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Resumo: O clado Titanosauriformes € um grupo notavel e diverso de saurépodos que
habitaram quase todas as massas de terra durante o Cretaceo. A diversidade de formas do
clado compreende tanto um dos maiores animais que ja caminharam sobre a Terra,
Argentinosaurus, quantos alguns dos menores saurépodos conhecidos, Europasaurus e
Magyarosaurus, 0 que 0s torna bons candidatos para se testar a Regra de Cope, conhecida
como a tendéncia do aumento do corpo ao longo de uma linhagem evolutiva. Foram usados
métodos estatisticos para avaliar o tamanho corporal em abordagens filogenética e nédo
filogenética com o objetivo de identificar a tendéncia de aumento corporal nos titanossauros. O
comprimento dos fémures foi coletado (ou estimado através do Umero) para ser usado como
base de tamanho corporal para 46 espécies de titanossauros. Os resultados mostram que néo
h& correlagBes significativas entre aumento/diminuicdo no tamanho corporal dos
Titanosauriformes ao longo do Cretaceo e as mudancgas negativas no tamanho do corpo sao
maiores do que as positivas (mas estatisticamente ndo significativas) para a maioria dos
subclados (Saltasarinae, Saltasaridae, Lithostrotia, Titanosauria e Somphospondyli), dessa
forma pode-se afirmar que a Regra de Cope ndo atuou na evolucao corporal do grupo e, ao
contrario, h4 uma tendéncia geral para diminuicdo do tamanho médio associado ao aumento

da variacdo corporal.

Palavras chave: Titanosauriformes, tamanho corporal, Regra de Cope, fémur, filogenia.



Abstract: Titanosauriformes is a conspicuous and diverse group of sauropod dinosaurs that
inhabited almost all land masses during Cretaceous times. Besides the diversity of forms, the
clade comprises one of the largest land animal found so far, Argentinosaurus and, on the other
hand, some of the smallest sauropods known to date, Europasaurus and Magyarosaurus, which
enable them to be good candidates for studies on body size trends such as the Cope’s Rule,
the tendency towards an increase in body size in an evolutionary lineage. We used statistical
methods to assess body size changes under both phylogenetic and non-phylogenetic scopes to
identify any body size trend in Titanosauriformes. Femoral lengths were collected (or estimated
from humeral length) from 46 titanosauriform species and used as a proxy for body size. Our
findings show that there are not significant correlations between increase/decrease in
titanosauriform body size and age along the Cretaceous and that negative changes in body size
are higher than positive ones (although not statistically significant) for most of the
titanosauriform subclades (e.g. Saltasarinae, Saltasaridae, Lithostrotia, Titanosauria, and
Somphospondyli), so that Cope’s Rule not worked in titanosauriform evolution. Finally, we also
found a trend in decrease in titanosauriform mean body size coupled with an increase in body
size standard deviation, which indicate an increase in body size variation toward the end of

Cretaceous.

Keywords: Titanosaur; body size; Cope’s Rule; femur; phylogeny.
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1- Introducéo

Os Titanosauriformes sao um grupo de dinossauros saurépodos que abrangem mais
de 40 espécies descritas e alcancaram um grande sucesso evolutivo ao longo do Cretaceo.
Este sucesso é destacado pela ampla distribuicdo de seu registro féssil, 0 grupo possui uma
grande diversidade e um grande nimero de materiais formalmente descritos encontradas em
muitos continentes (América do Sul (Powell, 1992; Salgado, 1996; Kellner & Azevedo, 1999;
Calvo & Gonzaléz Riga, 2003; Gonzdalez Riga, 2003; Martinez et al., 2004; Salgado et al., 2005;
Apesteguia, 2007; Gonzalez Riga & Astini, 2007; Salgado & Carvalho, 2008; Fillipi et al., 2011;
Juarez Valieri & Calvo, 2011; Santucci & Arruda-Campos 2011; Zaher et al., 2011; Mannion &
Otero, 2012), America do Norte (Tidwell et al., 1999; Lehman & Coulson, 2002; Rose, 2007,
Taylor, 2009), Europa (Le Loeuff, 2005; Sander et al., 2006; Canudo et al., 2008; Company et
al., 2009; Stein et al., 2010), Africa (Gomani, 2005; Mateus et al., 2011), Asia (Borsuk-
Bialynicka, 1977; Jain & Bandyopadhyay, 1997; Tang et al., 2001; Klein et al., 2009; D'Emic et
al., 2013;) e Australia (Hocknull et al., 2009).

Os titanossauros variam consideravelmente em relacéo aos seus tamanhos corporais,
desde Argentinosaurus considerado o maior animal que ja andou sobre a Terra, até
Magyarosaurus conhecido como um dos menores saurdpodos encontrados. Titanosauriformes
parecem possuir um aumento na variacao corporal ao longo de sua histéria evolutiva, por
exemplo, eles podem ser encontrados no Gondwana onde muitas formas grandes estdo
presentes nos depdésitos do Cretaceo Inferior (Mannion & Calvo, 2011; Carballido et al., 2011) e
locais onde formas meédias e pequenas sdo registradas no Cretaceo Superior (Jain &
Bandyopadhyay, 1997; Powell, 1992; Salgado et al., 2005; Santucci & Arruda Campos, 2011,
Gallina, 2012).

A Regra de Cope € uma das hipoteses de tendéncias evolutivas mais citadas
referentes ao aumento do tamanho corporal. Demonstrou-se que esta tendéncia opera em
alguns grupos: foraminiferos, trilobitas, mamiferos, pterossauros e saurépodos (Colbert, 1993;
Arnold et al., 1995; Alroy, 1998; Hone & Benton, 2007), mas ndo em outros: amonitas, lagartos
varanoides, tartarugas, peixes e moluscos (Pianka, 1995; Jablonski, 1997; Dommergues et al.,

2002; Knouft & Page, 2003; Moen, 2006).



Dois mecanismos evolutivos opostos podem ser capazes de revelar os processos de
uma tendéncia em grande escala como a Regra de Cope. Mecanismos ativos/direcionais
mostram que o favorecimento do tamanho corporal grande através de vantagens ecolégicas
seria a principal causa de atuacdo da Regra de Cope, pode-se encontrar uma grande
guantidade de trabalhos que abordam a evolugdo do gigantismo através de um processo
evolutivo que mostram a tendéncia ao aumento do tamanho corporal dentro de uma linhagem
evolutiva (Gould, 1997; Jablonski, 1997).

Tamanhos grandes geralmente conferem uma vantagem seletiva aos individuos dentro
de uma populacdo (aumento da defesa, sucesso intra e interespecifico para competicdo e
predacdo, longevidade, aumento da inteligéncia, mecanismos mais eficientes para a
termorregulacdo, e sobrevivéncia a ambientes extremos, Kingsolver & Pfennig, 2004). Por
outro lado, o gigantismo também traz desvantagens como, aumento no tempo de
desenvolvimento embrionario, necessidade energética, taxas de fecundidade menores, e altas
taxas de extincdo (Sander et.al., 2011). O mecanismo ativo/direcional é raramente encontrado
em um contexto macroevolutivo, uma vez que apenas trabalhos com enfoque em invertebrados
mostram a atuacdo empirica deste mecanismo. Esta tendéncia evolutiva somente direciona o
grupo para tamanhos maiores se as vantagens forem superiores as desvantagens (Raia et al.,
2012).

Em contrapartida os mecanismos evolutivos passivos ndo direcionam caracteristicas,
mas variam de forma aleatéria entre as morfologias. O aumento do tamanho corporal seria
ocasionado pela forca de difusdo que se inicia distante da barreira do tamanho minimo
(Stanley, 1973), o afastamento deste limite expandiria as chances de originar individuos de
tamanhos grandes. Devido a isto, seria provavel que houvesse um aumento na variancia e no
tamanho médio do corpo dentro das linhagens ao longo do tempo (Raia et al., 2012).

O tamanho corporal esta intimamente ligado com a histéria ecoldgica e evolutiva dos
grupos. Os esforcos em descobrir padrdes ecolégicos e processos relacionados com a
evolucado de grupos extintos podem revelar processos em escala macro e micro-evolutiva que
podem ser importantes para o entendimento da estruturacdo bioldgica das comunidades
(Briggs & Crowther, 1990; Brown & Lomolino, 2005; Brusatte, 2012). Dessa forma,

considerando o importante papel dos titanossauros para o entendimento da biota continental no



Cretaceo, foram testadas as mudancas direcionais de tamanho corporal (tendéncia dentro da
linhagem) usando abordagens filogenéticas e néao filogenéticas com o objetivo de verificar se
os titanossauros possuem a tendéncia evolutiva do aumento corporal ao longo do tempo,
conhecida como Regra de Cope. Discutiu-se alguns aspectos relacionados aos padrbes de
mudancas corporais encontrados em Titanosauriformes, estas andlises podem fornecer uma

nova informacao para estudos futuros relacionados a evolugdo do clado dos saurépodes.

2- Materiais e Métodos

Informacdes sobre como avaliar as mudancas evolutivas do tamanho corporal em uma
linhagem podem ser encontradas em Alroy (2000), Laurin (2004), e Butler & Goswami (2008).
Estes trabalhos basicamente mostram que apenas as comparacdes em pares de ancestral-
descendente podem ser capazes de identificar tendéncias dentro das linhagens de um clado, a
importancia de métodos estatisticos para se chegar a uma significAncia e a necessidade de
usar um método de contraste filogenético vs. o tempo de avaliagdo das mudancas corporais.
Sao descritos abaixo 0s métodos usados para avaliar as mudangas corporais nos

titanossauros.

2.1- Taxa

A base de dados consiste em 112 materiais de ossos longos (fémur e/ou Umero)
obtidos através de 46 espécies de Titanosauriformes bem conhecidas na literatura, contendo
informacdes sobre medidas de fémur e/ou Umero, unidade geoldgica associada, intervalo de
tempo, localidade geografica e ndmero de identificagdo do material. Titanosauriformes s&o
globalmente distribuidos e seus materiais sdo provenientes de diferentes areas: América do Sul
(Bacia Bauru, Membro Huincul, Grupo Neuquén, Membro Puesto Antigual, Grupo Malargue,
Grupo Chubut, Grupo Salta), América do Norte (formag¢des Morrison, Black Peaks, e Twin
Mountains), Europa (Bacia Maestrazgo, Bacia Hateg, Bacia Saxony, Formacgdo Marnes
Rouges, e Bacia Chera), Africa (Formacdo Tendaguru e Tadi beds), Asia (Bacia Koum, Bacia
Nemegt, Formacdo Méng-Yin, Formacdo Khorat, Formacdo Huiquanpu, Formacdo Lameta, e
Formacao Sunjiawan). Os tdxons usados na andlise séo referidos apenas a individuos adultos,

informacdes histologicas, e anatomia descritiva foram os critérios usados na identificacdo dos



individuos adultos. Por exemplo, apesar de possuir uma grande quantidade de elementos
preservada, Rapetosaurus foi excluido da analise por falta de evidéncias de material adulto (ver

Apéndice 1, para maiores informacdes).

2.2- Estimativa do tamanho corporal

Os materiais de saurdpodos sdo geralmente mal preservados e incompletos, dessa
forma nem todos os materiais se encontram completos para nos proporcionar uma estimativa
confiavel do tamanho total do espécime. A estimativa de massa para dinossauros ndo-avianos
é raramente realizada, pois formas extintas sdo geralmente muito distantes dos seus parentes
viventes. Com base nisso, muitas metodologias diferentes e célculos sdo empregados com a
finalidade de se estimar a massa corporal, porém sem muito sucesso (Anderson et al., 1985;
Seebacher, 2001; Farlow et al., 2005; Carrano, 2006). No entanto, uma correlacdo positiva
pode ser encontrada entre comprimento de fémur e tamanhos corporais em mamiferos
(Alexander et al., 1979; Bou et al., 1987; Jungers et al., 1998; Christiansen, 1999), aves (Maloiy
et al., 1979; Cubo & Casinos, 1997; Hone et al., 2008; Butler & Goswami, 2008), e dinossauros
(Seebacher, et al.,1999; Carrano, 2006; Hone et al., 2005).

Os dados de fémur de saurdpodes séo relativamente faceis de serem encontrados na
literatura, sendo que figuras com escala também auxiliaram na obtencédo de comprimentos dos
materiais. Titanosauriformes possuem um rapido crescimento até a maturidade sexual e
parecem apresentar poucas alteragdes corporais ao longo de suas vidas (heterocronia) Assim,
0s comprimentos dos ossos longos foram usados como base para o tamanho do corpo
(Buffeaut et al., 2002; Mazzetta et al., 2004; Sander et al., 2004; Carrano, 2006; Klein &
Sander, 2008; Sander et al., 2011).

Foram adotados comprimentos lineares de ossos longos, como fémur e Gmero como
base do tamanho corporal. A base de dados incluiu apenas individuos adultos com materiais
completos (femur e/ou Umero) disponiveis na literatura, em alguns casos, mais de um fémur
e/ou Umero por tédxon. Nestes casos usou-se a média dos comprimentos em vez do
comprimento maximo, pois espécies representadas pelos espécimes do maior comprimento

provavelmente terdo poucos representantes na populacao (Butler & Goswami, 2008).



Utilizaram-se espécimes que possuem fémur e Umero pertencentes ao mesmo
individuo para analisar a correlacdo entre fémur e Umero, esta analise possui o objetivo de
testar se ha uma correlacao entre os tamanhos de fémur e imero. O resultado da equacéo nos
permite estimar o comprimento daquelas espécies onde somente o Umero é conhecido.

Os dados de comprimento dos fémures foram submetidos ao teste de Sharpiro-Wilk,
gue indica se ha normalidade na distribuicdo dos dados. Assim, as estatisticas paramétricas
foram empregadas na abordagem nao filogenética, estas analises foram feitas no programa

PAST (Hammer et al., 2001).

2.3- Mudancas direcionais para o tamanho corporal

Foram avaliadas as mudancgas corporais em Titanosauriformes através das abordagens
filogenéticas e né&o filogenéticas para que os resultados fossem complementados. A
abordagem néo filogenética foi feita verificando o tamanho médio do comprimento do fémur
contra o tempo médio (média da amplitude temporal de cada unidade geoldgica) de cada taxon
em milhdes de anos em uma analise de regressao para testar se ha uma tendéncia positiva de
aumento corporal na linhagem dos Titanosauriformes.

A abordagem filogenética para mudancgas direcionais no tamanho do corpo usa a
comparacdo de pares entre ancestral-descendente (ver Alroy, 2000, Laurin, 2004, Butler &
Goswami, 2008), para estabelecer estes pares, uma superarvore (supertree) foi calculada para
Titanosauriformes, uma vez que nao havia disponivel uma filogenia para todo o clado. Cinco
arvores filogenéticas para Titanosauriformes foram selecionadas: Salgado et al. (1997),
Gonzaléz Riga et al. (2009), Gallina & Apestéguia (2010), Santucci & Arruda-Campos (2011), e
D’Emic (2012). Estas foram escolhidas por focar em diferentes aspectos do grupo
(Titanosauriformes basais e apicais ou pelas relagdes especificas de cada subclado) e por
maximizar o ndmero de taxons usados nas analises. As notacdes parentéticas dessas cinco
arvores foram processadas no programa CLANN 3.0.0 (Creevey & Mclnerney, 2005), onde
uma matriz de dados foi gerada pelo método Matrix Representation using Parsimony (MRP).
Esta matriz de dados foi processada no programa PAUP 4.0 versdo Beta 10 (Swofford, 2002) o

que resultou em 2439 arvores mais parcimoniosas. O consenso estrito destas 2439 arvores foi



usado para comparar os pares ancestrais-descendentes de 31 taxons de Titanosauriformes
para os quais o tamanho de fémur pode ser estabelecido.

Para calcular os estados ancestrais foram seguidas as metodologias de Laurin (2004),
Carrano (2006), e Butler & Goswami (2008) onde o taxon era associado ao registro fossil, os
comprimentos dos ramos em milhdes de anos foram estabelecidos para cada tdxon terminal.
Foi considerado que o tamanho de fémur foi representado pelo material mais jovem do registro
geoldgico (Laurin, 2004; Butler & Goswami, 2008). Para 0s nos internos considerou-se um
intervalo de 3 milh6es de anos assim como utilizado em Laurin (2004). Usando esta arvore
calibrada foram calculados os valores de cada n6 (Apéndice 2) através da do algoritmo
squared-change parsimony (SCP) no programa Mesquite 2.75 (Maddison & Maddison, 2007).
Finalmente, as mudancas corporais ao longo da filogenia foram calculadas usando a supertree
calibrada com os estados ancestrais previamente calculados. Avaliaram-se as diferencas no
tamanho do corpo entre os taxons terminais e os ndés internos e entre 0s noés internos e 0s
seguintes clados: Macronaria, Brachiosauridae, Somphospondyli, Titanosauria, Lithostrotia,
Saltasauridae, Opisthocoelicaudiinae, e Saltasaurinae. As mudancas para Titanosauriformes
ndo foram calculadas em funcdo da ndo resolucdo de uma politomia envolvendo este clado e
Tehuelchesaurus. Para cada um desses clados nds avaliamos a soma das mudangas,
mediana, média, mudancas positivas, negativas e o total de mudancas. Seguindo Butler &
Goswami (2008), nés usamos o teste chi-quadrado para avaliar se as mudancas positivas e
negativas ocorriam na mesma frequéncia (hipétese nula) ou se apresentavam uma tendéncia
positiva/negativa.

A abordagem ndéo filogenética foi testada avaliando-se o ponto médio da amplitude
estratigréfica total para cada taxon contra o comprimento do fémur. Foram utilizados testes
paramétricos ja que a avaliagdo de Sharpiro-Wilk mostra que ha normalidade na distribuicdo
dos dados. A correlacdo entre tamanho corporal e idade foi testada em Macronaria e nos
seguintes  subclados:  Brachiosauridae, = Somphospondyli, Titanosauria, Lithostrotia,
Saltasaridae, Opisthocoelicaudiinae, e Saltasarinae.

Foram calculados também os desvios padrdo do comprimento do fémur em trés

intervalos de tempo (Jurdssico Superior, Cretaceo Inferior e Cretaceo Superior) para identificar



qualquer tendéncia (diminuicdo/aumento) na variacdo do tamanho corporal. Para estas

analises foram usados 46 espécies considerados na abordagem nao filogenética.

3- Resultados

A regressdo linear (Fig. 1) usando os dados de 11 espécies (Andesaurus,
Cedarosaurus, Opisthocoelicaudia, Chubutisaurus, Diamantinasaurus, Sauroposeidon,
Phuwiangosaurus, Giraffatitan, Epachtosaurus, Bonatitan, e Tehuelchesaurus) para as quais
ambos o fémur e Umero séo conhecidos para os mesmos individuos, resultou na seguinte
equacao: y = 0,8546x (Pearson’s r = 0,91851, e P = <0,005). Phuwiangosaurus é a Unica
espécie (das 11 usadas na regressao) que possui cinco espécimes com fémur e Umero
conhecidos para os mesmos individuos (Klein et al., 2009). Para estes cinco exemplares de
Phuwiangosaurus foram usados apenas a média dos materiais na analise de regressao. Estes
valores mostram uma correlagéo positiva entre fémur e Umero, portanto esta equagéo foi usada
para estimar os comprimentos de fémur para aquelas espécies onde somente o Umero era
conhecido.
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Fig. 1 Regressao linear do tamanho do Umero (eixo y, em metros) contra 0 comprimento
femoral (eixo x, em metros). Cada valor de pares de tamanho de Umero e fémur se refere ao
mesmo espécime de titanossauriforme. Phuwiangosaurus compreende cinco espécimes para
0s quais umero e femur sdo conhecidos; nesse caso o valor médio desses elementos foi
usado. Equacéo da reta: y = 0,8546x.



O teste de normalidade de Sharpiro-Wilk para os fémures de titanossauros (tanto os
medidos quanto os mensurados através da equacado da reta) mostraram que todos os clados
avaliados possuem uma distribuicdo normal dos dados (Tabela 1). Desta forma foram usados

métodos paramétricos para a abordagem néo filogenética.

Tabela 1. Teste de normalidade (Shapiro-Wilk) para as medias de fémures de cada clado

avaliado nesse trabalho.

Clado w P

Saltasaurinae 0,9362 0,5124
Opisthocoelicaudiinae  0,9182 0,4460
Saltasauridae 0,9031 0,3927
Lithostrotia 0,9572 0,5478
Titanosauria 0,9594 0,5599
Somphospondyli 0,9624 0,4650
Brachiosauridae 0,8142 0,1303
Macronaria 0,9582 0,2619

A analise nao filogenética usou 34 espécies cujos comprimentos dos fémures foram
retirados da literatura e 12 espécies para os quais o tamanho de fémur foi estimado através do
célculo do ajuste da equacao da reta (y = 0,8546x) baseado no tamanho do respectivo Gimero.
Os dados consideram 46 espécies dentro do clado Macronaria (Apéndice 1), dentre as quais
31 espécies foram incluidas na andlise filogenética, uma vez que estas estdo presentes no
minimo em um dos cinco cladogramas usados para construir a supertree.

As analises nao filogenéticas sugerem uma fraca e néo significante correlagédo entre o
comprimento do fémur e a idade para Macronaria (Pearson’s r = 0,19145, P = 0,20246. Estes
valores indicam que a variagao do tamanho corporal é explicada de maneira fraca pela idade
estratigréfica. A abordagem néo filogenética ndo encontrou tendéncia para o aumento do
tamanho corporal (Regra de Cope), seguindo uma tendéncia contraria. Os subclados dentro de

titanossauriformes séo mostrados na Fig.2 e Tabela 2.
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Fig. 2 Grafico comparando o tamanho femoral (log,, €ixo y) contra a idade (eixo x, em milhdes
de anos) para as 46 espécies de Macronaria, sendo 12 espécies com o tamanho femoral
estimado a partir do Umero. A idade de cada tdxon foi calculada com base na média da
amplitude temporal de cada unidade geoldgica onde os taxons foram encontrados.

Apenas Opisthocoelicaudiinae com um valor de r = (0,92483) indicou uma relacdo entre
tamanho corporal e idade estratigrafica. No entanto, o P ndo mostrou uma relacao significante
entre idade e tamanho corporal, 0 numero de tadxons analisados neste clado (n= 3) é baixo e
nossos calculos podem apresentam um viés. Argentinosaurus € tanto a maior quanto a mais
antiga espécie observada dentro deste clado, de modo que a tendéncia observada (se fosse
significativa) seria a diminuicdo do tamanho do corpo em dire¢do ao final do Cretdceo. No
entanto, esse raciocinio ndo € bem suportado quando se considera que Argentinosaurus nao é
membro basal dentro deste clado. Os célculos para os outros subclados dentro de
Titanosauriformes ndo forneceram relacdo significativa (positiva/negativa) entre idade e
tamanho do corpo. As tendéncias observadas em todos os subclados de Titanosauriformes

indicam uma tendéncia a diminuigdo do tamanho do corpo, exceto por Brachiosauridae, onde

tendéncia para o aumento do tamanho corporal é observada (Fig. 3, Tabela 2).
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Tabela 2. Analise de correlagao (correlagdo de Pearson) usando o log;, do tamanho femoral
contra o tempo médio de amplitude estratigrafica para cada clado avaliado nesse trabalho. A
correlacdo ndo pode ser calculada para Saltasaurinae porque as espécies desse clado
possuem a mesma idade. * Somente os valores para Macronaria sdo baseados no conjunto de
dados de 46 espécies, ja os demais clados s apresentam 0s taxons presentes na supertree.

Intervalo de confianca
Clado n r p
dainclinacao (95%)

Saltasarinae 3 - - -

Opisthocoelicaudiinae 3  0,92483 0,24841 0,004631; 0,025010

Saltasaridae 6 0,67072 0,14479 0,005009; 0,074540
Lithostrotia 18 0,06137 0,80886 -0,007768;0,007872
Titanosauria 19 0,12186 0,61920 -0,005796; 0,007138
Somphospondyli 25 0,11774 0,57512 -0,002329; 0,003336
Brachiosauridae 4 -0,26594 0,73406 -0,020890; 0,176200

Macronaria* 46 0,19145 0,20246 -0,000978; 0,003573
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Figura 4. Supertree calibrada mostrando as relacdes filogenéticas para Titanosauriformes. Os
clados usados nas comparacdes ancestral-descendentes (Macronaria, Brachiosauridae,
Somphospondyli, Titanosauria, Lithostrotia, Saltasaridae, Opisthocoelicaudiinae, e
Saltasarinae) sdo indicados por circulos pretos (node-based) ou por linhas curvas (stem-
based). O nimero ao lado de cada taxon corresponde ao tempo da linhagem.
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A supertree (Fig. 4) foi usada na abordagem usando as comparacdes ancestral-
descendente, totalizando 31 espécies pertencentes & Macronaria, dentre as quais 29 eram
Titanosauriformes. As mudancas corporais em Macronaria sdo quase todas em namero igual
(positivas/negativas, Tabela 3). Saltasaurinae, Lithostrotia, Titanosauria, e Somphospondyli
mostram mais mudangas negativas no tamanho do corpo do que mudangas positivas. A soma
e a média de mudancas sdo todas negativas para todos estes grupos, a mediana € positiva em
todos os clados, exceto Saltasaurinae, isto é devido as grandes propor¢cdes de mudancas
negativas. Saltasauridae possui um nimero igual de mudancas positivas e negativas com

valores de média negativa e mediana positiva. (Tabela 3).

Tabela 3. Comparagbes ancestral-descendente para Titanosauriformes baseadas nas
informacdes da supertree (31 taxons). Os valores da soma, média, mediana, skew, mudancas
positivas e negativas foram calculados a partir das diferencas entre log;o do tamanho do fémur
dos taxons terminais e os estados ancestrais (nos internos) e entre as diferencas entre os nos
internos para cada clado. O teste chi-quadrado se refere a hip6tese nula de que as mudancas
positivas e negativas sado igualmente possiveis.

Mudangas Mudancas

Clado Soma Média Mediana  Skew N Positivas Negativas x2 P

Saltasarinae -0,1105919 -0,027648 -0,0297401 0,1817293 4 1 3 0,53333 0,46521
Opisthocoelicaudinae 0,2467802 0,061695 0,0389693 1,1467504 4 3 1 0,53333 0,46521
Saltasaridae -0,0203853 -0,0020385 0,001116 0,7092829 10 5 5 0 1

Lithostrotia -0,234914 -0,0083898 0,002568 0,2663368 23 10 13 0,19216 0,66113
Titanosauria -0,1580704 -0,005269 0,002568 0,1907616 25 11 14 0,17699 0,67397
Somphospondyli -0,0129391 -0,0003081 0,000372 0,1687184 37 16 21 0,33478 0,56286
Brachiosauridae 0,0740182 0,0123364 0,0586084 -1,9180097 6 5 1 0,5403  0,22067
Macronaria 0,2396073 0,0045209 0,0066843 -0,9496934 43 21 22 0,011493 0,91463

Opisthocoelicaudiinae e Brachiosauridae sdo os Unicos clados que apresentam

mais mudancas corporais positivas do que negativas, os valores de soma, média e mediana
séo todos positivos para ambos os grupos. Argentinosaurus pertence a Opisthocoelicaudiinae e
possui 0 maior fémur da andlise (2,56m), Giraffatitan brancai e Brachiosaurus altithorax estédo
inclusos em Brachiosauridae e apresentam o segundo e terceiro maiores fémures da analise

(2,19 m e 2,03 m, respectivamente). Apenas em Brachiosauridae as mudancas positivas
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superaram as mudancas negativas, mas apesar disso, estas nao foram significantes (Tabela

3).

A Figura 5 compara os comprimentos dos fémures ancestrais (valores dos nos)
contra as mudancas calculadas ao longo dos ramos. Nota-se, com algumas excec¢fes, que as
mudancas positivas e negativas ndo estdo em ndmero igual, mas estas variam no mesmo grau
entre -0,2 a 0,2. O teste chi-quadrado feito no clado Titanosauriformes corroborou a hipétese

nula de que as mudancas positivas e negativas sédo encontradas em mesma frequéncia.
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Figura 5. Mudangas entre ancestrais e descendentes. Grafico de dispersdo comparando o
tamanho ancestral dos nos da supertree (log;o tamanho do fémur, eixo y) contra as mudancas
calculadas que ocorrem ao longo dos ramos (log;o tamanho de fémur, eixo x). Observar que

mudancas positivas e negativas, de maneira geral, ocorrem em mesmas propor¢cdes. Nesse
caso, henhum padrdo de aumento/diminuicdo de tamanho corporal foi observado.

As andlises de tamanho de corpo ndo mostram qualquer tendéncia aparente
guando se considera todo o conjunto de dados. As médias de tamanho de fémur aumentaram
do Jurassico Superior até o Cretaceo Inferior e diminuiram no Cretdceo Superior, ou seja,
houve uma diminuicdo do desvio padrdao dos fémures desde o Jurdssico Superior até o
Cretaceo Inferior e seu ligeiro aumento no Cretaceo superior. E interessante notar que ambas
as amplitudes, Jurassico Superior e Cretaceo Inferior, abrangem a idade de existéncia de duas

espécies de titanossauros que vdo de um extremo ao outro do tamanho corporal.
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Europasaurus (intervalo Jurassico Superior) possui 0 menor tamanho de corpo da andlise e
mostra forte contraste com seus parentes em Brachiosauridae. Por outro lado, Argentinosaurus
(intervalo Cretaceo Inferior) tem o maior tamanho da andlise. Europasaurus é conhecido como
um exemplo de espécie ana insular (Sander et al., 2006), no entanto ndo ha explicacdo para
justificar o tamanho de Argentinosaurus. Foram refeitas analises excluindo-se esses dois
taxons, esta nova analise mostrou uma diminuicdo consistente nas médias dos tamanhos de
0,2295 (Jurassico Superior) para 0,0430 (Cretaceo Inferior). Entretanto, o valor do desvio

padrdo mostra um aumento na variacdo do tamanho corporal no fim do Cretaceo (Tabela 4).

Table 4. Analise da variacdo do tamanho corporal em Macronaria para trés intervalos de
tempo (Jurassico Superior, 163,5 — 145,0 Ma; Cretaceo Inferior, 145,0 — 100,5 Ma; Cretaceo
Superior, 100,5 — 66,0 Ma). * A mesma andlise excluindo-se os dois tdxons com variagao
extrema do tamanho corporal (Europasaurus, ecluido do intervalo Jurdssico Superior e
Argentinosaurus, excluido do intervalo Cretaceo Inferior).

Tam. femoral Tam. femoral Desvio
Intervalo de tempo n Média

minimo maximo padrao
Late Jurassic 5 -0,367 0,307 0,1102 0,27199
Late Jurassic* 4 0,176 0,307 0,2295 0,06129
Early Cretaceous 16 -0,139 0,408 0,1305 0,13754
Early Cretaceous* 15 -0,139 0,248 0,1120 0,12000
Late Cretaceous 25 -0,280 0,272 0,0430 0,15157

5- Discusséo e Concluséao

As abordagens estatisticas usando os métodos filogenéticos e ndo filogenéticos
(comparacao em pares ancestral-descendente) mostram que ndo ha correlagdes significantes
entre aumento/diminui¢do corporal em Titanosauriformes ao longo do Cretaceo. A comparagéo
de pares ancestral/descendente mostrou que mudancas negativas no tamanho corporal sé&o
maiores do que as positivas (apesar de ndo serem estatisticamente significativas) para a maior
parte dos subclados (Saltasarinae, Saltasaridae, Lithostrotia, Titanosauria, e Somphospondyli).

Pode ser surpreendente que alguns titanossauriformes figurem entre os maiores saurOpos
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conhecidos, porém é necessario que se leve em conta membros basais (Brachiosauridae) sédo
geralmente saurépodos de tamanho grande. Partindo do pressuposto de que ndo sabemos se
esses grandes membros basais estavam préximos do limite corporal para animais terrestres,

nao é facil avaliar se haveria alguma chance da atuagéo da Regra de Cope no grupo.

Como foi dito anteriormente, o clado Brachiosauridae abrange alguns taxons que
atingiram grandes tamanhos corporais, em contrapartida Europasaurus, um dos menores
sauropodes conhecidos, € 0 membro mais basal do clado. Isto pode levar, em uma observagéo
superficial, a se sugerir que a evolug¢éo corporal dentro deste grupo pode ter sido direcionada
pela Regra de Cope. No entanto, a comparagdo de pares e as outras estatisticas mostraram
que somente uma mudanca negativa ocorreu dentro desse clado, sendo ela entre o ancestral
comum mais recente de Brachiosauridae e Europasaurus. A diminuicdo no tamanho de
Europasaurus é tdo dramatica que contrabalanceou todas as mudancgas positivas que
ocorreram nos taxons mais apicais de Brachiosauridae (Figs. 2 e 3, Tabela 3). Assim, nossas
analises mostram que a Regra de Cope ndo estd presente em Brachiosauridae e s6 poderia
estar presente se Europasaurus fosse excluido das analises. Os tamanhos corporais dos
individuos séo proporcionais, entre outros fatores, a suas necessidades energéticas, tamanhos
gigantes implicam em maiores quantidades de comida, logo, € necessaria uma grande area
para suportar um nimero minimo de individuos de uma populacdo de grandes propor¢cdes
corporais (Burness et al., 2001). Considerando o contexto paleogeografico evolutivo dos
membros de Brachiosauridae (inicio da quebra da Pangea durante o Neojurassico) parece em
parte, explicar os tamanhos grandes e o0s tamanhos pequenos dos membros de
Brachiosauridae, pois supostos membros pos jurassicos (ndo inclusos nesta analise) possuem

tamanhos consistentemente menores.

A andlise da variagdo do tamanho corporal em Titanosauriformes indica uma
tendéncia direcional quando os dois taxons que mostram valores de tamanho extremos s&o
excluidos (Argentinosaurus e Europasaurus, o maior e o menor saur6podo da andlise,
respectivamente). Neste cendrio, uma diminuicdo consistente nas médias dos tamanhos é
observada (Tabela 4): 0,2295, para o Jurassico Superior, 0,1120, para o Cretaceo Inferior, e
0,0430, Cretaceo Superior. Essa diminuicdo esta associada com um aumento da variacdo do

desvio padrdo: 0,06129, para Jurassico Superior, 0,12000, para Cretaceo Inferior, e 0,15157,
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Cretaceo Superior. Hone et al. (2005), usando diferentes métodos de analise notaram que a
Regra de Cope esta presente em quase todos os grupos de dinossauros, apenas 0s
sauropodes do Cretdceo ndo mostram a tendéncia ao aumento do tamanho do corpo através
do tempo, e por sua vez, mostram um aumento na variacdo corporal. Assim, ao passo que as
massas de terra continuaram a divergir durante o Cretaceo e o supercontinente Pangea dividiu-
se em porgfes menores e isoladas, o tamanho corporal médio dos Titanosauriformes diminuia,
enquanto sua variacdo corporal aumentava. Isto pode indicar, novamente, que a tectbnica teve

um papel importante na evolucdo dos Titanosauriformes (Titanosauria) mais apicais.

Stanley (1973) discutiu que a maioria dos clados fosseis evoluiu de corpos
pequenos, o que multiplicou as possibilidades de que estes explorassem seu potencial de
aumento corporal; os titanossauros evoluiram de ancestrais de grandes tamanhos e outras
restricBes ecoldgicas (além das paleogeogréficas) podem ser responsaveis pela diminui¢do no
tamanho corporal ao longo do Cretaceo. Hone & Benton (2005) mostraram como os animais de
grande porte podem ser vulneraveis a extingdes frente a grandes crises ambientais. Esta pode

ser uma razdo pela qual a Regra de Cope ndo é uma tendéncia generalizada.

Titanosauriformes sdo frequentes no registro fossil de depoésitos continentais do
Cretaceo. Titanossauros mais apicais parecem ser ainda mais frequentes no registro fossil a
partir do momento em que os saurépodos rebbachisaurideos se tornaram extintos no Cretaceo
Superior, o que fez dos titanossauros o Unico grupo de saurdpodos a presenciar o evento de
extincdo K-Pg. Como dito na literatura, alguns titanossauriformes atingiram grandes tamanhos
(Giraffatitan, Sauroposeidon, Futalognkosaurus, Argentinosaurus). Por outro lado, tdxons de
titanossauriformes como Europasaurus e Magyarosaurus chegaram a tamanhos diminutos para
um saurépodo. Tal variagdo no tamanho corporal ndo tem paralelo na evolucdo dos demais
grupos de saurépodos, indicando que a mudanc¢a no tamanho corporal tem sido uma tendéncia

evolutiva comum para os Titanosauriformes.
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Apéndice S1



Mean

time
Taxa (Ma) Femur Humerus Reference Material Geological unit Time interval Localization
Brachiosaurus altithorax 151,15 2,03 2,13 Taylor, 2009 FMNH P25107 Morrison Fm. Kimmeridgian-Tithotian Colorado,USA
Ampelosaurus atacis 69,05 0,8033 0,65 Klein et al., 2012 Marnes Rouges Mb. Early Maastrichtian Bellevue, Campagne-sur-Aude, Aude,Fr.
Malawisaurus dixeyi 113,4 0,95 0,705 Gomani, 2005 Mal-201 Koum Basin Aptian-Albian Mwakasyunguti, Malawi
Alamosaurus sanjuanensis 69,05 1,61 1,377 Stein et al., 2010. TMM-HW16 Black Peaks Fm. Maastrichtian New México, Utah, Texas, USA
Saltasaurus loricatus 74,8 0,9t 0,63 Powell, 1992 PVL 4017-79 Lecho Fm. Campanian-Maastrichtian  El Brete, Candelaria, Salta, Arg.
Europasaurus holgeri 154,7 0,43 0,45 Sander et al., 2006 DFMMh/FV372 Saxony Bas. kimmeridgian Niedersachsen, Germany
Neuquensaurus australis 74,8 0,797 0,58 Salgado et al., 2005 MCS-8 Allen Fm. Campanian-Maastrichtian ~ Neuquén, Cinco Saltos, Rio Negro, Arg.
Magyarosaurus dacus 69,05 0,525 0,385 Stein et al., 2010 FGGUB R. 1046 Hateg Basin Maastrichtian Valiora, Szentpeterfalva, Romain
Euhelopus zdanskyi 121,9 0,95 0,91 Stein et al., 2010 PMU R234 Méng-Yin Fm. Barremian-Aptian Shangdong, China
Andesaurus delgadoi } 103,45 1,55 1,35 Mannion & Calvo, 2011 MUCPv-132 Rio Limay Fm. Albian-Cenomanian El Chocon, Neuquén, Arg.
Cedarosaurus weiskopfae | 128,55 1,39 1,38 Tidwell et al., 1999 DMNH 39045 Cedar Mountain Fm. Barremian Utah, USA
Opisthocoelicaudia skarzynskii ;74,8 1,39 1 Borsuk-Bialynicka, 1977. ZPAL MgD-1/48 Nemegt Fm. Campanian-Maastrichtian  Altan Ula, Gobi Desert, Mongol
Chubutisaurus insignis | 119,65 1,71 1,46 Carballido et al., 2012 MACN 18222 Gorro Frigio Fm. Aptian Cerro Barcino, Chubut, Arg.
Diamantinasaurus matildae | 103,45 1,33 1,12 Hocknull et al., 2009 AODF 603 Winton Fm. Albian-Cenomanian Winton, Queensland, Australia
Paluxysaurus jonesi | 113,4 1,52 1,29 Rose, 2007 FWMSH 93B-10-7 Twins mountain Fm. Aptian-Albian Jones Ranch, Texas, USA
Phuwiangosaurus sirindhornaef§ 121,9 1,076 0,866 Klein et al., 2009 Hao Khua Fm. Barremian- Aptian Phu Wiang-Khon Kaen, Tailand
Giraffatitan brancai 151,15 1,55 1,6 Janensch, 1961 D Tendaguru Fm. Kimmeridgian-Tithotian Lindi, Tanzania
Epachtosaurus sciuttoi | 95,15 1,09 0,93 Martinez et al., 2004 UNPSJB-PV 920 Bajo Barreal Fm. Cenomanian-Turonian Sierra de San Bernardo, Chubut , Arg.
Bonatitan reig if 74,8 0,561 0,357 Martinelli & Forasiepi, 2004 MACN- PV RN 821  Allen Fm. Campanian- Maastrichian  Rio Negro Province, Argentina
Tehuelchesaurus benitezii } 160,4 1,5 1,08 Carballido et al., 2011 MPEF-PV 1125 Cafiadon Calcareo Fm.  Oxfordian-Tithonian Cerro Conddr, Chubut, Argentina
Narambuenatitan palomoi 95,15 1,1211* 0,92 Fillipi et al., 2011 MAU-Pv-N-425 Anacleto Fm. Cenomanian-Turonian Rincon de los Sauces, Neuquén, Arg.
Muyelensaurus pecheni 90,01 *0,8897 10,69 Calvo et al., 2003 MRS PV 70 Portezuelo Fm. Toronian-Coniacian Rincon de los Sauces-Neuguén-Arg
Mendonzasaurus neguyelap 90,01 1,8054* 1,6 Gonzalez Riga, 2003 IANIGLA-PV 073 Neuquén river Fm. Turonian-Coniacian Malargue, Mendoza, Argentina
Angolatitan adamastor 90,8 1,3023* 1,1 Mateus et al., 2011 MGUAN-PA-003 Tombe Fm. Early Turonian Bengo Province, Angola
Isisaurus colberti 69,05 1,6846* 1,48 Jain & Bandyopadhyay, 1997 ISIR335/59 Lameta Fm. Maastrichian Dongargaon, Chandrapur, India
Argyrosaurus superbus 103,45 1,5739* 1,37 Mannion & Otero, 2012 MPL 77-V-29-1 Rio Limay Fm. Albian-Cenomanian Rio Negro Province, Patagonia, Arg
Gondwanatitan faustoi 74,8 0,9501* 0,75 Kellner & Azevedo, 1999 MN 4111-V Adamantina Fm. Campanian-Maastrichtian  Alvares Machado, S&o Paulo, Brasil
Elaltitan lilloi 95,15 1,5035* 1,3 Mannion & Otero, 2012 PVL 4628 Bajo Barreal Fm. Cenomanian-Turonian Chubut province, Argentina
Borealosaurus wimani 122,7 0,8193* 0,62 You et al., 2004 LPMO0170 Sunjiawan Fm. Early Cretaceous Shuangmiao, Liaoning province, China
Panamericansaurus 74,8 1,4331* 1,23 Calvo & Porfiri, 2010 MUCPv-417 Allen Fm. Campanian - Maasthichian  Neuquén province, Argentina
Aeolosaurus rionegrinus 77,85 1,1513* 0,95 Salgado et al., 1997 MPCA-27100 Angostura ColoradaFm. Campanian- Maastrichiano  Estancia Maquinchao, Rio Negro, Arg.




Ligabueisaurus leanzai 110,08 1,6947* 1,49 Bonaparte et al., 2006 MCF-PHV-233 Lohan Cura Fm. Aptian-Albian Cerro Ledn, Neuquén province
Traukutitan eocaudata 90,1 1,64 ¥ 1,401544*  Juarez Valieri & Calvo, 2011 MUCPv 204 Bajo de la Capa Fm. Turonian- Coniacian Lago Barreales, Neuquén-Argentina
Dongbeititan dongi 84,09 0,851 0,72641* Wang et al., 2007 D2867 Bajo de la Capa Fm. Santonian Rio negro province, Patagonia, Arg.
Amargatitanis macni 121,2 1,03 0,880238*  Apesteguia, 2007 MACN PV N 53 La Amarga, Fm. Barremian- Early Aptian Puesto Antigual, Neuquén, Argentina
Argentinosaurus huinculensis 103,45 2,56 2,187776* Mazzetta et al., 2004 MLP-DP 46-VI1I-21-3 Rio Limay Fm. Albian-Cenomanian Plaza Huincul, Neuquén, Argentina
Rocasaurus muniozi 74,8 0,76 0,649496*  Carrano, 2006 MPCA-Pv 56 Allen Fm. Campanian-Maastrichtian ~ General Roca,Rio Negro, Argentina
Tastavinsaurus sanzi 121,9 1,31 1,119526* Canudo Royo, 2008 MPZ 99/9 Xert Fm. Barremian-Aptian Pefarroya de Tastavins, Esp.
Huabeisaurus allocotus 86,3 1,56 1,333176* D'Emicetal., 2013 HBV-20001 Huiquanpu Fm. Cenomanian-Campanian Zhaojiagou city, Tianzhen country
Camarasaurus supremus 151,15 1,53 1,307538*  Carrano, 2006., AMNH 5761a Morrison Fm. Kimmeridgian-Tithotian Garden Park, Colorado, USA
Bonitasaura salgadoi 84,95 1,18 1,008428*  Gallina, 2012 MPCA 460 Bajo de la Capa Fm. Santonian Rio negro province, Patagonia, Arg.
Aeolosaurus maximus 74,8 1,55 1,32463* Santucci & Arruda-Campos, 2011 MPMA 12-0001-97 Adamantina Fm. Campanian- Maastrichian  Bauru, S&o Paulo, Brasil
Rinconsaurus caudamirus 89,08 0,99 0,846054*  Calvo & Gonzélez Riga, 2003 MRS-Pv 49, 92 Neuquén river Fm. Early Cretaceous Rincon de los Sauces, Neuquén, Arg.
Lirainosaurus astibiae 74,8 1,273 1,0879058* Company, 2009 MGUYV 17294 Norte-Castiliana Fm. Campanian-Maastrichtian  Lafio, Trevifio, Alava, Basco country
Tangvayosaurus hoffeti 112,7 1,6 1,36736* Allain et al., 1999 TV4 Grés supérieurs Fm. Aptian-Albian Savannakhet Province, Lao
Daxiatitan binglingi 122,7 1,77 1,512642* Youetal., 2008 GSLTZP03-001 Lanzhou Bas. Lower Cretaceous Gansu Province,China

Apendix S1- Table of contents depicting femur and/or humerus lengths, associated geologic unit, age interval, geographic localities, and
identification of the material.* Estimated femur and humeurs lengths by using a regression line, T measurements taken from figures,  material
from the same individual, 8 Mean of materials from different individuals of the same species.
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Apéndice S2

Mesquite version 2.75 (build 566) Date: Thu Apr 24 11:18:34 BRT 2014
Window refers to project with home file Apendix 2 (Mesquite file)

Tree window

Showing Stored Trees for taxa "Taxa"

Original Tree: Tree 1 from search (criterion: minimize Tree value using character matrix) (id 1,
version 276)

Tree Description:
(CCCCCCCC(((Rinconsaurus:35.7,Isisaurus:56.1,Panamericansaurus:53.4,Bonitasaurua:38.4,Mendoz
asaurus:35.7,Muyelensaurus:35.7,((Aeolosaurus_maximus:17.6,Aeolosaurus_rionegrinus:11.5)
:3.0,Gondwanatitan:20.6):35.5,(((Argentinosaurus:19.1,0pisthocoelicaudia:47.1):3.0,Alamosau
rus:50.0):3.0,(Neuquensaurus:20.6,(Rocasaurus:17.6,Saltasaurus:17.6):3.0):32.5):3.0):3.0,Epac
htosaurus:35.3):3.0,Lirainosaurus:59.0):3.0,Malawisaurus:30.6):3.0,Andesaurus:40.2):3.0,Chub
utisaurus:24.1):3.0,(Euhelopus:17.8,Phuwiangosaurus:17.8):9.2):3.0,Tastavinsaurus:30.1):3.0,S
auroposeidon:45.6):3.0,Ligabueisaurus:48.6):17.3,(((Brachiosaurus:12.3,Cedarosaurus:31.0):3.
0,Giraffatitan:15.3):3.0,Europasaurus:9.0):3.0,Tehuelchesaurus:9.1):3.0,Camarasaurus:24.4);
Tree with node numbers:

Character: Log 10 femur
Parsimony reconstruction (Squared) [Squared length: 0.03716369]

node 2: 0.08318811
node 3: 0.07067025
node 4: 0.10835079
node 5: 0.10669676
node 6: 0.10147016
node 7: 0.09469573
node 8: 0.10676589
node 9: 0.10436708
node 10: 0.09557775
node 11: 0.09831565
node 12: 0.10071367
node 13: 0.10852645
node 14: -0.0040
node 15: 0.238

node 16: 0.158

node 17: 0.072

node 18: 0.272

node 19: -0.093
node 20: 0.059984796
node 21: 0.07291931
node 22: 0.19

node 23: 0.046

node 24: -0.057



node 25
node 26
node 27
node 28
node 29
node 30

node 31:
node 32:
node 33:
node 34:
node 35:
node 36:
node 37:
node 38:
node 39:
node 40:
node 41:
node 42:
node 43:
node 44:
node 45:
node 46:
node 47:
node 48:
node 49:
node 50:
node 51:
node 52:
node 53:

node 54
node 55

: 0.12624556
: 0.160070297
: 0.19107925
: 0.408

: 0.143

: 0.207
-0.04823196
-0.099
-0.05694417
-0.119
-0.046

0.037

0.105
-0.022

0.19

0.223
0.03690563
-0.022
-0.016

0.117

0.161

0.241
0.01689410
0.09108266
0.13411095
0.307

0.143

0.25

-0.367

: 0.176

: 0.185
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[
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Apéndice S3

NotacGes parentéticas usadas na construcdo da supertree.

Santucci & Arruda-Campos 2011
(((C((((((Aeolosaurus_colhuehuapensis,Aeolosaurus_rionegrinus),Aeolosaurus_maximus),
Gondwanatitan),Riconsaurus,Panamericansaurus,Maxakalisaurus),(Saltasaurus,Neuquensau
rus),(Opisthocoelicaudia,Alamosaurus)),Baurutitan,Isisaurus),(Rapetosaurus,Nemegtosauru
s)),Muyelensaurus),Malawisaurus),Euhelopus),Brachiosaurus)

D’Emic 2012

(CCCCeceaeAlamosaurus, saltasaurus),Opisthocoelicaudia), Malawisaurus),Andesaurus,Ch
ubutisaurus),(Phuwiangosaurus, Tangvayosaurus)),Daxiatitan,Euhelopus)),Erketu),Qiaowan

long), Tastavinsurus),Sauroposeidon),Libabuesaurus),Venenosaurus,Cedarosaurus,Abydosa

urus),Brachiosaurus),Giraffatitan),Europasaurus), Tehuelchesaurus),Camarasaurus)

Gallina & Apesteguia 2010

((CC((((((Rocasaurus,Saltasaurus),Neuquensaurus), (Alamosaurus,Opisthocoelicaudia)), (N
emegtosaurus,Rapetosaurus)),(Godwanatitan,Aeolosaurus)),Antarctosaurus,Bonitasaura,Mu
yelensaurus,Rinconsaurus,Futalognkosaurus,Mendonzasaurus),Epachtosaurus),Lirainosauru
s),(Malawisaurus,Andesaurus)),Ligabuesaurus),Chubutisaurus),Brachiosaurus),Camarasaur
us)

Salgado et al, 1997
((((((((Neuquensaurus,Saltasaurus)Alamosaurus)Aeolosaurus((Trigonosaurus,
Opisthocoelidaudia) Argentinosaurus))(Epachtosaurus,Malawisaurus))Andesaurus)Chubutis
aurus)Camarasauridae)

Gonzalez Riga et al, 2009
(CCC(((Muyelensaurus,Rinconsaurus) (Aeolosaurus, Gondwanatitan) ) (Epachtosaurus,Ra
petosaurus))(Rocasaurus,Saltasaurus)Neuquensaurus)Alamosaurus,Opisthocoelicaudia)Lira
inosaurus)(Futalongosaurus,Mendonzasaurus)Malawisaurus)Andesaurus)(Malarguesaurus,
Phuwiangosaurus)Ligabueisaurus)Chubutisaurus)Euhelopus)Brachiosaurus)Camarasaurus)

tree PAUP_1 =
g()(_((((((((l,Z),(3,4)),(5,6)),(((7,8),9),(10,11))),12),((13,14),15)),16),(17,18),19),20),21),22),2
trée PAUP_2 = (((((((((7,9),11),4),((24,10),25)),5,15),16),20),22),23);

tree PAUP_3 =

CCCCs,m,9,(11,10)),(26,6)),(3,4)),27,28,2,1,13,14),5),12),(15,16)),19),20),22),23);
tree PAUP_4 = (((((((((((29,4),30),3),1,31,32),(7,9),(10,11)),33,34),(6,26)),2),15),21),22);
tree PAUP_5 =
(CCOe1,n,10),15),16,20),(18,35)),36,21)),37),38),39),40),19),41,42,43),22) ,44) 45
),46),23);



