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RESUMO

Spinosauridae é uma familia de dinossauros terépodes Tetanurae que foi amplamente distribuida durante o Creticeo Inferior. Aqui revisamos o
estado da arte da taxonomia, paleobiogeografia e paleoecologia da familia. Compilamos diagnoses atualizadas dos holétipos dos 20 téxons atribuidos
afamilia desde 1841, juntamente com as diferentes hipdteses relacionadas a paleobiogeografia e paleoecologia. Nés também compilamos diagnoses
atualizadas de alguns elementos indeterminados relevantes em literatura. Concluimos que dos 20 tixons, seis podem ser considerados como nomina
dubia (Ostafrikasaurus crassiserratus, Suchosaurus girardi, Spinosaurus maroccanus, Siamosaurus suteethorni, Sinopliosaurus fusuiensis, Suchosaurus
cultridens) devido a falta de elementos diagnésticos e/ou autapomorfias. Destes, trés foram considerados como incertae sedis (Ostafrikasaurus
crassiserratus, Suchosaurus girardi, Suchosaurus cultridens), pelos mesmos motivos e pela possibilidade de representarem individuos de outros
tdxons ja estabelecidos dentro de Spinosauridae e por um destes (Ostafrikasaurus crassiserratus) possivelmente ser um membro de Ceratosauria.
Sobre a paleobiogeografia, as evidéncias fésseis sugerem que a familia tenha surgido na Laurésia (Europa Ocidental), porém hd um dente mais
antigo que os tdxons europeus, o qual pode indicar que ela tenha surgido no Gondwana (Brasil). Por fim, em relagio & paleoecologia, a hipétese
mais aceita é que eles foram predadores generalistas da margem de ambientes aquéticos (i.e. zona ripéria), e vadeando em 4guas rasas como gargas
e cegonhas modernas, e se necessério também recorrendo a ambientes terrestres. Eles seriam capazes de alternar entre recursos e ambientes, além
de compartilhar seus habitats com terépodes das familias Abelisauridae e Carcharodontosauridae e até mesmo com outros espinossaurideos, se
as condi¢oes ambientais assim favorecessem.

Palavras-chave: Theropoda, Spinosauridae, Spinosaurinae, Baryonychinae, paleobiogeografia, paleoecologia.

ABSTRACT

Spinosauridae family (Dinosauria: Theropoda): taxonomy, paleobiogeography and paleoecology (a revision). Spinosauridae is a family of
Tetanuran theropod dinosaurs that was widely distributed during the Early Cretaceous. Here we revised the state of art of the family’s taxonomy,
paleobiogeography and paleoecology. We compiled updated diagnosis for the holotypes of the 20 species attributed to the family since 1841,
alongside with the different hypotheses related to the family’s paleobiogeography and paleoecology. We also compiled updated diagnosis for a series
of indeterminate elements that are relevant in literature. We conclude that out of these 20 taxa six can be regarded as nomina dubia ( Ostafrikasaurus
crassiserratus, Suchosaurus girardi, Spinosaurus maroccanus, Siamosaurus suteethorni, Sinopliosaurus fusuiensis, Suchosaurus cultridens) due to the lack
of diagnostic material and autapomorphies. Out of these, three were regarded as incertae sedis (Ostafrikasaurus crassiserratus, Suchosaurus girardi,
Suchosaurus cultridens) for the same reasons and the possibility of belonging to previously already established taxa inside Spinosauridae and for one
of these (Ostafrikasaurus crassiserratus) for possibly being a member of Ceratosauria. As for paleobiogeography, the fossil evidence suggests that the
family might have originated in Laurasia (Western Europe), but the existence of a tooth older than the European taxa might indicate that the family
might have originated in Gondwana (Brazil). Finally, regarding paleoecology, the most accepted hypothesis is that they were generalist predators of
the margins of aquatic environments (i.e. riparian zone), and waders in shallow waters like modern herons and storks, and if necessary also resorting
to terrestrial environments. They would be capable of alternating between resources and environments, in addition to sharing their habitats with
theropods of the Abelisauridae and Carcharodontosauridae families and even with other spinosaurids, if the environmental conditions favored it.

Keywords: Theropoda, Spinosauridae, Spinosaurinae, Baryonychinae, paleobiogeography, paleoecology.
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INTRODUGAO

Foi em 1822 na pedreira da Floresta de Tilgate, atual Formagao Grinstead Clay (Valanginiano), que o paleontélogo
Gideon Mantell encontrou os primeiros fosseis de Spinosauridae, curiosamente perto de onde sua esposa paleontdloga
Mary Ann Mantell descobriu os primeiros elementos de Iguanodon bernissartensis Boulenger, 1881 (Buffetaut, 2010; Barker
et al., 2021). Ele encontrou dentes, os quais acreditava pertencerem a um crocodilomorfo, o que levou o paleontélogo
Richard Owen a nomear o subgénero Crocodylus (Suchosaurus) cultridens Owen, 1841. Estes dentes foram ilustrados
pela primeira vez por Georges Cuvier em 1824 (Bufettaut, 2010; Hone & Holtz, 2017).

Somente em 1912 novos fdsseis foram encontrados, dessa vez na Formagao Bahariya, Cenomaniano, do Deserto de
Bahariya, no oeste do Egito, pelo colecionador de fésseis Richard Markgraf e pelo paleontélogo Ernst Stromer (Smith,
et al. 2006; Hone & Holtz, 2017). Essa descoberta levou Stromer (1915) & nomeagao do género e espécie Spinosaurus
aegyptiacus Stromer, 1915 assim como a familia Spinosauridae devido as caracteristicas morfoldgicas do seu cranio
e vértebras (Smith ef al., 2006; Hone & Holtz, 2017). Stromer (1915) menciona que antes desta descoberta, dentes
encontrados durante a missdo de colonizagdo francesa Foureau-Lamy (entre 1898-1900) poderiam pertencer ao S.
aegyptiacus (apud Buffetaut, 2010).

Infelizmente, o hol6tipo do Spinosaurus que se encontrava em Munique, Alemanha, foi destruido por um bombardeio
durante a Segunda Guerra Mundial, o que restringiu o conhecimento e a pesquisa sobre a familia recém descrita (Machado
& Kellner, 200S; Smith et al., 2006; Hone & Holtz, 2017). Apenas em 1986 um novo tixon, com material diagndstico
o suficiente, foi nomeado: Baryonyx walkeri Charig & Milner, 1986, dessa vez no Reino Unido, Formagao Weald Clay
(Barremiano) da Bacia Weald (Charig & Milner, 1986, 1997). Posteriormente, mais téxons e elementos indeterminados
foram encontrados na Africa, América do Sul, Europa, Asia e elementos que talvez pertengam a Spinosauridae na Austrdlia,
Estados Unidos e Argentina (Kellner & Campos, 1996; Sereno et al., 1998; Benton et al., 2000; Buffetaut & Ouaja, 2002;
Sues et al., 2002; Yoshikazu et al., 2003; Canudo et al., 2004; Medeiros, 2006; Buffetaut, 2010, 2012; Buffetaut et al.,
2008; Bertin, 2010; Hone et al., 2010; Barret et al., 2011; Kellner et al., 2011; Allain et al., 2012; Medeiros et al., 2014;
Hendrickx et al., 2016; Sales et al., 2017; Candeiro et al., 2017; Hone & Holtz, 2017,2021).

Os Spinosauridae sao caracterizados por possuirem crdnios anteroposteriormente comprimidos e alongados, com
narinas posicionadas posteriormente ou lateralmente; por apresentarem cristas craniais sagitais ou neurais; dentes com
formato conico ou subcdnico, similar ao de crocodilomorfos, sendo que seis ou sete dos dentes pré-maxilares estdo
distribuidos em uma roseta terminal; maos com garras grandes em formato de foice; vértebras dorsais, sacrais e caudais
com espinhos neurais alongados que em algumas espécies formam uma apofise dorsal, vela ou corcova e tamanho corporal
que varia de 7 a 15 metros (Bailey, 1997; Therrien & Henderson, 2007; Cuff & Rayfield, 2013; Candeiro et al., 2018;
Hone & Holtz, 2017; Lacerda et al., 2022; Sereno et al., 2022).

A tltima revisdo bibliografica foi feita por Candeiro et al. (2017) e, desde entdo, novos taxons foram nomeados,
relagoes taxondmicas foram alteradas e novas discussdes sobre a paleoecologia de Spinosauridae continuam surgindo
(Ibrahim et al., 2014, 2020; Malafaia et al., 2019; Hone & Holtz, 2019; 2021; Barker et al., 2021; Fabbri et al., 2022;
Sereno et al., 2022).

Desse modo, nossos objetivos foram: sistematizar as informagdes sobre o estado da arte do grupo, do ponto de vista
da taxonomia, paleobiogeografia e paleoecologia, assim como as revisdes bibliograficas de Milner (2003), Machado
& Kellner (2005), Bertin (2010), Hone & Holtz (2017) e Candeiro ef al. (2017); compilar diagnoses atualizadas de
todos os taxons atribuidos a familia; revisar as hipdteses paleobiogeograficas; compilar diagnoses de alguns elementos
indeterminados relevantes na literatura sobre o grupo e revisar as hipdteses paleoecoldgicas. Coincidentemente, desde
o inicio dessa revisdo houve um aumento de publicacdes acerca de Spinosauridae, trés espécies novas e uma tribo foram
nomeadas e novos elementos indeterminados foram descobertos ou revisados.

MATERIAL E METODOS

Este estudo bibliografico seguiu os pressupostos da Revisao Bibliogréfica Narrativa de Literatura: temdtica aberta,
pois era necessdrio incluir o maximo de artigos sobre Spinosauridae; busca de fontes nio pré-determinadas e especificas,
o relevante eram as informagdes e nao a fonte e selegio abrangente e arbitrdria de estudos, pois o objetivo era incluir o
maximo possivel de trabalhos (Cordeiro et al., 2007).
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Os topicos taxonomia, consideragdes paleobiogeograficas e consideragdes paleoecoldgicas foram escolhidos por
estarem presentes nas revisdes de Milner (2003), Machado & Kellner (2005), Bertin (2010), Hone & Holtz (2017)
e Candeiro et al. (2017). Nesse sentido, foram escolhidos arbitrariamente um total de 108 trabalhos sobre Theropoda
que mencionaram Spinosauridae e/ou algum dos seus tdxons. Estes trabalhos datam de 1897 a novembro de 2022 e
podem ser apreciados no material suplementar. Apos a coleta eles foram compilados em ambiente Zotero para gerir e
gerar citagoes e referéncias.

Em relagdo a taxonomia, os termos anatdmicos mencionados foram padronizados em lingua portuguesa e a
nomenclatura da morfologia dos dentes segue Hendrickx et al. (2015). Quanto as consideragdes paleobiogeograficas e
paleoecolégicas, buscou-se apresentar diferentes hipdteses que foram elaboradas ao longo dos anos, das mais antigas as
mais contemporéneas até a um ponto de consenso entre os autores.

Além disso, compilamos diagnoses atualizadas para os 20 téxons atribuidos a familia utilizando a descrigao original
do material e revisoes posteriores. Compilamos também as diagnoses de alguns elementos indeterminados que sao
relevantes em literatura. Finalmente, também apresentamos para os trés topicos uma discussao baseada nos resultados
dos diferentes estudos apresentados quando ela for relevante.

Os trabalhos cientificos foram encontrados por meio de busca ativa, no Google Académico, utilizando-se como termos
de busca o nome de cada uma das espécies descritas até o inicio de nossa revisao em fevereiro de 2021, mais o nome da
familia e da superfamilia: “Angaturama limai’, “Baryonyx walkeri”, “Camarillasaurus cirgugedae’, “ Cristatusaurus lapparent”,
“Ichthyovenator laosensis”, “Irritator challengeri’, “Megalosauroidea’, “Oxalaia quilombensis”, “Siamosaurus suteethorni’,
“Sigilmassasaurus brevicollis”, “Spinosauridae’, “Spinosauroidea”, “Spinosaurus aegyptiacus”, “Spinosaurus maroccanus’,
“Suchosaurus cultridens”, “Suchomimus tenerensis”, “Torvosauroidea” e “Vallibonavenatrix cani”.

Abreviagées institucionais (ordem alfabética)

BSP — Bavarian State Collection of Paleontology, Munique, Alemanha;

BNHM R9951 - Natural History Museum of London, Londres, Reino Unido;

BYU - Brigham Young University Museum of Paleontology, Provo, EU.A;

CMN - Canadian Museum of Nature, Ottawa, Canadd;

CPHNAMA - Centro de Pesquisa de Histdria Natural e Arqueologia do Maranhio, Sao Luis, Brasil;
DMR - Department of Mineral Resources, Bangkok, Tailandia;

Endemas — Ente para el Desarrollo de la Margen sur, Rio Negro, Argentina;

FSAC — Faculté des Sciences Ain Chock, Casablanca, Marrocos;

GINH - Paleo-Vertebrate Collection of Gunma Museum of Natural History, Tomioka, Japao;
IVPP - Institute of Vertebrate Paleontology and Paleoanthropology, Beijing, China;

IWCMS - Isle of Wight County Museum Service, Ilha de Wight, Reino Unido;

KDC - Paleo-VertebrateCollection of Kanna Dinosaur Center, Kanna, Tano, Gunma, Japao;
LPUES - Laboratério de Paleontologia da Universidade Federal do Sergipe, Sao Cristévao, Brasil;
MB.R. - Museum fiir Naturkunde der Humboldt-Universitit, Berlin, Alemanha;

MDS - Dinosaur Museum, Savannakhet, Laos;

MG324 - Museu Geologico, Lisboa, Portugal;

ML - Museum of Lourinhd, Lourinha, Portugal;

MN - Museu Nacional, Rio de Janeiro, Brasil;

MNHN - Muséum National d "Histoire Naturelle, Paris, Franga;

MNN - Musée National du Niger, Niamey, Niger;

MSNM — Museo Civico di Storia Naturale di Milano, Milao, Itélia;

MO — Musée de l'ile d’Oléron, Saint-Pierre-d’Oléron, Franca;

MPG - Museo Paleontoldgico de la Galve, Teruel, Espanha;

MSMCa - Museo Paleontoldgico Juan Cano Forner, Sant Mateu, Espanha;

NHMUK - Natural History Museum, Londres, Inglaterra;

NMYV — Museum Victoria, Melbourne, Australia;

PM - Phu Wiang fossil research center and Dinosaur Museum, Phu Wiang, Tailandia;
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ROM - Royal Ontario Museum, Toronto, Canadd;

SM - Sirindhorn Museum, Department of Mineral Resources, Kalasin, Tailandia;
SMNS - Staatliches Museum fiir Naturkunde Stuttgart, Stuttgart, Alemanha;
UFMA - Universidade Federal do Maranhao, Sao Luiz, Brasil;

USP - Universidade de Sao Paulo, Sao Paulo, Brasil;

WDC - Wyoming Dinosaur Center, Thermopolis, EUA.;

XMDFEC - Xixia Museum of Dinosaur Fossil Eggs of China, Xixia, China.

RESULTADOS E DISCUSSAO

Sistematica Paleontoldgica

DINOSAURIA Owen, 1842
SAURISCHIA Seely, 1888
THEROPODA Marsh, 1881
TETANURAE Gauthier, 1986
CARNOSAURIA von Huene, 1920 sensu Rauhut & Pol, 2019
SPINOSAUROIDEA Sereno et al., 1998 sensu Sereno et al., 2022
MEGALOSAURIA Bonaparte, 1850 sensu Carrano et al., 2012

SPINOSAURIDAE Stromer, 1915

Spinosauridae (Figura 1) pode ser definido como o clado mais inclusivo que contém o terépode Spinosaurus
aegyptiacus, mas nao os teropodes Torvosaurus tanneri Galton & Jensen, 1979, Allosaurus fragilis Marsh, 1877 e Passer
domesticus Linnaeus, 1758 ou também como a familia que inclui todos os terdpodes que sdao mais filogeneticamente
préximos do Spinosaurus aegyptiacus do que do Megalosaurus bucklandii Mantell, 1827 ou do Allosaurus fragilis (Sereno
et al., 1998; Holtz et al., 2004; Rauhut & Pol, 2019; Mateus & Estraviz-Lopez, 2022).

Em Theropoda, Spinosauridae pertence ao clado Tetanurae Gauthier, 1986, o mais diverso clado de terépodes, que
compreende as aves modernas (dinossauros avianos) e todos os terépodes nio-avianos que sio mais préximos das aves
do que dos dinossauros terépodes do clado Ceratosauria Marsh, 1884 (Gauthier, 1986; Carrano et al., 2012). De acordo
com as andlises de Rauhut & Pol (2019), Tetanurae pode ser dividida em dois subclados: Coelurosauria von Huene, 1914
e Carnosauria Marsh, 1884, sendo a tltima composta por Megalosauroidea Huxley, 1889 e Allosauroidea Marsh, 1877.

Caracteristicas como vértebras dorsais com espinhos neurais alongados, o formato do ramo jugal do pds-orbital e o
processo hiposfeno nas vértebras dorsais tornam Spinosauridae o grupo irmao da familia Megalosauridae Mantell, 1827
(Charig & Milner, 1986; Rauhut, 2003; Benson, 2010; Allain et al., 2012; Carrano et al., 2012; Hone & Holtz,2017). Em
vérias andlises, elas compdem a superfamilia Megalosauroidea, cujo sinénimos sio Spinosauroidea Sereno et al., 1998
e Torvosauroidea Nopcsa, 1915 (Carrano ef al., 2012; Hone & Holtz, 2017; Rauhut & Pol, 2019; Barker e al., 2021;
Sereno et al. 2022). Ainda em Megalosauroidea, Carrano et al. (2012) redefiniram o termo Megalosauria Bonaparte, 1850
sensu Carrano et al. como o n6 que apresenta Megalosaurus, Spinosaurus, seu ancestral comum e todos seus descendentes.

Assim sendo, a divergéncia evolutiva entre as duas familias possivelmente deve ter ocorrido hd aproximadamente 180
milhoes de anos, no Jurassico Inferior, o que requer uma linhagem fantasma de pelo menos 36 milhoes de anos antes da
irradiagio do Cretdceo Inferior dos espinossaurideos (Hone & Holtz, 2017; Rauhut & Pol, 2019; Barker et al., 2021).
As andlises de Rauhut & Pol (2019) concluem que Spinosauridae foram membros basais de Carnosauria.

A monofilia da familia Spinosauridae ¢ suportada pelas seguintes caracteristicas (Figura 2) (sensu Holtz et al., 2004;
Benson, 2010; Carrano et al., 2012; Evers et al. 2015, Hone & Holtz, 2017): maxilares alongados; presenca de roseta pré-
maxilar; narinas externas posicionadas posteriormente e lateralmente em relagio a fileira de dentes pré-maxilares; estrias
nas coroas dentdrias em secio transversal; a carena anterior estd posicionada na base da coroa dos dentes maxilares e
dentdrios; os espinhos neurais das vértebras dorsais sio alongadas com até o dobro de altura do centro vertebral; presenca

18 — Paleontologia em Destaque, v. 37, n. 77, p. 14-54, 2022



Terras et al.

*3SUAI] 0y VS-Ad DD Y} I9pUn paziin pue payIpoul eILRIA X[y
Aq uonensny[| "apiaujus 403pusaoidry ‘W ‘soipoafur sdoyonsoqvaary ‘T Guioyjaagns snunpsowints Y ‘sisuatauag snuuoyong ‘[ ‘LiaSuagvyd sogpail 1 guaivddp) snanpsmpisuyy “H ‘Laypo xAuodlivg ‘o ‘sisuasov) sogpuanolyyor
“F ‘1D X1LIPUIADUOQIIDA “F {S1]091424q SMINDSDSSOUNISIS “( ‘014pgvu snurdsouaqr Q) ‘sisuaquiopnb vivjpxQ ‘g ‘snavydd3av sninvsourds “y - (w 08T ) Towong saury s13o[o3uoared M S[eds uT siesourp prnesourds ‘T aanSry

‘0% VS-Xd DD €3ULDI] B qOS ePeZI[IiN 3 BPesyIpour BIdIA X[y 10d
OeSexSI[ "aniauj1 40JPUI04PARY “W ‘So1poafur sdoyonsoipiar) T ‘uioyzaans snanpsowvig Y ‘sisuatoua) snutuioyong ‘[ ‘uaduapyd sojpag 1 ‘guaivddy) snanvsnipisii)) “H “uaypm xAuolivg ‘o fsisuasov) sogpuaaolypyor 4 ‘uvd
XLFDUIADUOIQIIVA “H 51091024 STINDSDSSOUISIS ‘(T ‘1014pgvu snudsodaq) Q) ‘stsuaquiopnb vivjpxQ g ‘snavyddBav snanvsourds “y - (w 08T ) 19wong jsurg o3ojp3uoared o wod e[eass wa sosprmessourdsa sormessour(T * T eanSiy

19

— Paleontologia em Destaque, v. 37, n. 77, p. 14-54, 2022



20

FAMILIA SPINOSAURIDAE

Figura 2. As principais caracteristicas de Spinosauridae: A, reconstrugio do cranio de Spinosaurus aegyptiacus exemplificando as especializagoes da familia: rostro
alongado e lateralmente comprimido, roseta pré-maxilar, narinas posteriormente posicionadas e a crista neural; reconstrugio baseada em Ibrahim et al. (2020), que
considerou o dentério do hol6tipo, o rostro do espécime, aqui referido como Spinosaurinae indeterminado, MSNM V4047, e fragmentos do crénio do nedtipo e do
cranio parcial do holétipo de Irritator challengeri; B, primeiro digito manual aumentado com forma de foice referido a Cristatusaurus lapparenti; C, dentigio cénica,
representada pelo morfotipo tailandés II de Spinosaurinae da Formagao Khok Kruat; D, a vértebra dorsal D6 do holétipo do Ichthyovenator laosensis com espinho
neural alongado. A fotografada por Mario Massone modificada e utilizada sob alicenga CC BY 3.0, B fotografada por Funk Monk modificada e utilizada sob a licenca
CCBY 3.0, C e D extraidas e modificadas de Manitkoon et al. (2022) e Hone & Holtz (2017). Escalas: A= 1m; B=30 cm; C=1cm; D =10 cm.

Figure 2. The main characteristics of Spinosauridae: A, Skull reconstruction of Spinosaurus aegyptiacus exemplifying the family’s specializations: elongate and
laterally compressed rostrum, premaxillary rosette, posteriorly positioned external nares and the neural crest; reconstruction based on Ibrahim et al. (2020), which
considered the holotype’s dentary, the MSNM V4047 specimen rostrum, here referred as Spinosaurinae indet., fragments of the neotype’s skull and the partial skull
from the Irritator challengeri holotype; B, scythe-shaped enlarged first manual digit referred to Cristatusaurus lapparenti; C, conical dentition, represented by tai
morphotype II of Spinosaurinae from Khok Kruat Formation; D, the D6 dorsal vertebra of the Ichthyovenator laosensis holotype, with an elongated neural spine. A
was photographed by Mario Massone modified and utilized under the CC BY 3.0 license, B was photographed by Funk Monk modified and utilized under the CC
BY 3.0license, C and D were extracted and modified from Manitkoon ef al. (2022) and Hone & Holtz (2017). Scale bars: A=1m; B=30cm; C=1cm; D=10cm.

de quilha ventral nas vértebras cervicais posteriores e dorsais anteriores; e pneumaticidade na base dos espinhos neurais
das vértebras dorsais mediais e posteriores.

A subordem Spinosauria Olshevsky 1991 foi a primeira tentativa de interpretar a filogenia do grupo (Olshevsky,
1991). Olshevsky (1991) a definiu como a subordem que abrigava as familias Baryonychidae Charig & Milner, 1986, que
abrigava Baryonyx o qual Charig & Milner nao consideravam aparentado a Spinosaurus, e Spinosauridae com Spinosaurus
aegyptiacus, Siamosaurus suteethorni Buffetaut & Ingavat, 1986 e material indeterminado que seria designado mais tarde
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como Spinosaurus marrocanus Russel, 1996 e Cristatusaurus lapparenti Taquet & Russel, 1998. Nao encontramos outra
mengio a Spinosauria fora de Olshevsky (1991).

Sereno et al. (1998) dividiram Spinosauridae em duas subfamilias: Spinosaurinae e Baryonychinae (Figura 3).
Spinosaurinae pode ser definida como a subfamilia que contém os espinossaurideos mais proximos filogeneticamente
do Spinosaurus aegyptiacus do que do Baryonyx walkeri. Seus membros possuem dentes sem serrilhas e com curvatura
reduzida ouretos, o primeiro dente pré-maxilar é pequeno e hd maior espagamento entre os dentes maxilares e dentérios
do que os Baryonychinae e seu sulco paradental é mais reto em comparag¢do com o sulco mais sinusoidal/ondulado de
Spinosaurinae e suas vértebras dorsais e sacrais, caudais em alguns casos, apresentam uma vela de tamanho variével
(Sereno et al., 1998, 2022; Holtz et al., 2004; Benson, 2010; Hone & Holtz, 2017).

Arden et al. (2019) propuseram a criagdo da tribo Spinosaurini dentro de Spinosaurinae, a qual foi definida como
a tribo que contém todos os espinossaurideos mais proximos filogeneticamente de Spinosaurus aegyptiacus do que de
Irritator challengeri Martill et al., 1996 e de Oxalaia quilombensis Kellner et al., 2011. Tal divisao ndo é mencionada desde
2019 e pode ser invélida, pois abriga Spinosaurus aegyptiacus e Sigilmassasaurus brevicollis Russel, 1996, que para alguns
autores como Smyth et al. (2020) representam a mesma espécie.

Baryonychinae pode ser definida como a subfamilia que contém todos os espinossaurideos mais préximos
filogeneticamente do Baryonyx walkeri do que do Spinosaurus aegyptiacus, seus membros apresentam dentes menores
quando comparados aos de membros de Spinosaurinae e em maijor quantidade posteriores a roseta terminal, sutura
entre o nasal e o pré-maxilar com formato de “V”, as vértebras dorsais anteriores apresentam quilhas bem marcadas e os
processos transversos das vértebras dorsais posteriores possuem uma limina centro-diapofiseal acesséria (Sereno et al.,
1998; Holtz et al., 2004; Benson, 2010; Hone & Holtz, 2017).

Barker et al. (2021), através de suas anélises filogenéticas de larga escala, observaram que novos taxons do Barremiano
da Bacia de Wessex sao mais proximos do Suchomimus tenerensis Sereno et al., 1998 do Aptiano do Niger do que do

Figura 3. Cladograma simplificado de Spinosauridae, modificado de Barker et al. (2021). Ilustragdes do Vallibonavenatrix, Spinosaurus, Irritator, Sigilmassasaurus,
Baryonyx, Iberospinus, Suchomimus e Riparovenator por Alex Vieira modificadas e utilizadas sob a licenga CC BY-SA 4.0. Ilustragio do Megalosaurus por Federico
Benzan modificada e utilizada sob a licenga CC BY-SA 4.0. Ilustragdes ndo estio em escala.

Figure 3. Simplified Spinosauridae cladogram, modified from Barker et al. (2021). Vallibonavenatrix, Spinosaurus, Irritator, Sigilmassasaurus, Baryonyx, Iberospinus,
Suchomimus and Riparovenator illustrations by Alex Vieira modified and utilized under the CC BY-SA 4.0 license. Megalosaurus illustration by Federico Bezan modified
and utilized under the CC BY-SA 4.0 license.
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Baryonyx, portanto, nomearam a tribo Ceratosuchopsini Barker et al., 2021, que foi definida como o grupo mais inclusivo
baseado em ramos terminais de Spinosauridae, que contém Ceratosuchops inferodios Barker, et al., 2021, mas nio o
Baryonyx walkeri e o Spinosaurus aegyptiacus. Esse clado inclui Ceratosuchops, Riparovenator milnerae Barker, et al., 2021
e o Suchomimus (Barker et al., 2021).

As caracteristicas diagnosticas de Ceratosuchopsini sio: a faceta pos-orbitdria do osso frontal dorso-ventralmente
espessa com altura maior que 40% do que seu comprimento; a mesma faceta é escavada por uma fenda longitudinal
profunda; a fossa supratemporal possui margens anteriores bem definidas e fortemente curvas; a superficie occipital do
basisfendide apresenta cicatrizes ovais colaterais escavadas (Barker et al., 2021). Barker et al. (2021) mencionam que, no
momento, nao se sabe o quanto essas caracteristicas sao influenciadas pela ontogenia e como caracteristicas nao incluidas
na diagnose podem unir ainda mais este clado e, para isso, fésseis mais completos sao necessarios.

A dicotomia das subfamilias foi suportada por Barker et al. (2021), apesar dela ndo ser tio forte como se pensava.
De fato, andlises de Evers et al. (2015) recuperaram uma politomia e as de Sales & Schultz (2017) resultaram em
Baryonychinae parafilética em relagao a Spinosaurinae. Esses resultados podem ser explicados pelo fato de as amostras
serem muito incompletas: hd pouco material pds-craniano e pouca sobreposi¢ao de material craniano, o que nao permite
que as andlises resolvam as relagdes internas da familia (Evers et al., 2015; Sales et al., 2017; Sales & Schultz, 2017; Barker
etal,2021).

Para Sales et al. (2017), é possivel que as relagdes de Spinosaurinae e Baryonychinae talvez nao possam ser resolvidas
por dicotomia, pois os Baryonychinae poderiam ser grupos externos sucessivos de Spinosaurinae. Tal hip6tese tem como
base as politomias encontradas nas andlises de Sales & Schultz (2017) e Evers et al. (2015) e a presenca de um dente
isolado de Spinosaurinae do Barrisiano no Brasil, mais antigo que qualquer Baryonychinae. Outro fator que poderia
corroboré-la seria a distribuicao de Baryonychinae, que é menor em comparagao a Spinosaurinae, com a maioria das
espécies limitadas ao Barremiano do Supergrupo Wealden (Barker et al., 2021).

A seguir listamos todos os 20 téxons nomeados e atribuidos a Spinosauridae (Tabela 1), juntamente com descrigdes
revisadas do material correspondente aos seus respectivos hol6tipos e discussdes sobre sua posi¢ao taxondmica. Eles
estdo listados na seguinte ordem: espinossaurideos com posigao interna incerta em Spinosauridae, dependendo do tipo
de anélise filogenética; Spinosaurinae; Baryonychinae; Ceratosuchopsini, e lapsus calami.

Dos 20 téxons, seis podem ser consideradas como nomina dubia (Ostafrikasaurus crassiserratus, Suchosaurus girardi,
Spinosaurus maroccanus, Siamosaurus suteethorni, Sinopliosaurus fusuiensis, Suchosaurus cultridens) devido a falta de
elementos diagnésticos e/ou autapomorfias. Destas, trés foram consideradas como incertae sedis (Ostafrikasaurus
crassiserratus, Suchosaurus girardi, Suchosaurus cultridens), pelos mesmos motivos e pela possibilidade de representarem
individuos de outros tixons j4 estabelecidos dentro Spinosauridae e por um destes (Ostafrikasaurus crassiserratus)
possivelmente ser um membro de Ceratosauria.

Theropoda incertae sedis - Ostafrikasaurus crassiserratus Buffetaut, 2012

Origindrio das expedigoes de 1909-1912 para a Formagao Tendaguru Beds na Bacia de Mandawa do Titoniano
do Jurassico na Tanzania (Buffetaut, 2012). O seu holétipo MB.R.1084 consiste em dois dentes moderadamente
comprimidos ldbio-lingualmente, como visto em espinossaurideos do Cretdceo; o esmalte é enrugado e apresenta estrias
mais numerosas e pronunciadas na face lingual do que na face labial; as carenas anterior e posterior so serrilhadas, com
denticulos relativamente grandes se comparadas com os espinossaurideos do Cretdceo, possuem de 2 a 4 denticulos por
milimetro (Buffetaut, 2012; Hone & Holtz, 2017).

Esses e outros dentes foram originalmente designados por Janensch (1920, 1925) ao género Labrosaurus Marsh, 1879
como uma nova espécie: Labrosaurus stechowi por causa da ornamentagao do esmalte similar ao do Labrosaurus sulcatus,
hoje um sindnimo de Ceratosaurus (Madsen & Welles, 2000; Buffetaut ef al., 2012). Autores posteriores consideraram
o holétipo do Ostafrikasaurus como sendo morfologicamente similar aos dentes mesiais do género Ceratosaurus e dos
morfotipos similares a Ceratosaurus encontrados na mesma formagio (Rauhut, 2011; Hendrickx et al., 2019; Soto et al.,
2020).

Soto et al. (2020) sugerem que as diferencas entre eles sao resultado de variagdo entre individuos e as rugas e estrias
do esmalte sao andlogas com a do Noasauridae Bonaparte & Powell, 1980 Masiakasaurus knopfleri Sampson et al., 2001
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Tabela 1. Contexto taxondmico e geologico dos holdtipos de Spinosauridae mencionados em nossa revisao, apresentados na mesma ordem em que se

encontram no texto.

Table 1. Taxonomic and geological context of the Spinosauridae holotypes mentioned in our review, presented in the same order as they are shown in

the text.
, S Bacia - , o
Taxon Filiagao Formacgao Idade Pais Referéncia
ou grupo
Ostafrikasaurus Theropoda Bacia Tendaguru Titoniano Tanznia Buffetaut et al.,
crassiserratus incertae sedis Mandawa Beds 2012
Malafaia et al.,
Vallibonavenatrix ) ) Bacia Arcillas de . 2019; Mateus
. Spinosauridae Barremiano ~ Espanha .
cani Maestrazgo Morella & Estraviz-
Lopes, 2022
Iberospinus Bacia Mateus &
aci
,p . Spinosauridae . Papo Seco  Barremiano Portugal Estraviz-Lopez,
natarioi Lusitana
2022
nomen dubium e
Spinosauridae Sauvage, 1897;
Suchosaurus incertae sedis Bacia Mateus et al.,
i
L pode ou nio ser . Papo Seco  Barremiano Portugal 2011; Mateus
girardi ., . Lusitana ,
a mesma espécie & Estraviz-
que Iberospinus Lopes, 2022
natarioi
Taquet &
Russel, 1998;
istat Hendrickx
Crista Hsaurus Spinosauridae Grupo Elrhaz Aptiano Niger endrie
lapparenti Tegama etal., 2016;
Lacerdaet al,
2022
Spinosaurus
Bacia Ab
aegyptiacus Spinosaurinae acia Aol Bahariya  Cenomaniano  Egito  Stromer, 1915
L Gharadig
(holétipo)
Spinosaurinae Stromer, 1915;
ivelment Bacia Ab E tal.
“Spinosaurus B” possiveimente acla ol Bahariya  Cenomaniano  Egito Vers ¢tk
uma composi¢do Gharadig 201S; Smyth
de individuos etal., 2020
Spi
aflnoi?cfc;llss Spinosaurinae Supergrupo Grupo Kem Cenomaniano Marrocos Ibrahim et al,
g)ip . p Hamadiano Kem 2014, 2020
(neotlpo)
Spinosaurus nomen dubium Supergrupo Grupo Kem Russel, 1996;
P sindnimo de P g' p P Albiano Marrocos Evers et al.,
maroccanus . Hamadiano Kem
Sigilmassasaurus 2015
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Tabela 1. Cont.

Baci
Taxon Filiacao acta Formacao Idade Pais Referéncia
ou grupo
Spinosaurinae, Russel, 1996;
um possivel Evers et al.,
Szgllfnasysaurus sinonimo de Supergr'upo Grupo Kem Cenomaniano  Marrocos 2015; Arden
brevicollis Spinosaurus Hamadiano Kem etal,2019
aegyptiacus para Smyth et al.,
alguns autores 2020
Kellner et al.,
2011; Smyth
Oxalaia ) ) Bacia de Sao . ) ) etal, 2029;
silombensis Spinosaurinae Luis Alcintara ~ Cenomaniano  Brasil ~ Isasmendi
1 et al., 2022;
Lacerdaet al.,
2022;
Kellner &
Irritator challengeri  Spinosaurina Bacla do Romualdo  Albiano Brasil Campos,
: gert - spinosaurinac Araripe " ? 1996; Sales &
Schultz. 2017
Kellner &
Angaturama limai  Spinosaurinae Bacia do Romualdo  Albiano Brasil Campos,
g P Araripe 1996; Sales &
Schultz. 2017
Ichthyovenator Spinosaurine Bacia de Gres Aptiano Laos Allain et al.,
laosensis P . Savannakhet supérieurs P 2012
Sanchez-
C ” Bacia d Hernandez &
AMATITAsaurts Spinosaurinae acla de Camarillas Barremiano  Espanha Benton, 2014;
cirugidae Galve
Barker et al.,
2021
Siamosaurus nomen dubiurm Barremiano a Buffetaut &
) atribuivel a Grupo Khorat ~ Sao Khua . Tailandia o0
suteethorni . . Aptiano Ingavat, 1986
Spinosaurinae
) . nomen dubium . ..
Sinopliosaurus o Bacia de _ Hauteriviano , Buffetaut et al.,
o atribuivel a . Xinlong . China
fusuiensis . . Napai a Barremiano 2008
Spinosaurinae
hari
Baryonyx walkeri ~ Baryonychinae (Slzs;zgi;zio Welden Clay Barremiano  Inglaterra lc\:/ma;;gr) 81( 986
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Baci
Taxon Filiagao acta Formacgao Idade Pais Referéncia
ou grupo
Suchosaurus nomen dubium e Grupo Grinstead Mateus et al.,
) Baryonychinae P Clay Valanginiano Inglaterra 2011; Barker
cultridens ) , Wealden ,
incertae sedis Formation etal, 2021
Suchomimus G Sereno et al.,
u imu. rupo
. Ceratosuchopsini P Elrhaz Aptiano Niger  1998; Barker
tenerensis Tegama
etal,.2021
Ceratosuch S Barker et al.
in;:jo(:ijzl; ops Ceratosuchopsini dzf\):]g;ii © Wessex Barremiano  Inglaterra 28; 1er e
Riparovenator . . Supergrupo . Barker et al.,
h We B Ingl
milnerae Ceratosuchopsini de Wealden essex arremiano nglaterra |

e menciona o fato do Ostafrikasaurus estar proximo estratigraficamente dos dentes similares aos de Ceratosaurus, ou seja,
Ostafrikasaurus pode ser considerado um membro de Ceratosauria. Além disso, os dentes do Ostafrikasaurus e de outro
suposto espinossaurideo do Niger nio possuem estrias que se dobram junto com a carena, caracteristica exclusiva de
Spinosauridae (Hendrickx et al., 2019; Soto et al., 2020).

Noés concordamos com Soto et al. (2020) e Smyth et al. (2020), ao considerar o Ostafrikasaurus como nomen dubium
e um possivel membro de Ceratosauria ao invés de Spinosauridae e sugerimos que até que mais material diagndstico seja
descoberto, ele é melhor referido como Therapoda incertae sedis.

Vallibonavenatrix cani Malafaia et al., 2019

Este tdxon da Peninsula Ibérica, desta vez encontrado na Formagao Arcillas de Morella, Barremiano Superior da Bacia
de Maestrazgo em Vallibona, Espanha. Seu esqueleto parcial, é composto por elementos com as seguintes identificagoes
MSMCa-12; MSMCa-10-11, 18, 20, 24, 53; MSMCa-6; MSMCa-9, 13-15, 22-23; MSMCa-4; MSMCa-5; MSMCa-1;
MSMCa-3 e MSMCa-SS. Ele foi diagnosticado como um espinossaurideo de tamanho médio conforme as seguintes
autapomorfias: espinhos neurais das vértebras dorsais de altura moderada em relagao a altura do centro; a presenga de
fossas do pleurocelo profundas e forames pneumdticos nas vértebras sacrais; um ilio fortemente pneumatico com grandes
cameras internas; presenca de uma plataforma larga e plana na superficie ventromedial da ldmina pds-acetabular do ilio,
que é limitada dorsalmente por um sulco profundo; e forte torgao ventral da diafise do isquio (Malafaia et al., 2019).

A sua posicao dentro de Spinosauridae é incerta, Vallibonavenatrix foi originalmente recuperado como um
Spinosaurinae em Malafaia et al. (2019), enquanto em analises de Barker et al. (2021), ele foi recuperado como um
espinossaurideo basal fora das duas subfamilias, e também como um Baryonychinae basal, dependendo do tipo de anélise.
Jé& em Mateus & Estraviz-Lopez (2022) e Barker et al. (2022) a sua presenga nas anélises gera uma politomia, enquanto
em Sereno et al. (2022) ele é recuperado como um Spinosaurinae novamente.

Iberospinus natarioi Mateus & Estraviz-Lopez, 2022
Este novo género foi descrito com base em elementos originalmente atribuidos ao género Baryonyx e novos elementos
do mesmo individuo que foram encontrados na Formagao Papo Seco em Portugal (Mateus & Estraviz-Lépez, 2022).

O holétipo foi descoberto nos mesmos niveis estratigréficos nos quais o hol6tipo do Suchosaurus girardi Sauvage, 1897
foi descoberto em 1897 (Sauvage, 1897). Seu holétipo ML 1190 consiste em um dentério, dentes isolados, escépula,
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costelas, vértebras dorsais, arcos neurais, diéfise pubica, 15 vértebras caudais, calcineo e um ungueal do pé (Mateus &
Estraviz-Lopez, 2022).

Ele pode ser diagnosticado como um espinossaurideo por causa do dentdrio com apenas um forame no sulco
meckeliano; a borda ventral do dentério é reta e ndo voltada para cima; hé presenca de laiminas na depressao pleurocélica
das vértebras caudais mediais para distais; a borda anterior da escipula é reta com o processo acrémio nao saliente;
escapula com crista acromial reduzida; na escépula o contato com o coracéide ocupa toda a sua superficie ventral; o
avental pubico é espesso em quase todo o comprimento da didfise do pubis; e a presenca de uma eminéncia em forma
de monticulo na parte proximal da lateral do pubis (Mateus & Estraviz-Lépez, 2022).

A posicao de Iberospinus ainda é incerta dentro Spinosauridae, pois dependendo da quantia de téxons utilizados na
andlise ele pode resultar como irmao do ramo formado por Baryonyx e Suchomimus, ficar agrupado com Spinosaurinae
ouresultar em uma politomia de Spinosauridae, mais elementos sdo necessdrios para esclarecer sua posi¢ao, apesar de seu
holédtipo ser mais completo do que o de outros espinossaurideos (Arden ef al., 2019; Barker et al., 2021, 2022; Mateus
& Estraviz-Lopez, 2022).

Incertae sedis - Suchosaurus girardi Sauvage, 1897

O hol6tipo do Suchosaurus girardi consiste em dois fragmentos maxilares com dentes e um dente isolado, espécime
MG324, que foram recuperados da Formagao Boca do Chapim da Bacia Lusitana (Malafaia et al., 2013). Sauvage (1897)
descreveu as seguintes caracteristicas para os dentes: lateralmente comprimidos; serrilhas com cerca de sete denticulos, os
quais variam de tamanho, por milimetro; raizes dentais longas, pelo menos 1,5 vezes mais longas que o comprimento da
coroa; esmalte micro-enrugado com oito estrias no lado lingual e quatro estrias fracas no lado labial; a se¢ao transversal
é sub-circular (Mateus ef al., 2011). Essas caracteristicas sio sinapomorficas e diagndsticas de Baryonychinae, o que
confirmam que Suchosaurus girardi pertence a este clado (Buffetaut et al., 2008; Mateus et al., 2011; Malafaia et al., 2013).

Este holétipo difere dos dentes do Baryonyx por causa da presenca de estrias nos dois lados da coroa, enquanto o
Baryonyx tem superficies labiais lisas (Charig & Milner, 1986; Buffetaut, 2007; Mateus ef al., 2011). Tal caracteristica
juntamente com as rugas ao longo do esmalte tornam este hol6tipo similar a Ostafrikasaurus, apesar do ultimo ter rugas
menos desenvolvidas, o que pode indicar uma homoplasia entre Spinosauridae e Ceratosauria e nao necessariamente
parentesco (Rauhut, 2011; Malafaia ef al., 2013).

Suchosaurus girardi é um nomen dubium devido a falta de autapomorfias que o distingam de outros espinossaurideos
e a falta de elementos que nio sejam dentes (Mateus et al., 2011; Smyth et al., 2020). Considerando que Suchosaurus
girardi e Iberospinus foram encontrados nos mesmos niveis estratigraficos da mesma formagao geoldgica ¢ possivel que
os seus holdtipos representam diferentes individuos da mesma espécie: Iberospinus natarioi, espécie valida por possuir
autapomorfias e elementos fésseis corporais diagnosticos o suficiente ou representem dois géneros diferentes, como
ocorre em outras formagdes (Sauvage, 1897; Evers et al., 2015; Aureliano et al., 2018; Barker et al., 2021; Samathi et al.,
2021; Mateus & Estraviz-Lopez, 2022). Como ambas as possibilidades existem e nao h4 autapomorfias que o distingam
de outros espinossaurideos, sugerimos que o Suchosaurus girardi é melhor referido como Spinosauridae incertae sedis.

Cristatusaurus lapparenti Taquet & Russell, 1998

O Cristatusaurus é proveniente da Formacao Elrahz do Aptiano, na mesma unidade estratigréfica do Suchomimus
(Taquet & Russel, 1998; Sereno et al., 1998; Carrano et al., 2012). O seu holétipo MNHN GDF 366 foi originalmente
comparado com o rostro atribuido a Spinosaurus marrocanus e foi readiagnosticado como: espinossaurideo com um palato
secunddrio muito convexo que se estende para baixo da linha dos dentes pré-maxilares, o que o difere de Baryonyx e
Suchomimus; o alvéolo dental pré-maxilar é posicionado mais anteriormente no rostro; o quarto alvéolo dental é levemente
maior e mais espagado do terceiro alvéolo pré-maxilar; a borda do terceiro alvéolo dental pré-maxilar é um pouco mais
ventralmente posicionada do que a do Suchomimus; a regido posterodorsal da pré-maxila do Cristatusaurus é um pouco
menos expandida, com uma crista sagital menos proeminente (Sales & Schultz, 2017; Lacerda et al., 2022). Porém é
possivel que as diferencas observadas entre Suchomimus e Cristatusaurus podem ser resultado de variagao ontogenética
ou intraespecifica (Hendrickx et al. 2016; Lacerda et al., 2022).
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Considerando que o Cristatusaurus e o Suchomimus provém da mesma formagao geoldgica e do mesmo nivel
estratigrafico é possivel inferir que eles representam o mesmo tixon, o que levou o primeiro a ser considerado como
nomen dubium e até como um sinénimo jinior de Baryonyx, o que nao faz sentido considerando que Suchomimus estd
mais perto geograficamente de Cristatusaurus (Sereno et al., 1998).

Contudo, em nenhuma das andlises de Sales & Schultz (2017) estes ficaram agrupados em ramos irmaos e as anélises
de Lacerda et al. (2022) recuperaram Cristatusaurus como um membro basal de Spinosauridae fora das duas subfamilias.
Se este for o caso, temos um caso de simpatria de Spinosauridae assim como no Supergrupo Wealden e a Peninsula Ibérica
(Hendrickx et al., 2016; Barker et al., 2021; Mateus & Estraviz-Lépez, 2022).

Como nao héd amostras suficientes de ambos os crdnios, nao é possivel saber até onde as diferencas observadas seriam
variagdo individual, por isso concordamos que Cristatusaurus e Suchomimus sdo espinossaurideos diferentes (Sales &
Schultz, 2017; Lacerda et al., 2021). Se novos elementos comprovarem que eles representam o mesmo tixon, 0 nome
Cristatusaurus teria prioridade por ter sido publicado primeiro ou seria considerado um sinénimo sénior de Scuhomimus

(Hendrickx et al., 2016).

Spinosaurinae
DINOSAURIA Owen, 1842
SAURISCHIA Seely, 1888
THEROPODA Marsh, 1881
TETANURAE Gauthier, 1986
CARNOSAURIA von Huene, 1920 sensu Rauhut & Pol, 2019
SPINOSAUROIDEA Sereno et al., 1998 sensu Sereno et al., 2022
MEGALOSAURIA Bonaparte, 1850 sensu Carrano et al.
SPINOSAURIDAE Stromer, 1915
SPINOSAURINAE Sereno et al., 1998

Spinosaurus aegyptiacus Stromer, 1915

Origindrio da Formagio Bahariya na Bacia de Abu Gharadig no Egito, o holétipo que sem duivida pertence a Spinosaurus
aegyptiacus, espécime BSP 1912 VIII 19, descrito por Stromer (1915) e destruido na 22 Guerra mundial, é composto
por uma pequena porgao do maxilar, parte da mandibula, 19 dentes, duas vértebras cervicais, sete vértebras dorsais, trés
vértebras sacrais, uma vértebra caudal, algumas costelas e elementos da gastralia (Smith et al., 2006; Machado & Kellner,
2007; Candeiro et al., 2017; Chiarenza & Cau, 2016).

Ele foi diagnosticado pela mudanca de dentes anteriores muito grandes para dentes médios diminutos, para novamente
dentes posteriores grandes no osso dentdrio; um forame milo-hiéideo anterior extremamente aumentado e aberto 4ntero-
ventralmente no osso esplenial; forte expansio arredondada na base dos processos espinhosos das vértebras (Stromer,
1915; Evers et al., 2015; Hone & Holtz, 2017).

Stromer (1915) nomeou informalmente um segundo conjunto de ossos de “Spinosaurus B”, sendo que ele nio tinha
certeza se suas caracteristicas morfoldgicas representavam: dimorfismo sexual em Spinosaurus aegyptiacus; variagio
individual em Spinosaurus aegyptiacus; uma composicao de individuos dessa espécie ou outra espécie do mesmo género.
Este espécime possuia uma portal distal do fémur direito, ambas as tibias, quatro falanges incluindo uma ungueal e algumas
vértebras que podem nio ser do mesmo individuo (Stromer, 1915; Machado & Keller, 2005; Evers et al., 2015; Smyth
et al., 2020). Para Russel (1996) “Spinosaurus B” é uma espécie de Sigilmassasaurus, enquanto para Smyth et al. (2020)
as diferencas observadas por Stromer (1915) podem ser resultado de variagio individual ou variagio ontogenética
(Smyth et al., 2020).

Ibrahim ef al. (2014, 2020) propuseram um neétipo para S. aegyptiacus, o espécime FSAC-KK 11888 recuperado
do Grupo Kem Kem, Supergrupo Hamadiano, Cenomaniano, no Marrocos. O espécime representa um individuo semi-
adulto, de modo que as novas caracteristicas diagnésticas para o tdxon sdo: narinas externas e fossa nasal pequenas; pré-
maxilares excluidos da borda das narinas externas; o centro das vértebras dorsais é alongado em sentido dorsoventral
e tem forma de ampulheta; a altura dos espinhos neurais das vértebras dorsais é até dez vezes maior que a altura do
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seu centro; os espinhos neurais sio mais largos logo abaixo do seu dpice em sentido anteroposterior; 1/3 da regiao
proximal dos espinhos neurais das vértebras dorsais é texturizada externamente por estrias verticais; os fémures no tém
cavidade medular aberta; o comprimento do ilio é maior que o comprimento do fémur; o fémur é fortemente arqueado
anteriormente com o quarto trocinter hipertrofiado, estendendo-se ao longo de aproximadamente 25% da diéfise femoral;
o primeiro osso pedal é longo, digito I-1 corresponde a falange nao ungueal mais longa nos pés; as falanges ungueais dos
autopddios posteriores sao mais largas que profundas com comprimento quase quatro vezes a profundidade proximal
e sua superficie ventral é plana; os espinhos neurais das vértebras caudais proximais sao cerca de trés vezes mais altos
do que seu centro e possuem formato de cruz na se¢io transversal de sua base até a altura média; nas vértebras caudais
mediais, os espinhos neurais tornam-se longos; nas vértebras caudais distais os espinhos neurais s3o achatados e em torno
de sete vezes mais altos que seu centro; ao longo da cauda os arcos hemais variam pouco em tamanho, exceto por uma
pequena redugao gradual do canal hemal; os processos transversais nao variam muito em tamanho, sendo similar a de
outros espinossaurideos menos especializados; os arcos hemais distais sao tao longos quanto os arcos hemais proximais,
mas se tornam mais finos acompanhando a redug¢ao do tamanho dos centros vertebrais caudais; o resultado dos espinhos
neurais e arcos hemais caudais alongados é uma cauda verticalmente expandida com uma drea de superficie lateral extensa
formando uma vela que provavelmente tinha fungio de sinalizagio socio-sexual ou exibicionismo (Ibrahim et al., 2014,
2020; Hone & Holtz, 2017, 2021; Sereno et al., 2022).

Nem todos os autores aceitaram o nedtipo devido as seguintes razoes: ele nao representa um individuo adulto;
todos, ou pelo menos parte, dos elementos utilizados em sua reconstrugao pertencem ao Sigilmassasaurus brevicollis; o
neétipo pode nio representar um tnico individuo (Evers et al.,, 2015; Hendrickx et al., 2016; Arden et al., 2019; Hone
& Holtz, 2021).

Ja foram recuperados do Supergrupo Kem Kem, até agora: trés morfotipos de vértebras, dois morfotipos de ossos
quadraticos, dois morfotipos de rostro, dois morfotipos de ossos frontais e um morfotipo de dentario (Milner, 2003;
Dal Sasso et al., 2005; Cuft & Rayfield, 2013; Evers et al., 2015; Hendrickx et al., 2016; Arden et al., 2019; Smyth et al.,
2020; McFeeters, 2021; Samathi et al., 2021).

Este dentdrio, espécime NHMUK R 16421, é 0 tinico elemento que se sobrepoe ao holétipo, sendo que ele é comprido
e mais robusto e apresenta 17 alvéolos dentais contra 15 alvéolos do dentario de Stromer (1915). Tal diferenca pode
ser explicada por variagdo ontogenética ou variagao individual (Milner, 2003; Dal Sasso et al., 2005; Smyth et al., 2020).

As afinidades com Spinosaurus e Spinosaurinae do neétipo sao reconhecidas, porém nao ha sobreposicio suficiente
de elementos para elucidar definitivamente, se o material africano e marroquino sdo da mesma espécie como proposto
por Ibrahim et al. (2014, 2020) e Smyth et al. (2020). Concordamos com Chiarenza & Cau (2016) que sugerem que
todo material que nao pode ser definitivamente distinguido de Spinosaurus e Sigilamassasaurus sensu Evers et al. 2015 é
melhor referido como Spinosaurinae indeterminado e que hd pelo menos um Spinosaurinae no Marrocos que é diferente
do Spinosaurus do Egito.

Spinosaurus maroccanus Russel, 1996 e Sigilmassasaurus brevicollis Russel, 1996 sensu Evers et al. (2015)

O Spinosaurus marrocanus, espécime CMN 50791, e o Sigilmassasaurus, espécime CMN 41857, foram descritos no
mesmo artigo, com base em vértebras cervicais isoladas da mesma unidade estratigrafica, também no Grupo Kem Kem
Beds e foram sinonimizados em 2015, com o tltimo nome sendo considerado valido (Russel, 1996; Evers et al., 2015).

Ele foi diagnosticado como: espinossaurideo com vértebras cervicais médias com plataforma triangular deslocada,
transversalmente convexa e fortemente rugosa na extremidade posterior do lado ventral que é confluente com uma
quilha ventral anteriormente; fossa centro pré-zigapofisdria anterior ampla ji nas vértebras cervicais médias anteriores;
laminagao do arco neural reduzida com nenhuma ou incompleta distingao entre as ldminas centro-diafisarias anteriores
e posteriores nas vértebras cervicais e na primeira vértebra dorsal; pequena fossa alongada em cada lado da base da
espinha neural da tltima vértebra cervical e na primeira dorsal (Russel, 1996; Evers et al., 2015; Hone & Holtz, 2017).

Ibrahim et al. (2014, 2020) e Smyth ef al. (2020) consideram o Spinosaurus marrocanus e Sigilmassasaurus como
sindnimos juniores de Spinosaurus aegyptiacus. Smyth et al. (2020) concluem que: as variagdes entre essas vértebras estd
de acordo com a intraespecifica vista ao longo do pescogo de outros terépodes de porte grande, como em Carpenter
(1990, 2010); as variagdes observadas seriam mudangas morfolégicas ao longo da coluna axial de um tnico téxon; as
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variagoes observadas podem ser resultado da preservagao dos fosseis; a fauna de outros grupos de terépodes ¢ similar
em ambas as localidades, o que nao tornaria a presenga de Spinosaurus aegyptiacus no Marrocos duvidosa; o pequeno
numero amostral com sutis variagdes nao é o suficiente para erigir novos téxons e por fim hd a possibilidade das variagoes
representarem mudangas ontogenéticas.

Carpenter (1990,2010) apresentaram as variagdes individuais vistas nas populagoes dos terépodes Allosaurus fragilis
e Tyrannosaurus rex Osborn, 190S. Porém para estas espécies hd uma grande quantidade de elementos disponiveis
que se sobrepdem, portanto, enquanto nao houver uma maior sobreposi¢ao de elementos marroquinos e egipcios de
Spinosaurinae nao faz sentido compara-las a variago vista nas espécies mencionadas anteriormente.

Enfim, Smyth ef al. (2020) partem do pressuposto de que essas variagdes ocorrem porque todos os elementos africanos
de Spinosaurinae pertencem a Spinosaurus aegyptiacus ao invés de concluir que elas ocorrem porque estes elementos sao
de Spinosaurus aegyptiacus, por isso as comparagoes das variagdes no material africano de Spinosaurinae com as variagoes
vistas em Allosaurus e Tyrannosaurus sdo limitadas e ndo ajudam a elucidar os problemas taxonémicos de Spinosaurinae.

McFeeters (2021) descreveu o espécime ROM 65537, uma vértebra cervical medial atribuivel a Spinosauridae que
difere das vértebras cervicais atribuidas tanto a Spinosaurus quanto a Sigilmassasaurus (ver McFeeters, 2021 para mais
detalhes). O valor desse espécime é ambiguo, pois pode ser usado tanto para ilustrar que hd mais de um espinossaurideo
no Grupo Kem Kem Beds como para ilustrar a variagao individual ou ontogenética da espécie Spinosaurus aegyptiacus
(McFeeters, 2021). Se a primeira hipétese for valida h4 também o problema de como designar cada féssil descoberto a
um destes géneros ou a um novo género dentre de Spinosauridae, por isso novos elementos mais completos e elementos
que se sobreponham s3o necessarios para elucidar a questio (Chiarenza & Cau, 2016; McFeeters, 2021).

Enquanto isso nao ocorre, concordamos com que Spinosaurus e Sigilmassasaurus representam géneros distintos
com formas similares, similar a0 que ocorre com os Baryonychinae do Supergrupo Wealden (Evers et al., 2015; Arden
et al., 2019; Barker et al., 2021, 2022; Hone & Holtz, 2021). Se este for o caso, talvez o clado Spinosaurini sugerido por
Arden et al. (2019), possa ser relevante novamente e propriamente utilizado. Este poderia ser um caso de simpatria de
Spinosauridae, similar ao observado na Peninsula Ibérica, Supergrupo Wealden, Tailandia, e possivelmente Niger e
nordeste Brasileiro, pois se é possivel simpatria em dreas pequenas ela é possivel em dreas maiores como o Norte da Africa
(Sales & Schultz, 2017; Barker et al., 2021; Samathi et al., 2022; Lacerda et al., 2022; Mateus & Estraviz-Lopez, 2022).

Oxalaia quilombensis Kellner et al., 2011

Este espinossaurideo foi recuperado da Laje do Coringa, Formagao Alcantara, da Bacia de Sao Luis no estado brasileiro
do Maranhio (Kellner et al., 2011). O terceiro tixon brasileiro revisado por Sales & Schultz (2017), seu holétipo MN
6119-V é atualmente diagnosticado como: espinossaurideo que difere do Baryonyx, Suchomimus e Cristatusaurus por
apresentar dentes nio serrilhados e primeiro dente pré-maxilar relativamente pequeno; a auséncia de uma crista ou
saliéncia sagital pré-maxilar o que o difere do Angaturama que é filogeneticamente préximoj; difere dos espécimes africanos
MNHN SAM 124 e MSNM V4047, atribuidos a Spinosaurus cf. Spinosaurus aegyptiacus e a Spinosaurus marrocanus
respectivamente (melhor referidos como Spinosaurinae indeterminados considerando que foram encontrados isolados)
pelo formato oval da sutura dos pré-maxilares em vista dorsal devido a uma compressio lateral mais fraco do rostro justa-
posterior ao terceiro alvéolo dental maxilar, enquanto em ambos espécimes mencionados os pré-maxilares sao fundidos
e tem forma de cogumelo; os processos antero-mediais das maxilas entram em contato medialmente; presenca de dois
dentes de reposicao associados com o alvéolo dental pré-maxilar trés funcional e a condi¢io esculpida da por¢ao palatal
das pré-maxilas (Kellner et al., 2011; Chiarenza & Cau, 2016; Sales & Schultz, 2017; Smyth et al., 2020; Lacerda et al.,
2022; Isasmendi et al., 2022).

Smyth et al. (2020) também consideraram o Oxalaia como um sinénimo jinior de Spinosaurus aegyptiacus, contudo
0 Oxalaia possui algumas caracteristicas intermedidrias entre os Baryonychinae e os Spinosaurinae como: a presenga de
um palato secunddrio convexo localizado ventralmente a borda da fileira de dentes pré-maxilares em visdo lateral presente
nos pré-maxilares do Baryonyx e do Cristatusaurus; a ponto dos pré-maxilares é mais arredondada do que a dos espécimes
africanos indeterminados de Spinosaurinae; a por¢io anterior dos pré-maxilares é similar & do Baryonyx e a posi¢ao das
narinas externas ¢ similar a do Irritator, estd ultima é mais importante, pois ela indica que o Oxalaia poderia ser uma
forma de Spinosauridae mais préxima do Irritator do que do Spinosaurus (Sales & Schultz, 2017; Isasmendi et al., 2022).
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As analises de Arden et al. (2019) o posicionaram mais préximo do Irritator do que dos espécimes africanos
indeterminados, enquanto as de Lacerda et al. (2022) o posicionaram mais perto do Angaturama do que dos espécimes
africanos indeterminados e do Irritator. Portanto concordamos com a validade de Oxalaia como um Spinosaurinae, pois
a anatomia do seu pré-maxilar pode ser distinguida da de outros espinossaurideos que tenham essa parte preservada,
mesmo assim mais elementos sao necessarios para esclarecer sua posi¢io dentro de Spinosauridae.

Irritator challengeri Martill et al., 1996

Seuholotipo SMNS 58022 foi encontrado na Formagao Romualdo, datando do Albiano da Bacia do Araripe no mesmo
nivel estratigrafico do Angaturama e originalmente foi confundido com um pterossauro e logo atribuido a Maniraptora
Gauthier, 1986 por Martill et al. (1996) até ser redescrito como um membro de Spinosauridae por Sues et al. (2002).

Assim como outros espinossaurideos Irritator é representado por um tnico espécime, que também foi revisado por
Sales & Schultz (2017) e diagnosticado como: espinossaurideo que difere de Baryonyx, Suchomimus e Cristatusaurus pela
auséncia de denticulos nas carenas e por possuir quase metade do numero de alvéolos maxilares destes Baryonychinae; difere
dos espécimes MSNM V4047 e MNHN SAM 124 pela presenca de narinas externas relativamente maiores e posicionadas
mais anteriormente no crinio; participacao das pré-maxilas na sutura anterior das narinas externas e a presenca de uma
crista sagital formada pela sutura dos ossos nasais que termina em uma uma projecao saliente sobre os ossos frontais.
Outras caracteristicas diagndsticas propostas por Sues et al. (2002) foram desconsideradas por serem sinapomorficas em
Spinosauridae espinossaurideos ou por nao terem sido bem justificadas por eles (Sales & Schultz, 2017).

Curiosamente os holétipos de Angaturama e Irritator parecem se complementar, apesar de representarem individuos
de diferentes tamanhos, e possuem uma leve sobreposicao na regiao do dente pré-maxilar 3 (Sereno et al., 1998; Sales
& Schultz, 2017). Elementos indeterminados de Spinosauridae que representam individuos de diferentes tamanhos
ja foram encontrados nesta mesma formagao, porém como nao hé sobreposicao nao é possivel afirmar com certeza se
eles pertencem a um destes géneros, a outro género desconhecido ou se sao todos individuos da mesma espécie, porém
em estdgios ontogenéticos diferentes ou resultado de dimorfismo sexual ou variagdo individual (Aureliano et al., 2018;
Franca et al., 2021).

Se Angaturama e Irritator realmente forem tixons diferentes eles teriam vivido em simpatria, assim como em outras
formag6es com espinossaurideos. Aureliano et al. (2018) comenta que a auséncia de outros terépodes de grande porte
na Formagdo Romualdo pode ter beneficiado os espinossaurideos, contudo mais fésseis sdo necessérios para elucidar
tal questdo (Sales & Schultz, 2017; Barker et al., 2021; Samathi et al., 2021; Mateus & Estraviz-Lépez, 2022).

Considerando que a posi¢ao das narinas externas do Irritator é mais parecida com a do Baryonyx e o Suchomimus, apesar
de algumas exce¢des craniodentais, Sales & Schultz (2017) sugerem que os espinossaurideos brasileiros representam
condigbes intermedidrias entre Spinosaurinae e Baryonychinae, e que a ultima pode ser parafilética, assim como foi
sugerido mais tarde por Barker ef al. (2021). Conforme Holtz et al. (2004), Carrano et al. (2012), Sales & Schultz
(2017) e Lacerda et al. (2022) concordamos que Irritator é um género vélido, pois ele pode ser distinguido de todos os
espinossaurideos que possuem a caixa craniana preservada.

Angaturama limai Kellner & Campos, 1996

Este espinossaurideo também ¢é proveniente da Formagao Romualdo, seu holétipo é o espécime USP GP/2T-5
(Kellner & Campos, 1996; Machado & Kellner, 2007). A diagnose revisada por Sales & Schultz (2017) é a seguinte:
espinossaurideo que difere de Baryonyx, Suchomimus e Cristatusaurus pela auséncia de denticulos nas carenas; o primeiro
dente pré-maxilar é relativamente menor se comparado aos taxons mencionados anteriormente; ele apresenta uma crista
pré-maxilar que se estende até quase o fim do crinio que provavelmente comegava mais anteriormente do que no Baryonyx,
Suchomimus e Cristatusaurus e a presenga de uma projecao antero-dorsal arredondada na sutura dos pré-maxilares.

Apesar da presenca de Irritator na mesma formagao geoldgica, o Angaturama pode ser distinguido de todos os
espinossaurideos que possuem pré-maxilares preservados. Caso mais elementos comprovem que Angaturama e Irritator
sejam diferentes individuos da mesma espécie, o tltimo nome teria prioridade (Kellner & Campos, 1996; Sales & Schultz,
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2017). Enquanto isso ndo ocorre, concordamos com Holtz ef al. (2004), Carrano et al. (2012), Sales & Schultz (2017)
e Lacerda et al. (2022) e consideramos o Angaturama como um género valido e distinto de Irritator.

Ichthyovenator laosensis Allain et al., 2012

Este foi o primeiro Spinosauridae asiético definitivo, o qual pertence a Formagio Grés supérieurs na Bacia de
Savannakhet, Laos, e seu hol6tipo MDS BKS 10-01 15 possui as seguintes autapomorfias: uma vela sinusoidal dorso-
sacral; o penultimo processo espinhoso é trés vezes mais alto que o centro vertebral e possui um processo dntero-distal
com forma de dedo; os processos espinhosos sacrais 3 e 4 tém forma de leque; processos transversos da primeira vértebra
caudal com perfil sigmoide em vista dorsal; fossas pré-zigoapofisérias centro-diapofisrias profundas na primeira vértebra
caudal; ldmina iliaca longa com razao de comprimento ilfaco-pubiano mais alta do que em quaisquer outros terépodes;
costelas posteriores dorsais articuladas com complexo esternal; placa pubica proximal com forame isquiético e didfise
isquidtica achatada médio-lateralmente (Allain ef al., 2012; Hone & Holtz 2017).

Originalmente, o Ichthyovenator foi classificado como Baryonychinae, mas em anélises cladisticas posteriores, foi
reclassificado como um Spinosaurinae (Allain et al., 2012; Arden et al., 2019; Barker et al., 2021; Sereno et al., 2022).
Este holétipo possui elementos adicionais que ainda nao foram descritos formalmente (McFeeters, 2021). As regides
da vela e do isquio sao levemente similares as do carcarodontossaurideo Concavenator corcovatus Ortega et al., 2010
(Cuesta et al., 2018).

Camarillasaurus cirugidae Sanchez-Hernindez & Benton, 2014

Este Spinosaurinae foi encontrado na Formagao Camarillas do Barremiano inferior da Bacia Galve na Provincia de
Teruel, Espanha (Sanchez-Herndndez & Benton, 2014). Os elementos que constituem seu holétipo MPG-KPC1-46
foram descritos em 2014 por Sinchez-Herndndez & Benton (2014) como sendo de um membro basal de Ceratosauria
até que Rauhut ef al. (2019) escavaram mais elementos do mesmo espécime e levantaram a hipétese dele pertencer a
Tetanurae e consequentemente Spinosauridae, o que foi confirmado por Samathi et al. (2021) que comparou as vértebras
caudais de Camarillasaurus as de um espinossaurideo indeterminado da Taildndia.

A diagnose original ¢ a seguinte: espinossaurideo com a razdo de comprimento e largura proximal da tibia maior
do que a de outros terépodes; tibia com um sulco central longitudinal profundo e estreito alocado 4ntero-lateralmente
a crista fibular na superficie medial, o que resulta em uma se¢do transversal em forma de G em relagdo a didfise tibial
(Sanchez-Hernandez & Benton, 2014).

Rauhut ef al. (2019) consideraram as caracteristicas diagnésticas como consequéncias da preservagio do féssil e
Samathi et al. (2021) menciona a similaridade do sulco com o presente na tibia do neétipo do Spinosaurus e as similaridades
das vértebras caudais de Camarillasaurus com a de seu espinossaurideo indeterminado e outros Spinosauridae. Por fim, as
andlises de Barker et al. (2021) colocam o Camarillasaurus como um membro basal de Spinosaurinae. Uma das analises
de Sereno et al. (2022) o recuperou como membro basal de Spinosauridae fora das subfamilias.

Nomen dubium - Siamosaurus suteethorni Buffetaut & Ingavat, 1986

O Siamosaurus suteethornifoi diagnosticado a partir de dentes isolados encontrados na Formagao Sao Khua do Grupo
Khorat do Barremiano, sendo o espécime DMR TF 2043a escolhido como holétipo (Buffetaut & Ingavat, 1986). Eles
apresentam coroas altas e ligeiramente comprimidas com esmalte estriado e denticulos muito desgastados ou inexistentes
(Buffetaut & Ingavat, 1986; Wongko et al., 2019). Tais caracteristicas sao tipicas de Spinosaurinae, porém sio insuficientes
para considerar o Siamosaurus como um téxon valido além do nivel de subfamilia e por isso ele é um nomem dubium
(Carrano et al., 2012; Fanti et al., 2014; Smyth et al., 2020).

Para Buffetaut (2012) ¢ valido erigir um novo tixon de Spinosauridae com base nos dentes considerando o qual
distinta é sua morfologia se comparada com atengao suficiente a outros terépodes. Préximo de onde este holétipo foi
encontrado também foram recuperados elementos indeterminados de Spinosauridae que podem sugerir que o Siamosaurus
seja valido, o espécime “espinossaurideo de Phuwiang B”, porém infelizmente nio foram encontrados dentes associados
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(Samathi, et al.,, 2021). Outro esqueleto parcial que possivelmente representa Siamosaurus é o espécime SM-KK 14,
descrito em Milner et al. (2007), porém este trabalho nio estd mais disponivel online e o espécime em questio nao foi
descrito em trabalhos posteriores.

Sales & Schultz (2017) sugeriram que estes dentes talvez pertencam a um espinossaurideo similar ao Ichthyovenator.
Arden et al. (2019) o inclufram em suas anilises e ele foi recuperado como Spinosaurinae, porém novamente ele é um
nomem dubium, pendente de descoberta de elementos mais diagnésticos (Carrano et al., 2012; Fanti et al., 2014; Sales
& Schultz, 2017; Smyth et al., 2020).

Nomen dubium - Sinopliosaurus fusuiensis Hou, Ye, Zhao, 1975

O téxon Sinopliosaurus fusuiensis também foi nomeado com base em dentes isolados encontrados na Formacao
Xinlong da Bacia de Napai, Aptiano da China, que foram atribuidos a um Pliosauridae Seeley, 1874, porém em 2008
eles foram redescritos por Buffetaut ef al. (2008) como sendo de um individuo de Siamosaurus suteethorni ou a outro
género desconhecido de um animal similar (Buffetaut ef al., 2008). A Formagio Xinlong pode ser relacionada com as
assembléias fossiliferas das Formagdes Sao Khua e Khok Kruat da Tailandia, o que deixaria sua idade como Aptiano,
Barremeniano ou até Hauteriviano (Buffetaut et al., 2008).

As caracteristicas dos dentes de Sinopliosaurus, dentre os quais o espécime IVPP V 4793 representa o holétipo, sao
coroas altas, esguias e curvas comprimidas lateralmente ao invés de circularmente em segao transversal; as carenas distintas
estdo presentes mesialmente e distalmente, estendendo-se da base da coroa ao dpice e estdo no plano da curvatura do
dente, de modo que a carina mesial é convexa e a carina distal concava; o esmalte possui uma ornamentagao de estrias
longitudinais bem marcadas, das quais hd aproximadamente doze em cada face, e essas estrias sao um tanto irregulares
e nem todas se estendem por todo o comprimento da coroa; além das estrias, o esmalte mostra uma ornamentacio
mais fina de rugas sinuosas que se desenvolvem entre as estrias e sdo particularmente marcadas perto do dpice; as rugas
estendem-se sobre a carina, onde formam serrilhas mal definidas, mas sio completamente obliteradas pelo desgaste ao
longo da maior parte do comprimento da carina (Hou et al., 1975; Buffetaut et al., 2008).

Assim como Siamosaurus, Sinopliosaurus é um nomen dubium devido a falta de material diagndstico o suficiente a nivel
de género. Apesar disso é possivel, com base nas caracteristicas mencionadas e na similaridade com o Siamosaurus, dizer
que o Sinopliosaurus provavelmente pertence a Spinosaurinae. Independente de Siamosaurus e Sinopliosaurus serem ounao
o mesmo animal, esses elementos sio importantes para entender melhor a distribuigio da familia (Buffetaut et al., 2008).

Baryonychinae

DINOSAURIA Owen, 1842
THEROPODA Marsh, 1881
SAURISCHIA Seely, 1888
TETANURAE Gauthier, 1986
CARNOSAURIA von Huene, 1920 sensu Rauhut & Pol, 2019
SPINOSAUROIDEA Sereno et al., 1998 sensu Sereno et al., 2022
MEGALOSAURIA Bonaparte, 1850 sensu Carrano et al.
SPINOSAURIDAE Stromer, 1915
BARYONYCHINAE Sereno et al., 1998

Baryonyx walkeri Charig & Milner, 1986

Este Baryonychynae viveu durante o Barremiano, seu hol6tipo BNHM R9951 foi encontrado na Formacao
Welden Clay que pertence ao Supergrupo de Wealden na Inglaterra (Charig & Milner, 1986). Foi diagnosticado como
espinossaurideo com pequena saliéncia mediana na porgao posterior da sutura dos ossos nasais, cruciforme em vista
dorsal com as partes anteriores da cruz projetadas para frente, formando uma baixa e fina crista medial parecida com a do
Irritator; a bordalabial do terceiro alvéolo dental pré-maxilar é mais posicionada distalmente do que a do Suchomimus; o
contado do palato secundario é levemente medial-posterior; a expansao mais lateral do palato secundério é anteriormente
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posicionada; a borda anterodorsal da pré-maxila é mais elevada do que a do Suchomimus; a borda dorsal da pré-maxila
do Baryonyx nao apresenta uma expansao dorsoventral gradual em direcio a regiao posterior do crdnio que forme uma
crista sagital como em Suchomimus e Cristatusaurus; aborda ventral da pré-maxila é continuamente concava com umaleve
curvatura ao contrdrio da curvatura abrupta e da constri¢ao posterior perto do terceiro alvéolo dental vista em Suchomimus
e Cristatusaurus; seu terceiro e quarto alvéolo dental pré-maxilar sao posicionados um pouco mais posteriormente no
rostro do que os do Suchomimus e Cristatusaurus; o osso occipital é profundo, com processos paraoccipitais direcionados
horizontalmente para fora; os processos basipterigoides descem muito abaixo do basioccipital, divergindo levemente
lateralmente; apresenta dxis pequeno com hifosfeno bem desenvolvido; vértebras cervicais com zigapodfises planas e
epipdfises bem desenvolvidas; os espinhos neurais das vértebras, com excecio daqueles presentes nas vértebras caudais
proximais, s3o geralmente curtos; costelas cervicais curtas, similar as de crocodilomorfos e levemente sobrepostas; raio
menor que a metade do comprimento do Gmero; isquio com flange obturadora proximalmente continua com a sua
margem anterior (Charig & Milner, 1986, 1997; Hone & Holtz, 2017; Lacerda et al., 2022).

Baryonychinae incertae sedis - Suchosaurus cultridens Owen, 1841

O holétipo do Suchosaurus cultridens consiste em um dente, espécime NHM R36536, recuperado da Formagao
Grinstead Clay do Valanginiano, que também pertence ao Supergrupo de Welden, com caracteristicas similares aos
dentes do Baryonyx (espécime NHM R9951) incluindo curvatura suave; segio transversal arredondada e a presenca e
o tamanho de suas estrias, porém, essas sdo maiores e predominantes no lado lingual, nio possuindo serrilhas (Mateus
et al., 2011; Barker et al., 2021).

Astltimas caracteristicas nio podem ser consideradas diagnésticas o suficiente ou automérficas (Mateus et al., 2011).
Aauséncia de serrilhas pode ser o resultado de desgaste in vivo ou post mortem, sendo que os autores nao tém certeza sobre
isso e, portanto, Suchosaurus cultridens pode ser considerado como nomen dubium, e considerando a presenga de pelo
menos trés Baryonychinae vélidos no Supergrupo de Welden sugerimos que ele é melhor referido como Baryonychinae
incertae sedis (Buffetaut, 2007; Mateus et al., 2011; Carrano et al., 2012; Smyth et al., 2020; Barker et al., 2021).

Ceratosuchopsini
DINOSAURIA Owen, 1842
SAURISCHIA Seely, 1888
THEROPODA Marsh, 1881
TETANURAE Gauthier, 1986
SPINOSAURIDAE Stromer, 1915
CARNOSAURIA von Huene, 1920 sensu Rauhut & Pol, 2019
SPINOSAUROIDEA Sereno et al., 1998 sensu Sereno et al., 2022
MEGALOSAURIA Bonaparte, 1850 sensu Carrano et al.
BARYONYCHINAE Sereno et al., 1998
CERATOSUCHOPSINI Barker et al., 2021

Suchomimus tenerensis Sereno et al., 1998

Seu holétipo MNN GDF500 foi encontrado na Formacio Elrhaz do Aptiano, na localidade de Gadoufaoua, que
pertence a0 Grupo Tegama no Deserto de Ténéré no Niger (Sereno et al., 1998). Sua diagnose ¢ a seguinte: espinossaurideo
com processo pré-maxilar alongado péstero-lateralmente que quase exclui o maxilar das narinas externas, essa caracteristica
pode estar presente no Baryonyx; aborda do terceiro alvéolo dental pré-maxilar é mais distal e lingualmente posicionada
do que no Baryonyx; os espinhos neurais das vértebras dorsais posteriores, sacrais e caudais anteriores s3o alargados e mais
altos, no Baryonyx apenas os espinhos neurais das vértebras caudais proximais tém essas caracteristicas; as tuberosidades
umerais sio robustas, o que pode estar presente também no Baryonyx e o epicondilo radial em forma de gancho (Sereno
et al., 1998; Hone & Holtz, 2017; Lacerda et al., 2022).
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Machado & Kellner (2005) mencionam que o holétipo do Suchomimus é formado por pelo menos trés individuos,
sendo que as vértebras caudais sao de dois individuos em diferentes estigios ontogenéticos: um com o centro e o arco
neural fundidos enquanto o outro possui a sutura bem marcada. Segundo a comunicagao pessoal de Kellner com Sereno
(1997) os ossos de um Tetanurae basal também foram encontrados junto a ele, logo seria necessério uma reavaliagao
desse material. Curiosamente esta informagao ¢ confirmada em Sereno et al. (2022) que mostra uma reconstrugao por
composicio do Suchomimus, porém detalhes adicionais nao foram fornecidos.

Ceratosuchops inferodios Barker et al., 2021

Seu holétipo foi recuperado da Formagao Wessex da Bacia Wessex, possivelmente Barreminao, possui corpos pré-
maxilares associados IWCMS 2014.95.5, um fragmento pré-maxilar posterior IWNCMS 2021.30 e uma caixa craniana
quase completa, mas desarticulada IWCMS 2014.95.1-3 (Barker et al., 2021). Foi diagnosticado como Barynonychinae
pelas seguintes caracteristicas: pré-maxilares exibindo um par de tuberosidades antenarianas localizadas bilateralmente;
o recesso do basiooccipital é estreito e ventralmente restrito (reversio da condigdo ancestral de Megalosauroidea);
cicatrizes ovais do basisfendide escavadas por sulcos profundos e alongados; teia interbasipterigoidal espessa antero-
posteriormente e pelo processo dorsal supraoccipital possuindo uma superficie postero-ventral suavemente curvada na
secao coronal (Barker et al., 2021).

Por fim, ele pode ser diferenciado de outros Baryonychinae pela presenca de fossas nasais no pré-maxilar, como no
Suchomimus, mas nao no Baryonyx; processo maxilar subnarial curto do pré-maxilar, como no Baryonyx, mas nao no
Suchomimus; falta de crista sagital pré-maxilar, como no Baryonyx, mas nio no Suchomimus; margem anterior curvada
da faceta dorsal do processo paroccipital, angular no Baryonyx e provavelmente também no Riparovenator; processos
paraoccipitais direcionados postero-lateralmente dos occipitais, direcionados mais lateralmente no Baryonyx; componentes
exoccipitais do céndilo occipital bem espagados, como no Riparovenator e no Suchomimus, mas nao Baryonyx; recesso
subcondilar sem cristas laterais espessas médio-lateralmente, como no Suchomimus, mas nio no Baryonyx ou no
Riparovenator; processo dorsal supraoccipital relativamente robusto, como no Baryonyx, mas nao no Suchomimus; falta
de uma extensao dorsal do recesso basisfenéide sob o avental basioccipital, recesso se estende dorsalmente no Baryonyx
e no Riparovenator (Barker et al., 2021).

Riparovenator milnerae Barker et al., 2021

Seuholétipo, também recuperado Formagio Wessex da Bacia Wessex, possui corpos pré-maxilares associados IWCMS
2014.95.6, uma caixa craniana desarticulada IWCMS 2014.96.1, 2; 2020.448.1, 2, um fragmento “pré-orbital” esquerdo
lacrimal parcial e pré-frontal IWCMS 2014.96.3, um fragmento nasal posterior IWCMS 2014.95.7 e uma extensa série
axial caudal IWCMS 2020.447.1-39 (Barker et al., 2021). Diagnosticado como Baryonychinae devido as seguintes
caracteristicas: margem orbital dorsal entalhada entre o processo pré-frontal e pos-orbital do osso frontal; forame do
nervo facial profundamente inserido (NC VII), que é amplamente obscurecido em vista lateral; recesso subcondilar
profundo, a sua profundidade é maior que 1/3 de sualargura médio-lateral enquanto em outros Baryonychinae elaé1/5
menor e pela exposi¢io reduzida da superficie ventral dos processos basipterigéidais em vista lateral (Barker et al., 2021).

Ele também pode ser distinguido de outros Baryonychinae considerando-se as seguintes caracteristicas: a margem
dorsal do processo frontal nasal é curva em vista lateral enquanto é efetivamente reta no Baryonyx; a margem dorsal do
dorso da sela é reta, enquanto que no Baryonyx e no Ceratosuchops ela tem forma de V; os componentes exoccipitais do
condilo occipital sio bem espagados, como no Ceratosuchops e no Suchomimus, mas nao no Baryonyx; cristas espessas
meédio-lateralmente que limitam o recesso subcondilar, como no Baryonyx, mas nio no Ceratosuchops ou no Suchomimus
e por fim as margens laterais dos processos basipterigéidais sio concavos em vista ventral (Barker et al., 2021).

Para Sereno et al. (2022) as diferengas entre o Ceratosuchops e o Riparovenator podem ser o resultado de variagio
individual por estarem presentes em um lado ou no outro da caixa craniana do Suchomimus e por serem similares a
variagio individual estudada por Chure & Madsen (1996) em Allosaurus fragilis (ver Sereno et al., 2022). Concordamos
com Barker et al. (2021) quando a validade de ambos Baryonychinae.
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Lapsus calami

Em nossa revisdo identificamos dois casos de lapsus calami: Suchosaurus laevidens e Oxalaia quilimboensis (Buffetaut,
2010; Ardenetal., 2019). O primeiro apareceu em uma ilustragio de Owen na revisao History of British Fossil Reptiles e foi
considerado como sindnimo de Suchosaurus cultridens ja que Owen ndo 0 mencionou em mais nenhum lugar (Buffetaut,
2010). O segundo caso ocorreu em Arden et al. (2019) e foi provavelmente um erro de digitagio que passou despercebido.

Consideragoes Paleobiogeograficas

Os Spinosauridae foram amplamente distribuidos geograficamente e temporalmente, originando-se provavelmente no
Jurassico, considerando suarelagao de grupo irmao de Megalosauridae, e persistindo possivelmente até o Santoniano do
Creticeo (Hone et al.,, 2010; Hone & Holtz, 2017). Até o momento, fosseis de Spinosauridae foram encontrados na Africa
(Argélia, Egito, Marrocos, Sudao, Tunisia, Tanzénia e Niger), na América do Sul (Argentina e Brasil), na Asia (China,
Laos, Japao e Tailindia), na Europa (Inglaterra, Portugal e Espanha), Australia e Estados Unidos (Figura 4) (Kellner
& Campos, 1996; Sereno et al., 1998; Benton et al., 2000; Buffetaut & Ouaja, 2002; Sues et al., 2002; Yoshikazu et al.,
2003; Canudo et al., 2004; Medeiros, 2006; Buffetaut, 2008, 2010, 2012; Bertin, 2010; Hone et al., 2010; Barret et al.,
2011; Kellner et al., 2011; Allain et al., 2012; Medeiros et al., 2014; Hendrickx et al., 2016; Sales et al., 2017; Candeiro
et al., 2017; Hone & Holtz, 2017).

Apesar disso, os holétipos e elementos atribuidos sdo geralmente fragmentados e incompletos (Hone et al., 2010).
Os dentes podem ser facilmente identificados a nivel de familia e abundantes provavelmente porque eram rapidamente
substituidos, estima-se que eles eram trocados a cada 59 ou 68 dias enquanto os elementos corporais sio geralmente
fragmentados e/ou incompletos (Hone & Holtz, 2017; Heckeberg & Rauhut, 2020).

Para Hone et al. (2010), a raridade de fésseis de Spinosauridae é surpreendente considerando sua distribuicio e
seu estilo de vida possivelmente semiaquatico. Porém ela pode estar mascarada pelo fato do pico de diversidade de
Spinosauridae ter ocorrido no Cretéceo Inferior que foi mal preservado no registro fssil ou eles simplesmente foram
animais raros (Fara & Benton, 2000; Hone et al., 2010).

Em relagao a origem e distribui¢do de Spinosauridae, acreditava-se que Spinosaurinae e Baryonychinae eram
dominantes em tempo e locais diferentes (Sereno et al., 1998; Bertin, 2010; Barret et al., 2011). Foi sugerido que que os
ancestrais de Spinosauridae teriam uma distribuigdo cosmopolita e devido a uma divergéncia causada por vicaridncia
os Spinosaurinae migraram e evoluiram no Gondwana seguidos por Suchomimus, enquanto os outros Baryonychinae
migraram e evoluiram na Laurdsia (Sereno et al., 1998; Bertin, 2010; Barret et al., 2011).

Atualmente o modelo de Milner (2003) é favorecido e o mais aceito devido a nomeagio de novos tixons e a
descoberta de novos elementos indeterminados europeus e por Camarillasaurus ser recuperado como um téxon basal
em diferentes andlises (Barker ef al., 2021, 2022; Mateus & Estraviz-Lopéz, 2022; Sereno et al., 2022). Milner (2003)
sugeriu que os espinossaurideos surgiram na Laurdsia, mais especificamente na Europa Ocidental, e logo se distribuiram
por regionalizagio seguida de vicaridncia a nivel de género (Barker et al., 2021). Para Barker et al. (2021) pelo menos dois
eventos de migragdo ocorreram em direcio a Africa, o que explicaria a presenga de Suchomimus e de Spinosaurinae l4.

Contudo, o espécime mais antigo, o dente LPUFS 5737 (Figura S) vem do Barriasiano ou Valanginiano da Formagao
Feliz Deserto da Bacia Sergipe-Alagoas no Brasil e se seu contexto for interpretado literalmente, pode sugerir que o ponto
de origem de Spinosauridae foi o Gondwana ou os Spinosauridae podem ter se originado e separado antes do imaginado
(Sales et al., 2017). O LPUFS 5737 foi atribuido a Spinosauridae com base na raiz que é tdo larga quanto a coroa, com
a cavidade da polpa grande; estrias retas e mais regularmente espagadas na coroa, que sdo formadas pelo esmalte e a
dentina e a carena é desprovida de serrilhas em suas margens medial e distal coincidindo com a principal curvatura da
coroa, o que levou a sua atribuigio a Spinosaurinae (Sales et al., 2017).

A presenca desse dente no Brasil sugere que o evento cladogenético que separou Baryonychinae e Spinosaurinae deve
ter ocorrido antes do Barremiano, como sugerido anteriormente (Sinchez-Herndndez et al., 2007; Carrano et al., 2012;
Le Loeuffet al., 2012; Sales et al., 2017; Barker et al., 2021). Para Sales et al. (2017), isso implica que Gondwana deveria
ser o centro de origem e dispersao de Spinosaurinae entre o Barriasiano e o Valanginiano e que eventos de dispersao dessa
subfamilia devem ter ocorrido a0 longo do Gondwana antes da separagio entre Africa e América do Sul durante o Aptiano.
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Figura 4. Distribui¢ao generalizada dos holétipos e elementos indeterminados de Spinosauridae mencionados em nossa revisao. A, Titoniano; B, Berriasiano; C,
Valanginiano; D, Hauteriviano; E, Barremiano; F, Aptiano; G, Albiano; H, Cenomaniano; I, Santoniano. Circulos vermelhos, Spinosaurinae; circulos verdes,
Baryonychinae; circulos roxos, espinossaurideos com posicao interna conflitante em Spinosauridae dependendo do tipo de andlise filogenética; circulos amarelos,

elementos referidos que podem néo pertencer a Spinosauridae. Mapas elaborados com os dados do Paleobiology Database disponiveis em https://paleobiodb.org/
navigator/.

Figure 4. Generalized distribution of the Spinosauridae holotypes and indeterminate elements mentioned in our review. A, Tithonian; B, Berriasian; C, Valanginian
D, Hauterivian; E, Barremian; F, Aptian; G, Albian; H, Cenomanian; I, Santonian. Red circles, Spinosaurinae; green circles, Baryonychinae; purple circles,
spinosaurids with conflicting position within Spinosauridae depending on the type of the phylogenetic analysis; yellow circles, referred elements that might not
belong to Spinosauridae. Maps elaborated based upon the data from the Paleobiology Database, available at: https://paleobiodb.org/navigator/.
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Figura S. Espécime LPUFS 5737: A, visdo labial; B, visdo distal; C, visao lingual. Escala = 1 cm. Imagens cortesia da Dra. Fabiana Vieira (Universidade Federal do
Sergipe) e do Dr. Alexandre Liparini Escala (Universidade Federal de Minas Gerais).

Figure 5. Specimen LPUFS §737: A, labial view; B, distal view; C, lingual view. Scale bar = 1 cm. Images courtesy of Dr. Fabiana Vieira (Universidade Federal do
Sergipe) and Dr. Alexandre Liparini Escala (Universidade Federal de Minas Gerais).

Sales et al. (2017) concluem que a presenga de Spinosaurinae na América do Sul no Barriasiano pode indicar que
Baryonychinae é um grupo parafilético, se considerar a trajetdria proposta para a evolucao da condigdo dos dentes (dentes
grosseiramente serrilhados para dentes finamente serrilhados até dentes nio serrilhados), é possivel que no futuro os
Baryonychinae sejam considerados apenas grupos sucessivos de Spinosaurinae (Buffetaut, 2011; Serrano-Martinez et al.,
2016; Sales & Schultz, 2017).

E possivel também que dentes nao serrilhados tenham evoluido duas vezes separadamente dentro de Spinosauridae
(Sales et al., 2017). Sales et al. (2017) ressaltam que o dente em questdo ¢ similar aos do holétipo do Angaturama e que
ele pode indicar que Spinosaurinae j4 havia evoluido e estava presente no Gondwana antes do imaginado, novamente
novos elementos mais completos sao necessarios para elucidar a origem e distribui¢ao de Spinosauridae.

Em relagdo a extingao da familia, ja foi proposto que ela foi causada por mudangas climaticas como aumento do nivel
do mar que desencadearam mudangas faunisticas que a afetaram junto com outros clados de Theropoda entre o Aptiano
e o Cenomaniano (Russell & Paesler, 2003; Canudo et al., 2009; Candeiro et al., 2017). O problema é que ha poucos
dados sobre mudangas climéticas e 0 aumento méximo do nivel do mar na Africa que ocorreu durante o Cenomaniano,
quando Spinosauridae poderia ser encontrada tanto no Brasil como no Norte da Africa, quando esta estava na etapa final
de separagio da América do Sul (Eaton et al., 1997; Benton et al., 2000; Russell & Paesler, 2003; Candeiro et al., 2017).

Outra hipétese é que os Abelisauridae poderiam ter substituido a fauna de Spinosauridae apés sua extingio (Novas
et al., 2013; Candeiro et al., 2017). O problema para a ultima, seria o dente de Baryonychinae indeterminado do
Santoniano na China que pode indicar que a familia tenha persistido até o Cretéceo Superior e pelo fato de Spinosauridae
e Abelisauridae serem comumente encontrados em simpatria. Elementos mais recentes sdo necessarios para melhor
compreender sua extingao (Hone et al., 2010; Mateus et al., 2011; Candeiro et al., 2017). A seguir listamos diagnoses
atualizadas de alguns elementos indeterminados associados a Spinosauridae relevantes em literatura que ajudam a ilustrar
o seu alcance geografico (Tabela 2).

Argentina

O espécime Endemas PV 6 (Figura 6) ¢ o tinico féssil atribuido a Spinosauridae na América do Sul encontrado fora
do Brasil, ele foi escavado na Argentina, na Formagao Cerro Lisandro que pertence ao Supergrupo do Rio Limay e data
de entre o final do Cenomaniano e o inicio do Turoniano (Canudo et al., 2004; Salgado et al., 2009).
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Tabela 2. Contexto taxondmico e geologico dos elementos indeterminados referidos a Spinosauridae mencionados em nossa revisao.

Table 2. Taxonomic and geological context of the indeterminate elements referred to Spinosauridae mentioned in our review.

Identificaca El t Baci
entt ’ce'lgao enfen~os aclaou Formacao Idade Pais Referéncias
do espécime e filiagao grupo
um rostro de um Taquet &
MNHN Spinosaurinae nao Gara Albiano Argélia Russel, 1998;
SAM 124 ; If determinado informada Samani 8 Sales &
Schultz, 2017
Supergrupo . Canudo et al.,
ivel dent C C
Endemas PV-61 0 posswe' ente do Rio ) erro enomar.nano Argentina 2004; Salgado
de Noasauridae . Lisandro a Turuviano
Limay et al., 2009
ma ulna de Bacia de Benson et al,
i
NMV P186076 2t a. Eumeralla Albiano Austrilia 2010; Barret
Neovetoridae Otway
etal, 2011
uma vértebra Bacia de Barret et al.,
NMV P221081  de Tetanurae Otwa Eumeralla Albiano Austrilia 2011; Arden
incertae sedis Y etal,2019
Aureliano et al.
- B . A . )
LPP-PV-0042 uTa tibia cor,n ac1a. do Romualdo ptlfmo 2 Brasil ~ 2018; Franca
didfise e metafise Araripe Albiano
etal, 2021
Vértebras sacrais
e caudais, ilio,
pubis, 1sq1t110, Bacia d Aot Aureliano et al.,
rpo, m r i ian
MN 4819-V carpo, metacarpo, acla <o Romualdo puanoa Brasil  2018; Franca
falanges, ungueal Araripe Albiano
etal, 2021
manual, ulna,
fémur, tibia
e fibula
um dente isolado Bacia Feliz Berriasiano a
LPUFS 5737 . . Sergipe- . Brasil  Salesetal., 2016
de Spinosaurinae Deserto Valanginiano
Alagoas
um centro Medeiros &
. Schultz, 2002;
UFMA vertebral Bacia de . . . .
. ~ ) Alcintara  Cenomaniano  Brasil =~ Medeiros et al.,
1.10.240 caudal similar a Sao Luis
Sigilmassasaurus 2014; Franca
8 et al, 2021
t
tm centro Medeiros &
vertebral dorsal
arcial similar Bacia de Schultz, 2002
nao informada P ) . , Alcintara Cenomaniano  Brasil  Medeiros et al.,
aos vistos em Sao Luis
Spinosaurus, sensu 2014; Franca
P ' et al., 2021

Stromer, 1915
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Identlffca_lgao Elen?en_tos Bacia ou Formacao Idade Pais Referéncias
do espécime e filiagao grupo
UFMA
1.20.070, 275 dentes
?5(1)\/{13 3, lSs;ilr?isO:uifnae ]Sssglijii Alcintara Cenomaniano  Brasil = Medeiros, 2006
UFMA (2 morfotipos)
1.20.444
trés vértebras
sacrais posteriores
e seis vértebras
caudais anteriores, Bacia do Aptiano a . Bittencourt &
MN 4743V similares as Araripe Romualdo Albiano Brasil Kellner, 2004
presentes em
Baryonyx e
Suchomimus
uma falange
ungueal do
CPHNAMA autopodio Bacia da Itapecuru Aptiano a Brasil Franga et al,,
VT-1446-A posterior de um Parnaiba Albiano 2021
Spinosaurinae
indeterminado
um dente
XMDEFEC isolado de um Bacia de Majiacun Santoniano China Hone et al.,
V0010 Baryonychinae Xixia 2010
indeterminado
uma falange
ungueal do Morrison Allain et al.,
BYU primeiro digito Bacia (Pedreira  Caloviano a EUA 2012; Hanson
612/45004 manual aumentada  Morrison Chalico Titoniano o & Makovicky,
de Torvosaurus Gulch) 2014
tanneri
13 dentes isolados Sisterna Alonso et al.,
nao informada de Baryonychinae . LaCantera  Barremiano  Espanha 2015; Smyth
) ) Ibérico
indeterminados etal., 2020
guatro dentes ' Alonso et al,
ndo informada 1so'lados d'e Sls,te'ma LaCantera  Barremiano  Espanha 201S; Smyth
Spinosaurinae Ibérico
. . etal., 2020
indeterminados
um possivel dente nio nio o Vullo et al.,
MO-CHA-41 de I\IT)oasauridae informada  informada Titoniano Franca 2014
um dente de um Grupo Barremiano a Hasegawa
GINH-PV-999 ‘Spinosau?inae Sunchu Sebayashi Aptiano Japao et al, 2003
indeterminado
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Identlffce_lgao Elen?en_tos Bacia ou Formacao Idade Pais Referéncias
do espécime e filiagao grupo
um dente de um .
KDC-PV-0003 .Spinosau?inae 8(1;1 rnucr})::l Sebayashi Baf:;?;:;o 2 Japao ifl).?;) 17
indeterminado
um rostro de um S G Dal Sasso et al.,
MSNM V4047  Spinosaurinae P ergr.upo ropo Cenomaniano Marrocos 2005; Sales &
. ] Hamadiano Kem KeM
indeterminado Schultz, 2017
uma vértebra
dorsal anterior
fragmentada, um
par de centros
sacrais fundidos,
uma vértebra
IWCMS caudal anterior Supergrupo Wessex Barremiano Reino  Barkeret al,
2018.30 parcial, um Wealden Unido 2022
fragmento do
centro sacrocaudal,
fragmentos de
costela, pedagos
de ilio e porgoes
do fémur
dente de um Wongo
PM2016- Spinosaurinae Sistema . 1. .. etal,2019;
1-003 irfdeterminado Phu Phan Khok Kruat Aptiano Tailandia Manitkoon
(morfotipo I) etal, 2022
dente de um Wongo
PM2016- Spinosaurinae Sistema . <. . etal,2019;
1-006 iereterminado Phu Phan Khok Kruat Aptiano Tailandia Manitkoon
(morfotipo I1) etal., 2022
8 vértebras
caudais de um
IS)I\V/\[7-9B- 11-17 isf(;:;iﬁ;r;; BaciaKhorat  Sao Khua Barremiano  Tailandia eS:Z?;}I(; 51
possivelmente
Siamosaurus
esqueleto
parcial de um
SM.KK 14 Spinosaurinae nao nao nao Tailandia Milner et al.,
indeterminado, informada  informada informada 2007
possivelmente
Siamosaurus
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Figura 6. Comparagio entre A, dente do dentério de Masiakasaurus; B, holétipo do Ostafrikasaurus; C, espécime Endemas PV-6. Todos em visio lingual. A e B
foram extraidos e modificados de Sampson et al. (2001) e Buffetaut (2012). Imagem do Endemas PV-6 cortesia do Dr. José Ignacio Canudo (Zaragoza University).
Escalas: A=Smm; B=1cm; C=2mm.

Figure 6. Comparison between A, Masiakasaurus dentaty tooh; B, Ostafrikasaurus holotype; C, specimen Endemas PV-6. A and B extracted and modified from
Sampson et al. (2001) and Buffetaut (2012). All in a lingual view. Endemas PV-6s image courtesy of Dr. José Ignacio Canudo (Zaragoza University). Scale bars: A

=5Smm; B=1cm; C=2mm.

Ele foi descrito como um dente praticamente completo contendo a maior parte da sua cavidade pulpar; seu formato
é conico com ligeira inclinagao distal; possui formato subcircular em segdo transversal com leve compressao lateral;
apresenta serrilhas com denticulos pequenos que variam de tamanho ao longo das bordas mesial e distal da carena e, por
fim, ele apresenta estrias longitudinais nas superficies lados labial e lingual separadas por sulcos largos.

O espécime MO-CHA-41 descrito por Vullo et al. (2014) do Titoniano da regiao de Pointe de Chassiron, Franga, ¢
similar em forma e ornamenta¢ao ao Endemas PV-6 e também foi atribuido a Spinosauridae. Contudo, para ambos os
dentes os denticulos sdo muito grandes e espagosos, as estrias sio pouco numerosas e os sulcos entre elas sao largos demais
se comparados aos dentes de outros espinossaurideos (Salgado ef al., 2009). Conforme notado por Gianecchini et al.
(2010) este dente, assim como o holétipo do Ostafrikasaurus, é similar em forma e ornamentagio aos dentes presente
no dentdrio do noassaurideo Masiakasaurus, conclusiao com a qual concordamos.

Austrilia

Até o momento, dois fosseis foram atribuidos a Spinosauridae na Australia: uma ulna isolada da Formag¢ao Eumeralla
daBacia de Otway, espécime NMV P186076, e uma vértebra cervical localizada no Museu Victoria Melbourne, espécime
NMYV P221081, que foi datado como entre o final da idade Aptiano e inicio do Albiano do Creticeo Inferior (Barret
et al., 2011; Hone & Holtz, 2017). A ulna foi reclassificada como pertencendo a um Neovatoridae Benson, Carrano &
Brusatte, 2010 indeterminado (Benson et al., 2010; Barret et al., 2011).

Barrett et al. (2011) julgaram a vértebra cervical NMV P221081 “idéntica  de Baryonyx” com base no centro vertebral
alongado e a presenga de um tinico forame pneumatico situado anteriormente, também conhecido como pleurocele, que
¢ dividido internamente por uma fina lamina subvertical. Conforme a revisio de Novas et al. (2013), a morfologia da
pleurocele dessa vértebra cervical é baixa e alongada, dividida por uma ldmina com inclinagdo posterodorsal, diferindo
do Baryonyx, em que o pleurocele é arredondada e sua ldmina interna é 4ntero-dorsalmente inclinada. Além disso, ela
possui uma superficie articular craniana moderadamente convexa corpo vertebral, diferindo da superficie em forma de
bola caracteristica dos espinossaurideos como o Spinosaurus (Stromer, 1915; Russel, 1996; Novas et al., 2013).
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Novas et al. (2013) concluem que nio ha evidéncias firmes para associ-la a Spinosauridae e que ela seria melhor
classificada como pertencente a um Tetanurae indeterminado. Surpreendentemente quando incluida nas andlises
taxondmicas de Arden et al. (2019) ela ficou agrupada com Spinosaurinae. Arden ef al. (2019) mencionam que as pré-
zigapofises do NMV P221081 sao longas e estreitas como as do Sigilmassaurus e a falta de uma articulagao com superficie
em forma de bola pode ser uma caracteristica basal, eles ressaltam que estes resultados sao preliminares. Devido a sua
ambiguidade, concordamos que esse material é melhor referido com Tetanurae incertae sedis.

Brasil

Na Bacia de Sao Luis, dentro da Formagao Alcintara, estd localizada a Laje do Coringa, um afloramento rochoso
que apresenta paleofauna de peixes, géneros Mawsonia Woodward, 1907 e Onchopristis Stromer, 1915, e dinossauros
Carcharodontosauridae, Spinosauridae e Noasauridae correlacionada ou pelo menos similar ao visto no Grupo Kem
Kem do Marrocos e da Formagao Bahariya no Egito (Lapparent, 1960; Cavin et al., 2010; Medeiros et al., 2014; Smyth
et al., 2020).

Em relagdo a Spinosauridae, foram encontrados dois centros vertebrais caudais similares aos descritos por Russell
(1996), os quais foram atribuidos a Sigilmassasaurus por Medeiros & Schultz (2002), espécimes UFMA 1.10.240 e
UFMA 1.10.229, e um fragmento de vértebra similar ao centro das vértebras dorsais do holétipo do Spinosaurus, cujo
ntimero de identificacdo de espécime nio foi informado (Medeiros et al., 2014; Franca et al., 2021).

O centro vertebral caudal distal UFMA 1.10.240 (Medeiros et al., 2014 Fig. 3), apesar de nio estar completo, é similar
aos centros vertebrais caudais distais do neétipo do Spinosaurus (Ibrahim et al. 2020 Fig. 4) e aos centros vertebrais
caudais proximal e medial do espécime “Spinosaurus B” (Stromer, 1915 Fig. Sa e Fig. 6¢) o que pode sugerir que este
espinossaurideo brasileiro também apresentava uma vela na cauda. Estes trés centros vertebrais saio melhor referidos
como Spinosauridae indeterminados sendo que foram encontrados isolados, porém considerando o contexto geogréfico
e geoldgico sugerimos que talvez eles sejam atribuiveis a Oxalaia ao invés de Sigilmassaurus e Spinosaurus.

Em relagdo a dentes isolados ha dois morfotipos, o primeiro com coroa reta e se¢ao basal arredondada, com carena
nao serrilhada em ambas as faces com estrias longitudinais e segundo morfotipo que nio apresenta estrias, o que para
Medeiros (2006) pode indicar a presenga de mais de um espinossaurideo na regido (Medeiros & Schultz, 2002; Medeiros,
2006; Medeiros et al., 2014).

Os diferentes morfotipos de dentes podem indicar heterodontia, condi¢dao presente no material africano de
Spinosauridae e em outros ter6podes, em que ao longo da pré-maxila, maxila e dentario os dentes apresentam diferentes
morfologias que podem variar de acordo com a ontogenia ou alternativamente eles indicam a presenga de mais de um
espinossaurideo nessa drea (Medeiros, 2006; Hendrickx et al., 2016; Smyth et al., 2020). Medeiros et al. (2014) sugere
que a fauna de vertebrados da Laje do Coringa pode ser o resultado de pequenas mudangas evoluciondrias depois da
separacao do continente Gondwana no Albiano ou Aptiano Superior ou também da ocorréncia de uma ponte de terra
que permitiu fluxo génico e atrasou a disparidade morfoldgica dos componentes faunisticos.

J4na Formagio Romualdo, Bittencourt & Kellner (2004) descreveram uma série de vértebras sacrais e caudais que sio
similares as vistas em Baryonyx e Suchomimus. O espécime MN 4743-V, apresenta nove vértebras preservadas, das quais
trés sdo vértebras sacrais posteriores e seis sao vértebras caudais (Bittencourt & Kellner, 2004 ). O MN 4743-V apresenta
duas ldminas robustas sobre o processo transverso, delimitando o processo transverso, como o visto em Torvosaurus e
Baryonyx, o que permite a sua atribuigdo a Spinosauroidea (Bittencourt & Kellner, 2004).

Os arcos hemais nao possuem processos pareados em sua parte proximal, assim como em Baryonyx e Suchomimus, por
isso a sua atribuicdo a Spinosauridae (Bittencourt & Kellner, 2004). A presenca de processos pareados na parte proximal
dos arcos hemais é uma sinapomorfia de Tetanurae que estd ausente em Spinosauridae (Sereno, 1999; Bittencourt &
Kellner, 2004). Apesar da semelhanca com Baryonychinae, Bittencourt & Kellner (2004) nio o associaram a uma das
subfamilias de Spinosauridae. Considerando a presenca de Irritator e Angaturama na mesma formagio sugerimos que
este espécime pertenca a um Spinosaurinae, porém mais elementos sdo necessarios para esclarecer sua posi¢ao dentro
de Spinosauridae.

Outro elemento brasileiro que merece destaque é o CPHNAMA VT-1446-A da Formagio Itapecuru da Bacia da
Parnaiba, que data de entre o Aptiano e o Albiano (Franga et al., 2021). Ele consiste em uma falange ungueal do autopédio
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posterior de um provével Spinosaurinae indeterminado com uma superficie ventral chata que é proporcionalmente quase
duas vezes mais larga do que é profunda em vista proximal. Ele é similar a morfologia das falanges ungueais do neétipo
do Spinosaurus sensu Ibrahim et al., 2014 e do espécime juvenil de Spinosaurinae marroquino descrito por Maganuco
& Dal Sasso (2018). Tal morfologia provavelmente auxiliaria na de sustentagao de peso, considerando que as pernas de
alguns Spinosaurinae eram relativamente curtas e/ou na locomogao em substratos macios (Ibrahim et al., 2014; Hone
& Holtz, 2021; Franca et al., 2021).

China

O espécime XMDFEC V0010 que foi recuperado da Formagio Majiacun da Bacia de Xixia na Provincia de Henan,
China consiste em um dente isolado do Santoniano sem a ponta e com algumas rachaduras (Hone et al., 2010). A sua raiz
nao foi preservada e ele ndo apresenta sinais de transporte ou tombamento, portanto, os autores sugerem que ele tenha
caido da mandibula quando o animal estava vivo (Hone et al., 2010). Este dente aumenta significativamente o alcance
geografico e temporal da familia até o Cretdceo Superior, o que pode sugerir que a exting¢io da familia ndo ocorreu ainda
no Cretéceo Inferior como jé foi sugerido por (Canudo et al. 2009; Hone et al. 2010; Candeiro et al., 2017).

Foi sugerido que este dente pertence a Baryonychinae por causa das seguintes caracteristicas: formato conico,
longo e levemente recurvado ao longo do seu comprimento; segao transversal sub-circular; carena serrilhada definida
nas faces posterior e anterior com denticulos um pouco desgastados; quantidade de denticulos por milimetro, no caso
do XMDFEC V0010 cinco por milimetro e no de Baryonychinae de seis a doze denticulos por milimetro contra dois
a trés por milimetro em Spinosaurinae; estrias 4ntero-posteriores excepcionalmente fracas nas superficies laterais do
dente que sao amplamente espagadas e rasas e a superficie do seu esmalte é amplamente lisa sem a forte ornamentagao
dorso-ventral vista em vérios dentes de Spinosauridae (Ruiz-Omenaca et al., 2005; Buffetaut, 2008; Hone et al., 2010).

Espanha

Os registros Ibéricos da familia vao do Hauteriviano Superior, até o Aptiano Inferior das Bacias de Cameros e
Maestrazgo na Espanha, e o Barremiano Inferior na Bacia Lusitaniana em Portugal, a maioria desses registros consistem
em dentes e em alguns elementos cranianos e pés-craniais fragmentados (Malafaia ef al., 2019). Alonso et al. (2015)
coletaram 17 dentes de ter6podes da Formagao Blesa, localizada em uma bacia intracratonica do Sistema Ibérico, Espanha,
o qual possui a maior paleodiversidade ibérica do inicio do Barremiano (Alonso et al., 2015, fig. 2).

Através de uma andlise de componentes principais, Alonso et al. (2015) concluiram que 13 pertencem a um morfotipo
de Baryonychinae mais préximo do Baryonyx do que do Suchomimus e quatro aum morfotipo de Spinosaurinae préximo
do Spinosaurus, apesar de pequenos. Smyth et al. (2020) mencionam que este morfotipo de Spinosaurinae nao apresenta
a base marginal lateral da coroa levemente convexa, quase estreita e o dpice da coroa nao é centralizado, padroes comuns
em dentes de Spinosaurinae. Apesar disso, a anélise de Alonso et al. (2015) ainda assim o reagrupou mais perto de
Spinosaurus do que de Baryonyx.

Neste sitio ndo foram encontradas evidéncias da presenca de peixes e os dentes de outros dinossauros e crocodilomorfos
so relativamente pequenos o que levou Alonso ef al. (2015) a sugerir que este local abrigou um ecossistema que nio
conseguia sustentar organismos de grande porte e que os espinossaurideos desse sitio poderiam nio estar se alimentando
de peixes. Considerando a presenca de Iberospinus, Vallibonavenatrix, Camarillasaurus e espinossaurideos indeterminados
a Peninsula Ibérica aparenta ter sido um hotspot de diversidade da familia (Mateus & Estraviz-Lopes, 2022).

Estados Unidos da América

Allain et al. (2012) mencionam espécime BYU 2020 como o dnico elemento de Spinosauridae na América do Norte
e também o mais antigo, sendo da Formag¢ao Morrison, Jurdssico Superior, entre o Caloviano e Titoniano. Ele consiste
em uma falange ungueal grande do primeiro digito da mao que foi atribuida ao holdtipo de Torvosaurus tanneri, porém
foi na realidade encontrado isolado na Pedreira Chalico Gulch, a 195 km da Pedreira Dry Mesa, onde o holétipo do T.
tanneri foi descoberto (Britt, 1991; Allain et al., 2012). A atribuigio foi feita baseada no fato de espinossaurideos como
Baryonyx e Suchomimus também apresentarem falanges ungueais grandes no primeiro digito da mao.

Com base nessa mesma caracteristica, Allain et al. (2012) sugeriu que o Chilintaisaurus tashuikouensis Hu, 1964 fosse
considerado um espinossaurideo. A falange ungueal do primeiro digito aumentada foi usada no passado para diagnosticar
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Figura 7. Espécime BYU 612/45004. Falange Ungueal do primeiro digito de um Torvosaurus tanneri erroneamente referido como Spinosauridae indet. por Allain
et al. (2012). Imagem cortesia de Rod Scheetz Curador do Brigham Young University Museum of Paleontology. Escala = 25 cm.

Figura 7. Especimen BYU 612/45004. Ungueal phalanx from the first digit of a Torvosaurus tanneri erroneous referred as Spinosauridae indet. by Allain et al. (2012).
Image courtesy of Rod Scheetz Curator of the Brigham Young University Museum of Paleontology. Scale bar = 25 cm.

a superfamilia Spinosauroidea (Sereno et al., 1998; Allain et al., 2012). Contudo ela est4 presente, no clado Megaraptora
Benson, Carrano & Brusatte, 2010 e Allosauroidea (Smith et al., 2008).

Nos entramos em contato com o Museu da Universidade Brigham Young e o unico espécime que bate com essa
descrigdo é o BYU 612/45004 (Figura 7) que foi reconstituido e possivelmente estd mais longo do que deveria ser.
Como nao hd outros elementos corporais, cranianos ou dentais, nao ha como justificar a sua atribui¢ao a Spinosauridae
(Allain et al., 2012; Hanson & Makovicky, 2014). Para Hanson & Makovicky (2014) a ungueal aumentada por ser
uma sinapomorfia de Spinosauroidea e como Torvosaurus é o Gnico terépode grande conhecido na regidao nao haveria
problema em atribui-la ao género.

Para Bertin (2010), ainda é possivel que espinossaurideos sejam encontrados na América do Norte, se considerar a
congeneridade da fauna jurassica da Formagao Tendaguru na Africa, onde Ostafrikasaurus foi descoberto, e a Formagao
Morrison, na América do Norte, e a presenca Torvosaurus como um membro basal de Megalosauroidea. Bertin (2010)
sugere que dentes de espinossaurideos ja possam ter sido encontrados, porém identificados erroneamente como dentes
de crocodilomorfos. Porém, como visto anteriormente, é possivel que Ostafrikasaurus nao seja um espinossaurideo
(Soto et al., 2020).

Japao

Até o presente momento, dois dentes foram atribuidos a Spinosauridae no Japao (Hasegawa et al., 2003; Kubota
et al., 2017). O espécime GINH-PV-999, coletado na Formagio Sebayashi do Grupo Sunchu em 2003, consiste em
uma coroa isolada, conica e levemente comprimida ldbio-lingualmente com segao transversal quase oval; a carena é
distinta anterior e posteriormente, ndo sendo possivel determinar se a coroa pertence ao maxilar ou ao dentario; a carena
também apresenta estrias em todo o seu comprimento, o que a torna distinguivel de crocodilomorfos e répteis marinhos
(Hasegawa et al., 2003).

O GINH-PV-999 ¢é quase idéntico ao holdtipo de Siamosaurus, devido ao formato e ornamentagao, também possui
serrilhas desgastadas e denticulos nao aparentes e também tem idade similar, Barremiano Superior (Buffetaut &
Ingavat, 1986; Hasegawa et al., 2003). Portanto, o GINH-PV-999 foi classificado como Spinosauridae indeterminado e
possivelmente um representante do género duvidoso Siamosaurus ou um animal similar (Hasegawa et al., 2003).

O segundo dente KDC-PV-0003 foi recuperado em 2015 da mesma formagao por duas criangas, Taisei Kanei e
Hirohito Kanai (Kubota et al., 2017). Ele consiste em uma coroa fragmentada, delgada e levemente recurvada; a segao
transversal é quase arredondada e distinguivel de terépodes como Allosaurus, Tyrannosaurus e Bambiraptor; a carena
mesial é distinguivel com dois a trés denticulos por milimetro de tamanhos irregulares como em Baryonychinae.
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As estrias do KDC-PV-0003 sao similares as do GINH-PV-999 e entre elas hd uma estrutura granular fina que sugere
que este dente completo seria mais curto que o GINH-PV-999 e por fim o 4ngulo do esmalte entre os denticulos de ambos
os dentes é de 45° (Kubota et al., 2017). As caracteristicas compartilhadas entre os trés espécimes podem ser unicas
dos espinossaurideos asidticos e as diferencas entre eles podem ser explicadas pelo fato de serem dentes que ocuparam
diferentes posicdes, o que poderia ser visto se material craniano fosse preservado (Kubota et al., 2017).

Reino Unido

Recentemente Barker et al. (2022) descreveram elementos de um espinossaurideo indeterminado, nomeado como o
“espinossaurideo de White Rock”, espécime IWCMS 2018.30 da Formagao Vectis do Barremiano Superior, Supergrupo
Wealden, Ilha de Wight. Este espécime consiste em vértebras cervicais, sacrais e caudais e fragmentos de costelas, ilio
e de um fémur, entre outros fragmentos (Ver Barker et al., 2022). Caracteristicas, tais como a presen¢a de membrana
espinodiapofisdria em uma vértebra caudal anterior, sugerem que este é um membro de Spinosauridae, apesar da falta
de autapomorfias para nomear um novo téxon (Barker ef al., 2022).

As anélises taxondmicas de Barker et al. (2022) resultaram em uma politomia e trés cladogramas nos quais este
espécime é uma ramifica¢do anterior de Spinosaurinae. Apesar disso, as sinapomorfias de Spinosaurinae, mais precisamente
a posi¢ao correta das suas vértebras ndo é completamente compreendida e por isso ndo sdo suficientes para classificar o
“espinossaurideo de White Rock” como um Spinosaurinae. Apesar disso, este é o material mais recente de Spinosauridae
do Reino Unido e talvez o primeiro material de Spinosaurinae. (Barker et al., 2022).

Tailandia

O Departamento de Recursos Minerais da Tailandia havia coletado até 2018, quase 60 dentes de espinossaurideos de
trés locais diferentes dentro da Formagao Khok Kruat, da idade Aptiano, que pertence ao Sistema Phu Phan: Sitio Sam
Ran, Sitio Khok Pa Suam e a Provincia Khon Kaen (Wongko et al., 2019). Eles foram classificados como Spinosauridae
com base na sua segdo transversal sub-oval a oval no formato da coroa e sua carena bem pronunciada (Wongko et al.,
2019; Manitkoon et al., 2022).

Destes 8 dentes foram escolhidos e comparados com os de outros Spinosauridae (Wongko et al., 2019; Manitkoon
et al., 2022). Eles foram categorizados em dois morfotipos: o morfotipo I ou morfotipo Khok Kruat representado pelo
espécime PM2016-1-003, que apresenta esmalte de superficie lisa na coroa e possui mais de 20 estrias finas de cada
lado, e o morfotipo II ou morfotipo Siamosaurus representado pelo espécime PM2016-1-006, que mostra uma coroa
com a superficie do esmalte enrugada e ndo mais do que 16 estrias grossas de cada lado, sendo que ambos morfotipos
foram associados a Spinosaurinae (Figura 8) (Wongko et al., 2019).

O morfotipo II é similar aos dentes do Siamosaurus da Formagao Sao Khua da Provincia de Khon Kaen e ao Siamosaurus
sp. da Formagio Xinlong da Bacia de Napai (Wongko et al., 2019). Ele ¢ bem distribuido pelas Formagées Sao Khua e
Khok Kruat enquanto o morfotipo I s6 pode ser encontrado na Formagio Khok Kruat (Wongko et al., 2019). A primeira
formagao pertence ao Barremiano e a segunda ao Aptiano o que levou os autores a sugerirem que eles nao pertencem ao
mesmo taxon, apesar do morfotipo II estar presente em ambas as formagdes (Wongko et al., 2019).

Um morfotipo de “transi¢io” ndo pode ser encontrado e para Wongko et al. (2019) as diferentes morfologias dentérias
sugerem dietas ou preferéncias alimentares diferentes. Contudo, isso pode indicar também um caso de heterodontia,
assim como observado nos Spinosaurinae africanos, por isso, é necessdrio material craniano associado a dentes para
esclarecer melhor a questio da diversidade de tixons tailandeses (Fanti ef al., 2014; Hendrickx et al., 2016; Wongko
et al., 2019; Smyth et al., 2020).

Samathi et al. (2021) reportaram a descoberta de vértebras caudais de Spinosauridae também da Formagio Sao
Khua, desta vez na montanha Phu Wiang que sio parecidas as vértebras de Iberospinus e Camarillasaurus. Elas podem
validar Siamosaurus como um Spinosauridae, porém para evitar confusdo com o género incerto até que mais materiais
sejam descobertos este espécime foi nomeado como “espinossaurideo de Phuwiang B”, espécime SM-PW9B-11-17
(Samathi et al., 2021).

Samathi et al. (2021) acreditam que elas pertencem a um animal adulto em virtude da fusio dos centros vertebrais
com os arcos neurais. Estes centros s3o anficoelos e tem formato de ampulheta em vista ventral; nao possuem pleurocele
ou foramens; hd um sulco ventral na superficie ventral de cada centro; as facetas dos arcos hemais sdo visiveis em todos
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Figura 8. Comparagio entre os dentes asidticos de espinossaurideos: A, holétipo do Siamosaurus (TF 2043a), visdo labial; B, holétipo do Sinopliosaurus (IVPP V
4793), visao labial; C, Baryonychinae chinés indeterminado (XMDFEC V0010), visio labial; D, Spinosaurinae japonés indeterminado (KD C-PV-0003), visao lingual;
E, morfotipo tailandés I (Khok Kruat) (PM 2016-1-003), visdo anterior; F, morfotipo tailandés II (Siamosaurus) (PM 2016-1-006), visao anterior. Escala = 1 cm.
Imagens extraidas e modificadas de Hasegawa et al. (2003), Buffetaut et al. (2008), Bertin (2010), Hone et al. (2010), Buffetaut (2012) e Manitkoon et al. (2022).

Figure 8. Comparison between asian spinosaurid teeth: A, Siamosaurus holotype (TF 2043a), labial view; B, Sinopliosaurus holotype (IVPP V 4793 ), labial view; C,
indeterminate chinese Baryonychinae (XMDFEC V0010), labial view; D, indeterminate japanese Spinosaurinae (KD C-PV-0003), lingual view; E, tai morphotype I
(Khok Kruat) (PM 2016-1-003), anterior view; F, tai morphotype II (Siamosaurus) (PM2016-1-006), anterior view. Images extracted and modified from Hasegawa
et al. (2003), Buffetaut et al. (2008), Bertin (2010), Hone et al. (2010), Buffetaut (2012) e Manitkoon et al. (2022).

os centros e ndo representam uma sequéncia continua. Por fim, como mencionado anteriormente nao localizamos uma
descrigao do espécime SM-KK-14 que também possivelmente representa Siamosaurus.

Consideragoes paleoecolégicas

Os fésseis de Spinosauridae sao geralmente encontrados associados a paleoambientes semi-dridos, costeiros, fluviais,
deltas de rios, lagos, pantanos, planicies alagadas e manguezais (Stromer, 1915; Charig & Milner, 1997; Milner, 2003;
Tjouiher, 2016; Ibrahim et al., 2014; Medeiros ef al., 2014; Aureliano et al., 2018). Tais paleoambientes eram geralmente
compartilhados com terépodes das familias Abelisauridae e Carcharodontosauridae e até mesmo outros espinossaurideos
(Evers et al., 2015; Candeiro et al., 2017; Barker et al., 2021; Samathi et al., 2021).

Asua dieta (Figura 9) era mais abrangente do que a de outros terépodes e consistia em peixes, dinossauros, pterossauros
e carcagas, sendo que era possivel alternincia entre os recursos disponiveis (Paul, 1988; Charig & Milner, 1986, 1997;
Buffetaut et al., 2004; Hone et al., 2004; Bertin, 2010; Cuff & Rayfield, 2013; Ibrahim et al., 2014, 2020; Alonso et al.,
2015; Aureliano et al., 2018; Hone & Holtz, 2017, 2019, 2021; Fabbri et al., 2022; Sereno et al., 2022).

A piscivoria era possivelmente primdria ou, pelo menos, parcial e é evidenciada pela presenca de escamas do peixe
Lepidotes mantelli Agassiz, 1833 danificadas por dcidos estomacais, encontradas associadas a caixa tordxica do holétipo
do Baryonyx e pela vértebra de peixe presa no segundo dente pré-maxilar direito do espécime MSNM V4047 (Charig
& Milner, 1997; Dal Sasso et al., 2005).

Além disso, hd uma série de caracteristicas morfoldgicas que a favorecem como: o formato dos crdnios comparéveis
de crocodilomorfos piscivoros modernos resistentes a tor¢ao, como o dos gaviais, e a rdépidos movimentos para baixo
como o de aves pescadoras; dentes capazes de empalar e segurar presas escorregadias; as narinas e 6rbitas posicionadas
anteriormente como as das cegonhas e garcas para evitar o contato com a dgua; a biomecénica dos ossos quadraticos
permite a passagem de itens grandes rumo ao sistema digestivo, assim como em pelicanos e pterossauros; a pré-maxila
possivelmente sensivel ao toque ou movimento na dgua como a de crocodilos modernos e as garras aumentadas que
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Figura 9. Dieta de Spinosauridae: A, Suchomimus com um peixe pulmonado; B, Fémur distal parcial de um Iguanodon jovem (NHMUK PV R 16517) encontrado
associado a caixa toraxica do holétipo do Baryonyx, escala = 10 cm; C, terceira vértebra cervical de um pterossauro Ornithocheiridae indeterminado (WD C-SFB-001
C) com um dente embebido de Spinosaurinae, possivelmente Irritator em visao dorso-lateral, escala = 5 cm. Ilustragao do Suchomimus por Fred Wierum modificada
e utilizada sob a licenga CC BY-SA 4.0. NHMUK PV R 16517 foi fotografado pela equipe do Natural History Museum, London modificada e utilizada sob a licenga
CC BY-SA 4.0. Imagem do WDC-SFB-001 C extraida e modificada de Buffetaut et al. (2004).

Figure 9. Spinosauridae diet: A, Suchomimus with a lungfish; B, partial distal femur from a young Iguanodon (NHMUK PV R 16517), found associated with the
Baryonyx holotype rib cage, scale bar = 10 cm; C, third cervical vertebrae from an indeterminate Ornithocheiridae pterosaur (WDC-SFB-001 C) embedded with
a Spinosaurinae tooth, possibly Irritator in dorso-lateral view, scale bar = 5 cm. Suchomimus illustration by Fred Wierum modified and utilized under the CC BY-SA
4.0 license. NHMUK PV R 16517 was photographed by the Natural History Museum team, London modified and utilized under the CC BY-SA 4.0 license. WDC-
SFB-001 image was extracted and modified from Buffetaut et al. (2004).

poderiam ser utilizadas para escavar presas escondidas, como peixes pulmonados sob a lama; j4 foi sugerido que a
densidade dos ossos ajudaria alguns tdxons a mergulhar atrds de presas, porém este nio é um ponto de consenso entre
diferentes autores (Rayfield et al., 2007; Hendrickx et al., 2008, 2016; Bertin, 2010; Cuff & Rayfield, 2013; Ibrahim et al.,
2014, 2020; Sales & Schultz, 2017; Hone & Holtz, 2019, 2021; Fabbri et al., 2020; Schade et al., 2020; Myhrvold et al.,
2022; Sereno et al., 2022).

Contudo eles nao eram piscivoros obrigatdrios, o holétipo do Baryonyx apresenta em sua caixa tordxica alguns ossos
de um Iguanodon jovem, o que exemplifica a alternincia entre recursos disponiveis e abrangéncia da sua dieta (Charig &
Milner, 1986, 1997; Bertin, 2010 Hone & Holtz, 2021). Além disso, dentes de Siamosaurus foram encontrados associados
avértebras do saurépode Phuwiangosaurus sirindhornae Martin, Buffetaut & Suteethorn, 1994 o que pode indicar predacao
ou necrofagia oportunistica (Buffetaut & Suteethorn., 1999).

Ja no Brasil, um dente que possivelmente pertence ao género Irritator foi encontrado embebido na terceira vértebra
cervical de um pterossauro da familia Ornithocheiridae Seeley, 1870 (Buffetaut et al., 2004). Caso similar  vértebra de
hadrossauro descrita por dePalma et al. (2013) que apresenta um dente de Tyrannosaurus rex embebido. O tecido 6sseo
do pterossauro em questio estava fresco na hora da mordida, o que pode indicar que ele foi cagado por um Irritator ou foi
mordido pouco tempo ap6s sua morte, o que mais uma vez indica que Spinosauridae nao eram piscivoros obrigatérios
(Buffetaut et al., 2004; Cuff & Rayfield, 2013; Hone & Holtz, 2019, 2021).

Ja foi sugerido que alguns taxons de Spinosauridae, especialmente o Spinosaurus sensu Ibrahim et al., 2014, seriam
animais aqudticos altamente adaptados & natagao e mergulho, sendo capazes de perseguir ativamente suas presas na
coluna da dgua e realizar forrageamento subaquatico (Ibrahim et al., 2014, 2020; Arden et al., 2019; Beevor et al., 2020;
Fabbri et al., 2022). Tais sugestdes e experimentos foram questionados e refutados em trabalhos posteriores (Henderson,
2018; Hone & Holtz, 2019, 2021; Myhrvold et al., 2022; Sereno et al., 2022).
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Hone & Holtz (2021) propuseram o modelo de ecologia de vadeagem (wading model) devido a uma série de
experimentos e observagdes sobre a anatomia do Spinosaurus (ver detalhes Hone & Holtz, 2021). Suas conclusdes foram
similares as de Sereno et al. (2022) que também testaram hipéteses de ecologia com base na anatomia do Spinosaurus
(ver detalhes em Sereno et al., 2022).

Em suma, a sua anatomia e a de outros espinossaurideos no geral, favorece primariamente a exploragao e predagao em
margens de ambientes aqudticos, como zonas ripdrias, onde peixes e outras presas seriam emboscados e/ou capturados
em dguas rasas através de vadeagem, como fazem aves pescadoras modernas como gargas e cegonhas, de modo que
tal comportamento torna possivel designé-los como predadores semi-aquaticos (Hone & Holtz, 2017, 2019, 2022;
Henderson, 2018; Sereno et al., 2022).

Concomitantemente, eles também poderiam explorar ambientes terrestres em busca de outras presas e carcagas quando
possivel ou necessério, haja visto que nenhum predador moderno de grande porte sobrevive apenas de peixes (Paul, 1988;
Holtz, 1998; Holtz et al., 2004; Bertin, 2010 Alonso et al., 2015; Hone & Holtz, 2017, 2019, 2021; Sereno et al., 2022).

Além de repartigao de nicho, a alternancia entre presas e locais de alimentagao, sugere que os espinossaurideos
estavam aproveitando recursos escassos de uma maneira que outros terdpodes e outros répteis ndo conseguiam, ou entao
de uma maneira intermedidria entre eles, para evitar a competi¢ao (Holtz et al., 2004; Hone et al., 2010; Hassler e al.,
2018; Hone & Holtz, 2017). Hone et al. (2010) sugeriram que talvez eles podem ter sido oportunistas especializados,
apresentando um nicho ecolégico estreito.

Isso pode ser evidenciado nas analises isotépicas de Hassler ef al. (2018). Elas sugerem que espinossaurideos nas
formagdes Gadoufafaoua e Kem Kem Beds estavam obtendo calcio tanto de peixes como de dinossauros herbivoros.
Jé Hone & Holtz (2021), com base nas anilises isotopicas de Amiot ef al. (2010), sugeriram que os espinossaurideos
poderiam alternar entre periodos em ecossistemas aquticos e periodos em ecossistemas terrestres, se deslocando por terra
ou até mesmo nadando. Outra evidéncia favordvel é a presenca de espinossaurideos na Formagao Blesa, Peninsula Ibérica,
que nio apresenta fosseis de peixes em seu contexto, o que levou a Alonso et al. (2015) a concluir que os Baryonychinae
e Spinosaurine indeterminados presentes buscavam outros tipos de presa.

Outro possivel padrao ecoldgico para Spinosauridae é a simpatria, pois em, pelo menos, cinco dreas: Peninsula Ibérica,
Marrocos, Brasil, Tailandia e Inglaterra mais de uma espécie ou morfotipo pode ser encontrado na mesma formagao
geoldgica (Medeiros et al., 2014; Evers et al., 2015; Hendrickx et al., 2016; Aureliano ef al., 2018; Arden et al., 2019;
Barker et al., 2021; de Franca ef al., 2021; Samathi ef al., 2021; Mateus & Estraviz-Lopez, 2022).

Isso pode indicar que os Spinosauridae foram abundantes quando as circunstincias ambientais beneficiavam o seu
nicho ecoldgico, 0 que pode ter impulsionado a sua diversidade (Hone et al., 2010; Hone & Holtz, 2017; Barker et al.,
2021). Presentes na mesma drea os Spinosauridae estariam sujeitos a interagdes interespecificas e sua separacio de nichos
pode ter sido espacial, ocupando diferentes habitats dentro de um ecossistema temporal alternando entre dias ou estagdes
e até mesmo condicional (Barker et al., 2021).

O mesmo pode ser dito em relagao ao compartilhamento de habitat com ter6podes das familias Abelisauridae e
Carcharodontosauridae que pode ser observado nas Formag¢des Alcintara, Bahariya e Grupo Kem Kem, sendo que
Spinosauridae foi a familia mais abundante nesses locais (Novas et al., 2013; Medeiros et al., 2014; Ijouiher, 2016;
Candeiro et al., 2018; Barker et al., 2021). Casos parecidos de simpatria de terépodes de grande porte da mesma familia
ou de outros grupos sio comuns em outras formagoes, apesar das demandas ecolédgicas exigirem que predadores grandes
ocorram a uma baixa diversidade taxonémica (Molnar, 1990; Van Valkenburgh & Molnar, 2002; Hone et al., 2011;
Isasmendi et al., 2020; Barker et al., 2021).

Alternativamente hd a hipé6tese de que as trés familias mencionadas foram ambientalmente e ecologicamente segregadas
devido ao contexto estratigréfico que pode nio estar completamente resolvido (Hone ef al., 2010; Chiarenza & Cau,
2016). J4 em relagdo a mais de um espinossaurideo no mesmo local, alguns autores alternativamente sugerem que os
diferentes elementos presentes representam a mesma espécie (Ibrahim et al., 2014, 2020; Candeiro et al., 2018; Smyth
etal., 2020; Sereno et al., 2022). Hd também a possibilidade de que se os diferentes espinossaurideos presentes na mesma
formagao estejam separados por tempo geoldgico, o que sugerimos que pode indicar anagenesis (Barker et al., 2021).

Avela dorsal ou caudal e as cristas cranianas sagitais ou nasais, podem ser interpretadas como estruturas de sinaliza¢ao
ou exibicionismo social-sexual, o mesmo pode ser dito para a vela presente na cauda do Spinosaurus que é similar a do
macho da salamandra Triturus cristatus Laurenti, 1768 que também possui esta funcao (Charig & Milner, 1986; Sues
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et al., 2002; Ibrahim et al., 2014; Hone & Holtz, 2017, 2021; Sereno et al., 2022). As cristas craniais em Baryonychinae
sao baixas e cruzadas enquanto suas arcadas supraciliares sao inchadas, o que pode sugerir uso para comportamentos
agonisticos, enquanto as cristas de Spinosaurinae sao elevadas e posicionadas mais anteriormente no crinio, sendo que
seu tamanho pequeno permite que a sinalizagio ou exibicionismo seja feito sem alertar sua presa, (Sues ef al., 2002;
Hone et al., 2012; Hone & Holtz, 2017; Sereno et al., 2022).

Ja foi sugerido que a vela dorsal teria uma fungao similar a corcova de camelideos ou de bisdes, porém ela é melhor
comparével a velas de outros dinossauros e de répteis como os dos géneros Dimetrodon Cope, 1878 e Edaphosaurus Cope,
1882 (Bailey, 1997; Bertin, 2010; Hone & Holtz, 2017). Outros sugerem seu uso para a termorregulagao, apesar de que
os ambientes aquéticos onde eles cagavam poderiam realizar essa fungio, por isso até que andlises biomecanicas mais
completas sejam realizadas ela é melhor interpretada como produto de sele¢ao sexual e como objeto de sinalizagdo e
exibicionismo social-sexual (Amiot ef al., 2010; Bertin, 2010; Hone & Holtz, 2017). Tanto a vela quanto a crista cranial
seriam visiveis quando o animal estivesse nadando e pescando sinalizando para outros animais a sua presenga (Ibrahim
et al., 2014; Hone & Holtz, 2017).

CONSIDERAGOES FINAIS

Os espinossaurideos foram terépodes amplamente distribuidos e diversificados, sendo provavelmente predadores
generalistas das margens de ambientes aqudticos, apesar de alguns autores defenderem que alguns membros eram
extremamente especializados e capazes de perseguir presas ativamente na coluna de dgua, hipétese com a qual discordamos
(Bertin, 2010; Ibrahim et al., 2014, 2020; Hone & Holtz, 2017, 2019, 2021; Candeiro et al., 2017; Barker et al., 2021;
Fabbri et al., 2022; Sereno et al., 2022).

Aqui compilamos diagnoses atualizadas para os 20 taxons atribuidos a familia na seguinte ordem: espinossaurideos
com posi¢ao interna incerta - Ostafrikasaurus crassisseratus, Vallibonavenatrix cani, Iberospinus natarioi, Suchosaurus
gimrdi, Cristatusaurus lapparenti; Spinosaurinae - Spinosaurus aegyptiacus, Spinosaurus maroccanus, Sigilmassasaurus
brevicollis, Oxalaia quilombensis, Irritator challengeri, Angaturama limai, Ichthyovenator laosensis, Camarillasaurus
cirurgidae, Siamosaurus sutheetorni, Sinopliosaurus fusuiensis; Baryonychinae - Baryonyx walkeri, Suchosaurus cultridens;
Ceratosuchopsini - Suchomimus tenerensis, Ceratosuchops inferodios e Riparovenator milnerae.

Destes, foram considerados como validos: Spinosaurus aegyptiacus, Baryonyx walkeri, Irritator challengeri, Angaturama
limai, Sigilmassasaurus brevicollis sensu Evers et al. (201S), Cristatusaurus lapparenti, Suchomimus tenerensis, Oxalaia
quilombensis, Ichthyovenator laosensis, Camarillasaurus cirurgidae, Vallibonavenatrix cani, Ceratosuchops inferodios,
Riparovenator milnerae e Iberospinus natarioi (sensu Holtz et al., 2004; Carrano et al., 2012; Evers et al., 2015; Hone &
Holtz, 2017; Sales & Schultz, 2017; Lacerda et al., 2022).

Os seis taxons restantes foram considerados como nomina dubia: Ostafrikasaurus crassiserratus, Suchosaurus gimrdi,
Spinosaurus maroccanus, Siamosaurus suteethorni, Sinopliosaurus fusuiensis, Suchosaurus cultridens devido a falta de
elementos diagnésticos e/ou autapomorfias (Evers et al., 2015; Mateus et al., 2011 Smyth et al., 2020). Destes, trés foram
considerados como incertae sedis: Ostafrikasaurus crassiserratus, Suchosaurus girardi, Suchosaurus cultridens, pelos mesmos
motivos e pela possibilidade de representarem individuos de outros taxons ji estabelecidos dentro Spinosauridae ou de
Ostafrikasaurus crassiserratus possivelmente ser um membro de Ceratosauria, Noasauridae mais especificamente (Soto
et al., 2020; Smyth et al., 2020; Barker et al., 2021).

Em relagio aos problemas de taxonomia e filogenia interna da familia que abordamos, eles ocorrem pela falta de
elementos que sejam diagnosticos o suficiente, a falta de sobreposicio de diferentes elementos e a aparente raridade de
Spinosauridae e s6 podem ser solucionados com a descoberta de mais materiais e, talvez, a realizagao de revisdes mais
detalhadas de elementos ja descobertos (Hone et al., 2010; Evers et al., 2015; Sales & Schultz, 2017; Smyth et al., 2020;
Barker et al., 2021; Mateus & Estraviz-Lépez, 2022; Isasmendi et al., 2022).

A origem, distribui¢io e extingdo de Spinosauridae ainda nio estio bem elucidadas considerando que: nao hd
elementos que, sem duvida, sejam de Spinosauridae e que datem do periodo Jurdssico; o pico de diversidade de
Spinosauridae ocorre no Creticeo Inferior, em idades que nao foram bem preservadas no registro féssil; o elemento
mais recente, espécime chinés XMDFEC V0010, foi encontrado em uma formagao geoldgica do Santoniano, o que
sugere que a familia ndo se extinguiu no Cenomaniano; o elemento mais antigo, espécime sergipano LPUFS 5737, data
possivelmente do Berriasiano o que o tornaria tio ou mais antigo que os taxons europeus, pode sugerir que o evento
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cladogenético que separou as subfamilias ocorreu antes do imaginado e/ou ocorreu na Gondwana ao invés da Laurasia
(Milner, 2003; Hone et al., 2010; Sales et al., 2017; Candeiro et al., 2017; Barker et al., 2021, 2022).

Enquanto estes problemas nao sao elucidados, deixamos algumas sugestoes de pesquisa para outros trabalhadores
que tenham interesse em Spinosauridae: verificar a possivel parafilia de Baryonychinae; verificar se hd mais elementos
de Spinosauridae na Formagao Feliz Deserto e a sua idade; verificar se a vela apresentava alguma fungao biomecanica,
além de exibicionismo e sinaliza¢io social-sexual; estudar o desenvolvimento ontogenético da familia em formagoes
onde hd morfotipos de diferentes tamanhos; verificar se dentes atribuidos a crocodilos em cole¢des norte-americanas do
Juréssico podem ser na realidade de espinossaurideos como sugerido por Bertin ef al. (2010); analisar se em formagdes
que apresentam mais de um morfotipo se eles realmente representam duas espécies e investigar nas formagoes em que
os holétipos de Spinosauridae foram encontrados se hd outros elementos mais completos.

Essas s3o algumas sugestoes que elencamos e que podem auxiliar a melhor compreender estes intrigantes terépodes,
detalhadamente estudados em nossa revisao, os quais merecem mais aten¢io e pesquisas.
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