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Abstract: Although the sauropodomorph dinosaur group is widely known due to the giant sauropods,
their origin is still poorly understood due to the scarcity of complete skeletons and precise dating.
However, new findings and dating performed in Triassic rocks from Brazil have brought forth valuable
information regarding this matter. The combination of new data and more advanced investigation
techniques (e.g. CT scans) have enabled the establishment of macroevolutionary patterns that guided
the initial evolution of the group. Through discoveries made in Triassic beds of Rio Grande do Sul
state, we can understand in more detail how sauropodomorphs went from small and not abundant
animals to the largest animals that ever walked the Earth.

Resumo: Embora o grupo dos dinossauros sauropodomorfos seja amplamente conhecido em virtude
dos gigantescos saurdpodes, sua origem ainda é pouco compreendida em virtude da escassez de
esqueletos completos ou datagdes precisas. Entretanto, novos achados e datagdes realizadas em
rochas Tridssicas do Brasil tém trazido a tona informagdes valiosas no que tange essa questao. A
combinacdo desses novos dados com técnicas mais avangadas de investigagao (e.g. tomografias
computadorizadas) vem possibilitando o estabelecimento dos padrdes macroevolutivos que direcio-
naram a evolugao inicial do grupo. Por meio das descobertas realizadas nos leitos Tridssicos do Rio
Grande do Sul, podemos entender de forma mais refinada de que forma os sauropodomorfos passa-
ram de animais pequenos e pouco abundantes aos maiores animais que ja andaram sobre a Terra.
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Introducao

O grupo dos dinossauros sauropodomorfos é
um dos mais conhecidos, até mesmo por aqueles
que nio tem familiaridade com a 4rea, afinal, o gru-
po inclui os maiores animais terrestres que ja existi-
ram, os quais sao facilmente reconhecidos pelo seu
pescogo imenso. Porém, estes representantes sio
membros de um grupo mais especifico chamado
de Sauropoda. No entanto, antes dos primeiros
dinossauros sauropodomorfos serem capazes de
se elevar sobre suas patas posteriores e esticar seu
longo pescogo em dire¢io a um ramo de vegetagio
que lhes servisse de alimento, uma longa jornada
foi trilhada por seus precursores avemetatarsalianos
(linhagem que inclui os dinossauros, mas também
outras formas mais ‘primitivas’) durante o Tridssico
Inicial [entre 252 ¢ 247 milhées de anos atrds (Ma)]
¢ Médio (247-237 Ma). Abordagens filogenéticas
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indicam que a linhagem aviana (i.e. dinossauros e
formas aparentadas, pterossauros ¢ afanossauros)
de arcossauros separou-se da linhagem crocodiliana
durante o Inicio do Triassico, h4 cerca de 252 Ma
(Nesbitt et al., 2017). Enquanto os pseudosstiquios
(arcossauros mais relacionados aos crocodilos do
que 3s aves) alcangaram grande sucesso evolutivo
durante o Tridssico Médio e inicio do Tridssico
Superior (237-201 Ma), a linhagem avemetatarsa-
liana passou a exercer dominincia ecoldgica sobre
os ambientes continentais somente a partir da
metade do Tiidssico Superior (Brusatte et al., 2008).

O clado mais basal de Avemetatarsalia é cha-
mado de Aphanosauria (Nesbitt et al., 2017) e
inclui algumas formas quadrupedes de aparén-
cla um tanto enigmadtica, ja que esse clado retém
caracteristicas presentes em Pseudosuchia, como
a morfologia geral do calcanhar ¢ as propor¢des
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dos membros. Até 0 momento, o registro fssil do
grupo estende-se do inicio do Tiidssico Médio até
o inicio do Tridssico Superior, com representantes
tanto no paleocontinente Gondwana (incluindo o
Rio Grande do Sul) como no de Laurdsia (Nesbitt
etal., 2017). Os atanossauros correspondem ao gru-
po irmio de Ornithodira, o clado que engloba pte-
rossauros, dinossauros ¢ as formas aparentadas (Fig.
1). Enquanto Pterosauria nio possui até o momento
registros em rochas do Tridssico Inferior e Médio,
seu grupo irmio Dinosauromorpha (Benton, 1985)
é representado por virios esqueletos fésseis a partir
do Tridssico Médio (Nesbitt et al., 2010), além de
possiveis registros icnoldgicos (pegadas) em rochas
do Tridssico Inferior (Brusatte et al., 2011). As evi-
déncias filogenéticas apontam até o momento para
aexisténcia de trés principais clados de dinossauro-
morfos. O mais basal, Lagerpetidace (Arcucci, 1986),
inclui cerca de meia ddzia de espécies supostamente
cursoriais (animais corredores com membros del-
gados, tal como a espécie encontrada no Rio Grande
do Sul: Ixalerpeton polesinensis), as quais se estendem
temporalmente ao longo de quase todo o Tridssico
Superior (e.g., Irmis et al., 2007, Cabreira et al.,
2016, Martinez et al., 2016, Miiller et al., 2018a,
Garcia et al., 2019a). A biologia desse clado ainda
¢ pouco compreendida em virtude da incomple-
tude dos espécimes ji descobertos. Por exemplo,
o Gnico material craniano atribuido a Lagerpe-
tidae refere-se a uma caixa craniana (Cabreira
et al., 2016), de modo que
até o momento nenhum
elemento ésseo contendo
dentes foi registrado, difi-
cultando a investigagio dos
scus hibitos alimentares.
Além disso, com excegio de
um espécime descoberto na
Argentina (Martinez et al.,
2016), todos outros espéci-
mes indicam um tamanho
corpéreo pequeno (nio mais
que 1 metro de comprimen-
to). Os fésseis mais antigos
de lagerpetideos sio regis-
trados em rochas carnianas
(237-227 Ma) da Américado
Sul (Romer, 1971, Cabrei-
ra et al., 2016, Garcia et al.,
2019a), ao passo que formas
de idade noriana (227-208
Ma) sio também registradas

\

Aphanosauria

na América do Norte (Irmis et al., 2007, Sarigiil,
2016). Embora pouco se conhega ainda sobre esse
enigmitico grupo, estudos investigando séries
ontogenéticas de lagerpetideos (e.g. Nesbitt et
al., 2009) tém servido como base para melhorar o
entendimento a respeito da biologia do desenvol-
vimento de dinossauromorfos.

Com pouco mais de dez espécies vilidas, o
segundo ramo que compde o clado dos dinossau-
romorfos é chamado de Silesauridae (Langer et
al., 2010, Nesbitt et al., 2010). Tal ramo estd mais
préximo daquele que inclui os dinossauros, for-
mando junto com eles ¢ algumas poucas formas
de posicionamento geralmente flutuante, o clado
Dinosauriformes (Novas, 1992). Todavia, ainda
existe uma linha de evidéncias que pode sugerir
um relacionamento ainda mais préximo entre
silessaurideos e dinossauros, onde os primeiros na
verdade estariam inseridos em Ornithischia, um
dos trés principais grupos de dinossauros. Sendo
assim, silessaurideos poderiam na verdade ter sido
dinossauros (e.g. Langer & Ferigolo, 2013, Cabreira
et al., 2016) ao invés de grupo-irmio dos mesmos
(e.g. Nesbitt et al., 2010). Temporalmente, os siles-
saurideos estendem-se do Anisiano (247-242 Ma)
até préximo do final do Noriano (Nesbitt et al.,
2010), o que faz destes os dinossauromorfos com
0s registros corpdéreos mais antigos conhecidos.
De fato, o registro f6ssil deste grupo é muito mais
abrangente em comparagio com o registro de afa-

Theropoda

Sauropodomorpha

Silesauridae

Pterosauromorpha

Pseudosuchia

Figura 1. Afinidades filogenéticas simplificadas dos arcossauros. a, Archosauria; b,
Ornithodira; c, Dinosauromorpha; d, Dinosauriformes; e, Dinosauria
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nossauros ¢ lagerpetideos, o que ajuda a entender
diferentes aspectos da biologia do grupo, como,
por exemplo, seu hibito alimentar, até 0 momen-
to sugerido como herbivoro ou onivoro com base
nos dentes ¢ morfologia do crinio e mandibula
(Nesbitt et al., 2010, Cabreira et al., 2016). Além
disso, os membros anteriores bastante alongados
sugerem que este grupo foi formado por animais
quadriipedes, contrastando com o padrio bipede
dos primeiros dinossauros. A maioria das formas
nao chegava a ultrapassar 1,5 metros de compri-
mento (e.g. Ferigolo & Langer, 2007), entretanto
um possivel espécime de silessaurideo escavado
em rochas da Tanzinia pode ter chegado a medir
quase 3 metros de comprimento (Barrett et al.,
2015). Assim como os lagerpetideos, seu padrio
de distribui¢io geografica aponta para uma origem
gondwanica, posteriormente alcangando ampla
distribuigio geogrifica também no Laurisia (Dzik,
2003). Tal como todos outros grupos de dinossau-
romorfos nio-dinossaurianos, os silessaurideos
tornaram-se extintos pouco antes de alcangar o
final do Tridssico (201 Ma), porém o grupo coe-
xistiu com seus parentes proximos dinossaurianos
por cerca de 20 milhdes de anos (Irmis et al., 2007,
Garcia et al., 2019a).

Por fim, o terceiro e esmagadoramente mais
diverso ramo de dinossauromorfos, Dinosauria
(Owen, 1842), é agrupado em trés principais cla-
dos menos inclusivos: Ornithischia, Theropoda
e Sauropodomorpha. Por muito tempo, os dois
altimos foram considerados filogeneticamente
mais préximos, formando o grande clado Sauris-
chia (Seeley, 1887). No entanto, essa afinidade tem
sido desafiada a partir de uma nova, porém nio
amplamente adotada, hipdtese que sugere maior
afinidade entre terépodes e ornitisquios (Baron et
al., 2017). De qualquer forma, pode-se observar
caracteristicas distintas em cada um dos trés clados,
de modo que entender a evolugio de cada um deles
corresponde a um desafio 3 parte. Somam-se ainda
a essa dificil tarefa a presencga de algumas formas
de posicionamento consideravelmente instivel,
como os herrerassaurideos, ji classificados tanto
como parte dos terépodes, como também como
saurisquios basais a dicotomia Theropoda/Sauropo-
domorpha (veja Langer et al., 2010, Cabreira et al.,
2016). Em relagdo ao registro f6ssil de dinossauros,
as formas inequivocas mais antigas sio reportadas
a partir de rochas de idade Carniana da América
do Sul, além de registros fragmentirios da Africa
¢ India (Ezcurra, 2012). Todavia, as trés principais

linhagens nio sio registradas de maneira sincrénica
em rochas dessa idade. Com relacio aos estudos
dos dinossauros, os ornitisquios foram por muito
tempo somente representados por Pisanosaurus mer-
tii (Casamiquela, 1967), da Formagao Ischigualasto
da Argentina. Entretanto, uma reavaliagio filogené-
tica apontou possiveis afinidades deste tixon com
silessaurideos (Agnolin & Rozadilla, 2017), fazendo
assim com que ornitisquios nao mais passassem
ser representados em estratos do Carniano. Na
verdade, esse posicionamento coloca o inicio do
Periodo Juréssico (201-145 Ma) como o registro
mais antigo de ornitisquios, dado que nenhum
outro espécime inequivoco é reconhecido para o
Tridssico at¢ o momento (Baron, 2017). Entretanto
cabe-se ressaltar que, se a hipétese que reconhece
silessaurideos como ornitisquios for considerada,
0 grupo passa a possuir um registro bastante com-
pleto durante o Tridssico (Cabreira et al., 2016).
De forma semelhante ao exposto acima, se
reconhecermos os herrerassaurideos como teré-
podes, o registro desses tltimos aumenta dras-
ticamente para o Carniano. Contudo, terépodes
registrados nesses estratos ¢ que nao fagam supos-
tamente parte do grupo dos herrerassaurideos sio
extremamente raros ¢ geralmente questionaveis.
Um dos mais completos espécimes corresponde a
Eodromaeus murphi (Martinez et al., 2011), da For-
magao Ischigualasto da Argentina. Porém a inclu-
sao desse tixon em Theropoda foi recentemente
desafiada por meio de uma hipdtese que sugere
um posicionamento basal a dicotomia Theropoda/
Sauropodomorpha (Cabreira et al., 2016). Outro
tdxon com potenciais afinidades com Theropoda
é Nhandumirim waldsangae (Marsola et al., 2019),
da Formacio Santa Maria (= por¢io inferior da
Sequéncia Candeliria) do Brasil. Entretanto um
estudo filogenético mais abrangente indicou que
este tdxon poderia na verdade fazer parte de Sauro-
podomorpha (Pacheco etal., 2019). Diferentemen-
te do registro de Ornithischia, os terépodes passam
a ser registrados mais frequentemente em rochas de
idade Noriana e Raetiana (208-201 Ma) (Pinheiro,
2016, Ezcurra, 2017, Martinez & Apaldetti, 2017).
Finalmente, o registro de sauropodomorfos é,
de longe, o mais abundante em compara¢io com
outros clados dinossaurianos durante o Tridssico.
O mesmo ¢ verdade para os estratos Carnianos,
nos quais os sauropodomorfos alcan¢am a maior
diversidade, com trés espécies da Formagio Ischi-
gualasto da Argentina e quatro para a Formagio
Santa Maria do Brasil. Embora possam apresentar
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maior diversidade taxonOmica, a abundancia desses
animais ainda ¢ pequena quando comparada com
outros tixons recuperados nessas mesmas unida-
des, tais como cinodontes (grupo de sindpsidos que
origina os mamiferos) ou pseudosstiquios (Marti-
nez et al., 2013), fato que se torna oposto quando
examinados os registros a partir do final do Noriano
(Miiller etal., 2017). De qualquer modo, indepen-
dentemente da linhagem a qual pertengam, todos
os principais registros de dinossauros de idade
Carniana apontam para um plano corpéreo bipede,
com maos livres, um pesco¢o nio muito alongado
¢ dentigio nio completamente especializada para
uma dieta herbivora (Cabreira et al., 2016, Miiller
et al., 2018b), indicando possiveis tragos do plano
corporal ancestral do grupo.

A ascensao do “Império Prossauropoda”

Enquanto rochas de idade Carniana preserva-
ram poucos registros fésseis de sauropodomorfos,
camadas de idades mais jovens apresentam registros
muito abundantes desse clado em grande parte do
mundo. Essa mudanca abrupta no contetado fossi-
lifero referente a sauropodomorfos parece refletir
um importante cimbio bidtico, no qual estes pas-
sam de formas pequenas e raras para os vertebrados
terrestres mais abundantes em seus ecossistemas.
O evento é conhecido como o “Império Prosauro-
poda” (Benton, 1983) e marca o primeiro momen-
to em que os dinossauros efetivamente passam a
exercer dominio sobre os ecossistemas terrestres.
O principal fator intrinseco ligado a essa mudanga
parece estar relacionado 2 aquisi¢io de uma dieta
herbivora. Enquanto formas mais basais apresen-
tam caracteristicas que indicam hébito alimentar
faunivoro (Cabreira et al., 2016, Bronzati et al.,
2017), as formas sucessivamente mais derivadas
registradas préximo ao final do Tridssico possuem
diversas adaptagOes relacionadas a uma dieta her-
bivora. Somando-se ainda a essa tendéncia, outras
mudangas ocorreram durante esse periodo de tran-
si¢ao, como por exemplo o aumento do tamanho
corpéreo e o alongamento do pescogo, ambos per-
mitindo o forrageio de vegetagio mais alta do que
qualquer outro grupo de vertebrados era capaz de
alcancar nessa época (Parrish, 1998). Desta forma,
parece que a adoc¢io de um novo estilo de dieta em
combinacio com tais caracteristicas, tenha sido um
dos principais responsiveis pela ascensio do grupo.
Porém, o tempo ¢ modo em que essas caracteris-
ticas se estabeleceram ainda é mal compreendido,

dada a escassez de fdsseis de sauropodomorfos do
exato intervalo de tempo de transig¢io, o qual deve
ter ocorrido possivelmente durante o inicio e a
metade do Noriano (Miiller et al., 2017). Todavia,
novos achados realizados em rochas do Tridssico
do Sul do Brasil tém langado luz sobre a questio
(Miiller et al., 2018c).

Diversas controvérsias filogenéticas também
afetam as tentativas de estabelecer padroes mais
complexos relacionados ao grupo. O mais conheci-
do desafio filogenético que envolve os sauropodo-
morfos estd ligado a disputa entre dois cendrios: (1)
0s “prossaurépodes” (sauropodomorfos de médio
a grande porte, bipedes, com pescogo longo e cri-
nio pequeno) comporiam um arranjo monofiléti-
co (Fig. 2A) (Upchurch et al., 2007) e (2) seriam
parafiléticos (Fig. 2B) (Yates 2007). O aumento de
espécimes que tem ocorrido ao longo dos tltimos
anos parece dar mais suporte ao Gltimo cendrio,
indicando que os “prossaurépodes” formariam uma
série com poucos tixons sucessivamente parafiléti-
cos em relacio aos saurépodes propriamente ditos.
Neste ponto, outro desafio entra em cena. Este
diz respeito a falta de consenso do que exatamente
constitui um “verdadeiro” saurépode, muitas vezes
relacionado a postura quadrdpede (McPhee &
Choiniere, 2017). Evolugio convergente também
ja foi apontada como responsivel por produzir
distintos sinais filogenéticos entre o crinio ¢ o pés-
-crinio de alguns sauropodomorfos (Apaldetti et
al., 2014). Finalmente, outra dificuldade que asso-
la 0 estudo do grupo envolve a flutuabilidade de
certos tixons, especialmente as formas mais basais
¢ algumas formas norte americanas (Rowe et al.,
2010, Sertich & Loewen, 2010). Além de reduzir a
robustez de ramos especificos, essa condigio tam-
bém interfere nas tentativas de estabelecer padroes
biogeogrificos e evolutivos.

Ainda que muitas controvérsias pairem sobre as
afinidades internas de Sauropodomorpha, esforgos
de coleta ao redor do mundo tem contribuido na
construcio de um cendrio promissor. Ja é possivel
entender tanto a forma do esqueleto, como aspec-
tos biolégicos das formas mais basais do grupo
(Cabreira et al., 2016). Técnicas computacionais
de reconstrugio de tecidos moles (e.g. encéfalo)
tém possibilitado acesso a informagdes antes des-
conhecidas (e.g. Bronzati et al., 2017) e estudos
paleohistolégicos e ontogenéticos vem revelando
padroes bioldgicos intrigantes, como por exemplo,
grandes mudangas anatdmicas em certas regioes

do esqueleto (Apaldetti et al., 2018, Miiller et al.,
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Figura 2. Principais hipoteses filogenéticas acerca das
afinidades dos ‘prossaurépodes’. A) Prosauropoda
monofilético, B) ‘Prosauropoda’ parafilético

2018d, Garcia et al., 2019b). Entretanto, ainda res-
ta muito a ser feito para que seja possivel contar a
histéria evolutiva dos sauropodomorfos com maior
acuidade e riqueza de detalhes.

Definindo um sauropodomorfo

Ao se deparar com um esqueleto f6ssil de um
animal gigante, quadrupede, de pescogo incrivel-
mente longo, cabega pequena e dentigio herbivora,
nao irdo restar davidas, trata-se de um dinossauro
sauropodomorfo. Mas ¢ se esse esqueleto for de
um dinossauro pequeno, bipede, cabega propor-
cionalmente um pouco maior, com pescogo curto
e dentes em forma de punhal? Seria um equivoco
reconhecé-lo como um sauropodomorfo? Esse é
um desafio que vem sendo enfrentado por aqueles
que estudam as formas mais basais de sauropodo-

morfos. Por muitos anos, o pequeno saurisquio
Eoraptor lunensis (Sereno et al., 1993), da Formacio
Ischigualasto da Argentina, foi reconhecido como
um terépode, dado que apresentava todas essas
caracteristicas mencionadas acima e que, até entio,
eram reconhecidas somente em terépodes. Porém,
a descoberta de um outro esqueleto que recebeu
o nome de Eodromaeus murphi (Martinez et al.,
2011), trouxe alguns questionamentos a tona. Esse
esqueleto também compartilhava todas as caracte-
risticas mencionadas anteriormente e ainda possuia
outras feigdes comuns aos terépodes, enquanto
que estas eram ausentes em Eoraptor. Tal fato levou
os pesquisadores a examinar com mais detalhes a
anatomia de Eoraptor, o que por fim revelou virios
tracos compartilhados com os sauropodomorfos,
como por exemplo, a abertura ampla da narina, o
processo ventral do esquamosal delgado e o primei-
ro dente do dentdrio localizado posteriormente 3
extremidade anterior da mandibula (Martinez etal.,
2011). Assim, quase duas décadas apds a descrigio
original, Eoraptor passou a ser aninhado junto aos
outros sauropodomorfos. Esse novo arranjo mudou
em virios aspectos o0 modo de entender a origem
do grupo, atinal, Eoraptor ndo parecia portar uma
dentigio tipica de um animal herbivoro ou onivoro
(dentes recurvados posteriormente com serrilhas
finas formando um angulo reto em relacio ao
eixo do dente). Foi entio que, em 2016, um novo
sauropodomorfo de idade Carniana, da Formagio
Santa Maria (correspondente a porgio inferior da
Sequéncia Candeldria) foi descrito. O tixon rece-
beu o nome de Buriolestes schultzi (Cabreira et al.,
2016) e foi apontado como membro mais basal
de Sauropodomorpha, de modo que apresentava
um aspecto ainda menos parecido com as for-
mas tipicas de grupo, especialmente em relagio a
forma de sua dentigio, claramente de um animal
faunivoro, onde a coroa dentiria ¢ notoriamente
recurvada posteriormente ¢ munida de serrilhas
finas que formam um 4ngulo reto em relagio ao
eixo principal do dente. Apesar de bastante com-
pleto, o esqueleto que corresponde ao holétipo
de Buriolestes carrega poucas sinapomorfias que
Servem para SUpOrtar seu parentesco com outros
sauropodomorfos, sendo a extremidade anterior
do dentirio ventralmente direcionada uma das
principais caracteristicas (Cabreira et al., 2016).
Esse ¢, de fato, um cendrio plausivel quando se estd
lidando com as formas mais basais de um clado,
especialmente quando se conhece pouco acerca da
morfologia ancestral e das formas basais dos gru-
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pos relacionados. Como resultado, a retengio de
caracteristicas plesiomérficas (i.e. caracteristica pri-
mitiva) pode ser erroneamente interpretada como
caracteristicas compartilhadas por clados préximos.
Por exemplo, a denti¢io zifodonte (especializada
para faunivoria) de Buriolestes aparentemente cor-
responde a condigio plesiomérfica de dinossauros,
no entanto, poderia ser equivocadamente identifi-
cada como uma sinapomorfia compartilhada com
terépodes, uma vez que formas mais derivadas de
sauropodomorfos nio possuem tal padrio dentirio
e s6 recentemente este foi reconhecido também
em outras formas basais, como Eoraptor ¢ Saturnalia
tupiniquim (Martinez et al., 2011, Cabreira et al.,
2016, Bronzati et al., 2017, Miiller et al., 2018c).
Deste modo, ao se deparar com formas supos-
tamente proximas da origem de um clado, em se
tratando de Sauropodomorpha, torna-se particu-
larmente dificil classificar seus integrantes com
base no uso de “caracteres-chave” (e.g. narinas
externas amplas, processo ventral do esquamosal
delgado, digito I da mio hipertrofiado), especial-
mente se 0 espécime em questio for composto por
poucos elementos 6sscos. Sendo assim, identificar
um sauropodomorfo pode ser mais razodvel por
meio de sua inclusio por meio de uma aborda-
gem filogenética, seguindo a definigdo em vigéncia
proposta para esse clado. A definicio filogenética
para Sauropodomorpha mais aceita atualmente foi
proposta por Taylor et al. (2010) como “o clado
mais inclusivo contendo Saltasaurus loricatus mas nao
Tyrannosaurus rex”. Essa definigdo engloba também
as formas mais basais, ao contririo da defini¢io
mais antiga proposta por Salgado et al. (1997) que
exclufa essas formas, uma vez que foi construida
utilizando o grupo “Prosauropoda”, que atualmente
¢ considerado sindnimo de Plateosauridae de acor-
do com a definigio proposta para “Prosauropoda”
por Galton & Upchurch (2007): “todos os tixons
mais proximamente relacionados a Plateosaurus do
que a Sauropoda”. Uma outra definigio mais recen-
temente proposta por Baron etal. (2017) considera
Sauropodomorpha como “o clado mais inclusivo
que contém Diplodocus carnegii, mas nao Triceratops
horridus, Passer domesticus ou Herrerasaurus ischigua-
lastensis. Embora essa defini¢io tenha sido proposta
para um contexto onde sauropodomorfos estariam
menos relacionados com terépodes (i.e. terépodes
como grupo irmio de ornitisquios = Ornithosce-
lida), ela também serve para definir o grupo em
esquemas filogenéticos tradicionais (i.e. Saurischia
composto por terépodes e sauropodomorfos).

Sauropodomorfos Triassicos do Rio Grande
do Sul

Sauropodomorfos sio registrados em rochas
tridssicas da Sequéncia Candeldria (sensu Horn et
al., 2014) no Rio Grande do Sul (Fig. 3), a qual
tem ocorréncia em municipios como Candelaria,
Agudo, Faxinal do Soturno, Sio Jodo do Polésine,
Santa Maria e Sdo Martinho da Serra. Essa Sequén-
cia faz parte da Supersequéncia Santa Maria, a qual
abrange um intervalo temporal que vai do Tiidssico
Médio até préximo do final do Tridssico (Zerfass
etal., 2003). A Sequéncia Candeldria, por sua vez,
possui um alcance temporal que se inicia aproxima-
damente na metade do Carniano (cerca de 233 Ma)
e vai até pouco antes da metade do Noriano (cerca
de 225 Ma) (Langer et al., 2018), ¢ esta unidade
vem produzindo os registros mais antigos de sau-
ropodomorfos, permitindo o rastreio da evolugio
inicial do grupo. De fato, jd sdo conhecidas quatro
espécies provenientes da porgio inferior dessa
Sequéncia, além de mais duas espécies da porg¢io
superior. A porgio inferior da Sequéncia Candelaria
envolve a parte superior da Formagio Santa Maria,
que teve seu primeiro sauropodomorfo descrito
em 1999, Saturnalia tupiniquim (Langer et al., 1999)
(Fig. 4A). A espécie, oriunda do municipio de Santa
Maria, é conhecida por uma série de esqueletos
parciais escavados na localidade tipo. Mais de dez
anos depois, foi descrito Pampadromaeus barberenai
(Cabreiraetal., 2011) (Fig. 4B), proveniente de um
sitio localizado no municipio de Agudo. Além do
holétipo, compreendendo um esqueleto incom-
pleto, sio também conhecidos alguns espécimes
compostos por elementos isolados, todos da locali-
dade tipo (Mdiller et al., 2018d). A espécie seguinte
recebeu o nome de Buriolestes schultzi (Cabreira et
al., 2016) (Fig. 4C) e foi descrita a partir de um
esqueleto parcial e alguns elementos isolados de
outros individuos descobertos no municipio de
S3o Jodo do Polésine. Finalmente, a espécie mais
recentemente apresentada, Bagualosaurus agudoensis
(Pretto et al., 2018) (Fig. 5A), foi descrita a partir
de um esqueleto parcial coletado na mesma loca-
lidade que revelou Pampadromaeus barberenai. Além
das quatro espécies mencionadas, vale ressaltar que
Nhandumirim waldsangae (Marsola et al., 2019), que
foi inicialmente descrito como um potencial teré-
pode, pode na verdade ser um sauropodomorfo de
acordo com um estudo mais recente de Pacheco et
al. (2019). Essa espécie ¢ conhecida por um tinico
esqueleto fragmentirio de um individuo juvenil
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coletado no municipio de
Santa Maria, na mesma
localidade fossilifera que
produziu os esqueletos de
Saturnalia tupiniquim.
Dado o exposto aci-
ma, pode-se observar um
stibito aumento taxono-
mico de sauropodomorfos
de idade Carniana para o
Brasil nos tltimos anos,
possivelmente relacionado
2 amplia¢io numérica de
equipes realizando trabalho
de prospec¢io em rochas
tridssicas do Rio Grande
do Sul, ¢ também pelo
aumento na frequéncia de expedi¢des de prospec¢io
e coleta na regido. Porém, segundo Miiller & Garcia
(2019), essa alta diversidade de sauropodomortfos ji
durante o inicio da evolugio do grupo poderia ser
explicada por trés hipéteses principais. A primeira
delas sugere que na verdade os sauropodomorfos
considerados de idade Carniana nio tenham sido
todos coevos. De fato, é possivel que alguns estra-
tos que fazem parte da Zona de Associa¢io (cama-
da caracterizada pela associagio de certos grupos
taxondmicos) de Hyperodapedon do Brasil
sejam de idades diferentes, o que fariacom A
que pelo menos Bagualosaurus agudoensis e
Pampadromaeus barberenai fossem um pouco
mais jovens do que Saturnalia tupiniquim e
Buriolestes schultzi. De acordo, uma divisio
similar é reconhecida também para os
estratos argentinos (Martinez et al., 2013).
A segunda hipétese levantada por Miiller &
Garcia (2019) questiona a validade taxond-
mica de alguns sauropodomorfos em virtu-

e Unaysaurus tolentinoi

ia Santa Maria

Bagualosaurus agudoensis

Sequéncia
Candelaria

Superseq‘ >

Pampadromaeus barberenai
Sequencla
Sama Cruz

Sequéncia r 3
5 Pinheiros-Chiniqua Wéwma% tupiniquim
Supersequéncia
Sanga do Cabral

Buriolestes schultzi

Fm. Santa Maria

Figura 3. Localizagdo geogréfica e cronoestratigrafica dos registros de sauropodo-
morfos para o Triassico do Brasil, onde as idades em destaque correspondem
a datacoes absolutas

te, a denti¢io dos sauropodomorfos considerados
de idade Carniana € bastante varidvel, sendo algu-
mas espécies claramente faunivoras (e.g. Buriolestes
schultzi, Saturnalia tupiniquim), ao passo que outras
Jjdapresentam caracteristicas dentdrias que estariam
relacionadas a uma dieta onivora (Bagualosaurus
agudoensis, Pampadromaeus barberenai). Neste cendrio,
diferentes espécies de sauropodomorfos poderiam
coexistir, porém provavelmente nio iriam competir
avidamente por recursos (Miiller & Garcia 2019).

50 cm

de de vieses ontogenéticos, uma vez que se
sabe que a variacio morfoldgica resultante
de processos ontogenéticos é muito elevada
em dinossauros basais e grupos relaciona-
dos (e.g. Griftin & Nesbitt, 2016, Miiller
et al., 2018d, Garcia et al., 2019b). Assim,
tixons considerados como duas ou mais
espécies poderiam na verdade fazer parte
da gama morfolégica de uma tinica espécie
durante seus estigios de desenvolvimen-
to. Por fim, a terceira hipdtese explica a
diversidade de sauropodomorfos em um
mesmo intervalo temporal pela ocupagio
de diferentes nichos ecoldgicos. Realmen-

Figura 4. Sauropodomorfos do Tridssico do Rio Grande do Sul (parte
A) Saturnalia tupiniquim, B) Pampadromaeus barberenai, C)
Buriolestes schultzi
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De qualquer maneira, esse acréscimo amostral
de sauropodomorfos carnianos nio apenas tem
expandido a diversidade do grupo, mas também
incrementado a qualidade de seu registro. De fato,
nunca antes tantos espécimes (muitos ainda em fase
de preparacio e estudo) oriundos desses estratos
haviam sido escavados como nos dltimos anos.
Por conta disso, pode-se esperar que ao longo dos
proéximos anos, muitos trabalhos de pesquisa sejam
realizados com enfoque em sauropodomorfos
carnianos do Rio Grande do Sul. Por outro lado, a
diversidade taxondmica desse clado a partir da por-
¢do superior da Sequéncia Candelaria (correspon-
dente 2 Formacgio Caturrita), nio havia aumentado
desde 2004, com a descri¢io de Unaysaurus tolentinoi
(Leal etal., 2004) (Fig. 5B), escavado no municipio
de Sdo Martinho da Serra. Além de representar a
tinica espécie inequivoca de Sauropodomorpha
para esses estratos até pouco tempo atris, também
¢ conhecida por um tnico esqueleto incompleto.
No entanto, vale ressaltar que esse nio foi o tinico
registro para esta unidade. De fato, até 0 momen-
to ja foram reportados vérios espécimes (e.g. Bit-
tencourt et al., 2012, 2013, Miiller et al., 2015)
atribuidos a Sauropodomorpha, no entanto, seu
estado em maioria fragmentirio ou a incompleto,
torna a identificagio em um grupo especifico (i.e.
menos inclusivo) bastante incerta. Entretanto, isso
nao ¢ regra para todos os espécimes, sendo alguns
deles muito bem preservados e completos. Este é
o caso dos espécimes coletados no municipio de
Agudo que serviram de base para elencar o tixon
Macrocollum itaquii (Miiller et al., 2018¢) (Fig. 5C),
o sauropodomorfo mais antigo de pescogo longo
ja descoberto. Além de praticamente completos
(faltando apenas alguns ossos da caixa craniana), os
esqueletos de Macrocollum itaquii foram preservados
em um paleoambiente que permitiu que fossem
fossilizados intimamente associados (i.e. esqueletos
lado a lado ou mesmo se sobrepondo) e com simi-
lar grau de articulagio, indicando possivel habito
gregirio durante a evolugao inicial dos sauropodo-
morfos (Miiller etal., 2018c). Tais achados também
tornam a por¢ao superior da Sequéncia Candelaria
bastante promissora no que se refere ao estudo dos
sauropodomorfos. Por fim, cabe salientar ainda que
o dinossauro Guaibasaurus candelariensis (Bonaparte
etal., 1999), registrado tanto no municipio de Can-
deldria, como também em Faxinal do Soturno, j4 foi
considerado por alguns autores como um membro
de Sauropodomorpha (e.g. Novas et al., 2011).
Por outro lado, hd também estudos que defendem

(d, vee
\\\\\\\<<<<<<«w-~~ =

Figura 5. Sauropodomorfos do Tridssico do Rio Grande
do Sul (parte 2). A) Bagualosaurus agudoensis,
B) Unaysaurus tolentinoi, C) Macrocollum itaquii

o posicionamento como membro de Theropoda
(e.g. Langer et al., 2011) ou como um saurisquio
basal a dicotomia Theropoda/Sauropodomorpha
(Cabreira et al., 2016). Em parte, a dificuldade
em reconhecer as afinidades filogenéticas deste
tixon estd relacionada com a falta de um crinio
ou pescogo entre os espécimes conhecidos e com
a preservagao precaria de alguns elementos de seu
esqueleto (e.g. membros com extremidades articu-
lares danificadas). Deste modo, o posicionamento
filogenético deste dinossauro continua sendo um
desafio e ainda requer espécimes mais completos
para que se chegue em algum consenso.

J4 em relagio as afinidades filogenéticas dos
sauropodomorfos do Rio Grande do Sul (Fig. 6),
se observa certa concordincia quanto ao posiciona-
mento da maioria dos tixons. Na verdade, existem
algumas divergéncias quanto as afinidades internas
de alguns grupos menos inclusivos ou quanto ao
posicionamento de tixons-chave. Nio obstante,
a maioria dos estudos concorda que Buriolestes
schultzi (Cabreira et al., 2016, Miiller et al., 2018b,
Pretto et al., 2018, Bronzati et al., 2019) seria, ou o
membro mais basal do grupo, ou um dos membros
mais basais (Miiller et al., 2018b, Bronzati et al.,
2019, Langer et al., 2019). Ja Saturnalia tupiniquim
¢ Pampadromaceus barberenai vém sendo recuperados
como membros de Saturnaliinae (Miller et al.,
2018c, Langer et al., 2019, Miiller, 2019), embora
P, barberenai ji tenha sido também aninhado com
Panphagia protos (Bronzati et al., 2019,, Miiller et
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Figura 6. Afinidades filogenéticas simplificadas dos sauropodomorfos do Rio Grande
do Sul (baseada na topologia de Miiller et al., 2018c)

al., 2018b), em um clado irmio do nodo que une
Saturnaliinae ¢ Bagualosauria. Este Gltimo clado
tem Bagualosaurus agudoensis como membro mais
basal, de modo que este tixon seria mais relacio-
nado aos sauropodomorfos de idade Noriana do
que aqueles de idade Carniana (Pretto et al., 2018,
Miiller et al., 2018c, Bronzati et al., 2019, Langer
etal., 2019, Miiller, 2019). De fato, a posigio filo-
genética de B. agudoensis condiz com seu tamanho
e presenca de certas caracteristicas morfoldgicas,
como um crinio proporcionalmente reduzido, ao
passo que outras fei¢oes (e.g. presenca da platafor-
ma trocantérica no fémur) remetem ele a condigio
usual de formas Carnianas.

Ja os sauropodomorfos de idade Noriana
seriam mais derivados quando comparados as for-
mas de idade Carniana, o que é completamente
plausivel. Unaysaurus tolentinoi foi por muitos anos
recuperado como um Plateosauridae, sendo tixon-
-irmao de Plateosaurus (Leal et al., 2004). Porém,
uma andlise abrangente levou U. tolentinoi a ser
recuperado como membro de Unaysauridae, jun-
to com Macrocollum itaquii (Miiller et al., 2018c),
onde este clado seria grupo-irmio de Platcosauria.
No entanto, um estudo mais recente e ainda mais
abrangente apontou uma hipétese alternativa, onde
Unaysauridae poderia ser o grupo mais basal de
Massopoda (Miiller, 2019). Neste cendrio os sau-
ropodomortfos de idade Noriana do Rio Grande do
Sul seriam mais derivados do que Plateosauridae.

Consideracoes finais

Os esfor¢os de coleta dos dltimos anos em
associa¢do com novas datagoes (e.g. Martinez et

Buriolestes schultzi g !
Pampadromaeus barberenai z !

Bagualosaurus agudoensis a !

Unaysaurus tolentinoi

Macrocollum itaquii

Sauropoda

al., 2011, Langer et al., 2018)
e técnicas mais sofisticadas
de investigagio anatdmica
(e.g. tomografias computa-
dorizadas) tém langado luz
sobre a origem e a irradiagio
inicial dos sauropodomor-
fos na América do Sul. A
combinac¢io destas linhas
de investigagio nos permite
reconstruir com maior rigor
as etapas envolvidas duran-
te os primeiros milhdes de
anos de evolug¢io destes
animais (Fig. 7). Sabe-se, por
exemplo, que as formas mais
antigas de sauropodomorfos
sao oriundas de rochas de aproximadamente 233
milhées de anos (Langer et al., 2018). Essas formas
sio pequenas, faunivoras e bipedes, como pode ser
observado pelo esqueleto f6ssil de Buriolestes schult-
zi, por exemplo. No entanto, algumas delas, como
o Saturnalia tupiniquim ou Bagualosaurus agudoensis,
jd apresentam uma redugio no tamanho do crinio
em relacio ao tamanho corporal (Pretto etal., 2018,
Bronzati et al., 2019), uma caracteristica que viria
a se tornar comum em todos os sauropodomorfos
A partir do Noriano. Além disso, nota-se também
o aumento gradual do tamanho corpéreo, onde
Bagualosaurus agudoensis teria um comprimento
femoral de cerca de 21,5 centimetros (Pretto et
al., 2018), ao passo que Macrocollum itaquii, cole-
tado em rochas de cerca de 225 milhoes de anos,
teria um comprimento femoral de cerca de 33,4
centimetros (Miiller et al., 2018b). Esse aumen-
to corpéreo também acompanha a mudanga nas
proporg¢des entre tibia e fémur, onde formas mais
basais, como Buriolestes schultzi, teriam a tibia mais

longa do que o fémur, caracteristica tipicamente
cursorial, ao passo que em Macrocollum itaquii a
tibia € mais curta do que o fémur. Por fim, uma das
principais mudangas no plano corpéreo envolve o
alongamento das vértebras cervicais, resultando em
um pescogo até duas vezes mais longo nas formas
do Noriano quando comparadas com aquelas do
Carniano (Miiller et al., 2018c).

Todas essas alteragdes parecem acompanhar a
mudanga na denti¢io, a qual passa a acumular tra-
¢os relacionados a uma dieta herbivora (Miiller et
al., 2018¢). De fato, um pescogo longo certamente
ajudou os sauropodomorfos do Noriano a praticar
forrageio de vegetagio mais elevado, a qual outros
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Figura 7. Padroes macroevolutivos dos sauropodomorfos ao longo do Triassico Superior e Jurassico Inferior

tetridpodes coevos nio teriam acesso. Essa vanta-
gem pode ter sido um dos principais gatilhos para
o sucesso evolutivo do grupo durante o Noriano,
momento em que os sauropodomorfos deixam de
ocupar apenas o sudoeste do Pangea para alcangar
uma distribuigio cosmopolita (Miiller et al., 2017).

Nio s6 se observa um aumento claro da dis-
tribuigdo geogrifica dos sauropodomorfos durante
o Noriano, como também ¢ evidente o aumento
do ntimero de espécimes coletados em sitios fos-
siliferos onde os mesmos ocorrem (e.g. Martinez
et al., 2015). A mudanga estaria relacionada com
um aumento da abundincia de sauropodomorfos
nos ecossistemas terrestres, onde agora estes ani-
mais passariam a ser os herbivoros de grade porte
de maior abundincia em seus ambientes. Essa é
a primeira vez na histéria em que os dinossauros
exercem um papel de dominio nos ecossistemas.

Depois desse evento, os dinossauros passaram a
reinar durante o restante da Era Mesozoica, a qual
é conhecida até hoje como a idade dos répteis, mais
especificamente dos famigerados ‘Répteis Terriveis’
de Owen. No entanto, os fdsseis escavados em
rochas da América do Sul nos mostram que alcan-
gar o sucesso evolutivo ndo foi uma tarefa simples
e nio ocorreu de forma instantinea, mas sim, foi
um processo longo ¢ marcado por desafios, no
qual os primeiros sauropodomorfos foram animais
“timidos” em um mundo dominado por répteis
gigantes, vorazes ¢ ja bem estabelecidos.
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