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RESUMO

DESCRIGAO DE VERTEBRAS CERVICAIS DE THALASSODROMINAE (PTEROSAURIA,
PTERODACTYLOIDEA)

Embora vérios caracteres especificos sejam conhecidos e utilizados na identificagcdo de
vértebras de pterossauros, a série cervical continua pouco estudada. Para aumentar o
conhecimento sobre as vertebras de Tapejaridae, sdo descritas aqui trés vértebras
cervicais pertencentes a pterossauro identificado por materiais cranianos como
Tupuxuara sp., proveniente da Bacia do Araripe e em excelente estado de preservacéo.
O material consta do primeiro complexo atlas-axis descrito para Thalassodrominae,
além de duas vértebras subsequentes na série cervical. Apesar de pertencer a subfamilia
irmd, a vértebra IV apresenta caracteristicas previamente descritas como diagndsticas de
Tapejarinae, como a presenca de apenas um forame lateral e superficie ventral concava.
Também sdo registrados novos caracteres para a familia, como auséncia de forames

laterais na vértebra I11.

Palavras-chave: Tapejaridae, Bacia do Araripe, Thalassodrominae, Romualdo,

Tupuxuara
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ABSTRACT

DESCRIPTION OF THALASSODROMINAE (PTEROSAURIA, PTERODACTYLOIDEA)
CERVICAL VERTEBRAE

Although various specific characters are known and used in pterosaur vertebrae
identification, the cervical series is still poorly studied. In order to enhance the
knowledge regarding Tapejaridae vertebrae, we describe three cervical vertebrae
belonging to a pterosaur identified by cranial elements as Tupuxuara sp., from the
Araripe Basin and showcasing excellent preservation. The material is comprised of the
first atlas-axis described for Thalassodrominae, along with the two subsequent cervical
vertebrae. Although they belong to a sister subfamily, vertebrae 1V presents characters
previously reported as diagnostic for Tapejarinae, such as the presence of a single
lateral foramen and concave ventral surface. New characteristics for the gamily are

described as well, such as the lack of pneumatic foramina on vertebrae I11.

Key-words: Tapejaridae, Araripe Basin, Thalassodrominae, Romualdo, Tupuxuara



viii

SUMARIO
RESUMIO .o e e e e e et e e e et e e e e e ab e e e e e anrea e e e annre e e e e anraeen v
FAN 1Y 1 = ot A SO OUPUPROTSRPP vi
SUMAIIO vttt ettt et e e s e et e e sae e e ebe e saeeeabe e s aeesbeesaeeaabeeabeeebeesaneenbeennnes vii
(O LN ST0] 51007 X L iX
2. MATERIAIS E METODOS ......ovviereeeneeeieeiisseessessssessssssesssss s sesssssssssennses Xiii
3. RESULTADOS ..ot seeissees st s s nssn s s Xiv
4. COMPARAGAD ..ottt Xviii
5. CONCLUSAD.......oooieietsiete ettt XX

B. REFERENCIAS ....oooeeeeeeeeeeeee oot e e e e e et e e s e e e er e e es et ees et e e eseeeseeeesete e eraeesaaenes XXi



1.INTRODUCAO

1.1. Pterosauria

Pterossauros sdo um grupo exclusivamente fdssil com seus primeiros registros em
rochas do Triassico Superior. Foram os primeiros vertebrados a atingirem voo ativo
(KELLNER, A. W. A et al., 2006; WELLNHOFER, 1991), tendo passado por diversas
adaptacOes para facilita-lo. Dentre elas destacam-se o extremo alongamento do quarto
digito manual e a presenca de um o0sso carpal Unico ao grupo, denominado pterdide,
ambos suportando membranas alares ( e.g.BENNETT, 2007; WELLNHOFER, 1991),
assim como uma pronunciada pneumatizacao de seu esqueleto axial e apendicular,com
as paredes Osseas mais finas de qualquer grupo tetrapode (DE RICQLES, 2000). Ha
grande variedade dentro do clado, que é comumente dividido entro dois grupos, o
parafilético “Ramphorhynchoidea” (também conhecido por nao-Pterodactyloidea),
formado por varias linhagens nao relacionadas de pterossauros considerados basais, e 0
monofilético Pterodactyloidea (KELLNER, A. W. A., 2003; UNWIN, 2003). Esta
diversidade é mais notavel em se tratando de envergadura, a qual pode variar desde
pouco mais de 0,06 m até cerca de 11 m (BENNETT, 2007b; LAWSON, 1975). Sao
reportadas envergaduras menores pertencentes a possiveis individuos juvenis (WANG,
X. et al., 2008), e estima-se a possibilidades de maiores, baseadas em comparacdes
sobre proporgcOes previstas em relagdo a outras partes corporais (e.g. FREY &
MARTILL, 1996). Outras caracteristicas altamente dispares dentro do clado sdo suas
cristas sagitais, podendo ser ou ndo ser presentes, variando desde membranas em forma
de vela suportadas por estrutura 6ssea (CHATERJEE & TAMPLIN, 2012) até
completamente 6sseas embora irrigadas por sangue (KELLNER, AW.A. & CAMPOS,
2002), englobando toda a sorte de formas e tamanhos. Ainda na cabeca, outra grande
variacdo notavel se da em sua denticdo ou muitas vezes falta de denticdo, evidenciando

as diferencas em habitos alimentares destes animais.



Figura 1. Os diferentes cranios de pterossauros, exibindo sua variedade. (a) Pterodactylus antiquus (b)
Dsungaripterus weii (c) Pteranodon longiceps (d) Tupandactylus imperator (e) Cycnorhamphus suevicus (f)
Anhanguera blittersdorffi (g) Pterodaustro guinazui (h) Quetzacoatlus sp. llustragdes ndo representativas da escala
real. Modificado de Kellner (2003).

Tapejaridae € um clado de pterossauros pterodactiloides encontrados em varios
depdsitos do periodo Cretaceo (SAYAO & KELLNER, AW.A, 2006; WANG, X. &
ZHOU, 2003; VULLO et al, 2012). Tratam-se de pterossauros sem dentes, identificados
primariamente por caracteres cranianos, especialmente rostrais e mandibulares.
Possuem duas linhagens monofiléticas reconhecidas, a dos Tapejarinae, com maior
diversidade de taxons e tamanho geral menor, e a dos Thalassodrominae, composta
pelos géneros Thalassodromeus e Tupuxuara, com tamanho geral um pouco maior.
(KELLNER, AW.A. & CAMPOQOS, 2007; PINHEIRO et al, 2011).

1.2. Contexto Geoldgico

A Bacia do Araripe € uma das mais importantes unidades sedimentares fossiliferas
do Brasil, amostrando enorme diversidade de organismos fésseis, incluindo plantas,
moluscos, varios grupos de artropodes abrangendo insetos, crustaceos e aracnideos;
quanto a vertebrados, ha tubardes, raias e grande diversidade de peixes 0sseos, assim
como anuros e repteis, dos quais estdo presentes lagartos, quelénios e mais de 30
especies diferentes de arcossauros (CAMPOS, 2011; KELLNER, A.W.A., 1990). Esta
localizada na regido Nordeste, entre o sul do estado do Ceara e 0 oeste de Pernambuco,
com uma pequena parte ultrapassando a fronteira do Piaui. O Grupo Santana (Aptiano-

Albiano, Cretaceo Inferior) € um dos depositos fossiliferos mais famosos da Bacia do
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Araripe e comumente considerado dentre os mais importantes Konservat-Lagerstatten

do Cretaceo (MAISEY, 1991), tendo adquirido fama global, atraindo um mercado ilegal
de organismos fésseis (KELLNER, A.W.A., 2002). A Forma¢do Romualdo, um de seus
sitios mais fossiliferos, localizado no topo da sequéncia, é composto por folhelhos
negros com a presenca de nodulos de calcéario (SAYAO & KELLNER, A.W.A., 2006;
KELLNER, AW.A., 1990), de onde provém seus materiais de excelente preservacao:
0ss0s sdo geralmente tridimensionais e sem sinais de compressdo, até mesmo aqueles
de constituicdo fragil como é o caso para pterossauros (e.g WELLNHOFER, 1985,
1991; CAMPOS & KELLNER, A.W.A. 1985; KELLNER, AW.A. & TOMIDA, 2000;
KELLNER, 2002), com ainda a presenca de tecido mole sendo ocorréncia
razoavelmente comum dentro dos varios grupos de vertebrados (e.g. KELLNER,

AW.A, 2002; PINHEIRO & SCHULTZ, 2012).
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Figura 2. Localizagdo geografica da Bacia do Araripe, no nordeste brasileiro. Modificado de Vila Nova et al.
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1.3. A importancia de vértebras cervicais para a taxonomia de Pterosauria

A identificacdo de pterossauros costuma se dar primariamente por elementos
cranianos, sendo a utilizacdo de elementos pds-cranianos em andlises cladisticas
relativamente parca em comparacao, embora seu uso juntamente de caracteres cervicais
venha se tornando mais comum (ANDRES; QIANG, 2008; DONG; LU, 2005; OSI;

WEISHAMPEL,; JIANU, 2005; WANG, X. et al., 2009). Os estudos sobre a filogenia
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de pterossauros por Unwin (2003) e Kellner (2003) foram os primeiros a listar

caracteres gerais e clado-especificos para as vértebras cervicais de Pterosauria.
Notavelmente, caracteres da serie cervical foram utilizados para descricdo da familia
Azhdarchidae (NESSOV, 1984; PADIAN, 1986) e como parte da revisdo taxondmica
de Pteranodon (BENETT, 1994). Mais recentemente, foram realizadas comparacoes
entre 0s elementos do pescoco dos clados Tapejarinae e Thalassodrominae
(Tapejaridae) (VILA NOVA et al., 2015). Os caracteres mais comumente utilizados
para a serie cervical sdo relacionados ao alongamento das vértebras meso-cervicais,
formato e extensdo do espinho neural, presenca ou ndo de forames pneumaticos laterais
ao canal neural, e presenca ou ndo de exapdfises. Entretanto, ha a possibilidade de
reconhecimento de novas caracteristicas diagnosticas, e para tal, mais comparacGes
entre as vértebras de diversas familias s80 necessarias. Atualmente, para
Pterodactyloidea, sdo conhecidas vértebras cervicais das familias Pteranodontidae
(BENNETT, 2001; HOWSE, 1986), Azhdarchidae (AVERIANOV, 2010; COMPANY;
RUIZ-OMENACA; SUBERBIOLA, 1999; OSI; WEISHAMPEL; JIANU, 2005;
PEREDA-SUBERBIOLA et al., 2003), Anhengueridae (KELLNER, AW.A. &
TOMIDA, 2000), Tapejaridae (AIRES et al., 2014; ECK; ELGIN; FREY, 2011; LIU et
al., 2015; VILA NOVA et al., 2015), Chaoyangopteridae (LEAL et al., 2017; ZHOU,
C.-F., 2010) e Ctenochasmatidae (ANDRES; QIANG, 2008). A descri¢do de elementos
até entdo desconhecidos para certos clados podera auxiliar nos estudos filogenéticos de
Pterosauria, elucidando a posicdo sistematica de certos tdxons e enriquecendo o banco

de dados disponivel para identificagcdes taxonémicas.

1.4. Objetivos

Descrever o material catalogado como MPSC 1056 e comparar suas caracteristicas a

outras cervicais descritas para Pterosauria, enriquecendo o conhecimento sobre
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caracteres apomorficos pos-cranianos do clado, assim auxiliando a elucidar suas

relagOes filogenéticas.
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2. MATERIAIS E METODOS

O material aqui estudado compreende vértebras cervicais articuladas de pterossauro,
pertencentes a colecdo do Museu de Paleontologia em Satana do Cariri e depositados
sob 0 nimero de colecdo (MPSC 1056). O especime foi emprestado ao Laboratorio de
Paleobiologia da Universidade Federal do Pampa, campus S&o Gabriel. Consistem em
quatro elementos distintos, referidos como as primeiras vertebras da série cervical,
incluindo atlas-axis fusionado e veértebras Il e 1V, devido a sua articulagcdo e posi¢édo
relativa. O material foi encontrado em associacdo a um cranio identificado como
pertencente a um espécime de pterossauro Thalassodromidae Tupuxuara sp.. Os fosseis
ndo possuem compressdo visivel, e apresentam a excelente preservacao tridimensional
caracteristica de concregdes calcarias da Formacdao Romualdo, Grupo Santana. Apesar
do excelente estado preservacional, a vertébra IV mostre fortes sinais de erosdo. A
metodologia constitui-se da descri¢do taxonémica de cada um destes exemplares, e sua
subsequente comparacdo com outras vértebras da série cervical descritas para
Pterosauria, através de acesso a literatura publicada e fotografias de espécimes

depositados em cole¢es cientificas.

Figura 3. MPSC-1056 em estado de preparacdo. Notar as vértebras em associagdo, ao lado inferior direito,
parcialmente cobertas por sedimento. Escala = 5¢cm.
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3. RESULTADOS

Paleontologia Sistematica
PTEROSAURIA Kaup, 1834
PTERODACTYLOIDEA Plieninger, 1901
AZHDARCHOIDEA Nessov, 1984
TAPEJARIDAE Kellner, 1989
THALASSODROMINAE Kellner & Campos, 2007
TUPUXUARA Kellner & Campos, 1988
Sp. indet.

O material pés-craniano de MPSC-1056 pode ser referido com elevado grau de
confiangca como pertencente a Tupuxuara sp., apresentando diversas caracteristicas
unicas deste taxon (CERQUEIRA & PINHEIRO, in prep.). O tamanho relativo de
comprimento e largura, contado a partir da parte mais central do cétilo ao condilo e de
sua parte mais centralmente comprimida, respectivamente, para todas as vértebras € de
pouco mais de 1, sendo 1.07 para o atlas-axis, 1.16 para a terceira vértebra, e ndo
mensuravel para a quarta devido a erosdo. A formula de comprimento aparenta ser | + 11
< Il < IV, de cétilo a condilo, ou pelo menos | + Il < 1l = IV, visto que a falta de
preservacao do condilo ou outros marcos Uteis para identificacdo dificultam estimativas
acuradas para a vertebra 1V, embora a curva que marca o inicio das exapofise e pos-

zigapofises parece estar localizada no mesmo comprimento da vertebra Ill.

Tabela 1. Medidas das vértebras cervicais de MPSC-1056 (em cm). NUmeros entre colchetes sdo dimensdes maximas
preservadas.

Altura Comprimento Largura Prz Largura PoZ
Atlas-axis 3,03 1,96 - 3,33
Cervical 11 [2,51] 3,85 4,8 3,5
Cervical IV - [3,70] [4,09]

Legenda: Altura = Topo do espinho neural até hipapdfise; Comprimento = centrum, de c6tilo a condilo; Largura
zigapofises = entre as margens laterais externas de ambos os lados.

Abreviaturas: PrZ = Pré-zigapofises; PoZ = Pés-zigapofises
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Atlas-axis

Figura 4. MPSC-1056 Atlas-Axis. (A) Vista Cranial. (B) Vista Caudal. Escala = 1cm.
AbreviacBes anatdmicas: CN = Canal Neural; Co = Cétilo; Con = Cdndilo; EN = Espinho Neural; FP = Forame
Pneumético; PoE = Pés-exapdfises; PoZ = P6s-zigapofises.

O complexo atlas-axis de MPSC 1056 é o primeiro descrito para
Thalassodrominae. Este elemento € composto pelos componentes anelares do atlas
completamente fusionados ao axis, indicando se tratar de individuo ontogenéticamente
adulto (BENNETT, 1993), acima dos quais estd localizado o canal neural. Este é
flanqueado por dois forames pneumaticos em vista posterior. O canal neural € eliptico,
com cerca de 30 mm de altura contra 50 mm de largura. Apresenta também um forame
para cada vista lateral em seu centro. Seu espinho neural é bem desenvolvido,
inclinando-se posteriormente, primeiro em um angulo de cerca de 10° e, logo apds, em
cerca de 40°, em vista lateral, conectando-se as pos-zigapofises acerca de sua metade,
formando um angulo de aproximadamente 135° em vista anterior. Dispde de pos-
exapofises, posteriores aos forames laterais, menos desenvolvidas em comparagdo as

zigapofises, extendendo-se até no maximo 57% da largura destas. Em vista lateral, sua

superficie ventral é plana.
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Figura 5. Atlas-axis em vista lateral esquerda. Notar a presenca de forame pneumético, também presente na
lateral esquerda. Escala =2cm.
AbreviacBes anatdmicas: EN = Espinho Neural; FP = Forame Pneumatico; PoE = Pds-exapdfise; PoZ = Pos-
zigapofise.

Vértebra II1

Figura 6. VVértebra 111 em (A) vista anterior e (B) posterior. Escala = 2cm.
Legendas: CN = Canal Neural; Con = Céndilo; Cot = Coétilo; EN = Espinho Neural; FP = Forame Pneumatico; Hip =
Hipapdfise; POE = Pds-Exapofise; PoZ = Pds-Zigapofise; PrZ = Pré-Zigapofise.

Apresenta dois forames adjacentes ao canal neural em ambas vistas anterior e
posterior, e um acima em vista posterior. Ndo aparenta possuir forames laterais, embora
parte de sua superficie esquerda (em vista anterior) esteja erodida, impedindo
verificacdo. O espinho neural é bem-desenvolvido, baixo e lateralmente achatado,
condicdo tipica de Thalassodrominae (AIRES et al.,, 2014), embora ndo esteja
completamente preservado. Suas pos-zigapofises e pos-exapofises sdo bastante
pronunciadas, em contraste a hipapofise reduzida. Averianov (2010) sugere que isto
resulta em extensdo de movimento reduzida para o pescogo. Sua superficie ventral

apresenta leve declive negativo em vista lateral, mantendo-se reta.
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Figura 7. Vértebra 111 em (A) vista dorsal, (B) ventral e (C) lateral esquerda. Escala = 2cm.
Legendas: Con = Céndilo; Cot = Cétilo; EN = Espinho Neural; Hip = Hipapofise; PoE = Pos-Exapofise; PoZ = Pos-
Zigapofise; PrZ = Pré-Zigapdfise.

Vértebra IV

/POZ

FP

Figura 8. Vértebra IV em vista ventral. Escala = 2cm.
Legendas: FP = Forame pneumatico; PoZ = Pés-Zigapofise.

Muito pouco desta vértebra encontra-se preservado além de seu aspecto geral,
tendo sofrido desgaste pesado e possuindo sua superficie dorsal obstruida por
sedimento. N&o € possivel inferir sobre seu canal neural e forames adjacentes, espinho
neural, condilo, hipapofise, ou exapdfises. Parte de suas zigapdfises é distinguivel, que
aparentam ser pronunciadas. Sua superficie ventral também esta preservada. Talvez a
caracteristica mais curiosa seja a presenga de um Unico pequeno forame lateral eliptico,
menor que os forames das outras vértebras, localizado no lado esquerdo de sua
superficie ventral em vista anterior, perto de onde a pré-zigapéfise teria inicio, se

estivesse preservada, sem contraparte no lado direito em mesma vista. Ao contrério das
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outras vértebras, sua superficie ventral mostra-se levemente céncava em vista lateral.

N&o é claro se isto se d& devido a seu estado de preservacao.

Figura 9. Vértebra IV em vista lateral esquerda. FP = Forame pneumatico. Escala = 2cm.
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4. COMPARACAO

As cervicais de MPSC-1056 distinguem-se daquelas de Pteranodontidae por
possuirem zigapofises, pos-exapofises e condilos mais pronunciados quando
comparados ao material descrito por Bennett (2001), embora ambas possuam
alongamento semelhante e espinhos neurais bem desenvolvidos. Com excecdo do
processo atlas-axis, 0 numero de forames laterais difere para as outras vértebras de
mesma posicao.

As vértebras possuem alongamento menos acentuado do que o visto em
Azhdarchidae (OSI; WEISHAMPEL; JIANU, 2005; PEREDA-SUBERBIOLA et al.,
2003), Ctenochasmatidae (ANDRES; QIANG, 2008) e Chaoyangopteridae (BONDE et
al., 2017; ZHOU, C.-F., 2010), e difere também na morfologia dos espinhos neurais,
tipicamente baixos para estas familias e proeminentes no espécime descrito. Embora
cervicais posteriores sejam caracterizadas por ndo apresentarem forames laterais para
estes grupos, tal qual a terceira vértebra do espécime descrito, na falta de descricdo de
vértebras de posicdo equivalente para comparacdo, a presenca de forames laterais no
atlas-axis e vértebra IV apontam este caractere ser exce¢do na vértebra Il e ndo a regra
para este espécime, ndo podendo ser tratado como semelhanca.

O aspecto geral é semelhante ao descrito por Kellner & Tomida (2000) para
Anhengueridae. Entretanto, o complexo atlas-axis difere-se em que as ossificacdes
individuais ndo séo observaveis em MPSC-1056. Os forames laterais sdo muito maiores
em Anhanguera, aparecendo sempre em pares e presentes na terceira vértebra. As pds-
zigapdfises do axis parecem ser mais pronunciadas no individuo do presente estudo,
bem como as zigapofises da vértebra I11.

Embora encontrado em associagdo com Tupuxuara, um Thalassodrominae, o
material apresenta mais semelhangas com o material descrito para Tapejarinae em Vila

Nova et al. (2015). A superficie ventral da Vertebra IV em AMNH 24445 apresenta a
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mesma leve concavidade que o presente espécime, sugerindo que a hipapofise possa

ser mais desenvolvida neste espécime. Ademais, a presenca de apenas um forame lateral
é descrito no mesmo trabalho como apomorfica de Tapejarinae, diferentemente da
condigdo de pares para Thalassodrominae. Entretanto, a vértebra Il segue o formato do
limite ventral obliquo tipico de Thalassodrominae. Em ambas subfamilias, o forame

acima do canal neural parece muito maior do que o presente neste espécime.
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5. CONCLUSAO

A falta de elementos equivalentes as primeiras cervicais descritos para Tapejaridae e

0 estado de preservacdo da quarta vertebra dificultam a comparacéo, todavia é evidente
que os caracteres descritos como indicio de padrdes diferentes entre as subfamilias
Tapejarinae e Thalassodrominae ndo condizem com o observado neste espécime.
Propdem-se que a falta de forames para terceira vértebra e presenca de unico forame
lateral em outras cervicais como diagndéstico de Tapejaridae, bem como proporg¢des de
comprimento e largura pouco acima de 1, zigapofises e espinho neural bem
desenvolvidos e presenca de forame pneumatico acima do canal neural, com variacao de
tamanho. Nao é possivel, porém, utilizar destas caracteristicas para diferenciar entre as
subfamilias, indicando uma proximidade taxondmica mais intima do que o esperado. A
falta de forames pneumaticos na terceira vértebra pode indicar que Thalassodrominae
seja mais proximamente relacionada a Azhdarchidae do que outras subfamilias dentro
de Tapejaridae, assumindo uma posicdo mais basal dentro do grupo. E possivel que a
presenca dos caracteres aqui reportados, porém em configurac@es diferentes, como visto
em AMNH 24445, seja diagnostico de género, hipétese esta impossivel de averiguar
devido a falta de vértebras cervicais com maior grau de especificidade verificavel para
Tapejaridae. A falta de outros elementos de mesma posicdo na série cervical desta
familia dificulta comparacGes mais aprofundadas, e ndo é claro com base nos dados
disponiveis se reavaliagdes mais especificas dos padrdes previamente reportados podem

valida-los.
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“It was over. And I was free to finally lose my
mind.”

- Worm, Chapter 30.6



