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RESUMO

A ordem Pterosauria Kaup, 1834 constitui um grupo j& extinto de arcossauros voadores,
representados pelos pterossauros, conhecidos como répteis alados, que surgiram no
Tridssico (~237 milhdes de anos) e viveram até o final do Cretaceo (~66 milhdes de
anos). Existe atualmente cerca de 240 espécies descritas de pterossauros, entretanto,
as informacbes estdo dispersas na literatura, representada apenas pelas descricdes
originais dos taxons. O presente trabalho teve como objetivo apresentar o estado da arte
dos pterossauros Tapejaridae (clado Azhdarchoidea), através de uma revisdo sobre o
conhecimento atual da diversidade, sistematica, filogenia, taxonomia, tafonomia,
paleoecologia e paleodistribuicdo das espécies desta familia. A hip6tese mais aceita é
que Tapejaridae representa um grupo monofilético, contudo, estudos recentes tém
guestionado essa hipétese. Suas linhagens sdo datadas do Cretaceo (145-66 Milhdes
de Anos) e de distribuicdo global, com espécies registradas nos atuais continentes da
Africa, Antartica, América do Sul, Asia e Europa. A familia se distingue dos demais
Azhdarchoidea, entre outros caracteres, pela auséncia de dentes e presenca de cristas
craniais exuberantes. Tapejaridae € composta por duas subfamilias, Tapejarinae (11
géneros e 16 espécies) e Thalassodrominae (dois géneros e trés espécies), contudo,
sem definicdo filogenética. Estudos indicam que esses pterossauros Tapejaridae
possuem uma origem Gondwana, e seus fosseis estdo registrados em diferentes
formacdes: Formacao Santana (Brasil); Formacéao Goio Eré (Brasil); Formacéao Jiufotang
e Yixian (China); Formac&o La Huérguina (Espanha); e Grupo Kem Kem (Africa), que
datam entre Barremiano e Turoniano (129,4-89,8 milhdes de anos). Os aspectos
paleoecoldgicos e tafondmicos dessas Formacdes indicam que os Tapejaridae viviam
parte de suas vidas em ambientes pantanosos, aluviais ou préximos a lagos, possuindo
uma alimentacao frugivora. Com base na compilacéo de dados realizados, nota-se que
mais estudos a respeito da filogenia desta familia devem ser conduzidos, buscando
elucidar as relacbes evolutivas internas da familia. Além disso, trabalhos abordando
tafonomia e paleoecologia deste grupo se encontram escassos na literatura,
demonstrando a necessidade do trabalho continuo de campo.

Palavras-Chave: Azhdarchoidea; Paleoecologia; Tafonomia; Tapejarinae;
Thalassodrominae.



ABSTRACT

The order Pterosauria Kaup (1834), consists in an already extinct group of flying
arcosaurus, represented for Pterosaurus, known as winged reptiles that emerged on
Triasic (237 Millions of years) and lived until the end of Cretaceous (66 millions of
years). There is currently around 240 described species of pterosaurus, however the
information is dispersed on literature, represented only by original description of taxons.
This present work have the objective of show the State of Art of the Tapejaridae
pterosaurus (Azhodarchoidea), through a revision of the current knowledge of the
diversity, systematics, phylogeny, taxonomy, tafonomy, paleoecology and
paleodistribution of the species of this family. The most acceptable hypothesis is that
Tapejaridae represents a monofiletic group, although, recet studies have been
guestioning this hypotesys. The lineages are dated from Cretaceous (145-66 millions of
years) and of global distribution, with species registered on the present continents of
Africa, Antartic, South America, Asia and Europe. The family distinguishs from the other
Azhdarchoidea, among others, for the absence of teeth and the presence of an exuberant
cranial crest. The Tapejaridae is composed of two subfamilies, Tapejarinae (11 genders
and 16 species), and Thalassodrominae (2 genders and three species), without
filogenetics definition though. Studies indicates that these Tapejaridae pterosaurs have
a Gondwan origin and their fossils are registered on diferent formations: Santana
formation (Brazil), Goio Eré formation (Brazil), Jiufotang and Yixian formations (China);
La Huérguina formation (Spain); and the Kem Kem group (Africa), that dates between
Barreminian and Turonian (129,4- 89,8 millions of years). The paleoecologic and
tafonomics aspects of these formations points that the Tapejaridae lived part of their lives
in environments like swamps, with low inclination or near lakes, having a fruits based diet.
According to the review of analyzed data notices that more studies about the filogenetics
of this family must be done, searching for elucidate the internal evolution relations of the
family. Furthermore, works containing tafonomy and paleoecology of this group that is
found low in the literatures, demonstrating the need of the continuous field work.

Keyword: Azhdarchoidea; Paleoecology; Taphonomy; Tapejarinae; Thalassodrominae.
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1 INTRODUCAO

O clado Archosauria Cope, 1869 (Sauropsida) € um grupo monofilético de
didpsidos (répteis que apresentam duas fenestras temporais), composto por dois
principais clados: Pseudosuchia e Avemetatarsalia (ou Panaves). Os Pseudosuchia
incluem os Crocodilomorpha e todas as linhagens extintas relacionadas a eles, ao passo
gue Avemetatarsalia incluem os Dinosauromorpha e os extintos Pterosauria. Atualmente,
Archosauria séo representados pelos jacarés e crocodilos (Pseudosuchia) e pelas aves
(Dinosauromorpha) (NESBITT, 2011).

A ordem Pterosauria Kaup, 1834, é uma linhagem extinta de répteis alados,
considerada como a primeira de vertebrados adaptados ao voo ativo (WELLNHOFER;
KELLNER, 1991). Os pterossauros viveram entre o Triassico Superior (237-201 Milhdes
de Anos (Ma)) e o Cretaceo (145-66 Ma) (KELLNER, 2006). No mesmo intervalo de
tempo que existiram esses répteis alados, outras linhagens de tetrapodes terrestres
também estavam em radiacdo, tal como Testudines, Crocodylomorpha e Dinosauria
(BENTON, 1985).

A primeira descricdo de um pterossauro foi publicada em 1784, pelo naturalista
Cosimo Alessandro Collini. Naguele momento o féssil foi reconhecido como sendo um
animal aquatico. O espécime foi encontrado em um leito litografico de calcario do
Juréassico Tardio, no sul da Alemanha (BUFFETAUT; MAZIN 2003). Em 1801, Georges
Cuvier (FIGURA 1), embasado na descricdo e desenhos feitos por Collini, realizou um
estudo mais detalhado reconhecendo que se tratava de um réptil voador, devido a
existéncia de uma membrana que conectava os digitos superiores ao corpo,
caracteristica que deu origem ao nome pterodactilo (em grego ptero significa asa e
dactilos significa dedo), batizando-o como sendo um Pterodactylus antiquus Cuvier, 1801
(BENNETT, 2013).

Os primeiros registros de pterossauros, datam do Triassico Superior, idade
Carniano-Noriano (227-208,5 Ma) (BONAPARTE et al., 2010), com sua maior
diversificacdo e distribuicdo global ocorrendo durante o Jurassico (201,3-145 Ma) e
Cretaceo (145-66 Ma). Neste periodo, sdo registradas a ocupac¢do de novos nichos
ecologicos e uma variedade de espécies, que reduzem gradualmente até a extin¢ao,

juntamente com o0s dinossauros (BENTON, 2008). Seus registros fésseis sao
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encontrados em todos os continentes durante o Cretaceo Superior (100-66 Ma), inclusive
no continente Antartico (KELLNER et al., 2019).

FIGURA 1 - FOTOGRAFIA DO Pterodactylus antiquus CUVIER, 1801, ESPECIME ESTUDADO PELO
NATURALISTA GEORGES CUVIER. ESCALA: 5CM.

FONTE: MARTILL, 2010.

O mais antigo registro féssil de pterossauros foi encontrado na Europa em um
deposito do Noriano Médio (216 — 203 Ma), localizados ao norte da Italia. Neste depdsito
foram encontrados espécimes quase completos que ajudaram a fornecer importantes
informagdes sobre a historia evolutiva desses répteis alados (KELLNER,1990).

O sucesso dos pterossauros esta ligado a profundas modificacdes no plano
corporal e tornam a hipotese de seu monofiletismo amplamente aceita. As principais
sinapomorfias que sustentam a monofilia de Pterosauria séo: regido metacarpal bem
desenvolvida, tecido membranoso sustentado pelo quarto digito alongado, um 0sso
pteroide que é exclusivo deste grupo (KELLNER, 2006), e 0Ss0os pneumaticos com
parede fina (WELLNHOFER, 2008).
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A respeito de sua locomocéo terrestre, a hipdtese atualmente mais aceita é que
qgquando em terra, 0s pterossauros tinham um comportamento quadripede (andavam
sobre quatro membros), o que é apoiado por evidéncias icnoldgicas (FIGURA 2). Para o
deslocamento aéreo possuiam uma membrana que saia das asas e se ligava as pernas,
para melhorar o controle do voo e aumentar a variedade de movimentos (WILKINSON,
2008). Aléem disso, um sistema de sacos aéreos, semelhantes aos encontrados nas aves
modernas, facilitavam na respiracdo e principalmente, diminuia a densidade do animal
auxiliando no voo (NAISH; MARTILL, 2003).

FIGURA 2 - PEGADAS DE PTEROSSAURO, LOCALIZADA NA PRAIA DOS PTEROSSAUROS DE
CRAYSSAC (SUDOESTE DA FRANCA).

FONTE: MAZIN; POUECH (2019).

Embora a distribuicdo dos pterossauros fosse global (FIGURA 3), mais de 90%
dos registros fosseis procedem de apenas cinco depositos sedimentares: Bacia de
Solnhofen, na Alemanha (ldade Titoniana, Jurassico Superior, 163-145 Ma); Grupo Jehol,
na China (Idade Aptiana, Cretaceo Inferior, 145-100,5 Ma); Cambridge Greensand, na
Inglaterra (Idade Cenomaniana, Cretaceo Superior, 100,5-66 Ma); Formacao Niobara,
nos EUA (ldade Santoniana, Cretaceo Superior, 100,5-66 Ma); e Grupo Santana no Brasil
(Idade Aptiana-Albiana, Cretaceo Inferior, 145-100,5 Ma). Alguns desses depdsitos sédo
conhecidos ha centenas de anos, enquanto outros contam com registros recentes de

pterossauros (WELLNHOFER, 2008). Os demais registros de pterossauros sao



14

fragmentados e incompletos e foram encontrados em outras regides do planeta
(BARRETT et al., 2008; SAYAO et al., 2012)

FIGURA 3 - MAPA DE DISTRIBUICAO GLOBAL DOS REGISTROS FOSSEIS CONHECIDOS DE

PTEROSSAUROS.
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FONTE: Modificada de PALEOBIOLOGY DATABASE (2020). (http://fossilworks.org/)

s

Pterosauria € composta aproximadamente por 240 espécies descritas, mas
apenas cerca de 150 séo consideradas validas. Isso ocorre porque a grande maioria das
espécies descritas foram definidas a partir de material bastante fragmentado. Além disso,
por serem animais voadores, eles estavam longe dos ambientes propicios para a
fossilizacdo, que sdo o fundo de lagos e mares rasos, dificultando a fossilizacédo
(KELLNER, 2013; 2015).

A maioria dos exemplares foram registrados em depositos fossiliferos
excepcionais, os chamados Lagerstantten, com caracteristicas de ambiente marinhos ou
lacustres, tendo uma tendéncia natural a este tipo de preservacao excepcional (WITTON;
NAISH, 2008). Entretanto, em outros ambientes, foi dificil desenvolver um estudo mais
completo especialmente devido a baixa quantidade de exemplares, a maioria
representada apenas por material craniano, e por possuirem estruturas 0sseas delgadas
gue dificultam a preservacédo no registro fossil ( WELLNHOFER; KELLNER, 1991).
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No Brasil, os pterossauros correspondem a um dos grupos de répteis fosseis
mais bem preservados do mundo, alguns deles com 0ssos em preservacao
tridimensional auxiliando na compreenséao da estrutura anatomica (KELLNER; CAMPOS,
2002). As formas brasileiras séo referidas as familias Anhangueridae (CAMPOS;
KELLNER, 1985), Nyctosauridae (NICHOLSON; LYDEKKER, 1889) e Tapejaridae
(KELLNER, 1989; KELLNER, 2003; WANG et al., 2008; SAYAO et al., 2012).

1.1 JUSTIFICATIVA

Mesmo depois de estudos intensos iniciados por Cosimo Alessandro Collini e
Georges Cuvier, a partir da descoberta e descricdo de Pterodactylus antiquus (CUVIER,
1801), a fauna mundial de pterossauros ainda traz, frequentemente, novidades.

Felizmente estudos recentes tem contribuido com a descricdo de novos taxons,
novas informacdes para materiais ja descritos, e informacdes filogenéticas e
paleobiolbgicas sobre as linhagens. Sendo assim, a riqueza de informagdes novas sobre
0S pterossauros proporciona um cenario favoravel a reinterpretacdo de taxons. Muitas
dessas novas informacfes foram recentemente publicadas para Tapejaridae como a
descricdo de novos taxons (PEGAS, et al., 2016; MARTILL et al., 2020), redescri¢es
taxondmicas (OSI et al., 2005; LU et al., 2007), além de novas informacdes filogenéticas
e paleobioldgicas (MANZIG, et al., 2014; PEGAS et al., 2016). Logo, as informacdes para
a familia Tapejaridae se encontram dispersas, dificultando a compreenséo da totalidade
do grupo.

Justificando a importancia de um trabalho completo, que abranja as diversas

informac0des desta familia.

1.2 OBJETIVO

O objetivo deste trabalho foi apresentar o atual Estado da Arte dos pterossauros
Tapejaridae Kellner, 1989, através de uma revisdo sobre o conhecimento atual da
diversidade, sistematica, filogenia, taxonomia, tafonomia, paleoecologia e

paleodistribuicdo das espécies desta familia.
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2 MATERIAIS E METODOS

A compilacédo de dados para apresentar o Atual Estado da Arte de Tapejaridae
deu-se por meio de revisdo bibliografica a partir de livros, artigos em periédicos
cientificos, teses e dissertacoes.

As buscas foram realizadas pelos seguintes indexadores: Scielo, Periédicos
Capes, Google Scholar, SiBi UFPR, ResearchGate, Springer.

Para a busca foram utilizadas as seguintes palavras-chave:

Tapejaridae; Brazil Tapejaridae; Tapejarinae; Thalassodrominae; Sistematica de
Tapejaridae/ Tapejaridae systematics; Filogenia de tapejaridae/ Tapejaridae phylogeny;
Taxonomia de tapejaridae/ Tapejaridae taxonomy; Tafonomia de tapejaridae/
Tapejaridae taphonomy; Formation Santana; Formation Jiufotang; Formation Yixian;
Formation Goio Eré; Formation La Huérguina; Formation Wessex; Beds Kem Kem;
Tapejaridae paleocologica/ Tapejaridae paleoecology; Tapejaridae diversidade/
Tapejaridae diversity; paleodistribuicdo Tapejaridae/ Tapejaridae paleodistribution/
paleodistrubuicdo Pterosauria; Pterosauria paleodistribution. Ao final da busca nos
indexadores, foram encontradas 345 bibliografias, sendo que 151 das quais foram
informativas.

Neste trabalho, a tafonomia foi usada como fonte de conhecimento sobre
paleoambientes, diversidade e distribuicdo espacial/estratigrafica. Sendo discutidas as
caracteristicas importantes para a preservacao fossil de cada formacdo geoldgica, na
paleoecologia é apresentado um levantamento dos pterossauros Tapejaridae em seus
diferentes locais de abrangéncia fossiliferas.

Para atribuir a datacdo dos periodos geoldgicos a revisao bibliografica foi utilizada

a Tabela Cronoestratigrafica Internacional atualizada (ANEXO 1).
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3 RESULTADOS E DISCUSSAO

3.1 ESTADO ATUAL DA TAXONOMIA, SISTEMATICA E FILOGENIA DE TAPEJARIDAE

3.1.1 Taxonomia e sistematica

A familia foi proposta a partir de Tapejara wellnhoferi (KELLNER, 1989), fossil
proveniente da Formacdo Santana, localizada na Chapada do Araripe, Ceara. Sendo
assim, Tapejaridae possui Tapejara Kellner, 1989, como género-tipo, o qual é sustentado
pela auséncia de dentes, grande crista sagital na parte anterior do cranio estendendo-se
posteriormente, grande fenestra naso-anterorbital que € a principal abertura cranial, e 0
rostro inclinado ventralmente (ELGIN; CAMPOS, 2012).

Tapejaridae possuiam tamanho médio a pequeno, podendo variar pouco mais de
um metro até cinco metros de envergadura quando adultos (WANG; ZHOU, 2003;
KELLNER, 2006; MANZIG et al., 2014). Atualmente Tapejaridae possui 13 géneros e 19
espécies descritas. Esta familia € composta por duas subfamilias (FIGURA 4):

Thalassodrominae e Tapejarinae.

FIGURA 4 - RECONSTRUCAO DOS CRANIOS DE Thalassodromeus sethi (A) E Tapejara wellnhoferi
(B).

FONTE: KELLNER; CAMPQOS, 2002. FONTE: DINODATA.DE. (https://dinodata.de/)

A subfamilia Thalassodrominae € menos diversificada, pois possui trés espécies
descritas de dois géneros: Thalassodromeus (KELLNER; CAMPOS, 2002) e Tupuxuara


https://dinodata.de/
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(KELLNER; CAMPOS, 1988) (TABELA 1). Thalassodromeus e Tupuxuara compartilham
como caracteristica a crista palatina. Entretanto, diferem pelo palato posterior cbncavo
em Thalassodromeus e convexo em Tupuxuara (KELLNER; CAMPOS, 2002).

TABELA 1 - ESPECIES DE THALOSSODROMINAE DESCRITAS MUNDIALMENTE.

Espécie Género Autor Local Formacdo Epoca Idade Intervalo
tempo

Thalassodromeus | Thalassodr Kellner; Brasil Formacdo Cretaceo Albiano 113 -

sethi omeus Campo, Santana Inferior 100,5 Ma
2002

Tupuxuara Tupuaxara  Kellner; Brasil Formacdo Cretaceo Albiano 113 -

leonardii Campo, Santana Inferior 100,5 Ma
1994

Tupuxuara Tupuaxara  Kellner; Brasil Formacdo Cretaceo Albiano 113 -

longicristatus Campo, Santana Inferior 100,5 Ma
1988

FONTE: O autor (2020).

Os Thalassodrominae sdo maiores e mais antigos que os Tapejarinae. Possuem
como caracteristica o rostro longo; crista cranial bem alta; hipoéfise curta; fenestra naso-
anterorbital alta e porcédo 0ssea da crista sagital com inicio na parte anterior do cranio até
a regiao posterior (KELLNER 2003; VULLO et al. 2012; WANG et al., 2012). Além disso,
apresentam uma distribuicdo geografica pequena, seguindo um padrdo endémico. Sao
conhecidos da Formacéo Santana, datados do Aptiano-Albiano (113-100,5 Ma), da Bacia
do Araripe (KELLNER, 2013).

A subfamilia Tapejarinae compreende o grupo mais diversificado, contendo 11
géneros com 16 espécies descritas (TABELA 2), todas datando do Cretaceo (145 — 66
Ma), entre o Barremiano (129,4 Ma) e o Campaniano (83,6 Ma) (KELLNER, 2013;
MANZIG, et al., 2014).
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TABELA 2 - ESPECIES DE TAPEJARINAE DESCRITAS MUNDIALMENTE.

ESPECIE GENERO AUTOR LOCALIDADE _nO_N_<_>O>O EPOCA IDADE INTERVALO
TEMPO
Afrotapejara zouhrii Afrotapejara Martill et al., Africa Formacgéo Kem Cretaceo Médio Albiano 113 -100,5 Ma
2020 Kem
Aymberedactylus cearensis Aymberedactylus Pégas, et Brasil Formacéao Cretaceo Inferior  Albiano 113 - 100,5 Ma
al.,2016 Santana
Caiuajara dobruskii Caiuajara Manzig, 2014 Brasil Formagé&o Goio- Cretaceo Cenomaniano 100,5 - 93,9 Ma
Eré Superior
Caupedactylus navigans Caupedactylus Kellner, 2013 Brasil Formagéao Cretaceo Inferior  Aptiano 125-113 Ma
Santana
Caupedactylus ybaka Caupedactylus Kellner, 2013 Brasil Formacao Cretaceo Inferior  Aptiano 125-113 Ma
Santana
Eopteranodon lii Eopteranodon Ll & Zhang, China Formacé&o Yixian  Cretéceo Inferior  Aptiano 125-113 Ma
2005
Europejara olcadesorum Europejara Vullo, et al., Espanha Formacéo La Cretaceo Inferior  Barremiano 129,4 — 125 Ma
2012 Huérguina
Huaxiapterus benxiensis Huaxiapterus LU & Yuan, China Formacéao Cretaceo Inferior  Aptiano 125-113 Ma
2007 Jiufotang
Huaxiapterus corollatus Huaxiapterus LU et al., 2006 China Formacdao Cretaceo Inferior  Aptiano 125-113 Ma
Jiufotang
Tapejara wellnhoferi Tapejara Kellner, 1989 Brasil Formagé&o Cretaceo Inferior  Albiano 113 - 100,5 Ma
Santana
Tupandactylus imperator Tupandactylus Campos & Brasil Formacdao Cretaceo Inferior  Aptiano 125-113 Ma
Kellner, 1997 Santana
Tupandactylus navigans Tupandactylus Frey et al., Brasil Formacéao Cretaceo Inferior ~ Aptiano 125-113 Ma
2003 Santana
Sinopterus atavismus Sinopterus Luetal, 2016  China Formacéao Cretaceo Inferior  Aptiano 125-113 Ma
Jiufotang
Sinopterus dongi Sinopterus Wang & Zhou, China Formagé&o Cretaceo Inferior ~ Barremiano 129,4 - 125 Ma
2003 Jiufotang
Sinopterus lingyuanensis Sinopterus LU et al., 2016 China Formagé&o Cretaceo Inferior ~ Aptiano 125-113 Ma
Jiufotang
Wightia declivirostris Wightia Martill, et al., Reino Unido Formacéao Cretaceo Inferior ~ Barremiano 129,4 - 125 Ma
2020 Wessex

FONTE: O autor (2020).
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Os Tapejarinae sao caracterizados por agrupar tapejarideos que possuem:
extremidade rostral inclinada ventralmente; por¢céo éssea posterior da crista cranial baixa;
Orbita situada em um nivel levemente inferior & margem dorsal da fenestra naso-
anterorbital; e uma margem dorsal em forma de degrau na sinfise dentéria
(WELLNHOFER; KELLNER, 1991).

Tapejarinae possui uma ampla distribuicdo geografica. Suas espécies foram
descobertas primeiramente no Brasil e posteriormente encontradas no norte da Africa,
China e Europa. A Laurasia (paleocontinente) é considerada a area de origem mais
provavel para este grupo (KELLNER; CAMPOS, 1994).

Mais recentemente novos géneros de espécies de Tapejarinae tem sido descrito,
tal como Wightia declivirostris (MARTILL et al., 2020). Esta & a primeira ocorréncia de
pterossauro desdentado no Grupo Wealden na Inglaterra e o trabalho publicado é
resultado de mais de duzentos anos de coleta (MARTILL et al., 2020b). Da mesma forma,
Afrotapejara zouhrii (MARTILL et al. 2020a), identificado nos leitos de Kem Kem, é a
primeira ocorréncia de Tapejaridae na Africa (MARTILL, 2020a). Espera-se que outros
tapejarideos sejam descritos com o avanco dos estudos de diferentes sitios

paleontoldgicos.

3.1.2 Filogenia

Tapejaridae estd inserida no clado Tapejaroidea, juntamente com
Dsungaripteridae e Azhdarchidae. Kellner e Hasegawa (1993) sugeriram que
Dsungaripterus (Dsungaripteridae) é o taxon mais proximo aos tapejarideos e
azhdarchideos, o que foi confirmado nos estudos de Kellner (1996, 2001, 2003) e Unwin
(1995) (KELLNER, 2004).

Mais internamente, Tapejaridae esta posicionado no clado Azhdarchoidea
(FIGURA 5) que é composto por duas familias: Azhdarchidae e Tapejaridae (UNWIN,
2003; KELLNER, 2004; PINHEIRO et al., 2011; ANDRES et al., 2014). Kellner e Campos
(1992) foram os primeiros a sugerir uma relacéo de grupo irmao entre os Tapejaridae e
0s Azhdarchidae. O clado Azhdarchoidea (originalmente descrito por Nessov, 1984,

atualmente revisado por Unwin, 2003) inclui os pterossauros desdentados com
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caracteres cranianos particulares, como elevacdo da regidao antorbital e relativo
encurtamento do digito alar (UNWIN, 2003). As sinapomorfias que indicam uma relacao
de grupo irméo entre tapejarideos e azhdarchideos, formando o clado Azhdarchoidea,
sdo: a posicdo incomum da Orbita situada abaixo da borda dorsal da fenestra
nasoantorbital, e a propor¢ao da segunda falange do quarto digito, sendo 1/3 menor que
o primeiro (KELLNER, 2004).
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FIGURA 5 - CLADOGRAMA DA ANALISE CLADISTICA DE KELLNER (2004). 1-PTERODACTYLOIDEA;
2-ARCHAEOPTERODACTYLOIDEA; 3-DSUNGARIPTEROIDEA; 4-PTERANODONTOIDEA;5-
TAPEJAROIDEA,; 6-DSUNGARIPTERIDAE; 7-AZHDARCHOIDEA, 8-TAPEJARIDAE; 9-
AZHDARCHIDAE.

Anurognathus ammaoni
Batrachognathus volans

-E Dendrorhynchoides curwidentatus
Jaholopterus ninghengensis

Eordes pilosus

—r

FPreondactylus buffarini
Scaphognathus crassirostris
| Doryomathus banthensis
Dimorphedan macron yx
[~ Feteinosaures zambelli
L "Euvdimonphodon” rasenfeldi
— Campylognatheides liasicus

ke Eudimorphodon ranzis
— Rhampharhynchus muensten
L= Rhamphorhynchus longicaudus

Frerodactylus kockhi
Ptaradactlus antiguus

Ctenochasma gracio

Plarodatustra guinazous

Gallodactyius canfusrsensis
_I: Cycnorramphus swevicus

_E Germanodaciyius cristatus
S Germanodaciylus rhamphasiinus

— Myctosaurus gracilis
[ Myctosaurus boarneri

Fleranodon longiceps
Istindactylus latidens
"Omithochairus" compressirstns

Tropecgnathus mesembinus
Anhanguers santanae
Anhanguera biittersdanfi
Anhanguera piscator

il

Deungaripterus weil
"Phobator" parvis
Morpterus complicidens
Tupuxuara eonardli
Thalassodromeus sethi

Tapejara wailimhoferi

L4

Tapejara imperataor
Quetzalcoatius sp.
Azhdarcho fancicoifis
Zhejiangopterus linhaiensis

[

FONTE: KELLNER, 2004.
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Os relacionamentos dentro do clado Azhdarchoidea sdo controversos. Segundo
estudos filogenéticos realizado por Kellner (2003, 2004), Tapejaridae € um grupo
monofilético formado por Tapejarinae + Thalassodrominae. As sinapomorfias citadas
para Tapejaridae sdo um pés-cranial sendo o tubérculo largo na margem ventroposterior
do coracoide, e quatro caracteres craniais: crista sagital pré-maxilar, que comeca na
ponta anterior do pré-maxilar e se estende posteriormente apds a regido occipital; grande
fenestra nasoantorbital, que atinge mais de 45% do comprimento entre o pré-maxilar e
esquamosal; o processo lacrimal do jugal fino; e a érbita em forma de pera com porcao
inferior estreita (KELLNER, 2004). Diversos outros trabalhos consideram a monofilia de
Tapejaridae, como: Wang et al. (2005; 2008; 2009), LU et al. (2008), Andres; Ji (2008),
Andres (2010) e Pégas et al. (2016).

Contudo, recentes pesquisas trouxeram novas hipéteses de relacOes
filogenéticas para o grupo, ndo corroborando com a monofilia de Tapejaridae (UNWIN
2003; MARTILL; NAISH, 2006; LU et al., 2008, LU et al., 2010). Mais recentemente,
Longrich et al. (2018), propuseram Tapejarinae como grupo externo em relacdo a
Thalassodrominae + Azhdarchidae, tornando Tapejaridae um grupo ndo monofilético
(FIGURA 6). Entretanto, Longrich et al., (2018) ndo apresenta dados direcionados para

Tapejaridae, o que pode fragilizar a conclusdo de ndo monofilia da familia.
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FIGURA 6 - CLADOGRAMA DA ANALISE FILOGENETICA DE LONGRICH ET AL. (2018).
1- TAPEJARINAE; 2- THALASSODROMINAE; 3- AZHDARCHIDAE.
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FONTE: Modificada de LONGRICH et al., (2018).

Embora um namero significativo de trabalhos cientificos aborde a relacdo de

monofilia ou ndo monofilia de Tapejaridae, apresentando relevantes argumentos com

base em caracteres cranianos, a maioria ainda utiliza um conjunto de caracteres

limitados, podendo comprometer os resultados das andlises. Por tanto, pesquisas

filogenéticas adicionais seriam necessarias.
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3.2 ESTADO DO CONHECIMENTO TAFONOMICO, PALEOECOLOGICO E
PALEODISTRIBUICAO DE TAPEJARIDAE

3.2.1 Tafonomia e paleoecologia

A maior parte do registro de Pterosauria esta associada a ambientes marinhos
ou lacustres. Alguns raros grupos de pterossauros, a exemplo de Azhdarchidae, sao
encontrados preferencialmente em ambientes continentais (WITTON; NAISH, 2008).
Esse viés de preservacao tem influéncia direta ndo sé na percepcao da diversidade, como
também na ecologia de pterossauros, ja que ambientes marinhos e lacustres teriam uma
tendéncia natural a preservar formas piscivoras (BUTLER et al., 2009).

A diversificacdo de Tapejaridae ocorreu entre o Cretaceo Inferior (145 Ma) e a
metade do Cretaceo (100,5 Ma), com a irradiacdo de varios nichos, habitos alimentares
e morfologias (WITTON, 2013). Os Tapejaridae entraram em declinio ao longo do
Cretaceo Superior (100,5 — 66 Ma) sendo extintos no Cretaceo-Paleogeno (66 Ma), assim
como a maioria dos pterossauros (WITTON, 2013; MANZIG et al., 2014).

Atualmente, fosseis de Tapejaridae sdo conhecidos em diversas partes do
mundo (Africa, Brasil, China, Europa), sendo um dos grupos de pterossauros mais
abundantes no Brasil (KELLNER, 2004).

As reconstrucdes paleoecoldgicas dos grupos fésseis de Tapejaridae sdo
complementadas por reconstrucfes paleoambientais, baseadas na sedimentologia, em
caracteristicas tafonémicas e na estrutura ecologica de todos os grupos, incluindo a fauna
e flora (BUSCALIONI, 2010). Esses dados sugerem que os Tapejaridae estdo associados
a uma dieta frugivora, e devido a uma margem dorsal em forma de degrau na sinfise
dentaria, mandibula curvada para frente e para baixo com varios forames sugerindo que
esta parte 0ssea era revestida por um bico cérneo, que facilitaria pegar as frutificacfes
(ANEXO 2)(WELLNHOFER; KELLNER, 1991; KELLNER, 2006).

As principais Formacfes de depdsito de Tapejaridae sdo: Formacao Santana;
Formacédo Goio-Eré, Formacdao Jiufotang e Yixian; Formacao La Huérguina e Grupo Kem

Kem.
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- Formacgé&o Goio Eré (Bacia Bauru, Sul do Brasil)

A Formacéo Goio Eré esta situada na Bacia Bauru do Cretaceo Superior (100,5
- 66 Ma) (FIGURA 7), a qual compreende as porgdes centro-ocidental do Estado de Séo
Paulo, noroeste do Parana, leste de Mato Grosso do Sul e o Tridngulo Mineiro
(FERNANDES, 2004).

FIGURA 7 - LOCALIDADE DA BACIA BAURU. DESTAQUE PARA A FORMACAO GOIO ERE.
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Particularmente a Formacéao pertence ao Grupo Caiud, unidade representada por
grandes extensdes de areia formadas a partir de um paleodeserto. O Grupo € composto
por trés unidades de arenitos que foram acumuladas em ambiente desértico,
correspondendo a Formacéao Rio Parana, na zona central de sand sea (dunas edlicas de

grande e médio porte e lencois de areia), a Formacao Goio Eré (zona de depdsitos edlicos
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periféricos) e a Formacdo Santo Anastacio (planicies de lengdis de areia). O Grupo Caiua
aflora nos estados do Parana, Sdo Paulo, Mato Grosso do Sul e regido nordeste do
Paraguai (FERNANDES, 2004).

A Formacdo Goio Eré é caracterizada pela presenca de arenitos dispostos em
estratos tabulares macicos, com estratificacdo cruzada de médio/pequeno porte. Nesta
unidade, é frequente a presenca de cimento e concre¢fes carbonaticas. Os arenitos
possuem cor marrom-avermelhada a cinza-arroxeada, caracteristicas dos depdésitos de
areas periféricas de sand sea (FERNANDES; COIMBRA, 2000).

A descoberta de pterossauros da espécie Caiuajara dobruskii (MANZIG et al.,
2014), na cidade de Cruzeiro do Oeste (noroeste do Parand), em arenitos pertencente a
Formacdo Goio Eré - Grupo Caiua, se tornou um evento Unico, pois € a primeira
descoberta desses organismos no interior do continente, longe de regifes costeiras e
fora da regido nordeste. Isso sugere que 0s pterossauros tinham uma distribuicéo
cosmopolita (MANZIG et al., 2014). Nesta descoberta foram encontrados bone bed (leito
0sseo0), que preservaram varios individuos (mais de 100 individuos identificados da
mesma espeécie) em um mesmo local. Estudos tafondmicos sugerem a sobreposicao de
geracOes para essa espécie (KELLNER, 2013; MANZIG et al., 2014).

Com relacdo a Caiuajara dobruskii, descoberta em Cruzeiro do Oeste (PR),
estudos tafondmicos e paleoecoldgicos recapitularam a existéncia desta espécie ao redor
de possiveis oasis, a partir de fluxos esporadicos de agua em areias eolicas. Pela analise
da disposicao final dos ossos € possivel reconhecer que a direcdo destes fluxos era de
Leste-Oeste e Nordeste. Essa desigualdade é devida a diferentes condicfes de correntes
e 0 posicionamento nos niveis estratigraficos (WANTOWSKY; WEINSCHUTZ, 2018).

Ao que tudo indica, os individuos de Caiuajara dobruskii morreram em torno do
oasis, sendo expostos e gradualmente desarticulados e fragmentados, havendo
indicacdes de ossos quebrados antes da fossilizacdo e que alguns podem ter sido
expostos mais do que outros antes de serem enterrados. Eventos episodicos (por
exemplo, tempestades no deserto) provavelmente carregavam o0s esqueletos
desarticulados e parcialmente articulados para o fundo do lago onde eles acabavam
sendo preservados (MANZIG e al., 2014).
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Faziam parte da mesma comunidade paleobiolégica de Caiuajara alguns
dinossauros e lagartos, levando em consideracao que os desertos tendem a ter recursos
limitados. O espécime Caiuajara dobruskii provavelmente era frugivora, um
comportamento alimentar sugerido para as tapejarinas em geral (WELLNHOFER;
KELLNER, 1991; WANG; ZHOU, 2003, VULLO et al., 2012). A relacéo trofica com os
demais integrantes, provavelmente segue a hipétese de que os lagartos se alimentavam
de carcacas de dinossauros, e os dinossauros se alimentavam de ovos, filhotes ou até
juvenis de pterossauros, que se encontram em grande niumero nesse depésito (FIGURA
8) (KELLNER et al., 2019).

FIGURA 8 - RECONSTRUGCAO DE PALEOHABITAT.
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A continuidade dos trabalhos de campo e um numero maior de coletas
cuidadosas de espécimes poderdo contribuir para uma melhor compreensdo do
ecossistema dos antigos desertos cretaceos que, apesar de suas condicdes gerais

empobrecidas, possuiam areas onde a vida poderia prosperar.

- Formacédo Jiufotang e Formacédo Yixian (Bacia de Kailu, Nordeste da
China)
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O Grupo Jehol localizada no nordeste da China, compreende as Formacodes

Jiufotang e Yixian do Cretdceo Inferior (145- 100,5 Ma) no oeste de Liaoning (FIGURA
9). Nos ultimos anos, a biota Jehol tornou-se famosa pela abundéancia de restos de aves

precoces (HE et al., 2004).
sedimentos vulcanicos (WU et al., 2017), e composta por arenitos lacustres, folhelhos,

A Formacéo Jiufotang esta localizada em Chaoyang. Sao estratos que contém
rochas de barros, sedimentos, basalto e andesita (WANG; ZHOU, 2003).

A Formacéo Yixian (122,1 — 129,7 Ma) é composta principalmente por andesitos,

aglomerados e basaltos, mas possui quatro subunidades sedimentares contendo fésseis,
ricos em material tufaceo vulcanico (WANG et al., 2000).

PARA A FORMACAO JIUFOTANG E YIXIANA.
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FIGURA 9 - LOCALIDADE DO GRUPO JEHOL NA PROVINCIA DE LIAONING, NA CHINA. DESTAQUE
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A Formacdo fossilifera de Jiufotang possui até o momento dois géneros
catalogados, e a formacgdo fossilifera de Yixian possui apenas um género conhecido
(TABELA 3).

TABELA 3 - ESPECIES DESCRITAS PARA A FORMAGAO JIUFOTANG E YIXIAN.

Género Espécie Formacdo Idade Ma Grupo

Huaxiapterus Huaxiapterus Jiufotang Aptiano (125-113) Grupo Jehol
benxiensis
Huaxiapterus Jiufotang Aptiano (125-113) Grupo Jehol
corollatus

Sinopterus Sinopterus Jiufotang Aptiano (125-113) Grupo Jehol
atavismus
Sinopterus dongi  Jiufotang Aptiano (125-113) Grupo Jehol
Sinopterus Jiufotang Aptiano (125-113) Grupo Jehol

lingyuanensis

Eopteranodon Eopteranodon lii Yixian Aptiano (125-113) Grupo Jehol

FONTE: O autor (2020).

A julgar pela integridade e alto grau de articulagdo dos fosseis encontrados
nestas formacdes, os individuos provavelmente estavam completos e intactos ao chegar
no fundo da coluna d’agua. Portanto, o tempo entre a morte e a deposicado foi
relativamente curta e ndo envolveu um longo periodo de transporte. Durante esse
intervalo, pequenas correntes e processos de deterioracdo, como o acumulo de gases,
provavelmente levaram a perturbacdes e perdas de esqueletos (LU et al., 2006).

Uma série de importantes descobertas de vertebrados foram feitas a partir desta
Formacé&o, como péassaros, dinossauros, pterossauros, tartarugas, mamiferos, peixes e
muitos outros fésseis como camardes, plantas floridas e insetos (ZHOU, 2014; WU et
al.,2017).

Os fésseis do Grupo Jehol sédo preservados principalmente em dois tipos de
rochas sedimentares. O primeiro é composto por sedimentos laminados finos (folhelhos
ou pedras de lama) intercalados com camadas de cinzas, tipicos da Formacéo Yixian. O
segundo tipo, é composto por arenitos macicos, tufaceos e de seixos, geralmente
produzem esqueletos sem vestigio de tecidos mole, dentes isolados, elementos pos-
cranianos fragmentados e fragmentos de plantas (ZHOU, 2014). E também conhecido

por preservar organismos em posturas adormecidas ou em repouso, comportamento
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gregério, nidificacdo, contetdo estomacal e predacao, o que se deve pela alta atividade
vulcanica naquela regiao (ZHOU, 2014).

Estudos no Grupo Jehol geraram diversas informacgdes sobre a biologia dos
vertebrados creticeos iniciais, por exemplo, a evolucdo da cor das penas em passaros e
dinossauros (ZHANG et al.,, 2010; LI et al., 2014), o comportamento alimentar de
dinossauros e passaros (ZHOU; ZHANG, 2002; XING et al., 2013), o sistema digestivo
de madrugadores (ZHENG, et al., 2011; ZHENG et al.,, 2014), e o comportamento
reprodutivo de madrugadores, anfibios, répteis semi-aquaticos e pterossauros (WANG;
ZHOU, 2004; ZHENG, et al., 2013). Além disso, foram realizados estudos de coevolucao,
por exemplo entre insetos e plantas, alguns insetos e mamiferos, dinossauros de penas
e aves (REN et al., 2011).

Informacgdes tafondmicas apresentadas por Guo et al., (2003) relatam que a
composicdo dos tufos vulcanicos sao ricos em volateis, incluindo enxofre, flior e cloro
gue formam grande parte do grupo Jehol, apoiando que as emissdes gasosas associadas
ao vulcanismo foram um importante fator que levou a mortalidade em massa dos
organismos. Conjuntamente, acredita-se que 0s mesmos compostos também possam ter
contribuido para a preservacao excepcional dos exemplares fossilizados.

Acredita-se também que viveram em periodos de flutuacdes climaticas entre
caracterizadas por condicdes aridas e semiaridas em que houveram matas ciliares ou
plantas aquaticas, com elementos florais, que colonizavam canais efémeros que
formavam lagos. Evidéncias paleoclimaticas sugerem as variacdes sazonais, bem como
a presenca de plantas consideradas deciduas, entre as quais 0s ginkgo e coniferas
(BARRETT; HILTON, 2006).

- Grupo Kem Kem (Marrocos, Norte da Africa)

Durante as Ultimas duas décadas, um numero crescente de restos de
pterossauros foram coletados nos leitos cretaceos do Grupo Kem Kem, situado no
sudeste de Marrocos. A assembleia esta rapidamente se tornando a fonte recente mais
informativa em relacdo a diversidade e evolucdo dos pterossauros africanos (IBRAHIM
et al., 2020).
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O leito de Kem Kem (FIGURA 10) datado do Albiano-Cenomaniano Inferior (113-

100,5 Ma). Esta representado principalmente por ecossistemas fluviais com areias finas

nas secgoes inferiores, lagos estuarinos (MARTILL, et al., 2018).

FIGURA 10 - LOCALIDADE DOS LEITOS DE KEM KEM NO TAFILALT DO SUDESTE DE MARROCOS.
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FONTE: Modificada de IBRAHIM et al., (2020).

Os fésseis do grupo Kem Kem séo tipicamente preservados em duas situacdes
tafondmicas gerais: em depdsitos de sistemas fluviais com fésseis isolados encontrados
na planicie deltaica ou, raramente, dentro de facies tipicas de lagos (MARTILL, et al.,
2018).

A fauna do grupo Kem Kem apresenta uma variedade de vertebrados, incluindo
tubarbes, peixes 0sseos, lissanfibios, tartarugas, Squamata, crocodilomorfos,
pterossauros e outros dinossauros saurépodes (CAVIN et al., 2010).

Nos paleoambientes Iéticos dominantes, ha evidéncias de condi¢cdes de agua
doce e salobra. Os habitats aquaticos, que incluem lagoas, rios, delta e areas costeiras,
sustentavam uma ampla variedade de elasmobranquios, actinopterigeos e Sarcopterygii

basais em ambientes marinhos, salobras e de agua doce (IBRAHIM et al., 2020).
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O tapejarideo Afrotapejara zouhrii (MARTILL et al., 2020), Unica espécie
registrada até o momento, estava exposto na regido de Takmout, vale Oued Ziz, provincia
de Errachidia, no sudeste de Marrocos. Essa regido pertence ao maior planalto de Jebel
Ougnane, onde ocorrem trés &reas principais de escavacdo. Ndo € conhecida a
procedéncia exata do féssil, mas preenchimentos de arenito fino de cor amarela no féssil

indicam provavel origem da regido norte de Tafilalt (MARTILL et al., 2020b).

- Formacédo La Huérguina (Bacia do Sul Ibérico, Leste da Espanha)

A Formacao La Huérguina, do Cretaceo Inferior (145-100,5 Ma), faz parte do
afloramento de calcario laminado de Las Hoyas do Barremiano Superior (125,0 Ma)
(FIGURA 11), no leste da Espanha. A formacéao de calcario de Huérguina é composta por
varias facies depositadas em ambientes pantanosos, aluviais e em lagos (BUSCALIONI;
MARTINEZ, 2010).

FIGURA 11 - LOCALIDADE DE LAS HOYAS, COM IDADE DO BARREMIANO SUPERIOR.
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FONTE: BUSCALIONI; MARTINEZ (2010).

A sub-bacia de Las Hoyas, localizada na Serrania de Cuenca (sudoeste da

Peninsula Ibérica, centro-leste da Espanha) é resultado de um periodo de ruptura que
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houve durante o inicio do Cretaceo, dividindo a bacia Ibérica do Sudoeste em varias
pequenas sub-bacias (SALAS; CASAS, 1993).

Las Hoyas representa um pantanal sazonal subtropical impactado pela
ciclicidade e estresse ecologico. A sucessdo sedimentar de Las Hoyas é uma
acumulacao ciclica continua de calcarios finamente laminados depositados em uma area
gue, em escala regional, foi um ambiente terrestre fortemente influenciado pelas regides
subtropicais e as condi¢des climaticas sazonais. Alguns eventos de seca estdo presentes
nos fésseis, identificados pelo meio de rachaduras por dessecacdo (BUSCALIONI;
MARTINEZ, 2010).

A maior parte da diversidade taxondmica (67%) em Las Hoyas, esta baseada em
artrépodes (principalmente insetos), plantas (pteridofitos, espermatofitos, briofitas) e
algas. Na Formacao La Huérguina, La Hoyas é considerada uma Konservat-Lagerstatte,
em que produziu um conjunto excepcional de exemplares da flora e da fauna terrestres
e de agua doce, dentre eles samambaias, insetos, lagartos, tartarugas, peixes e aves
(BUSCALIONI; MARTINEZ, 2010; ORTEGA, et al., 2010).

Fdsseis dos calcarios laminados de Las Hoyas ndo possuem evidéncias de terem
sido transportados por longas distancias e por muito tempo, pois nao sédo quebrados ou
desgastados, o que indica que foram produzidos perto de seu local de sepultamento
(DELCLOS et al., 2004; BUSCALIONI; MARTINEZ, 2010). O sepultamento
possivelmente foi rapido, em menos de duas semanas os individuos ficaram
completamente cobertos. Isso possibilitou manter delicados detalhes anatdmicos mesmo
apos meses de degradacdo. Insetos e crustaceos foram preservados como moldes,
réplicas mineralizadas ou como impressdes, preservando sua matéria organica
(DELCLOS et al., 2004; BUSCALIONI; MARTINEZ, 2010).

Entre as caracteristicas tafondmicas mais significativas dos espécimes esta a sua
total articulacdo (excluindo macrofitas) e a preservacdo de tecidos moles, além de
estruturas raramente encontrados no registro féssil, como: padrbes de coloracao,
enervacao, trato intestinal, ommatidio de insetos, conteudo estomacal, musculos de
peixes, pele e tecidos tegumentares, como de sapos, salamandras, lagartos, crocodilos
e dinossauros (BUSCALIONI; MARTINEZ, 2010).
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O mecanismo que explica a manutencdo das caracteristicas tafonémicas das
estruturas de Las Hoyas séo, em ordem decrescente de abundancia: tapetes microbianos
(ou seja, vedacédo bacteriana), andxia e enterro por sedimentos ou rapida inclusdo em
tapetes microbianos (BUSCALIONI; MARTINEZ, 2010).

Konservat-Lagerstatte preservou todo um ecossistema de zonas Umidas do
periodo Cretaceo (BUSCALIONI; ARIZA, 2016), incluindo o espécime de Europejara
olcadesorum Vullo et al., 2012, o mais antigo pterossauro desdentado conhecido, além
de ser o primeiro encontrado na Europa. Sua ocorréncia para esse continente ampliou
sua distribuicdo geogréfica e sugere uma origem eurasiatica do grupo (VULLO et al.,
2012).

- Formacéo Santana (Bacia do Araripe, Nordeste do Brasil)

A Bacia do Araripe (FIGURA 12) corresponde ao Cretaceo Inferior de idade
Aptiano/Albiano (125 — 100,5 Ma), esta localizada na regido nordeste do Brasil entre os
estados do Ceara, Piaui, Pernambuco e Paraiba, estendo-se pelo Vale do Cariri (VIDAL
et al., 2006). Possui uma sequéncia cretacea depositada ao longo de quase 50 milhdes
de anos, onde se encontram calcarios laminados, bancos de gipsita, folhelhos e arenitos
finos (SARAIVA, et al., 2007).

FIGURA 12 - MAPA GEOLOGICO DA BACIA DO ARARIPE E ASPECTOS ESTRATIGRAFICOS DA
FORMACAO SANTANA.
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FONTE: Modificada de PRADO et al., (2016).
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O processo de formacdo das concrec¢des calcarias, ocorridas na Bacia do

Araripe, se deve pela conjuncdo de diversos fatores, como: abundancia da fauna,

ambiente calmo, soterramento rapido, auséncia de seres detritivoros e com pressao

suficiente para achatar os cadaveres caidos no fundo sub-aquoso, em um ambiente

hipersalino saturado por carbonatos e célcio (MARTILL, 1988, 1989). Essas condicfes

promoveram uma rapida fossilizacdo, impedindo a decomposicdo dos restos dos

organismos e mantendo a forma tridimensional do corpo (MARTILL, 1988; SARAIVA, et

al., 2007).

Considerado um dos mais importantes depositos fossiliferos do Brasil e

mundialmente famosa pela enorme concentragdo de fosseis e excelente estado de

preservacdo (OLIVEIRA, 2007). Neste presente trabalho compreende a formacao

fossilifera com maior nimero de espécies catalogadas (TABELA 4).

TABELA 4 - ESPECIES DESCRITAS PARA A FORMAGAO SANTANA.

Género Espécie Formacdo Idade Ma Membro

Aymberedactylus  Aymberedactylus  Santana Aptiano/Albiano  (125-100,5) Crato
cearenses

Caupedactylus Caupedactylus Santana Aptiano-Albiano  (125-100,5) Romualdo
navigans
Caupedactylus Santana Aptiano-Albiano  (125-100,5) Romualdo
ybaka

Tapejara Tapejara Santana Aptiano-Albiano  (125-100,5) Romualdo
wellnhoferi

Thalassodromeus Thalassodromeus Santana Aptiano-Albiano  (125-100,5) Romualdo
sethi

Tupandactylus Tupandactylus Santana Aptiano-Albiano  (125-100,5) Crato
imperator
Tupandactylus Santana Aptiano-Albiano  (125-100,5) Crato
navigans

Tupuxuara Tupuxuara Santana Aptiano-Albiano  (125-100,5) Romualdo
leonardii
Tupuxuara Santana Aptiano-Albiano  (125-100,5) Romualdo

longicristatus

FONTE: O autor (2020).
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Esta Formacgdo atualmente esta dividida em trés Membros, denominados de
Crato, Ipubi e Romualdo (MARTILL, 1988). Apresentam uma grande diversidade,
incluindo, além de pterossauros, diversos restos de crocodilomorfos, dinossauros,
lagartos, anuros e tartarugas (OLIVEIRA; KELLNER, 2005; SILVA, 2013). A fauna
existente na Formacdo Santana, indica que esses animais podem ter se estabelecido
nestes ambientes ou nas proximidades de um paleolago (FIGURA 13) (NAISH et al.,
2004; HEIMHOFER et al., 2010).

FIGURA 13 - Thalassodromeus sethi, GRUPO DO ARARIPE, NO CRETACEO INFERIOR.

FONTE: MARKWITTON.COM. (2014).

Em termos de comparacéo, a fauna de répteis fosseis do Membro Romualdo é
mais rica, reunindo, além de tartarugas, inUmeros exemplares de pterossauros, alguns
dinossauros e, mais raramente, crocodilomorfos (KELLNER, 2006; OLIVEIRA, 2007). J&
do Membro Crato sado relativamente pobres, constituindo-se de restos de pterossauros,
lagartos fésseis contendo impressdo de tecido mole, e crocodilomorfos de pequenas
dimensdes (SALISBURY et al., 2003; OLIVEIRA; KELLNER, 2005) e tartarugas.

Estudos tafonbmicos mostram que o0s esqueletos mineralizados possuem

rachaduras, fraturas, sdo quebradicos e sobrepbem os tecidos mineralizados que
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possuem ao esqueleto sob compactacdo (WEBSTER, 1999). E de acordo com Saraiva
et al., (2007), os estratos posicionados em niveis mais superiores apresentam fosseis
tridimensionais, e os niveis mais inferiores, fosseis comprimidos, explicando a dinamica
de composicéo féssil das diferentes formacoes.

No estudo a respeito da espécie Aymberedactylus cearenses Pégas et al. (2016),
concluiu-se que provavelmente em vida, o taxon exibia uma curvatura mais pronunciada
da sinfise mandibular, ela teria sido distorcida pela compresséo dorsoventral tafondmica.
Essa curvatura € taxonomicamente importante, pois diferencia Aymberedactylus de
Teranodontideos, Nyctosaurideos, Azhdarchideos e Talassodrominas (PEGAS et al.,
2016).

Na espécie Caupedactylus ybaka Kellner, 2013, foi notado que a superficie
craniana por ser um 0sso muito fragil, foi parcialmente decomposta antes do enterro final,
0 que resultou em uma amostra com pequenos vazios cheios de calcario. Os 0ssos
possuiam uma cor amarelada, com manchas escuras, resultado do tempo de exposicéo
diferenciado. Nesse sentido, a amostra poderia ter sido enterrada mais rapidamente que
outros exemplares que permaneceram expostos por um periodo mais longo, antes do
enterro final. (KELLNER, 2013).

Segundo Coimbra et al. (2002), no Membro Romualdo predominam
paleoambientes que correspondem a um ambiente lagunar e/ou estuarino. Ja o Membro
Crato € associado a um ambiente lacustre salobro fechado, com ampla variacdo dos
niveis de salinidade e espessa lamina d’agua (POLCK et al., 2015). Os sedimentos do
Membro Crato e a base do Membro Romualdo foram depositados em ambientes
transicionais compostos por lagos costeiros, que apresentavam salinidade variavel entre
hipersalina, para o Membro Crato, e agua doce a salobra, para 0 Membro Romualdo,
com predominancia de condi¢cdes de baixa energia ambiental e episddios eventuais de
alta energia (ANTONIETTO, 2010).

- Formacédo Wessex (Bacia Wessex, Reino Unido)
Embora exista muitos trabalhos recentes a respeito da biodiversidade continental
durante o inicio do Cretdceo na China, Espanha e EUA, ela permanece pouco

compreendida em decorréncia dos poucos depdsitos continentais durante o periodo
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Cretaceo (145-66 Ma). No entanto, o Supergrupo Wealden data do Berriasiano ao
Aptiano (145-125 Ma), produziu uma grande diversidade de fésseis de plantas e animais
(BATTEN, 1974; ALLEN, 1955).

O Supergrupo, que esté localizado no sul da Inglaterra, € composto por duas Sub-
Bacias: Weald, na regido oriental, e a Wessex, na regido oeste, datada do Cretaceo
Inferior (145-100,5 Mia) que € composta pela Formacdo Wessex (FIGURA 14), datada

do Hauteriviano-Barremiano (132,6-125 Ma) (SWEETMAN, et al., 2014).

FIGURA 14 - MAPA GEOLOGICO DO SUL DA GRA-BRETANHA, MOSTRANDO A DISTRIBUICAQ DA
FORMACAO WESSEX E OUTROS ESTRATOS DO SUPERGRUPO WEALDEN E A LOCALIZACAO
DAS SUB-BACIAS WEALD E WESSEX.
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FONTE: SWEETMAN; INSOLE (2010).

O Supergrupo Wealden (SWEETMAN, 2011), o que € agora a llha de Wight
estava localizada no centro da Laurasia (ALLEN et al., 1998), sob clima quente e de
carater sazonal (ALLEN, 1975). O local, habitado pela Biota Jehol (ZHOU et al., 2003), é
composto por rochas de barro com arenito (CLARKE, 2004). Evidéncias, sugerem que
todos os taxons encontrados viveram pelo menos uma parte de suas vidas na planicie
aluvial local, sendo enterrados muito perto de seu lugar de pés-mortem (RADLEY, 1994).

A Formacdo Wessex marca a ocorréncia de facies aluvial simples (SLADEN;
BATTEN, 1984). Estudos indicam que esta Formacéao € caracterizada por condicbes de
agua doce (BARKER et al., 1997) e ambiente dominado por savana de crescimento lento
ou uma vegetacao baixa dominada por plantas arbustivas. Dado que o clima era sazonal,
esta flora teria tido uma baixa diversidade (DODSON et al., 1980).
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A maioria dos restos de macro-vertebrados da Formacdo Wessex foram
recuperados dos chamados canteiros de detritos de plantas (SWEETMAN; INSOLE,
2010). Esse depdsito € composto por facies ndo marinhas entrelacadas, incluindo
arenitos de sobreposicdo de cores variadas, depédsitos de fendas na areia, arenitos
fluviais, conglomerados de calcario, e camas chamadas linhitas, representando eventos
de inundacgéo de alta energia (WRIGHT et al., 2000).

A Formagdo de Wessex compreende a mais diversificada assembleia de
dinossauros da Europa, e o registro do tapejarideo mais antigo Wightia declivirostris
(Martill et al., 2020), datado do Barremiano para Turoniano (129,4 - 93,9 Ma), fora da
China (MARTILL et al., 2020). Os ossos de pterossauros dos canteiros de restos vegetais
sao pretos ou marrons muito escuros, alguns mostram rachaduras e trituracdo devido a
compactacao (STEEL et al., 2005) e possuem cavidades esponjosas preenchidas por
calcita e pirita brancas (SWEETMAN; MARTILL, 2010).

Evidéncias indicam uma megafauna de dinossauro, gastrolitos, crocodilomorfos,
tartarugas, pterossauros, mamiferos, peixes, moluscos e plantas (RADLEY, 1994). Os
materiais de vertebrados (mamiferos e répteis) apresentam uma variedade de estagios
de preservacao, incluindo esqueletos perfeitamente articulados e outros altamente
fragmentos (COOK, 1995). A baixa cobertura da vegetacdo na planicie aluvial ndo era
capaz de sustentar uma populacéo permanente de saurépodes, portanto, possivelmente
eram apenas habitantes temporarios da planicie de inundacdo, talvez migrando
sazonalmente pela area (RADLEY, 1994).

3.2.2 Paleodistribuicdo

Na Era Mesozoica ocorreu a fragmentacao das placas continentais Gondwana
ao sul e Laurasia ao norte. Posteriormente a Laurasia se fragmentou em América do
Norte e Eurasia, e a Gondwana em india, Australia, Antértica, Africa e América do Sul
(CARVALHO; ALMEIDA, 2010). Essa segregacdao refletiu profundamente na evolucéo

dos organismos de distribuicdo continental, como 0s pterossauros.
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O grupo de Pterodactyloidea apresentava uma distribuicdo cosmopolita entre o
final do Juréssico e o inicio do Cretaceo. A capacidade de voo dos pterossauros permitia
gue eles ultrapassassem barreiras paleogeograficas resultando em um maior intercambio
faunistico (SAYAO et al., 2012).

FIGURA 15 - MAPA DO CRETACEO INFERIOR (145 — 100,5 MILHOES DE ANOS), ASSINALANDO AS
OCORRENCIAS DE REGISTROS DE TAPEJARIDAE.

FONTE: Modificado de BLAKEY, 2016.

Em analise visual e temporal realizadas por Andrés & Ji (2008) e Wang et al.,
(2009), o clado Tapejaridae € composto por espécies da China e do Brasil. Os autores
observaram a relacdo de grupos-irmdo entre as espécies desses dois paises em
diferentes linhagens da familia, podendo indicar algum fenémeno repetido de disperséo
por outros pterossauros, servindo de base para uma inferéncia biogeografica.

A monofilia dos tapejarideos chineses (Tapejarinae) demonstra a ocorréncia de
um anico evento de dispersao para China, sendo interpretados como linhagem basal em
relacdo as espécies sul-americanas (PINHEIRO et al., 2011). Os registros mais antigos,
datados do Barremiano e provenientes da Europa e China, corroboram ainda para indicar
gue a regido da Laurasia possa ter sido a area de origem mais provavel para o grupo
(FIGURA 15) (VULLO et al., 2012; PINHEIRO et al., 2011).
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E interessante notar que seu grupo irmao, os Thalassodrominae, até agora s&o
restritos & América do Sul (KELLNER, 2004). A existéncia de tapejarinas (Tapejarinae)
basais no Brasil, como Aymberedactylus cearenses Pégas, et al.,2016 e Caupedactylus
ybaka Kellner, 2013, combinada com a exclusiva natureza brasileira das
talassodrominas, levam a reinterpretacao de Tapejaridae como pterossauros de origem
Gondwana (PEGAS et al., 2016).

Estudos mais robustos seriam necessarios para melhor estabelecer as relacfes
entre esses grupos de arcossauros alados. Infelizmente, o atual conhecimento sobre sua
filogenia ndo permite definir a sequéncia de eventos biogeograficos, principalmente por
se tratar de familia e por serem animais capazes de migrar por longas distancia,

possuindo ampla distribuicéo paleogeografica.
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4 CONSIDERACOES FINAIS

A familia Tapejaridae é composta por duas subfamilias, Tapejarinae e
Thalassodrominae, com 19 espécies descritas. Esta familia considerada monofilética
estd inserida no clado Azhdarchoidea, por diversas -caracteristicas, mas com
discordancia de outros pesquisadores que a consideram ndo monofilética, mas por se
tratar de estudos nao direcionados a este grupo comprometem o resultado da analise,
portanto pesquisar adicionais sdo necessarias para a corroboracao dessas propostas.

Estudos sobre a tafonomia e paleoecologia sugerem que estes animais possuiam
uma distribuicdo cosmopolita, encontrados no interior de continentes, e associados a
ambientes marinhos ou lacustres. Esses tapejarideos conviviam com outros tetrapodes
terrestres, como lagartos e dinossauros, e possuiam um habito alimentar frugivora.

Sua capacidade de voo permitia que ultrapassassem barreiras paleogeograficas
com maior facilidade, o que leva um questionamento a respeito de sua origem, que é
mais provavel que seja uma origem Gondwanica que Laurasica, pois assim como
Thalassodrominae alguns espécies basais de Tapejarinae séo restritas a América do Sul.

Com base na compilacdo de dados realizados, nota-se que mais estudos a
respeito da filogenia desta familia devem ser conduzidos, buscando elucidar as relacbes
evolutivas internas da familia e para entender a relacdo de origem e dispersdo deste

grupo de pterossauro.
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ANEXO 2- PALEOARTES DE ESPECIES DE TAPEJARIDAE DE CADA FORMACAO
FOSSILIFERA

D 9

Caiuajara ARTISTA: Maurilio Oliveira



Huaxiapterus ARTISTA: Julio Lacerda

Afrotapejara ARTISTA: Megan Jacobs, Baylor University
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Europejar ARTISTA: Oscar Sanisidr

Tupandactylus ARTISTA: Voltaire Neto
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