; Foth & Rauhut, 2013a), bem como desenvolver sacos aéreos que auxiliassem

a respiracao (Sereno ez al., 2008).

1.3. Tyrannosauroidea

Atualmente o grupo de Theropoda nio avianos mais estudado pertence ao clado

Tyrannosauroidea, constituido por grandes predadores como Tyrannosanrus € Tarbosanrus
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bataar (Brusatte ¢f al. 2010b; Holtz, 2004), além de espécies menores como Guanlong wucaii
e Dilong paradoxus (Xu et al. 2004, 20006). Esse grupo contém mais de 20 espécies validas
e conta com diversos materiais referidos que tém aumentado recentemente o
conhecimento evolutivo do clado (Brusatte e a/., 2010b; Benson ef al., 2010a; Novas ez al.

2013; Porfiri et al., 2014; Xu et al., 2012; Brusatte & Carr, 2010).

Tyrannosauroidea, cuja origem remonta ao infcio do Jurassico Superior, é atualmente
composto por trés familias: Proceratosauridae, Megaraptoridae e Tyrannosauridae, além
de taxons que nio sio incluidos nesses dois clados (Brusatte e# a/., 2010b; Novas ez .
2013; Porfiri ez al., 2014; Rauhut ez a/., 2010). A primeira familia é constituida de animais
de tamanho reduzido, cristas craniais elaboradas e membros anteriores mais
desenvolvidos (Rauhut ez a/., 2010; Brusatte ¢f al., 2010b). A segunda familia é composta
por animais majoritariamente gonduanicos caracterizados pela presenca de garras
hipertrofiadas no primeiro dedo dos membros anteriores (Novas ez al., 2013). A terceira
se caracteriza por possuir cranios bem desenvolvidos, isto é, com rostro e regido posterior
do cranio profundo dorsoventralmente, grandes dentes, regiao posterior da mandibula
profunda; e membros anteriores muito reduzidos (Holtz, 2004; Brusatte ez al., 2010b)
(Figura 3). Algumas espécies basais de Tyrannosauroidea possuem o corpo coberto por
penas (Xu ¢ al., 2006; Xu et al., 2012), incluindo formas maiores como Yutyrannus huali

(Xu et al., 2012).

Tyrannosauroidea



Figura 3. Cladograma exemplificando as relagbes filogenéticas entre Tyrannosauroidea
conforme demonstrado em Novas e a/. (2013). Os taxons em negrito representam as familias
reconhecidas dentro do clado. As silhuetas ndo estdo em escala e representam da esquerda para
direita: Proceratosauridae, Santanaraptor, Megaraptoridae e Tyrannosauridae.

A estrutura morfolégica de Tyrannosauroidea sofreu uma série de modificagdes ao
longo da filogenia, com animais mais graceis e pequenos nos grupos mais basais, em sua
maioria, e animais grandes e robustos nos grupos derivados (Brusatte ¢z /., 2010b). Essa
modifica¢ao de tamanho, no entanto, nao foi linear (Brusatte ez @/, 2010b), e diversos
taxons basais apresentaram tamanhos razoaveis alcangando 8-10 metros de
comprimento, como por exemplo _Aerosteon riocoloradensis, Sinotyrannus kazuoensis e
Yutyrannus (Sereno et al., 2008; Qiang ez al., 2009; Xu ez al., 2012). E taxons mais derivados
e inclusos na familia mais especializada (Tyrannosauridae) poderiam ter
aproximadamente 3 metros de comprimento (Nanugsanrus hoglundz, Fiorillo & Tykoski,
2014). O plano corporal alterou-se quando, ao longo da filogenia, animais menores com
cranios proporcionalmente pequenos, pesco¢os e membros anteriores longos
diversificaram-se em animais com cranios grandes, pesco¢os e membros anteriores curtos

(Lockeley et al., 2008).

Proceratosauridae é considerada a familia mais basal inclusa em Tyrannosauroidea
(Brusatte e¢f al., 2010b; Rauhut ez a/l., 2010; Porfiri ef al., 2014; Brusatte & Carr, 2016). Os
taxons desse clado de maneira geral sio de pequeno porte, apresentam ornamentagdes
cranianas pneumatizadas a partit dos ossos nasais, presenca de penas, membros
anteriores bem desenvolvidos com mao capaz de agarrar e alguns taxons chegam a
alcangar 8 metros de comprimento (Xu et a/., 2004, 2006, 2012; Brusatte & Carr, 2010).
A presenca de crista nasal pneumatizada é um carater que ¢ compartilhado entre os
Proceratosauridae, mas também em Monolophosaurus jiangs; Ceratosanrus também possui
crista nasal, mas nao é pneumatizada (Rauhut ez @/, 2010). Originalmente, o taxon tipo
da familia, Proceratosaurus bradleyt, foi assignado como relativo a Ceratosanrus, pela presenca
da crista nasal (Woodward, 1910; Rauhut ez 2/, 2010). Apesar de ser representado apenas
por um cranio parcialmente preservado, Rauhut e colaboradores (2010) reescreveram o

espécime e encontraram sua relacio filogenética com  Guanlong e outros



Tyrannosauroidea, cunhando a familia Proceratosauridae. Em analises posteriores,
outros taxons foram inclusos e apesar de nao haver concordancia quanto ao nivel de
parentesco entre os taxons inclusos, a monofilia de Proceratosauridae esta bem embasada
Xu et al, 2012; Porfiri et al, 2014; Brusatte & Carr, 2016). A distribuicio de
Proceratosauridae esta restrita, até o momento, a espécimes asiaticos (Kileskus aristotocus,
Guanlong, Yutyrannus, Sinotyrannus) e europeu (Proceratosanrus) (Brusatte & Carr, 2016) a
partir do Jurassico Médio (Bathoniano), sendo a provavel origem do grupo na Asia, com
o taxon mais basal Guanlong. Dilong, apesar de apresentar crista formada pelos nasais,
posiciona-se filogeneticamente mais derivado que Proceratosauridae (Brusatte & Carr,
2016). A presenca de filamentos simples e rigidos considerados homologos as penas (Xu
& Guo, 2009), cobrindo a superficie do corpo foi confirmada no registro féssil para
Yutyrannus (Xu et al., 2012) e Dilong (Xu et al., 2004), e dessa forma sua presenca foi inferida
para Proceratosauridae como um todo (Xu ez al, 2012). Yutyrannus apresenta os
filamentos preservados de maneira densa, nao sendo possivel afirmar a quais morfétipos

esses filamentos pertencem (Xu ez al., 2012; Xu & Guo, 2009).

Acreditava-se que Tyrannosauroidea fosse restrito ao hemisfério norte, incluindo os
taxons mais basais. Entretanto, novas analises filogenéticas e novos materiais mais
completos de Megaraptor namunbuaigii permitiram a Novas ef al. (2013) e Potfiri ez al.,
(2014) incluir o clado Megaraptora em Tyrannosauroidea. Inicialmente dinossauros
megarraptores foram interpretados como membros inclusos em Coelurosauria basais
(Novas, 1998), Tetanurae basais (Calvo ef al., 2004a; Smith ez al., 2008) e Allosauroidea
com afinidades relacionadas a Carcharodontosauridae (Smith ez /., 2007; Benson et al.,
2010b; Carrano ef al., 2012). Posteriormente Novas ¢ al. (2013) incluiram Megaraptora
em Coelurosauria com afinidades relacionadas a Tyrannosauroidea. Novos materiais de
um individuo juvenil de Megaraptor permitiram Porfiri e al. (2014) realizarem novas
interpreta¢oes acerca do posicionamento filogenético de Megaraptoridae (sezsu Novas ef
al., 2013) e encontrar mais suporte filogenético para a inclusio dessa familia em
Tyrannosauroidea. De acordo com os autores, Megaraptora compartilha seis apomorfias
com Coelurosauria e 14 com Tyrannosaueoidea. Dessa forma os taxons Fukuiraptor

kitadaniensis, Aerosteon, Australovenator wintonensis, Eotyrannus lengi, Orkoraptor burkei e



Megaraptor formam um clado monofilético incluso em Tyrannosauroidea, sendo que
Fukuiraptor é taxon irmao de Megaraptoridae, mas incluso em Magaraptora e Eotyrannus
precisa ser tratado com mais cuidado em relagdao ao seu posicionamento filogenético. O
plano corporal de Megaraptoridae apresenta cranios longirrostrinos, pescoco alongado
em “S”, térax amplo com costelas robustas, cintura escapular robusta com membros
anteriores alongados terminando em maos com garras manuais bem desenvolvidas e
membros posteriores graceis (Porfiri ez al., 2014). Além dessas caracteristicas, Porfiri e /.
(2014) demonstram que Megaraptora apresenta reducao do terceiro digito manual, tal
como Tyrannosauridae. Apesar de demonstrado o monofiletismo de Megaraptora e
Megaraptoridae, Zanno & Makovicky (2013) nao reconhecem o clado Megaraptoridae
incluso em Tyrannosauroidea; e na analise filogenética mais recente, Brusatte & Carr
(2016) também nao consideram Megaraptoridae como uma familia inclusa em
Tyrannosauroidea por nao incluirem o clado em sua matriz. Segundo esses autores, deve
ser realizada uma anilise cladistica mais ampla dentre Theropoda, mas existe a
possibilidade de Megaraptoridae estar incluso em Tyrannosauroidea. Entretanto, apesar
desta controvérsia, no presente trabalho opta-se por seguir a topologia de Novas ez al.
(2013) e Portiri et al. (2014) por esta representar a hipotese com novos espécimes bem

completos inclusos na matriz.

A distribuicdo geografica de Megaraptora é mais ampla que Proceratosauridae, tendo
os taxons distribuidos na Europa (Eotyrannus), Asia (Fukuiraptor), América do Sul
(Aerosteon, Megaraptor e Orkoraptor) e Australia (Australovenator). Possivelmente a irradia¢ao
de Megaraptoridae ocorreu a partir do Aptiano até o Coiniciano (Cretaceo), segundo
Novas ef al., 2013. O registro mais recente de Megaraptoridae (Aerosteon) é datado do
Cretaceo Superior (Santoniano) da Formagao Anacleto (Sereno ez a/., 2008; e nio do
Campaniano como sugerem Novas ¢7 al., 2013) que Novas ¢f al. (2013) sugerem que seja
da Formacao Plottier do Coiniciano tardio. A proposta de Novas ¢# a/. (2013) é baseada
em comunicagdo pessoal e nao apresentam mais evidéncias para embasar a proposta.
Adicionalmente, sugere-se que Megaraptora estendeu-se mais tardiamente pelo Cretaceo
(Maastrichtiano) a partir da interpretacao de um centro vertebral da Formacdo Sao José

do Rio Preto, Brasil (Méndez e7 al., 2012). Dessa forma, é claro o registro mais antigo do



grupo esta claro, mas o mais recente ainda esta aberto a debates. Os unicos registros de
Megaraptoridae conhecido para o Brasil corresponde a um centro de vértebra caudal
isolado da Formacao Sao José do Rio Preto e outro da Formacgao Uberaba (Martinelli e

al., 2013), ambas pertencentes a Bacia Bauru (Méndez e7 al., 2012).

Algumas analises filogenéticas sugerem que Santanaraptor placidus, da Formacio
Santana do Brasil, tenha afinidades com Tyrannosauroidea (Holtz, 2004). Segundo Novas
et al. (2013) e Portfiri et al. (2014), Santanaraptor pertence a Tyrannosauroidea, estando
enraizado dentro do clado como o grupo irmao dos demais membros do grupo em uma

posicao mais derivada que Procerosauridae.

O clado mais derivado em Tyrannosauroidea é Tyrannosauridae e atualmente o mais
estudado e com mais literatura disponivel dentre o grupo, que variam desde pesquisas de
cunho filogenético, biomecanico, desenvolvimento ontogenético e fisiolégico (Brusatte
et al., 2010b; Hone, 2016; Sheweitzer e al., 2016). Esse grupo esta distribuido pela
América do Norte e Asia originando-se no Campaniano e extinguindo-se no
Maastrichtiano e é representado por espécimes, em sua maioria, de grande porte, como
Gorgosanrus  libratus, Daspletosaurus  torosus, Tarbosaurns e Tyrannosaurns (Therrien &
Henderson 2007), e menores, como Nanugsanrus (Fiorillo & Tykoski, 2014). O plano
corporal de Tyrannosauridae, de maneira geral, é desenvolvido em animais de cranios
grandes e profundos, dentes maxilares grandes, membros anteriores reduzidos com os
dois primeiros digitos funcionais e redu¢ao do terceiro, membros posteriores robustos e
alongamento dos metatarsais (Holtz, 2004). Tyrannosauridae é dividido em duas
subfamilias bem embasadas filogeneticamente: Albertosaurinae e Tyrannosaurinae
(Currie ez al., 2003; Loewen e# al., 2013; Lu et al., 2014; Brusatte & Carr, 2016), mas que

apresentam caracterfsticas bem distintas entre si.

A primeira é representada, até o momento, apenas por Albertosanrus sarcophagus e
Gorgosanrus. Ambos os taxons estdao distribuidos pela parte oeste da América do Norte
(Laramidia) durante o Campaniano e inicio do Maastrichtiano (Brusatte & Carr, 2016).
Apresentam esqueletos mais graceis que a maioria dos Tyrannosaurinae, membros

posteriores mais alongados e, possivelmente, ageis (Currie ez al, 2003). Devido as



semelhangas morfoldgicas entre Albertosaunrus e Gorgosaurus, o segundo foi considerado
sinobnimo do primeiro por alguns autores (Russell, 1970; Carr, 1999; Brochu, 2003),
entretanto, outros autores, ¢ em analises recentes, sugerem que ambos sejam taxons

validos (Currie, 2003; Loewen et al., 2013; L ez al., 2014; Brusatte & Carr, 2010).

A segunda subfamilia ¢ mais bem representada em termos de numero de espécies e
distribuicdo geografica, incluindo uma tribo majoritariamente asiatica (Alioramini) e a
maior parte dos outros taxons norte-americanos (Brusatte & Carr, 2016). A tribo
Alioramini, é representada por taxons com cranios longirrostrinos e ornamentados com
rugosidades nos nasais e corpo mais gracil que os demais Tyrannosauridae (L ez a/,
2014). O registro fossilifero de Alioramini esta distribuido pela Asia, sendo considerado
mais amplo que os demais Tyrannosaurinae (LU e al, 2014). Essa afirmacio ¢
corroborada por Brusatte & Carr (2016) ao considerarem Dryptosaurus aquilunguis, taxon
encontrado no leste da América do Norte (Appalachia), pertencente a esse clado. Currie
(2003) considerou a espécie tipo de Alioramini, Aloramus remotus, como possivel
Tarbosaurus juvenil. Posteriormente, Brusatte e¢f a/. (2009) descreveram Alioramus altai e
clarificaram a rela¢ao do género Alioramus com os demais Tyrannosauridae. Dessa forma,
Alioramini é composto por Alioramus remotus, Alioramus altai, Qianzhousaurus sinensis e

Dryptosaurus (Brusatte & Carr, 2016).

Os taxons Tyrannosaurinae nao Alioramini sdo representados por animais mais
robustos dentre Tyrannosauridae com cranios profundos e massivos, dentes
proporcionalmente maiores que os demais taxons do clado e tamanhos variaveis desde
aproximadamente trés até 12 metros de comprimento (Therrien & Henderson 2007;
Fiorillo & Tykoski, 2014). A sistematica de Tyrannosaurinae, no entanto, sofreu variagao
nos ultimos anos, ¢ alguns autores divergem entre si quanto a topologia dos taxons
inclusos em Tyrannosauridae e Tyrannosaurinae (Loewen e¢f al., 2013; Brusatte & Carr,
20106). Loewen et al. (2013) recuperam a tribo Alioramini como grupo irmao de
Tyrannosauroidea, ao passo que Brusatte & Carr (2016) recuperaram como grupo interno
a Tyrannosaurinae. No caso do Tyrannosauroidea Bistabieversor sealeyi, Loewen et al. (2013)
recuperaram como tixon interno em Tyrannosaurinae e irmao de (Lythronax
argestes(Tyrannosaurus(Tarbosanrus, Zhuchengtyrannusmagnus))), e Brusatte & Carr (2016)
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encontraram Bistahieversor como taxon-irmao de Tyrannosauridae. Adicionalmente,
Brusatte & Carr (2016) fazem uma extensa discussdo acerca dos caracteres utilizados por
Loewen ez al. (2016). Loewen e al. (2013) e Brusatte & Carr (2016) também divergem
entre si quanto as hipoteses biogeofraficas. Os primeiros autores sugerem que
Tyrannosauridae originou-se em Laramidia apds a migragao de taxons asiaticos durante
o fim do Campaniano, e dispersou-se de volta para Asia, otiginando Tarbosanrus e
Zhbuchengtyrannus, apds uma reducdo do nivel do mar no Maastrichtiano. Ja Brusatte &
Carr (2016) sugerem que o intercambio entre as massas continentais de taxons inclusos
em Tyrannosauridae foi muito mais frequente, pela presenca de Alioramini em territ6rio
asiatico e americano durante o Campaniano. Esses autores também sugerem que a
linhagem de Tyrannosaurns rex possa ter surgido na Asia e migrado durante o
Maastrichtiano para América do Norte, sendo uma espécie invasora e levando os demais

taxons Tyrannosaurinae presentes no continente a extingao.

1.4. Ceratosauria

Ceratosauria ¢ o clado, até o presente momento, mais diverso que Tyrannosauroidea,
encontrado em todo globo, sendo os predadores majoritarios do Gonduana, e,
entretanto, menos estudados que Tyrannosauroidea (Tykosky & Rowe, 2004; Carrano &
Sampson, 2008). O registro f6ssil de Ceratosauria se estende a partir do Jurassico Inferior
até o final do Creticeo (Pol & Rauhut, 2012; Tortosa ef al., 2014). Inicialmente a
sistematica de Ceratosauria inclufa o clado Coelophysoidea que originou-se a partir do
Triassico Superior (Novas, 1991; Holtz, 1994; Sereno, 1997, 1999; Holtz, 2000; Tykosky
& Rowe, 2004). No entanto analises mais recentes recuperaram Ceratosauria como um
clado menos inclusivo e mais derivado que Coelophysoidea (Rauhut, 2003; Carrano ef al.,
2002; Wilson et al., 2003; Carrano & Sampson, 2008). Assim Ceratosauria inclui taixons
basais e Abelisauroidea, que por sua vez, é composto pelas familias Noasauridae e
Abelisauridae (Carrano & Sampson, 2008; Pol & Rauhut, 2012; Tortosa e al., 2014).
Embora Carrano & Sampson (2008) e Pol & Rauhut (2012) cheguem a citar a familia

Ceratosauridae, composta por Ceratosanrus e Genyodectes serus, em uma posi¢ao mais basal
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que Abelisauroidea, esses autores niao entram mais em detalhes acerca dessa familia.
Ceratosauridae foi cunhada por Marsh em 1884 para incluir Ceratosaurus e taxons irmao
b

mas ainda nio foi formalmente descrita filogeneticamente (Figura 4)(Rauhut, 2004).

O registro mais antigo de Ceratosauria provém do Jurassic Inferior (Pliensbachiano-
Toarciano), Berberosaurus liassicus, mas ainda tem posicionamento incerto, apesar de
originalmente ter sido descrito como Abelisauroidea (Allain ef 4/, 2007), sendo mais
aceito recentemente como Ceratosauria basal (Carrano & Sampson, 2008; Pol & Rauhut,
2012; Tortosa et al., 2014). A relagao entre os Ceratosauria basais ainda requer mais
detalhamento e muitos taxons sao incompletos como Genyodectes, Spinostrophens gantieri e
Berberosanrus (Rauhut, 2004; Sereno ef al., 2004; Allain ef al., 2007). Outros, no entanto,
como Ceratosanrus e Limusanrus inextricabilis apresentam boa quantidade de elementos

6sseos preservados (Marsh, 1884; Xu ez al., 2009).

Abelisauridae

Abelisauroidea

Ceratosauria

Figura 4. Cladograma exemplificando as relacOes filogenéticas entre Ceratosauria conforme
demonstrado em Tortosa ez al. (2014). Os taxons em negtito representam as familias/sub-familias
reconhecidas dentro do clado. As silhuetas ndo estdo em escala e representam da esquerda para
direita: Ceratosaurus (forma basal), Noasauridae, Majungasaurinae e Brachyrostra.

Ceratosauria basais apresentam variedade morfoldgica dispar, e a maior delas ¢,
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certamente, entre Ceratosanrus € Limusanrus. O primeiro podia alcangar aproximadamente
seis metros de comprimento (Therrien & Henderson, 2007), possuia um chifre formado
a partir dos nasais, membros anteriores bem desenvolvidos e carnivoria como habito
alimentar (Marsh, 1884). Ao passo que Limusanrus é um taxon pequeno com pescogo
alongado, cranio pequeno e sem dentes (a0 menos nos adultos) e possivelmente
herbivoro (Xu e al., 2009). A distribuicao de Ceratosauria basais ¢ ampla, ocorrendo
taxons na América do Norte, Europa, norte da Affica e China (Carrano & Sampson,

2008; Xu e al., 2009).

Abelisauroidea é composto por duas familias distintas: Noasauridae e Abelisauridae.
Apesar de ser reconhecida nas analises recentes (Carrano & Sampson, 2008; Canale ez a/.,
2009; Pol & Rauhut, 2012; Tortosa et al., 2014), o monofiletismo de Noasauridae ainda
nao esta claramente estabelecido (Novas ef al., 2013). Canale ¢f a/. (2009) recuperam o
clado Brachyrostra composto pelos taxons sul-americanos, que é reconhecido em outras
analises (Pol & Rauhut, 2012; Tortosa ez al., 2014); enquanto que Tortosa ef al. (2014)
recuperam em suas analises o clado Majungasaurinae incluindo diversos taxons do Velho
Mundo, e ambos os clados inclusos em Abelisauridae. Atualmente sio reconhecidas mais
de 35 espécies de Ceratosauria através de centenas de elementos isolados referentes a
esse clado (Carrano e Sampson, 2008; Canale ¢/ /., 2009, Pol & Rauhut, 2012, Tortosa ez
al., 2014), além de materiais ainda nio descritos formalmente (Porfiri, comunicacao
pessoal; Zaher ¢f al., em preparagao). A distribuicao geografica de Abelisauroidea é bem
ampla, ocorrendo em diversos continentes, porém niao sendo encontrados registros na
América do Norte e Asia (exceto India), sugerindo que esse tixon estava distribuido pelo
hemisfério sul e Europa (Novas ez al., 2013; Tortosa ez al., 2014). De maneira interessante,
apesar de Abelisauroidea estar distribuido majoritariamente no hemisfério sul,
aparentemente seu registro na Australia nao é confirmado, e esta virtualmente ausente

desta massa de terra (Novas ¢7 al., 2013).

O plano corporal de Abelisauroidea varia bastante e taxons Noasauridae tendem a
ser menores e com cranios longirrostrinos e possivelmente com membros anteriores
desenvolvidos; apresentam tamanhos pequenos e médios, pescogos alongados, membros
posteriores graceis com extremidades distais alongadas conferindo capacidade cursorial
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mais avangada dentre Ceratosauria segundo Carrano e a/. (2011). No entanto, o
posicionamento filogenético de Eoabelisanrus mefi, um Abelisauroidea com membros
anteriores curtos, tem sofrido variagio desde sua publicagao por Pol & Rauhut (2012).
Esses autores posicionaram esse taxon como membro mais basal de Abelisauridae,
puxando a origem do grupo para o Jurassico Médio (Aaleniano-Bajociano).
Posteriormente, Novas ¢z al., (2013) questionaram a inclusao de Eoabelisanrns como
membro basal de Abelisauridae e sugeriram que diversos caracteres supostamente
compartilhados com os demais membros dessa familia também eram compartilhados por
Ceratosauria mais basais. Dessa forma, Novas ¢# a/. (2013) propSe que a sistematica de
Eoabelisaurus seja revista com mais atengao. Farke & Sertich (2013) encontraram
Eoabelisaurus como taxon irmao de Abelisauroidea, enquanto que Tortosa et al. (2014) o
posicionaram como membro mais basal de Abelisauroidea em uma posi¢ao mais derivada
que Berberosanrus. Por fim, em uma analise filogenética por ser publicada, Zaher ¢f a/. (em
preparacao) posicionaram Foabelisanrns como membro mais basal de Abelisauroidea.
Portanto a redu¢ao dos membros anteriores ja estava presente na basa de Abelisauroidea,
e possivelmente, também presente em Noasauridae. De acordo com Pol & Rauhut (2012)
a reducdo dos membros anteriores em Abelisauroidea ocorreu em moédulos, a partir dos
elementos distais, considerando a evidéncia de Eoabelisanrus que possui o umero sem
redugao, radio e ulna reduzidos, mas nao muito diferente morfologicamente de

Ceratosaurus e maos bastante reduzidas.

A familia Abelisauridae possui um plano corporal bem mais especializado dentre
Ceratosauria, sendo composta por taxons com cranios de rostro curto, membros
anteriores bastante reduzidos com a perda da capacidade de agarrar e membros
posteriores robustos e curtos (Novas et al., 2013). A origem do grupo data do Cretaceo
Inferior (Aptiano) a partir de novos materiais de Abelisauridae em descrigio (MZSP-PV
833; Zaher ¢t al., em preparagao), ¢ é composta por dois clados principais inclusos:
Brachyrostra (Canale ez al, 2009) e Majungasaurinae (Tortosa et al., 2014). O primeiro
esta distribuido pela América do Sul e é representado por taixons bem especializados com
presenca de chifres, como Camnotanrus satrei (Bonaparte et al., 1990), e taxons com

tamanhos avantajados, como Ekrixinatosanrus novasi (Juarez Valieri et al, 2010) e
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Pycnonemosaurns nevesi (Grillo & Delcourt, em preparagao). Ja Majungasaurinae ¢
representado por tixons da Europa, India e Madagascar, que apresentam tamanhos
menores em relacio aos Abelisauridae sul-americanos (Tortosa e al, 2014). O
monofiletismo de Abelisauridae estd bem estabelecido (Carrano & Sampson, 2008; Pol
& Rauhut, 2012; Tortosa ez al., 2014), porém grande parte dos taxons apresentam um alto
grau de incompletude, dificultando o consenso sistematico filogenético, como por
exemplo: Quilmesanrus curriei, Xenotartosaurus bonapartei, Pycnonemosanrus e Abelisanrus
comabuensis. Os dois primeiros sao representados por poucos elementos apendiculares do
membro posterior (Coria, 2001; Martinez ef al, 19806; respectivamente), o terceiro
também por poucos elementos apendiculares e vertebrais (Kellner & Campos, 2002) e o

ultimo por um cranio incompleto (Bonaparte & Novas, 1985).

No Brasil o registro de Ceratosauria é representado quase exclusivamente por taxons
pertencentes a Abelisauroidea, incluindo dentes isolados (Candeiro, 2002; Candeiro ez al.,
2004, 2006a,b), fragmentos de pré-maxila (Bertini, 1996), vértebra, fémur, falange (Novas
et al., 2008), tibia direita (Machado EB ef a/, 2013), membro posterior direito quase
completo (Silva & Zaher, 2011), isquios fusionados, parte de um ilio, parte de um axis e
uma fibula direita (Méndez ez al., 2014), um ilio e fémur parcialmente preservados (Brum
et al., 2016) e um esqueleto virtualmente completo ainda nao descrito (Zaher ef al., em
preparagao). O unico taxon formalmente nomeado até o presente momento ¢
Pyenonemosaurns (Kellner & Campos, 2002), conhecido por um conjunto um pouco mais
completo de elementos pos-cranianos. Todos esses registros provem da Bacia Bauru,
Cretaceo Superior (Novas et al., 2008; Machado EB ez /., 2013) e da Bacia Sanfranciscana,
Cretaceo Inferior (Silva & Zaher, 2011).

1.5. Variedade morfolégica entre Ceratosauria e Tyrannosauroidea

Especializa¢bes distintas sao observadas ao longo da evolugao de Tyrannosauroidea
e Ceratosauria. Em ambos os grupos, as formas mais basais sio menos robustas e

apresentam membros anteriores mais longos e funcionais (Tykosky & Rowe, 2004; Holtz,
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2004). Nos Tyrannosauroidea derivados, o cranio ¢ grande e comprido, apresentando
dentes bem desenvolvidos, além da redugdo dos membros anteriores e perda das falanges
do terceiro digito (Holtz, 2004). Ja nos Ceratosauria derivados, o cranio se torna mais
alto e curto, com dentes menos desenvolvidos, os membros antetiores sio bastante
reduzidos, mas apresentam ainda quatro metacarpais (Coria ez al., 2002; Tykosky & Rowe,
2004; Carrano & Sampson, 2008). Nessas formas, o cranio conta com uma crista nucal
larga e um processo parietal projetado dorsalmente, permitindo a inser¢ao de musculos
do pescogo mais largos e poderosos do que em outros Theropoda. Esse carater esta
possivelmente correlacionado com a reducio da parte distal do membro anterior e com
a redugdao no tamanho dos dentes (Tykosky & Rowe, 2004; Lockley ez al., 2008). Outro
carater interessante a ser observado ao longo da evolucao de Ceratosauria é a presenca
de rugosidades desenvolvidas no nasal dos tixons mais derivadas (ex. Rugops primus,
Carnotanrus, Abelisanrus e NMajungasaurus crenatissimus). Esta caracteristica parece estar
correlacionada com a presenca de estruturas neurovasculares e tecidos moles
diferenciados (Carrano & Sampson, 2008; Sampson & Witmer, 2007). Esse cariter
desenvolveu-se a partir de Noasauridae, nos quais sao observadas poucas rugosidades, e

nenhuma em Ceratosanrus (ou seja, na forma mais basal) (Carrano & Sampson, 2008).

Os cranios dos Proceratosauridae apresentam ornamentagdes assim como em
Ceratosaurus. No entanto esses caracteres sao perdidos ao longo da evolugido da linhagem
Tyrannosauroidea, pelo menos nos taxons conhecidos atualmente (Tykosky & Rowe,

2004; Brusatte 7 al., 2010Db).

Em Tetanurae, Tyrannosauroidea e Maniraptora os padroes morfolégicos do cranio
sao mais semelhantes entre si que em Ceratosauria. No entanto a funcionalidade cranial
parece manter-se ao longo de Theropoda, mesmo quando se trata de Ceratosauria
derivados (Brusatte e a/., 2012a). Além desses aspectos, as caracteristicas morfologicas
nos Ceratosauria basais sio bem semelhantes as de Tetanurae e Coelophysoidea (Tykoski
& Rowe, 2004; Carrano & Sampson, 2008), razao esta que levou diversos autores a inferir
que Coelophysoidea e Ceratosauria formassem um clado (Novas, 1991; Holtz, 1994;

Sereno, 1997, 1999, Holtz, 2000; Tykosky & Rowe, 2004) (Figura 5).
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Figura 5. Reconstrucoes de esqueletos de taxons insclusos em Ceratosauria e Tyrannosauroidea.
1) Ceratosanrus, 2) Masiakasanrus knopfleri; 3) Carnotaurusy 4) Stokesosanrus langhami;, 5) Teratophonens
curriei e 6) Tyrannosaurns. Cortesia de Scott Hartman.

No entanto, conforme mais espécimes vao sendo encontrados e descritos, adquire-
se maior resolu¢dao em diversos campos de estudo, como sistematica filogenética (Pol &
Rauhut, 2012; Brusatte & Carr, 20106), desenvolvimento modular (Lockley ez a/., 2008;
Guinard, 2014), biomecanica (Mazzetta ez al., 2009; Sakamoto, 2010; Hutchinson ef al.,
2011) e descri¢coes morfologicas (Weishampel e al, 2004). Esses campos de estudo
intersectam os clados Tyrannosauroidea e Ceratosauria, mas sio mais explorados em
Tyrannosauroidea (Brusatte ef /., 2010b; Hone, 2016). Parte do interesse e do numero
de estudos para com Tyrannosauroidea se deve ao fato de diversos espécimes estarem
disponiveis, inclusive espécimes com filamentos homologos as penas (Holtz, 2004;
Larson, 2008; Xu et al., 2004, 2012), além do grande interesse popular pelo grupo
(Brochu, 2003; Brusatte ef al., 2010b; Hone, 2016). O nimero de espécimes preservados
permitiu a descri¢ao qualitativa dos caracteres ontogenéticos em Tyrannosauridae (Carr,
1999; Carr & Williamson, 2004); observagao da variacao sexual em Tyrannosaurus por meio
de comparag¢bes morfolégicas (Larson, P., 2008) e quimicas (Schweitzer ef al., 2016), além
do entendimento mais amplo dentre todos os grupos de Theropoda (Hone, 2016). Dessa
forma, apesar de numeroso o registro ¢ da variedade morfolégica de Ceratosauria,
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Tyrannosauroidea tem recebido mais aten¢do da comunidade cientifica e popular.

Acerca de Theropoda de maneira geral, a origem e a variedade morfologica das aves
téem despertado grande interesse dentre os pesquisadores (Benson & Choiniere, 2013;
Benson ¢ al., 2014; Brusatte e al., 2014; Lee et al., 2014; Puttick e al., 2014). Sobre
disparidade morfologica, menos atengao tém sido dada a Theropoda nao-avianos além
dos estudos filogenéticos. No entanto, estudos recentes tém explorado a evolugio
craniana utilizando ferramentas morfométricas a fim de avaliar a variabilidade
morfoldgica e outras implicagoes evolutivas entre Theropoda nao-avianos (Brusatte ef al.,
2012a; Foth & Rauhut, 2013a), mas até o presente momento nao foi avaliada a variedade
morfolégica craniana entre Ceratosauria e Tyrannosauroidea especificamente, tampouco
uma comparagao acerca do desenvolvimento evolutivo e ontogenético desses dois
clados, com excegao de poucos trabalhos sobre desenvolvimento modular (Lockley ez a.

2008; Guinard, 2014).

b

1.6. Uso de Morfometria Geométrica

A variedade morfolégica dentro de Dinosauria tem sido estudada desde que foi
reconhecido como um grupo que inclufa diferentes tipos de “répteis” por Owen (1842),
ainda que o monofiletismo do clado nao tenha sido estabelecido até 1986 por Gauthier.
Pelas décadas que se passaram, centenas de espécies novas foram descritas ampliando
substancialmente o conhecimento morfolégico do grupo (verificar Weishampel et al.,
2004). Recentemente a utilizagdo de morfometria geométrica tem auxiliado no
entendimento da evolugao da forma, além do desenvolvimento ontogenético de varios

grupos de dinossauros (por exemplo: Brusatte et al., 2012a; Bhullar et al., 2012; Maiorino

et al., 2013; Foth & Rauhut, 2013a; Foth et al., 2016).

A morfometria é um meio simples e quantitativo de demonstrar a varia¢ao de formas
biolégicas (Zelditch e al., 2012). Essa disciplina sofreu alteracoes durante as décadas de
1980 e 1990, cuja modificacao enfatizava os métodos de capturas e a incorporacao dos

conceitos geométricos em analises morfométricas de estruturas morfolégicas (Monteiro
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& Reis, 1999; Adams ¢z al., 2004). Assim, “forma” é definida, em morfometria geométrica,
como toda informagdo geométrica que permanece apds a retirada das variaveis
orienta¢ao, posicao e tamanho (Kendall, 1977). Para a captura de informagdes em
morfometria geométrica sao utilizados marcos anatémicos (landmarks), que se tratam de
marcos (ou locais) anatémicos discretos que podem ser reconhecidos como presentes em
todos os espécimes em estudos (Zelditch e al, 2012). Basicamente sio medidas
cartesianas bi- ou tridimensionais de uma determinada coordenada local em uma
estrutura biolégica (Adam ez al., 2004). Os Jandmarks devem ser escolhidos de acordo com
a finalidade do estudo (Zelditch e al., 2012), uma vez que sao pontos em que estao ligadas
as explicagoes sobre os processos biologicos (Monteiro & Reis, 1999), ou seja, deve
corresponder a um ponto onde se tenha uma hipdtese de homologia (Zelditch ez al.,
2012). Para a escolha dos landmarks Zelditch et al. (2012) sugerem que sejam: (1) marcos
homologos; (2) nao alterem sua topologia em relacido a outros landmarks; (3) possuam
informac¢ao morfoldgica; (4) possam ser encontrados repetitivamente e (5) estejam em

um mesmo plano.

Bookstein (1991) definiu trés tipos distintos de landmarks: tipo 1 (justaposicao de
tecidos), tipo 2 (pontos de maxima curvatura ou processos morfogenéticos locais) e tipo
3 (pontos extremos). A preferéncia para a utilizacdao dos tipos de landmarks deve ser, em
principio, para o tipo 1, seguido do tipo 2 e, por ultimo, tipo 3. O primeiro tipo refere-se
a regides onde trés estruturas se encontram como suturas osseas e nervuras de folhas; o
tipo 2 refere-se a extremidades de processos e invaginacdes, sendo nesse caso mais dificil
de tracar a homologia; e o terceiro tipo refere-se a curvaturas extremas ou pontos ao
longo das estruturas (Bookstein, 1991; Monteiro & Reis, 1999; Zelditch e al., 2012).
Dessa forma, é preciso conhecer as estruturas morfoldgicas dentre os taxons analisados
(no caso de se utilizar morfometria geométrica em analises biologicas) e definir com
cautela os landmarks a serem utilizados. Apds a tomada de dados, ¢ realizado o processo
de remoc¢iao das variaveis de orientacdo, posi¢io e tamanho por meio de uma
superposicao de marcos anatébmicos, ou superposicao Procrustes (para maiores detalhes

ver Monteiro & Reis, 1999; Zelditch ez al., 2012).

19



No caso de analises da variedade entre Ceratosauria e Tyrannosauroidea, a
morfometria geométrica fornece meios para investigar a disparidade morfoldgica e os
processos de desenvolvimento ontogenético, como ja demonstrado anteriormente para
cranios de Theropoda (Brusatte e a/., 2012a; Bhullar ez /., 2012; Foth & Rauhut, 2013a)
e Ceratopsidae (Maiorino e al., 2013; Maiorino et al., 2015). A complexidade morfoldgica
que advém de uma longa histéria evolutiva (Romer, 1956), faz com que os cranios sejam
bons elementos a serem avaliados para o entendimento da variedade morfolégica entre
Ceratosauria e Tyrannosauroidea, uma vez que em ambos os grupos esses elementos
variam substancialmente quanto as estruturas morfolégicas presentes (por exemplo,

Bonaparte ez al., 1990) e vantagens mecanicas (Sakamoto, 2010).

1.7. Objetivos

Ao longo do Cretaceo, Ceratosauria e Tyrannosauroidea tornaram-se os predadores
dominantes do hemisfério sul e norte respectivamente, tanto em termos ecolégicos como
em diversidade (Carrano & Sampson, 2008; Brusatte ez @/, 2010b). Os padroes de
evolugao adaptativa e convergéncia evolutiva de ambos os grupos foi pouco explorado
de forma quantitativa. Nesse contexto, a presente Tese tem como objetivo geral de avaliar
e descrever de forma quantitativa e qualitativa as similaridade e divergéncias morfoldgicas
em diferentes complexos morfofuncionais, com énfase nos elementos cranianos de

Ceratosauria e Tyrannosauroidea. Dentre os objetivos especificos, destacam-se:

® Descrever quantitativamente a variagdgo de diferentes complexos
morfolégicos do cranio em Ceratosauria e Tyrannosauroidea através da

morfometria geométrica;

®  Descrever qualitativamente a variedade morfolégica dos elementos cranianos

de Ceratosauria e Tyrannosauroidea;

* Investigar a varia¢ao destes complexos morfolégicos ao longo da filogenia de

ambos os grupos através da estimativa de caracteres ancestrais;
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Investigar se existe evolugao coordenada (correlacionada) dos diversos

complexos morfologicos e se tal evolugdo ¢ similar entre os grupos;

Investigar os processos ontogenéticos de maneira quantitativa em
Tyrannosauroidea, umas vez que esse clado apresenta grande quantidade de

espécimes em termos de preserva¢ao fossil.
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2. Materiais e Métodos

Para a realizacdo das diferentes analises morfométricas geométricas e lineares foram
coletados dados de diferentes fontes, dentre periédicos cientificos e tomada de dados em

primeira mao, ou seja, fotografias, notas e medidas.

Os dados coletados de periddicos foram provenientes de diferentes fontes. Optou-
se pelo uso de informacido para a realizagdo das analises morfométricas geométricas a
partir de ilustragoes de periddicos quando nao foi possivel fotografar os espécimes, uma
vez que as ilustragoes contém informagoes precisas acerca do posicionamento das suturas
entre os o0ssos. Trabalhos anteriores utilizando ilustragdes cientificas permitiram
resultados interessantes acerca da biologia e desenvolvimento de Theropoda (e.g.
Sakamoto, 2010; Bhullar e a/., 2012; Brusatte e al., 2012a; Foth & Rauhut, 2013b). A
partir destas mesmas publicagdes buscou-se as referéncias que exibem ilustragoes de
cranios em vista lateral para serem utilizados. A orientacao lateral foi escolhida por
apresentar mais informagdes acerca da quantidade de ossos cranianos e desenvolvimento
do cranio como um todo, além de ser o tipo de vista mais abundante nas publicagoes.
Foram selecionadas as ilustracoes conforme a Tabela 1 abaixo.

Tabela 1. Ilustracoes de tixons utilizados nas analises morfométricas cranianas. As ilustracGes
foram obtidas a partir das respectivas referéncias da terceira coluna.

Téaxon Sistematica Referéncia
Alioranmuns Tyrannosauroidea Brusatte ez al., 2009
Daspletosanrus Tyrannosauroidea Holtz, 2004
Dilong Tyrannosauroidea Xu et al., 2004
Gorgosanrus Tyrannosauroidea Currie, 2003
Tyrannosauroidea https:/ /archosaurmusings.wot
Gorgosanrus
dpress.com/
Guanlong Tyrannosauroidea Xu ez al., 2006
Linmusanrus Ceratosautia Xu ¢t al., 2009
Qianzhonsanrus Tyrannosauroidea Lii ef al, 2014
Tarbosanrns ZPAL Tyrannosauroidea Hurum & Sabath, 2003
MgD-1/4
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Tyrannosaurus Tyrannosauroidea Rayfield, 2004
Yutyrannus Tyrannosauroidea Xu et al., 2012
Acrocanthosaurus Allosauroidea Eddy & Clarke, 2011
Allosanrus Allosauroidea Rayfield ¢f al, 2011
Archaeopteryx Avilae Foth & Rauhut, 2013a
Bambiraptor Deinonychosauria Burnham, 2004
Carcharodontosaurus Allosauroidea Sereno et al., 1996
Citipati Oviraptosauria Osmélka e al., 2004
Coelophysis Coclophysoidea Colbert, 1989
Compsognathus Coelurosauria Peyer, 2006
Deinocheirus Ornithomimosauria Lee Y.N. ¢z al, 2014
Deinonychus Deinonychosauria Ostrom, 1969
Dilophosanrus Coelophysoidea Welles, 1984
Dromaceosanrus Deinonychosauria Currie, 1995
Eodromaeus Theropoda basal Martinez et al. 2011
Eoraptor Sauropodomorpha Sereno et al,, 2012
Erlikosanrus Therizinosauroidea Clark ¢f al,, 2004
Gallinimus Ornithomimosauria Makovicky et al., 2004
Garudipimus Ornithomimosauria Kobayashi & Barsbold, 2005
Juravenator Coelurosauria Gaéhlich & Chiappe, 2006
Monolophosanrus Allosauroidea Brusatte ¢ al., 2010c
Ornitholestes Coelurosautria Paul, 1988
Ornithominmus Ornithomimosauria Makovicky et al., 2004
Saurornithoides Deinonychosauria Makovicky & Norell, 2004
Sinornithosanrus Deinonychosauria Xu &Wu, 2001
Sinraptor Allosauroidea Currie & Zhao, 1993
Spinosanridae Megalosauroidea Foth & Rauhut, 2013a
Syntarsus Coelophysoidea

Colbert, 1989
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Tawaw Coclophysoidea Nesbitt e al., 2009

Velociraptor Deinonychosautia Barsbold & Osmolka, 1999
Zanabazar Deinonychosauria Norell ¢t al., 2009
Zupaysaurus Coclophysoidea Ezcurra. 2007

Para as analises de morfometria linear foram coletados dados de periédicos que
forneceram medidas lineares dos membros anteriores (4mero, radio, metacarpo) e
membros posteriores (femur, tibia, metatarso). A maior parte dos dados lineares obtidos
foi proveniente do trabalho de Benson & Choiniere (2013) os quais forneceram tabelas
com medidas de 429 espécimes de Theropoda. Essas tabelas foram ampliadas resultando
em uma tabela final de medidas de 525 espécimes. Cabe ressaltar que as medidas
acrescentadas na tabela foram provenientes de outros periédicos e tomadas em primeira
mao conforme descri¢io abaixo. A tabela com as medidas utilizadas para Ceratosauri e

Tyrannosauroidea estio no Anexo 1.

Os materiais examinados em primeira estio depositados em diversas colegdes
paleontoldgicas em diferentes instituicdes cientificas. Foram visitadas instituicbes de
pesquisas e museus no Brasil, Argentina, Estados Unidos, Londres, China e Mongdlia,
nas quais diversos espécimes foram examinados, de acordo com a tabela abaixo:

Tabela 2. Espécimes estudados relacionando institui¢do visitada, pafs, tixon e sistematica. O (*)
indica material emprestado para a institui¢o da primeira coluna.

Institui¢ido Pais Taxon Sistematica
*Pycnonemosaurus nevesi Abelisauridae
MN Brasil
Santanaraptor placidus Tyrannosauroidea
MZSP Brasil Abelisauridae MZSP-PV 833 Abelisauridae
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MMCH  Argentina Skorpiovenator bustingorryi Abelisauridae
Aucasanrus garridoi Abelisauridae
MCF Argentina Liokelesia aguadagrandensis Abelisauridae
Megaraptor namunbuaiquii Megaraptoridae
Ekrixinatosanrus novasi Abelisauridae
MUCP Argentina Velocisaurus unicus Abelisauridae
Megaraptor namunhuaiquii Megaraptoridae
Abelisanrus comahuensis Abelisauridae
MPCA Argentina
Quimelsanrus curriei Abelisauridae
UNPSJB  Argentina Xenotarsosanrus bonapartei Abelisauridae
MPEF Argentina Eoabelisaurus mefi Abelisauridae
MLP
Argentina Genyodectes serus Ceratosauria
Ligabneino andesi Noasauridae
MACN Argentina Carnotanrus sastrei Abelisauridae
Noasanrus leali Noasauridae
MCNA Argentina Aerosteon riocoloradensis Megaraptoridae
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FMNH

Bistahieversor sealeyi
Daspletosanrus torosus
EUA Tyrannosaurus rex Tyrannosauroidea
Gorgosanrus libratus

Majungasaurus crenatissimus (réplica)

ucpC

*Raptorex kriegsteini
*Aerosteon riocoloradensis
*Rugops prinmus
EUA *Knyptops palaios Tyrannosauroidea
*Deltadromens agilis
*S pinostropheus gantieri

Masiakasaurns knopfleri (réplica)

BMR

Gorgosaurus libratus (réplica)
Tyrannosaurus rex
EUA Eotyrannus lengi (réplica) Tyrannosauridae
Eotyrannus lengi (réplica)

Ceratosanrus nasicornis (réplica)

USNM

Ceratosanrus nasicornis
EUA Teratophoneus curriei Ceratosauria

*Bistahierversor sealeyi

AMNH

Gorgosanrus libratus
Tyrannosaurus rex
EUA *Alioramus altai Tyrannosauridae
Alectrosanrus olsent

Daspeltosanrus torosus
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Dilong paradoxus Tyrannosauroidea

Guanlong wucaii Tyrannosauroidea
IVPP China Yutyrannus huali (réplica) Tyrannosauroidea
*Lhuchengtyrannus magnus Tyrannosauroidea

Limusanrus inextricabilis Ceratosauria
MPC Mongdlia Tarbosanrus baatar Tyrannosauridae
NHMUK Inglaterra Tyrannosaurus rex Tyrannosauridae

Para realizar as analises morfométricas geométricas e descricdes dos materiais ja
examinados foram fotografadas as vistas anatomicas tradicionais (lateral, medial, dorsal e
ventral) e diferentes angulos dos ossos procurando registrar o maior numero possivel de
informag¢des. Em todas as fotografias das vistas tradicionais foi utilizada uma escala no
nfvel do material para permitir uma real mensuragiao a partir da fotografia. As vistas
anatomicas tradicionais permitem a padronizacao das imagens para a escolha dos pontos
homologos, landmartks, em cada taxon. Dessa forma pode-se comparar a forma de cada
espécime estudado. As vistas diversas dos materiais permitiram a obtenc¢ao de dados que
as vistas tradicionais nao forneceram, como por exemplo, forames e cavidades internas.

Essas informacdes permitiram comparagoes morfoldgicas entre os diferentes espécimes.

Além das fotografias, foram feitos videos em alta resolugao (Full HD) dos exemplares
examinados, que permitiram enxergar a profundidade e inclinagio dos processos 6sseos
com mais clareza. Esse recurso complementa as informagdes obtidas por meio das

fotografias e anotagoes, enriquecendo o banco de dados recuperados dos materiais
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examinados.

Os materiais foram fotogratados com uma camera Canon SX 40 HS e uma camera
Canon EOS Rebel T3i utilizando um tripé, e quando possivel, foi utilizada uma estativa.
As filmagens deram-se de maneira livre, isto é, com a camera percorrendo todo o espaco
em volta do material. As fotografias e videos foram armazenados em formato JPG. e

AVL.

Além das fotografias, foram tomadas notas com o maior nimero possivel de
informacdes a respeito das estruturas Osseas observadas. Para materiais compostos por
mais de um 0sso (p. ex. cranio), as suturas foram marcadas na fotografia utilizando uma
mesa digitalizadora Genius G-Pen F509. Esse recurso foi utilizado sempre que havia
suturas de dificil visualizacdo nas fotos. A dificuldade de observar as suturas ocorre pelo
fato de nido haver contraste entre elas e os 0ssos, seja por motivo tafondémico, seja por

motivo de iluminacio.

As fotografias de cranios tiradas das cole¢oes foram tratadas no software Photoshop
CS6 e a partir dessas, obtidos os contornos externos dos o0ssos para visualizagio das
respectivas suturas. A relagdo dos espécimes fotografados esta na Tabela 3 e figurados
na Figura 6.

Tabela 3. Fotografias de tixons inclusos em Ceratosauria ¢ Tyrannosauroidea obtidas nas
colecGes de instituicoes cientificas.

Taxon Acronimo
Abelisauridae MZSP-PV 833
Bistahieversor sealeyi NMMNH P-27469
Carnotanrus sastrei MACN-CH 89%4
Ceratosanrus nasicornis USNM 4735
Gorgosaurus libratus AMNH 5336
Gorgosaurus libratus AMNH 5664
Majungasanrus crenatissinmus FMNH PR 2100 (réplica)
Tarbosaurus baatar LHPV 18
Skonpiovenator bustingorryi MMCH-PV 48
Tarbosaurus baatar GIN 100/65

Tarbosaurus baatar

MPC-D 100/60
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Tarbosanrus baatar MPC-D 107/7

Tarbosaurus baatar MPC-D 107/66
Tyrannosaurus rex BMR P2002.4.1
Tyrannosaurus rex CMNH 7541 (réplica)
Tyrannosaurus rex AMNH 5027
Tyrannosaurus rex FMNH PR 2081

Para realizar as medi¢oes lineares nos exemplares examinados foi colocada uma escala
no nivel das estruturas que se deseja obter as medidas durante a tomada de fotografias.
Esse procedimento foi escolhido pelo fato de alguns materiais serem dificeis de
manipular, devido de sua fragilidade, e pela escassez de tempo em funcdo do grande
numero de materiais a serem analisados em todas as cole¢des visitadas. Sabe-se que
escalas erradas podem interferir no tamanho do objeto observado na ilustragao (como
por exemplo, em Kellner & Campos, 2002; fig. E), por isso a escala foi posicionada
cuidadosamente para se evitar tais erros de medi¢des. Em alguns casos, quando os
materiais eram volumosos, foram posicionadas duas escalas para cada nivel de
profundidade (Figura 7), ou quando impossivel de posicionar duas escalas, o material
foi fotogratado mais de uma vez com as escalas em diferentes posi¢oes. Quando possivel,
as medidas lineares foram tomadas a partir do uso de um antropémetro com alcance

maximo de dois metros.
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Figura 6. Cranios de Ceratosauria e Tyrannosauroidea fotografados e analisados em vista lateral.
(1) Bistabieversor sealeyi NMMNH P-27469; (2) Ceratosaurus nasicornis USNM 4735; (3) Gorgosanrus
libratus AMNH 5664; (4) Tyrannosaurus rex BMR P.2002.4.1; (5) Abelisauridae MZSP-PV 833; (6)
Carnotanrus sastrei MACN-CH 894; (7) Gorgosanrus MNH 5336; (8) Gorgosanrus X; (9) Majungasanrus
cranatissimus FMINH PR 2100; (10) Tyrannosanrus CMNH 7541; (11) Tarbosaunrus baatar LH PV 18;
(12); Tyrannosanrus AMNH 5027; (13) Tarbosaurns GIN 100/65; (14) Tarbosanrus MPC-D 100/60;
(15) Skorpiovenator bustingorryi MMCH-PV 48; (16) Tyrannosaurus FMNH 2081; (17) Tarbosaurus
MPC-D 107/7; (18) Tarbosanrus MPC-D 107/66. Barra de escala: 10 cm.
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Figura 7. Tibia e fibula articuladas de Awucasanrus garridoi em vista anterior. A seta amarela indica
a escala posicionada sobre a crista cnemial da tibia, enquanto que a seta vermelha indica a escala
posicionada sobre o eixo principal dos ossos articulados. Reparar a falsa variacio de tamanho
gerada pela profundidade do objeto.

2.1. Motfometria Geométrica

As imagens obtidas das publicagdoes para analises morfométricas e fotografias
proprias foram convertidas em formato JPG e posteriormente importadas para o
software TPSDig2 (Rohlf, 2008) onde os marcos anatomicos (landmarks) foram
digitalizados, gerando um arquivo TPS contendo as coordenadas dos landmarks. Para a
analise dos landmarks foi realizada uma Analise Generalizada de Procrustes (= Generalized
Procrustes Analysis, GPA) sendo removidos os efeitos da posi¢ao, orientagao e escala das
formas analisadas (Rohlf & Slice, 1990) utilizando-se o software Morpho] (Klingenberg,
2011 ). A partir desse software, foram realizadas as demais analises morfométricas. Para
o teste de relagao de proximidade morfoldgica entre Tyrannosauroidea foi realizada uma
UPGMA utilizando os landmarks escolhidos a partir do software PAST (Hammer ez a/.,
2001)

Os trabalhos de Bhullar ez a/. (2012) e Brusatte ¢f a/. (2012a) serviram de base para
escolha dos /landmarks cranianos. Foram selecionados 54 /landmarks, descritos abaixo e

figurados na Figura 8.
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Figura 8. Cranio de Gorgosanrus libratus AMNH 5664 em vista lateral direita exemplificando os
landmarfks escolhidos.

1 — Final anterior na margem dentaria do pré-maxilar

2 — Sutura do pré-maxilar /maxilar ao longo da margem dentiria
3 — Sutura do pré-maxilar /nasal ao longo da margem dorsal

4 — Ponta do processo pré-maxilar do nasal

5 — Ponta do processo sub-narial do nasal

6 — Maior extremidade da concavidade da narina do nasal

7 — Ponta do processo posterodorsal da pré-maxila

8 — Ponta anterior do jugal

9 — Ponta anterior da base do lacrimal

10 — Final anterior do processo facial da maxila ao longo da sutura com o nasal
11 — Ponta posterior da base do lacrimal

12 — Ponto mais ventral da 6rbita ocular

13 — Ponto mais dorsal do jugal ao longo da 6rbita ocular

14 — Margem anterior do pés-orbital ao longo da 6érbita ocular

15 — Ponta postetior do complexo lacrimal/pré-frontal
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16 — Ponta posterior do maxilar
17 — Ponta posterodorsal do parietal
18 — Maior curvatura da borda dorsal do pds-orbital

19 — Contato entre pés-orbital/esquamosal ao longo da margem acima da fenestra
temporal

20 — Borda posterodorsal do esquamosal

21 — Borda anterodorsal da fenestra temporal lateral

22 — Ponta posterodorsal do jugal

23 — Borda anteroventral da fenestra temporal lateral

24 — Contato entre jugal/quadratojugal ao longo da margem da fenestra temporal lateral
25 — Ponta anterior do quadratojugal (exposi¢ao lateral)

26 — Contato entre pos-otrbital/esquamosal ao longo da margem da fenestra temporal

lateral

27 — Ponta posterior do pos-orbital

28 — Ponta posteroventral do esquamosal

29 — Ponta posteroventral do quadratojugal na regido articular

30 — Contato entre jugal/quadratojugal ao longo da margem ventral do cranio

31 — Ponta anterior do quadratojugal entre a margem ventral do cranio e a margem
inferior da fenestra temporal lateral

32 — Margem anterior da fossa antorbital

33 — Ponta dorsal do pré-maxilar ao longo fenestra antorbital
34 — Borda porterodorsal do quadratojugal

35 — Borda dorsal do frontal

36 — Borda posterior do ultimo alvéolo dentario

37 — Extremidade dorsal do lacrimal dentro da fenestra antorbital

38 — Contato dorsal em vista lateral entre o nasal e lacrimal
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39 — Ponto mais anterior da fenestra anterorbital

40 — Ponto médio da barra interfenestral do maxilar

41 — Maior curvatura ventral na margem alveolar do maxilar

42 — Maior concavidade do processo do maxilar pés alvéolo
43 — Maior curvatura anterior na borda fenestral do lacrimal

44 — Maior curvatura posterior na borda orbital do lacrimal

45 — Maior curvatura dotsal do lactimal

46 — Maior curvatura dotsal do nasal

47 — Maior curvatura dorsal do pos-orbital

48 — Extremidade dorsal do processo orbital do pés-orbital

49 — Maior curvatura ventral do jugal

50 — Maior concavidade dorsal do quadratojugal

51 — Maior curvatura anterior da borda fenestral do esquamosal
52 — Maior curvatura posterior do esquamosal

53 — Maior concavidade anterior da borda orbital do pds-orbital

54 — Maior concavidade posterior da borda orbital do lacrimal

2.2. Anilises filogenéticas

Para as andlises de correlagio entre morfologia e filogenia foi construida uma
superarvore informal (sensu Butler & Goswami, 2008) utilizando-se o software Mesquite
2.75 (Maddison & Maddison, 2011). A superarvore foi baseada em analises filogenéticas
recentes de Ceratosauria (Canale ef a/., 2009; Pol & Rauhut, 2012; Tortosa ef al., 2014) e
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Tyrannosauroidea (Brusatte e a/., 2010b; Xu e¢# al., 2012; Loewen et al., 2013; Novas ¢ al.,
2013; Lu ez al., 2014) (Figura 9).

F Alioramus
- Amerlca do SUI h Qianzhousaurus

Asia
- Daspletosaurus

América do Norte ;
[ Tarbosaurus

- Madagascar 5 Tyrannosaurus

“Nanotyrannus”

Gorgosaurus

Bistahieversor

e Raptorex”’

A, Yutyrannus

Dilong

Guanlong

—i1 [ Limusaurus
_: Carnotaurus
2 Skorpiovenator

3 I Majungasaurus

N 11ZSP-PV 833

Ceratosaurus

Figura 9. Superarvore informal demonstrando as relagoes filogenéticas entre Ceratosauria e
Tyrannosauroidea. As cores referem-se as massas de terra onde os tixons foram encontrados.
Em (1) Theropoda; (2) Ceratosauria; (3) Abelisauridae; (4) Tyrannosauroidea; (5)
Tyrannosauridae.

Apesar de Brusatte & Carr (2016) terem proposto novas analises filogenéticas para
Tyrannosauroidea, as topologias desses autores nao foram seguidas uma vez que o
trabalho publicado veio posterior as analises da presente Tese. Embora a topologia de
Brusatte & Carr (2016) esteja ligeiramente diferente dos trabalhos utilizados aqui, nao
resulta em modificagoes substanciais nos resultados, de modo especial nas analises

comparativas entre os componentes principais.
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3. Resultados

3.1. Sistematica dos taxons examinados
Dinosauria Owen, 1842
Theropoda Marsh, 1881

3.1.1.Ceratosauria Marsh, 1884

Limusanrus inextricabilis Xu et al., 2009
Holétipo: IVPP V 15923. Esqueleto quase completo e articulado.

Materiais referidos: Esqueletos quase completos em sua maioria juvenis. IVPP V 15924;

15304; 20093; 20094; 20095; 20096; 20098 e 20099.

Diagnoses: (1) cranio curto com aproximadamente metade do tamanho do fémur; (2)
maxilar e dentario sem dentes na forma adulta (ver Discussao); (3) nasal com plataforma
lateral; (4) pré-maxilar com borda bucal convexa; (5) nasal curto e largo com 1/3 do
comprimento do teto craniano e duas vezes mais comprido que largo; (6) processo
ventral do lacrimal fortemente inclinado anteriormente; (7) jugal delgado com ramos sub-
orbital e sub-temporal retilineos; (8) fenestra mandibular larga com aproximadamente
40% do comprimento da mandibula; (9) borda anterior da lamina escapular pronunciada;
(10) radio bem coeso com ulna e mais longo que esta; (11) processo olecrano da ulna
ausente; (12) metacarpal II muito mais robusto que os demais; (13) metacarpal I1I com
superficie articular proximal sub-triangular e semextremidade distal ginglimoidal; (14)
metacarpal I muito reduzido e sem falanges articuladas; (15) falange II-1 com processo
lateral na superficie proximodorsal; (16) pubis com crista na superficie lateral e pé
posterior proeminente; (17) metatarsos formando um forte arco transversal; (18)
metatarsal IV quase retilineo com superficie prensada contra a superficie lateral do
metatarsal III por quase todo seu comprimento; (19) digito I curto com apenas 17% tao

comprido quanto o metatarsal I1I (Xu e7 a/., 2009).
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Ocorreéncia: Bacia Juggar, Formac¢ao Shishugou, China, Oxfordiano, Jurassico Superior

(Xu et al., 2009).

Ceratosaurus nasicornis Marsh, 1884

Holétipo: USNM 4735. Esqueleto quase completo com cranio e mandibulas completos

e diversos elementos pds-cranianos dos esqueletos axial e apendicular.

Diagnose: (1) chifre formado pela formacao de processos fusionados dos nasais na regiao
mediana dos 0ssos; (2) sulco na regidao mediana dos nasais posteriormente ao chifre; (3)
pubis com entalhe ventral ao forame obturador; (4) presenca de pequenos osteodermos

epaxiais (Rauhut, 2003).

Ocorréncia:  Colorado, Wyoming, Utah Estados Unidos, Formagao Mortison,

Kimmeridgiano - Tithoniano, Jurassico Superior (Carrano & Sampson, 2008).

Comentarios: Ceratosanrus é considerado um género bem distinto para a Formagao
Morrtison (Rauhut, 2003). Em 2000 Madsen & Welles descreveram duas novas espécies
para esse género: C. magnicornis e C. dentisuleatns. No entanto as diagnoses para esses taxons
sa0 majoritariamente proporg¢des e robustez entre os espécimes, o que levou a Rauhut
(2003) e Carrano & Sampson (2008) sinonimizarem C. magnicornis € C. dentisulcatus com
C. nasicornis, inferindo que os dois primeiros sao espécimes representados por diferentes
estagios ontogenéticos do terceiro. Para a presente pesquisa, além do cranio e diversos
elementos pos-cranianos de USNM 4735, foram examinados também o casz (réplica) do

cranio de C. magnicornis disponivel no Burpee Museum of Natural History.

Spinostrophens gautieri (Lapparent, 1960) Sereno ef al., 2004

Holétipo: MNHN 1961-28. Vértebra cervical mediana. Espécime referido: MNN TIG
6. Esqueleto axial articulado preservado a partir da terceira cervical até as sacrais

anteriores e costelas e fragmentos de costelas.
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Diagnoses: (1) vértebra cervical mediana com articulagao anterior do centro fortemente
obliqua (30° em relagdo a articulacio anterior); (2) pleurocelos anteriores particionados;
(3) processo epipofiseario ventralmente achatado e (4) espinhos neurais amplos e sub-

retangulares (Sereno ez al., 2004).

Ocorréncia: In  Tedreft e Fako, Republica do Niger, Formagao Tiourarén,

Neocomianiano, Cretaceo Inferior (Sereno ef al., 2004).

Comentarios: Originalmente desctito como Elephrosanrus gautieri Lapparent, 1960 a partir
de uma vértebra. Sereno e colaboradores (2004) descreveram novos materiais e erigiram
novo género adicionando os materiais descritos ao taxon. Para a presente pesquisa, foram

examinados o st de MNN TIG6 depositado na colegao da University of Chicago.

Genyodectes serns Woodward, 1901

Holétipo: MLP 26-39. Ambos pré-maxilares completos, fragmentos do maxilar, ambos

dentarios, partes de ambos supra-dentarios e fragmentos do esplenial esquerdo.

Diagnoses: (1) dentes pré-maxilares se sobrepde em padrao en-echelon, (2) dentes maxilares
com as coroas mais longas epicobasalmente que a profundidade minima dorso-ventral
da mandibula. Difere de Ceratosaurus pela presenca de quatro dentes no pré-maxilar, ao
invés de trés (Rauhut, 2004). Rauhut (2004) redescreveu esse tixon e o posiciona

filogeneticamente como taxon irmao de Ceratosaurus, que foi corroborada pela analise de

Tortosa et al. (2014).

Ocorréncia: Canadén Grande, Chubut, Argentina, Cerro Barcino Formation, Aptiano-

Albiano, Cretaceo Inferior (Rauhut, 2004).

3.2.2.Abelisauroidea Bonaparte, 1991
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Eoabelisanrus mefi Pol & Rauhut, 2012

Holétipo: MPEF-PV 3990. Esqueleto quase completo, com a metade posterior do
cranio, algumas vértebras cervicais e caudais e falanges e ungueais dos membros

posteriores faltantes.

Diagnoses: (1) quadrado com extremidade distal articular espessa e condilos articulares
subparalelos, (2) vértebras dorsais medianas com dupla lamina em forma de V
estendendo-se a partir das parapofises até a lamina pré-zigodiapofisearia, (3) ulna com
olécrano hipertrofiado com mais de 30% de seu comprimento total, (4) forame ptbico
duas vezes mais longo que alto e (5) processo do musculo ambiens bem desenvolvido
direcionado antero-lateralmente e expandido convexamente (Pol & Rauhut, 2012). De
acordo com esses autores, Eoabelisaurus esta posicionado como o taxon mais basal dentro
de Abelisauridae, pelo suporte das seguintes sinapomorfias: 1) fossa anterorbital coberta
lateralmente pelo lacrimal, 2) fossa pré-espinhal ampla, 3) espinhos neurais das vértebras
caudais anteriores curtos antero-posteriormente, 4) auséncia de sulcos ventrais nas
caudais anteriores, 5) laminas centro-diapofisearias rudimentares nas vértebras caudais
medianas, 6) reducao distal dos ginglymus nas falanges manuais e 7) depressao flexora
nas ungueais dos membros posteriores. No entanto, Novas ez /. (2013) questionam o
posicionamento de Eoabelisaurus em Abelisauridae, uma vez que as sinapormofias 1,2,3 e
5 sao provaveis apomortfias de Abelisauroidea ou Ceratosauria. Em uma nova analise
filogenética, Tortosa ez al. (2014) Eoabelisanrus é posicionado como Abelisauroidea basal,

corroborando a hipétese proposta por Novas ez al. (2013).

Ocorreéncia: Cerro Céndor, Chubut, Argentina, Formacao Asfalto, Aeleniano-Bajociano,

Jurassico Médio (Pol & Rauhut, 2012).

3.2.3.Noasauridae Bonaparte & Powell 1980

Deltadromens agilis Sereno et al., 1996
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Holétipo: SGM Din-2. Esqueleto pés-craniano incompleto, elementos das cinturas e

membros, fragmentos das vértebras dorsais e caudais.

Diagnoses: (1) vértebras caudais anteriores com espinhos neurais amplos e
quadrangulares; (2) coracéide com entalhe concavo e raso na margem anterior; (3)
compressao dorsoventral do eixo mediano do isquio e (4) metatarsal IV com condilos

reduzidos (Carrano & Sampson, 2008).

Ocorrencia: Regiao de Kem Kem, Marrocos, Formagido Baharije, Cenomaniano,

Cretaceo Superior (Sereno e al., 1996; Carrano & Sampson, 2008)

Comentarios: Pela natureza fragmentaria de Deltadromens, esse taxon foi reconhecido em
diferentes analises filogenéticas como Coelurosauria (Sereno ef a/. 1996; Rauhut, 2003),
Ceratosauria (Carrano & Sampson, 2008; Pol & Rauhut, 2012; Zaher ¢f a/. m preparacao)
e Noasauridae (Wilson 7 al., 2003; Sereno et al., 2004; Tortosa ef al., 2014). Além dessas
discordancias sistematicas, Carrano & Sampson (2008) sugerem que os elementos que
foram originalmente referidos a Bahariasaurus ingens por Stromer (1934) e posteriormente
alocados como Deltadromens por Sereno et al. (1996) possam ser de fato do primeiro taxon.
Mais materiais desses taxons devem ser encontrados para que tal questio seja resolvida

(Carrano & Sampson, 2008).

Masiakasanrus knopfler: Sampson et al., 2001

Holétipo: UA 8680. Dentario bem preservado com diversos dentes. Apesar de o holétipo
ser apenas um dentario, diversos materiais de Masiakasanrus foram descritos fazendo com
que o taxon seja representado por quase todos os elementos 6sseos (Ver Sampson 7 al.,

2001 e Carrano et al., 2011).

Diagnoses: (1) quarto primeiros alvéolos do dentario orientados ventralmente; (2)
heterotodontia da dentigdo inferior cujos dentes anteriores (alongados, poucos
serrilhados, apicalmente arredondados com carena posicionada labio-lingualmente) se

modificam gradualmente para os posteriores (aumento da curvatura, comprimidos
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transversalmente, carena posicionada mesodistalmente) (Carrano & Sampson, 2008).

Ocorréncia: Préximo a vila de Berivotra, Provincia de Mahajanga, Madagascar, Membros
Anembalemba e Masorobe, Forma¢io Maevarano, Maatrichitiano, Cretaceo Superior

(Carrano et al., 2011).
Ligabueino andesi Bonaparte, 1996

Holétipo: MACN-N 42. Arco neural de vértebra cervical, centro de vértebra dorsal, dois
arcos neurais de vértebras caudais, uma vértebra caudal, ilio direito, {squios articulados
sem as partes proximais, fémur esquerdo, duas falanges e fragmentos indeterminados.
Originalmente Bonaparte (1996) interpretou os arcos neurais das vértebras caudais com
sendo pertencentes a duas dorsais, e os eixos articulados dos {squios como sendo eixo
dos pubis. No entanto ao examinar esses materiais, Novas (2009) reinterpreta a origem
morfolégica de tais elementos. A partir do exame de Ligabueino, chegou-se a conclusao

de que as interpretagdes de Novas (2009) estdo corretas.

Diagnoses: (1) arco neural das vértebras cervicais anteriores com superficie plana e
triangular e depressao anterior a base do espinho neural, (2) processo pré-zigapofiseario
longo com uma projecao definindo os planos laterais e dorsais das vértebras cervicais, (3)
processos transversos das vértebras caudais em forma de asas e espinho neurais
reduzidos, (4) féemur com plataforma trocantérica pouco desenvolvida e trocanter menor
bem delineado sobre a metade anterior da plataforma trocantérica, (5) 4° trocanter do
témur baixo e delgado, (6) secao distal do fémur com pequena crista antero-medial e (7)
ilio baixo, alongado com a ala pés-acetabular maior que a ala pré-acetabular (Bonaparte,

1996).

Ocorréncia: La Amarga, Neuquén, Argentina, Formagio La Amarga, Barremiano-

Aptiano inferior, Cretaceo.

Noasaurus leali Bonaparte & Powell, 1980

Holétipo: PVL 4061. Quadrado, maxilar, arco neural de vértebra cervical, centro
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vertebral, costela cervical, falanges e ungueais do membro anterior, metatarsal IV.

Diagnoses: (1) contagem dos dentes maxilares reduzida até no maximo 10 e (2) arco
neural da vértebra cervical com pontas anteriores nas epipofises (Carrano & Sampson,

2008).

Ocorreéncia: El Brete, Salta, Argentina, Formac¢ao Lecho, Campaniano-Maastrichtiano,

Cretaceo Superior (Carrano & Sampson, 2008).

Velocisanrus unicus Bonaparte, 1991

Holétipo: MUCPv-41. Membro posterior incompleto com tibia, metatarsais, falanges e

ungueais.

Diagnoses: (1) eixos dos metatarsais II e IV bastante reduzidos e menos da metade da
amplitude dos eixos do metatarsal I1I e (2) metatarsal I1I com eixo reto e largura proximo
do tamanho de seu comprimento (Rauhut, 2003). Tais diagnoses sao questionadas por
Carrano & Sampson (2008). Esses autores sugerem que [elocisaurus pode nao ter
preservado autapomorfias, mas que seria distinto dos demais taxons em funcao de sua

proveniéncia.

Ocorrencia: Campus da Universidad Nacional Del Comahue na cidade de Neuquén,
Neuquén, Argentina, Formac¢io Bajo de la Carpa, Coniaciano, Creticeo Superior

(Carrano & Sampson, 2008).

3.2.4.Abelisauridae Bonaparte & Novas, 1985

Rugops primus Sereno et al., 2004

Holétipo: MNN IGUI1. Esqueleto craniano incompleto sem a presenca das porgoes
postero-laterais do teto craniano e palato.
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Diagnose: (1) Pequenas fenestras no teto craniano entre o pré-frontal, frontal, pos-orbital
e lacrimal e (2) fileira de sete pequenas depressoes invaginadas sobre a superficie dorsal
de ambos nasais (Sereno e al., 2004). Este altimo carater nao é mais autapomorfico para
Rugops uma vez que MZUSP-PV 388 possui tal carater conforme Zaher ef al. (em

preparagao).

Ocorréncia: Proximo a In Abangharit, Republica do Niger, Formagao FEchkar,

Cenomaniano, Cretaceo Superior.

Knyptops palaios Sereno & Brusatte, 2008

Holétipo: MNN GADI1. Maxilar esquerdo (MNN GAD1-1), fragmentos vertebrais e
costelas (MNN GAD 1-3 e MNN GAD 1-8) e pelve articulada com vértebras sacrais
(MNN GAD 1-2).

Diagnoses: (1) lamina éssea bem desenvolvida na borda antero-ventral da fossa antero-

orbital e (2) textura externa na lateral do maxilar composta de pequenos sulcos lineares.

Ocorrencia: Borda ocidental do deserto Ténéré, Republica do Niger, Formagao Elrhaz,

Aptiano-Albiano, Cretaceo Superior.

Xenotarsosaurus bonapartei Martinez ef al., 1986

Holétipo: UNPS]B-Pv 184 e 612. Fémur direito, tibia, fibula, astragalo, calcaneo direitos

articulados e duas vértebras dorsais anteriores incompletas.

Diagnoses: Originalmente as diagnoses de Xenotarsosaurus suportavam a espécie. Seus
elementos foram comparados apenas com Carnotaurus, Ceratosanrus, Piatnizkysanrus e
Tyrannosanrus Martinez et al., 1986), uma vez que os demais taxons de Abelisauroidea nao
haviam sido descritos. No entanto apesar de possuir afinidades com os demais
abelissauros (Carrano & Sampson, 2008), Xenotarsosanrus nao possui diagnoses validas
(Novas, 2009). Tortosa e al. (2014) incluem esse taxon em suas analises e o posicionam
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em uma politomia juntamente com os demais Abelisauridae basais, isto é, fora dos clados

Brachyrostra e Majungasaurinae.

Ocorrencia: San Bernardo, Chubut, Argentina, Formac¢ao Bajo Barreal, Cenonaniano-

Turoniano, Cretaceo Superior (Martinez ez al., 1986; Novas, 2009).

3.2.5.Brachyrostra Canale ¢7 al., 2009

Abelisaurus comabuensis Bonaparte & Novas, 1985

Holétipo: MPCA 11908. Cranio incompleto apresentando pré-maxilar, maxilar, nasal,
lacrimal, pés-orbital, jugal, esquamosal, e quadradojugal incompletos. O cranio foi
articulado com reconstrucoes dos demais ossos com a mesma coloracio do féssil. No
entanto tal reconstru¢ao niao considerou a caracteristica braquirostra de Abelisauridae,

tornando o cranio de Abelisanrns mais comprido tal como em tetanuros e celurossauros.

Diagnoses: (1) quadradojugal ventralmente pronunciando com sobreposicio ao
quadrado e (2) proeminéncia dorsal na borda lateral do teto craniano formada a partir do
pos-orbital, esquamosal e parietal (Bonaparte & Novas, 1985; Carrano & Sampson,

2008).

Ocorrencia: Pedreira de Lago Pellegrini, Departamento de General Rocca, Rio Negro,
Argentina, Formacio Anacleto, Campaniano inferior/médio, Creticeo Supetior

(Carrano & Sampson, 2008).

Aucasanrns garridoi Coria et al., 2002

Holétipo: MCF-PVPH 236. Esqueleto bem preservado com partes do cranio e pos-
cranio praticamente completos. Carrano & Sampson (2008) afirmam que estdo

preservados tecidos moles e impressao de pele (p.9), no entanto o hol6tipo possui apenas
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informacoes osteologicas (Coria ez al., 2002; Coria comunicacao pessoal).

Diagnoses: (1) rostro longo e baixo com a fenestra anterorbital exposta lateralmente
apresentando margem ventral horizontal e (2) frontais desenvolvidos ao invés de chifres

(Coria et al., 2002; Carrano & Sampson, 2008).

Ocorréncia: Auca Mahuevo, Neuquén, Argentina, Formac¢iao Rio Colorado, Membro

Anacleto, Campaniano inferior/médio, Creticeo Superior (Cotia ¢t al., 2002).

Carnotaurus sastrei Bonaparte, 1985

Holétipo: MACN-CH 894. Esqueleto quase completo, nao estando preservados os 0ssos

distais dos membros posteriores e das vértebras caudais.

Diagnoses: (1) cranio mais curto antero-posteriormente e alto que em outros
abelissauros, (2) abertura pneumatica acessoria no processo ascendente do maxilar, (3)
cifres bem desenvolvidos a partir do frontal e (4) radio e ulna muito curtos, com a ulna
apresentando um largo processo e ambos com as extremidades distais largas e convexas

(Bonaparte ¢z al., 1990; Carrano & Sampson, 2008).

Ocorrencia: Estancia Pocho Sastre, proximo de Bajada Moreno, Chubut, Argentina,
Formacao La Colonia, Maastrichtiano, Cretaceo Superior (Bonaparte ez al., 1990; Carrano

& Sampson, 2008).

Ekrixinatosanrus novasi Calvo et al., 2004
Holétipo: MUCPv-294. Partes do cranio, esqueleto axial e apendicular.

Diagnoses: (1) protuberancia posteriormente direcionada entre o parietal e processo do
paraoccipital (Calvo e# al, 2004b; Carrano & Sampson, 2008). Além a diagnose ja
mencionada, Calvo ez a/. (2004b) incluem: (2) presenca de fenestra entre o pés-orbital e a
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borda anterior do frontal, (3) vértebra cervical com compressio antero-posterior, (4)
espinhos neurais das cervicais tio altos quanto as epipofises, (5) centro das cervicais
médio-posteriores com superficie ventral plana, (6) dois forames amplos nas cervicais
médio-posteriores, (7) pequena depressio pré-espinhal com cavidade pneumatica
conectando o canal neural nas cervicais médio-posteriores, (8) pequena lamina pré-
espinhal nas cervicais médio-posteriores e (9) tibia com aumento no meio de seu eixo.
De acordo com a revisao de Carrano & Sampson (2008), apenas a diagnose (1) é valida
para esse taxon enquanto que as demais apresentadas por Calvo ez a/ (2004b) sdao

compartilhadas entre Abelisauridae.

Ocorréncia: Aproximadamente 34 Km a noroeste de Afnelo, Neuquén, Argentina,
Formacao Candeleros, Cenomaniano Superior (?), Cretaceo Superior (Calvo ez al., 2004b;

Carrano & Sampson, 2008).

Liokelesia aguadagrandensis Coria & Salgado, 2000

Holétipo: MCF-PVPH 35. Dois pés-orbitais direitos e um esquerdo, quadrado direito,
pterigbide esquerdo (?), condilo occipital, processo paraoccipital, duas vértebras cervicais
anteriores, uma vértebra dorsal posterior, cinco vértebras caudais medianas e mais
fragmentos, trés costelas, oito arcos hemais proximais, oito falanges nao pertencente as

ungueais, duas ungueais do membro posterior e outros fragmentos.

Diagnoses: (1) quadrado com condilo lateral bastante reduzido e borda posterior da
superficie articular formada a partir do condilo medial, (2) vértebra cervical com formato
quadrangular em vista dorsal, (3) vértebra dorsal posterior com concavidade ventral
anterior a lamina centro-paraposisearia e (4) borda distal dos processos transversos das
vértebras caudais levemente concava na por¢ao mediana (Carrano & Sampson, 2008;

Coria & Salgado, 2000).

Ocorréncia: Aguada Grande, 15 Km ao sul de Plaza Huincul, Neuquém, Argentina,
Formagao Huincul, Turoniano-Santoniano, Cretaceo Superior (Carrano & Sampson,
2008; Coria & Salgado, 2000).
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Pycnonemosaurus nevesi Kellner & Campos, 2002

Holétipo: DGM 859-R. Cinco dentes incompletos, duas vértebras caudais incompletas,
quatro centros vertebrais caudais, um processo transverso, fragmentos de costelas, parte
distal do pubis direito, tibia direita, parte distal da fibula direita e elementos nao

identificados.

Diagnoses: (1) crista cnemial da tibia em formato de machado, (2) ptbis com pé pubico
relativamente pequeno e (3) vértebras caudais com expansao distal moderada dos

processos transversos (Kellner & Campos, 2002).

Ocorréncia: Fazenda Roncador, Queréncia, Mato Grosso, Brasil, Grupo Parecis,
Campaniano-Maastrichtiano, Cretaceo Superior (Kellner & Campos, 2002; Bittencourt

& Langer, 2011).

Comentirios: Inicialmente esse tixon foi considerado Abelisauridae, mas sem nenhum
posicionamento filogenético. Carrano & Sampson (2008) o consideraram fragmentario
demais para inclui-lo em suas analises, e Coria e# a/. (2006) questionam as afinidades de
Pyenonemosaurns com Abelisauridae. Em recentes andlises Tortosa ef al. (2074) incluem
Pycenonemosaurus em Brachyrostra, juntamente com os demais abelissauros sul-americanos.
Entretanto, em analise dos materiais do referido taxon, observa-se que os autores desta
nova proposta filogenética codificaram erroneamente quatro de seus caracteres,
possivelmente baseando-se nas ilustragoes de Kellner & Campos (2002). Algumas dessas
figuras apresentam escalas fora das propor¢oes (fig.1 e 4) e vista anatémica incorreta (fig.

4D).

Quilmesanrus currie Coria, 2001
Holétipo: MPCA-PV-100. Porcao distal do fémur direito e tibia direita.
Diagnoses: (1) crista femoral robusta e bem desenvolvida, (2) crista cnemial da tibia em
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forma de gancho e (3) maléolo lateral duas vezes maior que o maléolo medial com por¢ao
distal assimétrica (Coria, 2001). Carrano & Sampson (2008) nao consideraram
Quilmesanrus em suas analises, no entanto sugerem que esse tixon esteja incluso em
Abelisauridae devido ao seu tamanho, uma vez que possui também caracteres de
Abelisauroide. Tortosa ez al. (2014) posicionam Quilmesanrus em um clado politomico

dentro de Brachyrostra em suas analises.

Ocorreéncia: Salitral Ojo de Agua, Rio Negro, Argentina, Formacao Allen, Campaniano-

Maastrichtiano, Cretaceo Superior (Coria, 2001; Novas, 2009).

Skorpiovenator bustingorryi Canale e/ al., 2009

Holétipo: MMCH-PV 48. Esqueleto quase completo, nao estando preservados o

membro direito distal e metade distal das vértebras caudais.

Diagnoses: (1) processo ascendente do maxilar homogeneamente amplo no eixo antero-
posterior, (2) ramo horizontal do maxilar profundo dorso-ventralmente com margens
dorsais e ventrais subparalelas, (3) contato entre o maxilar e o jugal subvertical, (4) 19
dentes maxilares, (5) lacrimal projetado anteriormente com processo suborbital bem
desenvolvido, (6) quadradojugal com um né posterior pronunciado, (7) dentario com
processo postero-ventral bifurcado para o encaixe anterior do angular e (8) angular com
profundidade anterior e dorso-ventral para ajuste entre o esplenial e pré-articular (Canale

et al., 2009).

Ocorrencia: Vila El Chocén, Neuquén, Argentina, Forma¢ao Huincul, (Cenomaniano

Superior-Turoniano Inferior, Cretaceo Superior (Canale ef al., 2009).

3.2.6.Majungasaurinae Tortosa ¢/ al., 2014

Majungasanrus crenatissimus (Depéret, 1896) Lavocat, 1955
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Holétipo: MNHM.MA] 1. Dentario fragmentado de um individuo subadulto. Apesar de
o holotipo ser representado por um unico dentario (assim como Masiakasaurus),

Majungasaurus possui virtualmente todos os elementos 6sseos conhecidos.

Diagnoses: (1) nasais fusionados e dorsoventralmente profundos pneumatizados com
grande forame lateral, (2) processos nasais esquerdo e direito do pré-maxilar separados
por uma lamina do nasal, (3) maxilar com 17 alvéolos dentarios, (4) frontais arredondados
anteriormente formando um chifre, (5) frontais com entalhes e processo corunal com
pneumaticidade moderada em individuos adultos, (6) fossa mediana pronunciada na
crista sagital, (7) dentario com 17 alvéolos sem extensao caudal do osso a partir do dltimo
alvéolo e sulco lateral do osso posicionado ventralmente, (8) dentes com sulcos
interdenticulares pouco desenvolvidos, (9) epipofises do atlas longos e falciformes, (10)
centros vertebrais das dorsais anteriores com alongamentos dorsoventrais, (11) bordas
anteriores e posteriores dos processos transversos das cervicais medianas paralelas em
vista lateral, (12) espinhos neurais das dorsais e caudais expandidos transversalmente e
anteroposteriormente, (13) costelas cervicais pneumatizadas com forames na superficie
mediana do eixo e forames na superficie anterior e posterior da teia capitulotubercular

(Krause et al., 2007).

Ocorrencia: Vila de Berivotra, Cidade de Mahajanga, Madagascar, Formagao Maevarano,

Maastrichitiano, Cretaceo Superior (Krause ez al., 2007).

Dinosauria Owen, 1842
Theropoda Marsh, 1881

3.2.7. Tyrannosauroidea Walker, 1964 (sensu Novas et al., 2013)

Santanaraptor placidus Kellner, 1999
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Holétipo: MN 4802-V. Ambos os isquios, membros posteriores, trés vértebras caudais e
elementos nao identificados. Originalmente, antes da descri¢ao formal da espécie, os
materiais de Santanaraptor estavam depositados no Departamento Nacional de Produgao
Mineral (DNPM) sob a numeracao MCT 1502-R, os quais foram analisados a fim de se
estudar os tecidos moles preservados (ver Kellner, 1996). Em sua descri¢do formal, o
holétipo passou a adotar a numera¢ao do Museu Nacional, MN 4802-V, enquanto que o
numero de tombo original passou a pertencer a uma réplica depositada no Museu de

Ciéncias da Terra (ver Kellner, 1999).

Diagnoses: (1) né obtirador do isquio largo, ocupando entre 25-30% do comprimento
deste, (2) presenca de forame na base do trocanter menor do fémur, (3) cabega femoral
com sulco bem desenvolvido, (4) troclea fibular em formato triangular com constrigao

(Kellner, 1999).

Ocorréncia: Possivelmente proximo a Santana do Cariri, Ceara, Brasil, Formacao
Santana, Albiano, Cretaceo Inferior (Bittencourt & Langer, 2011; Kellner, 1999). A
localizagao exata do holétipo é desconhecida, e embora a espécie leve o nome da cidade
onde possivelmente foi encontrado, ha hipétese de que o material seja oriundo de
Araripina, Pernambuco, uma vez que a feicao da matriz é mais semelhante a dos materiais
pernambucanos (Feitosa, comunicag¢ao pessoal). Devido ao intenso trafico de fosseis que
ocorre na Bacia do Araripe, ¢ plausivel que Santanaraptor nao seja oriundo de Santana do

Carirl.

Alectrosaunrus olseni Gilmore, 1933

Lectotipo: AMNH 6554. Membro posterior direito quase completo, com excegao dos
clementos distais dos tarsais, um pé pubico fragmentado e duas garras manuais

tentativamente incluidas no lectétipo (Mader & Bradley, 1989).

Diagnoses: (1) digito do pé III relativamente curto comparado ao comprimento do
metatarsal I1I em relacao aos demais tiranossauros, (2) orla que demarca a borda posterior
do condilo distal do metatarsal III fazendo com que a superficie de articulagao nao seja
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medialmente continua, (3) tubérculo flexor dos digitos pedais III e IV relativamente
maiores que em Albertosaurns e provavelmente Tarbosaurus entendendo-se posteriormente

(Mader & Bradley, 1989).

Ocorréncia: Erhlien (Iren Dabasu), Mongoélia, Formagao Iren Dabasu, Campaniano-

Maastrichitiano, Cretaceo Superior (Mader & Bradley, 1989; Loewen ef a/., 2013).

Yutyrannus huali Xu et al., 2012
Holétipo: ZCDM V5000. Esqueleto semi articulado quase completo.

Materiais referidos: ZCDM V5001. Esqueleto articulado quase completo e ELDM

V1001, esqueleto articulado perdendo as caudais.

Diagnoses: (1) presenca de crista alta, pneumatizada e rugosa formada pelos pré-
maxilares e nasais, (2) processo orbital projetado anteroventralmente na regiao entre o
frontal e o processo jugal do pods-orbital, (3) larga concavidade na superficie lateral do
eixo dorsoventral do pés-orbital e (4) fenestra mandibular ocupando principalmente o

surangular.

Ocorrencia: Batuyingzi, Beipiao, Provincia de Liaoning, China, Formagao Yixian (?),

Cretaceo inferior (Xu ez al., 2012).

3.2.8.Proceratosauridae Rauhut ¢ a/., 2010

Dilong paradoxus Xu et al., 2004

Holétipo: IVPP V 14243. Esqueleto semi articulado com cranio quase completo.

Materiais referidos: IVPP V 14242, cranio quase completo e vértebras pré-sacrais

associadas. TNP 01109, parte de cranio. IVPP V 11579, esqueleto quase completo com
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partes do cranio.

Diagnoses: (1) presenca de dois recessos pneumaticos a fossa anterorbital; (2) crista em
forma de Y formada pelos nasais e lacrimais; (3) processo descendente do esquamosal
muito longo, estendendo-se préximo a articulagao mandibular do quadrado; (4) presenca
de uma projecao lateral do basiesfenoide anterior ao tubérculo basal; (5) vértebras
cervicais com ligamentos interespinhos sub-circulares e profundos; (6) escapula robusta

com extremidade distal profunda dorsoventralmente; (7) coracoide hiperatrofiado.

Ocorreéncia: Lujiatun, Beipiao, oeste de Liaoning, Formagao Yixian, entre Barremiano —

Valanginiano, Cretaceo Inferior.

Guanlong wucaii Xu et al., 2006
Holétipo: IVPP V 14531, esqueleto parcial com maior parte dos elementos preservados.

Material referido: IVPP V 14532, esqueleto quase completo bem menor que o holétipo.

Diagnoses: (1) presenga de um sulco profundo e estreito ao longo da margem anterior
do pré-maxilar; (2) abertura maxilar proxima ao contato entre maxilar/pré-maxilar; (3)
crista formada pelo nasal altamente pnuematizada; (4) crista baixa e rugosa na linha
mediana dos frontais; (5) projecoes dorsais achatadas no parietal que formam duas cristas
sagitais paralelas; (6) crista transversal dentro da fossa supratemporal; (7) vértebras
cervicais posteriores com lamina centroposzigapofisearia com expansao dorsal e lateral;
(8) vértebras caudais posteriores com sulcos profundos e longitudinais nas superficies
ventrais e dorsais; (9) parte ventral da lamina escapular com se¢ao sub-triangular e
margem posterior robusta; (10) metacarpal II com processos proximais medioventral e
laterodorsal; (11) falange manual II-2 com processo medioventral proximal pronunciado;
(12) grande trocanter do fémur mais estreito anteroposteriormente que o trocanter
menor; (13) astragalo e calcaneo com fossa na superficie posterodistal; (14) falange pedal

II-1 com processos ventrais pareados e pronunciados.

Ocorréncia: Area de Wucaiwan, Xinjiang, Bacia de Junggar, Formagio Shishugou,
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Oxfordiano superior, Jurassico Superior.

3.2.9.Megaraptoridae Novas ¢ a/., 2013

Eotyrannus lengi Hutt et al., 2001

Holétipo: MIWG 1997.550. Pré-maxilar direito, por¢ao anterior do maxilar direito,
lacrimal direito, nasais fusionados, quadrado esquerdo, dentarios, dentes isolados; arco
neural do axis, vértebra cervical, dorsal, sacral e provavelmente caudal; escapulas,
coracoide esquerdo, umeros, possivel radio, parte da ulna direita, carpal, metacarpais,
falanges com garras; fragmentos do ilio, parte proximal da tibia esquerda, fibula esquerda,

metatarsais, falanges e garras (Hutt ez a/., 2001).

Diagnoses: (1) dentes pré-maxilares com carena serrilhadas e segdo em forma de D, (2)
dentes maxilares e dentirios com denticulos até o apice, (3) carena anterior com
denticulos menos da metade do comprimento da borda de denticulos da parte postetior,
(4) tamanhos dos denticulos com indice de diferenga de ¢ 1,5, (5) por¢ao anterior do
maxilar lateralmente achatada com borda da fossa anterorbital bem definida, (6) borda
ventral do maxilar reta, (7) coracéide com profundidade médio-lateral pronunciada, (8)
glegdbie subcircular direcionada posteriormente, (9) umero com cavidade dorsal (anconally)
com diversas cavidades menores ventrais, (10) maos proporcionalmente longas com trés
metacarpais bem desenvolvidos e (11) carpais nao reduzidos como em tiranossaurideos

(Hutt ez al., 2001).

Ocorreéncia: Isle of Wight, Inglaterra, Forma¢ao Wessex, Barremiano (?), Cretaceo

Inferior (Hutt ez al., 2001).

Aerosteon riocoloradensis Sexreno et al., 2008

Holétipo: MCNA-PV-3137. Um dente, pré-frontal esquerdo, pods-orbital direito,
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quadrado esquerdo, parte posterior do pterigbide esquerdo, vértebras cervicais, dorsais e
uma caudal, costelas cervicais e dorsais, gastralias, fircula, escapula-coracéide esquerda,
ilio esquerdo e ambos os pubis. De acordo com anotagdes de Oliver Rauhut deixadas
com os materiais de Aerosteon, a vértebra cervical n°5 possivelmente possuia uma posi¢ao
mais anterior e provavelmente era n°3; e o centro vertebral referido a vértebra cervical
o . . o ]
n°3 encaixa-se com o arco neural da cervical n°8, fazendo com que tal centro possuisse
uma posi¢ao mais posterior. O exame deste material realizado na presente pesquisa

corrobora com os posicionamentos anatomicos sugeridos por Oliver Rauhut.

Materiais referidos: MCNA-PV-3138, Metatarsal esquerdo 1I, MCNA-PV-3139, tibia e

fibula esquerdas articuladas entre si e com astragalo e calcaneo. A fibula perde a por¢ao
proximal. De acordo com Sereno ez /. (2008) esses materiais foram atribuidos a Aerosteon
devido a correlagao geoldgica entre os espécimes. No entanto MCNA-PV-3138 foi
encontrado cerca dez metros da localidade do hol6tipo e MCNA-PV-3139 a alguns
quilometros desta. Uma vez que tratam-se de materiais morfologicamente distintos,
torna-se impossivel atribuir certeza a esta suposi¢do com base nos materiais descritos no
presente trabalho, sendo necessario outros exemplares mais completos da espécie para

corroborar a hipétese sugerida por Sereno ez al. (2008).

Diagnoses: (1) pré-frontal com processo ventral pouco desenvolvido, (2) quadrado com
um forame largo, (3) diverticulo timpanico grande no quadrado acima do condilo
articular, (4) vértebras dorsais anteriores com parapoéfises bem desenvolvidas, (5)
espinhos neurais pneumatizados das vértebras dorsais, (6) vértebra dorsal mais postetior
com espinho neural inclinado antero-dorsalmente e canal pneumatico nos processos
transversos, (7) vértebra caudal anterior com pleurocelos largos, (8) elementos gastricos
medianos coossificados com abas anteriores e posteriores e (9) furcula com pneumocelo

mediano (Sereno ez al., 2008).

Ocorrencia: Canadon Amarillo, Mendoza, Argentina, Formac¢ao Anacleto, Santoniano,

Cretaceo Superior (Sereno e al., 2008).
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Megaraptor namunbuaiguii Novas, 1998

Holétipo: MCF-PVPH 79. Ulna esquerda, falange esquerda 1.1, ungueal do digito I do

membro anterior e metade distal do metatarsal direito II1.

Espécimes referidos: MUCPv 341. Membro anterior esquerdo, escapula-coracéide

esquerdos, pubis direito, vértebra cervical, duas vértebras caudais articuladas com um

arco hemal, dois arcos hemais isolados e metatarsal direito 1V.

Diagnoses: (1) vértebras cervicais com pleurocelos elipticos, (2) olécrano da ulna em
forma de lamina, (3) parte distal da ulna robusta e triangular, (4) falange manual I sub-
quadrangular em vista proximal com a por¢ao distal transversaalmente mais ampla que a
porcao ventral, (5) membros anteriores distal alongados com ungueais comprimidas
transversalmente, (6) metatarsal III com profunda e ampla fossa do ligamento extensor

e (7) porgao distal do metatarsal IV mais estreito que o eixo (Calvo ez al., 2004a).

Ocorréncias: MCF-PVPH 79: Sierra del Portezuelo, Neuquén, Argentina, Formagao Rio
Neuquén, Turoniano-Coniaciano, Cretaceo Superior (Novas, 1998). MUCPv 341: costa
norte de Los Lagos Barreales, Neuquén, Argentina, Formacao Portezuelo, Turoniano,
Cretaceo Superior (Calvo ef al., 2004a). Além das espécies acima, foram examinados
diferentes espécimes atribuidos a Ceratosauria e Tyrannosauroidea. Alguns materiais
encontram-se em fase de descri¢do e outros sequer apresentam nimero de tombo. Esses
ultimos ndo sao mencionados no presente trabalho, apenas os materiais tombados e

formalmente descritos.
3.2.10. Tyrannosauridae Osborn, 1906

3.2.11. Alioramini L ez al., 2014

Alioramus altai Brusatte et al., 2009

Holétipo: IGM 100/1844. Esqueleto craniano quase completo; nove vértebras cervicais

com costelas, duas vértebras dorsais, trés vértebras sacrais, trés vértebras caudais,
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membros posteriores quase completos.

Diagnoses: (1) fenestra localizada podstero-dorsalmente a fenestra pré-maxilar, (2)
fenestra maxilar larga e alongada, (3) processo do lacrimal coénico e dorsalmente
estendido; (4) processo (“chifre”) do jugal projetado lateralmente, (5) crista robusta sobre
a superficie dorsal do ectopterigdide, (6) vinte alvéolos dentarios, (7) forame do esplenial
alongado antero-posteriormente, (8) epipofise delgada sobre a neurapofise do atlas que
termina em uma ponta afiada, (9) bolsa pneumatica na superficie anterior dos processos
transversos cervicais, (10) forame nas costelas dorsais, (11) margem posterior do
processo pos-acetabular do {lio projetando-se postero-dorsalmente (Brusatte ez al.,

2012b).

Ocorréncia: Tsagaan Khushuu, Mongolia, Formagao Nemegt, Maastrichitiano, Cretaceo

Superior.

3.2.12. Albertosaurinae Currie ¢f al., 2003

Albertosanrns sarcophagns Osborn, 1905

Holétipo: CMN 5600. Parte dos maxilares, jugais e quadrados; caixa craniana, palatos e

ramos mandibulares incompletos (Carr, 2010).

Diagnoses: (1) barra interfenestral estreita, (2) abertura pneumatico mediano no lacrimal,
(3) palatino com abertura pneumatica posterior grande que é mais profunda que a
abertura anterior e tio profundo quanto a abertura presente no ramo maxilar e (4)

processo coanal do palatino profundo (Carr, 2010).

Ocorréncia: Alberta, Canada, Formacao Horseshoe Canyon, Maastrichitiano inferior,

Cretaceo Superior (Holtz, 2004; Carr, 2010).
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Gorgosanrus libratus Lambe, 1914
Holétipo: CMN 2120. Esqueleto craniano e pos-craniano (Currie, 2003).

Diagnoses: (1) primeiro dente do maxilar é incisiforme, (2) palatino com superficie
articular com o maxilar em forma de entalhe e (3) superficie articular do maxilar nao

alcangando a margem dorsal do ramo maxilar do palatino (Holtz, 2004).

Ocorreéncia: Alberta, Canada, Formagao Dinosaur Park, Campaniano superior, Cretaceo
Superior. Existem possiveis registros de Gorgosaurus nas formagoes Judith River e Two
Medicine, Montana, EUA, mas que carecem de maiores avaliagoes taxonomicas (Currie,

2003; Holtz, 2004).

Comentarios: Gorgosaurus libratus é considerada a espécie em Tyrannosauridae mais bem
representada (Holtz, 2004) inclusive com série ontogenética (Carr, 1999). Em 1970
Russell sinonimizou Gorgosaurus com Albertosanrus baseando-se em tamanhos relativos
entre os taxons e tempo geoldgico semelhante. Essa classificacao foi seguida por diversos
pesquisadores como Carr (1999), Brochu (2003), Carr (2010) e Carr & Williamson (2011).
No entanto, conforme demonstrado por Holtz (2001) e Currie e/ al., (2003) diversos
caracteres discretos sugerem que ambos os taxons sao validos, e isso foi levado em
consideragao nas analises filogenéticas mais recentes (Loewen ez a/., 2013; L et al., 2014).
Na presente tese optou-se por considerar Gorgosaurus como género valido, seguindo as

referéncias filogenéticas recentes.

3.2.13. Tyrannosaurinae Osborn, 1906

Teratophoneus curriei Cart et al., 2011

Holétipo: BYU 8120/9396. Lactrimal esquetrdo, jugal direito, frontal direito, esquamosal
direito, otocipital e prootico esquerdos, otocipital direito, basisfendide direito, ambos

quadrados, articular esquerdo, vértebra cervical, escapula e coracéide esquerdos; BYU
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8120/9397 tmero e ulna esquerdos; BYU 8120/9402 maxilar esquerdo; BYU 9398
dentario esquerdo e BYU 13719 fémur esquerdo (Carr ez al., 2011).

Diagnoses: (1) ponto médio da fenestra maxilar situada posteriormente ao ponto médio
do espago entre a borda anterior da fossa anterorbital e a borda anterior da fenestra
anterorbital, (2) rugosidades elevadas no jugal na parte mais anterior da superficie de

articulagao com o quadratojugal (Loewen, ¢f al., 2013).

Ocorrencia: Kane County, Utah, Estados Unidos, Formagao Kaiparowits, Campaniano,

Cretaceo Superior (Carr e al., 2011; Loewen et al., 2013).

Bistabieversor sealeyi Carr & Williamson, 2010

Holétipo: NMMNH P-27469. Esqueletos craniano e pds-craniano articulados (Carr &
Williamson, 2010). Os elementos pds-cranianos nao estavam preparados até a publicagio

do material e tampouco durante o desenvolvimento da tese.

Diagnoses: (1) processo palatal do pré-maxilar bifurcado, (2) diversos processos frontais
do nasal, (3) processo mediano frontal do nasal lanceolado, (4) forame no ramo
supraorbital do lacrimal, (5) crista sagital pontiaguda, (6) fossa dorso temporal
estendendo-se em dire¢do a superficie lateral do esquamosal, (7) pré-frontal curto, (8)
forame isolado no palatino, (9) crista medial no angular para inser¢ao do surangular, (10)
quilha ventrolateral ao longo da margem posteroventral da mandibula formada pelo
angular e pré-articular e (11) lamina alta estendendo-se a partir da margem ventral do

foram milohidide do esplenial (Carr & Williamson, 2010).

Ocorténcia: Bisti/De-na-zin Wilderness Area, Novo México, Estados Unidos, Formacao

Kirtland, Campaniano, Cretaceo Superior (Carr & Williamson, 2010).

Tyrannosanrus rex Osborn, 1905

Holétipo: CM 9380. Maxilar esquerdo, ambos lacrimais, esquamosal e ectopterigdide
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esquerdos, ambos dentarios, surangular esquerdo; uma vértebra cervical, sete dorsais e
cinco sacrais; trés gastralias, escapula direita, umero esquerdo; ambas as cinturas pélvicas;

témur esquerdo e parte da tibia direita e trés metatarsais (Larson, 2008).

Diagnoses: (1) processo corunal do lacrimal ausente, (2) margem anterior do processo
esquamosal do quadratojugal é entalhado, (3) processo dorsolateral do palatino inflado e

(4) individuos adultos com menos que 15 alvéolos no dentario (Carr, 2005).

Ocorréncia: Alberta, Estados Unidos, Formagées Hell Creek, Lance, Scollard, Willow
Creek, Mc Rae, Denver, Frenchman, North Horn, Maastrichitiano, Creticeo Superior

(Larson, 2008).

Daspletosanrus torosus Russell, 1970

Holétipo: CMN 8506. Esqueletos cranianos e pds-cranianos com exce¢ao dos membros

anteriores (Russell, 1970).

Diagnoses: (1) superficie lateral anterior a fossa anterorbital do maxilar aspera, (2)
processo anteromedial do lacrimal alcanga a margem dorsal da fossa anterorbital em vista
lateral, (3) processo supraorbital presente na superficie lateral do lacrimal formando um
chifre, (4) processo corunal do jugal amplo em vista ventral, (5) processo pds-orbital
dorsal do esquamosal termina posteriormente ao nivel da margem anterior da fenestra

latero-temporal em vista lateral e margem orbital do pos-orbital é vertical (Carr, 2005).

Ocorréncia: Alberta, Estados Unidos, Formacdes Oldaman, Dinosaur Park e Two

Medicine, Campaniano, Cretaceo Superior (Currie, 2003; Loewen ez al., 2013).

Tarbosanrus baatar Maleev, 1955
Holétipo: PIN 551-1. Cranio e vértebras cervicais.
Diagnoses: Tarbosaurus é reconhecido pela seguinte combinacao se sinapomorfias: (1)
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fossa anterorbital do maxilar com diminui¢iao de profundidade na porgao posterior; (2)
borda subcultanea margeando a fossa anterorbital lateralmente no final posterior do
corpo maxilar, resultando em uma fossa entre a borda e o corpo principal do maxilar; (3)
fossa anterorbital nao cobrindo o processo dorsolateral; (4) textura externa da se¢ao
medial do nasal lisa a levemente rugosa; (5) presenga de aberturas acessorias nos ramos
anteriores do nasal; (6) jugal com recesso pneumatico ventral ao ramo do lacrimal; (7)
processo dorsal do quadratojugal com crista robusta que se estende a partir da margem
anterior da superficie lateral estendendo-se até a margem dorsal; (8) processo ventral do
pré-frontal largo estendendo-se pelo ramo do lacrimal participando da borda pré-orbital;
(9) a margem da 6rbita do jugal em vista lateral é retilinea nos espécimes juvenis; (10)
auséncia do forame pneumatico na superficie lateral do quadratojugal (Brusatte & Carr,

2016).

Ocorréncia: Mongolia, Formacao Nemegt, Campaniano-Maastrichitiano, Cretaceo

Superior (Loewen ef al., 2013).

“Raptorex” kriggsteni” Sereno et al., 2009

Holétipo: LH PV 18. Esqueleto craniano quase completo, esqueleto axial completo até

a caudal 11, esqueleto apendicular quase completo e diversas costelas e gastralias.

Diagnoses: (1) fossa pneumatica estreita dentro da fossa anterorbital dorsal a fenestra
maxilar, (2) ramo suborbital do jugal com profundidade estreita e (3) auséncia da crista

vertical na lamina ilfaca dorsal ao acetabulo (Sereno ez a/., 2009).

Ocorréncia: Lujiatun, China, Formagao Yixian, Barremiano-Aptiano, Cretaceo Inferior

(?) (Sereno et al., 2009).

Comentarios: De acordo com Sereno e al. (2009) “Raptorex” apresenta caracteristicas
marcantes em tiranossaurideos, como cabega grande e bragos curtos, que teriam surgido
cedo no registro geoldgico para esse grupo. A datacao do sedimento foi feita baseada na

presenca de um centro vertebral de Lycoptera, comum na fauna biota do Grupo Jehol
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(Sereno e al., 2009), uma vez que a localidade original é desconhecida, pois o material
referido foi adquirido de maneira ilegal (Fowler e a/., 2011). Entretanto novas analises
realizadas por Fowler e al. (2011) sugerem que o centro vertebral foi erroneamente
atribuido a Lyeptera, sendo diagnosticado como provavel Ellimmichthyforme ou
Hiodontiforme, pertencendo ao final do Perfodo Creticeo. Adicionalmente novas
interpretacdes das linhas de crescimento e outros caracteres ontogenéticos sugerem
fortemente que “Raprorex” seria um estagio ontogenético de Tarbosanrus baatar (Fowler et
al., 2011). Por fim os autores propéem que o taxon seja considerado nomen dubium (Ver
em Discussio: Desenvolvimento ontogenético em Tyrannosauridae e validade

taxonomica de “Nanotyrannus” e “Raptorex”).

ZLhuchengtyrannus magnus Hone et al., 2011

Holétipo: ZCDM V0031. Maxilar direito quase completo e dentario esquerdo. Ambos

os materiais com os dentes em seus respectivos alvéolos.

Diagnoses: (1) prateleira horizontal na superficie lateral do maxilar na base do processo

ascendente; (2) entalhe arredondado na margem anterior da fenestra maxilar.

Ocorrencia: Zangjiazhuang, China, Formacio Xingezhuang, Campaniano, Creataceo

Superior (Hone ez al., 2011.

3.2. Revisdo da anatomia craniofacial de Ceratosauria e Tyrannosauroidea

A presente se¢ao destina-se a descricao dos elementos cranianos dos taxons

examinados até o presente momento (Figura 10).

3.2.1.Ornamentacoes:

Os cranios de Theropoda geralmente apresentam poucas ornamentagoes
comparados a outros taxons, como Ceratopsidea por exemplo, entretanto o hiper-
desenvolvimento do nasal, lacrimal e frontal (p. ex em Ceratosanrus, Allosanrus e
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Carnotanrus respectivamente) pode gerar estruturas robustas semelhantes a chifres que
poderiam apresentar fungdes ecoldgicas como, por exemplo, combate (em Carnotanrus,

Mazzeta et al., 1998) (Figura 11).

Figura 10. Cranio de Tyrannosanrus AMNH 5027 em vista lateral esquerda mostrando os
principais ossos e aberturas cranianas. Barra de escala: 10 cm.

Rugosidades em ossos cranianos sdo caracteristicos em Abelisauridaec e
Carcharodontosauridae, mais acentuadas no primeiro clado que no segundo. Taxons
mais basais inclusos em Ceratosautia ndo possuem excesso de rugosidades, como por
exemplo, Ceratosaurus e Masiakasaurus (Carrano et al., 2011). Tortosa et al. (2014)
consideram a rugosidade superficial do osso (= external sculpting) como um carater com
trés estados de transformagao ordenados: ausente ou quase liso (0); parcialmente presente
no lacrimal, pés-orbital e nasal (1) e presenca de pequenos ou grandes tubérculos
cobrindo lateralmente o maxilar, nasal, lacrimal, pds-orbital, jugal e frontal (2).

Ceratosauria, portanto, apresentariam os estados 1 e 2, de acordo com os autores.

As rugosidades presentes em Ceratosanrns destacam-se na regiao dorsal dos chifres
formados pelo nasal e lacrimal, e na regidao dorsal do pds-orbital, mas, aparentemente,
nao esta associada a condi¢ao apomoérfica de Abelisauridae (ver abaixo). Noasanrus (PVL-
4061) nao apresenta rugosidades no maxilar, sendo este liso, entretanto Tortosa ef al.
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(2014) consideram com estados de carater 0 e 1. O maxilar de Masiakasaurns FMNH PR
2124) apresenta rugosidades leves, apresentando uma condi¢ao intermediaria entre
Ceratosanrus e Abelisauridae (Carrano ef a/, 2011), embora Carrano & Sampson (2008), em
sua matriz codifique esses taxons com auséncia de rugosidades. Apesar das relagoes
filogenéticas de Noasauridae ndo estarem completamente resolvidas (Pol & Rauhut,
2012; Tortosa et al., 2014), pode-se supor que Masiakasanrus apresenta condi¢oes mais

derivadas que Noasaurus, a0 menos no que diz respeito as rugosidades cranianas.

Figura 11. Cranios de Ceratosauria e Tyrannosauroidea em vista lateral exemplificando as
ornamentacOes (setas pretas) e rugosidades setas azuis. (1) Ceratosanrns USNM 4735; (2)
Majungasanrns FMNH PR 2100; (3) Dilong INPP V 14243; (4) Gorgosanrus AMNH 5336.

Em Abelisauridae as rugosidades sao bem marcadas assim como em
Carcharodontosauridae (p. ex Mapusanrus e Giganotosanrus). De acordo com Sampson &
Witmer (2007), tais rugosidades sao oriundas do processo de mineralizagio do osso
associado a especializacao da derme, de modo que o tecido mineralizado (textura rugosa)
compreende a mineralizacao do peridsteo sobrepondo-se as fibras dérmicas. A superficie

rugosa sugere que o espago potencial entre a derme e o osso era reduzido e que esse
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tegumento foi fusionado aos ossos do cranio nas areas de mineralizagao (Sampsom &
Witmer, 2007). As rugosidades observadas em Ceratosaurus, bem como no nasal de
Yutyrannus e na crista de Dilophosaurus, aparentam ser de origem vascular, ou seja, pelo
excesso de vascularizacdo ao invés de mineralizacdo. O numero de forames e as estrias
parecem corroborar com essa hipotese. Neste caso, o carater descrito por Tortosa ef al.
(2014) nao deveria apresentar trés estados, mas apenas dois: com ou sem rugosidades,

como ja proposto outrora por Carrano & Sampson (2008).

Tyrannosauroidea ndo apresenta rugosidades a partir de mineralizagao 6ssea como
em Abelisauridae, no entanto a textura da superficie do osso pode variar de acordo com
a quantidade de forames presentes, como por exemplo, em Tyrannosanrus (FMNH
PR2081) que apresenta diversos forames na superficie antero-ventral do processo
alveolar do maxilar (Brochu, 2003). Em Tyrannosauridae a superficie rugosa do maxilar
varia de acordo com o estagio ontogenético, sendo que nos individuos mais velhos ha
um aumento substancial de forames e sulcos (Carr, 1999) e em Tyrannosaurns, Tarbosaurus
e Daspletosanrus essa superficie ¢ mais rugosa que nos demais Tyrannosauroidea. Em
Tyrannosauridae e Alioramini sio observadas duas fileiras de forames na margem
alveolar do maxilar, sendo que a mais ventral possui os forames maiores, tornando-se

mais evidentes.

As rugosidades dos nasais variam entre Tyrannosauroidea. Em _Aloramus e
Tyrannosauridae adultos os nasais sio bem rugosos. Carr & Williamson (2004)
demonstraram que tanto em Gorgosaurus juvenis como em adultos os nasais sao rugosos,
ao passo que em Tyrannosaurus as rugosidades aparecem em estagios ontogenéticos mais
avangados. No entanto tais rugosidades parecem variar entre Tyrannosaurus. Em AMNH
5027, por exemplo, as rugosidades sao mais pronunciadas que FMNH PR 2081,

assemelhando-se a condicao de Alioramus altai.

Tyrannosauroidea basais podem apresentar ornamentagdes cranianas mais
elaboradas. Guanlong apresenta uma crista formada a partit dos nasais fusionados
altamente pneumatizada que alcan¢a quase todo o comprimento do osso (Xu ¢# al., 20006).

Dilong também possui os nasais fusionados bem desenvolvidos, formando uma
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convexidade (Xu ¢z a/., 2004), mas nao no mesmo grau de desenvolvimento que Guanlong,
ocupando apenas a primeira metade dos nasais. Proceratosanrus possui uma crista formada
a partir dos nasais, que nao foi completamente preservada, mas a presenca de camaras
internas, reveladas por tomografia computadorizada, sugerem que esse taxon poderia ter
a crista nasal pneumatizada como em Guanlong (Rauhut ez al., 2010). Yutyrannus apresenta
a crista nasal cuja por¢ao posterior do pré-maxilar também contribui para sua formagao,

apresentando um alto grau de pneumatiza¢ao como em Guanlong (Xu et al., 2012).

O lacrimal apresenta o processo corunal bem desenvolvido em alguns taxons basais
e derivados de Tyrannosauroidea. Yufyrannus apresenta esse processo direcionado
dorsalmente, ao passo que Gorgosaurus, Albertosanrus e juvenis Daspletosaurus apresentam
esse processo direcionado antero-dorsalmente (Carr, 1999; Currie, 2003). O chifre
formado pelo desenvolvimento desse processo nao é semelhante a Ceratosaurus (vide
acima). Em Albertosaurinae os chifres tornam-se mais robustos em individuos mais
maduros, passando de uma condi¢ao antero-dorsal para ereta (Carr, 1999). Segundo Carr
(1999) Tyrannosanrus e Tarbosanrus perderiam esses chifres, entretanto Currie (2003) sugere

que a aparente perda ¢ devido a inflagao dorsal do lacrimal.

3.2.2.Aberturas cranianas

As aberturas cranianas variam em tamanho consideravelmente de acordo com a
morfologia geral do cranio (Figuras 6 e 10). Por exemplo, cranios mais curtos (p. ex
Carnotaurus), naturalmente terdo as aberturas anterorbitais mais curtas antero-
posteriormente que animais com cranios mais longos (p. ex. Dilong). O formato das
aberturas também varia de acordo com os taxons, mas de forma geral sao os mesmos

0ss0s cranianos que formam o conjunto de aberturas, podendo variar discretamente.

A abertura da narina é composta ventralmente pelo pré-maxilar, dorsalmente pelo
nasal e em alguns taxons posteriormente pelo maxilar. Ceratosanrus, Majungasanrus,
possivelmente Abelisanrus e Skorpiovenator, Albertosaurns (AMNH 5222), Tyrannosaurus
(AMNH 5027; BHI 3033; TMP 81.6.1) possuem a parte posterior da abertura da narina
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composta pelo maxilar. Ao passo que Masiakasanrus, Carnotaurus, Aucasaurus, Rugops,
Proceratosanrus, Dilong, Guanlong, ‘Raptorex”, Yutyrannus, Tyrannosanrus (FMNH PR2081),
“Nanotyrannus”, Gorgosanrus (TMP 91.36.500), Daspletosanrns (TMP 94.143.1), Tarbosaurus
(MPC-D 107/7; ZPAL MgD—1/4) e Bistahiversor nao possuem o maxilar fazendo parte
da narina. Possivelmente MZSP - PV 833 também nao possufa o maxilar como parte

posterior da narina.

O formato dessa abertura ¢ variavel, mas de maneira geral ¢ alongado
anteroposteriormente obliqua lateralmente, sendo que a parte dorsal da narina é mais
posterior e a parte ventral mais anterior. A variagao entre os taxons ocorre de acordo
com o formato da fossa narinal do pré-maxilar e da margem antero-ventral do nasal. Em
Ceratosauria, o pré-maxilar nao apresenta a fossa narinal muito acentuada em forma de
"U", tal como ocorre em Tyrannosauroidea, fazendo com que a narina seja mais reduzida,
e apresente um aspecto mais quadrangular, como observado em Carnotanrus, Aucasanrus,
Majungasaurus e Rugops. Em Tyrannosauroidea, a fossa narinal é mais acentuada e
marcadamente concava. A margem antero-ventral do nasal apresenta formato de "U"
invertido, com dois processos anteriores que se articulam aos processos dorsais do pré-
maxilar (ver descricao em Nasal). Em Tyrannosauroidea esses processos do nasal sao
mais proximos entre si antero-posteriormente que em Ceratosauria (de modo especial
em Abelisauridae), fazendo com que a narina no primeiro taxon fosse mais estreita. Uma
vez que nao se possui cranios de Noasauridae completos, torna-se impossivel, até o

momento, observar essa variacao em Abelisauroidea basais.

As fenestras anterorbitais, ou seja, fenestra pro-maxilar (Brochu, 2003; "primeira
fenestra anterorbital" em Osborn, 1912), fenestra maxilar (Brochu, 2003; "segunda
fenestra anterorbital" em Osborn, 1912) e fenestra anterorbital, estio situadas na fossa
anterorbital e presentes em grande parte dos Tyrannosauridae, mas nao em Ceratosautia.
A fenestra pré-maxilar é uma pequena abertura circular localizada na borda anterior de
uma cavidade da fossa anterorbital, nao sendo observada em vista lateral. Essa fenestra
esta presente em Tyrannosauroidea e Ceratosauria. Em Dilong o nasal nio margeia

dorsalmente a fenestra anterorbital (Xu e al., 2004).
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A fenestra maxilar esta localizada na regiao mais posterior do maxilar e é observada
em Tyrannosauroidea, sendo alongada antero-posteriormente, variando o grau de
alongamento, podendo apresentar-se mais arredondada (p. ex Bistabieversor e Guanlong).
Em Tyrannosanrns BHI 3033) e Tarbosanrus (ZPAL MgD—1/4) ocorte uma abertura
postero-ventral a fenestra maxilar. Larson P. (2008) descreveu tal abertura como
resultado de fratura 6ssea antes do processo de diagénese, devido a fragilidades da fossa

anterorbital.

A fenestra maxilar nio ocorre em Ceratosauria, embora Carnotaurus tenha uma
abertura pneumatica sobre a fossa anterorbital (Bonaparte ef 4/, 1990; Sampson &
Witmer, 2007; observagao pessoal) assemelhando-se a referida fenestra. Apesar de tal
condigao, Sampson & Witmer (2007) consideram isso como uma autapomorfia de
Carnotanrus, pois nao possui correlacio morfoldgica e tampouco filogenética com a
fenestra maxilar, presente em Tetanurae e taixons mais derivados. Apesar da fenestra
maxilar ser ausente em Ceratosauria, Limusaurus possui uma fenestra sub-circular na
superficie anterior da fossa anterorbital, assemelhando a condi¢ao de Tetanura e outros
clados mais derivados (Xu ez al, 2009; figura S1). No entanto Xu e/ a/, 2009 nao
descreveram essa fenestra, apenas figuraram. E possivel que nao se trate de uma fenestra

maxilar, mas sim da fenestra pré-maxilar (ver mais detalhes em descri¢ao do maxilar).

A 6rbita ocular é formada dorso-anteriormente pelo lacrimal, dorso-posteriormente
pelo pés-orbital e ventralmente pelo jugal. Em alguns casos o pré-frontal/frontal pode
margear dorsalmente a 6rbita, tal como ocotre em Ceratosaurus, Masiakasanrus, Dilong e
“Raptorex”. Em Abelisauridae o lacrimal contata posteriormente o pos-orbital, nao sendo
visivel a sutura com o pré-frontal/frontal. Em Tyrannosauridae, apesar da auséncia
desses ossos na margem Orbita ocular, uma estreita lacuna entre o lacrimal e pds-orbital
permite expor lateralmente o pré-frontal, de acordo com o desenvolvimento

ontogenético e/ou sistematico (Brochu, 2003).

E interessante notar que grande parte dos taxons mais basais em Ceratosauria e
Tyrannosauroidea, a 6rbita nao ¢ dividida pelo processo suborbital do pds-orbital, sendo

alongada dorso-ventralmente podendo variar quanto ao grau de alongamento. Em
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Ceratosauria o processo suborbital do poés-orbital é mais acentuado em Abelisauridae.
Arcovenator escotae, apesar de estar incluso em Majungasaurinae, ndo possui tal processo
desenvolvido como em Majungasanrus e Brachyrostra, fazendo com que a 6rbita desse
taxon tenha uma divisio menos marcada. A 6rbita em Abelisauridae é marcada também
com o processo suborbital do lacrimal que divide a abertura posteriormente, sendo que
esse processo do lacrimal é menos desenvolvido em Carnotanrus que nos demais taxons.
Tyrannosauroidea apresenta o processo suborbital do pés-orbital mais desenvolvido em
Tyrannosauridae, no entanto, Albertosaurus, Daspletosaurns, “Nanotyrannus” e Alioranus
carecem de tal processo, ao passo que em Yutyrannus, Tyrannosauroidea mais basal, o
processo mais desenvolvido que as quatro espécies mencionadas. Em Tyrannosaurus o
formato da 6rbita varia de acordo com a ontogenia, uma vez que durante o crescimento
o processo suborbital do pés-orbital desenvolve-se ao longo da maturidade (Chure, 2000;
Tsuihiji ef al., 2011). O processo suborbital do lacrimal é praticamente ausente em quase
todos os taxons de Tyrannosauroidea, com excecao de Tyrannosaurus e Tarbosaurus, no

entanto sio bem menos desenvolvidos que em Abelisauridae.

A fenestra infratemporal é formada anteriormente pelo pos-orbital e jugal, e
posteriormente pelo esquamosal e quadradojugal podendo apresentar diferentes

formatos de acordo com a sistematica dos taxons.

Em Ceratosauria o formato dessa fenestra varia entre subtriangular (em Ceratosanrus,
Eoabelisaurus, Abelisaurus e Skorpiovenator) e subretangular (em MZSP - PV 833 e
Carnotanrus). Ja Tyrannosauroidea, em taxons basais (Proceratosaurus, Dilong, Guanlong,
Yutyrannus) a fenestra infratemporal apresenta um formato oval antero-posteriormente
com constri¢do na por¢ao medial, enquanto que em taxons mais derivados (Tarbosanrus,
Tyrannosanrus, Albertosanrus, Daspletosanrus,  Gorgosaurus, —Alioramus, Bistahieversor e
“Nanotyrannus”) a fenestra apresenta formato de buraco de fechadura (keyhole-shaped,

Brochu, 2003).

A variacao entre os contornos da fenestra infratemporal da-se pelos formatos curvos
do esquamosal e quadradojugal, de maneira especial em Tyrannosauroidea derivados,

sendo considerada uma sinapomorfia de Tyrannosauridae (Brochu, 2003). Enquanto que
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em Ceratosauria esses 0ssos tendem a ser mals retos, ou seja, sem apresentarem
curvaturas acentuadas. Ambos os ossos contatam antero-lateralmente na margem da
fenestra, dando-lhe os formatos devidos. O contato entre o poés-orbital e o jugal na
margem da fenestra pode variar quanto ser mais anterior ou posterior. No caso de
Ceratosauria, tal contato ¢ mais anterior e em Tyrannosauroidea mais basais ¢ mais

posterior, ao passo que nos mais derivados esse contato possui um eixo subvertical.

Em Rugops, MZSP-PV 833 e Ekrixinatosanrus existe uma pequena fenestra no teto
craniano que é margeada anteriormente pelo pré-frontal, medialmente pelo frontal,
latero-posteriormente pelo pos-orbital e latero-anteriormente pelo lacrimal. Essa fenestra

nao é compartilhada por nenhum outro taxon além dos mencionados.

A fenestra supratemporal é margeada anteriormente pelo frontal e pds-orbital;
lateralmente pelo pos-orbital e esquamosal; posteriormente pelo esquamosal e parietal e
medialmente pelo parietal. Tal fenestra esta inclusa na fossa supratemporal, que pode ser

mais evidente como em Abelisauroidea, e Tyrannosauroidea basais.

Em Ceratosauria a fenestra supratemporal apresenta formato subquadrangular e é
proporcionalmente menor que em Tyrannosauroidea mais derivados. Em
Tyrannosauroidea basais tal fenestra apresenta formato suboval e sao mais estreitas
lateralmente que nos taxons derivados. Nestes ultimos, a fenestra é comumente em
formato subretangular e mais larga lateralmente, sendo bem maior proporcionalmente

que nos taxons supramencionados.

3.2.3.Pré-maxilar:

O pré-maxilar é o osso mais anterior do rostro e contata dorsalmente o nasal, o
maxilar posteriormente e medialmente o vomer; possul um corpo mais robusto que esta
ventral a narina e dois processos dorsais, geralmente subparalelos, chamados de
processos maxilar (mais posterior) e nasal (mais anterior) do pré-maxilar (Figura 12). O
pré-maxilar em Theropoda apresenta formatos variados em diferentes grupos, podendo
ser mais alongados que altos ou mais altos que alongados, mas sdao levemente convexos
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lateralmente. Em formas mais massivas, como Ceratosauria avangados, alguns Tetanurae
e Tyrannosauridae o pré-maxilar é curto anteroposteriormente e alto. Ceratosanrus e
Torvosanrus apresentam a condi¢ao incomum entre Theropoda de possuir apenas trés
dentes pré-maxilares, enquanto que Alosaurus e Neovenator apresentam cinco e Baryonyx
apresentam sete; a condi¢ao plesiomoérfica é possuir quatro dentes pré-maxilares

(Sampson & Witmer, 2007).

Figura 12. Pré-maxilares esquerdo e direito de Tyrannosanrns BMR P 2002.4.1 em (1) vista lateral
e (3) medial. Pré-maxilar direito de Majungasaurus FMNH PR 2100 em vista (2) lateral e (4) medial.
Barra de escala: 5 cm.

O pré-maxilar em Ceratosauria possui formato subquadrangular em tixons basais (p.
ex. Ceratosanrus € Masiakasanrus) e derivados (p. ex. Carnotaurus e Majungasanrus), ao passo
que em Tyrannosauroidea o formato ¢é trapezoidal, mas em ambos os grupos a margem
ventral do pré-maxilar ¢ mais estreita antero-posteriormente que a margem dorsal, na
borda da narina. Em Ceratosauria o corpo do pré-maxilar é mais alto que largo, tanto em
taxons basais, como Ceratosanrus e em taxons mais derivados como Camotaurus. Em

Tyrannosauroidea esse padrao é observado, de modo especial em taxons mais derivados
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como Tyrannosaurus e Daspletosanrus, ao passo que em animais mais basais, a propor¢ao
entre largura e altura é menor. A margem anterior do pré-maxilar é sub-vertical, enquanto
que a margem posterior ¢ mais obliqua. Essa caracteristica é bem evidenciada em

Abelisauridae, cujo rostro ¢ bastante reduzido em comparagao a outros Theropoda.

Em vista lateral, a superficie do pré-maxilar é levemente convexa e apresenta
variagdes quanto a quantidade de forames e rugosidades entre Abelisauridae, Ceratosauria
mais basais e Tyrannosauroidea. Nesta primeira familia os taxons apresentam diversos
forames bem distribuidos ao longo da superficie, além das rugosidades observadas
também no maxilar em outros ossos cranianos. Este aspecto permite visualizar com mais
clareza a fossa narinal em Abelisauridae, uma vez que essa fossa ¢é lisa. Essa regido esta
relacionada as inser¢bes da membrana mucosa do vestibulo nasal e de pele
respectivamente (Sampson & Witmer, 2007). Em Camotanrns estende-se mais
ventralmente que nos demais Abelisauridae, ocupando quase 50% do comprimento
dorso-ventral do corpo de pré-maxilar, sendo também bem marcada em Majungasanrus,
Abelisanrus e Rugops, enquanto que Awucasanrus e Skorpiovenator apresenta dificil visualizagao
em funcao da abrasdo do material. Em taxon basais em Ceratosauria e Tyrannosauroidea
a superficie lateral do pré-maxilar é mais lisa e sem rugosidades como em Abelisauridae,
no entanto também apresentam forames que estao distribuidos na parte mais anterior do
osso, no sentido dorsoventral, e na margem alveolar (ventral), no sentido antero-
posterior. Podem ocorrer forames além desses espagos, mas neste caso sao menores
(como em Tyrannosanrus, Tarbosaurus e Gorgosaurus, por exemplo). Esses forames siao
responsaveis por transmitir ramos sensoriais do nervo cranial V1 (nervo oftalmico) bem
como os ramos dos vasos pré-maxilar dorsal, nasal medial e sub-narial (Sampson &

Witmer, 2007).

Em Ceratosauria o processo maxilar do pré-maxilar é claramente menos
desenvolvido e robusto que o processo nasal, tal como em Ceratosanrus e em Abelisauridae
sendo considerado vestigial em Majungasanrus, Carnotanrus e Ceratosaurus nao fazendo
contato dorsal com o nasal (Sampson & Carrano, 2007). Em Aucasanrus, apesar da
brevidade do processo maxilar, aparentemente este contata o nasal dorsalmente, uma vez
que o processo pré-maxilar do nasal é bem desenvolvido. O contato entre pré-
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maxilar/nasal nio é possivel de ser observado em outros Abelisauridae, como Ruggps e
MZSP-PV 833, pois ndo possuem os processos do maxilar preservados, apesar do
processo pré-maxilar do nasal ser desenvolvido. Esta condi¢ao ¢é indescritivel para
Noasauridae até o momento por auséncia de materiais preservados, apena o pré-maxilar
incompleto de Masiakasanrus esta disponivel. Em Tyrannosauroidea os processos siao
mais alongados dorsalmente que em Ceratosauria, de modo especial nos taxons mais
basais como Dilong, Guanlong, Proceratosanrus, Kileskus, Y utyrannus e Megaraptor. No caso de
Kileskus o processo maxilar estende-se aproximadamente duas vezes mais que o processo
nasal do pré-maxilar (Arianov ez al., 2010). Em taxons juvenis de Tyrannosauridae como
Tyrannosaurus (BMR P2002.4.1) e Tarbosanrus (IMPC-D 107/7) o processo maxilar é mais
alongado que em adultos, assemelhando-se a condigao basal de Tyrannosauroidea.
Aparentemente o pré-maxilar contata o nasal dorsalmente por meio do processo nasal
em todos os Tyrannosauroidea. Entretanto, como esse processo ¢é gracil e,
eventualmente, nao é preservado (como em Megaraptor), torna-se dificil verificar essa
caracterfstica. Geralmente o formato da extremidade distal desse processo ¢é
subtriangular. De acordo com Sampsom & Witmer (2007) seu comprimento esta
relacionado com o comprimento anteroposterior do cranio, o que justificaria a redugao

drastica em Abelisauridae como Majungasanrus, Carnotaurus e Skorpiovenator.

O processo nasal do pré-maxilar apresenta a superficie lateral concava e a
extremidade distal achatada, ao passo que a superficie medial ¢ completamente achatada.
Isso ocorre em funcao da articulagao dorsal com o nasal. A superficie distal do processo
¢ geralmente subtriangular, podendo ser bem evidenciado em pré-maxilares
desarticulados. Conforme observado acima, esse processo ¢ bem mais desenvolvido que
o processo maxilar do pré-maxilar, de modo especial em Tyrannosauroidea. No caso de
Megaraptor o processo nasal é demasiadamente alongado antero-posteiormente,
representando aproximadamente 300% do comprimento do corpo do osso (Porfiri ez al.,
2014). Em Proceratosanrus, a extremidade distal do processo nasal é diferente dos demais
Tyrannosauroidea, uma vez que ¢ ligeiramente concava, articulando com o processo pré-
maxilar do nasal em um encaixe em forma de V (evidenciado em Figura 2D de Rauhut ez

al, 2010). Apesar de margem anterior do pré-maxilar ser subvertical, em
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Tyrannosautroidea, o processo nasal inclina-se posteriormente em aproximadamente 45°
em relacio ao eixo horizontal. Essa medida é claramente maior em Ceratosauria,
sobretudo em Abelisauridae, ou seja, o processo tende a ser mais vertical. No caso de
Limusanrns a extremidade distal do processo nasal é mais robusta que o seu eixo mediano,
condigao diferente dos demais Ceratosauria, cuja espessura mantém-se ao longo do

comprimento dorsal.

O contato interpremaxilar é observado em taxons cujos pré-maxilares nio estao
articulados entre si. Trata-se de uma superficie achatada que contata medialmente o pré-
maxilar oposto, apresentando forames e uma rugosidade ventral ao processo nasal que
varia ao longo do eixo ventral-dorsal de acordo com o taxon. De maneira geral, o contato
interpremaxilar apresenta superficie lisa, como visto em Ceratosaurus, Tyrannosanrus e
Gorgosanrus. No entanto em Majungasaurus essa superficie é bastante rugosa e apresenta
um grande forame na borda posterior do contato. Aparentemente Rugops também segue
o padrao de Majungasanrus, mas nao ¢é possivel afirmar, pois o pré-maxilar deste taxon
encontra-se demasiadamente fragmentado. No caso de Tyrannosanrus, existe uma
rugosidade ventral ao processo nasal e ¢é claramente mais desenvolvida
proporcionalmente em individuos adultos (BHI 3033) que em juvenis (BMR P2001.4.1),
e o mesmo parece ocorrer em Gorgosaurus, ja que o espécime juvenil FMNH PR 2211
também possui essa rugosidade bastante reduzida. Tal rugosidade é observada também

em Bisthazeversor NMMNH 27469).

A sutura com o maxilar é subparalela a margem anterior em todos os taxons.
Conforme observado tanto em Ceratosauria quanto em Tyrannosauroidea, em vista
lateral, a sutura pré-maxilar/maxilar faz uma ligeira curva anterior ventral a fossa narinal.
No entanto Majungasanrus possui o contato com o pré-maxilar bem mais complexo que
os demais taxons, e possivelmente compartilhada entre os demais Abelisauridae
(Sampson & Witmer, 2007). Uma série de forames e rugosidades com diversos encaixes
¢ observada, que esta relacionada a firme adesao entre pré-maxilar e maxilar. No caso dos
demais taxons nao Abelisauridae, sao observados apenas forames e apenas certo grau de
rugosidades, que aumentam de acordo com o estagio ontogenético, como observado em
Tyrannosanrus BMR P2002.4.1 e BHI 3033. O forame subnarial ndo é observado apenas
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em Abelisauridae, estando presente nos demais taxons (ver em mais detalhes na descrigao

do maxilar).

Em vista medial o pré-maxilar de Ceratosauria e Tyrannosauroidea varia bastante
entre si. As placas interdentarias de Ceratosauria sao fusionadas, formando uma placa
unica ao longo do comprimento antero-posterior, sendo lisas em Ceratosauria mais
basais, como Ceratosanrus e Genyodectes, e em Noasauridae. No caso de Abelisauridae, as
placas interdentarias possuem cristas, como visto em Majungasaurus e Rugops. No primeiro,
as cristas dispdem-se no sentido dorso-ventral, enquanto que no segundo sio mais
difusas, ocorrendo também no sentido dorso-ventral. Tyrannosauroidea nao possui as
placas interdentarias fusionadas sendo visivel com mais clareza os alvéolos dentarios.
Dorsal a placa intedentaria observa-se uma linha obliqua que separa dorsalmente a
superficie dorsal da parte interna do pré-maxilar. Essa regiao dorsal possui, na regiao mais
posterior, o processo palatal, que ¢ pouco desenvolvido em Ceratosauria e praticamente
vestigial em Abelisauridae, mas bem desenvolvido em Tyrannosauroidea. Neste tltimo,
o processo palatal consiste em uma proje¢ao postero-dorsal de formato triangular (BMR
P2002.4.1, por exemplo) ou mais retangular (BHI 3033, por exemplo). Dorsal ao
processo palatal ocorre um grande forame que margeia a borda ventral da narina em
Theropoda, possivelmente comunicando-se com os demais forames expostos na
superficie lateral do osso (Sampson & Witmer, 2007). Esse forame nio ¢ bem
evidenciado em Ceratosanrns (MWC1) e nem em Awcasanrus e Rugops, possivelmente em
funcao da precaria preservagao dos pré-maxilares. Ao passo que em Majungasanrus,
Tyrannosanrus, Gorgosanrus, “Raptorex” e Bisthaieversor (NMMNH 27469) o forame ¢
claramente visto. Curiosamente em Gorgosanrus FMNH PR 2211 (espécime juvenil), além
desse grande forame dorsal ao processo palatal, existem mais dois forames posteriores
separados entre si por uma crista 6ssea. Em posi¢ao mais ventral e mais posterior ao
forame observado nos outros taxons existe um forame maior, dorsal a margem aoveolar
do pré-maxilar. Esse forame é maior que os trés dorsais descritos. Possivelmente esses
forames sao caracteristicas exclusivas desse espécime juvenil de Gorgosaurus, devendo ser

variagOes intraespecificas nessa espécie.
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3.2.4.Maxilar:

O maxilar é o osso com maior superficie do rostro em Theropoda e apresenta
formatos variados em Ceratosauria e Tyrannosauroidea (Figura 13). Contata o pré-
maxilar anteriormente, o nasal antero-dorsalmente, o jugal posteriormente, o palatino
medialmente e o lacrimal podstero-dorsalmente. O contato com o lacrimal nao ¢é
observado lateralmente nos Abelisauridae Majungasaurus e Carnotaurus. No primeiro, o
ramo anterior do lacrimal contata medialmente o maxilar e possivelmente o mesmo
ocorre em Camnotanrus. Diferentemente de Majungasaurus e Carnotaurus, os Abelisauridae
MZSP-PV 833 e Skorpiovenator possuem contato lateral entre o maxilar e o lacrimal, uma
vez que o lacrimal possui um ramo anterior lateral, conferindo ao osso o formato de “L”
invertido (verificar descri¢oes do lacrimal), contatando com o processo ascendene do

maxilar.

O formato do osso pode variar nos diferentes tixons examinados, sendo geralmente
triangular e com a margem ventral convexa. Esse padriao é obsevrado em Ceratosanrus,
Abelisauridae, Alioramini e Tyrannosauridae. No Noasauridae Masiakasanrus a borda
ventral é levemente convexa, enquanto que em Noasaurus € provavelmente em Linusaurus
a mesma borda é concava. No caso de Tyrannosauroidea mais basais como Megaraptor,
Guanlong, Kileskus, Proceratosaurus, Dilong e Appalachiosaurus montgomeriensis a borda ventral
tende a ser sutilmente convexa e quase reta em vista lateral. Em Abelisauroidea a margem
anterior do maxilar é alta e menos inclinada posteriormente que em Ceratosauria mais
basais. O mesmo ocorre em Tyrannosauridae, mas em menor grau que Abelisauroidea.
Tyrannosauroidea mais basais possuem a borda anterior e processo ascendente do
maxilar bem inclinados posteriormente, conferindo ao cranio um formato mais
longirostrino que em taxons mais avangados. No caso de Abelisauroidea, Abelisauridae
possuem claramente o maxilar mais alto que Noasauridae. Esse carater associado ao
contato alto com o jugal conferem ao cranio um formato braquirostro, fazendo com que
os Abelisauridae possuam cranios altos e curtos (por exemplo, Carnotaurus e

S korpiovenator).
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Figura 13. Maxilar esquerdo de Rugogps MNN IGU1 em (1) vista lateral e (3) vista medial. Maxilar
de Daspletosanrns TMP 2001.36.01 diretito em (2) vista lateral e esquerdo em (4) vista medial. Barra
de escala: 5 cm.

O numero de dentes maxilares também varia entre os taxons examinados. Em
Ceratosauria quanto Tyrannosauroidea os nimeros de dentes maxilares podem variar
entre 0-19 dentes e 11 a 22 respectivamente. Os numeros de dentes maxilares por espécie
estao contabilizados na Tabela 4. Os tiaxons com maxilares incompletos nao foram
acrescentados na tabela, pois ndo permitem a contagem dos dentes maxilares.

Tabela 4: Relagio entre géneros e numeros de dentes presentes nos maxilares. Os nimeros

seguidos de “?” sugerem os possiveis numeros de dentes maxilares baseados na contagem de
dentes das ilustragcdes dos artigos de descricdes dos espécimes examinados.

Género Clado Numero de dentes Referéncia
Ceratosaurus Ceratosauria 15 Gilmore, 1920
Limusanrus Ceratosauria 0 (em adutos) Xu ¢t al., 2009
Noasaurus Noasauridae 10? Bonaparte, 1996

MZSP-PV 833 Abelisauridae 19 Observacio prépria
UNPSJB-PV 247 Abelisauridae 15 Observacio prépria
AMNH 1955 Abelisauridae 14 Chatterjee, 1978

Rugops Abelisauridae 18 Sereno et al., 2004
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Majungasaurus Majungasaurinae 17 Sampson & Witmer, 2007
Ekrixinatosanrus Brachyrostra 16 Calvo e al., 2004b
Skorpiovenator Brachyrostra 19 Canale et al., 2009
Carnotanrus Carnotaurini 14 Sampson & Witmer, 2007
Proceratosanrus Proceratosauridae 22 Rauhut ¢z a/., 2010
Kileskns Proceratosauridae 17 Averianov et al., 2010
Guanlong Proceratosauridae 13? Xu ¢t al., 2006
Yutyrannus Tyrannosauroidea 11? Xu et al., 2012
“Raptorex” Tyrannosauroidea 13 Observacio prépria
Dilong Tyrannosauroidea 117 Xu et al., 2004
Xionggnanlong Tyrannosauroidea 15 Li et al., 2009
Appalachiosanrns ~ Tyrannosauroidea 15 Carr et al., 2005
Megaraptor Megaraptoridae 17 Porfiri et al., 2014
Alioramus Alioramini 17 Brusatte ¢# a/., 2012b
Qianzhousanrus Alioramini 15 Li et al., 2014
Gorgosanrus Tyrannosauridae 13-15 Currie, 2003
Albertosanrns Tyrannosauridae 13-15 Currie, 2003
Tyrannosanrus Tyrannosaurinae 11-12 Currie, 2003
Tarbosaurns Tyrannosaurinae 12-13 Currie, 2003
Daspletosanrus Tyrannosaurinae 13-17 Currie, 2003
Zhuchengtyrannus ~ Tyrannosaurinae 12 Hone ¢t al., 2011
Teratophoneus Tyrannosaurinae 12 Carr ez al., 2011
Bistahieversor Tyrannosaurinae 11 Loewen et al., 2013
Lythronax Tyrannosaurinae 11 Loewen et al., 2013

A curvatura posterior do maxilar margeia a fenestra anterorbital por meio da fossa
anterorbital. Essa fossa corresponde a uma redugdao da espessura 6ssea do maxilar e
acompanha posteriormente o processo ascendente e a regiao dorsal a margem alveolar
nos Ceratosauria  Ceratosaurus, Limusanrus, Noasaurus e Masiakasanrus ¢ em
Tyrannosauroidea. Ao passo que em Abelisauridae ocorre apenas posterior a0 processo
ascendente. Essa fossa em Abelisauridae é bastante reduzida como observado em Rugops,
MZSP-PV 833, Knyptops, Majungasanrus, Ekrixinatosanrus e Carnotaurus. As fenestras
maxilares, pro-maxilar e maxilar, ocorrem sobre a superficie da fossa anterorbital (ver
secao “Aberturas cranianas”). Essa superficie geralmente ¢ lisa, entretanto em Carnotanrus
e Ceratosaurus ocorrem fossas sinusais. Embora nio sejam consideradas homologas as
fenestras maxilares no caso de Camotanrus (Sampson & Witmer, 2007), muito
provavelmente nao o é em Ceratosaurus. Em Carnotanrus ocorrem duas fossas sinusais, no
sentido dorso-ventral, alongadas dorso-ventralmente, sendo que a dorsal é menor e
menos profunda. No maxilar direito estdo posicionadas mais posteriormente que no

maxilar esquerdo (nesse ultimo, muito préximo da borda da fossa anterorbital). No caso
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de Ceratosanrns MWC 1 essa fossa sinusal apresenta um formato alongado dorso-
ventralmente, com a extremidade ventral mais estreita e alongando-se antero-
posteriormente no sentido dorsal, formando uma gota invertida. Ao passo que em
Ceratosaurus USNM 4735 a fossa sinusal acompanha o formato da fossa anterorbital,
distorcendo o formato de gota. No espécime Ceratosanrns UUVP 674 a fossa sinusal
lembra do espécime MWC 1, mas apresenta outras pequenas trés fossas alongadas dorso-
ventralmente ventrais a fossa maior. Essas variacbes em Ceratosanrus demonstram que
deveria haver variagdo intraespecifica, ou mesmo ontogenética. Apesar de ter sido
descrita a fenestra maxilar na secao “Aberturas cranianas”, cabe detalhar mais a variacao

das fenestras em Tyrannosauroidea.

Em alguns taxons a fenestra maxilar encosta a borda anterior da fossa anterorbital
em vista lateral (Dilong, Megaraptor, Tyrannosaurus e Tarbosanrus) enquanto que nos outros
taxons a fenestra ¢ separada por uma lamina 6ssea podendo ocupar o espaco mediano
da fossa (ou seja, entre as bordas anterior e posterior da fossa). Em Tyrannosaunrus e
Tarbosaurus a posicao da fenestra altera-se durante o desenvolvimento ontogenético,
passando de uma posicio posterior a anterior. Essa condi¢do, no entanto, nio ¢é
observada na série ontogenética de Gorgosanrus, cuja fenestra mantém-se afastada da
borda anterior da fossa. Carr (1999) descreveu esse carater para o desenvolvimento
ontogenético de Tyrannosanrus, enquanto que Larson (2013) sugere que a fenestra nao
muda de posi¢ao durante o crescimento e usa como argumento o espécime juvenil de
Tarbosaurns MPC 107/5, cuja fenestra estd encostada na borda anterior da fossa. No
entanto, conforme observado em Tarbosaurus MPC 107/7 (espécime mais jovem que
MPC 107/05) a fenestra maxilar ndo encosta na borda antetior da fossa (Tsuihiji ¢z al,
2011). Dessa forma a migra¢ao da fenestra maxilar de uma posigdo posterior a anterior
na fossa de Tyrannosaurus e Tarbosaurns deve ser considerado um carater valido. O formato
da fenestra maxilar também varia entre Tyrannosauroidea, sendo geralmente mais
alongada antero-posteriormente que profunda dorso-vantralmente. No entanto, em
Bistahieversor NMMNH 27469; Daspletosanrus FMNH PR 308 ¢ AMNH FARB 5477,
Gorgosanrus AMNH 5458, AMNH 5336, AMNH 5432 ¢ ROM 1247; Guanlong INPP V
14532 (individuo juvenil); ‘Raptorex”; Tyrannosaurus MOR 06625, AMNH 5027 e
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Teratophonens UMNH VP 16690 a fenestra maxilar apresenta forma subcircular, sendo

sutil a razdo altura/largura.

As rugosidades do maxilar possuem origens diferentes conforme descrito na se¢ao
“Ornamentagdes”, e apresentam grandes variacOes entre Ceratosauria e
Tyrannosauroidea. No primeiro clado, Ceratosaurus e Noasauridae possuem apenas
forames na superficie lateral do osso. Esses forames estio dispostos em linha antero-
posterior dorsal a margem alveolar do maxilar e ventral a fossa anterorbital, nao sendo
observados forames além dessa regiao. Em Abelisauridae, o nivel de rugosidade aumenta
em funcao da mineralizacio 6ssea e do namero de forames. A mineralizacao ocorre em
todos os Abelisauridae conferindo diferentes padroes de rugosidades. Por exemplo, em
Majungasaurus, Carnotanrus, Skorpiovenator, Aucasanrus, MZSP-PV 833 e possivelmente
Ekrixinatosanrus apresentam sulcos dorso-ventrais na superficie lateral dos maxilares e
diversos forames distribuidos pelo osso. A superficie lateral de Ekrixinatosaurus esta bem
abrasada, mas ¢é possivel observar os sulcos. MZSP-PV 833 apresenta a superficie
posterior do maxilar mais lisa e quase sem rugosidades, diferindo dos demais taxons. Em
Kryptops os sulcos sao mais curtos e com dire¢des diversas (Sereno & Brusatte, 2008). Em
Rugops e UNPSJB-PV 247 os sulcos sio mais longos como nos demais Abelisauridae,
mas na regido posterior do maxilar sao inclinados anteriormente. Sereno ef al., (2004)
sugerem que exista alguma relagdo filogenética entre esses dois espécimes em func¢ao
desse carater compartilhado. Em Tyrannosauroidea as rugosidades laterais do maxilar sao
de origens vasculares, semelhantes a Ceratosauria basais. Em Megaraptor juvenil sao
observados forames de modo especial dorsal a margem alveolar e nenhuma outra
rugosidade (Potfiti ez al., 2014). Em Alioramus, Qianzhousaurus, Proceratosanrus, Y utyrannus,
Dilong, Guanlong e possivelmente em outros Tyrannosauroidea basais a superficie lateral
do maxilar apresenta forames dorsais a margem alveolar e leves rugosidades, sobretudo
na porcao anterior do osso, anterior a fossa anterorbital. Carr (1999) descreveu o
desenvolvimento ontogenético de diversos caracteres cranianos em Tyrannosauridae,
dentre eles a rugosidade do maxilar que apresenta aumento ao longo das diferentes
idades, sendo maior para os individuos mais velhos. Esse padrao possivelmente se repete

em Tyrannosauroidea mais basais. As séries ontogenéticas de Tyrannosanrus (MOR 6625;
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CMN 7541; BMR-P2002.4.1; FMNH PR 2081) e Gorgosanrns (AMNH 5664; TMP
2009.012.0014; AMNH 5458 e AMNH 53306) revelam com clareza o desenvolvimento
das rugosidades e forames no maxilar, sobretudo na superficie anterior. O mesmo ocorre
com o espécime sub-adulto de Daspletosaurns AMNH FARB 5477 e o espécime adulto
FMNH PR 308. Todos os Tyrannosauridae possuem duas fileiras de forames dorsais a
margem alveolar e forames e rugosidades em maior nimero da parte anterior do maxilar,
no entanto em Tyrannosaurus € Daspletosaurus as rugosidades sao mais pronunciadas que

nos demais taxons.

O processo ascendente do maxilar contata antero-dorsalmente o nasal e difere em
Ceratosauria e Tyrannosauroidea. No primeiro clado o maxilar articula-se com o nasal
por meio de um entalhe anterior na base do processo ascendente. Esse entalhe ¢
observado em Ceratosanrus MWC 1 e em Abelisauroidea. Embora Sampson & Witmer
(2007) tenham assumido que esse carater seja condi¢io presente em Abelisauroidea
derivados, é possivel observar em Ceratosaurus, mas nao no espécime USNM 4735, uma
vez que se encontra com o cranio todo articulado. O contato entre maxilar e nasal em
Tyrannosauroidea nio ¢é tio marcado como em Ceratosauria com exce¢ao dos
Tyrannosauridae Lytronax argestes, Tyrannosanrus, Tarbosanrus e Zuchengtyrannus (Loewen et
al., 2013) cuja articulagdo entre os ossos formam um entalhe entre si. Conforme
mencionado anteriormente a inclinagdo do processo ascendente é mais acentuada
posteriomente em Ceratosanrus, Linusanrus e Tyrannosauroidea que em Abelisauroidea.
Nesse ultimo clado, os processos ascendentes ajudam a conferir um rostro curto. Em
Tyrannosauroidea mais basais como Proceratosauridae, Megaraptor, Dilong,
Appalachiosanrus e Alioramini o processo ascendente ¢ bem inclinado, atribuindo ao
cranio uma fei¢do curta dorsoventralmente. Ao passo que em Tyrannosauridae sua
inclina¢do nao ¢é tao marcada. No entanto em espécimes juvenis de Tyrannosanrus e
Gorgosanrus observa-se que a inclinacao do processo ascendente ¢ levemente maior que

nos individuos adultos, relembrando a condi¢ao dos tixons mais basais.

O contato maxilar com o pré-maxilar ¢ uma concavidade anterior do maxilar e
claramente mais desenvolvido em Abelisauridae que em outros clados, sendo mais largo
lateralmente e apresentando bastante rugosidades, como observado em Majungasanrus,
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Kryptops, Rugops, Ekrixinatosaurns e UNPS]B-PV 247. Em Noasanrus e Tyrannosauroidea
essa articulagdo ¢ proporcionalmente menor que em Abelisauridae. Anterior a esse
contato, em vista lateral, ocorre um pequeno entalhe no maxilar formando o forame
subnarial. Esse forame é considerado sinapomorfia em Saurischia por Gauthier (19806)
sendo provavelmente um grande forame neurovascular (Carrano & Sampson, 2008).
Apesar de estar presentem em Theropoda, Abelisauroidea perde essa condicio,

entretanto Ceratosauria (exceto Abelisauroidea) e Tyrannosauroidea retém essa condicao.

Na superficie medial do maxilar e ventral ao processo ascendente do maxilar esta
localizado o processo palatal (em Sampson & Witmer, 2007; plataforma palatal em
Hurum & Sabath, 2003 e processo rostromedial em Lamanna ez a/., 2002) e estende-se
anteriormente além da borda anterior do maxilar. Em Ceratosauria o processo palatal
difere substancialmente de Tyrannosauroidea, sobretudo nos tixons mais avangados de
ambos os clados. Em Ceratosanrus ¢ Noasarus esse processo ¢ mais estreito dorso-
ventralmente e mais curto anteriormente que em Abelisauridae, mas em todos os taxons
a superficie ¢ lisa e nao possui rugosidades. Em Ekrixinatosaurus o processo palatal é mais
desenvolvido que nos demais Abelisauridae possuindo um formato retangular
anteriormente. Em UNPSJB-PV 247 o processo apresenta um formato triangular. Uma
vez que o processo palatal se estende anteriormente além da borda anterior do maxilar e
¢ estreito dorsoventralmente, é comum nao ficar preservado por completo em
Abelisauridae, tais como Majungasanrus (FMNH PR 2100), Rugops, Knyptops e Aucasanrus.
Em Tyrannosauroidea o processo palatal contém sulcos em sua superficie e nio se
estende demasiadamente anteriormente como em Abelisauridae. Os sulcos sio
observados em Megaraptor (MUCPv 595; figura 4 e 5, Porfiti et al., 2014), Alioramus e
outros Tyrannosauridae. O nimero de sulcos parece variar entre os taxons, sendo que
Megaraptor e Alioramus apresentam dois, Gorgosanrus € Tyrannosanrus apresentam trés. Nos
demais taxons a contagem ¢ dificultada pela abrasao dos materiais. Em Tyrannosauridae
o processo ¢ mais robusto que nos taxons mais basais de Tyrannosauroidea. De maneira
interessante, em Tyrannosaurus, Gorgosaurus, Daspletosanrus, Tarbosanrus e Zhuchengtyrannus o

processo palatal possui formato sigmoide, ao passo que no espécime juvenil de
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Tyrannosanrus (BMR-P 2002.4.1) o processo é quase reto, assemelhando-se as condi¢oes

de taxons mais basais como Megaraptor, mas também em Alioramus.

Dorsal ao processo palatal, na base do processo ascendente, encontra-se a antro
maxilar que é uma fossa na superficie medial e se comunica com a fenestra maxilar e
anteriormente a esse antro encontra-se a cavidade pro-maxilar que se comunica com a
fenestra pro-maxilar (ver Witmer, 1997). Conforme ja descrito acima Ceratosauria nao
apresenta fenestra maxilar. Sampson & Witmer (2007) propuseram que esta fenestra e o
antro maxilar estao ausentes em Majungasanrus e Carnotanrus, sendo um carater presente
em Tetanurae. Sereno & Brusatte (2008), no entanto, descreveram o antro maxilar para
Kryptops e assumem que o mesmo esta presente em Rugops, Ekrixinatosanrus, Abelisanrus,
Majungasaurus e Carnotaurus. De fato, em observagdes pessoais, é possivel notar nesses
taxons uma fossa; e mesmo em Noasaurus uma cavidade mais rasa estd na mesma
localizagao que dos outros taxons ¢ em UNPSJB-PV 247 a cavidade foi coberta de gesso
durante a preparagao. No entanto, a fossa que Sereno & Brusatte (2008) assumiram como
homologa ao antro maxilar de Tetanurae deve ser interpretada como a cavidade pro-
maxilar, uma vez que esta topologicamente correlacionada com a fenestra pro-maxilar e
Ceratosauria nao apresenta fenestra maxilar externa. No caso de Liwusanrus a fenestra
pré-maxilar deve ter migrado posteriormente na fossa anterorbital assumindo a posicao

da fenestra maxilar.

A cavidade pro-maxilar possui forames é mais desenvolvida em Abelisauridae que
em Ceratosanrus e Noasanrus, de modo especial em Rugops, Knyptops, Majungasanrus,
Ekrixinatosanrns ¢ UNPS]B-PV 247 os quais possuem os maxilares desarticulados e
exibem com clareza tal cavidade. Nesses taxons a cavidade apresenta um formato
subcircular. Em Tyrannosauroidea a cavidade pré-maxilar possui um formato alongado
e direcionado caudoposteriormente, tal como observado em “Raprorex”, Gorgosaurus e

Tyrannosanrus.

O antro maxilar ¢ mais alongado em A/ioramus em funcao do alongamento da fenestra
anterorbital (Brusatte ef al., 2012b) e em Megaraptor MUCPv 595; figura 4 e 5, Porfiri ez

al., 2014), ao passo que em “Raprorex”, Tyrannosaurus e Gorgosanrus, o antro possui o
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formato subtriangular. O formato geral do antro maxilar parece estar relacionado com o
alongamento do rostro, além do formato da fenestra maxilar como proposto por Brusatte
et al. (2012b), mas aparentemente apenas nos taxons mais basais. Péstero-dorsal ao antro
maxilar existe uma segunda cavidade em Tyrannosauroidea, a cavidade epiantral (Witmer,

1997; Brusatte ez al., 2012b). Essa estrutura nao ¢ observada em Ceratosauria.

Ventral ao processo palatal encontra-se a cavidade oral. Essa cavidade foi descrita
para Majungasanrns (Sampson & Witmer, 2007) e estd presente em Abelisauridae
possuindo formato subcircular, enquanto que em Ceratosauria mais basais e

Tyrannosauroidea, a cavidade oral ¢ mais rasa e menos acentuada.

O processo ascendente do maxilar em vista medial abriga uma fossa dorsal ao
processo palatal que corresponde a cavidade nasal, posterior ao vestibulo nasal (Sampson
& Witmer, 2007). Essa fossa é profunda ao longo do comprimento do processo
ascendente. Outra fossa ocorre dorsal ao contato com o maxilar e anterior a cavidade
nasal do maxilar. Trata-se da cavidade que abriga glandula nasal e se comunica com a
cavidade nasal na extremidade posterior do vestibulo nasal (Sampson & Witmer, 2007).
A cavidade da glandula nasal ¢ mais desenvolvida em Tyrannosauridae que nos demais

taxons, mas em todos eles apresenta um formato alongado.

As placas interdentarias do maxilar variam entre Ceratosauria e Tyrannosauroidea.
No primeiro clado as placas interdentarias sao completamente fusionadas formando uma
lamina 6ssea unica ao longo com comprimento antero-posterior do maxilar, ao passo que
no segundo a fusao nao ocorre em todos os taxons. No caso de Ceratosanrus e Noasaurus
as placas interdentarias ocorrem sem rugosidades. Em Noasaurus as placas sao mais
estreitas dorso-ventralmente em relagio aos demais Ceratosauria. Abelisauridae apresenta
rugosidades e sulcos verticais na superficie das placas. Os sulcos sao mais abundantes na
porcao anterior, diminuindo gradativamente ao longo do comprimento posterior e
desaparecendo no ter¢o posterior do maxilar. Esse padrao é observado em Majungasanrus
(Sampson & Witmer, 2007) e nos demais Abelisauridae. Em Tyrannosauroidea as placas
nao sao fusionadas e possuem formatos subtriangulares. No entanto em Tyrannosaurus

BHI 3033 parece haver um certo grau de fusionamento nas placas anteriores a partir do
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terceiro alvéolo. Embora Sampson & Witmer (2007) afirmaram que o fusionamento
ocorra em Tyrannosauridae, o Gnico caso parace ser para Lyrannosaunrus e talvez essa
condigao esteja associada ao desenvolvimento ontogenético, ja que BMR-P 2002.4.1 nao

apresenta as placas interdentarias fusionadas.

O contato com o palatino ocorre na porg¢ao posterior da superficie medial do maxilar,
dorsal as placas interdentarias e trata-se de uma superficie ligeiramente concava e rugosa.
Tyrannosauroidea difere de Ceratosauria por apresentar o contato com o palatino a partir
da continua¢iao da plataforma maxilar medial, que se trata de uma crista projetada na
superficie medial, dorsal as placas interdentarias e que se origina na porg¢ao porterior do

processo palatal.

O contato com o jugal difere entre Ceratosauria e Tyrannosauroidea
substancialmente. Em Ceratosaurus o contato dobra-se lateralmente e forma uma cavidade
que abriga o jugal e lacrimal (Sampson & Witmer, 2007). Em Abelisauroidea o jugal ¢é
exposto lateralmente e a superficie de articulagao ¢ ampla e inclinada dorsalmente, sendo
mais extensa em Abelisauridae. Carnotanrus e Skorpiovenator apresentam a superficie
articular com o jugal mais obliqua que nos demais Abelisauridae, sendo que em
Skorpiovenator a inclinacio do contato alcanca aproximadamente 45°. Em MZSP-PV 833
o contato entre jugal e maxilar parece ser inclinado como em Skorpioventaor, no entanto o
maxilar esquerdo estda deformado ao passo que o direito se encontra morfologicamente
sem tor¢ao, a0 menos na regido posterior do osso. A regido posterior do maxilar, ventral
ao contato com o jugal, em MZSP-PV 833, Majungasanrus, Skorpiovenator e Carnotanrus é
levemente concava, sendo mais acentuado no primeiro taixon. Em Tyrannosauridae o
contato com o jugal é menos extenso que em Abelisauroidea. O contato com o jugal
possui dois processos posteriores, um dorsal e um ventral, sendo que o dltimo ¢ mais
alongado e fino que o primeiro. O comprimento do processo dorsal parece variar entre
os taxons, porém ¢ visivelmente mais desenvolvido em Tyrannosanrus e Gorgosaurus. Nos
individuos juvenis dessas espécies o processo dorsal do jugal é mais alongado que nos
adultos, conforme observado em BMR-P 2002.4.1 e CMNH 7541 (Tyrannosaurus),
AMNH 5664 ¢ TMP 2009.012.0014 (Gorgosaurus). Possivelmente o processo dorsal
diminui ao longo do desenvolvimento ontogenético. Tyrannosanrus AMNH 5027 possui
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a borda ventral do processo dorsal com uma concavidade, diferindo dos demais
espécimes de Tyrannosanrus. No caso de Proceratosanrus e Alioramus o processo dorsal é
uma lamina sem proje¢ao posterior, sendo projetada dorsalmente. Zuchengtyrannus difere
dos demais Tyrannosauroidea no contato com o jugal, pois perde o process dorsal € o
processo ventral ¢ direcionado ventralmente com a borda ventral concava. Nos demais

taxons a borda ventral é semi-reta.

3.2.5.Nasal:

O nasal contata anteriormente com o pré-maxilar, grande parte do comprimento
antero-posterior com o maxilar, posteriormente com o lacrimal e dorso-posteriormente
com o frontal (Figura 14). O nasal nao margeia a fenestra anterorbital. Alguns espécimes
apresentam a parte dorso-posterior do maxilar quebrada, dando a impressao que o nasal
margeia dorsalmente a referida fenestra, como é o caso de Majungasanrns (FMNH PR
2100) e Carnotaunrns. Apesar de nao margear a fenestra, o nasal de Dilong participa

lateralmente da fossa anterorbital, condi¢ao tnica entre Tyrannosauroidea (Xu ez 4/,

2004)

O grau de fusionamento entre os nasais de Ceratosauria e Tyrannosauroidea varia.
No primeiro clado, Ceratosaurus, Limusanrus e Carnotanrus apresentam os nasais nao
fusionados, ao passo que em MZSP-PV 833 e em Ruggps os nasais sao fusionados
anteriormente ¢ Majungasanrus e Abelisaurns os nasais sao completamente fusionados.
Nesses dois altimos as suturas entre os nasais sequer aparecem e ambos o0s ossos formam
um conjunto maci¢o. Essa caracteristica é interessante, pois mesmo em Carnotaurus, o
qual apresenta semelhante grau de rugosidades nos nasais, a sutura mediana ¢ visivel. Em
Tyrannosauroidea o fusionamento entre os nasais também varia. De maneira geral os
nasais de Tyrannosauroidea sao fusionados (Snively e al, 2000, apresentando as
extremidades anteriores e posteriores com suturas abertas (Li ez a/., 2014), havendo maior
grau de fusionamento ao longo do desenvolvimento ontogenético (Carr, 1999).
Megaraptor MUCPv 595) nao apresenta os nasais fusionados, mas provavelmente isso
deve-se a condi¢do juvenil do espécime (Porfiri e al., 2014).
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Figura 14. Nasais de Rugogps MNN IGU1 em (1) vista dorsal e (4) laterodorsal. Nasais de Alioranus
IGM 100/1844 em (2) vista lateral e (3) vista ventral. Barra de escala: 5 cm.

O formato dos nasais articulados em vista dorsal apresenta as extremidades anteriores
e posteriores expandidas lateralmente e a regido mediana com constricao medial tal como
em Ceratosanrus, Carnotanrus, Majungasanrus, Alioranus, Quianghousanrus sinensis (Lu et al.,
2014; Figura S1A2), Megaraptor (Potfiri et al., 2014; Figura OF), Appalachiosanrus (Carr et al.,
2005; Figura 4A) e possivelmente em “Raprorex”. No caso de MZSP-PV 833 e Rugops os
nasais nao apresentam constricdo medial, possuindo um formato mais triangular, ou seja,
os nasais expandem-se lateralmente ao longo do comprimento antero-posterior. Em
Tyrannosauridae os nasais apresentam a constri¢ao mediana no contato com os lacrimais
e uma pequena expansio no contato com os frontais. Em vista lateral o nasal ¢é
ligeiramente convexo em Ceratosauria e Tyrannosauroidea. Majungasaurus apresenta uma
convexidade na metade posterior do nasal, formando uma corcova em vista lateral. Essa
corcova inicia-se concomitantemente ao {nicio do forame lateral (ver abaixo) e finaliza-

se opos a por¢ao posterior do forame e anterior a articulagdo com o frontal. No caso de
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Tyrannosauroidea a convexidade do nasal ¢ bem menos acentuada que em Ceratosauria,
e Alioramus, Quianzhousanrus (L et al., 2014; Figura 1), Megaraptor (Potfiri et al., 2014;
Figura OF) e Tyrannosanrns BMR-P 2002.4.1, espécies de rostros alongados, o nasal é quase
retililio. A convexidade do nasal deve estar relacionada com o comprimento antero-
posterior do rostro, ou seja, animais longirostrinos devem possuir nasais menos convexos
que braquirostros. Isso se evidencia ao comparar Tyrannosauridae a Abelisauridae,
mesmo que Appalachiosanrus, um Tyrannosauroidea longirostrino, tenha certo grau de
convexidade maior que os animais longirostrinos citados anteriormente (Carr e a/., 2005;

Figura 5).

A rugosidade e ornamentagdes variam substancialmente entre os tixons examinados
conforme ja descrito anteriormente (ver Ornamentagoes). Tanto em Ceratosauria quanto
em Tyrannosauroidea apresentam ornamentacdes, rugosidades e forames nos nasais de
taxons basais e derivados. Os nasais de Ceratosanrus sio expandidos dorsalmente na
porcao anterior formando um chifre. Ao menos nessa regido parece haver um grau de
fusionamento, enquanto que no restante do osso nao ha. O chifre de USMN 4735 ¢ mais
alto e pronunciado que MWC 1, apresentando um formato subtriangular, no entanto
ambos os espécimes possuem sulcos dorso-ventrais na por¢ao dorsal dos chifres. Os
sulcos sugerem que o chifre de Ceratosaurus era coberto com uma epiderme bem
vascularizada. Posterior ao chifre os nasais expandem-se lateralmente formando um
grande forame alongado antero-posteriormente em forma de gota em USMN 4735, mas
nao em MWC 1. Possivelmente esses dois espécimes sejam ontogeneticamente diferentes
(Rauhut 2003; Carrano & Sampson, 2008), sendo MWC 1 um individuo mais velho. A
auséncia do forame no nasal sugere que este deveria ser fechado ao longo do
desenvolvimento ontogenético. Em Abelisauridae as rugosidades oriundas da
mineralizagdo dos 0ssos ocorrem mesmo em taxons mais basais como Rugops e MZSP-
PV 833. Ambos os taxons apresentam a margem externa do nasal mais robusta e rugosa
com perfuracées (sete em Rugops e pelo menos quatro em MZSP-PV 833, as demais nao
sao observadas em func¢ao da abrasao do material) imediatamente mediais a margem em
vista dorsal. A superficie dorsal ¢ menos rugosa que a margem externa. Em Rugops a

sutura entre os nasais ¢ vista a partir da quinta perfuragao, enquanto que em MZSP-PV
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833 nio ¢ possivel observar os limites da sutura. Nos demais Abelisauridae os nasais
apresentam mais rugosidades que os demais elementos 6sseos cranianos. Majungasanrus
apresenta uma peculiaridade em relagdo aos demais Abelisauridae. A partir da segunda
metade do comprimento anteroposterior do nasal ha um grande forame alongado antero-

posteriormente na superficie lateral de cada nasal.

Em Tyrannosauroidea os taxons mais basais também possuem ornamentagoes a
partir dos nasais, de modo especial em Proceratosauridae. Dilong apresenta uma crista em
forma de V formada pelos nasais e lacrimais a partir da regido da fenestra anterorbital.
Guanlong possui uma crista sagital mais desenvolvida que Dz/ong, cobrindo a maior parte
do teto craniano e obliqua anteroposteriormente. Essa crista é dividida lateralmente por
uma lamina obliqua anteroposteriormente que divide trés fenestras, sendo duas
posteriores e uma anterior (Xu ez al., 2000; Figura 2a). Na regido anteroventral a fenestra
anterior encontra-se uma fossa e na regiao posterior da crista, na regiao antero-ventral a
fenestra maior, encontram-se mais trés fossas antero-posterioremente alongadas (Xu e#
al., 2000; Figura 2a). Na margem postero-ventral da crista existe outra lamina que margeia
essa ornamenta¢ao do nasal. Proceratosanrus nao apresenta o nasal completo, entretanto a
por¢ao mais anterior do osso claramente projeta-se antero-dorsalmente formando ums
crista (Rauhut e# al, 2010), razao pela qual foi considerado um taxon relacionado a
Ceratosanrus (Woodward, 1910; Huene, 1926). Mesmo sendo considerado mais derivado
que Proceratosauridae, Yutyrannus possui uma crista formada a partir de proje¢oes dorsais
do pré-maxilar e do nasal. No entanto difere de Dilong pela alta pneumatiza¢io e tamanho.
Possui uma lamina antero-posterior na superficie lateral da crista formada pelo nasal. A
inclinagao dessa lamina ¢ a mesma que da fenestra anterorbital. Dorsal a essa lamina estao
presentes quatro forames, enquanto que na superficie ventral estio presente dez, sendo
que o mais posterior é o maior. Os nasais dos demais Tyrannosauroidea sio menos
pneumatizados no que se refere a fossas e fenestras que dos taxons descritos acima, no
entanto apresentam maior texturizagao. As rugosidades nao ocorrem em toda superficie
dorsal do nasal como em Abelisauridae, estando limitadas entre as suturas anteriotres e
posteriores dos nasais. As rugosidades em Alioramus altai estao mais concentradas na

porcao anterior do nasal, a0 passo que nos demais Tyrannosauridae na regido mais
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posterior (Brusatte ¢z a/l., 2012b). De acordo com Brusatte ef a/. (2012b) as rugosidades
tendem a avangar mais para a regido anterior em Tyrannosauridae ao longo do
desenvolvimento ontogenético, enquanto que em Aloramus altai o padrio é inverso. As
rugosidades em Tyrannosanrns aumentam durante o desenvolvimento ontogenético, ao
passo que em Gorgosanrus os individuos juvenis ja apresentam os nasais rugosos. De
maneira geral as rugosidades em Tyrannosauroidea sio semelhantes, apresentando
padroes pontiagudos (Alioramus) ou em formato de ondas (demais espécies). Os forames
dos nasais em Tyrannosauroidea distribuem-se de maneira semelhante em
Appalachiosanrus e Tyrannosauridae e possivelmente nos demais taxons: uma fileira
antero-posterior de forames na borda dorsal do nasal, podendo variar quanto ao numero.
Embora estejam distribuidos majoritariamente nesta posi¢ao, eventualmente alguns
forames encontram-se mais mediais como em Tyrannosanrus BMR-P 2002.4.1 ¢ AMNH

5027.

As articulacGes anteriores com o pré-maxilar e maxilar do nasai siao realizadas por
meio dos processos pré-maxilar e narial respectivamente. A narina encontra-se entre
esses dois processos dorsalmente e ventralmente pelo pré-maxilar. De maneira geral o
processo pré-maxilar do nasal é mais desenvolvido que o processo narial. O
comprimento desses processos parece estar relacionado com o formato geral da narina,
ou seja, narinas mais alongadas (como em Tyrannosauroidea) possuem o0s processos mais
alinhados que em narinas menos alongadas (Ceratosauria em especial Abelisauridae).
Rugops e MZSP-PV 833 parecem ser uma excecao em Ceratosauria, pois possuem ambos
os processos desenvolvidos. Esses dois taxons compartilham com Majungasanrus, mas
nao com Ceratosaurus e Carnotaurus, um processo pré-maxilar mediano que ocorre na linha
mediana do nasal. Esse pequeno processo é uma extensdo anterior da borda medial do
nasal. Entre os dois processos pré-maxilares do nasal encaixa-se o processo nasal do pré-
maxilar. Os processos do nasal em Tyrannosauroidea formam entre si angulo mais

agudo que em Ceratosauria, com exce¢ao de Ruggps e MZSP-PV 833.

As articulagbes com o lacrimal e frontal é bastante variavel em Ceratosauria e
Tyrannosauroidea. A articulagao com o lacrimal estreita medialmente a borda lateral do
nasal e forma o processo lacrimal do nasal que ¢ uma projecao ventro-lateral do nasal
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que contata lateralmente o lacrimal. Esta presente em Ceratosauria, sendo um processo
mais desenvolvido em Ceratosaurus, Rugops e MZSP-PV 833 que em Majungasanrus e
Carnotanrus. Neste altimo taxon o processo lacrimal encaixa-se no lacrimal por meio de
uma fenda anterior neste osso (ver Lacrimal), diferentemente dos outros Abelisauridae.
Tyrannosauroidea varia quanto a presenca desse processo em diversos tixons. Esta
ausente em _Alioramus altai, Megaraptor (Potfiri et al., 2014; Figura 6 ¥), Tarbosanrus,
Lythronax (Loewen et al., 2013; Figura 2) e presente nos demais taxons. A articulagdo com
o frontal sdo dois processos posteriores frontais do nasal que formam um V, e quando
os nasais estao articulados os processos apresentam formato de zigue-zague. O processo
lateral geralmente é mais desenvolvido que o medial. Em Ceratosaurus o processo medial
¢ bem menor que o lateral, ao passo que em Majungasaurus e Abelisanrus o processo lateral
¢ quase inexistente possivelmente devido a ossificagado do nasal. No entanto em
Carnotanrus o processo lateral é bem distinguido. Ruggps e MZSP-PV 833 possuem os
processos frontais dos nasais mais desenvolvidos e em propor¢oes mais semelhantes
entre si. Tyrannosauroidea nao apresentam tantas variagoes quanto em Ceratosauria, no
entanto em Alioramini os processos mediais sio visivelmente mais desenvolvidos que em
Tyrannosauridae. Aparentemente Megaraptor perde o processo medial (Porfiri e7 al., 2014,
Figura 6F), porém a perda desse processo deve ser em fungao da abrasao do nasal, e nao

uma caracteristica morfologica.

A superficie ventral do nasal é mais lisa que a superficie dorsal e ligeiramente concava.
A concavidade ventral esta relacionada com a convexidade dorsal. Sendo assim tdxons
com o nasal mais convexos possuem a superficie ventral mais concava. A borda lateral
ventral apresenta um sulco que se entende a partir do processo maxilar até o processo
lacrimal. Proximo a borda lateral ventral ocorrem forames distribuidos no sentido antero-
posterior. A sutura entre os nasais pode ser observada em Ceratosaurus e
Tyrannosauroidea. Em Rugops e Majungasaurus no lugar da sutura entre esses dois 0ssos
ha uma crista medial levemente rugosa, possivelmente em fung¢io do fusionamento
associado a ossificagdo dorsal dos nasais. Essa crista deve estar presente em todos

Abelisauridae, no entanto nao é possivel observar em outros espécimes.
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3.2.6.Lacrimal

O lacrimal ¢ o osso que margeia anteriormente a Orbita orcular, posteriormente a
fenestra anterorbital e contata o maxilar antero-dorsalmente, o nasal antero-dorsalmente
e dorso-medialmente, o pés-orbirtal postero-dorsalmente, o frontal caudal e dorso-
medialmente e o jugal ventralmente (Figura 15). O contato com o poés-orbital é
observado em Abelisauridae e Tyrannosauridae, no entanto essa caracteristica nao ¢é
homologa (Sampson & Witmer, 2007), e o contato entre os 0ssos ¢ fraco e nao forma
uma sutura. De maneira geral apresenta um formato em “L” pela presenca do ramo
anterior, mas em alguns Abelisaurida (Majungasaurus, Carnotanrus, Abelisanrns e Rugops) o
ramo anterior ndo esta exposto lateralmente e nao confere ao lacrimal este formato. A
superficie lateral apresenta rugosidades, sobretudo na por¢io dorsal. Em Abelisauridae
as rugosidades sao mais abundantes que nos outros taxons, inclusive no ramo ventral
como em Camotanrus e Majungasaurus. MZSP-PV 833 parece ter uma condigdao
intermediaria entre Masiakasaurus e Abelisauridae mais derivados, pois o ramo ventral
apresenta texturizacao semelhante a Masiakasanrus enquanto que a parte dorsal é rugosa

como os demais Abelisauridae.

O ramo anterior do lacrimal é exposto lateralmente em Ceratosanrus, Limusanrus,
S korpiovenator, MZSP-PV 833 e em Tyrannosauroidea, sendo que nos taxons inclusos em
Ceratosauria esse processo ¢ mais curto que em Tyrannosauroidea. Skorpiovenator e
MZSP-PV 833 apresentam a condi¢ao incomum entre Abelisauridae, pois o ramo

anterior é exposto lateralmente.

Na superficie lateral na regido dorso-lateral do lacrimal, posterior ao ramo anterior
existe um forame bem desenvolvido, presente em Theropoda (Witmer, 1997). Em
Abelisauridae o forame é obscurecido pelo desenvolvimento da ornamentagiao dermal.
Em Tyrannosanrus e Gorgosanrus, e possivelmente em outros Tyrannosauridae, o forame

diminui ao longo do desenvolvimento ontogenético em funcao do desenvolvimento da

92



Figura 15. Lacrimal esquerdo de Ceratosanrns MWC 1 (réplica) em (1) vista lateral e (3) vista
medial. Lactimal de Alioramus IGM 100/1844 em (2) vista lateral e (4) vista medial. Barra de
escala: 5 cm.

superficie dorsal do lacrimal. Na superficie anterior a esse forame bem desenvolvido,
ventral 20 ramo anterior ocorrem outros forames acessérios menores. A superficie lateral
do lacrimal varia em formato dentre os tixons examinados. Conforme descrito acima, de
maneira geral o lacrimal apresenta formato em “L”, entretanto pode apresentar formato
em “T” de acordo com o desenvolvimento do processo supraorbital, que é caracterizado
como uma proje¢ao posterior do lacrimal diametralmente oposto ao ramo anterior. Esse
processo é mais desenvolvido posteriormente em Abelisauridae que nos demais
Ceratosauria. Ceratosanrus apresenta apenas uma projecao curta. Em Abelisauridae o
processo supraorbital é mais robusto e expandido dorso-ventralmente em Majungasanrus,
Abelisaurus e Eoabelisaurus que nos demais taxons. Em MZSP-PV 833, Eoabelisanrus e
Skorpiovenator a superficie ventral é ligeiramente concava em vista lateral. No caso de

Tyrannosauroidea a morfologia do processo supraorbital varia e tende a ser mais delgado
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em taxons basais que nos mais derivados, no entanto Yutyrannus apresenta esse processo
mais robusto que Dilong e Guanlong. A robustez do processo supraorbital parece estar
relacionada ao desenvolvimento ontogenético em, ao menos, Tyrannosauridae. Os
individuos mais jovens (Tyrannosaurus BMR-P 2002.4.1 e Tarbosanrns MPC 170-7)
possuem esse processo mais delgado que individuos mais velhos (Tyrannosaurus AMNH
5027 e Tarbosanrus ZPAL MgD—1/4). Bistahieversor possui uma condi¢io unica entre os
demais Tyrannosauridae, pois possui um forime na parte anterior do processo
supraorbital, que é considerada uma autapomorfia para o taxon (Carr & Williamson,

2010).

O processo cornulario é uma projecao dorsal do lacrimal que pode ser projetada
anteriormente ou apenas dorsalmente e é desenvolvido em diversos taxons. Em
Ceratosaurus esse processo ¢ convexo e direcionado dorsalmente, sendo mais
desenvolvido que nos demais Ceratosauria, formando um chifre lacrimal. Esse chifre
possui sulcos dorso-ventrais que sio mais profundos na por¢ao mais distal, indicando
que o tecido presente era altamente irrigado. Dentre Abelisauridae apenas Carnotanrus
possui o processo cornulario, mas nao forma chifre. Em Skorpiovenator a superficie dorsal
do lacrimal é claramente coOncava, diferindo dos demais Abelisauridae. Em
Tyrannosauroidea o processo cornulario ¢ bem desenvolvido em Yutyrannus, Alioramini,
Daspletosanrus e em Gorgosanrns. Nesses taxons esse processo forma um chifre com a
porcao distal mais aguda que em Ceratosanrus. Em Qianzghousanrus o chifre do lacrimal é
mais desenvolvido dorsalmente que Aloramus. Em Gorgosaurus o chifre é direcionado
anteriormente em individuos juvenis enquanto que em individuos adultos ¢ direcionado
dorsalmente (Carr, 1999). Daspletosanrus MOR 509 e FMNH PR 308 apresentam os
chifres direcionados anteriormente, ao passo que o individuo mais jovem TMP 94.143.1
apresenta o chifre direcionado dorsalmente. Teratophonens apresenta o processo cornulario
mais delgado que em Tyrannosanrns BMR P2002.4.1, Bistahieversor, Tarbosanrus e
Appalachiosanrus, mas sem apresentar chifre. Nesses quatro ultimos, esse processo é
massivo e robusto. Em Tyrannosaurus o processo cornulario perde-se e a superficie dorsal
do lacrimal torna-se retilinea ao longo do desenvolvimento ontogenético, apesar do

espécime juvenil LACM 23845 (Carr & Williamson, 2004) apresentar essa superficie sem
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o processo cronulario. Nos espécimes AMNH 5027, USNM 4811033, FMNH PR 2081

e BHI 3033 o processo cornulario esta ausente, sendo visivel em BMR P2002.4.1.

O ramo ventral do lacrimal é expandido antero e posteriormente ao longo do
comprimento dorsoventral. Essa expansao varia entre os taxons. Ceratosauria possui
uma expansao anterior na metade proximal do ramo ventral, que nio ocorre em
Tyrannosauroidea. A expansdo posterior na metade proximal ocorre em Abelisauridae e
possivelmente em Noasauridae, enquanto que em Tyrannosauroidea essa estrutura nao ¢
observada. Em Abelisauridae essa expansio posterior invade a 6rbita ocular e pode ser
interpretada como limite ventral do globo ocular (Sampson & Witmer, 2007), sendo bem
desenvolvida em Majungasaurus, Rugops, MZSP-PV 833 e Abelisanrus; e bem discreta em
Carnotanrus, Skorpiovenator, Eoabelisanrns. No caso de Majungasaurus e Rugops a expansiao
posterior é mais aguda que nos demais taxons. O ramo ventral expande-se também na
porcao anterior, no contato com o jugal formando a lamina antero-ventral. Ceratosaurus
USMN 4735 possui essa lamina maior que MWCI1. A lamina antero-ventral é bem
discreta em Abelisauridae em relagao aos outros taxons, ao passo que em Ceratosauria
basais e Tyrannosauroidea é mais evidenciada. Eoabelisaurus possui essa lamina mais
marcada dentre Abelisauridae semelhantemente a Ceratosaurns e Masiakasaurns. Em
Tyrannosanrus a lamina antero-ventral é reduzida ao longo do desenvolvimento
ontogenético, diferentemente dos demais Tyrannosauridae. A sutura entre lacrimal e jugal

¢ mais marcada na superficie medial de ambos os 0ssos.

O contato com o nasal e maxilar ¢ mais simples em Ceratosaurus, Limusanrus,
Eoabelisanrus ¢ MZSP-PV 933 que em Carnotanrus, Skorpiovenator € Majungasanrus. Nos
quatro primeiros o ramo anterior do lacrimal contata o nasal, a0 passo que nos trés
ultimos a articulagao no ramo anterior ¢ em formato de zigue-zague. Em Majungasanrus e
provavelmente em Camotanrus (Sampson & Witmer, 2007) e Skorpiovenator esse contato
nao apresentava mobilidade, como outrora proposto por Mazzetta e/ al. (1998). Em
Tyrannosauroidea esse contato também varia entre os diferentes taxons e também forma
zigue-zague em Tyrannosauridae enquanto que em Guanlong e Yutyrannus o contato entre

0s 0ssos ¢é simples.

95



Em vista medial o lacrimal ¢ liso e apresenta forames. No sentido dorso-ventral, ao
longo do eixo do ramo ventral, ocorre uma crista orbitonasal que separa anteriormente a
cavidade anterorbital e posteriormente a cavidade orbital. Essa crista é mais larga antero-
posteriormente e concava distalmente e torna-se mais estreita e convexa ventralmente.
Anterior a crista orbitonasal, entre a crista e a superficie medial do ramo ventral ocorre
um grande forame tanto em Ceratosauria quanto em Tyrannosauroidea, sendo que
Ceratosaurus MWC1 apresenta dois forames e o mais distal é maior que o ventral. O ramo
anterior do lacrimal em vista medial de ‘“Raptorex”, Tyrannosanrus BHI 3033 e BMR
P2002.4.1, Gorgosaurus e Alioramus altai é concavo na extremidade mais anterior ¢ em
Tyrannosanrus forma uma cavidade pneumatica. Essa cavidade nido esta presente em
Alioramus, no entanto nesse taxon essa cavidade ¢ profunda e dividida por uma crista

antero-posterior.
3.2.7.Pré-frontal

O pré-frontal é um osso que ¢ interposto entre o lacrimal, frontal e nasal. Em
Ceratosauria o pré-frontal é vestigial e alongado antero-posteriormente (Figura 16). Em
Ceratosaurus, Limusanrus, Masiakasaurus ¢ Eoabelisanrns o pré-frontal nao ¢ fusionado com
o lacrimal, ao passo que em Rugops, Abelisaunrus, Indosaurus, Carnotaurus, Majungasanrus (Pol
& Rauhut, 2012) e MZSP-PV 833 (Zaher ¢t al., em preparagao) o fusionamento ocorre.
Em Rugops e MZSP-PV 833 esse fuisonamento ¢ parcial (Sereno ef al., 2004; Zaher et al.,
em prepara¢do) enquanto que nos demais Abelisauridae a sutura nido é visivel e o
fusionamento ¢ total em funcdo da ossificacio dérmica (Sampson & Witmer, 2007,
Carabajal, 2011). Em Tyrannosauroidea o pré-frontal ¢ pequeno, subtriangular e exposto
lateralmente na 6rbita ocular em Dilong e Guanlong, enquanto que nos demais taxons a
exposicao nao ocorre (Loewen ef al, 2013) pois ¢é encoberto pelo lacrimal. Em

Tyrannosauridae a articulagio entre frontal/pré-frontal é mais estreita em individuos
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juvenis e amplia-se ao longo do desenvolvimento ontogenético (Carr, 1999).

Figura 16. Pré-frontais em vista dorsal de (1) Rugops MNN 1GUI1 e (2) Tyrannosanrns FMNH PR
2081 (réplica). Barra de escala: 5 cm.

3.2.8.Pds-orbital

O pos-orbital contata o lacrimal antero-dorsalmente, o frontal e o lateroesfendide
dorso-medialmente, o esquamosal dorso-posteriormente e o jugal ventalmente (Figura
17). O formato geral do osso ¢ trirradiado, apresentando os ramos anterior (frontal),
posterior (esquamosal) e ventral (jugal). No entanto os Abelisauridae Carnotaurus,

Majungasanrus e Skorpiovenator apresentam o formato do pés-orbital assemelhando-se a

um “C”, j4 que o processo posterior é curto e robusto. O pos-orbital margeia
anteriormente a fenestra infratemporal e posteriormente a 6rbita ocular. Em Rugops,
MZSP-PV 833 e Ekrixinatosanrus o poés-orbital margeia também dorso-anteriormente

uma pequena fenestra no teto craniano.

97



4

Figura 17. Pés-orbital direito de Ibkelesia MCE-PVPH 35 em (1) vista lateral e (3) vista medial.
Pés-orbital esquerdo de Tyrannosaurns BMR P 2002.4.1 em (2) vista lateral e (4) vista medial. Barra
de escala: 5 cm.

A superficie externa do poés-orbital ¢ lisa na maioria dos taxons, entretanto
Abelisauridae possue a superficie bastante rugosa como nos demais elemantos faciais. As
rugosidades do poés-orbital de MZSP-PV 833 seguem o mesmo padrio que observadas
no lacrimal, concentrando-se na parte dorsal do osso. Nos taxons nao Abelisauridae,
incluindo Tyrannosaurouroidea, cuja mineralizacio éssea niao ocorre, o ramo ventral
apresenta rugosidades e forames na superficie anterior que margeia a 6rbita ocular. Em

MZSP-PV 833, Skorpiovenator, Efrixinatosaurus, Arcovenator e llokelesia a superficie dorsal
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sendo mais desenvolvida em

b

do pos-orbital ¢ inchada e forma uma “sombrancelha”
S korpiovenator, Arcovenator, Ekrixinatosanrus que nos outros dois taxons. Eoabelisanrus nao
possui ornamentagdes como os demais Abelisauridae, mas a superficie dorsolateral do
ramo ventral possui uma concavidade assemelhando-se a Ceratoranrus MWC 1. A
superficie anterior do poés-orbital de Masiakasanrus é ligeiramente concava, de modo

especial na superficie ventral do ramo anterior e na superficie anterior do ramo ventral.

A superficie dorsal do pods-orbital varia quanto ao desenvolvimento do processo
cornulario em Ceratosauria e Tyrannosauroidea. Esse processo caracteriza-se por
rugosidades, no caso de taxons com pouco desenvolvimento do processo, e
protuberancia, no caso dos tixons com processo mais desenvolvido. Nos Ceratosauria
Ceratosaurus, Masiakasaurus e Eoabelisaurus o processo cornulario ¢ baixo e pouco
desenvolvido assemelhando-se aos processos de Tyrannosauroidea nao Tyrannosauridea.
Esse processo esta ausente em Majungasanrus (Sampson & Witmer, 2007) e também nos
demais Abelisauridae possivelmente em fungdo da mineralizacdo ossea. Carnotaurus
apresenta a parte antero-dorsal do pds-orbital bem desenvolvida e projetada dorsalmente,
mas essa proje¢ao nao deve ser interpretada como homologa ao processo cornulario
observado em Tyrannosauroidea. Em Tyrannosauroidea o processo cornulirio é bem
desenvolvido em Tyrannosauridae e torna-se mais pronunciado ao longo do
desenvolvimento ontogenético (Carr, 1999). Esse processo em Tyrannosauridae ¢é
caracterizado como rugosidades nos espécimes juvenis e em individuos adultos trata-se
de protuberante e bastante rugoso (por exemplo, em Tyrannosaurus BMR P2002.4.1 e
AMNH 5027).

O ramo ventral que contata o jugal é mais estreito transversalmente que a parte dorsal
do pés-orbital. Nos Ceratosauria Abelisauridae (com excecao de Eoabelisaurus) o ramo
ventral do pés-orbital é direcionado anteriormente formando um processo suborbital.
Esse processo suborbital também ocorre em alguns Tyrannosauridae em uma
convergéncia. O processo suborbital é menos acentuado em _Arovenator, llokelesia,
Abelisaurus e Ancasanrus. No caso deste ultimo, o ramo ventral do pos-orbital esta
incompleto, mas ¢é possivel observar a curvatura anterior. A extremidade anteroventral
do ramo ¢ expandida em Abelisauridae, de modo especial em Carnotaurus, Ilokelesia e
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MZSP-PV 833. Nos dois primeiros a por¢ao antero-ventral ¢ expandida e com um
“degrau”, formando uma fossa rasa na extremidade mais distal do ramo, ao passo que no
ultimo existem dois forames na superficie lateral da expansio. Em Ceratosanrus e
Masiakasanrus o ramo ventral nio é anteriormente direcionado, no entanto a borda
antero-ventral do ramo ¢é expandida anteriormente. Em Eoabelisanrus essa expansao é
mais dorsal que nos outros dois taxons e esta localizada na regiao mediana do eixo do
ramo ventral. Em Lznusaurus nio ocorre nenhuma expansao. Tyrannosauroidea nao
Tyrannosauridae nao apresentam o ramo ventral do poés-orbital formando um processo
suborbital. O eixo do ramo ventral do pés-orbital ¢ ligeiramente curvado anteriormente
em Dilong, Guanlong, Alioramus e Qianzhonsanrus. Em Aerosteon e Proceratosaurns o ramo
ventral é mais verticalizado que nos demais taxons. No caso de Tyrannosauridae o ramo
ventral forma o processo suborbital, assim como observado em Abelisauridae, sendo
mais pronunciado em Tyrannosaurus € Tarbosanrus. Esse processo desenvolve-se durante
o estagio ontogenético tornando-se mais robusto e curvo anteriormente nos espécimes
mais avangados em Tyrannosanrus (Carr, 1999; Carr & Willianson, 2004) e em Tarbosanrus.
A robustez e curvatura também sdo observadas em menor grau que nos dois taxons
anteriores em Bistabieversor (FMNH PR 2382, juvenil e NMMNH P-27469, adulto)
durante seu desenvolvimento ontogenético. Em Gorgosaurus e Daspletosaurus o processo
suborbital do pés-orbital mantem-se robusto ao longo do desenvolvimento ontogenético

(Carr, 1999).

O ramo anterior (processo lacrimal) do pds-orbital em Ceratosauria é mais curto em
Limusanrus, Ceratosaurus e Eoabelisaurns que nos demais taxons. Em Masiakasanrus e
MZSP-PV 833 o ramo anterior ¢ alongado e delgado, com a superficie dorsal levemente
rugosa com presenca de diversos forames, sendo mais delgado em Masiakasanrus. Nos
demais Abelisauridae o ramo anterior do ¢ mais curto que nos dois taxons anteriores, no
entanto ¢ mais robusto e expandido dorso-ventralmente apresentando rugosidades. Em
Carnotanrus esse ramo possui um formato triangular. Em Tyrannosauroidea o ramo
anterior é mais curto em Areosteon e nos demais Tyrannosauroidea nao Tyrannosauridae
esse ramo ¢ mais delgado e longo. A extremidade anterior do ramo em _Alioramus e

Qianzghousanrus é levemente mais expandida dorso-ventralmente que o eixo antero-
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posterior, fazendo com que a forma em vista lateral seja subcircular. No caso de
Tyrannosauridae, Tarbosaurus e Tyrannosanrus adultos apresentam o ramo anterior mais
robusto nas formas adultas, enquanto que individuos jovens possuem tal ramo mais
delgado (por exemplo, Tarbosaurns MPC-D 107/7 ¢ MPC-D 107/66). Nos demais
Tyrannosauridae o processo é mais robusto que em taxons mais basais, porém menos

robustos que Tyrannosaurus € Tarbosaurus.

O ramo posterior (processo esquamosal) varia em relagdio a propor¢ao do ramo
anterior em Ceratosauria. Em Eoabelisaurus esse ramo é aproximadamente duas vezes
maior que o ramo anterior. Em Limusaurus, Ceratosanrus e MZSP-PV 833 o ramo posterior
apresenta tamanho semelhante ao ramo anterior, ao passo que nos demais tdxons o ramo
posterior é menos que o anterior. Em Tyrannosauroidea o ramo posterior é bem
reduzido em Areosteon e Yutyrannus, enquanto que nos demais taxons este processo ¢ bem
alongado. Em Gorgosaurus o processo posterior é mais arqueado ventralmente que nos

demais Tyrannosauroidea.

Em vista medial o pés-orbital é dividido por uma crista que acompanha a curvatura
do eixo principal do osso, dividindo a camara adutora (regido posterior) da cavidade
orbital (regidao anterior) (Sampson & Witmer, 2007). Em ambas as regides diversos
forames sao observados. Dorsalmente a crista termina em uma forma de cilice, onde

abrigava tecidos sinoviais (Sampson & Witmer, 2007).

3.2.9.Jugal

O jugal é o osso da regido posterior do cranio, pentarradiado que apresenta
variedades morfoldgicas entre os diversos taxons estudados, sendo mais retilinio nas
espécies mais basais e mais curvado lateralmente nas espécies mais derivadas como
(Carnotanrus, Majungasanrus, Tyrannosaurus e Tarbosanrus) conferindo a essas Gtimas uma
expansao lateral da parte posterior do cranio (Figura 18). O jugal contata anteriormente
com o maxilar, antero-dorsalmente com o lacrimal, péstero-dorsalmente com o pos-

orbital, péstero-ventralmente com o quadratojugal e medialmente com o ectopiterigoide.
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Figura 18. Jugal esquerdo de Majungasanrns FMNH PR 2100 (réplica) em (1) vista lateral e (3)
vista medial. Jugal esquerdo de Daspletosanrns TMP 2001.36.01 em (2) vista lateral e (4) vista
medial. Barra de escala: 5 cm.

As rugosidades laterais do jugal sao menos pronunciadas que dos demais 0ssos
dorsais nos taxons cujas rugosidades sao mais marcadas. As rugosidades em Carmnotanrus
sao mals pronunciadas que em Majungasaurnus e MZSP-PV 833. Aparentemente
Skorpiovenator também possui um nivel de desenvolvimento de rugosidades semelhante a
Carnotanrus, mas devido a abrasdo do cranio do holétipo, nao é possivel determinar.
Majungasaurus possui as rugosidades mais evidenciadas nas regides posteriores do cranio,
como os ramos jugal e pos-orbital, enquanto que a superficie ventral ¢ mais lisa. Em
Tyrannosauroidea, de maneira geral a superficie lateral do jugal é mais lisa e as
rugosidades nao sao homologas a Abelisauridae, no entanto assim como o maxilar, o
jugal torna-se mais ornamentado com rugosidades e forames ao longo do
desnvolvimento ontogenético. Na superficie lateral, ventral ao ramo lacrimal é obsevrado
um forame em Tyrannosauroidea, mas nao em Ceratosauria. Esse forame desenvolve-se

ao longo da ontogenia, tornando-se mais amplo em espécimes mais velhos.
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O contato com o maxilar varia substancialmente entre os diversos taxons estudados.
A inclinagio de contato entre maxilar/jugal varia bastante e é bem acentuada em
Abelisauridae. A proje¢do anterior do jugal (ramo maxilar) é mais alongada em taxons
mais longirrostrinos (por exemplo, Aloramus e Tyrannosanrns BMR P2002.4.1) enquanto
que taxons braquirrostros essa projecao ¢ menos acentuada (Carnotanrus e Tyrannosanrus
AMNH 5027). Em Tyrannosauridae o ramo maxilar é “abracado” pelos processos jugais
do maxilar, enquanto que em Tyranossauroidea mais basais a por¢ao postero-dorsal do
processo jugal do maxilar contata levemente o jugal. Em Ceratosauria o contato com o
maxilar ¢ amplo em Abelisauridae e Carmotanrus difere dos demais taxons do clado por
possuir o processo maxilar relativamente curto. O jugal separa o maxilar e o lacrimal por
meio do ramo maxilar em Abelisauridae e Tyrannosauridae, a0 passo que em taxons mais

basais de Ceratosauria e Tyrannosauroidea ocorre o contato entre esses dois 0ssos.

O ramo ventral do lacrimal contata o ramo lacrimal do jugal que pode ter a superficie
de contato lateral variando entre os taxons. Em Ceratosaurus e Tyrannosauroidea basais
esse contato ¢ simples e a superficie de contato do ramo lacrimal do jugal é subreta, nao
possuindo tantas invagina¢des como nos taxons mais derivados. Essas invagina¢oes, bem
desenvolvidas especialmente em Abelisauridae, permitem maior superficie de contato
entre o lacrimal e o jugal. Em espécimes mais braquirrostras o ramo lacrimal ¢
ligeiramente mais desenvolvido dorsalmente que em espécimes longirrostras, tal como o
ramo maxilar. No entanto, Lznusanrus difere dos demais Ceratosauria por possuir um
cranio relativamente alto, mas com os ramos maxilar e lacrimal mais curto
proporcionalmente. De acordo com o desenvolvimento dorsal do ramo lacrimal do jugal
nos taxons mais braquirrostros (por exemplo: Carnotanrus, Majungasanrus, MZSP-PV 833,
Skorpiovenator e Tyrannosanrus), a base da orbita ocular tende a ficar em formato de “U”,
uma vez que essa base é margeada anteriormente pelo ramo lacrimal e pelo ramo pds-

orbital do jugal.

O ramo pés-orbital do jugal contata anteriormente o pds-orbital geralmente tendo a
borda anterodrosal coberta por esse osso e possue formato triangular. Em Ceratosauria
esse processo ¢ mais delgado e alto que em Tyrannosauroidea, enquanto que nesse tltimo
¢ mais largo e curto. Em Proceratosauridae, Ceratosanrus e Limusanrus o ramo pds-orbital
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¢ mais inclinado posteriormente ajudando a conferir formato circular a orbita. Em
Tyrannosauridae a superficie lateral do ramo pés-orbital apresenta uma concavidade rasa,
podendo ter forames na base do processo. Possivelmente a presenga de forames na base

do ramo pos-orbital esta relacionada ao desenvolvimento ontogenético.

Os ramos quadradojugais do jugal sio subparalelos entre si e articulam-se
posteriormente com o ramo jugal do quadratojugal, de modo que este tltimo se encaixa
entre as por¢oes dorsal e ventral dos ramos. Em Ceratosauria ambos os processos dorsal
e ventral apresentam comprimentos similares e sio mais robustos em Abelisauridae que
nos taxons mais basais. Em Tyrannosauroidea a por¢ao dorsal é mais curta e mais delgada
que a ventral, sendo que ambos os processos sio mais robustos em Tyrannosaurus e

Tarbosaurus que nos demais taxons.

Apenas poucos espécimes possuem o jugal desarticulado, de modo que a vista medial
nao fica de facil acesso. Medialmente o jugal articula-se com o maxilar, com o lacrimal e
com o ectopterigoide. O contato com o maxilar ¢ uma borda ventral rugosa que em
Majungasaurus possui forames. Essa borda de articulagdo estende-se aproximadamente na
altura da 6rbita ocular até a parte mais anterior do osso. O contato medial com o lacrimal
¢ subcircular e com bastante rugosidades. Novamente em Majungasanrus esse contato é
bem foramizado. Tyrannosanrns BHI 3033 possue o contato medial com o lacrimal
semelhante a Majungasanrus e mais robusto que os demais Tyrannosauroidea, como
Alioramus, Gorgosanrus e “Raptorex”. O contato com o ectopterigoide é marcado pelas
rugosidades na regido ventral do ramo pés-orbital aprsentando forames em Tyrannosaurus

BHI 3033, BMR P2002.4.1, Alioramus e Majungasanrus.

3.2.10. Quadratojugal

O quadratojugal é em formato de “L” em vista lateral articulando-se anteriormente
com o jugal, dorsalmente com o esquamosal e dorso-ventralmente com o quadrado
(Figura 19). O formato geral do osso modifica-se substancialmente entre Ceratosautia e

Tyrannosauroidea, sendo que em Tyrannosauroidea mais basais, o formato assemelha-se
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ao de Ceratosauria. A superficie lateral do quadratojugal apresenta rugosidades em
Abelisauridae assim como nos demais ossos faciais desse clado, ao passo que em

Tyrannosauroidea a superficie tende a ser mais lisa.

Figura 19. Quadratojugal direito de (1) Carmnotanrus MACN-CH 894 e (2) Ceratosaurns USNM
4735 em vista lateral. Quadratojugal esquerdo de Tyrannosanrus BMR P 2002.4.1 em (2) vista
lateral e (4) vista medial. Batra de escala: 5 cm.

O ramo anterior (ramo jugal do quadratojugal) ¢ alongado e contata com os dois
ramos do jugal. Em Ceratosaurus e Tyrannosauroidea nao Tyrannosauridae esse ramo é
delgado com a extrememidade anterior geralmente pontiaguga. Em Abelisauridae e
Tyrannosauridae o ramo jugal é espesso e bem desenvolvido, sendo mais profundo

dorsoventralmente na regido posterior do ramo.

O ramo dorsal (ramo esquamosal do quadratojugal) margeia posteriormente a
fenestra laterotemporal. Em Ceratosauria e Tyrannosauroidea nao Tyrannosauridae a
margem anterior ¢ levemente curvada, enquanto que em Tyrannosauridae a extremidade
dorsal do ramo esquamosal expande-se antero-posteriormente, tornando-a subtriangular.

Essa expansiao dorsal é concava e faz com que a fenestra laterotemporal seja subdividida
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nesse clado. Em Tyrannosanrns BMR P2002.4.1 e CMNH 7541 apresentam um forame
ventral a concavidade da expansao dorsal, caracteristica ndo observada nos demais taxons

do clado.

O ramo quadrado do quadratojugal é uma projecao curta e robusta posterior do
quadratojugal que se articula dorso-ventralmente com o quadrado. Esse processo projeta-
se ventralmente e medialmente, de modo que é visivel na parte posterior do cranio. Na
superficie interna ¢é bastante rugoso e com forames. Poéstero-ventralmente o
quadratojugal articula-se com o quadrado e em Ceratosauria o contato posterior entre
esses 0ssos forma uma fossa, a0 passo que em Tyrannosauridae esse contato nao ocorre

totalmente, formando um forame alongado dorso-ventralmente.

3.2.11. Quadrado

O quadrado ¢ o osso localizado pdstero-ventralmente no cranio e que se articula com
a mandibula. Esse osso contata o esquamosal dorsalmente, com o quadratojugal
lateralmente, com o pterigoide antero-medialmente ¢ com a glenoide da mandibula
postero-ventralmente (Figura 20). O formato do quadrado em vista lateral e medial
geralmente ¢é subtriangular, mas apresenta variagoes entre Ceratosauria e
Tyrannosauroidea. Sampson & Witmer (2007) dividem o quadrado morfologicamente
em trés regioes distintas: 1) o eixo robusto do quadrado que percorre dorso-ventralmente
a partir da cabega até os condilos mandibulares; 2) projecao lateral do ramo quadratojugal

e 3) ramo pterigoide localizado anteriormente.
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Figura 20. Quadrado esquerdo de Abelisanrns MPCA 11908 em (1) vista posterior. Quadrado de
Gorgosanrus em (2) vista lateral, (3) vista posterior e (4) vista medial. Barra de escala: 5 com.

Dorsal ao eixo principal do quadrado, a cabeca quadratica contata-se com o
esquamosal, e ¢ mais robusta que o restante do eixo principal. Apenas em espécimes
preservados sem o esquamosal ¢ possivel observar com clareza a cabeca quadratica,
mesmo que essa nao apresente sutura com o esquamosal, como ja sugerido anteriormente
(Brochu, 2003). O eixo principal varia em relagdo a curvatura entre os diversos taxons.
Abelisauroidea de maneira geral apresenta em vista lateral a borda posterior do eixo do
quadrado bem curva, como em Noasaurus, Auncasanrus, Majungasanrus. Em MZSP-PV 833
essa curvatura nao ¢ muito pronunciada, no entanto isso pode ser devido a distor¢oes

tafonémicas. Embora Sampson & Witmer (2007) sugiram que o quadrado de Ceratosaurus
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seja curvo como em Abelisauroidea, os espécimes USNM 4735 e MWC 1 demonstram
que o eixo nessa espécie é bem mais retilineo que em Abelisauroidea. Ja em
Tyrannosauroidea a variagdo da curvatura é bem maior que em Ceratosauria. Em
Alioramus, possivelmente em Qianzhousanrus, Daspletosanrus, Tarbosaurus e Tyrannosanrus a
curvatura do eixo ¢ bem mais acentuada que nos demais taxons. Os condilos quadraticos
articulam-se com a glenoide da mandibula e apresentam diferentes tamanhos entre si,
sendo que o condilo medial tende a ser eventualmente mais robusto que o condilo lateral,
de modo que o primeiro apresenta uma inclinacio mais ventral que o segundo.
Eoabelisaurus apresenta a condi¢cao oposta, mas também aqui ¢ interpretado como uma
distor¢do tafonémica. Dorsal ao condilo lateral ocorre em Tyrannosauroidea, com
excecao de Guanlong, Proceratosanrus e Xionggnanlong, uma abertura peneumatica

denominada pneumatocelo, nio presente em Ceratosauria.

Os ramos quadartojugal e pterigoide apresentam uma disposi¢ao subperpendicular
em relagio um ao outro em todos os clados. Em vista posterior observa-se que o
quadratojugal e quadrado formam entre si um grande forame alongado dorso-
ventralmente, presente em Tyrannosauroidea, mas ausente em Ceratosauria. De maneira
interessante esse forame esta presente em diversos taxons basais como Herrerasanrus,
Liliensternus e Dilophosaurus, sugerindo que a perda do forame ¢é secundaria em
Ceratosauria (Sampson & Witmer, 2007). Dessa forma o ramo quadratojugal ¢ mais
extenso dorso-ventralmente em Ceratosauria que em Tyrannosauroidea. O quadrado do
Megaraptoridae Aerosteon apresenta uma particularidade dentre os Tyrannosauroidea,
pois dorsal ao pnematocelo, e lateral ao ramo quadratojugal, ocorre um forame

quadratico subcircular e levemente alongado dorsoventralmente (Sereno ez al., 2008).

O ramo pterigoide ¢ triangular e ¢ projetado anteriormente a partir da margem interna
do quadrado. Em vista lateral o formato do quadrado assemelha-se a uma vela de barco.
A superficie lateral do quadrado é mais lisa que a medial a0 passo que a superficie medial
possui uma concavidade margeada ventralmente por uma borda mais espessa. A
inclinagado da margem antero-dorsal do ramo pterigoide é aproximadamente 45° em
relagio ao eixo horizontal. _Aloramus, Daspletosanrus Tyrannosanrus e Tarbosaurns
(possivelmente todos os demais Tyrannosauridae) apresentam a extremidade distal do
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ramo pterigoide mais larga dorso-ventralmente que os demais taxons. Nesse aspecto, em
Ceratosauria, Ceratosanrus apresenta uma condicdo semelhante aos Tyrannosauridae,

enquanto que em Abelisauroidea a extremidade é mais aguda.

3.2.12. Esquamosal

O esquamosal ¢ um elemento complexo que se localiza na regiao postero-lateral do
cranio, articulando-se com o poés-orbital anteriormente, o parietal medialmente, com o
quadrado ventralmente, o processo paraociptal posteriormente e com o quadratojugal
lateralmente (Figura 21). Este ultimo contato ndo ocorre em Abelisauridae, embora
Bonaparte & Novas (1985) tivesse descrito essa condicdao para Abelisaurus; no entanto
neste taxon a por¢ao dorsal do quadratojugal nao esta preservada (Sampson & Witmer,
2007). Em Ceratosauria o esquamosal ¢ trirradiado, ao passo que em Tyrannosauroidea
esse 0sso ¢ tetrarradiado. Essa diferenca ocorre porque o contato de articulagao entre o
pos-orbital e o parietal sao claramente separados por dois ramos em Tyrannosauroidea,
enquanto que em Ceratosauria o contato do esquamosal com esses dois 0ssos ¢ feito por

apenas um ramo largo lateralmente.

A por¢ao do esquamosal que contata com o parietal em Abelisauridae faz parte da
crista nucal, que é bem desenvolvida nessa familia (com excecao de Eoabelisanrus, cuja
crista nucal é mais baixa que dos demais mebros do clado), ao passo que em Ceratosauria
basais e Tyrannosauroidea o esquamosal ndo faz parte dessa crista. A crista nucal nesses

dois grupos, portanto, é formada apenas pelo parietal. O contato do
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Figura 21. Esquamosal esquerdo de Majungasanrus FMNH PR 2100 (réplica) em (1) vista lateral.
Esquamosal direito de Tyrannosanrus BMR P 2002.4.1 em (2) vista dorsal e (3) vista lateral. Barra
de escala: 5 cm.

esquamosal e o parietal em Abelisauridae ¢ amplo e o osso estende-se dorsalmente,

enquanto que nos demais tixons esse contato ¢é feito por um processo pontiagudo.

O contato com o pés-orbital ¢ alongado e inclinado dorsalmente, sendo um processo
unico em Ceratosauria e Tyrannosauroidea nao Tyrannosauridae, enquanto que em
Tyrannosauridae esse processo ¢ subdividido e separado por uma fossa, de modo que
“abraga” o processo posterior do poés-orbital. A parte dorsal desse processo é mais larga
dorso-ventralmente que a parte ventral. No caso dos demais taxons, o contato com o

pos-orbital ocorre na superficie ventral do ramo esquamosal do pos-orbital.

O ramo lateral (processo quadratojugal) estende-se ventralmente e ¢ visivel em vista
lateral. Em Ceratosauria e Proceratosauridae esse ramo é retilineo e possue contato com
o quadratojugal em Ceratosaurus, Limusaurus e Proceratosauridae, enquanto que em

Abelisauridae esse contato nao ocorre. Em Ceratosauria o ramo quadratojugal é mais

110



estreito que em Proceratosauridae, sendo que neste dltimo a base do ramo é mais larga
para o contato com o quadratojugal. Em Ywfyrannus e Tyrannosauridae o ramo
quadratojugal ¢ direcionado anteriormente, fazendo com que toda a superficie ventral

contate o quadratojugal, dividindo a fenestra laterotemporal em partes dorsais e ventrais.

O ramo (processo pos-quadratico do esquamosal) que estende-se posteriormente,
esta dorsal ao contato com o quadrado. Esse ramo ¢é curto, sendo mais evidenciado em
Ceratosauria, Proceratosauridae que em Yutyrannus e Tyrannosauridae. Em Ceratosanrus e
Proceratosauridae o ramo ¢ inclinado ventralmente e possui uma configuracio mais
retilinea nos demais taxons. Nos casos de Carnotanrus e Abelisaurns esse ramo ¢ mais
profundo na extremidade posterior que nos demais Abelisauridae. O contato com o

quadrado ¢ curto e ocorre ventralmente a esse ramo.

3.2.13. Frontal

O frontal esta posicionado na regiao dorsal do cranio e faz parte do teto craniano,
articulando-se anteriormente com o nasal, antero-lateralmente com o lacrimal e frontal,
lateralmente com o poés-orbital, posteriormente com o parietal, ventralmente
esfenotemoide e postero-ventralmente com o lateroesfenoide (Figura 22). Os contatos
entre esses 0ssos geralmente sao bem visiveis, mesmo entre os frontais, sendo que esses
ultimos se articulam parcialmente entre si. No entanto os frontais de Abelisauridae sao
muito espessos, rugosos e dificilmente observa-se a sutura entre eles como em
Carnotanrus, Majungasaurus e Aucasanrus. O formato entre os frontais varia bastante em
relagdo aos taxons estudados podendo ser subtriangulares ou subretangulares. Com
excecao de Abelisauridae, em nenhum outro tixon sio observadas ornamentacdes bem
desenvolvidas nos frontais. Carnotaurus possui duas proje¢des laterais nos frontais com
inclinagido de aproximadamente 45° formando dois chifres dsseos, podendo ter sido
coberto com uma estrutura cérnea que aumentaria seus tamanhos (Bonaparte ¢ a/., 1990).
Majungasaurus possui uma tnica proje¢ao dorsal formada por ambos os frontais, menos
pronunciada que em Camotanrus. Essa projecao ¢ horizontal e pneumatizada
internamente sendo que a superficie externa ¢ bastante rugosa e ultrapassa em tamanho
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vertical a crista nucal. Diferentemente desses dois taxons, Raasaunrus possui a projecao
dorsal formada pelos frontais e nasais (Wilson e a4/, 2003). Os demais tiaxons de
Abelisauridae ndo possuem projegoes, no entanto os frontais sao mais espessos que 0s

demais terépodes.

Figura 22. Frontais em vistas dorsais de (1) Ruggps MNN 1GUI1 e (2) Tyrannosanrns FMNH PR
2081 (réplica). Barra de escala: 5 cm.

O contato com o nasal da-se por meio do processo nasal do frontal. Essa projecao
anterior do nasal varia em relagdo a distancia da linha sagital entre os taxons. Em
Ceratosauria o processo mantém-se distante lateralmente da linha sagital enquanto que
em Tyrannosauroidea este mantém-se mais proximo. Cerafosanrus possui o processo nasal
curto e com a extremidade anterior subreta; ja Abelisauridae apresenta o processo mais
longo e pontiagudo. Em Tyrannosauroidea a extremidade anterior é pontiaguda, mas nio
tao acentuada como em Abelisauridae. O contato entre o frontal e o nasal é mais simples
em teropodes nao Abelisauridae, uma vez que nesses o contato ¢ estreito e com bastante
rugosidades entre os ossos, com excecao de Eoabelisaurus, Rugops e MZSP-PV 833.
Entretanto, nesses trés ultimos, o contato entre esses 0ssos € mais estreito e com

rugosidades que em terépodes nao Abelisauridae.

O contato do frontal com o pré-frontal é anterior ao contato com o lacrimal. Em
Ceratosanrus o contato entre frontal e lacrimal ndo ocorre, uma vez que o pré-frontal é
alongado antero-posteriormente e ocupa toda a superficie antero-lateral, anterior ao

contato com o pos-orbital. A superficia de contato com o lacrimal inclina-se lateralmente
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acompanhando a superficie posterior do lacrimal. Ja o contato com o pés-orbital é em
formato de “U” externamente e varia de acordo com o tamanho da porgio dorsal do
desse osso. Por exemplo, em Ceratosanrns e Proceratosauridae o contato pos-
orbital/frontal é mais estreito que nos demais tixons, pois a supetficie dorsal do pds-
orbital é mais estreita antero-posteriormente que nos outros taxons. No entanto, o
contato interno entre esses dois 0ssos, a superficie de articulacio é mais retilinea e com
bastante invaginagoes entre os 0ssos. Posterior a esse contato, o frontal margeia a fenestra
supratemporal em todos os taxons, com uma inclinagao ventral do frontal, formando a
fossa supratemporal que abriga o muisculo adutor mandibular. Entretanto, medial a fossa
supratemporal, o frontal inclina-se dorsalmente e articulam-se entre si por meio de uma
crista sagital, presente em Abelisaurida (exceto Eoabelisaurns, Rugops e MZSP-PV 833) e
Tyrannosauridae. A sutura com o parietal ocorre posteriormente e segue ventralmente
pela fossa supratemporal, sendo visivelmente mais estreita em Ceratosauria que em
Tyrannosauroidea. Isso ocorre porque a porcio posterior do frontal em
Tyrannosauroidea ¢é mais larga que em Ceratosauria, de modo especial em
Tyrannosauridae cuja por¢ao posterior do frontal é mais larga. Tyrannosaurus possui o
frontal particularmente mais largo em funcao da amplitude lateral da parte posterior do
cranio. Em Ceratosauria a sutura entre o frontal e o parietal ocorre posterior a uma
constricao entre os frontais, na regiao posterior dos 0ss0s, mesmo em taxons sem crista
sagital. Essa conformacao esta presente no clado e possivelmente é uma apomorfia do

grupo (Sampson & Witmer, 2007).

3.2.14. Parietal

O parietal é o osso mais posterior da regiao dorsal do cranio, e articula-se entre si
medialmente, com o frontal anteriormente, com o supraoccipital posteriormente e
ventralmente, com o lateroesfenoide ventrolateralmente, com o esquamosal postero-

lateralmente e com o processo paraocipital posteriormente (Figura 23).
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O parietal projeta-se dorsalmente e expande-se lateralmente articulando-se com o
esquamosal. A expansdo dorsal do osso forma uma crista nucal transversal e abriga o

musculo adutor mandibular; essa expansao é mais pronunciada em Abelisauridae (ver

Figura 23. Parietal de (1) Carnotanrns MACN-CH 84 e (2) Tyrannosanrns FMNH PR 2081 (réplica)
em vista dorsolateral.

abaixo) e Tyrannosauridae. Em Ceratosanrus e outros taxons mais basais como
Proceratosauridae e Yutyrannus a crista nucal formada pelo parietal é mais baixa, porém
em Tyrannosauroidea ¢ mais larga lateralmente que em Ceratosauria. Durante o
desenvolvimento ontogenético de Tyrannosauridae a crista nucal tende a ficar mais alta
que larga lateralmente (Carr, 1999); esse desenvolvimento possivelmente também ocorre
em Ceratosauria. No caso de Abelisauridae, alguns taxons nao apresentam o parietal
pronunciado dorsalmente: Rugops, MZSP-PV 833, Eoabelisaurus, Abelisanrus, enquanto que
os demais Abelisauridaec possuem esse osso bem desenvolvido dorsalmente. Em
Auwcasaurus e Skorpiovenator a visualizagao da crista nucal é prejudicada pela falta de
preservacao e falta de preparagiao do material até o presente momento, respectivamente.
Auwcasaurus, apesar de nio ter a extremidade posterior do parietal preservada, apresenta
inclinagao na base do osso que sugere que esse taxon também tinha a crista nucal bem
desenvolvida. Embora Sampson & Witmer (2007) ndo reconhe¢am a condigao do carater
de desenvolvimento dorsal da crista nucal em Abelisauridae, possivelmente esta esta

relacionada com o tamanho da musculatura adutora mandibular e a braquirrostria
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presente nesses taxons. Tyrannosauridae possue a crista nucal alta e larga com as bordas
dorsais dos parietais ligeiramente inclinadas anteriormente. Essa inclinacio do parietal
também ¢ observada em Abelisauridae, no entanto nesse clado a inclinagdo da-se na

regido mediana do osso, proxima a sutura.

A articulagdo entre os parietais, em plano sagital, forma uma crista sagital que pode
originar-se no frontal e separa a fenestra supratemporal. Em vista anterior, o parietal
apresenta a superficie anterior ligeiramente reta ou convexa, enquanto que a superficie
posterior é mais concava. Essa caracteristica é mais bem observada em Tyrannosauroidea
que em Ceratosauria. Posteriormente o parietal articula-se com o supraoccipital. Essa
articulagdao ¢ mais ventral em Tyrannosauroidea que Ceratosauria. Dentre Ceratosauria,
Abelisauridae apresenta o contato dorsal entre esses dois ossos de forma robusta, com o
supraoccipital encobrindo a superficie dorsal do parietal. Ainda em vista posterior, o
parietal forma com o esquamosal e o otoccipital uma fenestra alongada dorso-
ventralmente em Tyrannosauroidea e possivelmente em Ceratosanrns. Em Abelisauridae
essa fenestra ¢ menor e forma um forame (Sampson & Witmer, 2007), uma vez que o

esquamosal participa dorsalmente da crista nucal, reduzindo entao o tamanho da fenestra.

Ventralmente, o parietal apresenta bastante forames e forma o teto craniano da parte
posterior do cérebro. Brochu (2003) interpreta essa condi¢ao em Tyrannosaurus como
parte do sistema venoso cefalico dorsal. Essa premissa ¢ corroborada para Majungasaurus

por Sampson & Witmer (2007).

3.2.15. Basioccipital

O basioccipital localiza-se posteriormente no cranio, articulando-se com o otoccipital
dorsalmente e lateralmente, com o basiesfenoide antetiormente e com o atlas
posteriormente (Figura 24). Juntamente com o otoccipital, faz parte do condilo occipital,
no entanto ocupa a maior superficie do condilo. O formato geral do osso é subtriangular
ou subquadrangular nos diferentes taxons de Ceratosauria e Tyrannosauroidea, sendo

que a parte ventral ndo ¢é reta e possui as bordas ventrolaterias (tubérculos basais do
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basioccipital) abauladas, enquanto que a borda ventral é concava para abrigar a
musculatura craniocervical (rectus capitis dorsalis e/ou ventralis, de acordo com
Sampson & Witmer, 2007). Na superficie posterior do osso, dorsal ao tubérculo, a
supercicie torna-se concava. De maneira geral o basioccipital é bem parecido entre
Therpoda (Sampson & Witmer, 2007), mas possui algumas variagdes entre os clados

estudados.

Figura 24. Basioccipitais em vista posterior de (1) Majungasanrus FMNH PR 2100 (réplica) e (2)
Alioramus IGM 100/1844. Barra de escala: 5 cm.

Em Ceratosauria os tubérculos basais sao constituidos pelo basioccipital, enquanto
que em Tyrannosauroidea, a0 menos Tyrannosauridae, esses turbérculos sao formados
dorsalmente pelo otoccipital e ventralmente pelo basioccipital. Ceratosauria apresenta os
tubérculos dispostos mais ventralmente e mais robustos que Tyrannosauroidea. Neste
utimo, os tubérculos sao mais lateralizados e afilados que em Ceratosauria. Uma vez que
os tubérculos sao mais estreitos em Tyrannosauroidea que Ceratosauria, as concavidades
de musculatura nas superficies dorsais tornam-se mais estreitas e alongadas dorsalmente,
em Ceratosauria essas concavidades sdo mais arredondadas. Ceratosanrus, Carnotaurus e
Majungasanrus apresentam os tubérculos mais robustos que os demais taxons, de modo

que as concavidades musculares se tornam mais distais.

A borda ventral entre os tubérculos basais é mais concava em Ceratosanrus e

Tyrannosauroidea que em Abelisauridae. Entre as concavidades musculares forma-se
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uma pequena crista que segue da regiao mediana da borda ventral e segue dorsalmente
quase alcangando o condilo occipital. Essa crista é mais pronunciada em Ceratosauria
que Tyrannosauroidea. Com relagio ao condilo occipital, este apresenta um aspecto
subesférico com um leve alongamento lateral em todos os taxons estudados, nunca

ultrapassando os tubérculos basais lateralmente.

3.2.16. Supraoccipital

O supraoccipital é o osso localizado na regido posterior do cranio que contata dorso-
lateralmente o parietal e ventro-lateralmente o exoccipital (Figura 25). Esse osso faz
parte da crista nucal em Ceratosanrus, Abelisauridae, mas nio em Tyrannosauroidea,
embora faga parte em Carcharodontosauridae (Coria & Currie, 2003). O formato do osso
varia entre os taxons, sendo mais alongado dorso-ventralmente em Ceratosauria que em
Tyrannosauroidea, uma vez que no primeiro grupo este faz parte da crista nucal. O
supraoccipital possui a base margeando o forame magno, e estreita seu eixo lateralmente,

expandindo-se em sua por¢ao mais dorsal, apresentando forma de ampulheta. Essa forma

¢ mais pronunciada em Ceratosauria que em Tyrannosauroidea.

e
4

Figura 25. Supraoccipital de (1) Majungasanrns FMNH PR 2100 (réplica) em vista lateroposterior
e (2) Alioranmus IGM 100/1844 em vista postetior.

A porgao dorsal o supraoccipital ¢ mais robusta em todos os taxons, e em

Ceratosauria apresenta uma projecao posterior na extremidade dorsal, que, a0 menos em
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Abelisauridae, ultrapassa posteriormente o limite do condilo occipital. Essa projecao
possui a superficie dorsal ligeiramente convexa com a extremidade mais posterior
inclinada ventralmente. Ao longo do eixo dorsoventral do supraoccipital forma-se uma
crista mediana presente em Ceratosauria, mas nao em Tyrannosauroidea. Essa crista
torna-se gradualmente mais pronunciada dorsalmente, até finalizar com a extremidade

mais posterior da crista nucal.
3.2.17. Palatino

O palatino ¢ um osso que se localiza na regiao interna do cranio, medial ao maxilar,
contatando lateralmente o maxilar e o jugal e medialmente o vomer e o pterigoide. Pela
posi¢ao anatomica do palatino (interna) torna-se dificil de estudar esse osso em espécimes
articulados, de maneira especial nos espécimes grandes, cuja mobilidade do féssil é
dificultada pela massa e, muitas vezes, pela fragilidade (Figura 26). Em espécimes

desarticulados, o estudo do palatino, assim como dos demais ossos internos, torna-se

mais facil.

Figura 26. Palatino esquerdo de (1) Majungasanrus FMNH PR 2100 (réplica) em vista ventral.
Palatino esquerdo de Daspletosanrns TMP 2001.36.1 em (2) vista lateral e (3) vista medial. Barra de
escala: 5 cm.
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O palatino é um osso tetrarradiado apresentando quatro proje¢oes, sendo que as
proje¢oes ventrais (anterior e posterior) que compreendem o corpo do palatino,
articulam-se com o maxilar; a projecao dorso-posterior articula-se com o pterigoide e a
projecao dorsal articula-se com o vomer. Os processos anteriores e posteriores
contribuem para a formagdo de trés aberturas palatais: a coana, anterior a0 processo
vomeropterigoide; fenestra pterogopalatina, entre os processos vomeropterigoide e

pterigoide e, por fim, a fenestra suborbital que estd posterior ao processo pterigoide.

O processo jugal é claramente mais robusto em Tyrannosauroidea que em
Abelisauridae. No primeiro, a regiao posterior do processo apresente forma de leque, ao

passo que no segundo o processo jugal ¢ mais retilineo e subretangular.

O corpo do palatino é mais profundo dorso-ventralmente na regido posterior,
posterior ao processo vomeropterigoide. Essa profundidade é mais acentuada em
Abelisauridae e Tyrannosauridae, os quais apresentam o processo posterior do palatino
mais robusto que nos demais taxons. O processo anterior do palatino é mais curto em
Abelisauridae que Tyrannosauroidea, sendo que neste ultimo, esse processo ¢ bem
alongado e afilado, apresentando uma leve inclinagao dorsal, com a superficie lateral

concava e o contato com o maxilar (na regiao ventral do processo) bem marcado.

Entre os processos anterior, posterior e vomeropterigoide, existe uma cavidade
(recesso) subcircular. Esse recesso ¢ bem desenvolvido em Tyrannosauroidea que em
Abelisauridae. Em Tyrannosauroidea, existe uma outra abertura anterior a esse recesso,
chamada de fossa anterorbital interna, ndo presente em Abelisauridae. Essa fossa é
alongada antero-posteriormente e esta localizada mais dorsalmente em Daspletosanrus
TMP 2001.36.01 e em Bistahieversor NMMNH 27469. Em Tyrannosanrns BMR P2002.4.1
e Alioramus a fossa anterorbital interna é mais ventral e mais alongada que nos espécimes

enteriores.

O processo vomeropterigoide é dorsalmente alongado e mais pronunciado em
Abelisauridae  que Tyrannosauroidea. No primeiro clado, esse processo ¢

significativamente longo e possui cerca de duas vezes o comprimento do pterigoide. Nos
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dois clados estudados o processo vomeropterigoide ¢é inclinado anteriormente e ¢é
expandido antero-posteriormente na sua extremidade dista. A inclinagdo ¢ mais evidente
em Abelisauridae, ao passo que a expansio distal é mais caracteristica em
Tyrannosauroidea. A expansao distal em Tyrannosauroidea apresenta uma proje¢ao
anterior subtriangular que nao esta presente em Abelisauridae. O processo
vomeropterigoide ¢ ligeiramente convexo na superficie lateral e concavo na superficie

medial; e em Abelisauridae essa caracteristica é mais evidenciada que Tyrannosauroidea.

3.2.18. Pterigoide

O pterigoide é um osso alongado antero-posteriormente que se articula lateralmente
com o ectopterigoide, anteriormente com o palatino e com o vomer, posteriormente com
o quadrado, com o basiesfenoide na regiao central, com o epipterigoide dorsalmente e
com o outro pterigoide medialmente (exceto em Tyrannosauroidea) (Figura 27). Esse
osso varia entre os clados Ceratosauria e Tyrannosauroidea, sendo que no primeiro ¢é
mais curto antero-posteriormente com o ramo quadrado bem expandido lateralmente.
Em Ceratosanrus o ramo quadrado apresenta um formato quadrangular com a extremidade
distal afilada. Em Majungasaurus essa extremidade nao apresenta o mesmo grau de
afilamento. No caso de Tyrannosauroidea, ao menos em Tyrannosaurus e Daspletosaurus, o

ramo quadrado ¢é subtriangular.

A articulagdo com o ectopterigoide ocorre apds uma constricdo dorsoventral do
corpo do pterigoide e essa articulacio ¢ delgada projetando-se postero-ventralmente.
Essa constri¢ao é mais pronunciada em Ceratosaurus € Majungasanrus que em Tyrannosaurus
e Daspletosanrns. Em Majungasanrus e Ceratosanrus a articulacio com o ectopterigoide ¢é
curvada posteriormente acompanhando o processo do ectopterigoide, e no caso de
Majungasaurus essa curvatura é mais pronunciada que em Ceratosaurus. Daspletosanrus e
Tyrannosanrus apresentam a articulacao com o ectopterigoide menor que em Ceratosauria,
sendo que a inclinagao desse processo é quase horizontal em relagdo ao eixo principal do

corpo do pterigoide.
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O contato com o palatino e com o vomer ocorre na por¢ao anterior do pterigoide,
que apresenta uma tor¢do na extremidade distal. Em Tyrannosaurus e Daspletosaurus a
extremidade mais distal ¢ mais delgada quem em Ceratosaunrns e Majungasanrus, e nessa
extremidade, no lado medial, ocorre o contato com o vomer. O contato com o palatino

ocorre lateralmente e existe um processo posterior que ¢ pronunciado

ecp

Figura 27. Pterigoide esquerdo de Ceratosanrus MWC 1(réplica) em (1) vista lateral e (2) medial.
Pterigoide direito de Daspletosanrns TMP 2001.36.1 em (2) vista dorsal e (4) vista ventral. Barra de
escala: 5 cm.

antero-lateralmente apenas em Tyrannosaurus e Daspletosaurus. No caso de Ceratosanrus e
Majungasaurus esse processo é inexistente, sendo que a articulagio porterior com o

palatino ocorre por meio de uma curvatura leteral da por¢ao anterior do osso.

3.2.19. Ectopterigoide
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O ectopterigoide faz contato interno na regiao palatal com o jugal lateralmente e o
pterigoide medialmente. De forma geral é um osso que apresenta trés partes, sendo
composto pelo corpo principal anteriormente, o processo jugal lateralmente e o processo

pterigoide (ramo pterigoide) medialmente (Figura 28).

2 4

Figura 28. Ectopterigoide esquerdo de Ceratosanrus MWC 1 (réplica) em (1) vista dorsal e (3)
vista ventral. Ectopterigoide direito de Tyrannosanrns BMR P 2002.4.1 em (2) vista dorsal e (4)
vista ventral. Barra de escala: 5 cm.

Ocorre uma variagdo substancial nesse elemento entre Ceratosauria e
Tyrannosauroidea, apesar de em ambos os clados o ectopterigoide apresentar um
formato geral de “U”. No primeiro clado esse elemento apresenta os processos
subparalelos entre sim. No Caso de Ceratosaurus a parte anterior do corpo ¢ subtriangular,
a0 passo que Majungasanrus essa regiao ¢ retangular. Em Tyrannosauroidea (a0 menos em

Alioramus, Tyrannosanrus e Gorgosanrus, os quais apresentam esse elemento isolado e de
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facil visualizagao) o corpo ¢é curto e subtriangular, mas em ambos os clados a secido

transversal do corpo ¢ relativamente estreito em relagao aos dois processos.

O processo jugal possui a se¢ao transversal subcircular e em Ceratosanrus apresenta
quase o mesmo tamanho que o processo pterigoide e em Majungasanrus esse processo é
visivelmente menor. Em Tyrannosauroidea o processo jugal também apresenta o
tamanho semelhante ao processo pterigoide, entretanto a base do primeiro é mais robusta
com a extremidade distal afilando-se substancialmente e achatando-se lateralmente para
articular-se com o jugal. Esse achatamento ocorre em todos os clados. No caso de
Tyrannosanrus a extremidade distal parece encurtar-se ao longo do desenvolvimento
ontogenético conforme observado nos espécimes BMR P.2002.4.1 (mais alongado) e

BHI 3033 (mais curto).

O processo pterigoide possui a borda externa reta em Ceratosanrus e Majungasanrus e
no primeiro taxon é mais gracil que no segundo. Em Tyrannosauroidea a borda externa
¢ arqueada lateralmente de modo que em vista ventral é convexa. Em vista ventral a
superficie entre o processo pterigoide e o corpo principal é lisa em Ceratosauria, mas em
Tyrannosauroidea ocorre um recesso bem marcado. Esse recesso ¢ alongado
anteroposteriormente em _Aloramus, Daspletosanrus e Tarbosanrus (Figura 14; Hurum &
Sabath, 2003), e lateromedialmente em Tyrannosaurns. No caso de Daspletosanrus o recesso
do ectopterigoide esta localizado mais medialmente, de forma que em vista ventral fica

pouco visivel.

3.3. Mandibula
3.3.1.Dentario

O dentario é o osso mais anterior da mandibula contendo dentes na maioria dos
Theropoda. Esse osso varia substancialmente entre os diferentes taxons analisados, de
modo especial entre os taxons basais de Tyrannosauroidea (ex. Guanlong e Dilong) e os
taxons mais derivados (ex. Tyrannosanrus e Bistahieversor) (Figura 29). Dentre Ceratosauria
a variedade ¢ mais conservativa que Tyrannosauroidea. O dentario contata o esplenial
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medialmente, o angular ventralmente, o surangular dorso-ventralmente e o outro
dentario antero-medialmente. Quando articulados entre si, em vista ventral apresentam
formato de “V”” na grande maioria dos taxons, no entanto em Abelisauridae apresentam
formato de “U”, o que ¢ caracteristico desse clado (Sampson & Witmer, 2007). E um
osso em formato subretangular e alongado, contendo a extremidade posterior mais
profunda dorso-ventralmente, de modo especial em Tyrannosauroidea que Ceratosauria.
A borda dorsal do dentario é levemente concava, mas em Abelisauridae tende a ser quase
reta. Em Tyrannosauridae existe uma constri¢ao na regiao mediana do dentario, sendo

mais pronunciada em Tyrannosaurus e Tarbosaurus.
O ndimero de dentes varia também entre os taxons, sendo expressos na tabela abaixo.

Tabela 5: Relacdo entre géneros e numeros de dentes presentes nos dentarios. Os numeros
seguidos de “?” sugerem os possiveis numeros de dentes maxilares baseados na contagem de
entes das ilustracoes dos artigos de descricoes dos espécimes examinados.

dentes das ilustr: dos artigos de descricoes d 1 inad

Género Clado Numero de dentes Referéncia
Ceratosaurus Ceratosauria 15 Gilmore, 1920
Limusanrus Ceratosauria 0 Xu et al., 2009

MZSP-PV 833 Abelisauridae 18 Observacio prépria
Majungasaurus  Majungasaurinae 17 Sampson & Witmer, 2007
Ekrixinatosanrus Brachyrostra 17 Observagio propria
Skorpiovenator Brachyrostra - Canale ¢t al., 2009
Carnotanrus Carnotaurini 13 Bonaparte ¢ al., 1990
Proceratosanrus  Proceratosauridae 20 Rauhut ¢z a/., 2010
“Raptorex” Tyrannosauroidea 11 Sereno et al., 2009
Dilong Tyrannosauroidea 127 Xu et al., 2004
Alioramus Alioramini 20 Brusatte ¢# al., 2012b
Qianzhousanrus Alioramini 18 L et al, 2014
Gorgosanrus Tyrannosauridae 15-17 Larson, 2013
Albertosanrus Tyrannosauridae 13-15 Larson, 2013
Tyrannosanrus Tyrannosaurinae 12-17 Larson, 2013
Tarbosaurns Tyrannosaurinae 14-15 Larson, 2013
Daspletosanrus ~ Tyrannosaurinae 16-17 Larson, 2013
Zhuchengtyrannus ~ Tyrannosaurinae 15 Hone ¢t al., 2011
Teratophoneus Tyrannosaurinae 14 Carr et al., 2011
Bistabieversor Tyrannosaurinae 13 Observacio prépria
Lythronax Tyrannosaurinae 142 Loewen et al., 2013

Em vista lateral apresenta diversos forames abaixo da margem alveolar que

acompanham o comprimento antero-posterior do dentario. O nimero de forames varia
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e tendem a diminuir de nimero posteriormente. Uma linha ventral de forames acorre
também em diversos Tyrannosauridae, como Tyrannosanrus e Tarbosaurus. No caso de
Abelisauridae, além dos forames, a superficie lateral apresenta diversas rugosidades, tal
como nos elementos rostrais. Os sulcos e rugosidades em espécimes de Tyrannosauridae
mais desenvolvidos ontogeneticamente nao possui natureza dermal como em

Abelisauridae (ver Ornamentacdes).

O contato com o surangular ocorre posteriormente por meio de uma articulagao de
encaixe dorsalmente, posterior ao ultimo alvéolo dentario. Essa articulagio ¢é

imediatamente posterior ao ultimo alvéolo em Abelisauridae, enquanto que nos demais

2 fo _ 4  spl -

Figura 29. Dentario esquerdo de Majungasaurus FMNH PR 2100 (réplica) em (1) vista lateral e
(3) vista medial. Dentario direito de Tyrannosaurus FMNH PR 2081 (réplica) em (2) vista lateral
e (4) vista medial. Barra de escala: 5 cm.

taxons o dentario estende-se em um processo porterior mais alongado. A superficie de
contato ventral com o surangular ndo ocorre em Abelisauridae, de modo que a fenestra
mandibular externa torna-se mais extensa nesse clado que nos demais, alongando-se
antero-posteriormente. Ventral ao contato com o surangular o dentario é concavo, e essa
concavidade ¢ inclinada posteriormente em Tyrannosauroidea, fazendo com que ocorra

o contato entre os dois 0ssos. Ja em Abelisauridae, a concavidade nao possui inclinagao.
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O contato com o angular se da por meio de uma articulagao simples na regiao mais
ventral do dentario, ventral a fenestra maxilar externa, sendo caracterizada por um
processo simples em taxons nao Tyrannosauridae. Nesse clado o encaixe é mais amplo
dorso-ventralmente que a articulagio com o surangular. O processo mais venral de

articulagao estende-se posteriormente no dentario.

Em vista medial o esplenial contata o dentario até pelo menos metade do
comprimento a partir da superficie posterior. Esse contato ocorre por meio de um sulco
medial e de uma cavidade em forma de “V” horizontal que se estende da regiao posterior
do dentario até a sinfise mandibular. A cavidade em “V” é concava e a superficie 6ssea
torna-se mais fina nessa regido, a qual volta a espessar-se na extremidade dista da

cavidade, ou seja, na base do “V”.

Anterior ao sulco medial ocorre a sinfise mandibular, que é uma articulagio entre os
dois dentario e uma superficie mais achatada. Em Masiakasaurus essa sinfise ¢ mais
alongada, de modo que o dente anterior do dentario torna-se prognata. Na superficie da
sifise ocorrem diversas rugosidades e forames, em fungiao da articula¢ao intramandibular.
Essas rugosidades sao mais pronunciadas em Tyrannosauridae que nos demais taxons.
Imediatamente posterior a sinfise ocorre um grande forame presente em diversos taxons,

que ¢ confluente com o sulco medial.

As placas interdentarias do dentario sio fusionadas em Abelisauridae, assim como no

maxilar. Nos demais taxons essas placas apresentam formato subtriangular.

3.3.2.Esplenial

O esplenial é o osso que localiza-se internamente na mandibula e articula-se com o
dentario lateralmente, o supradentario dorso-lateralmente, o angular podstero-
ventralmente e o pré-articular posteriormente (Figura 30). De maneira geral esse osso

apresenta formato triangular e uma segao estreita.
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Figura 30. Esplenial esquerdo de Majungasaurus FMNH PR 2100(réplica) em (1) vista
dorsolateral. Esplenial direito de Bistabieversor NMMNH 27469 em (2) vista lateral e (3) vistal
medial. Barra de escala: 5 cm.

A extremidade anterior do esplenial é mais afilada e forma uma bifurcagao, com dois
processos, sendo um dorsal e outro ventral. Em Abelisauridae o processo dorsal é mais
robusto e alongado que o ventral, exceto em Carnotaurus, possui os dois processos de
tamanhos semelhantes. J4 em Tyrannosauridae o ventral ¢ mais robusto e alongado.
Posterior ao processo ventral dessa extremidade anterior ocorre um forame que é
alongado anteroposteriormente. Em Abelisauridae esse forame ¢é reduzido e posiciona-
se na superficie ventral do esplenial, ao passo que em Tyrannosauridae, esse forame é

extenso ocupando a partir da superficie ventral e estendendo-se pela superficie dorsal.

A se¢ao transversal torna-se mais robusta posteriormente, de modo especial no
processo postero-ventral, o qual se articula com o esplenial, fazendo com que a superficie
medial torne-se levemente convexa. Em vista lateral essa mesma superficie possui uma
fossa alongada antero-posteriormente que finaliza posterior ao forame do esplenial. Em

Abelisauridae essa fossa nao ¢ tio marcada como em Tyrannosauridae.

A margem posterior do esplenial possui diferentes formatos entre os clados

estudados, sendo retilinea e obliqua posteriormente, enquanto que em Tyrannosauridae
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essa margem ¢ concava. O processo dorsal do esplenial articula-se com o pré-articular e
¢ bem marcado em Tyrannosauridae, apresentando um formato triangular. Em
Abelisauridae esse processo é mais baixo proporcionalmente por ser continuagao direta

da margem posterior do esplenial.

3.3.3.Surangular

O surangular é o osso posterior da mandibula que contata o dentario anteriormente,
o articular postero-dorsalmente, o articular e o pré-articular podstero-medialmente
(Figura 31). Em Ceratosauria e Tyrannosauroidea basais difere substancialmente de
Tyrannosauridae, quanto a profundidade dorsoventral. Nos dois primeiros clados o
surangular ¢ mais estreito, tendo um aspecto alongado, ao passo que no terceiro, esse

osso ¢ bem profundo.

Figura 31. Surangular esquerdo de Carnotaurus MACN-CH 84 em (1) vista lateral e (3) vista
medial. Surangular direito de Bistahieversor NMMNH 27469 em (2) vista lateral e (4) vista medial.
Barra de escala: 5 cm.

Em vista lateral sua superficie é ligeiramente convexa, fazendo com que a superficie
medial torne-se concava. A borda dorsal do surangular é arqueada, sendo mais retilinia
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em Ceratosaurus, Majungasanrus, Skorpiovenator e Yutyrannus. A por¢ao anterior do
surangular que se articula com o dentario é uma projecao subtriangular e relativamente
robusta. No que diz respeito a margem anterior do surangular, em Majungasanrus e
S korpiovenator é relativamente retilinea e concava nos demais taxons. Em Carnotanrus essa
margem ¢é concava, mas diferentemente dos Tyrannosauroidea, a margem ¢é recuada
posteriormente de modo que a fenestra mandibular externa é mais extensa

proporcionalmente.

Na superficie poéstero-dorsal ocorre uma projecao lateral comprida antero-
posteriormente (prateleira) que se estende a partir da por¢ao posterior do surangular até
aproximadamente a metade do comprimento sseo. Ventral a essa prateleira, ocorre o
forame posterior do surangular que é bem reduzido em Ceratosauria e Tyrannosauroidea

nao Tyrannosauridae. Nesse ultimo o forame é bem amplo e subcircular.

A projecao posterior do surangular que se articula com o articular é arqueada
dorsalmente e forma uma glenoide que, junto com o articular, abrigam a por¢ao postero-
ventral do quadratojugal. Ja a borda ventral do surangular que margeia a fenestra
mandibular externa é concava na maioria dos taxons estudados, apenas em Majungasaurus
essa borda é convexa. Posterior a margem da fenestra ocorre um processo que se articula
com o angular. Esse processo é mais pronunciado em Abelisauridae, de modo especial

em Majungasanrus, que nos demais taxons.

Em vista medial a superficie do surangular ¢ concava, conforme descrito acima, e
apresenta um espessamento da borda dorsal, que acompanha o comprimento

anteroposterior do 0sso.

3.3.4. Angular

O angular ¢ o osso da mandibula que localiza-se em sua regiao ventral, alongado
antero-posteriormente e margeia a fenestra mandibular externa antero-ventralmente
(Figura 32). Possui a secao transversal estreita tornando-se mais robusta antero-
ventralmente. Contata com o esplenial antero-medialmente, com o dentario antero-
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lateralmente, o pré-articular dorso-medialmente e com o surangular péstero-dorsalmente.
No caso de Majungasanrus, e possivelmente em Carnotanrus, o contato com o dentario nao
ocorre em fungao da reducio do processo do dentario (Sampson & Witmer, 2007). Essa
condi¢ao nao é compartilhada por outros Abelisauridae, pois o contato entre dentario e
angular ¢ claramente observado em MZSP-PV 833. A superficie lateral do osso ¢ lisa na
maioria dos taxons, com exce¢ao de Abelisauridae, os quais possuem rugosidades

semelhantes aos demais elementos faciais.

O processo anterior ¢ delgado e mais alongado em Ceratosauria que
Tyrannosauroidea, tornando-se ligeiramente inclinado dorsalmente e apresenta formato
de gancho. A borda ventral geralmente ¢ retilinea, podendo ser ligeiramente convexa na

extremidade anterior, no processo que articula-se com o dentario e esplenial. Essa

curvatura é mais pronunciada em Carnotaurus e Tyrannosauridae que nos demais taxons.

1

Figura 32. Angular esquerdo de Carmotaurus MACN-CH 84 em (1) vista lateral. Angular diretito
de Alioramus IGM 100/1844 em (2) vista lateral e (3) vista medial. Barra de escal: 5 cm.

A borda péstero-dorsal que contata com o surangular ¢ convexa, mais pronunciada
em Carnotaurus, Majungasanrus e Tarbosaurns cuja borda forma um “pico”. A extremidade
posterior ¢ também afilada como a enterior, mas nao tio alongada. Abelisauridae possui

essa extremidade menos alongada qua nos demais taxons.

O estudo da vista medial ¢é dificultado pela articulagdgo com outros elementos
mandibulares.
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3.3.5.Pré-articular

O pré-articular é um osso longo e delgado, em formato de bumerangue, que esta
alocado na regido medial da mandibula, articulando-se com o esplenial anteriormente, o
angular ventralmente, o articular e o surangular posteriormente ¢ com o coronoide
antero-dorsalmente (Figura 33). De maneira geral esse osso possui as extremidades mais
expandidas, enquanto que a regido mediana é mais constrita. A se¢ao transversal do pré-
articular ¢ lateralmente achatada na regido mais anterior, tornando-se subtriangular
posteriormente a partir da regido mediana. Nessa regiao mediana ocorre uma leve tor¢ao
lateral do osso, de modo que este apresente uma leve inclina¢do lateralmente. A curvatura
do pré-articular acompanha a borda ventral do surangular e da poéstero-dorsal do
esplenial, de modo que em Tyrannosauridae a curvatura desse osso é mais pronunciada

que nos demais taxons.

Figura 33. Pré-articular esquerdo de Carnotaurus MACN-CH 84 em (1) vista medial. Pré-articular
direito de Alioramus IGM 100/1844 em (2) vista lateral e (3) vista medial. Barra de escala: 5 cm.

A extremidade anterior é subtriangular em vista lateral enquanto que a posterior é
bifurcada, tendo dois processos que se articulam com o surangular dorsalmente e com o
articular ventralmente. O processo ventral é mais pronunciado, pois se articula
ventralmente com o articular, que esta localizado na regiao mais posterior da mandibula.

Apesar de serem observados dois processos na maioria dos taxons, em ‘“Raprorex” nio
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ocorre ess bifurcaciao, apenas uma projegao posterior do processo que se articula com o

articular.

3.3.6.Articular

O articular é o osso mais posterior da mandibula e se articula com o pré-articular
ventralmente e com o surangular lateralmente (Figura 34). Apresenta formato de “8” em
vista dorsal, sendo que a extremidade mais distal é mais alongada em Abelisauridae que
nos demais taxons. Na regido mediana ocorre uma crista dorsal (interglenoide) que separa
as fossas glenoide medial (mais anterior) e a fossa retroarticular (mais posterior).
Diferentemente de Abelisauridae, Tyrannosauroidea apresenta uma proje¢ao medial do
processo retroarticular, observada em _Alioramus e nos demais Tyrannosauridae. A

superficie dorsal do articular apresenta diversas rugosidades e forames.

retrofo

2

Figura 34. Articular esquerdo de (1) Majungasanrns FMNH PR 2100 (réplica) e articular direito
de (2) Tyrannosaurns FMNH PR 2081 (tréplica) em vista dorsal.
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3.4. Analises Morfométricas

Para fins didaticos, cada analise recebeu um acréonimo e um numero, correspondendo
ao grupo de elementos 6sseos examinados seguidos do numero de analises realizadas.
Assim analises cranianas, por exemplo, aparecerao como Crl, Cr2, etc., e as descricdes

dos acronimos estiao presentes na tabela abaixo:

Tabela 6: Descrigdo dos acrénimos e andlises de morfometria geométrica realizadas em crinio

de Ceratosauria e Tyrannosauroidea

Crl | Analise craniana de todos os espécimes de Ceratosauria e Tyrannosauroidea com 54 landmarks
Cr2 | Analise craniana de todos os espécimes de Ceratosauria e Tyrannosauroidea com 39 landmaks
Cr3 | Analise craniana de todos os espécimes de Ceratosauria e Tyrannosauroidea com 40 landmaks
Cr4 | Analise craniana de todos os espécimes de Ceratosauria e Tyrannosauroidea com 26 landmaks
Cr5 | Analise craniana de todos os Theropoda da Tabela 1

3.4.1.Analises cranianas (Cr)

Nesta etapa foram analisados vinte e nove (29) espécimes de cranios de Theropoda
Ceratosauria e Tyrannosauroidea em vista lateral. O primeiro conjunto de dados contém
54 landmarks (Crl), o segundo (Cr2) com 39 landmarks (foram excluidos os landmarks 1,
3,4,5,06,7,14,17, 21, 25, 30, 31, 34, 35 ¢ 54), o terceiro (Ct3) com 40 landmarks (foram
excluidos os landmarks 40, 41, 42, 43, 44, 45, 47, 48, 49, 50, 51, 52, 53, 54), o quarto e o
quinto (Cr4, Cr5) com 26 landmarks (foram excluidos os landmarks 1, 3,4, 5, 6,7, 14, 17,
21, 25, 30, 31, 34, 35, 40, 41, 42, 43, 44, 45, 47, 48, 49, 50, 51, 52, 53, 54). Em Cr1 e Ct3,
em funcio de alguns taxons nio apresentarem partes do cranio completamente
preservadas impedindo a localizacao exata de alguns landmarks, foi estimada a localizagao
destes comparando-se morfologicamente com outros taxons mais completos e proximos
filogeneticamente. Ct2 e Cr4 possuem todos os 39 e 26 landmarks em comum entre todos
os taxons respectivamente. Para todas as analises foram gerados 28 eixos de
Componentes Principais (=Principal Components, PC), e a maior variacdo entre os
cranios foi capturada pelos trés primeiros, resultando mais de 60% da variagao
morfologica.
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3.4.1.1. Analise de Crl

Para Crl (54 landmarks) o total de variacao entre os trés primeiros PCs foi de 60,894
%, dos quais: 36,396% para PC1; 14,065% para PC2 e 10,433% para PC3. A analise da
arvore indica que as formas dos cranios estdo significativamente correlacionadas com a

filogenia, sendo que o comprimento da arvore ¢ 0,22528036 (p<0,0001).

O PC1 descreve a reduciao antero-posterior do rostro; a ampliagao dorso-ventral do
cranio; a redugdo antero-posterior da fenestra anterorbital e da 6rbita ocular e a ampliagao
antero-posterior da fenestra laterotemporal. O PC2 descreve a redugao antero-posterior
de todas as aberturas laterais; a redugao dorso-ventral do rostro; a ampliagao antero-
posterior da parte dorsal do lacrimal, pés-orbital, do jugal, esquamosal e quadrado; e a
ampliacao dorso-ventral da regido posterior do cranio. O PC3 descreve a redugao antero-
posterior do pré-maxilar; a inclinagao ventral do rostro; a amplia¢do antero-posterior da
fenestra anterorbital, do esquamosal e do quadrado; a redugao antero-posterior da orbita
e da fenestra laterotemporal; e a ampliacio dorso-ventral do lacrimal, jugal e parietal
(Figura 35). Apesar de PC4 recuperar apenas 7,789% do total de variagdo entre os
cranios, convém citar que esse componente principal descreve de melhor forma a
ampliagao dorso-ventral do nasal, uma vez que alguns taxons (por exemplo, Guanlong e

Ceratosaurus) apresentam essa regiao bem desenvolvida.
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PC1

PC2

PC3

Figura 35. Variacdes encontradas nos trés primeiros Componentes Principais (PC) de Ct1. Os
pontos representam os landmarfks utilizados, enquanto que as linhas azuis claras representam os
valores médios de PC e as linhas azuis escuras representam os valores positivos.

Na analise comparativa entre PC1 e PC2 (Figura 36) observou-se que a maioria dos
Tyrannosauroidea apresentou valores negativos de PC1, com excecao de Tarbosanrus
ZPAL MgD—-1/4 ¢ GIN 100/65, Tyrannosanrns BHI 3033 ¢ AMNH 5027 e Yutyrannus
ELDM V1001. Dentre os Tyrannosauroidea que apresentaram valores negativos de PC2
estao Alioramus, Dilong, Guanlong, Y utyrannus, Qianzghousaunrus, Tyrannosanrus CMNH 7541,
‘Raptorex”, Tarbosanrus GIN 100/65, MPC-D 107/66 ¢ MPC-D 107/7. Todos os
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Ceratosauria apresentaram valores positivos de PC1, enquanto que Ceratosaurus USNM
4735, Carnotaurus e Skorpiovenator apresentaram valores positivos de PC2, e os demais,

valores negativos desse componente principal.
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Figura 36. Grifico demonstrando relagio entre PC1 e PC2 dos diversos tixons de Ceratosautia
e Tyrannosauroidea em Crl. 1 Alioramus; 13 Daspletosaurus; 15 Dilong; 23 Gorgosanrns TMP
91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosaurus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosaunrus BHI 3033; 45 Yutyrannus,
A7 Limnsaurus, 48 Qianzghousanrus, 49 Bistabieversor; 50 Carnotanrus; 51 Ceratosanrns USNM 4735; 52
Gorgosaurus AMNH 5336; 53 Gorgosanrns AMNH 5664; 54 Gorgosanrus X; 55 Tyrannosanrus BMR
P2002.4.1; 56 Majungasanrus, 57 MZSP-PV 833; 58 Tyrannosanrus CMNH 7541; 59 Tarbosanrns LH
PV 18; 60 Skorpiovenator, 61 Tyrannosanrns AMNH 5027; 62 Tyrannosaurus FMNH PR 2081; 63
Gorgosanrus TMP2009.012.0014; 65 Tarbosaurus GIN 100/65; 66 Tarbosanrns MPC-D 100/60; 67
Tarbosaurns MPC-D 107/66; 68 Tarbosaurus MPC-D 107/7.

Na andlise comparativa entre PC2 e PC3 (Figura 37) os resultados do segundo
componente principal (PC2) foi semelhante ao da analise comparativa PC1 X PC2. No
que diz respeito ao PC3, a grande maioria dos taxons ficou com valores positivos. Dentre
Ceratosauria, Limusaurns, Ceratosanrus USNM 4735 e Skorpiovenator tiveram valores

negativos de PC3; enquanto que dentre Tyrannosauroidea os taxons que apresentaram
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valores negativos foram: Dilong, Qianzhousanrus, Gorgosaurus TMP 2009.012.0014, AMNH
5664, ‘Raptorex” e Tarbosanrus MPC-D 107/7.
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Figura 37. Grifico demonstrando relagio entre PC2 e PC3 dos diversos tixons de Ceratosautia
e Tyrannosauroidea em Crl. 1 Alioramus; 13 Daspletosaurus; 15 Dilong; 23 Gorgosanrns TMP
91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosaurus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosaunrus BHI 3033; 45 Yutyrannus,
A7 Limusanrus; 48 Qianzhonsaurusy 49 Bistabieversor; 50 Carnotaurusy 51 Ceratosanrns USNM4735; 52
Gorgosanrus AMNH 5336; 53 Gorgosanrus AMNH 5664; 54 Gorgosaurus X 55 Tyrannosanrns BMR
P2002.4.1; 56 Majungasanrus, 57 MZSP-PV 833; 58 Tyrannosanrus CMNH 7541; 59 Tarbosanrus LH
PV 18; 60 Skorpiovenator, 61 Tyrannosanrns AMNH 5027; 62 Tyrannosaurus FMNH PR 2081; 63
Gorgosanrus TMP2009.012.0014; 65 Tarbosaurus GIN 100/65; 66 Tarbosanrns MPC-D 100/60; 67
Tarbosaurns MPC-D 107/66; 68 Tarbosaurus MPC-D 107/7.
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A andlise do filomorfoespago entre os dois primeiros componentes principais
(Figura 38) claramente separou os clados Ceratosauria e Tyrannosauroidea. O primeiro,
apesar de possuir ramos longos deixando os taxons terminais mais dispersos, apresentou
valores positivos de PC1, enquanto que Limusanrus, Majungasanrns e MZSP-PV 833
apresentaram valores negativos de PC2. Em Tyrannosauroidea, os taxons terminais
apareceram mais proximos entre si, especialmente Tyrannosauridae e taxons irmaos.
Dentro de Tyrannosauroidea, Yutyrannus e Tyrannosaurus apresentaram valores positivos
de PC1, sendo que Tyrannosaurus apresentou valores baixos desse componente
aproximando-se de Tarbosanrns (que possui valores negativos de PC1). Gorgosanrus,
Bistabieversor, Daspletosanrus, Tarbosanrus € Tyrannosaurus apresentaram valores positivos de

PC2.
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Figura 38. Filomorfoespago demonstrando relagiao entre PC1 e PC2 dos taxons inclusos em
Ceratosauria e Tyrannosauroidea em Crl.

A analise do filomorfoespago entre PC2 X PC3 agrupou Abelisauridae junto a
Tyrannosauridae, ocupando morfoespa¢o muito proximo, com exce¢ao de MZSP-
PV833 que ocupou morfoespago proximo a Yutyrannus (Figura 39). Os valores positivos
de PC2 foram apresentados por Tyrannosaurus, Tarbosaurus, Daspletosanrus, Gorgosanrus,

Bistahieversor, Carnotanrus, Skorpiovenator e Ceratosanrus. Dentre os taxons terminais que
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apresentaram valores negativos de PC3 estido: Dilong, Qianghousanrus, ‘“Raptorex”,

Limusaurus, S korpiovenator, Gorgosaurus e Ceratosaurus.
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Figura 39. Filomorfoespago demonstrando relagio entre PC 2 e PC3 dos taxons inclusos em
Ceratosauria e Tyrannosauroidea em Crl.

3.4.1.2. Anilise de Ct2

Para Cr2 (39 landmarks) o total de variacao entre os trés primeiros PCs foi de 60,165
%, dos quais: 33,015% para PC1; 15,327% para PC2 e 11.824% para PC3. A analise da
arvore indica que as formas dos cranios estdo significativamente correlacionadas com a

filogenia, sendo que o comprimento da arvore é 0,30083418 (p<<0,0001).
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O primeiro componente principal (PC1) descreve a reducdo antero-posterior do
rostro; a ampliagdo dorso-ventral do cranio; a reducao antero-posterior da fenestra
anterorbital e da 6rbita ocular e a ampliagao antero-posterior da fenestra laterotemporal.
O PC2 descreve a ampliacio dorso-ventral do rostro; a ampliagado antero-posterior da
fenestra anterorbital; a reducdo antero-posterior da fenestra laterotemporal e a reducio
dorso-ventral da parte posterior do cranio. O PC3 descreve a redugao antero-posterior
do rostro e do pos-orbital; a ampliagio antero-posterior da 6rbita ocular e a redugdo
dorso-ventral da regido mediana do cranio, na altura da 6rbita. Assim como em Crl, o
componente principal 4 corresponde menos que 10% do total de variagdao entre os
cranios (8,351%) (Figura 40). No entanto, como em Crl, o PC4 também descreve
ampliacao dorsoventral do nasal, em fun¢ao dos tixons que apresentam esse 0sso bem

desenvolvido.

Na analise comparativa entre PC1 e PC2 (Figura 41) todos os Ceratosauria
apresentam valores positivos de PC1 e apenas Majungasanrus e MZSP-PV833 apresentam
valores positivos de PC2. Dentre Tyrannosauroidea os taxons que apresentaram valores
positivos de PC1 foram: Daspletosanrus, Tarbosanrus ZPAL MgD—1/4 ¢ GIN 100/65,
Tyrannosanrus BHI 3033 e AMNH 5027 e Yutyrannus ELDM V1001. Os valores positivos
de PC2 foram recuperados por Alioramus, Dilong, Guanlong, Yutyrannus, Qianghousanrus,
Tyrannosaurus CMNH 7541 e AMNH 5027, “Raptorex”, Tarbosaurus GIN 100/65 ¢ MPC-
D 107/66, enquanto que os demais tixons apresentam valores negativos do segundo

componente.

Na analise comparativa entre PC2 e PC3 (Figura 42) os Ceratosauria apresentaram-
se mais distantes entre si no morfoespaco. Carnotaurus, Limusanrus e Ceratosanrus
apresentaram valores negativos de PC2 e Ceratosanrus, Limusaurus e Skorpiovenator
apresentaram valores positivos de PC3. Ja dentre Tyrannosauroidea os taxons que
apresentaram valores positivos de PC2 foram os mesmos da analise PC1 X PC2. Os
taxons que apresentaram valores positivos de PC3 foram Dilong, Guanlong, Qianzhonsanrus,

Gorgosanrus AMNH 5664 e X, “Raptorex”, Tarbosanrns MPC-D 107/66 e MPC-D 107/7.
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Figura 40. Variacdes encontradas nos trés primeiros Componentes Principais (PC) de Ct2. Os
pontos representam os landmarks utilizados, enquanto que as linhas azuis claras representam os
valores médios de PC e as linhas azuis escuras representam os valores positivos.
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Figura 41. Grifico demonstrando relacio entre PC1 e PC2 dos diversos tixons de Ceratosautia
e Tyrannosauroidea em Cr2. 1 Alioramus; 13 Daspletosaurus; 15 Dilong; 23 Gorgosanrns TMP
91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosaurus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosaunrus BHI 3033; 45 Yutyrannus,
A7 Limnsaurus, 48 Qianzhousanrus, 49 Bistabieversor; 50 Carnotanrus; 51 Ceratosanrns USNM 4735; 52
Gorgosaurus AMNH 53306; 53 Gorgosanrns AMNH 5664; 54 Gorgosanrus X; 55 Tyrannosaurus BMR
P2002.4.1; 56 Majungasanrus; 57 MZSP-PV 833; 58 Tyrannosanrus CMNH 7541; 59 Tarbosanrns LH
PV 18; 60 Skorpiovenator, 61 Tyrannosanrns AMNH 5027; 62 Tyrannosaurus FMNH PR 2081; 63
Gorgosanrus TMP2009.012.0014; 65 Tarbosaurus GIN 100/65; 66 Tarbosanrns MPC-D 100/60; 67
Tarbosaurns MPC-D 107/66; 68 Tarbosaurus MPC-D 107/7.
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Figura 42. Grifico demonstrando relagio entre PC2 e PC3 dos diversos tixons de Ceratosauria
e Tyrannosauroidea em Cr2. 1 Alioramus; 13 Daspletosaurus; 15 Dilong; 23 Gorgosanrns TMP
91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosaurus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosaunrus BHI 3033; 45 Yutyrannus,
A7 Limusanrus; 48 Qianzghousanrusy 49 Bistabieversor; 50 Carnotaurusy 51 Ceratosanrns USNM4735; 52
Gorgosaurus AMNH 53306; 53 Gorgosanrns AMNH 5664; 54 Gorgosanrus X; 55 Tyrannosaurus BMR
P2002.4.1; 56 Majungasanrus; 57 MZSP-PV 833; 58 Tyrannosanrus CMNH 7541; 59 Tarbosanrns LH
PV 18; 60 Skorpiovenator, 61 Tyrannosanrns AMNH 5027; 62 Tyrannosaurus FMNH PR 2081; 63
Gorgosanrus TMP2009.012.0014; 65 Tarbosaurus GIN 100/65; 66 Tarbosanrns MPC-D 100/60; 67
Tarbosaurns MPC-D 107/66; 68 Tarbosaurus MPC-D 107/7.

Na analise do filomorfoespaco entre PC1 e PC2; Ceratosauria, com exce¢ao de
Limusanrus, ocupa o morfoespago bem distinto de Tyrannosauroidea, e assim como em
Crl, estao dispersos entre si (Figura 43). Todos os Ceratosauria apresentam valores
positivos de PC1 e apenas Majungasanrus e MZSP-PV 833 apresentam valores positivos
de PC2. Dentre Tyrannosauroidea, Yutyrannus e Daspletosanrus apresentam valores
positivos de PC1 e Gorgosanrus, Bistabieversor, Tarbosanrus, Tyrannosanrus e Daspletosanrus.

Apresentam valores negativos de PC2.
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Figura 43. Filomorfoespago demonstrando relagiao entre PC1 e PC2 dos taxons inclusos em
Ceratosauria e Tyrannosauroidea em Cr2.

O filomorfoespaco entre PC2 e PC3 agrupou Abelisauridae junto a
Tyrannosauroidea, enquanto que Ceratosanrus e Limusanrus distanciam-se desse clado
(Figura 44). Apenas Skorpiovenator, Limusaurus e Ceratosanrus apresentaram valores
negativos de PC2 e valores positivos de PC3. Dentre Tyrannosauroidea Gorgosaurus,
Bistabieversor, Tyrannosaurus, Daspletosaurus e Tarbosanrns apresentam valores negativos de

PC2; e Gualong, “Raptorex”, Dilong e Qianghousanrus apresentam valores positivos de PC3.
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Figura 44. Filomorfoespaco demonstrando relacao entre PC 2 e PC3 dos taxons inclusos em
Ceratosauria e Tyrannosauroidea em Cr2.

3.4.1.3. Anilise de Ct3

Em Ct3 (40 landmarks) o total de variagdo entre os trés primeiros PCs foi de 62,105

%, dos quais: 36,585 % para PC1; 14,946 % para PC2 e 10,574 % para PC3. A analise da
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arvore indica que as formas dos cranios estdo significativamente correlacionadas com a

filogenia, sendo que o comprimento da arvore ¢ 0,21819928 (p<0,0001).

O PC1 descreve a reducio antero-posterior do rostro e a profundidade dorso-ventral
do cranio. O PC2 descreve a ampliagio dorsal do nasal; a ampliagao da fenestra
anterorbital e da 6rbita ocular; a redugdao dorso-ventral e antero-posterior da regiao
posterior do cranio. O terceiro componente principal (PC3) descreve a redugao antero-
posterior do pré-maxilar; a ampliacio dorso-ventral do rostro; a ampliagao antero-
posterior da fenestra anterorbital; a reducdo da 6rbita; a inclinagdo dorsal do parietal e a

ampliagao posterior do quadrado (Figura 45).

Na analise comparativa entre os dois primeiros componentes principais Ceratosauria
apresentou valores positivos de PC1 e apenas Ceratosaunrus, Carnotaurus e Skorpiovenator
apresentaram valores negativos de PC2 (Figura 46). Dentre Tyrannosauroidea, os que
apresentaram valores positivos de PC1 foram Tarbosaurus ZPAL MgD—1/4 ¢ GIN
100/65, Tyrannosanrus BHI 3033 e AMNH 5027 e Yutyrannus. Os taxons Alioramus, Dilong,
Guanlong, Yutyrannus, Qianzhousaunrus, Tyrannosaurus CMNH 7541, “Raptorex”, Tarbosanrus
GIN 100/65 e MPC-D 107/66 apresentaram valores positivos de PC2, ao passo que os

demais Tyrannosauroidea apresentaram valores negativos desse componente principal.

Ja na analise comparativa entre PC2 X PC3, dentre os Ceratosauria, Majungasanrus,
MZSP-PV 833 e Limusanrus apresentaram valores positivos de PC2, enquanto que os
demais apresentaram valores negativos desse componente principal (Figura 47).
Limusanrus, Ceratosanrus e MZSP-PV 833 apresentaram valores negativos de PC3. Os
taxons de Tyrannosauroidea que apresentaram valores positivos de PC2 foram os
mesmos da analise comparativa entre PC1 X PC2. Mas no que tange ao terceiro
componente principal, apresentaram valores negativos de PC3 os Tyrannosauroidea
Dilong, Qianzhousanrus, Gorgosanrns AMNH 5664 ¢ TMP 2009.012.0014, Tyrannosaurus
CMNH 7541 e AMNH 5027, “Raptorex”, Tarbosanrus MPC-D 100/60 ¢ MPC-D 107/7.

Na andlise de filomorfoespago entre os dois primeiros componentes principais
Ceratosauria permaneceram distantes de Tyrannosauroidea, apresentando valores
positivos de PCl e mantendo-se dispersos entre si. Ceratosanrus, Carnotanrus e
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Skorpiovenator apresentaram valores negativos de PC2 (Figura 48). Os taxons inclusos em

Tyrannosauroidea permaneceram mais agrupados entre si, com exce¢ao de Guanlong.

PC1

PC2

PC3

Figura 45. Varia¢des encontradas nos trés primeiros Componentes Principais (PC) de Ct3. Os
pontos representam os /landmarks utilizados, enquanto que as linhas azuis claras representam os
valores médios de PC e as linhas azuis escuras representam os valores positivos.
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Figura 46. Grafico demonstrando relagao entre PC1 e PC2 dos diversos taxons de Ceratosauria
e Tyrannosauroidea em Ct3. 1 _Alioramus; 13 Daspletosanrus; 15 Dilong, 23 Gorgosanrns TMP
91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosanrus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosanrus BHI 3033; 45 Yutyrannus,
A7 Limnsanrus, 48 Qianzghousanrus, 49 Bistabieversor; 50 Carnotanrus; 51 Ceratosanrns USNM 4735; 52
Gorgosaurus AMNH 53306; 53 Gorgosanrns AMNH 5664; 54 Gorgosanrus X; 55 Tyrannosaurus BMR
P2002.4.1; 56 Majungasanrus; 57 MZSP-PV 833; 58 Tyrannosanrus CMNH 7541; 59 Tarbosanrns LH
PV 18; 60 Skorpiovenator, 61 Tyrannosaurus AMNH 5027; 62 Tyrannosaurns FMNH PR 2081; 63
Gorgosanrus TMP2009.012.0014; 65 Tarbosanrus GIN 100/65; 66 Tarbosaurns MPC-D 100/60; 67
Tarbosanrus MPC-D 107/66; 68 Tarbosanrus MPC-D 107/7.
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Figura 47. Grafico demonstrando relacio entre PC2 e PC3 dos diversos tixons de Ceratosauria
e Tyrannosauroidea em Ct3. 1 Alioramus; 13 Daspletosaurus; 15 Dilong; 23 Gorgosanrns TMP
91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosaurus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosaunrus BHI 3033; 45 Yutyrannus,
A7 Limnsaurus, 48 Qianzghousanrus, 49 Bistabieversor; 50 Carnotanrus; 51 Ceratosanrns USNM 4735; 52
Gorgosaurus AMNH 5336; 53 Gorgosanrns AMNH 5664; 54 Gorgosaurus X; 55 Tyrannosanrus BMR
P2002.4.1; 56 Majungasanrus; 57 MZSP-PV 833; 58 Tyrannosanrns CMNH 7541; 59 Tarbosanrns LH
PV 18; 60 Skorpiovenator, 61 Tyrannosanrns AMNH 5027; 62 Tyrannosaurus FMNH PR 2081; 63
Gorgosanrus TMP2009.012.0014; 65 Tarbosaurus GIN 100/65; 66 Tarbosanrns MPC-D 100/60; 67
Tarbosaurns MPC-D 107/66; 68 Tarbosaurus MPC-D 107/7.

Apenas Yutyrannus apresentou valores positivos de PCl. Gorgosanrus, Tarbosanrus,
Tyrannosanrus, Daspletosanrus e Bistabieversor permaneceram agrupados entre si, e todos

apresentaram valore negativos de PC2.

Na analise comparativa entre os filomorfoespagos de PC2 X PC3 Ceratosauria, com

excecao de Limusanrus, ocuparam o morfoespago entre a Tyrannosauroidea
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Figura 48. Filomorfoespaco demonstrando relagio entre PC 1 e PC2 dos taxons inclusos em
Ceratosauria e Tyrannosauroidea em Cr3.

(Figura 49). Os unicos taxons cujos valores de PC2 foram positivos foram MZSP-PV-
833, Majungasanrus e Limusanrus. Tiveram valores negativos de PC3 os Ceratosauria
Ceratosaurus, Limusanrus ¢ MZSP-PV  833. Dentre Tyrannosauroidea Tarbosaurus,
Tyrannosanrus, Daspletosanrus, Bistahieversor e Gorgosaurus tiveram valores negativos de PC2,
enquanto que valores negativos de PC3 foram recuperados por Dilong, “Raptorex”,

Qianzhousanrus e Tarbosanrus.
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Figura 49. Filomorfoespago demonstrando relagiao entre PC2 e PC3 dos taxons inclusos em
Ceratosauria e Tyrannosauroidea em Ct3.

3.4.1.4. Anilise de Cr4

Para Crd (26 landmarks) o total de variacao entre os trés primeiros PCs foi de 60,607
%, dos quais: 32,571% para PC1; 16,791% para PC2 e 11,245% para PC3. A anilise da
arvore indica que as formas dos cranios estio significativamente correlacionadas com a

filogenia, sendo que o comprimento da arvore ¢ 0,29408521 (p<<0,0001).
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O primeiro componente principal descreve a redugiao antero-posterior do rostro e a
ampliagdo dorso-ventral do cranio. O PC2 descreve a ampliagio dorsal do rostro; a
ampliacao da fenestra anterorbital; a redugao da base da fenestra laterotemporal e a
reducgao dorso-ventral e antero-posterior da regiao posterior do cranio. O PC3 descreve
a ampliagdo dorso-ventral e antero-posterior do rostro; a ampliagao antero-posterior da
fenestra anterorbital; a redugao da 6rbita; a redugdo antero-posterior da parte postero-
dorsal do cranio e a ampliagdo antero-posterior da parte postero-ventral do crinio

(Figura 50).

PC1

PC2

PC3

Figura 50. Variagcbes encontradas nos trés primeiros Componentes Principais (PC) de
Cr4. Os pontos representam os flandmarks utilizados, enquanto que as linhas azuis claras
representam os valores médios de PC e as linhas azuis escuras representam os valores positivos.
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Na analise comparativa entre PC1 X PC2, todos os Ceratosaria apresentaram valores
positivos de PC1, enquanto que apenas Majungasanrus e MZSP-PV 833 apresentaram
valores positivos de PC2 (Figura 51). Entre Tyrannosauroidea os taxons Guanlong,
Tarbosanrns ZPAL MgD—1/4 ¢ GIN 100/65, Tyrannosanrus BHI 3033 e Yutyrannus
apresentaram valores positivos de PC1 e apresentaram valores positivos de PC2 os taxons
Alioramus, Dilong, Guanlong, Yutyrannus, Qianghousanrus, Tyrannosanrus CMNH 7541,

“Raptorex”, Tarbosaurus GIN 100/65 ¢ MPC-D 107/66, Daspletosaurus e Gorgosanrus
TMP91.36.500.
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Figura 51. Grafico demonstrando relagio entre PC1 e PC2 dos diversos taxons de Ceratosautia
¢ Tyrannosauroidea em Ct4. 1 Alioramus; 13 Daspletosanrus; 15 Dilong, 23 Gorgosanrns TMP
91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosanrus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosanrus BHI 3033; 45 Yutyrannus,
47 Limnsanrus, 48 Qianghousanrus, 49 Bistabieversor; 50 Carnotanrus; 51 Ceratosanrns USNM 4735; 52
Gorgosaurus AMNH 5336; 53 Gorgosanrns AMNH 5664; 54 Gorgosaurus X; 55 Tyrannosaurus BMR
P2002.4.1; 56 Majungasanrus; 57 MZSP-PV 833; 58 Tyrannosanrns CMNH 7541; 59 Tarbosanrns LH
PV 18; 60 Skorpiovenator, 61 Tyrannosanrns AMNH 5027; 62 Tyrannosaurus FMNH PR 2081; 63
Gorgosanrus TMP2009.012.0014; 65 Tarbosaurus GIN 100/65; 66 Tarbosanrus MPC-D 100/60; 67
Tarbosaurns MPC-D 107/66; 68 Tarbosaurus MPC-D 107/7.
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A analise comparativa entre PC2 X PC3, dentre Ceratosauria, Majungasanrus e MZSP-

PV 833 apresentaram valores positivos de PC2; e apresentaram valores negativos de PC3

Limusanrus, Skorpiovenator ¢ MZSP-PV 833 (Figura 52). Os Tyrannosauroidea que

apresentaram valores positivos de PC2 foram os mesmos que na relagao PC1 X PC2, e

apresentaram valores negativos de PC3 os Tyrannosauroidea Dilong, Qianzghousanrus,

Tyrannosanrus CMNH 754 ¢ AMNH 5027, ‘Raptorex”, Gorgosanrus TMP 2009.012.0014,

Tarbosaurus MPC-D 107/66 e MPC-D 107/7.

0.107
59 abelisauridae
*.62 ” "
44 2
= 56
¢53 «4350 .': tyrannosauridae
54 55: | o8> 45 e i e
. P Kk &1 . tyrannosauroidea
& 41
-0.00 3! sl e0 ..'S! — =
(Y) . eld PRl
-+t
()
O i
g_ = . 15
O -0.10 2=
Q oY
©
ge
O
-
e
0_ a2
-0.20 1 47
-0.30 T T !
-0.10 0.00 0.10 0.20 0.30

Principal component 2

Figura 52. Grafico demonstrando relagao entre PC2 e PC3 dos diversos taxons de Ceratosauria
e Tyrannosauroidea em Cr4. 1 Alioramus; 13 Daspletosaurus; 15 Dilong; 23 Gorgosanrns TMP
91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosaurus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosanrus BHI 3033; 45 Yutyrannus,
A7 Limnsaurus, 48 Qianzhousanrus, 49 Bistabieversor; 50 Carnotanrus; 51 Ceratosanrns USNM 4735; 52
Gorgosaurus AMNH 53306; 53 Gorgosanrns AMNH 5664; 54 Gorgosanrus X; 55 Tyrannosaurus BMR

154



P2002.4.1; 56 Majungasanrus; 57 MZSP-PV 833; 58 Tyrannosanrus CMNH 7541; 59 Tarbosanrns LH
PV 18; 60 Skorpiovenator, 61 Tyrannosanrns AMNH 5027; 62 Tyrannosaurus FMNH PR 2081; 63
Gorgosanrus TMP2009.012.0014; 65 Tarbosanrus GIN 100/65; 66 Tarbosaurns MPC-D 100/60; 67
Tarbosanrus MPC-D 107/66; 68 Tarbosanrus MPC-D 107/7.

A analise do filomorfoespago entre PCl1 e PC2 separou Ceratosauria de
Tyrannosauroidea, e todos Ceratosauria apresentaram valores positivos de PC1 e apenas
Majungasaurus e MZSP-PV 833 apresentaram valores positivos de PC2 (Figura 53).
Inclusos em Tyrannosauroidea, Guanlong ocupou morfoespaco bem distante dos demais
taxons desse clado, e foi o tnico taxon, junto a Yutyrannus a apresentar valores positivos
de PCl1. Tyrannosauridae permaneceram préximos no morfoespago, e apenas
Tarbosaurus, Tyrannosanrus, Gorgosanrus e Bistabieversor apresentaram valores negativos de

PC2.
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Figura 53. Filomorfoespago demonstrando relagdo entre PC1 e PC2 dos taxons inclusos em
Ceratosauria e Tyrannosauroidea em Cr4.

Na relagao de filomorfoespaco entre PC2 e PC3, Ceratosauria ocupou morfoespago

proximo aos Tyrannosauroidea, com exce¢ao de Lamusaurus; e Ceratosanrus, Carnotanrus,
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Skorpiovenator apresentaram valores negativos de PC2 (Figura 54). Skorpiovenator e
Limusanrus foram os tnicos tixons que apresentaram valores negativos de PC3. Em
Tyrannosauroidea, Guanlong distanciou-se do morfoespaco dos demais taxons; e
Tarbosaurus, Tyrannosanrus, Gorgosanrus e Bistabieversor apresentaram valores negativos de
PC2. Os taxons inclusos em Tyrannosauroidea que apresentaram valores negativos de

PC3 foram Tarbosanrus, ‘Raptorex”,; Qianzhousanrus e Dilong.
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Figura 54. Filomorfoespago demonstrando relagiao entre PC2 e PC3 dos taxons inclusos em
Ceratosauria e Tyrannosauroidea em Cr4.

3.4.2. Modularidade craniana

Para as analises de modularidade a hipdtese primaria é que o rostro desenvolve-se
independentemente, ou com baixa covariagiao, em relagdo a parte posterior do cranio.
Essa hipotese foi sugerida em funcdo dos morfoespagos proximos entre si ocupados
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pelos taxons mais longirrostros e braquirrostros. De acordo com Kilgenberg (2009),
moédulos  estio firmemente correlacionados entre si, mas sdo relativamente
independentes. As analises foram realizadas para os quatro conjuntos de dados (Crl...
Cr4) e todas elas sugerem que o rostro desenvolve-se com pouca independéncia da parte

posterior do cranio.

Os landmarks que fazem parte do rostro na analise de modularidade em Crl sdo 1, 2,
3,4,5,6,7,8,10,32,33, 30, 39, 40, 41, 42, 45, 46 ¢ 54; o coeficiente RV foi de 0,803414.
Para analise de modularidade em Ct2 os landmarks do rostro foram 1, 2, 4, 9, 20, 21, 22,
24, 25,26, 27, 28, 31 e 32 e o coeficiente RV foi 0,702916. Na analise de modularidade
em Ct3 os landmarks do rostro foram 1,2, 3,4, 5, 6,7, 8,10, 16, 32, 33, 36, 38, 39 e 40; o
coeficiente RV em Cr3 foi 0,723590. Ja na analise de modularidade em Cr4, os landmarks
do rostro foram 1, 2, 4,9, 20, 21, 22, 24, 25 e 26, e o coeficiente RV foi 0,635550.

3.4.3.Analise morfométrica craniana de Tyrannosauroidea

Para testar a hipotese que os espécimes de “Nanotyrannus” sejam inclusos em um
geénero e espécies validos, o invés de espécimes juvenis de Tyrannosanrus rex, tomou-se
como base os conjuntos de dados Ct3 e Cr4 e foram excluidos todos os taxons nio
Tyrannosauroidea (para fins didaticos, os espécimes de Tyrannosaurus CMNH 7541 e
BMR P2002.4.1 serdo tratados aqui como “Nanotyrannus™). Os procedimentos realizados
foram os mesmos repetidos em cada conjunto de dados (Crl, Cr2, etc), e também foram

realizadas analise de regressao entre forma e tamanho, além de uma UPGMA.

Os resultados da comparacdo entre os dois componentes principais de Ct3 com
Tyrannosauroidea demonstram que “Nanotyrannus” ocupa o morfoespago entre
Gorgosanrus juvenis (BMR P2002.4.1) e “Raptorex” (o espécime CMNH 7541). O espécime
BMR P2002.4.1 apresenta valores negativos de PC1, enquanto que CMNH 7541
apresenta valores positivos, no entanto, ambos os espécimes possuem valores negativos
de PC2 (Figura 55). Ja na analise de PC1 X PC2 de Cr4, BMR P2002.4.1 ocupa o

motfoespaco entre Gorgosaurus e Tarbosanrus juvenis/sub-adultos, possuindo valores
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negativos de PC1 e PC2 (Figura 56). Ao passo que CMNH 7541 ocupa o morfoespagco

mais proximo a Alioramus nessa analise e valores positivos de PC1 e negativos de PC2.

As analises de regressao linear demonstram que ambos os espécimes ocupam
morfoespagos proximos aos morfoespacos de desenvolvimento ontogenético de

Gorgosanrus € Tarbosanrus; e em ambos os conjuntos de dados (Cr3 e Cr4) o espécime
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Figura 55. Grifico demonstrando relagio entre PC1 e PC2 dos diversos tixons de
Tyrannosauroidea em Cr3. 1 Alioramus; 13 Daspletosaurus; 15 Dilong, 23 Gorgosanrus TMP
91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosanrus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosanrus BHI 3033; 45 Yutyrannus,
Qianghousanrus; 49 Bistabieversor; 52 Gorgosanrus AMNH 53306; 53 Gorgosanrns AMNH 5664; 54
Gorgosanrus X; 55 Tyrannosanrus BMR P2002.4.1; 58 Tyrannosanrus CMNH 7541; 59 Tarbosaurus LH
PV 18; 61 Tyrannosanrns AMNH 5027; 62 Tyrannosanrns FMNH PR 2081; 63 Gorgosanrus
TMP2009.012.0014; 65 Tarbosaurns GIN 100/65; 66 Tarbosaurus MPC-D 100/60; 67 Tarbosaurus
MPC-D 107/66; 68 Tarbosaurus MPC-D 107/7.
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BMR P2002.4.1 intersecta diretamente o morfoespaco de Gorgosanrus e Tarbosaurus
(Figura 57). Em ambas as analises o morfoespaco de Tyrannosaurns é mais inclinado que
Gorgosanrus e Tarbosanrus, possuindo uma amplitude lateral semelhante a este dltimo, no
entanto, o morfoespaco de Tarbosaunrus é mais horizontal que Tyrannosanrus e Gorgosanrus,

de modo especial em Cr3.
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Figura 56. Grifico demonstrando relagio entre PC1 e PC2 dos diversos tixons de
Tyrannosauroidea em Crd. 1 Alioramus; 13 Daspletosanrus; 15 Dilong, 23 Gorgosanrus TMP
91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosanrus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosanrus BHI 3033; 45 Yutyrannus,
48 Qianghousanrus, 49 Bistabieversor; 52 Gorgosaurus AMNH 53306; 53 Gorgosanrns AMNH 5664; 54
Gorgosanrus X; 55 Tyrannosanrus BMR P2002.4.1; 58 Tyrannosanrus CMNH 7541; 59 Tarbosaurus LH
PV 18; 61 Tyrannosanrns AMNH 5027; 62 Tyrannosanrns FMNH PR 2081; 63 Gorgosanrus
TMP2009.012.0014; 65 Tarbosaurns GIN 100/65; 66 Tarbosaurus MPC-D 100/60; 67 Tarbosaurus
MPC-D 107/66; 68 Tarbosaurus MPC-D 107/7.
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Figura 57. Analises de regressao de forma e tamanho entre os diferentes tixons inclusos em
Tyrannosauroidea. Em (1) Ct3 e (2) Cr4. Amplitude de morfoespacdes de Tarbosaurus (roxo),
Gorgosaurus (verde) e Tyrannosanrns (vermelho). 1 Alioramusy 13 Daspletosanrns; 15 Dilong, 23
Gorgosanrus TMP 91.36.500; 24 Guanlong, 41 Tarbosaurus ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosanrns BHI
3033; 45 Yutyrannus, 48 Qianghousanrus, 49 Bistabieversor; 52 Gorgosanrns AMNH 5336; 53
Gorgosaurus AMNH 5664; 54 Gorgosaurus X; 55 Tyrannosanrns BMR P2002.4.1; 58 Tyrannosanrus
CMNH 7541; 59 Tarbosaurus LH PV 18; 61 Tyrannosanrns AMNH 5027; 62 Tyrannosanrus FMNH
PR 2081; 63 Gorgosanrns TMP2009.012.0014; 65 Tarbosaurns GIN 100/65; 66 Tarbosanrus MPC-D
100/60; 67 Tarbosanrus MPC-D 107 /66; 68 Tarbosanrus MPC-D 107/7.

A UPGMA de ambos os conjuntos de dados recuperou o mesmo custer de
proximidade morfoldgica entre os diferentes espécimes de Tyrannosauroidea, e cada

grupo interno permaneceu o mesmo. No entanto, em Ct3 o ¢uster formado por FMNH
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2081 e GIN 100/65 permaneceu como o mais externo, ao passo que em Cr4d o cluster
mais externo foi representado por (((Daspletosanrns(tAMNH 5027, BHI 3033)(MPC-D
100/ 60(QianzhonsanrusBistahieversor, ZPAL MgD—1/4 )))). No caso do cduster de
“Nanotyrannus’, os espécimes foram alocados proximos a Gorgosanrus e Tarbosanrus
subadultos e _Alioramus, permanecendo o mesmo custer mais inclusivo para esses
espécimes: ((TMP 2009.012.0014, MPC-D 107/66)(Alioramns (TMP 91.36.500(BMR
P2002.4.1 , CMNH 7541)))( Figura 58).
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Figura 58. UPGMA entre os diversos taxons inclusos em Tyrannosauroidea. Em (1) Ct3 e (2)
Crd. 1 Alioramus; 13 Daspletosaurus; 15 Dilong, 23 Gorgosanrus TMP 91.36.500; 24 Guanlong, 41
Tarbosanrns ZPAL mgd-1/4; 43 Tyrannosanrus BHI 3033; 45 Yutyrannus, 48 Qianzhonsanrus; 49
Bistahieversor; 52 Gorgosanrns AMNH 5336; 53 Gorgosanrns AMNH 5664; 54 Gorgosanrus X; 55
Tyrannosanrus BMR P2002.4.1; 58 Tyrannosaurns CMNH 7541; 59 Tarbosanrns LH PV 18; 61
Tyrannosaurns AMNH 5027; 62 Tyrannosanrns FMNH PR 2081; 63 Gorgosaurus TMP2009.012.0014;
65 Tarbosanrus GIN 100/65; 66 Tarbosanrus MPC-D 100/60; 67 Tarbosaurus MPC-D 107/66; 68
Tarbosanrus MPC-D 107/7.

3.4.4.Analise de Ct5

A anialise de Cr5 foi de cunho comparativo entre os espécimes de Ceratosauria e
Tyrannosauroidea com os demais taxons inclusos em Theropoda (60 espécimes, Ver
Tabela 1). Os morfoespacos ocupados por Ceratosauria e Tyrannosauroidea na
comparagao entre os dois primeiros componentes principais (Figura 59) e na
comparagao do filomorfoespaco (Figura 60), sugerem que Tyrannosauroidea possui a
morfologia craniana mais conservativa que Ceratosauria, uma vez que ocupa
morfoespagos muito préoximos dos demais clados de Theropoda. Ao passo que
Ceratosauria apresenta cranios com maiores disparidades, tal como os taxons inclusos

em Oviraptosauria.
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Figura 59. Grafico demonstrando relacio entre PC1 e PC2 dos diversos taxons de Theropoda
em Cr5. 1 Alioramus, 2 Allosanrus, 3 Archaeopteryx; 4 Bambiraptor, 6 Carcharodontosanrus, 8 Citipati; 10
Coelophysis; 11 Compsognathus, 12 Conchoraptor; 13 Daspletosanrus; 14 Deinonychus; 15 Dilong, 16
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Dilophosanrusy 17 Dromacosanrns; 18 Eodromens; 19 Eoraptor, 20 Erlikosanrusy; 21 Galliminus, 22
Garndimimus, 23 Gorgosanrus TMP 91.36.500; 24 Guanlong, 25 Herrerasaurus; 26 Juravenator; 28
Monolophosanrus, 31 Ornitholestes; 32 Ornithominus; 34 Saurornithoides; 35 Sinornithosanrus, 36 Sinraptor,
38 Spinosauridae; 39 Syntarsus; 41 Tarbosanrus ZPAL mgd-1/4; 42 Tawa, 43 Tyrannosaurns BHI
3033; 44 Velociraptor; 45 Yutyrannus, 46 Zupaysanrus, 47 Limusanrus, 48 Qianzhousanrus; 49
Bistabieversor; 50 Carnotanrusy 51 Ceratosanrus; 52 Gorgosanrns AMNH 5336; 53 Gorgosanrus AMNH
56064; 54 Gorgosanrus X; 55 Tyrannosanrus BMR P2002.4.1; 56 Majungasanrus; 57 MZSP-PV 833; 58
Tyrannosaurns CMNH 7541; 59 Tarbosaurus LH PV 18; 60 Skorpiovenator; 61 Tyrannosaurns AMNH
5027; 62 Tyrannosaurns FMNH PR 2081; 63 Gorgosaurus TMP2009.012.0014; 64 Deinocheirus; 65
Tarbosanrus GIN 100/65; 66 Tarbosaurus MPC-D 100/60; 67 Tarbosaurus MPC-D 107/66; 68
Tarbosaurus MPC-D 107/7.
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Figura 60. Filomorfoespago demonstrando relagio entre PC1 e PC2 dos tiaxons inclusos em
Theropoda em Cr5.

163



4. Discussao

4.1. Quantificagao do uso dos Jandmarks

Foram realizadas cinco analises com diferentes numeros de landmarks: Ctl, com 54
landmarks;, C+2, com 39; Cr3 com 40 e Cr4 com 26. As demais analises foram uma variacao
de Cr4, ou seja, as analises utilizando somente os espécimes de Tyrannosauroidea e com
todos os 60 espécimes de Theropoda disponiveis para a Tese, mas com 26 landmarks em

Ct5.

Apesar da variagao do numero de /andmarks nas diferentes analises, os resultados
obtidos recuperaram os morfoespacos semelhantes dos diferentes taxons. As analises de
Crl e Cr3 foram rodadas a partir da reconstrucdao de landmarks ausentes nos espécimes
cujos elementos 6sseos estavam ausentes. Por exemplo, a por¢ao anterior do rostro de
Alioramus e Bistabieversor foi reconstruida posicionando os /landmarks do pré-maxilar, de
modo que esses espécimes possuissem o mesmo numero de variaveis que os espécimes
mais completos. Reconstru¢cbes de espécimes para esse fim ja foram utilizadas
anteriormente (Brusatte ef a/., 2012a; Foth & Rauhut, 2013a,b) e sabe-se que o talento
dos artistas que desenharam as estruturas faltantes bem como a idealizacao de partes nao
preservadas, destruidas ou tafonomicamente distorcidas, podem influenciar os resultados
(Foth & Rauhut, 2013b). Em casos de espécimes unicos das espécies com reconstrugoes
unicas (por exemplo: Alioramus, Bistabieversor e “Raptorex”) os resultados podem ser
seriamente influenciados pelo grau de incompletude e distor¢oes tafondmicas, e nesses
casos recomenda-se que o pesquisador possa verificar no proprio material as informagdes
morfolégicas (Foth & Rauhut, 2013b). No caso de Alioramus, Bistabieversor, Skorpiovenator,
“Raptorex” e Tyrannosanrus CMNH 7541, embora haja reconstru¢oes em peridédicos, todos
os espécimes foram analisados em primeira mao e foram feitas reconstrug¢oes proprias
para as analises morfométricas. No entanto Alioramus, apesar de ter sido analisado em
primeira mao, nao foi feita reconstrugdo, pois os materiais cranianos estao desarticulados
e optou-se por utilizar a reconstrucao presente no periddico de descrigao (Brusatte ez al.,
2009). Essas reconstru¢oes permitiram a utilizacio de um namero maior de /landmarks
(Cr1 e Cr3). No caso de espécimes claramente deformados tafonomicamente (MZSP-PV

833, Gorgosaurus Juvenil X e Tyranosaurus FMNH 2081) as ilustragdes foram feitas em
164



primeira mao e as distor¢Oes tafonomicas nao foram corrigidas. Mesmo nesses casos, 0s
espécimes ocuparam os morfoespacos proximos aos seus pares, ou seja, os espécimes
mantiveram-se proéximos dos taxons mais proximos filogeneticamente, nao alterando os
resultados substancialmente. Para Dilong e Guanlong, optou-se por utilizar as
reconstrucoes presentes nos periodicos (Xu ez al., 2004 e Xu et al., 20006; respectivamente)
pois os espécimes estao muito deformados tafonomicamente, sendo preferivel utilizar a
ilustracdo e minimizar a influéncia das distor¢Ges nos resultados. Nesses dois casos,
ambos os espécimes foram analisados em primeira mao, de modo a poder confirmar as

estruturas morfoldgicas propostas nas reconstrugoes.

A utilizacdo de mais landmarks em Crl, Cr2 reflete a capacidade que os materiais
cranianos permitem para encontrar um nimero maior de variaveis. Os conjuntos Cr3 e
Cr4 apresentam menos /andmarfks, mas que abrangem toda a morfologia craniana em vista
lateral. Em Cr2 e Cr4 os landmarks ausentes sao aqueles que nao estao presentes em todos
os espécimes (como no caso do rostro de Aloramus e Bistabieversor, por exemplo), a partir
do conjunto de landmarks de Crl e Ct3 respectivamente. Foram escolhidos esses quarto
conjuntos com diferentes landmarks (Cr1-Cr4) a fim de se observar a possivel variagao
entre os morfoespagos, no entanto, nao foi observada nenhuma variacao substancial,
uma vez que os resultados descrevem os espécimes de maneira muito semelhante,
recuperando as diferentes morfologias nos mesmos espécimes em diferentes conjuntos.
Em outras palavras, os espécimes nas analises de Crl até Cr4 comportaram-se muito

semelhantemente em relagdo as analises dos diferentes componentes principais.

4.2. Variedade craniana

As analises realizadas no presente trabalho quantificam a diversidade de variagao
morfolégica dos cranios entre Ceratosauria e Tyrannosauroidea por meio de morfometria
geométrica. Os resultados das analises demonstram que a profundidade dorso-ventral do
rostro esta inversamente relacionada com a largura da 6rbita nas analises de Crl e Cr2,
mas nao em Cr3 e Cr4. Essa diferenca ocorre em funcao do /landmark da extremidade
dorsal do processo orbital do pés-orbital presente nos dois primeiros conjuntos de
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analises, mas nao em Cr3 e Cr4. Esse processo varia bastante entre os taxons basais e
derivados de Ceratosauria e Tyrannosauroidea. Nos taxons mais basais de ambos os
clados o processo descendente do pés-orbital nao é projetado para dentro da érbita. Em
espécies como Daspletosanrus e Gorgosanrus, essa caracteristica nao ¢ tdo acentuada quanto
em Tyrannosaurus e Tarbosaurus, e conforme ja descrito, a proje¢ao interna na 6rbita torna-
se mais marcada conforme o desenvolvimento ontogenético, ao menos em
Tyrannosauridae (ver descricdio do pos-orbital e Carr, 1999). A relagio entre o
comprimento rostro e o comprimento da 6rbita foi descrita como fraca por Foth &
Rauhut (2013a) e nao foi citada por Brusatte ef a/. (2012a), possivelmente pela auséncia

de um /landmark que descrevesse essa regiao orbital.

A profundidade dorso-ventral do rostro esta fracamente relacionada com a
profundidade dorso-ventral da regido pds fenestra anterorbital, conforme observado nos
dois componentes principais. A dissociagao dessas profundidades foi descrita por
Brusatte e al. (2012a), Foth & Rauhut (2013a) e Marugan-Lobon & Buscalioni (2004),
nas analises de modularidade dos diferentes conjuntos (Cr1-Cr4), evidenciam que essas
regides desenvolvem-se de maneira independente, ou seja, como moddulos reais
(Kingenberg, 2008). Essa dissociagao é mais clara quando se examina os cranios de Diz/ong,
Guanlong, e Ceratosanrus cuja profundidade do rostro ¢ bem semelhante a profundidade da
regido posterior do cranio, e os diferentes estagios de Tyrannosaurus e Tarbosaurus, cujos
espécimes tornam-se mais longirrostrinos de acordo com o desenvolvimento
ontogenético, mas sem alterar substancialmente a profundidade da regido posterior do
cranio. Dentre Ceratosauria, observa-se essa dissociacao em Limusaurus e Abelisauridae.
O primeiro apresenta o rostro proporcionalmente menos profundo que Abelisauridae,

enquanto que a regido posterior do cranio é semelhante entre os dois taxons.

O comprimento do rostro ¢ inversamente proporcional ao comprimento da regiao
posterior do cranio (Foth & Rauhut, 2013a) conforme observado nos dois primeiros
componentes principais. Taxons com o rostro mais curtos apresentam a base da regiao
posterior do cranio mais alongada, isto é, a base do quadratojugal, fazendo com que a
articulagdo com a mandibula se localize mais posteriormente. Essa caracteristica ¢ bem
observada em Ceratosanrus, Abelisanrus, Majungasanrns e Carnotanrus, mas nao em
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Limusanrus. Em MZSP-PV 833 nio é observada essa caracteristica em funcdo da
distor¢ao tafonomica que direcionou ventralmente a regido posterior do cranio. Mesmo
que Ceratosanrus apresente o rostro mais alongado que Abelisauridae, a base do
quadratojugal ¢ levemente posterior. Em taxons Coelophysoidea, o rostro é bem
alongado com a regido posterior do cranio mais curta (por exemplo, Coelophysis,
Dilophosaurus e Syntarsus). Em Tyrannosauroidea os taxons mais longirrostrinos
apresentam a base do quadratojugal mais curta, como em Guanlong, Qianzhousanrus e
Dilong. O comprimento da regido posterior do cranio também esta diretamente
relacionado a sua profundidade, conforme observado por Foth & Rauhut (2013a).
Taxons com cranios mais profundos possuem a base do quadratojugal mais alongadas
que taxons com cranios mais baixos (bem evidenciado no segundo componente

principal).

O comprimento da base da 6rbita esta diretamente relacionado com o comprimento
do jugal (componentes principais 1 e 2). Em taxons com 6rbitas mais circulares e amplas
os processos lacrimal e pés-orbital tendem a ser mais distantes entre si e inclinados
anterior e posteriormente, respectivamente. Ja em taxons cuja Orbita é mais curta, e,
consequentemente com o jugal mais curto, esses processos tendem a serem subparalelos.
Dentre os taxons que apresentam a Orbita mais curtas estdo Majungasanrus, Carnotanrus,

MZSP-PV 833, Tyrannosanrus e Tarbosanrus por exemplo.

Os filomorfoespagos ocupados por Tyrannosauroidea e Ceratosauria nao se
sobrepoe em nenhuma das analises entre os componentes principais 1 e 2, ao contrario,
ficam bem distintos entre si. Essa distancia é acentuada de maneira especial em Cr4
(conjunto com menos landmarks). Em todas as analises de PC1 X PC2, Tyrannosauridae
ocupam morfoespagos proximos, enquanto que os taxons inclusos em Ceratosauria estao
mais distantes entre si. Ceratosaurus e Limusanrus aproximam-se mais de Tyrannosauroidea
que Abelisauridae, e isso ja era esperado, uma vez que PC1 descreve principalmente a
profundidade dorso-ventral do cranio, caracteristica bem marcada em Abelisauridae. O
agrupamento de Tyrannosauroidea também ¢é observado em Cr5, bem como a
disparidade de Ceratosauria, especialmente em Abelisauridae. Nesse conjunto de analise,
Tyrannosauroidea ocupa o morfoespaco muito proximo a outros tixons mais basais,

167



como por exemplo, Allosanrus, Acrocanthosanrus, Coelophysis e Zupaysanrus, sugerindo que
Tyrannosauroidea apresente morfologia mais conservativa dentre Theropoda que
Abelisauridae. Brusatte ez /. (2012a) reconhecem um maior grau de disparidade em
taxons nao-carnivoros de Theropoda, como Oviraptosauria, que taxons carnivoros. E
isso fica evidente na analise Cr5 na qual Oviraptosauria e Deinocheirus afastam-se
consideravelmente do morfoespago dos demais Theropoda. No que se refere a
Ceratosauria, esse clado também se torna distinto dos demais Theropoda, e esse distin¢ao
¢ mais marcada nas analises Cr1-Cr4, nas quais ocupam o morfoespago distante de

Tyrannosauroidea.

Os morfoespagos ocupados por Tyrannosauroidea nas diferentes analises sugerem
que Tyrannosauridae mantiveram uma morfologia craniana mais conservativa apos a
cladogénese que originou a familia. Tyrannosauridae ocupam o morfoespago mais denso
que os demais taxons inclusos em Tyrannosauroidea, de modo especial Tyrannosanrus,
Daspletosanrus, Tarbosanrus, Gorgosaurus e Bistabieversor. Esse conservadorismo morfolégico
pode ser explicado pelo curto periodo de tempo da origem de Tyrannosauridae que
surgiu durante o Campaniano (Cretaceo Superior) apresentando uma alta diversidade de
taxons nesse perfodo (Brusatte & Carr, 2016), e estando em sua maioria localizados no
continente Laramidia (oeste da América do Norte). Essa massa de terra é caracterizada
por ser uma faixa continental estreita longitudinalmente, e menos ampla que outros
continentes, como o leste da Asia. Apesar de conservativa a morfologia craniana de
Tyrannosauridae, o clado Alioramini apresenta uma longirrostria mais desenvolvida que
os demais taxons e que nao esta presente nos taxons mais derivados. No entanto esse
clado estd mais bem representado na Asia (Alioramus altai, Alioramus remotus e
Qianzghousanrus), enquanto que Dryptosanrus é representado em Appalachia (leste da
América do Norte, considerando que Dryptosanrus esteja incluso em Alioramini segundo
Brusatte & Carr, 2016). No caso dos taxons mais basais de Tyrannosauroidea, como
Proceratosauridae e Megaraptoridae, sua disparidade morfolégica em relagio a
Tyrannosauridae pode ser explicada pela amplitude temporal de surgimento do clado
(Bathoniano, Jurassico Médio; Brusatte ¢ @/, 2010b; Rauhut, 2010) e pela amplitude

biogeografica representados por taxons europeus, asiaticos e sul-americanos (Novas ez
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al., 2013; Portfiri ez al., 2014; Brusatte & Carr, 2016). Essa disparidade ¢ patente em taxons
com cristas bem desenvolvidas (Xu ez a/., 2006; Rauhut, 2010; Xu ez al., 2012) e rostros
alongados (Porfiri ez al., 2014).

Por sua vez, Ceratosauria expandiu-se ao longo do morfoespago, especialmente a
partir da cladogénese de Abelisauridae, fazendo com que Carnotanrus, Majungasanrus,
Skorpiovenator ¢ MZSP-PV 833 ocupassem morfoespagos bem distintos entre si.
Diferentemente de Tyrannosauridae, Abelisauridae teve sua origem numa época antetior,
no Aptiano (Cretaceo Inferior, Zaher ef al, em preparag¢ao), ocupando um espagco
geografico maior: América do Sul, Affica, Madagascar e Europa (Tortosa ef al., 2014). O
clado mais inclusivo, Abelisauroidea, que compreende Noasauridae e Abelisauridae, teve
sua origem durante o Jurassico Médio (Aaleniano — Bajociano) na América do Sul (Pol
& Rauhut, 2012) permitindo que esse clado tivesse uma ampla variedade morfologica,
como observado em Masiakasaurus e Carnotanrus, por exemplo. De maneira interessante,
a amplitude biogeografica de Abelisauridae justifica sua disparidade morfolégica craniana
em relacao a Tyrannosauridae, uma vez que Tyrannosauridae estava restrito a Laramidia
e na parte leste da Asia. Ap6s o surgimento do clado durante o Aptiano (Zaher ¢ al., em
preparagao), os Abelisauridae puderam irradiar-se ao leste do Gonduana até a separagao
da América do Sul e Africa que ocorreu durante o Albiano (Ezcurra & Agnolin, 2012;
Tortosa et al., 2014). Apos esse evento, Abelisauridae diversificou-se em clados diferentes
na América do Sul, representados por Brachirostra, e India, Madagascar ¢ Europa,
representados pelos taxons Majungasaurinae (Tortosa ef al., 2014). Os morfoespacos
proximos ocupados por MZSP-PV 833 (Aptiano, América do Sul), Skorpiovenator
(Cenomaniano-Turoniano, América do Sul) e Majungasanrns (Maastrichtiano,
Madagascar), sobretudo em Cr2-Cr5, sugerem que Majungasaurus conservou
caracteristicas plesiomorficas de Abelisauridae como o comprimento mais alongado do
rostro, da fenestra anterorbital e do jugal em relacio a Camnotanrus (Maastichtiano,
América do Sul) que apresenta esses elementos mais curtos anteroposteriormente que 0s
demais taxons. Mesmo em tiaxons com cranios incompletos para esse tipo de analise
morfométrica, como Rugops, Abelisanrus e Ekrixinatosaurus, é possivel observar que tais

caracteristicas estao presentes em Abelisauridae, enquanto que Carnotanrus apresenta um
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alto grau de braquirrostria, tornando-se mais especializado que os outros taxons do clado
Abelisauridae. Portanto as maiores amplitudes temporais e biogeograficas de
Abelisauridae em relagdo a Tyrannosauridae explicam o alto grau de disparidade

morfolégica do primeiro em relagdo ao segundo.

O desenvolvimento de Ceratosauria ¢ claramente diferente de Tyrannosauroidea
apesar de ambos os clados serem os principais predadores do hemisfério sul e norte em
suas formas mais derivadas, respectivamente (Carrano & Sampson, 2008; Brusatte 7 al.,
2010b). No caso de Carnotaurus e Tyrannosanrus, os dois taxons mais derivados de seus
respectivos clados, o primeiro possui o membro anterior vestigial, ao passo que o
segundo nao (Guinard, 2014). Mesmo com essa diferenca de propor¢ao entre os
membros anteriores, ambos possuem o cranio mais desenvolvido em relagio aos
membros que as formas basais (Lockley e a/, 2008). A analise atual revela que o cranio
em Ceratosauria alongou-se dorso-ventralmente ao longo da filogenia, ao passo que em
Tyrannosauroidea o desenvolvimento deu-se antero-posteriormente, gerando diferentes
aparatos biomecanicos (Sakamoto, 2010). Esse desenvolvimento deu-se nao apenas em
termos de comprimento, mas também em termos de estruturas como chifres e
rugosidades (em Abelisauridae) e dentes grandes e rostros robustos e pneumatizados (em

Tyrannosauridae)

Um olhar mais cuidadoso para as andlises de Cr5, que incluem 60 espécimes de
Theropoda, dentre diversos clados, incluindo Coelophysoidea, Ceratosauria, Tetanurae e
Coclurossauros, permite visualizar que alguns taxons apresentam maior disparidade
dentre a maioria como Oviraptosauria (Brusatte e a/., 2012a; Foth & Rauhut, 2013a),
Carnotanrus e Gallimimus (Foth & Rauhut, 2013a) e Deinocheirus (na presente analise). De
fato esses taxons distanciam-se em seu morfoespago dos demais Theropoda, e no caso
de Ceratosauria, essa disparidade é mais evidente quando se considera Limusanrus, um
pequeno taxon sem dentes, com largas Orbitas oculares e tamanho reduzido,
assemelhando-se a Ornithomimosauria e ao Shuvosauridae Effigia (Xu et al., 2009). Esses
taxons, que se distanciam do morfoespaco mais conservativo em Theropoda, sao
representados por animais sem dentes e nio-carnfvoros, com excecio de Carmotanrus. F,
interessante notar que nao ha um custer de animais nao-carnivoros, uma vez que esses
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taxons estao distribuidos ao longo do morfoespaco. Esse fato, ja notado por Brusatte ez
al. (2012a), demonstra que a nado-carnivoria permitiu a Theropoda de explorar diferentes
variedades morfoldgicas cranianas. Dentre os taxons carnivoros, a maior variedade
craniana pertence a Abelisauridae, que ocupa um morfoespago mais abrangente e dispar

que os demais Theropoda.

4.3. Desenvolvimento ontogético de Tyrannosauridae e validade taxondmica

de “Nanotytannus”e “Raptorex”

Tyrannosauroidea ¢ um clado incluso em Theropoda muito estudado e certamente
um dos que mais atrai aten¢ao para diversas pesquisas, seja pelo numero de espécimes
preservados, seja pelo apelo popular (Brusatte ez a/., 2010b; Hone, 2016). “Quando nés
tazemos Ciéncia com Tyrannosaurus, nés a fazemos com a uma audiéncia maior que
quando fazemos com quase qualquer o outro animal” (traducao livre; Brochu, 2003,
pagina 1). Por esse motivo, diversos trabalhos sio apresentados, mas nem todos os
autores concordam entre si quanto aos mais variados assuntos. Diversas controvérsias
acerca de filogenia (Loewen et al., 2013; Brusatte & Carr, 2016), taxonomia (Carr, 1999;
Larson, 2013), héabitos alimentares (Holtz, 2008) dentre outros sio feitas sobre
Tyrannosauroidea, aumentando o nimero de pesquisas realizadas sobre o grupo (Hone,
2016). Nesse topico de Discussao da Tese, é discutida a validade taxonomica de dois
taxons inclusos em Tyrannosauroidea: ‘“Nanotyrannus” e ‘“Raptorex”, bem como o

desenvolvimento ontogenético de Tyrannosauridae.

“Nanotytannus” lancensis foi um taxon erigido em 1988 por Bakker e colaboradores
sobre o holétipo de Gorgosanrus lancensis, Gilmore 1946 (CMNH 7541) da formacao Hell
Creck, Montana, EUA. O material consiste em um cranio completo de Tyrannosauridae
com as mandibulas articuladas medindo 57,2 centimetros de comprimento. De acordo
com Bakker ez al, (1988) ‘“Nanotytannus” estaria mais proximo filogeneticamente a
Tyrannosanrus que Gorgosanrus. No entanto Carpenter (1992) sugere que “Nanotytannus”
fosse um espécime juvenil de Tyrannosanrus uma vez que as suturas em Dinosauria sao
variaveis e¢ o formato circular da Orbita sugere que fosse um individuo juvenil.

Posteriormente Carr (1999), ao descrever a série ontogenética de Gorgosaurus libratus
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também considerou “Nanotytannus” como sindonimo janior de Tyrannosanrus em fungao da
morfologia geral do cranio, diversos caracteres compartilhados com Tyrannosaurns e
textura dos ossos. No entanto Currie (2003) sugere que 13 caracteres que Carr (1999)
propoée como sendo comuns a “Nanotytannus” e Tyrannosaurns também  sao
compartilhados por Tarbosanrus e Daspletosanrus, e que as caracteristicas consideradas
juvenis, como comprimento da fenestra anterorbital e altura do dentario, apenas estao
presentes pelo fato do espécime ser pequeno e ndo necessariamente indicam estagio
ontogenético. Desta forma Currie (2003) considera ‘“Nanotytannus” como um taxon
valido. Posteriormente Carr & Willianson (2004) descrevem a série ontogenética de
Tyrannosanrus com espécimes mais jovens que “Nanotytannus” incluindo esse espécime na
referida série. Mais recentemente Larson (2013) descreve caracteres de um espécime de
Tyrannosauridae nao descrito formalmente depositado na cole¢ao paleontologica do
Burpee Museum of Rockford, Illionois, EUA (BMR P2002.4.1, informalmente
conhecida como Jane), originario da Formacdo Hell Creek (Henderson & Harrison,
2008). De acordo com o autor esse espécime é claramente referido a “Nanotytannus”, e o
mesmo descreve diversos caracteres em sua maioria cranianos, justificando que
“Nanotytannus” trata-se de um taxon valido. Larson (2013) também sugere que o menor
espécime da série ontogenética de Tyrannosaurus (ILACM 28471), proposta por Carr &
Willianson (2004), é um estagio ontogenético mais juvenil de “Nanotytannus”. Mais
recentemente Schmerge & Rothschild (2016) apresentam a presenca do sulco dentario
como uma nova chave para interpretagao da validade de “Nanotytannus”. De acordo com
esses autores, a presen¢a do sulco dentario em “Nanotytannus” e Gorgosaurus adultos e
jovens, e sua ausencia em Tyrannosanrus adultos e supostamente em juvenis, sugere que
esse carater pode diferenciar os taxons. No entanto Schmerge & Rothschild (2016)
basearam-se em poucos espécimes e em figuras de artigos cientificos. Brusatte ez a/. (2016,
No prelo) responderam a esse artigo demonstrando que as evidéncias propostas por
Schmerge & Rothschild (2016) nao justificam a validade de “Nanotytannus” porque o sulco
dentario esta presente em diversos espécimes de diferentes estagios ontogenéticos de
Tyrannosauroidea, inclusive em Tyrannosanrus. Além disso, esse sulco também aparece
em diferentes profundidades, podendo ser raso ou mais profundo, dificultando o exame
por fotografias de artigos. Adicionalmente, Brusatte ¢f a/. (2016, No prels) examinaram
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mais espécimes que Schmerge & Rothschild (2016), aumentando consideravelmente a
amostra dos taxons examinados. No caso do espécime BMR P2002.4.1 (Jane), sua
completa monografia ainda esta em preparagao (Carr, comunicagao pessoal), e a questio

taxonomica de “Nanotytannus” permanece suspensa.

No caso de “Raptorex” a problematica é semelhante a discutida acima, pois assim
como “Nanotyrannus”, esse taxon também possivelmente trata-se de um espécime juvenil
de um taxon descrito anteriormente (Fowler ez al., 2011). “Raptorex kriegsteini” toi descrito
em 2009 por Sereno e colaboradores baseado em um esqueleto quase completo perdendo
as vértebras caudais posteriores e a extremidade de alguns ossos (ilio, pubis, isquio e
metatarsais e quase toda a fibula esquerda). A grande novidade evolutiva que “Raptorex”
trazia era o fato de ser um Tyrannosauroidea com desenvolvimento de cranio grande e
membros anteriores curtos, tal como Tyrannosauridae (Clark, 2009). No entanto o
espécime (LH PV18) nio possui a localidade estratigrafica precisa, uma vez que foi alvo
de comércio ilegal (Clark, 2009; Sereno ez al, 2009; Fowler et al, 2011), sendo
tentativamente alocado para a Formacio Yixian do Grupo Jehol com datagao do
Cretaceo Inferior (Barremiano-Aptiano) com base em uma vértebra de peixe (Lycoptera)

que ocorreria nessa se¢ao estratigrafica (Sereno et al., 2009). Além disso, o espécime tipo

de “Raptorex” é claramente um individuo em desenvolvimento (Sereno e al., 2009).

Posteriormente Fowler ¢z al. (2011) levantaram diversas evidéncias contrarias a
validade taxonomica de ‘“Rapforex”. A primeira delas é que a vértebra de peixe,
tentativamente associada a Lycoptera, pertencia a outro grupo (Ellimmichthyiformes) que
ocorreu entre os Periodos Cretaceo e Eoceno, e, portanto, nao poderia ser usada para
datacio. No entanto, a respeito da taxonomia dessa vértebra, Newbrey ef a/ (2013)
reinterpretam suas caracteristicas morfolégicas, em uma analise mais minuciosa,
assignando esse espécime a familia de peixes Hiodontidae, da Formagao Nemegt (mesma
que de Tarbosaunrus), Mongolia. Adicionalmente Fowler e a/. (2011) sugerem, a partir de
diversas testemunhas, que o espécime LH PV18 nao foi comprado de um traficante de
fésseis da China, mas sim da Mongolia e que este foi tratado como juvenil de Tarbosanrus.
Outra evidéncia contraria a validade de “Rapforex” apresentada por Fowler e al. (2011) é
a consideragao morfoldgica que Tsuihiji ef a/. (2011) fizeram acerca do espécime descrito
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em seu artigco MPC-D 107/7, juvenil de Tarbosaurus). Segundo esses autores, em uma
analise cladistica, tanto MPC-D 107/7 quanto ‘Raptorex” foram recuperados como
grupo-irmao de Tyrannosauridea, tal como a analise cladistica apresentada por Sereno ez
al. (2009) para “Raptorex”. Assim, Fowler e al. (2011) sugerem que individuos com estagio
ontogenético em desenvolvimento tendem a aparecer como grupo-irmao de individuos
adultos, uma vez que compartilham caracteres com taxons mais basais. De acordo com
Fowler e al. (2011), outro argumento contra a validade de “Raptorex” é que o espécime
nao seria um sub-adulto, como proposto por Sereno e al. (2009). Esse tipo de argumento,
do segundo grupo de autores, nao é consistente pelo fato das suturas dsseas parcialmente
fechadas nao serem um bom indicativo de maturidade em Tyrannosauroidea, ja que em
Tyrannosanrus adulto, juvenil de Tarbosaurus e Alioramus altai as suturas sao variaveis
(Fowler ez al., 2011). Outro argumento utilizado por Fowler e7a/. (2011) contra a proposta
de maturidade de “Raptorex” é que coroas dentarias estreitas também nao seriam
indicativas para atestar maturidade, ja que esta presente em individuos juvenis e basais.
Sereno ez al. (2009) interpretaram as linhas de crescimento (LAGs) do fémur em se¢ao
histolégica atribuindo uma faixa de idade para a morte de “Raprorex” entre 5-6 anos de
idade. No entanto, Fowler ¢z a/. (2011) propuseram que as LAGs pertencem a um
individuo mais jovem, entre 2-3 anos de idade, uma vez que as primeiras linhas de
crescimento nao teriam sido absorvidas, como propuseram Sereno ef al. (2009). Por fim,
Fowler et al. (2011) demonstram que os caracteres morfologicos de “Raptorex” nao sao
suficientes para erigir uma espécie diferente de Tarbosanrus, e, assim, evocam a dificuldade
que Tsuihiji ¢ /. (2011) tiveram ao assignar MPC-D 107/7 a um Tarbosanrus juvenil,
baseando-se em apenas trés caracteres morfolégicos compartilhados entre os individuos
adultos e juvenis. Dessa forma, Fowler ¢f a/. (2011) e Newbrey ez a/. (2013) demonstram
que “Raptorex kriegsterni” nao é de uma formagao geoldgica do Creticeo Inferior e os
primeiros autores sugerem que o taxon seja considerado nomen dubinm e provavelmente
trata-se de um juvenil de Tarbosaurus baatar. Recentemente em uma nova analise cladistica
de Tyrannosauroidea, Brusatte & Carr (2016) concordam com Fowler e a/. (2011) que
“Raptorex” é um espécime do Cretaceo Superior, mas nao citam sua validade taxonomica
e suas topologias recuperadas sugerem que esse taxon ¢ irmao de Appalachiosanrus, e nao
mais de Tyrannosauridae.
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A hipétese de que “WNanotytannus” e “Raptorex” sao estagios juvenis de Tyrannosanrus e
Tarbosaurus respectivamente ou taxons validos pode ser falseada a partir da exploracao do
morfoespago alométrico recuperados das analises morfométricas. Caso tenham
trajetérias diferentes de Tyrannosanrus e Tarbosanrus, nao ¢é possivel considerar o
desenvolvimento ontogenético ou heterocronico, entretanto se as trajetorias se
sobrepuserem, a ontogenia é uma afirmativa valida (Mitteroecker ¢z a/., 2005; e conforme
demonstrado em Torosanrus e Triceratops por Maiorino ez al., 2013). De fato a regressao
entre forma e tamanho ¢é um teste recomendavel para avaliar desenvolvimento

ontogenético (Mitteroecker ez al., 2005).

Tanto as analises comparativas entre os componentes principais de Cr3 e Cr4 bem
como as analises de regressio revelaram que os espécimes de “Nanotytannus” seguem a
mesma trajetoria ontogenética de Gorgosanrus e Tarbosanrus. Isso é bem evidenciado pela
analise de regressio, a qual demonstra que esses espécimes ocupam O MmeSMO
morfoespago. Ja “Raptorex” ocupa o morfoespago proximo de “Nanotyrannus” CMNH
7541, Tarbosaurus MPC-D 107/66 e Qianzhousanrns em Ct3, e em Ctr4 ocupa o
morfoespago proximo de Qianzhousanrus, Alioramus e CMNH 7541. Nas analises de
regressao, “Raptorex” localiza-se mais abaixo de Tarbosaurus MPC-D 107/7, e na mesma
direcio hotizontal de ‘“Nanotyrannus” e Tarbosanrns MPC-D 107/66. “Nanotytannus” e
“Raptorex”, assim como os espécimes de Gorgosaurus e Tarbosaurus juvenis possuem
caracteres ontogenéticos em desenvolvimento, como pré-maxilar mais alongado
anteroventralmente, Orbita ocular proporcionalmente maior em relacao aos adultos e
parte posterior do cranio menos profunda dorsoventralmente. Curiosamente observou-
se nas analises de regressao que Daspletosanrus atasta-se dos demais Tyrannosauroidea em
relagdo ao tamanho, como se este taxon fosse consideravelmente maior que os demais.
No entanto verificou-se que foi um erro de escala da ilustragao utilizada de Holtz (2004)
cuja escala marca 50 cm, sendo na realidade ¢ uma escala de 10 cm. Surpreendentemente
esse fato nao foi notificado por outros autores que utilizaram a mesma ilustracao em suas

analises morfométricas (Brusatte ¢ a/., 2012a; Foth & Rauhut, 2013a).

A regressio linear demonstra que “Raprorex” e CMNH 7541 afastam-se mais do
mottfoespaco de Gorgosanrus e Tarbosaurus, fazendo com que as trajetorias de Tarbosaurus
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e Tyrannosaurus respectivamente, na regressao linear, tornem-se mais amplas no eixo da
forma (Regression score 1). Essa amplitude também ¢é observada em Gorgosanrus e
Tarbosaurus, quando se considera a distancia morfolégica entre os espécimes AMNH 5664
e TMP 91.36.500 (Gorgosaunrus) e MPC-D 107/66 dos demais espécimes de Tarbosanrus. F.
interessante notar que essa amplitude morfoldgica é maior entre os espécimes juvenis de
cada espécie que os adultos, ou seja, os individuos mais jovens apresentam uma
plasticidade morfolégica maior em relacio aos individuos adultos. A inclinagio da
variedade morfoldgica (valores positivos) em Tyrannosanrus é mais acentuada que
Tarbosaurus e Gorgosaurus. No entanto, quando se considera “Rapforex” na trajetoria
ontogenética de Tarbosaurus a variedade morfologica desse taxon é ampla em relagao a
Tyrannosanrus demonstrando uma plasticidade fenotipica maior dentre Tyrannosauridae,
ao menos nos individuos mais jovens. Interessantemente, Tyrannosaurus apresenta uma
taxa de crescimento mais acelerada dentre Daspletosanrus, Gorgosaurus e Albertosaurus e,
aparentemente, alcancam idades mais avancada (Erickson ef al, 2004; Brusatte ef al.,

2010Db), entretanto essa taxa de crescimento nao foi avaliada para Tarbosanrus.

Além da regressao linear, os resultados das UPGMAs demonstram que os dois
espécimes de “Nanotyrannus” formam um cluster com Gorgosanrus e Tarbosanrus subadultos,
incluindo Alioramus; e que “Raptorex” forma um cluster com o espécime juvenil de
Tarbosaurns MPC-D 107/7, Guanlong e Dilong. Ou seja, “Nanotyrannus” e “Raptorex”
compartilham caracteres morfologicos de estagio ontogenético em desenvolvimento com
outros Tyrannosauridae em crescimento. O cluster formado pelos espécimes juvenis de
Tyrannosauroidea  (((TMP  2009.012.0014, MPC-D  107/66)(Alioramus ~ (TMP
91.36.500(BMR P2002.4.1 , CMNH 7541))) ¢ irmao do duster formado por
((Dilong(Guanlong(Raptorex, MPC-D 107 /7))), ou seja, tixons basais de Tyrannosauroidea
e um espécime juvenil de Tarbosanrus (MPC-D 107/7). Cabe notar que o espécime tipo
de Alioramus altai, tnico espécime do taxon, também nao ¢ um individuo adulto, com
idade aproximada de nove anos (Brusatte e /., 2012b). Dos caracteres compartilhados
entre os espécimes juvenis em vista lateral estao: rostro alongado, fenestra anterorbital
mais alongada, fenestra maxilar posicionada mais posteriormente na fossa anterobital,

Orbita ocular circular e proporcionalmente grande em relagdo aos adultos, processo
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lacrimal do poés-orbital alongado, auséncia do processo sub-orbital, regido posterior do
cranio menos profunda dorso-ventralmente e crista nucal relativamente baixa. Esses
caracteres aproximam os espécimes fenotipicamente em c¢usfers nos quais 0s
semaforontes sio semelhantes, reforcando a proposta de que individuos juvenis tendem
a se parecer com taxons mais basais (Fowler ez a/. 2011). Dessa forma, essa analise sugere
evidéncias contra o fato de “Nanotyrannus’ ser uma espécie diferente de Tyrannosanrus,
uma vez que assim como a analise de regressdo, inclui “Nanotyrannus” junto com os
demais espécimes juvenis de Tyrannosauroidea. De acordo com Carr (1999),
“Nanotyrannus” e Tyrannosanrus compartilham pelo menos 13 caracteres cranianos em
comum, justificando a sinonimia do primeiro com o segundo. No caso de “Raprorex”,
aliados as evidéncias acerca da idade cronoestratigrafica, histologia, cladistica e
morfolégia propostas por Fowler er al. (2011), e a aproximacio do cdluster e do
motfoespago com outro espécime juvenil de Tarbosanrus (MPC-D 107/7), além da mesma
trajetéria na analise de regressao dos espécimes juvenis de Tyrannosauridae, implicam
que o primeiro é um espécime juvenil do segundo; e que Tarbosaurus apresenta uma

grande variedade morfolégica nos espécimes juvenis.

Sobre a variedade morfolégica ao longo do desenvolvimento ontogenético, é possivel
observar que, aparentemente, Tyrannosaurus possui uma amplitude fenotipica
proporcionalmente maior que Tarbosaunrus. Essa inferéncia pode ser feita ao observar a
diferenca morfologica entre os espécimes CMNH 7541 ¢ BMR.P 2002.4.1 ¢ a mesma
regiao do eixo y do grafico de regressao para a trajetoria de Tarbosanrus, de modo especial
em CR4. Ou seja, mesmo que nao haja espécimes de Tyrannosanrus com a mesma idade
que os espécimes de Tarbosaurus, observa-se que o primeiro possui uma variedade
morfolégica maior que o segundo, a0 menos quando os espécimes de ambos os taxons
possuem idades semelhantes de CMNH 7541 ¢ BMR.P 2002.4.1. Essa inferéncia

necessita de comprovagao a partir de espécimes mais juvenis de Tyrannosaurus.

De acordo com Russell (1970) a morfologia robusta de Daspletosanrus e a mais gracil
de Gorgosanrus e Albertosanrus sugerem que esses taxons possufam habitos alimentares
diferentes, e consequentemente, nichos ecolégicos distintos. O autor propde que
Daspletosanrus predasse presas mais perigosas como Ceratopsidae, em fungiao de sua
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estrutura mais robusta, ao passo que Gorgosanrus e Albertosanrus predassem animais menos
perigosos como hadrossauros. De fato, pela literatura diversos modelos de alimentagdao
foram registrados em Tyrannosauridae, tais como predacao de Daspletosanrus para com
Brachylophosanrus Murphy et al., 2013), Tyrannosanrus para com cf. Edmontosaurus (DePalma
et al., 2013), Tyrannosaurus para com Triceratgps (Happ, 2008); detritivoria de Tarbosaurus
para com Saurolophus (Hone & Watabe, 2010), Tarbosanrus para com Deinocheirns (Bell et
al., 2012); ou mesmo ambos os modelos para os Tyrannosauridae (Holtz, 2008), e
canibalismo entre Tyrannosanrns (Longrich ez al., 2010) e possivelmente entre Daspletosanrus
(Hone & Tanke, 2015). Naturalmente, face a0 numero de evidéncias a hipétese de Russell
(1970) nao deve ser considerada exclusiva, ou seja, animais com cranios mais robustos
nao deveriam se alimentar apenas de presas perigosas e animais mais graceis nao deveriam
se alimentar de presas menos perigosas. No entanto, a morfologia do predador, seja
robusta ou mais gracil, poderia facilitar o tipo de animal a ser predado. A variedade
morfolégica ao longo do desenvolvimento ontogenético em Tyrannosauridae sugere que
os taxons podem modificar seus habitos alimentares ao longo do crescimento (Carr,
1999, Brusatte ¢ al., 2010b), podendo variar o tipo de presas, e isso ¢ mais evidente em
Tyrannosanrus e Tarbosanrns que apresentam uma variedade morfoldgica maior, de modo
especial nos individuos mais jovens. No caso da hipétese de Russell (1970) estar correta,
Tyrannosaunrus e Tarbosanrus mais jovens tenderiam a predar animais mais graceis e que
apresentassem menos perigo, ou seja, sem chifres e ornamentagoes de defesas. Ao passo
que individuos adultos poderiam predar tanto animais graceis quanto os mais robustos e
com mecanismos de defesa direta. As analises de regressao linear sugere fortemente que

esse modelo de variedade morfolégica/alimentar é possivel entre Tyrannosauridae.

Brusatte & Carr (2016) levantam a hipotese de que Tyrannosaurinae pudesse ter
intercambiado entre Asia e América do Norte pelo menos duas vezes durante o
Campaniano e Maastrichtiano e que talvez Tyrannosaurus rex tenha sido uma espécie
invasora durante o Maastrichtiano na América do Norte. Essa hipotese ¢ igualmente
parcimoniosa com a hipétese de que as linhagens de Alioramini e Tarbosaurns e
Zhuchengtyrannus tenham migrado para Asia a partir da América do Norte; no entanto a

auséncia de outros Tyrannosaurinae na América do Norte além de Tyrannosanrus reforca
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a primeira hipétese (Brusatte & Carr, 2016). As analises de regressao sugerem que
Tyrannosanrus possui uma plasticidade fenotipica ao longo do crescimento maior que
Gorgosanrus (mais basal) e Tarbosaurus (mais derivado). Dessa forma é mais parcimonioso
propor que a plasticidade fenotipica tenha ocorrido uma vez ao longo da filogenia, de
modo que a linhagem ((Zhuchengtyrannus(Tarbosanrus, Tyrannosanrus)) tenha surgido na Asia
e entdo migrado para América do Norte. A alta plasticidade morfoldgica/alimentar ao
longo do desenvolvimento ontogenético, aliadas a rapida taxa de crescimento (Erickson
et al., 2004) de Tyrannosaurus conferiram-lhe maior vantagem adaptativa sobre os outros
taxons levando-lhes a extin¢dao e tornando-os a unica espécie de Tyrannosaurinae na

América do Norte na época final do Cretaceo.

)

Larson (2013) argumenta a favor da validade taxonomica de “Nanotyrannus’
utilizando diversos caracteres morfolégicos, comparando os crianios dos espécimes
CMNH 7541 ¢ BMP R2002.4.1 ¢ o pés-cranio de BMP R2002.4.1 com os demais
Tyrannosauroidea (por exemplo Gorgosanrus, Tarbosaurus, Appalachiosanrus, Daspletosanrns e
Albertosanrns). Os caracteres comparados e que justificariam uma espécie diferente de
Tyrannosanrus também estio presentes em sua maioria em Gorgosaurus € em menor numero
em Daspletosaurus e Albertosanrus, conforme demonstrado pelo proprio Larson (2013).
Além desses caracteres compartilhados entre outros Tyrannosauridae, Larson (2013)
também sugere que o nimero de dentes maxilares em “Nanotyrannus” deveria ser mais
conservativo, variando entre 15 e 16 ao invés de 11 a 16 como advoga Carr (1999), e que
no caso da hipétese de Carr (1999) estar correta, a média de nimero de dentes de
Tyrannosanrus apresenta um desvio padrao alto em relagdo aos outros Tyrannosauridae,
Alligator mississippiensis, Coelophysis e Allosanrus. De acordo com o mesmo autor,
“Nanotyrannus” e Tyrannosanrus poderiam ser taxons irmaos e que um cranio e esqueleto
juvenil de Tyrannosanrus ainda estao para ser descobertos. Nesse caso, considerando as
evidéncias apresentadas na presente Tese, ¢ mais parcimonioso propor que
“Nanotyrannus” nao seja um taxon valido e que seus caracteres compartilhados com outros
Tyrannosauridae mais basais, apenas sugerem um desenvolvimento heterocronico no
qual os espécimes juvenis de Tyrannosaurus (taxon mais derivado) possuem caracteres

comuns com taxons mais basais (como Gorgosaurus, por exemplo); e que a variedade do
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numero de dentes maxilares pode ser explicada pela alta plasticidade fenotipica de
Tyrannosanrus, demonstrada nos graficos de regressio linear, podendo ser considerada

uma autapomorfia deste taxon.

4.4. Variedade craniana de Limusaurus inextricabilis

Limusanrus inextricabilis é reconhecido como um Ceratosauria basal do Jurassico
Superior da China (Xu e al, 2009; Pol & Rauhut, 2012; Tortosa et al, 2014) por
originalmente dois esqueletos articulados e quase completos (Xu ez a/., 2009). No entanto,
outros esqueletos quase completos e com espécimes juvenis foram encontrados em
localidade aproximada do holétipo e estdo sendo referidos como Lzmusaurus por Xu
(comunicagao pessoal): IVPP V 15924 (Xu e/ al., 2009), 15304 (Xu ez al., 2009), 20093,
20094, 20095, 20096, 20098 e 20099. O exame desses materiais foi dificil devido ao fato
que estavam depositados em um galpao com pouca luminosidade natural externa e sem
nenhuma interna, de modo que diversos caracteres nio puderam ser avaliados.
Entretanto os espécimes listados aqui sio claramente diferentes estagios ontogenéticos
de Limusanrus, pela presenca dos caracteres diagnosticos (ver em Resultados e Xu ez al.,

2009).

O que caracteriza Limusanrus como um Ceratosauria excéntrico e claramente
diferente dos demais ¢é sua estrutura esquelética gracil com pescogo e pernas compridos,
bracos curtos e cranio sem dentes, além de 6rbita ocular bem desenvolvida (Xu ez /.,
2009). A auséncia de dentes e a presenca de gastrélitos na regiao estomacal do holétipo
sugerem fortemente uma dieta herbivora para esse taxon. A nido carnivoria em
Theropoda ja ¢ conhecida em taxons como  Limusanrus, Oviraptosautia,
Ornithomimosauria e Alvarezsauridae (Brusatte ez a/., 2012a). Em alguns casos como o
ornitomimossauro Deznocheirus, a presencga de peixes e gastrolitos associados ao esqueleto

sugerem uma dieta onfvora para esse taxon (Lee Y.N. ez al., 2014).

No entanto, Limusanrns apresenta uma caracteristica mais peculiar dentre

Archosauria, que ¢ a perda de todos os dentes ao longo do desenvolvimento

180



ontogenético. E sabido que a perda de dentes 20 longo do desenvolvimento ontogenético
ocorre em arcossauros como Tyrannosaurus e Gorgosaurus (Carr, 1999), Crocodilus americanos,
Crocodilins porosus e Tomistoma schlegelii Mook, 1921). No caso de Limusaurus a perda de
todos os dentes durante o crescimento constitui uma novidade em Archosauria com
implica¢Ges ecoldgicas, como mudanga de nicho por exemplo. Os espécimes IVPP V
20093, 20094 e 20095 sao providos de dentes maxilares e dentarios, ao passo que o
holétipo, e maior espécime, IVPP V 15923 nio possui dentes. IVPP V 20094 e 20095
sa0 0s menores espécimes com cranios alcangando aproximadamente 3,85 cm e 3,9 cm
respectivamente, ¢ IVPP V 20093 alcanca cerca de 4,7 cm (Figura 61). Curiosamente os
dentes pré-maxilares e maxilares em IVPP V 20094 e 20095 sao menores que em 20093,
sugerindo que hd um aumento dos alvéolos dentarios antes da perda de dentes. No
entanto nao ¢ possivel observar a taxa de perda dos dentes ao longo do crescimento; ou

seja, ndo ¢é possivel examinar a partir de que regido os dentes sao perdidos e nem em

quais estagios ontogenéticos.

Figura 61. Cranios de Limusanrus em vista lateral. (1) IVPP V 20093; (2) IVPP V 20094; (3) IVPP
V 20095; (4) IVPP P 15923, modificado de Xu ¢7 a/., 2009. Barra de escala: 5 cm.
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A fenestra na superficie lateral da fossa anterorbital do maxilar observada no holétipo
da espécie, foi citada como fenestra maxilar por Xu e# al. (2009). Porém, os espécimes
referidos a Limusanrus nao possuem essa fenestra e no espécime IVPP V 20093 ocorre
uma cavidade rasa na regido anterior da fossa anterorbital, proxima a borda desta.
Conforme descrito anteriormente, a fenestra maxilar nao esta presente em Ceratosauria,
ocorrendo a partir de Tetanurae (Rauhut, 2003). Coria e a/ (2002) diagnosticam
Auncasanrns com uma fenestra maxilar totalmente exposta lateralmente, porém, conforme
observado pessoalmente neste taxon a fenestra maxilar esta ausente, sendo que a borda
anterior da fossa anterorbital apresenta uma leve cavidade, e nos demais Ceratosauria
essa fenestra também esta ausente. No caso de Limusaurus possivelmente durante o
desenvolvimento ontogenético a fenestra pro-maxilar tenha migrado posteriormente,

ocupando uma regiao mediana na fossa anterorbital.

Durante o desenvolvimento ontogenético em Limusanrus observa-se que o cranio se
alonga e torna-se mais longirrostro, fazendo com que a borda dorsal do nasal torne-se
mais convexa, conforme observado nos espécimes IVPP V 15923 e 20093. Nos
espécimes mais jovens (IVPP V 20094 e 20095) a borda dorsal do nasal é levemente
concava, fazendo com que haja um “degrau” entre a regiao anterior do rostro e do teto
craniano. Observa-se, ainda em vista lateral, que durante o crescimento a regiao
supraorbital, composta pelo pré-frontal e frontal, torna-se menos profunda dorso-
ventralmente fazendo com que a Orbita ocular torne-se maior em individuos mais

desenvolvidos.

As modifica¢oes cranianas em Lazusaurus sugerem que esse taxon poderia mudar de
dieta e nicho ecolégico durante o crescimento ontogenético. Embora os espécimes
analisados nao estejam completamente preparados, os dentes observados nos individuos
mais jovens sio pontiagudos e ligeiramente curvados posteriormente. No entanto nao é
possivel inferir uma mudanca de dieta carnivora para herbivora, uma vez que seria
necessario analisar em uma perspectiva mais microscopica a morfologia dentaria durante
o desenvolvimento. Além disso, diversas modificagdes no trato digestivo deveriam ser

necessarias para uma modificagao na dieta. Por isso, ¢ mais parcimonioso sugerir que
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Limusanrus tivesse uma dieta onivora, como visto no ornitomimossauro sem dentes

Deinocheirus (Lee Y N. et al., 2014) ou mesmo insetivora.

4.5. Compensagio entre diferentes médulos

Assim como os demais clados inclusos em Dinosauria, Tyrannosauroidea e
Ceratosauria aumentam de massa ao longo da sua trajetéria filogenética, caracterizando
a Regra de Cope (Cope’s Rule) (Hone et al., 2005). Essa regra sugere que os taxons tendem
a aumentar de tamanho e massa enquanto tornam-se mais derivados filogeneticamente
(Stanley, 1973). Naturalmente essa regra nao pode ser expressa linearmente, porquanto
ha variedades de massa ao longo da filogenia, como por exemplo, Ceratosanrus em
Ceratosauria e Yutyrannus em Tyrannosauroidea. Nesses dois casos ambos os taxons
alcancam aproximadamente sete e nove metros de comprimento respectivamente
(Therrian & Henderson, 2007; Xu e# al., 2012), enquanto formas mais derivadas como
Masiakasanrus (Ceratosauria) e Nanugsanrns (Tyrannosauroidea) podem alcangar
aproximadamente trés metros e cinco metros respectivamente (Carrano ez al, 2011;
Fiorillo & Tykosky, 2014). Fica evidente nos graficos da Figura 62 a variacio de tamanho
ao longo da filogenia, considerando que o fémur apresenta uma boa correlagao com o
tamanho do corpo em Theropoda (Christiansen & Farifia, 2004). Mesmo com valores
oscilantes, a tendéncia filogenética é que o clado mais inclusivo aumente de tamanho.
Esse tipo de padrao, no entanto, nao é observado em Maniraptora, cujos taxons mais

derivados originaram as aves (Deccechi & Larsson, 2013).

Variedade Femoral ao longo da filogenia (Tortosa et al., 2014) Variedade Femoral ao longo da filogenia (Loewen et al., 2013; Porfiri et
200 al., 2014)
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Figura 62. Relacio entre filogenia (eixo X) e tamanho de fémur (eixo Y) em (1) Ceratosauria e
(2) Tyrannosauroidea. a Limusaurus, b Elaphrosanrus, ¢ Ceratosanrus, d Eoabelisanrus, e Masiakasanrus,
t Deltadromens, g Xenotarsosanrus, h Ekrixinatosanrus, i Skorpiovenator, j Aucasaurus, k Guanlong, 1
Dilong, m Yutyrannus, n Santanaraptor, o Australovenator, p Alectrosanrus, q Appalachiosaurus, t
Albertosanrus, s Gorgosanrus, t Dryptosanrus, w Alioramus, v Qianzhousanrus, w Daspletosanrus, x
Tarbosanrus, y Tyrannosanrus.

Apesar do aumento do tamanho e de massa em Tyrannosauroidea e Ceratosauria,
diferentes partes do corpo nao sofreram aumento, mas sim redu¢do em funcio do
crescimento de outros complexos morfolégicos. Lockley ef al. (2008) observaram que
durante o desenvolvimento de certos complexos morfolégicos outros tendem a reduzir
de tamanho. Por exemplo, em Tyrannosauroidea, formas mais basais como Dilong e
Guanlong possuem cranios menores, pescocos e membros anteriores mais compridos em
relagdo a taxons mais derivados, como Daspletosanrus e Tarbosaurus que apresentam cranios
grandes, pescocos ¢ membros anteriores reduzidos. Esse padrao de desenvolvimento
morfolégico ao longo da filogenia esta presente em outros tixons de dinossauros
Saurischia, mesmo em Sauropoda, e possivelmente sofre agao do gene Hoxe6, ou um

complexo de outros genes Hox (Lockeley ez al., 2008).

A observacao da atuacdo dos genes Hox para esse tipo de desenvolvimento em
Theropoda nio avianos iniciou-se com Lockeley ef /. (2008) e Guinard (2014). Este
ultimo propoe que os membros anteriores de Tyrannosauridae e Abelisauridae, sao frutos
de desenvolvimento teratologico, possivelmente ligados a expressio dos genes Hoxa-10,
Hoxa-11, Hoxd-11, Hoxd-12, Hoxa-13 e Hoxd-13. Guinard (2014) observou que os
membros anteriores desses dois grupos, além de Acrocanthosanrus atokensis (Allosauroidea,
Carcharodontosauridae, Carrano ef al., 2012), sofreram uma redugao micromelia, ou seja,
quando o membro antetior possui tamanho igual ou menor que 2/3 do tamanho do
fémur. Guinard (2014) também propde que os membros anteriores de Abelisauridae
seguem o seguinte esquema modular: as alteragdes comecam pelos elementos distais
seguida das alteracdes dos elementos proximais; e que em Tyrannosauridae esse padrao
¢ oposto. Considerando que em Tarbosaurus os elementos apendiculares proximais
(Gmero e fémur) possuem taxas de crescimento maior em relaciao aos elementos distais

(radio, metacarpal, tibia e metatarsal) nos individuos mais desenvolvidos
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ontogeneticamente (Figura 63), essa afirmagao pode ser considerada valida ao menos
para Tyrannosauridae. No caso de Abelisauridae, até o presente momento, nao é possivel
fazer o mesmo tipo de avaliagdo feita para Tarbosanrus em fungao da auséncia de uma
série ontogenética de qualquer um dos taxons ja descritos. Ceratosauria basais como
Ceratosanrus e Limusanrus, e o Noasauridae Masiakasaurus possuem o tamanho do dmero,
cerca de 50% do tamanho do fémur, enquanto que nos Abelisauridae mais derivados
como Carnotanrus e Ancasanrus, essa propor¢ao é cerca de 1/3 (Anexo 1). Pela auséncia
de espécimes preservados, ainda nao ¢é possivel afirmar se a proporc¢ao da regiao distal

do membro anterior em Noasauridae é a mesmo para Abelisauridae.

Relagdo tamanho membro anterior Relagdo tamanho membro posterior
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Figura 63. Relacio de tamanho entre os diferentes elementos apendiculares de Tarbosanrus em
(1) membro anterior e (2) membro postetior.

O desenvolvimento do cranio ocorre de maneira modular, conforme desctito na
secao “Variedade craniana”, e assim como os membros anteriores, também apresentam
divisbes quanto ao desenvolvimento dos modulos anterior e posterior. Em
Tyrannosauridae o médulo anterior, composto da regiao rostral do cranio, encurta-se ao
longo do desenvolvimento ontogenético, a0 passo que a regiao posterior torna-se mais
profunda. Pelo principio da compensagao observado no desenvolvimento dos membros
anteriores, cervicais e cranio, observa-se que os taxons com membros anteriores
reduzidos possuem cranios grandes (Lockeley ez a/, 2008). No caso de Abelisauridae a
amplitude do cranio nao adveio do comprimento antero-posterior, como em
Tyrannosauridae, mas sim na profundidade dorso-ventral da regido posterior, isto é, da
regiao pos-fenestra anterorbital. Uma vez que possivelmente a regido distal dos membros
anteriores de Abelisauridae tenha se desenvolvido com uma taxa maior que a regiao

proximal (Guinard, 2014), e que os mesmos conjuntos de genes Hox podem influenciar
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o desenvolvimento de diferentes elementos mutuamente (Lockeley ez a/., 2008), é possivel
postular que os rostros de taxons Abelisauridae tenham sofrido uma taxa de
encurtamento maior que a taxa de aprofundamento da regiao posterior dos cranios. Em
outras palavras, o médulo anterior do cranio obteve sua forma peromorfica mais

rapidamente que a regiao posterior.

4.6. Quais niveis de convergéncia entre Tyrannosauridae e Abelisauirdae?

O esqueleto apendicular em Theropoda varia substancialmente entre os diferentes
taxons, de modo especial nos taxons basais e derivados nos clados estudados na presente
Tese. Por exemplo, a relacio tibia/fémur é maior em tdxons mais basais e em juvenis de
formas mais derivadas, assim como a relagio umero/fémur (Anexo 1). Além dessa
proporgao alterar-se ao longo da filogenia e ontogenia, os elementos apendiculares
tornam-se mais robustos para inser¢ao de musculos mais massivos a fim de suportar a
massa do animal. Apesar de haver essa relacio compartilhada entre Tyrannosauroidea e
Ceratosauria, além de outras ja citadas na se¢ao acima, outras convergéncias entre os dois
clados tornam-se limitadas.

De acordo com Lockeley e al. (2008) existe convergéncia entre Carnotaurus e
Tyrannosanrus em nivel de compensagao entre o desenvolvimento do membro anterior e
cranio. No entanto, conforme observado aqui, essa convergéncia nao atua em termos
morfolégicos, ou seja, os membros anteriores (também demonstrado por Guinard,
2014), cranio, membros posteriores e elementos axiais ndo possuem convergéncia
morfolégica. Mesmo em termos funcionais, os cranios de Tyrannosanrus e Carnotaurus
divergem, pois, o primeiro apresenta uma vantagem mecanica e for¢a proporcional bem
superior ao segundo (Mazzetta ez al., 2009; Sakamoto, 2010). No que tange aos membros
anteriores, Tyrannosanrus possuia a musculatura robusta e com capacidade de segurar, mas
possivelmente nao os utilizava durante a preda¢ao (Lipkin & Carpenter, 2008). Enquanto
que Carnotanrus possuia mobilidade possivelmente apenas na regiao proximal do umero,
e a regiao distal era pouco inervada e sem mobilidade (Senter & Parrish, 2000). As

diferencas entre modelos funcionais entre Tyrannosanrus e Carnotanrus também sao
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aplicadas a locomogao. O primeiro possuia uma relativa diminui¢io do musculo
candofemoralis durante o desenvolvimento ontogenético, fazendo com que o animal
diminuisse o desempenho locomotor (Hutchinson ez /., 2011) tornando-se mais lento
(Hutchinson & Garcia, 2002). Enquanto que o segundo possufa esse musculo bem
desenvolvido e uma grande capacidade cursorial e com possibilidades de corridas rapidas
(Persons IV & Currie, 2011).

Apesar dessas diferencgas, Tyrannosauridae e Abelisauridae foram os principais
grupos de predados do hemisfério norte e sul, respectivamente (Carrano & Sampson,
2008; Brusatte ef al., 2010b), no entanto devido as divergéncias morfoldgicas, ja descritas
aqui (ver Resultados), e funcionais, possivelmente a distribuicio de nichos deveria ser
bem diferente entre esses clados. Por exemplo, Sakamoto (2010) demonstra que
Gorgosanrus e Carnotanrus possufam vantagens mecanicas dos musculos cranianos bem
semelhantes entre si, e ambos os taxons possufam massas proximas (Therrien &
Henderson, 2007), de modo que é possivel propor que possuissem fungdes ecoldgicas
como predadores parecidas. Ao passo que animais mais robustos e com vantagens
mecanicas cranianas mais altas (Daspletosaurus e Tyrannosanrus, por exemplo; Sakamoto,
2010) predassem uma variedade maior de presas, que apresentassem mais perigo ou nao,
como proposto por Russell (1970). A virtual auséncia de Ceratopsidae e Ankylosauria no
hemisfério sul (Weishampel e7 al., 2004) corrobora com essa hipétese, ja que os maiores
predadores do hemisfério sul (Abelisauridae e Carcharodontosauridae) possuiam
convergéncias funcionais (Sakamoto, 2010; Chiarenza & Cau, 2016; ver abaixo) que nao
eram equiparadas a Tyrannosaurus e Daspletosaurus (Sakamoto, 2010).

Dessa forma, pode-se propor que Tyrannosauridae mais graceis, como Gorgosaurus,
Alioramus, Qianghousanrus, javenis de Tyrannosaurus e Abelisauridae, possuissem fungoes
ecoldgicas semelhantes, enquanto que Tyrannosauridae mais robustos, como adultos de
Tarbosaurus, Tyrannosanrus e Daspletosanrus ocupassem um nicho mais amplo alimentando-

se de uma variedade maior de presas.
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4.7. Ocupagio de nichos em Abelisauridae

No registro geoldgico observa-se que durante o Cretaceo Inferior (Valanginiano,
Csika-Sava e al, 2016) o surgimento do clado incluso em Allosauroidea,
Carcharodontosauridae, foi crono-correlato com Abelisauridae (Sereno ez al., 1996;
Novas ¢t al., 2004; Coria & Currie, 2006; Carrano et al., 2012; Novas ez al., 2013), no
entanto sendo predadores bem maiores, rivalizando em tamanho com Tyrannosaurus rex
(Novas et al., 2013), e podendo predar saurépodes gigantes como _Argentinosanrus e
Paralititan  (Holtz &  Rey, 2007). Apdés a extingio do Cenomaniano,
Carcharodontosauridae tornaram-se ausentes do registro geoldgico, apesar de alguns
autores proporem que o grupo sobreviveu até o fim do Cretaceo (Martinelli & Forasiepi,
2004; Candeiro ef al., 2006a; De Azevedo et al., 2013). A grande maioria de registro de
Carcharodontosauridae provém de registro dentario, e sio considerados dibios devido a
semelhanc¢a morfoldgica entre dentes de Carcharodontosauridae e Abelisauridae (Canale
et al., 2009). O tnico registro 6sseo nao-dentario do Cenomaniano-Maastrichtiano, até o
momento, ¢ um pequeno fragmento de maxilar com um dente no alvéolo proveniente
da Formacao Presidente Prudente, Brasil (De Azevedo ef al., 2013), mas que deve ser
tratado com cautela, devido a auséncia do grupo em outras formagdes geologicas da
mesma idade (Novas ¢# a/., 2013).

Os registros de grandes Abelisauridae no meio do Cretaceo (Ekrixinatosanrus, Calvo
et al., 2004b; OLPH 025, Chiarenza & Cau, 2016) e no final do mesmo periodo
(Carnotanrns, Bonaparte et al., 1990; Pycnonemosanrus, Grillo & Delcourt, em preparacao) e
a auséncia de Carcharodontosauridae no fim do Cretaceo (Novas ez al., 2013) sugerem
que Abelisauridae possa ter empurrado Carcharodontosauridae para a extingao por
substituicao de nichos devido a diversas convergéncias craniodentarias entre os dois
grupos (Chiarenza & Cau, 20106) e vantagem mecanica nos musculos cranianos muito
semelhantes (Sakamoto, 2010). No entanto a presenca de Abelisauridae nao ocorreu em
todo o hemisfério sul. No caso da Australia a abundancia de registro de Megaraptoridae
em detrimento da virtual auséncia de Abelisauridae (Novas et al, 2013) e
Carcharodontosauridae (Hocknull ez al., 2009; Csiki-Sava ez al., 2016), sugere que o
primeiro clado nao permitiu o desenvolvimento dos outros dois ou os levou a extingao.
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De qualquer forma, a fauna de Theropoda da Australia parece ser bem mais provinciana
que nas demais massas do Gonduana (Novas ez 4/, 2013).

Outro grupo representado por grandes Theropoda, inclusos no clado
Megalosauroidea, foi Spinosauridae, que floresceu durante o Creticeo Inferior
(Barremiano) e apresenta registros fosseis até o inicio do Cretaceo Superior
(Cenomaniano) (Carrano ez al., 2012). Esse grupo foi morfologicamente diverso (Charing
& Milner, 1997; Allain e# al., 2012; Ibrahim e7 al., 2014) alcancando os maiores tamanhos
métricos dentre Theropoda (Therrien & Henderson, 2007) e ocupando principalmente o
hemisfério sul, mas também ocorrendo na Europa e Asia (Allain ef 4, 2012; Carrano ez
al., 2012). Apesar de alcangarem grandes dimensdes, as adapta¢ées de Spinosauridae
diferiam substancialmente dos demais grupos de Theropoda, podendo possuir
adaptagdes aquaticas (Ibrahim ez a/., 2014), com rostros semelhantes a crocodilos, com
uma dieta parcialmente baseada em peixes (Rayfield ez 4/, 2007; Cuff & Rayfield, 2013) e
eventualmente em pterossauros (Buffetaut e a/, 2004) e hadrossaurideos (Charing &
Milner, 1997). Possivelmente poderia se alimentar de outros animais em eventualidades.

A estrutura morfolégica de  Abelisauridae e Spinosauridae  divergia
consideravelmente, sendo o primeiro com cranios braquirrostros e obrigatoriamente
bipedes, enquanto que o segundo com cranios longirrostros semelhantes a crocodilos e
membros anteriores bem desenvolvidos, podendo ter taxons bipedes facultativos
(Ibrahim e al., 2014). Além disso, a vantagem mecanica de ambos os clados eram
divergente também com Spinosauridae possuindo vantagens para mordidas mais rapidas
e fracas e Abelisauridae com mordidas mais fortes e eficientes (Sakamoto, 2010), bem
como a denti¢ao que em Spinosauridae assemelhava-se a crocodilos, sem o achatamento
labio-lingual tipico de Theropoda e com reducio/auséncia de serrilhas (Rayfield 7 af.,
2007). Dessa forma ¢ improvavel que os nichos de Abelisauridae e Spinosauridae se

sobrepusessem.
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5. Conclusoes

Quantificagao do uso de landmarks

v

As diferentes analises de morfometria geométrica dos cranios de Theropoda
(Cr1-Cr5) demonstraram que houve pouca variagio nos morfoespacos
recuperados para cada taxon examinado independente do nimero de landmarks

(Crl1: 56; Cr2: 39; Cr3: 40; Cr4 e Cr5: 26). Mesmo a variagao dos espécimes

deformados tafonomicamente os posicionou perto de seus pares filogenéticos.

Variedade craniana

v

Existem ao menos dois moédulos reais no crinio que se desenvolvem
independentemente: a regiao anterior do cranio (rostro) e a regiado posterior a
fenestra anterorbital. Esses moddulos sao observados nas analises de
modularidade craniana e intuitivamente em cranios de Ceratosauria e
Tyrannosauroidea, de modo especial em uma série ontogenética.

Taxons de Ceratosauria e Tyrannosauroidea mais longirrostrinos apresentam a
base da regido posterior do cranio mais curta e vice e versa, de modo que taxons
braquirrostros apresentam a articulagado com a mandibula localizada mais
posteriormente.

Quanto maior o tempo de surgimento de um clado e maior sua distribuicao
geografica, maior sera a disparidade morfoldgica.

De maneira geral Tyrannosauroidea apresenta a morfologia craniana mais
conservativa dentre Theropoda que Ceratosauria. Os taxons mais basais inclusos
em Proceratosauridaec e Megaraptoridae apresentam disparidade morfologica
craniana maior que Tyrannosauridae em fun¢do da amplitude temporal do
surgimento dos clados e de sua distribuicdo geografica. Tyrannosauridae
apresenta menor disparidade morfolégica pela brevidade temporal do surgimento
e pela restricao geografica.

Ceratosauria apresenta a maior disparidade morfolégica craniana dentre
Theropoda carnivoros (incluindo Limusanrus). Abelisauroidea possui ampla

variedade fenotipica com taxons longirrostrinos (Masiakasaurus) e braquirrostros
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v

(Carnotanrus). A ampla distribuicdo geografica e tempo de origem desse clado
permitiu uma disparidade morfologica maior que Tyrannosauroidea.
Majungasaurus  crenatissimus —conservou  caracteristicas mais plesiomorficas
(comprimentos mais alongados do rostro, da fenestra anterorbital e do jugal) em
relacdo a Carnotaurus sastrei.

Carnotaurus sastrei ¢ o taxon mais especializado dentre Abelisauridae e o mais
dispar dentre os Theropoda sabidamente carnivoros.

O desenvolvimento morfologico de Ceratosauria ao longo da filogenia fez o
cranio tornar-se mais desenvolvido dorso-ventralmente com estruturas como
chifres e alto nivel de rugosidades nos ossos, enquanto que em Tyrannosauroidea
o desenvolvimento se deu antero-posterioemente com desenvolvimento de
grandes dentes e rostros robustos e pneumatizados.

Taxons de Theropoda nao-carnivoros (Oviraptosauria, Gallimimus e Deinocheirus)
apresentam um alto grau de disparidade dentre o grupo, mas nao formam um
cluster, sugerindo que a estratégia alimentar além da carnivoria permitiu a

exploragdo de diferentes variedades morfoldgicas.

Desenvolvimento ontogético de Tyrannosauridae e validade taxondémica de

“Nanotytannus”e “Raptorex™

v

“Nanotyrannus” e “Raptorex” sao sinonimos juniores de Tyrannosanrus e Tarbosaurus
respectivamente. Esses espécimes compartilham diversas caracteristicas entre os
demais espécimes juvenis inclusos em Tyrannosauroidea, como: rostro alongado,
fenestra anterorbital mais alongada, fenestra maxilar posicionada mais
posteriormente na fossa anterobital, 6rbita ocular circular e proporcionalmente
grande em relacio aos adultos, processo lacrimal do pds-orbital alongado,
auséncia do processo suborbital, regido posterior do cranio menos profunda
dorso-ventralmente e crista nucal relativamente baixa. As analises de regressao
linear, comparagao entre os diferentes componentes principais e analise de c/uster

sustentam a hipétese de sinonimia.
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V' Téxons juvenis derivados tendem a ser parecidos morfologicamente com tixons
mais basais adultos em Tyrannosauroidea, como observado em “Nanotyrannus” e
“Raptorex”.

v' Tyrannosauridae apresenta uma grande amplitude fenotipica ao longo do
desenvolvimento ontogenético e essa amplitude parece ser maior em
Tyrannosanrus que em Gorgosanrus e Tarbosaurns. A variedade morfologica durante
o desenvolvimento ontogenético permite que os taxons possam predar diferentes
tipos de presas ao longo do crescimento.

v Possivelmente a linhagem de Tyrannosanrus rex originou-se na Asia e migrou para
a América no final do Cretaceo levando os demais Tyrannosauridae nesse
continente a extingao (Brusatte & Carr, 20106). Essa hipotese é corroborada pela
alta plasticidade fenotipica/alimentar observada nesse taxon aliadas a rapida taxa

de crescimento (Erickson ez al., 2004).
Variedade craniana de Limusaurus inextricabilis

V' Limusaurus inextricabilis perde todos os dentes pré-maxilares e maxilares ao longo
do desenvolvimento ontogenético, sendo considerado, até o presente momento,
o unico taxon incluso em Archosauria a ter essa caracteristica. Ha um aumento
de tamanho dos alvéolos dentarios antes da perda dos dentes.

v’ Em Limusaurus a fenestra pro-maxilar, presente em Ceratosauria, parece ter
migrado posteriormente sobre a fossa anterorbital durante o desenvolvimento
ontogenético.

V" As modificacoes cranianas em Limusanrus (perda de dentes, migracio de fenestra,
longirrostria e aumento da Orbita ocular) durante o desenvolvimento
ontogenético, sugerem que esse taxon pudesse mudar de nicho ecoldgico ou
dieta. No entanto, dificilmente passaria de uma dieta carnivora para herbivora, ja
que seria necessaria toda uma modificagao no trato digestivo. Portanto é possivel
que Limussanrus tivesse uma dieta onfvora ou insetfvora.

V' Aucasanrus garridoi nio possui fenestra maxilar como proposto por Coria ef al.,
2002. Ao invés disso, ocorre uma leve cavidade na borda anterior da fossa

anterorbital.
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Compensagio entre diferentes moédulos

v

Taxons inclusos em Ceratosauria e Tyrannosauroidea tentem a aumentar de
tamanho durante o desenvolvimento filogenético, ou seja, tixons mais derivados
sao maiores que taxons mais basais.

Em Tyrannosauridae os elementos apendiculares proximais possuem uma taxa
de crescimento maior que os elementos distais durante o desenvolvimento
ontogenético.

Durante o desenvolvimento ontogenético os cranios de Tyrannosauridae sofrem
encurtamento do rostro enquanto que a parte posterior torna-se mais profunda.
Possivelmente o desenvolvimento do rostro de Abelisauridae alcancava sua
forma peromorfica mais rapidamente que a regidao posterior durante o

desenvolvimento ontogenético.

Quais sdo os niveis de convergéncia entre Tyrannosauridae e Abelisauridae?

v

Ceratosauria e Tyrannosauroidea nao apresentam convergéncias morfologicas e
funcionais substanciais. No entanto, parece haver uma aproximacao de fungoes
ecologicas entre Tyrannosauroidea mais graceis como Gorgosaurus, Alioramus,
Qianzghousanrus e juvenis de Tyrannosaurus com os abelissaurideos. Por outro lado,
Tyrannosauridae mais robustos, como adultos de Tarbosaurus, Tyrannosanrus e
Daspletosanrus ocupavam um nicho mais amplo alimentando-se de uma variedade

maior de presas.

Ocupagio de Nichos em Abelisauridae

v

Abelisauridae possufa convergéncia craniodentaria e vantagens mecanicas com
Carcharodontosauridae, de modo que pode ter empurrado ou auxiliado na sua

extingdo por ocupagao de nichos semelhantes.
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Anexo 1

Tabela de medidas em milimetros dos ossos longos dos membros anteriores e posteriores

de Ceratosauria ¢ Tyrannosauroidea. Onde,

fl — comprimento do fémur;

tl — comprimento da tibia;

fil — comprimento da fibula;

mtl — comprimento do metatarsal;

hl — comprimento do tmero;

ul — comprimento da ulna;

1l — comprimento do radio;

mcl — comprimento do metacarpal

Taxon Clado fl tl fil mtl hi ul rl mcl
Aucasaurus_garridoi Ceratosauria 730 620 340 265 82 35
Berberosaurus Ceratosauria 505 447 78
Carnotaurus_sastrei Ceratosauria 1035 284 78 76 36
Ceratosaurus (MWC 1) Ceratosauria 630 520 234 292
Ceratosaurus (UMNH 5278/UVPP) Ceratosauria 759 594 564 330
Ceratosaurus (USMN 4735) Ceratosauria 620 557 502 254 177 149 69
Deltadromeus_agilis Ceratosauria 740 700 450 328
Ekrixinatosaurus_novasi Ceratosauria 770 694
Elaphrosaurus_bambergi Ceratosauria 529 608 391
Eoabelisaurus_mefi Ceratosauria 640 528 317 335 215 165 74
Genusaurus_sisteronis Ceratosauria 390
Ligabueino_andesi Ceratosauria 64
Limusaurus_inextricabilis (IVPP-V 15923) Ceratosauria 211.3 251 242 152.3 83.1 45 43.1 13
Limusaurus_inextricabilis (IVPP-V 15924) Ceratosauria 101.2 125 123.1
Limusaurus_inextricabilis (X) Ceratosauria 226 277 265 127 101
Limusaurus_inextricabilis (IVPP-V 20093) Ceratosauria 39.5
Limusaurus_inextricabilis (IVPP-V 20096) Ceratosauria 239 287 280 170
Limusaurus_inextricabilis (IVPP-V 20099) Ceratosauria 250 284 277 183
Masiakasaurus (FMNH 2481) Ceratosauria 196.3 195.8 | 189.6 112 94.3
Masiakasaurus (FMNH 2485) Ceratosauria 160.7 173.7 96.4 80.8
Masiakasaurus_knopfleri Ceratosauria 202 205
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Taxon Clado fl tl fil mtl hi ul rl mcl
Skorpiovenator_bustingorryi Ceratosauria 760 680
Xenotarsosaurus_bonapartei Ceratosauria 611 533
Albertosaurus (TMP 1981.10.1) Tyrannosauroidea 940
Albertosaurus (TMP 1985.98.1) Tyrannosauroidea 750
Albertosaurus (RTMP 81.10.1) Tyrannosauroidea 895
Albertosaurus (AMNH 5432) Tyrannosauroidea 993
Albertosaurus (AMNH 5428) Tyrannosauroidea 860
Albertosaurus (RTMP 86.64.01) Tyrannosauroidea 782
Albertosaurus (RTMP 2002.45.46) Tyrannosauroidea 316
Albertosaurus_sarcophagus Tyrannosauroidea 1020 1026 305 134 83
Alectrosaurus_olseni Tyrannosauroidea 661 722 486
Alioramus_altai Tyrannosauroidea 560
Appalachiosaurus_montgomeriensis Tyrannosauroidea 786 763.5 | 664.3 | 482.2
Australovenator_wintonensis Tyrannosauroidea 578 567 538 322 305 267.22 213 138.4
Daspletosaurus (AMNH 5438) Tyrannosauroidea 1000 870 460
Daspletosaurus (FMNH PR 308) Tyrannosauroidea 940
Daspletosaurus (MOR 590) Tyrannosauroidea 865
Daspletosaurus (NMC 11315) Tyrannosauroidea 655 707 448 225 120 96 58
Daspletosaurus (TMP 94.143.1) Tyrannosauroidea 626
Daspletosaurus_torosus Tyrannosauroidea 1030 897 490
Daspletosaurus_torosus Tyrannosauroidea 1000
Dilong paradoxus (IVPP-V 14243) Tyrannosauroidea 181 205.1 | 197.5 117 94.1
Dryptosaurus_aquilunguis Tyrannosauroidea 781 759 300
Fukuiraptor_kitadaniensis Tyrannosauroidea 507 298 230 152
Gorgosaurus (AMNH 5458) Tyrannosauroidea 1025 625
Gorgosaurus (AMNH 5664) Tyrannosauroidea 700 620 480 205 125 100 60
Gorgosaurus (MOR 1153) Tyrannosauroidea 460
Gorgosaurus (NMC 2120) Tyrannosauroidea 1040 594 324 180 156 98
Gorgosaurus (NMC 11593) Tyrannosauroidea 940 795 580
Gorgosaurus (ROM 1247) Tyrannosauroidea 765 790.7 740 540
Gorgosaurus (RTMP 94.12.602) Tyrannosauroidea 916
Gorgosaurus (RTMP 73.30.1) Tyrannosauroidea 804
Gorgosaurus (RTMP 99.33.1) Tyrannosauroidea 750
Gorgosaurus (RTMP 86.144.1) Tyrannosauroidea 542
Gorgosaurus (FMNH PR 2211) Tyrannosauroidea 445
Gorgosaurus (TMP 91.36.500) Tyrannosauroidea 645
Gorgosaurus (TMP 94.12.602) Tyrannosauroidea 920
Gorgosaurus (TMP 99.33.1) Tyrannosauroidea 765
Gorgosaurus (USNM 12814) Tyrannosauroidea 860 780 530 254 150
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Taxon Clado fl tl fil mtl hi ul rl mcl
Gorgosaurus_libratus Tyrannosauroidea 1040 1000 594 324 156 98
Guanlong_wucaii (IVPP-V 14531) Tyrannosauroidea 357 392 366 213.3 | 210.5 173.2 155 91.5
Qianzhousaurus_sinensis Tyrannosauroidea 700 760 75
Raptorex_kriegsteini Tyrannosauroidea 338 397 99 57 52
Santanaraptor_placidus Tyrannosauroidea 189.524
Stokesosaurus_langhami Tyrannosauroidea 667 680
Tarbosaurus (CMMD1) Tyrannosauroidea 786 706 666 484 210.3 119.2 99.8 55.7
Tarbosaurus (GIN 100/61) Tyrannosauroidea 816 715 669 492
Tarbosaurus (GIN 107/2) Tyrannosauroidea 860 766 713 500 234 115 105 71
Tarbosaurus (IVPP V4878) Tyrannosauroidea 279 88.8
Tarbosaurus (MPC-D 107/7) Tyrannosauroidea 294 342 304 239 86 50 49 26
Tarbosaurus (MPC-D 552/1) Tyrannosauroidea 1000 877 813 554
Tarbosaurus (MPC-D 552-2) Tyrannosauroidea 560
Tarbosaurus (MPC-D107/02) Tyrannosauroidea 1105 902 837 586 287 152 128 78
Tarbosaurus (MPC-D107/03) Tyrannosauroidea 990
Tarbosaurus (PIN 551-3) Tyrannosauroidea 970
Tarbosaurus (ZPAL MgD-1/3) Tyrannosauroidea 700
Tarbosaurus_bataar Tyrannosauroidea 940 945 535
Tarbosaurus_bataar Tyrannosauroidea 1120 285 123 75
Tarbosaurus_bataar Tyrannosauroidea 1200
Teratophoneus_curriei Tyrannosauroidea 757 242 120.2
Timimus_hermani Tyrannosauroidea 435
Tyrannosaurus (AMNH 30564) Tyrannosauroidea 980
Tyrannosaurus (BHI 3033) Tyrannosauroidea 1350
Tyrannosaurus (FMNH 2081) Tyrannosauroidea 1308 1143 1035 671 385 214 173 104
Tyrannosaurus (ICM 2001.90.1) Tyrannosauroidea 1168
Tyrannosaurus (LACM 23845) Tyrannosauroidea 989
Tyrannosaurus (LACM 28471) Tyrannosauroidea 252
Tyrannosaurus (MOR 555) Tyrannosauroidea 1280
Tyrannosaurus (RTMP 81.12.1) Tyrannosauroidea 1284
Tyrannosaurus (RTMP 81.6.1) Tyrannosauroidea 1210
Tyrannosaurus_rex Tyrannosauroidea 1321 1185 610 385 175 113
Tyrannosaurus_rex Tyrannosauroidea 1333 1140
Xiongguanlong_baimoensis Tyrannosauroidea 510
Yutyrannus_huali (ZCDM V5000) Tyrannosauroidea 850 725 350 273 150
Yutyrannus (ZCDM V5001) Tyrannosauroidea 650 655 350 220 130
Yutyrannus (ELDM V1001) Tyrannosauroidea 613 623 312
Zuolong_salleei Tyrannosauroidea 336 273.2 224.3 | 1554 118.6 137
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