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Resumo. Os titanossauros representam o grupo com o maior nimero de espécies conhecidas entre os
saurépodes e também o grupo de dinossauros mais diverso do Cretaceo brasileiro. A grande diversidade
atingida pelos titanossauros se deve a diversas adaptagdes e estratégias evolutivas. Nesta revisdo, serdo
abordadas informagdes a respeito da histéria, evolucao e também sobre a paleobiologia destes animais
congregando as pesquisas mais atuais e relevantes, a fim de fornecer uma base para futuros estudos.
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Abstract. Titanosaurs represent the group with the largest number of species within sauropods and
also the most diverse group of dinosaurs from the Brazilian cretaceous. The high diversity reached by
titanosaurs is due to several adaptations and evolutionary strategies. On this review, it will be addressed
information regarding history, evolution and also paleobiology of these animals, congregating the
most recent and relevant research, aiming to provide a basis for future researches.
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Introducao

Os sauropodes foram os maiores vertebrados ter-
restres de todos os tempos, possuindo um plano corpdreo
unico, com cabega pequena, cauda e pescogo longos e pos-
tura quadrupede. O primeiro saurépode foi descrito pelo
naturalista inglés Richard Owen (1804-1892) e nomeado
Cetiosaurus em 1841. Porém, o termo saurdpode sé foi
cunhado pelo paleontdlogo americano Othniel Charles
Marsh (1831-1899) em 1878, e, na época, este grupo con-
tinha somente o recém descoberto Camarasaurus (Cope,
1877). Desde entdo, muitas novas espécies de Saurépodes
foram descritas para todos os continentes, inclusive para
a Antértica (Cerda et al., 2012). Dependendo da definigdo
e do grau de inclusdo filogenética utilizada, esses animais
aparecem no registro fossilifero no fim do Tridssico ou no
comego do Jurassico (McPhee e Choiniere, 2017), persis-
tindo até o fim do Cretdceo e atingindo seu pico de di-
versidade entre o Neojurassico e o Eocretaceo (McIntosh,
1990; Upchurch et al., 2004).

Dentre as diversas linhagens de saurdpodes ja
registradas, uma delas se destaca por seu grande nimero
de espécies: os titanossauros. A primeira espécie de tita-
nossauro, Titanosaurus indicus, foi descrita pelo inglés Ri-
chard Lydekker (1849-1915) com base em duas vértebras
caudais e um fémur encontrados em rochas do Cretaceo
da India Central. Devido ao mau estado de preservagio de
seus fdsseis, ndo foram encontradas caracteristicas diag-
nosticas e atualmente essa espécie é considerada invalida
(Salgado, 2003; Wilson e Upchurch, 2003). Supde-se que
os titanossauros surgiram no periodo Jurassico e atingi-
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ram uma distribui¢cdo cosmopolita no final do Mesozdico
(Wilson, 2006).

Os titanossauros se distinguem de outros saurd-
podes por diversas caracteristicas anatdmicas, entre elas:
textura espongiforme dos ossos pré-sacrais, costelas dor-
sais com cavidades pneumaticas e vértebras caudais pro-
célicas (e.g., Wilson e Sereno, 1998; Wilson, 2006, Demic,
2012) (Fig. 1).

Diversidade e histéria evolutiva

Os titanossauros formam o clado de saurdpode
de maior diversidade e mais ampla distribui¢ao geogra-
fica, com cerca de 70 espécies descritas em todo o mun-
do (de Jesus Faria et al., 2015; Gonzalez Riga et al., 2018;
Gonzélez Riga et al., 2019; Mannion et al., 2019). No re-
gistro fossilifero do Cretaceo do Brasil, eles representam
o clado de dinossauros com a maior riqueza taxonomi-
ca (Kellner e Azevedo, 1999; Novas, 2009; Bittencourt e
Langer, 2011;Carvalho et al., 2017; Ghilard et al., 2016;
Bandeira et al., 2018). O primeiro titanossauro brasileiro,
“Antarctosaurus” brasiliensis, foi descrito por Arid e Vi-
zotto (1971), encontrado em rochas do Cretaceo na regido
de Séo José do Rio Preto, Sdo Paulo. A espécie, porém, foi
considerada invalida por seu mau estado de preservagio
(Powel, 2003; Santucci e Bertini, 2006). Desde entio, di-
versas outras espécies ja foram descritas para o territorio
brasileiro (Tabela 1).

O grande ntmero de espécies, somado a uma
combinagdo de caracteristicas altamente derivadas e um
pos-cranio generalizado tem gerado controvérsias entre
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sistematas envolvidos nos estudos filogenéticos com ti-
tanossauros (Salgado, 2003; Deemic 2012; Mannion et al.,
2019; Gonzalez Riga et al., 2019). Com isso, diversas hipo-
teses filogenéticas altamente conflitantes entre si surgiram
nos ultimos anos. Embora hajam discrepancias, existe um
certo consenso em alguns aspectos das relacdes evolutivas
desse clado. Os titanossauros estdo incluidos em um clado
maior definido como Titanosauriformes (e.g.Mannion et

al., 2013; Poropat et al.,, 2016; Royo-Torres et al., 2017;
Gonzélez Riga et al,, 2018) (figura 2), onde também es-
tdo presentes os Brachiosauridae, com uma distribuigdo
geografica quase cosmopolita, porém com um nimero re-
duzido de espécies, e os Euhelopodidae, restritos ao con-
tinente asiatico (Gorscak e Oconnor, 2016; Poropat et al.,
2016).

(2]

exemplificando a estrutura interna
espongiforme (causada pelo alto grau
de pneumaticidade do esqueleto).

o Corte transversal de uma vértebra cervical

As vertebras caudais dos titanossauros sao
tipicamente procélicas, o que significa que suas
porgdes concavas sao mais anteriores.

e Vista lateral esquerda de uma vértebra caudal.

e Vista medial (interna) de uma costela

dorsal com destaque das cavidades pneumaticas.

Figura 1. Esquema anatomico exemplificando caracteristicas de titanossauros (Esqueleto modificado de Lacovara et al., 2014). (1)
Corte transversal de uma vértebra cervical (modificado de Wedel et al., 2000); (2) Vista medial de uma costela dorsal e (3) vista lateral

esquerda de uma vértebra caudal.

Tabela 1. Lista de espécies de titanossauros do Brasil.

Espécie Descricio
Adamantisaurus mezzalirai Santucci e Bertini,
2006

Localidade
Flérida Paulista, Sao

Contexto Geologico
Formacao Adamantina,
Paulo Campaniano-Maastrichtiano
(Cretaceo Superior), Bacia Bauru

Santucci e Arruda-
Campos, 2011

Aeolossaurus maximus

Monte Alto, Sdo Paulo

Formagdo Adamantina,
Campamano-Maastrichtiano
(Cretaceo Superior), Bacia Bauru

Austroposeidon magnificus ~ Bandeira et al.., 2016

Presidente Prudente,
Séao Paulo

Formagao Presidente Prudente,
Campaniano-Maastrichtiano
(Cretaceo Superior), Bacia Bauru

Baurutitan brifoi Kellner et al., 2005

Uberaba, Minas Gerais

Formagdo Marilia, Maastrichtiano
(Cretaceo Superior), Bacia Bauru

Brasilotitan nemophagus ~ Machado et al., 2013

Presidente Prudente,
Sao Paulo

Formagdo Adamantina,
Campaniano-Maastrichtiano
(Cretaceo Superior), Bacia Bauru

Gondwanatitan faustoi Kellner e Azevedo,

1999

Alvares Machado, Sio

Formacdo Adamantina (Cretaceo
Paulo Superior), Campaniano-
Maastrichtiano, Bacia Bauru

Maxakalisaurus topai Kellner et al., 2006

Prata, Minas Gerais

Formagdo Adamantina,
Campaniano-Maastrichtiano
(Cretaceo Superior), Bacia Bauru

Tapuiasaurus macedoi Zaher et al., 2011

Coragéo de Jesus,
Minas Gerais

Formagdo Quirico. Aptiano
(Cretaceo Inferior), Bacia
Sanfranciscana

Trigonosaris pricei Campos et al., 2005

Uberaba, Minas Gerais

Formagao Marilia, Maastrichtiano
(Cretaceo Superior), Bacia Bauru

Triunfosaurus leonardii Carvalho et al., 2017

Triunfo, Paraiba

Formagao Rio Piranhas,
Berriasiano-Hauteriviano (Cretaceo
Inferior), Bacia Triunfo

Uberabatitan ribeiroi Salgado e Carvalho,

2008

Uberaba, Minas Gerais

Formagdo Marilia. Maastrichtiano
(Cretaceo Superior), Bacia Bauru
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Figura 2. Relag¢oes filogenéticas simplificada de Dinosauria (sensu Seely, 1887) destacando a linhagem dos titanossauros (em vermelho).

As relagdes evolutivas das espécies brasileiras
sao igualmente conflitantes. Com exce¢do da tinica espé-
cie, Tapuiasaurus macedoi (Zaher et al., 2011), que possui
material craniano completo, todos os outros titanossauros
brasileiros ou nio possuem nenhum material craniano,
ou possuem elementos fragmentados (i.e. Maxakalisaurus
topai, pré-maxila (Kellner et al., 2006) dentario (Franga et
al., 2016) e Brasilotitan, dentdrio (Machado et al., 2013),
fato que dificulta a alocagio destas espécies em algum es-
tudo filogenético. Até a data, um tinico estudo filogenético
abrangendo em conjunto grande nimero de espécies bra-
sileiras foi conduzido (Bandeira et al., 2016), porém, um
consenso sobre a resolucdo das inter-relacoes entre elas
parece ndo estar proximo.

Paleobiologia
Pneumatizagdo

A linhagem dos dinossauros saurdpodes ¢ do-
tada de um complexo sistema de sacos aéreos similar ao
encontrado nas aves atuais. Essa extensa pneumatizagdo
¢ originada por uma rede de diverticulos, extensdes do
sistema pulmonar, que se expandem pelo esqueleto destes
animais (Wedel, 2003). O fato dos saurépodes possuirem
esqueletos pneumaticos possivelmente estaria relacionado
com a reducdo de sua massa total e poderia ter contribu-
ido para a linhagem atingir grandes tamanhos (Wedel,
2009). Durante o crescimento, esse sistema pneumatico
se tornava cada vez mais desenvolvido, possivelmente por
conta da expansdo dos diverticulos dos sacos aéreos ab-
dominais; essa mudanga, a0 mesmo tempo que reduzia o
peso do esqueleto (e.g. Wedel et al., 2000; Wedel, 2003b;
Wedel, 2009; Salgado et al., 2006), aumentava a disposigao
de oxigénio em resposta ao aumento das taxas metabo-

licas desencadeadas pelo crescimento (Silva Junior et al.,
2017).

Uma das linhagens dentro dos titanossauros,
os Saltasauridae (Bonaparte e Powell, 1980) representam
o exemplo extremo de pneumatizagdo em saurdpodes.
Eram animais de pequeno porte (7m-12m) nos quais os
sacos aéreos invadiam a regido da cintura escapular, e até
mesmo por¢ao da cauda (Powell, 2003; Cerda et al., 2012;
Zurriaguz e Cerda, 2017). O fato de uma das menores li-
nhagens de saurépodes ser a mais pneumatica, pode ser
contra intuitivo, levando em conta a possivel relacio entre
pneumatizagdo e gigantismo nestes animais (e.g., Mazetta
et al., 2004; Stein et al., 2010), o que faz com que este as-
sunto ainda seja amplamente discutido entre os pesquisa-
dores.

Gigantismo

Nos ultimos anos, diversos titanossauros de gran-
des proporgdes foram descritos, principalmente para o
Cretaceo da Argentina (e.g. Novas et al., 2005; Calvo et al.,
2007; Lacovara et al., 2014; Carballido et al., 2017), dentre
estes, a espécie Argentinosaurus huinculensis (Bonaparte e
Coria, 1993) destaca-se, atingindo cerca de 30 metros de
comprimento e pesando cerca de 72 toneladas (Mazzetta
etal., 2004) (Figura 3). No Brasil, existem pelo menos dois
registros de saurépodes de grande porte, Austropodeidon
magnificus (Bandeira et al., 2016) e Uberabatitan ribeiroi
(Silva Junior et al., 2019), animais que atingiam mais de 25
metros de comprimento.

Os titanossauros ndo foram os tnicos saurépodes
a atingir tamanhos colossais, pois existem registros de es-
pécies do clado Diplodocidae pesando mais de 40 tonela-
das (Paul, 2016; Paul, 2019). Uma das linhagens do grupo
dos titanossauros que se destacam sdo os Lognkosauria,
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30 m

Figura 3.Representa¢do de um espécime gigante de titanossauro (modificado de Mazzeta et al., 2004).

um grupo sul-americano, que representa a radiagiao dos
maiores animais terrestres de todos os tempos (Carballido
etal., 2017).

Os grandes tamanhos corpéreos adquiridos por
estes animais, possuiam vantagens e desvantagens: ao
mesmo tempo que seriam menos vulneraveis a predado-
res e mudangas climéticas, demandariam mais recursos
para se manterem em homeostase e um maior tempo para
o desenvolvimento até atingirem a idade adulta/reprodu-
tiva (sensu Hone e Benton, 2005).

A aquisicdo do gigantismo pelos saurépodes
possivelmente foi devido a presenca de seu complexo sis-
tema pneumatico (Wedel, 2003b) e também gracas aos
seus longos pescogos, que lhes davam grande mobilidade
para se alimentarem, alcancando desde a vegetagao rastei-
ra até a presente no dossel (Sander et al., 2011; Taylor et
al.,, 2011).

Osteodermos

Outra caracteristica exclusiva dos titanossauros
é a presenca de osteodermos (Bonaparte e Coria, 1980;
D’Emic et al., 2009). Osteodermos sdo estruturas minera-
lizadas incrustadas na derme (Romer, 1956). Apesar de di-
versos registros da associa¢do de restos fossiliferos de tita-
nossauros junto com osteodermos, nio se sabe bem como
essas estruturas eram distribuidas nos corpos destes ani-
mais, nem mesmo se estariam presentes em todas as espé-
cies do grupo (sensu Vidal et al., 2017). Em relagdo a fun-
¢do, diversas hipoteses ja foram levantadas, como a de que
serviriam para a prote¢do, termorregulacdo ou até mesmo
para display sexual e reconhecimento intraespecifico (Sal-
gado, 2003b; Marinho, 2007; Cerda e Powell, 2010; Curry
Rogers et al., 2011; Marinho e Iori, 2011). Atualmente, a
hipotese mais aceita em relagao a funcgdo dessas estruturas
nos titanossauros é de que serviria como reserva de calcio,
sendo este mineral usado para repor aquele perdido du-
rante o crescimento ou oviposi¢ao (Marinho, 2007; Curry
Rogers et al., 2011; Cerda et al., 2015; Vidal et al., 2017).

Nidificacdo

Os primeiros ovos de dinossauros que se tem re-
gistro foram encontrados na regiao sudeste da Frang¢a em
1859 pelo padre naturalista romano Jean-Jacques Pouech
(1814 - 1892). Na época, Pouech acreditou que se tratava
de ovos de aves gigantes (Le Loeuft, 1991). Dez anos de-
pois, o gedlogo francés Philippe Matheron (1807 — 1899)
encontrou ovos associados a restos de um animal, que na
época acreditou ser de um crocodilo gigante, na regido sul
da Franga (Depéret, 1900). Somente no comego do século
20, os achados de Pouech e Matheron foram corretamen-
te identificados como ovos de saurdpodes, mais especifi-
camente de titanossauros (Joleaud, 1924; Buffetaut e Le
Loeuff; 1994)

No Brasil, os primeiros ovos de dinossauros fo-
ram encontrados na regido de Uberaba, Minas Gerais,
pelo paleontdlogo brasileiro Llewellyn Ivor Price (1905
- 1980) em 1951. Estes achados, em conjunto com poste-
riores ocorréncias da mesma regido, foram identificados
como ovos de titanossauros (Magalhdes Ribeiro, 2002;
Grellet-Tiner e Zaher, 2008). Mesmo que o registro de
ovos fosseis no Brasil seja limitado, achados em outras re-
gides do mundo (e.g., Auca Mahuevo, Chiappe et al., 1998;
sitio Sanagasta, Grellet-Tinner e Fiorelli, 2010) permiti-
ram que alguns aspectos da biologia reprodutiva destes
animais fossem conhecidos.

Durante a estagdo reprodutiva, as fémeas se agre-
gavam para botar seus ovos em uma mesma regido (Chia-
ppe et al,, 2005). Esses ovos eram colocados em buracos e
tapados, ou entdo, colocados sobre o solo e cobertos por
sedimento (Hechenleitner et al., 2015). Porém, ninhadas
encontradas em diferentes paleoambientes ao redor do
mundo mostram que estes animais eram extremamente
versateis e possuiam diferentes estratégias reprodutivas
(sensu Garcia et al., 2015).

Consideracées finais
Os titanossauros fazem parte do clado de sauré-
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podes mais diverso e representam a maior diversidade de
dinossauros do Cretaceo brasileiro. Nesta revisdo foram
explorados alguns aspectos envolvendo a biologia destes
animais, mostrando que: (i) os titanossauros estdo inclu-
sos em um clado maior dentro de Sauropoda, denomina-
do Titanosauriformes, e embora existam diversas hipdte-
ses filogenéticas para este grupo, suas relagdes evolutivas,
incluindo aqui os animais brasileiros, ainda sdo bastante
debatidas; (ii) os saurdpodes possuiam um sistema de
pneumatizagdo similar ao encontrado nas aves modernas
e que era especialmente mais desenvolvido em alguns ti-
tanossauros derivados; (iii) ainda que varias linhagens de
saurépodes tenham atingido tamanhos gigantes, o grupo
dos titanossauros se destaca nesse quesito, sendo os maio-
res animais terrestres de todos os tempos; (iv) algumas
espécies de titanossauros apresentavam osteodermos que
possivelmente serviam como reservas de calcio para que,
ao crescerem ou se reproduzirem, pudessem repor esse
mineral; (v) os titanossauros apresentavam mais de uma
estratégia para oviposigdo, sendo a principal delas enterrar
ou cobrir seus ovos.
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