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RESUMO

O “notario”, também conhecido por “Os Dorsale” é a estrutura formada a partir da fusdo de um determinado
namero de vértebras na regido dorsal da coluna, que ocorre de forma independente em dois grupos de
vertebrados voadores: pterossauros e aves. Seu desenvolvimento evolutivo depende de mutacfes que alteram os
padrdes de expressao de genes de transicdo HOX e PAX, consistindo em uma estrutura adquirida geralmente na
fase de maturacdo esqueletal, na transigdo de individuo juvenil para adulto. A fusdo pode envolver de duas até
seis ou sete diferentes vértebras truncais (dorsais em pterossauros ou toracicas em aves) e em muitos casos,
também a dltima cervical. A fusdo pode ocorrer em diferentes graus, unindo somente 0s corpos vertebrais, 0s
espinhos neurais, 0S Processos transversos, 0S Processos ventrais, somente alguns ou todos estes sitios. Neste
estudo, objetivamos identificar e caracterizar os padrbes evolutivos, ontogenéticos e morfofuncionais do notério.
Foi consultada bibliografia publicada sobre o tema em periddicos disponiveis nas bases Scopus, Elsevier,
Springer e Scielo. e analisados em torno de 200 esqueletos de aves atuais e fésseis depositados nas colecdes de
ornitologia da Pontificia Universidade Catélica do Rio Grande do Sul (PUCRS), Fundacdo Zoobotéanica do Rio
Grande do Sul (FZB-RS), Museu de Histdria Natural de Taubaté (MNHT-SP) e Museu Paraense Emilio Goeldi
(MPEG-PA) e cerca de 80 espécimes de pterossauros pertencentes as cole¢Bes paleontoldgicas do Natural
History Museum, London, UK (NHM), Staatliches Museum fiir Naturkunde, Stuttgart, De (SMNS), Bayerische
Staatssammlung fur Paldontologie und Geologie, Miinchen, De (BSP) e American Museum of Natural History,
New York, USA (AMNH), com finalidade de identificar estruturas diagnosticas, padrdes de fusdo, ossificacéo,
tendGes. Foram medidos 0s 0ssos longos dos membros anteriores e posteriores de todos os espécimes completos,
computados em uma matriz e analisados estatisticamente nos programas Excel e PAST, fazendo uso da Analise
de Componentes Principais (PCA) a fim de identificar grupos distintos no morfoespaco que apresentam o
notério, combinando com dados ecoldgicos, morfoldgicos, geoldgicos e biomecanicos disponiveis na literatura.
Dividimos os resultados em trés capitulos, sendo que no primeiro identificamos o registro mais antigo do notério
em Pterosauria para o Juréssico Superior da Alemanha e analisamos a ocorréncia da estrutura em todo o clado ao
longo do tempo geoldgico, enfocando seus padrdes morfologicos e filogenéticos; no segundo, descrevemos as
diferencas entre o notério de varios grupos de aves, atualizando a presenca do caractere frente ao registro fossil e
as novas analises filogenéticas moleculares de Neornithes e discutindo sua origem, evolucédo e relagdo com o
habito de vida e analises estatisticas comparando com o tamanho dos 0ssos longos; e por fim no terceiro
identificamos diferentes estagios na sequencia de fusdo das vértebras que compdem o notario, comegando a
partir da primeira ou segunda dorsal, se estendendo até a Ultima notarial (geralmente quarta toracica nas aves e
sexta dorsal nos pterossauros), de forma independente nos espinhos neurais, fortemente influenciados pelos
tenddes ossificados no apice. Podemos concluir que o notério evoluiu em dois momentos distintos, separados por
guase 100 milhdes de anos entre os pterossauros no Jurassico e as aves no Paleoceno; nos primeiros durante a
transi¢do dos ranforrincoides para os pterodactildides, possivelmente por alteragcdes no centro de massa; e nos
Neornithes em momento de avango das florestas, possivelmente ligado a condi¢es de decolagem abrupta. Em
muitos espécimes podemos identificar os diferentes estagios ontogenéticos, que guardam similaridades e
diferencas entre os dois grupos. Trata-se de uma estrutura complexa, porém através de analises morfoldgicas e
morfométricas detalhadas, e de estudos mais profundos envolvendo biomecénica, embriologia e genética

combinados, € possivel identificar o seu real significado.

Palavras-chave: Pterosauria; Neornithes; Coluna Vertebral; Ecomorfologia; Ossificacdo; Morfometria
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ABSTRACT

Notarium in pterosaurs and birds: evolutionary, ontogenetic and morphofunctional

aspects

The notarium, also known as "Os Dorsale" is the structure formed from a group of fused vertebrae in the dorsal
region that occurs independently in two groups of flying vertebrates: pterosaurs and birds. Its evolutionary
development depends on mutations that alter the expression patterns of HOX and PAX genes and is a structure
generally acquired in the stage of skeletal maturation (juvenile to adult). The fusion may involve two to six or
seven different truncated vertebrae (dorsal in pterosaurs or thoracic in birds) and in much cases also the last
cervical. The fusion can occur to different degrees, joining only the vertebral bodies, the neural spines, the
transverse processes, the ventral processes, only some or even all this sites. In this study, our goal is the identify
and characterize the evolutive, ontogenetic and morpho-functional patterns of the notarium. The published
bibliography was consulted on the theme, available in Scopus, Elsevier, Springer and Scielo. and analyzed
around of 200 skeletons of current and fossil birds deposited in the collections of ornithology from the Pontificia
Universidade Catélica do Rio Grande do Sul (PUCRS), Fundacdo Zooboténica do Rio Grande do Sul (FZB-RS),
Museu de Histéria Natural de Taubaté (MNHT-SP) and Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG-PA) and about
80 specimens of pterosaurs from paleontological collections of the Natural History Museum, London, UK
(NHM), Staatliches Museum flir Naturkunde, Stuttgart, De (SMNS), Bayerische Staatssammlung fir
Paldontologie und Geologie, Miinchen, De (BSP) and American Museum of Natural History, New York, USA
(AMNH), to identify diagnostic structures, patterns of fusion, ossification, tendons. We measured the long bones
of the anterior and posterior limbs of all the complete specimens, computed in a matrix and statistically analyzed
in the Excel and PAST programs, using Principal Component Analysis (PCA) to identify distinct groups in the
morphology of the notarium, combining with ecological, morphological, geological and biomechanical data. We
divided the results into four chapters: In the first one, we identified the oldest record of the notarium in
Pterosauria from the Upper Jurassic of Germany and analyzed the occurrence of this structure throughout the
clade along the geological time, focusing its morphological and phylogenetic patterns; in the second, we describe
the differences between the notarium of several groups of birds, updating the presence of the character in the
fossil record and the new molecular phylogenetic analyzes of Neornithes, and discussing its origin, evolution and
relation with the habit of life; and in the third chapter, we identify different stages in the sequence of fusion of
the vertebrae that compose the notarium, starting from the first or second “true” dorsal, extending to the last
notarial (usually fourth thoracic in birds and sixth dorsal in the pterosaurs), independently in the neural spines,
strongly influenced by the ossified tendons at the apex. We can conclude that the notarium evolved in two
distinct moments, separated by almost 100 million years between pterosaurs in the Jurassic and birds in the
Paleocene; during the transition from ranforrinchoids to pterodactyloids, possibly due to changes in the center of
mass; and in the Neornithes at the time of forest advance, possibly linked to abrupt takeoff conditions. In many
specimens we can identify the different ontogenetic stages, which hold similarities and differences between the
two groups. It is a complex structure, but through detailed morphological and morphometric analyzes, and of
deeper studies involving combined biomechanics, embryology and genetics, it is possible to identify their real

meaning.

Keywords: Pterosauria; Neornithes; Vertebral Column; Ecomorphology; Ossification; Morphometry
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I. Introducgéo geral

O notario (“notarium” do latim: noto = “costas”, rium = “relativo &), também
denominado “Os Dorsale” (“ossificacdo dorsal”) € a estrutura rigida formada a partir
da fusdo de um grupo de vértebras situadas na regido dorsal da coluna e que ocorre
de forma independente em dois dos trés grupos de vertebrados voadores ativos:
pterossauros e aves (ausente em morcegos, embora hajam algumas fusdes dorsais
isoladas em poucas espécies) (EYTON, 1869; WALTON & WALTON, 1970;
WELLNHOFER, 1991; BAUMEL & WITMER 1993) (Fig. 1). A fusdo pode envolver
de duas até seis ou raramente sete diferentes vértebras truncais (chamadas dorsais
em pterossauros ou toracicas em aves) e em muitos casos também a Ultima cervical.
A “soldagem” advinda da ossificacdo pode ocorrer em diferentes graus e em
distintas regifes, unindo somente 0s corpos (ou centros) vertebrais, os espinhos
neurais (ou processos espinhais), 0s processos transversos, 0S processos ventrais,
parte ou todos estes sitios (e.g. STORER, 1982; SAMEJIMA & OTSUKA, 1984). O
notario € uma estrutura adquirida na fase de maturagcédo esqueletal, quando o animal
passa de jovem a adulto, e jA consegue efetuar voos mais potentes e distantes
(MCLELLAND, 1990). Seu desenvolvimento evolutivo provavelmente depende de
mutacdes que alteram os padrdes de expressao de genes de transicdo HOX e PAX,
que controlam a diferenciacdo embriolégica das vértebras (JAMES, 2009).

Poucos estudos tém tratado da questdo sobre as fusGes das vértebras
dorsais nos animais voadores, especialmente qual a sua origem, funcdo e
desenvolvimento. Em Aves, o notario foi tema especifico de apenas quatro
trabalhos: Rydzewski (1935) que tratou da questdo anatbmica, Storer (1982) e
Samejima e Otsuka (1984), que distinguiram algumas diferencas morfol6gicas
explorando sua ocorréncia em diferentes grupos taxonémicos, e James (2009), que
estudou somente sua presengca nos Passeriformes. Em pterossauros, existem
algumas descricdes morfoldégicas mais detalhadas, especialmente no trabalho
classico de Eaton (1910), de Wellnhofer et al. (1983) e em alguns estudos de
Bennett (2001, 2003 a, b) que detalha o notario de Pteranodon e elabora algumas
comparacgdes com outras espécies. De outra forma, a estrutura aparece em varios
trabalhos morfoldgicos, tanto de Pterosauria quanto de Aves, normalmente como um

caractere em estudos filogenéticos.
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Portanto, trata-se de uma formacdo Ossea um tanto enigmética, presente
somente em determinados grupos com distintas caracteristicas eco-morfolégicas e
gue tem deixado algumas davidas quanto a sua principal funcdo e sua relagdo com

0 Voo, bem como sua importancia taxonomica.

Eaton (1910) discorre:

“Parece-me que a opinido de que o notario é dependente de voo em geral ndo
se justifica. Pode ser em conexd@o com certo tipo de voo, porque, como ja tive
ocasido de observar, a pessoa vé o melhor notario desenvolvido em Galliformes,
gue é sabido que tém voo especifico. Além disso, as aves cujo voo parece-nos mais

perfeito, como as aves de rapina, ndo tem qualquer traco de notario”.

“Em Pteranodon, que tem o notario mais desenvolvido de todos os animais,
percebe-se que a parte anterior € a area do corpo mais fortemente desenvolvida,

enquanto a pelve é pouco desenvolvida (...)”

‘Duas possibilidades ainda permanecem para n6s a considerar,

nominalmente, a forma de alimentacéo e tipos especificos de voos.”

O autor considera que o notario é resultado da ossificacdo de ligamentos
horizontais na regido dorsal da coluna e também de tenddes advindos dos musculos
M. longissimus dorsi e M. sacro lumbaris e que a soldagem da regido ventral das
apofises mostraria um padrdo de inser¢cdo para musculos que ddao movimento ao
pescoco. Eaton (1910) cogita que a evolucdo do notério estaria ligada a fisiologia da
movimentacdo cervical e descarta que haja alguma associagdo com a

cursorialidade, pois as ratitas sdo cursoriais e nao possuem esta estrutura.
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Il. Justificativa

Faz-se necessario um estudo que se proponha: (i) revisar a ontogenia, funcao
e evolugcdo do notério; (i) mapear a sua ocorréncia de forma ampla nos diversos
grupos, inclusive as suas variacdes morfolégicas por taxon; e (iii) estabelecer qual
sua relacéo com fatores diversos, tais como o tipo de voo, aterrissagem, decolagem,

proporcdes dos membros, porte e estagio de desenvolvimento.

Rydzewski (1935) escreveu:

“Até agora ninguém suficientemente compreendeu a formacdo e o significado

funcional do notario (...)

“Acredito que ainda ndo é possivel explicar o significado funcional do notario... a
hipétese mais aceitavel seria admitir que seja uma formacdo especialmente

dependente do tipo de voo (...)

Nos ultimos anos, novas informacdes e novos espécimes ajudaram a compor
um quadro mais completo, ainda que disperso de dados. Neste trabalho, esses
dados sao reunidos e proporcionam uma Visdo mais objetiva. E essa visdo sobre o
notario precisa ser conhecida para melhor compreender o processo de evolucdo de

vertebrados voadores e sua adaptacdo ao meio aéreo.
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[ll. Objetivos gerais

O presente estudo pretendeu revisar e analisar os padrdes evolutivos das
vértebras dorsais fusionadas de pterossauros e aves, a fim de verificar critérios
evolutivos e ontogenéticos na formacdo do notario, além de hipotetizar sobre sua

funcdo morfofisiologica.
Como obijetivos especificos pretendem-se:

1 — Re-descrever o0 notario mais antigo em Pterosauria, codificar dois géneros de
Pterodactyloidea basais com o caractere em uma matriz existente e analisar a sua
presenca nos diferentes grupos de arcossauros voadores, discutindo sua funcéo e
evolucéo ao longo do tempo.

2 — Avaliar a proporcao dos elementos 6sseos das asas de aves e pterossauros com
e sem notario utilizando morfometria e estatistica multivariada a fim de verificar sua
distribuicdo no morfoespaco, comparacdo de tamanho e a relacdo com a

ecomorfologia.

3 — Descrever morfologicamente, comparar e plotar o notario como caractere na
filogenia atual de aves e mapear seu surgimento no tempo, e quantas vezes
originou-se de forma independente utilizando as hipoteses de otimizacdo ACCTRAN
e DELTRAN.

4 — Estabelecer critérios ontogenéticos qualitativos com base na morfologia e
sequencia de fusdo 6ssea das vértebras dorsais e toracicas de aves e pterossauros
para que se possa aplicar na identificacdo de diferentes estagios de

desenvolvimento.
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Neste trabalho, reunimos informacdes bibliogréaficas sobre quais taxons o
notario ocorre, sua morfologia e variacdo de estruturas envolvidas e seu tipo de
fusdo. Foram analisados espécimes de Pterosauria e Aves, com e sem a presenca
de notario, efetuadas comparacdes e elaborados trés capitulos, cada voltado para
um aspecto particular de andlise morfolégica e com metodologia especifica:

Capitulo 1 — Origem e evolugcdo do notario em pterossauros ao longo do
tempo geoldgico, com a identificagdo do registro mais antigo para o clado.

Capitulo 2 — Caracterizacdo, descricdo morfolégica basica enfatizando
semelhancas e diferencas no notario nos diferentes grupos taxonémicos avianos,
atualizacdes sobre a origem e evolucdo do notario em Aves, andlise da morfofuncao
da estrutura e sua relagdo com o tamanho relativo dos membros (anteriores e
posteriores) e 0s 0ssos que os compdem, utilizando medidas de comprimento total,
com discussao sobre sua importancia filogenética frente as novas filogenias

moleculares e comentarios sobre sua funcionalidade.

Capitulo 3 — Verificacdo das etapas da formacdo ontogenética do notério,
quais 0s passos seguidos até a fusdo completa e diferencas nos processos de
desenvolvimento entre os taxons. ldentificacdo das semelhancgas e diferencas no

processo de fusao entre Pterosauria e Aves.

A seguir serdo apresentados cada um destes capitulos com seus respectivos
objetivos, estado da arte, materiais e métodos direcionados para sua proposta,
resultados, discussdo e conclusdo. Ao final, foram apresentadas as conclusdes
gerais da tese, seguidas por sugestdes para futuros trabalhos com o tema proposto.
As referéncias bibliograficas estdo organizadas ao final do manuscrito de acordo
com as normas da ABNT. As tabelas maiores com dados brutos sdo apresentados
nos anexos 1 e 2, seguidos por referéncias adicionais para todos os géneros de
Pterosauria (seguindo as normas da revista Zoological Journal of the Linnean
Society).
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Capitulo 1

Notario em Pterosauria: O mais antigo registro e comentérios sobre sua

origem e evolucao
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Notario em Pterosauria: O mais antigo registro e comentarios sobre sua

origem e evolucao

Resumo

O notario é a estrutura rigida formada a partir da fusdo de um grupo de vértebras, localizado na regido dorsal da
coluna e que ocorre independentemente em dois dos trés grupos de vertebrados voadores: pterossauros e aves
(ausentes em morcegos). Apesar de ocorrer em uma parte significativa dos vertebrados, nenhum estudo prévio
correlacionou a ocorréncia do notario com o tempo geoldgico, através da estratigrafia, a fim de estabelecer uma
relacdo entre sua emergéncia em diversos grupos de pterossauros. O objetivo deste trabalho foi revisar a
literatura sobre a morfologia e ocorréncia taxondmica e estratigrafica do notario em Pterosauria, além de
analisar, descrever e relatar o registro mais antigo de notario na histéria geoldgica até o presente momento.
Verificamos a ocorréncia deste para o Archaeopterodactyloidea Ardeadactylus longicollum do Kimmeridgiano
(Juréssico Superior) de Baden-Wiirttemberg, sul da Alemanha; e discutimos aspectos relacionados a origem e
evolucdo dessa estrutura. O espécime SMNS 56603, abrigado e exposto ao publico no Museu Am Lowentor
(Staatliches Museum fur Naturkunde, Stuttgart) foi originalmente descrito por Felix Plieninger hd muitas
décadas atras, mas sem mencionar o termo “notario”, porém escrevendo sobre “oito vertebras dorsais conectadas
em uma fileira (12-19) melhor preservada em seu lado esquerdo e com boa preservacdo dos processos
espinhosos”. As oito dorsais estdo fundidas, seja pelo corpo ou pela extremidade superior dos espinhos neurais
através de uma porcdo Ossea delgada, originada pela ossificagdo dos tenddes. Os corpos vertebrais e as
zigapdfises estdo relativamente preservados, mas a fusdo entre eles é visivel. Os centros vertebrais sdo todos
procélicos, sendo parcial ou totalmente fundidos um ao outro nas vértebras D1-D2 e D2-D3 e ainda com fuséo
incompleta entre D5-D6-D7 e muito pouco entre D7-D8, o que sugere uma sequencia cranial-caudal de
obliteracdo das estruturas. A formacdo de placa supraneural e de superficie para articulagdo com a escépula ndo
sdo observadas, como ocorre no notario do clado Pteranodontia. A morfologia geral é mais semelhante ao padrdo
observado no notério do clado Azhdarchoidea, com a ossificacdo ocorrendo na placa espinhal através da
mineralizacdo dos tenddes, geralmente fundindo as regiGes apicais e independentemente nos corpos vertebrais.
A. longicollum foi codificado juntamente com Germanodactylus cristatus em matriz de dados previamente
publicada, resultando que ambos aparecem como Archaeopterodactyloidea basais, que configuraria o notario
como basal em relacdo aos Pterodactyloidea avangados (ou Ornithocheiroidea). No momento, trata-se do registro

mais antigo do notario em vertebrados voadores.
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Notarium in Pterosauria: The early register and comments of the origin and

evolution

Abstract

The notarium is the rigid structure formed by the fusion of a group of vertebrae, located in the dorsal region of
the column and occurring independently in two of the three groups of flying vertebrates: pterosaurs and birds
(absent in bats). In spite of occurring in a significant number of vertebrates, no previous study correlated the
occurrence of the notarium with the geological time, through stratigraphy, in order to establish a relation
between its emergence in diverse groups and specific transitions in the history of the planet. The objective of this
work was to review the literature on the morphology and taxonomic and stratigraphic occurrence of the notarium
in Pterosauria, besides analyzing, re-describing and reporting the earliest notarium record in the geological
history to date. We verified the occurrence for the archaeopterodactyloid Ardeadactylus longicollum from the
Kimmeridgian (Upper Jurassic) of Baden-Wirttemberg, southern Germany; and we discussed aspects related to
the origin and evolution of this structure. The specimen SMNS 56603, housed and on public display in Museum
Am Lowentor (Staatliches Museum fur Naturkunde, Stuttgart) was originally described by Felix Plieninger in
much decades ago, who did not mentioned the term “notarium”, but he write about “eight dorsal vertebrae in a
connected row (12-19) best preserved in their left side and good preservation of the spinous processes”, but not
mentioned the fusion between this last. The eight dorsals are all fused, either by the body or the upper end of the
neural spines through a thin bony portion, originated through the ossification of the tendons. The vertebral
bodies and the zygapophyses are not well preserved, but the fusion between them is very visible. The vertebral
centers are all procelic, being partially or totally fused to each other in the vertebrae D1-D2 and D2-D3 and still
with incomplete fusion between the D5-D6-D7 and less in D7-D8, which suggests a cranial-caudal sequence of
obliteration of the structures. The formation of supraneural plate and the surface for articulation with the scapula
is not observed, as occurs in the notarium of the clade Pteranodontia. The general morphology is more similar to
the pattern observed in the notarium of the clade Azhdarchoidea, with the ossification occurring in the neural
spine through the mineralization of the tendons , usually fusing the apical regions and independently in the
vertebral bodies. A. longicollum was coded together with Germanodactylus cristatus in a previously published
data matrix, resulting in both appear as basal Archaeopterodactyloidea, which would configure the notarium as
basal to advanced Pterodactyloidea (or Ornithocheiroidea). At the moment, this is the oldest record of the

notarium in flying vertebrates.
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1.1 Objetivos do capitulo

Os objetivos deste capitulo foram revisar a literatura sobre a morfologia e
ocorréncia taxondmica e estratigrafica do notario em Pterosauria, contabilizar e
situar geologicamente de forma comparativa 0 nimero total aproximado de géneros
e espécimes descritos, com e sem a presenca da estrutura, além de analisar
espécimes datados no Triassico, Jurassico e Cretaceo pertencentes as colecdes na
Europa e Estados Unidos da América, visando verificar a ocorréncia de padrdes de
fusbes na coluna vertebral. De posse de novas informacbes, verificamos a
ocorréncia do notério para Ardeadactylus longicollum do Kimmeridgiano (Jurdssico
Superior, ~152 Ma) de Baden-Wurttemberg, sul da Alemanha; e discutimos aspectos
relacionados a origem e evolucdo desta estrutura. O espécime SMNS 56603 (Fig. 3),
localizado e exibido no Museu Am Léwentor (Staatliches Museum fur Naturkunde,
Stuttgart) foi originalmente descrito por Plieninger (1907) e atribuido a Pterodactylus
longicollum, denominada por Von Meyer (1854). Subseguentemente, este mesmo
espécime foi designado como neo6tipo por Wellnhofer (1970), devido ao holétipo ter
sido perdido durante a Segunda Guerra Mundial. Bennett (2013), na revisédo
taxondbmica de Pterodactylus realocou a espécie para um novo género,
Ardeadactylus, porque haviam diferencas nos elementos cranianos, na denticdo e
nos o0ssos da asa. Na descricao original de SMNS 56603, Plieninger (1907)
menciona de forma resumida cerca de oito vértebras dorsais conectadas em uma
fileira, mas ndo menciona a sua fusdo nem o termo "notario", pois possivelmente
naquele contexto ainda haviam poucas mencbes desta estrutura para oS
Pterosauria. Com isso, apés revisar brevemente a literatura sobre a ocorréncia e
morfologia do notario entre os pterossauros, objetivamos re-descrever e reportar o
mais antigo registro desta estrutura 6ssea na histéria geolégica até o momento,
testar filogeneticamente e estatisticamente o espécime com o0 novo caractere e

discutir questdes inerentes a sua evolucao e distribuicdo estratigréafica.
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1.2 Notario em Pterosauria — ocorréncia e morfologia

Os pterossauros (Clado Pterosauria) sdo um grupo de répteis alados extintos,
com diversos tamanhos e formas do cranio, que viveram na Era Mesozoica (~215
até 65 Ma) em quase todo o planeta, consistindo nos primeiros vertebrados a
conquistarem o voo ativo (UNWIN, 2006; WITTON, 2013). Estéo divididos de forma
genérica em dois grupos menores: “Rhamphorhynchoidea”, grado parafilético e
composto por linhagens sucessivas de formas basais de porte pequeno a médio,
com caracteristicas cranianas proprias, denticdo em toda a mandibula/maxila,
metacarpais relativamente curtos, pescoco curto e cauda longa; e Pterodactyloidea,
clado monofilético e composto por pterossauros mais derivados, com tendéncia a
diminuicdo no numero de dentes, aumento de tamanho corpéreo (chegando a
tamanhos gigantes em alguns casos) e metacarpais alongados (WELLNHOFER,
1991). Em Pterodactyloidea todas as vértebras pré-sacrais sao procélicas, o
pescoco € muito longo enquanto que o tronco e a cauda séo relativamente curtos
(BENNETT, 2001). O notario € reportado atualmente na literatura somente para o
grupo dos pterodactildides de grande porte que surgiram a partir do Cretaceo Inferior
(Ornithocheiroidea de acordo com a filogenia proposta por Andres et al. (2014) ou
Dsungaripteroidea de acordo com Kellner (2003a) e Wang et al. (2009). Existem
alguns estudos morfolégicos mais detalhados, especialmente no trabalho classico de
Eaton (1910), Wellnhofer et al. (1983) e em Bennett (2001, 2003a,b) que envolvem
descri¢cdes do notario de Pteranodon, bem como algumas comparacdes da estrutura
com a de outras espécies. Alguns aspectos morfofuncionais da fusdo notarial,
relacionados com a cintura escapular e a asa sédo abordados por Wilkinson (2008),
Claessens et al. (2009) e Witton e Habib (2010). De acordo com estes autores, 0
enrijecimento de parte da coluna seria um meio de reduzir 0 estresse mecanico
transmitido para as costas durante o voo nas espécies de grande porte, como
Pteranodon e os Azhdarchoidea. Em outros taxons, ndo h& descricdes mais
detalhadas sobre o notario ou a deficiente preservac¢do ndo condiciona a um estudo
mais refinado. As principais ocorréncias da fusdo dorsal em pterossauros na

literatura sdo apresentadas na sequencia:
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Pteranodontia

No clado Pteranodontia, o notario € bem diversificado e ocorre em varios
taxons, pertencentes as familias Nyctosauridae, Pteranodontidae, Istiodactylidae,
“Ornithocheiridae” e Anhangueridae. Os Nyctosauridae sdo pterossauros peculiares
com cristais alongadas e afiladas, que viveram no continente americano durante o
Cretadceo Superior, sendo considerados como basais aos demais pteranodontes
(ANDRES & MEYERS 2013). Muitos espécimes fragmentados sdo descritos para
depdsitos marinhos do Santoniano e Campaniano, na regido central da Ameérica do
Norte (Niobrara Chalk e Pierre Shale), e uma fracdo menor destes apresenta a
preservacdo do notario capaz de fornecer informacdes morfolégicas mais
consistentes. O espécime Nyctosaurus gracilis FHSM 2148 possui duas veértebras
dorsais anteriores anquilosadas, sem unido das costelas, enquanto que FMNH
P25026 possui as trés primeiras vértebras dorsais firmemente fundidas com costelas
notariais robustas, porém com as suturas apenas Vvisiveis na vista ventral
(WILLISTON, 1903; BENNETT, 2003b). O espécime KJ2 apresenta 0 notério
preservado na vista lateral direita e consiste em sete vértebras co-ossificadas,
fundidas no centro e com a linha de sutura visivel entre a seis (D6) e a sete (D7),
costelas notariais largas e os espinhos neurais unidos por uma placa supraneural
formada a partir da ossificacdo de tenddes e ligamentos espinhais (BENNETT,
2003b). O espécime CM 11422 mostra 0S processos transversos das veértebras
notariais ligados por feixes de ligamentos individuais aparentemente também
ossificados. As fibras individuais dos ligamentos ndo se juntam em uma barra sélida,
apresentando-se de forma separada (BENNETT, 2001). No individuo YPM 2527,
considerado como sub-adulto, os espinhos neurais individuais de duas ou trés
vértebras notariais sdo expandidos lateralmente nas extremidades dorsais, de modo
que se apresentam em “forma de T" na vista anterior (BENNETT, 2001). Outro
nyctosaurideo que provavelmente apresentava o notario € Muzquizopteryx
coahuilensis UNAM IGM 8621 do Coniaciano do México. Sua preservacdo em 2D
mostra cinco vertebras fusionadas em vista dorsal, evidenciando uma inconspicua

placa supraneural (FREY et al. 2006).
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Pteranodon é um dos mais emblematicos géneros de Pterosauria, consistindo
em formas de grande porte (cerca de 5-6m de envergadura) que viveram na Ameérica
do Norte durante o Santoniano (~86 Maa); apresentavam cristas parietais
alongadas, afiladas e projetadas para tras, exibindo provavel dimorfismo sexual
(BENNETT, 2003a). J& foram reportados mais de 1000 espécimes, principalmente
da Formacdo Niobrara, em diferentes localidades do meio-oeste americano, e
alguns destes com o notario preservado (EATON, 1910: Fig. 1). Dentre as
peculiaridades da estrutura, considerada por Eaton (1910) como “a mais
desenvolvida em todos os animais” (Ssejam pterossauros ou aves), verifica-se a
fixacdo por meio de uma articulacéo da terceira e quarta vértebras notariais, com a
extremidade posterior da escapula, evidenciada por uma faceta articular levemente
cbncava em ambas as laterais da placa supraneural, o que pode sugerir a presenca
de uma articulacédo sinovial (BENNETT, 2001). Pteranodon exibe um total de doze
vértebras dorsais, e destas, geralmente seis formam o notério, trés estao livres e
trés sdo incorporadas ao sinsacro, que é também extensamente anquilosado
(BENNETT, 2001). Os individuos imaturos podem ter mais de trés dorsais livres
devido as notariais posteriores ou as sinsacrais anteriores ainda ndo estarem
fundidas quando o animal morreu e fossilizou (BENNETT, 2001). Foram verificadas
até seis dorsais fundidas nos espécimes KUVP 16487 e YPM 2692 (Fig. 1), cinco
em UNSM 50036, quatro em UNSM 50128, enquanto que FHSM VP 2065 nao
mostra nenhuma fusdo do notério. De forma atipica, UNSM 50128 e YPM 2692
apresentam duas das trés dorsais livres também fundidas, o que também pode ser
atribuido a um viés de preservacdo (BENNETT, 2001). O notéario de YPM 2692 (Fig.
1) foi originalmente descrito por Eaton (1910), que afirmou a presenca de oito
vértebras fusionadas, no entanto, a articulacdo entre D6 e D7 aparenta ndo estar
realmente fundida e sim preenchida com gesso durante um processo de reparo
(BENNETT, 2001). Em NHM R3299, o notario estd exposto somente com sua vista
ventral, apresentando cinco vértebras fundidas, sendo que a fusdo estd completa
Nos corpos vertebrais entre a terceira e quarta e entre a quarta e a quinta, sem
sutura visivel, esta que é vista de forma ténue entre a primeira e a segunda e entre a

segunda e a terceira (observacéo pessoal).
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O notério de Pteranodon difere do de outros pterossauros, principalmente na
construcdo da placa supraneural: nos demais pterodactildides pteranodontideos, os
espinhos neurais sdo tanto anteroposteriormente posicionados quanto o centro, e
ocorre uma placa neural (ou espinhal), formada pela fusdo com espinhos neurais
adjacentes. Porém em Pteranodon, os espinhos neurais das dorsais sdo, com a
possivel excecdo da primeira notarial, anteroposteriormente bastante pequenos e
bastante separados. Eles ndo podem se fundir com outros proximos devido a esse
largo espacamento e, consequentemente, ocorre a formacdo de uma “placa
supraneural” através da ossificagdo de ligamentos (ou tenddes) inter e supra-
espinosos que se agrupam e compactam em uma estrutura alta e achatada latero-
lateralmente (BENNETT, 2001: Fig. 1). Seeley (1901) desenhou o notario de um
espécime denominado como "Ornithocheirus" (Fig. 2A), que consiste em trés
vértebras fundidas apenas por um relicto de placa supraneural com faceta escapular
aparente, porém é relativamente mais semelhante com Pteranodon (Fig. 2C) do que

com outros Ornithocheiroidea, que ndo apresentam tal condicéo.
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Figura 1: Notéario de Pteranodon longiceps YPM 2692: em A, foto extraida de Eaton (1910);
em B, ilustracdo mostrando quais vértebras sdo fusionadas e estruturas
adjacentes. Legenda: CV = vértebra cervical, D = vértebra dorsal, NR = costela

notarial, SNP = placa supraneural, SAF = faceta de articulagdo com a escapula.
Vista lateral esquerda. Escala = 10mm (Desenho de Luciano Vidal).
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Os pteranodontia Anhangueria também apresentam notario, como por
exemplo, os Istiodactylidae: Istiodactylus latidens NHMUK PVR 3867 que foi descrito
originalmente como "Ornithodesmus" por Hooley (1913) para a Formacao Vectis
(Barremiano da Inglaterra), apresenta um notario com aparentemente seis ou sete
vértebras dorsais anteriores e uma cervical (C9) visivelmente anquilosadas (a Ultima
cervical esta deslocada para frente possivelmente devido a processos tafonémicos),
e trés dorsais posteriores livres (Fig. 2B). Os espinhos neurais sdo largos
lateralmente e apesar da preservacao limitada, nota-se que estéo fusionados um ao
outro por inteiro, formando uma estrutura continua, o que sugere se tratar de um
individuo proximo da idade adulta. Na regido apical dos espinhos, existem em toda a
extensdo tenddes que ossificaram, porém ndo chegando a formar a placa
supraneural tipica de Pteranodon. Dentre os espécimes da Formacdo Jiufotang
(Aptiano da China), Istiodactylus sinenis NGMC 99-07-011, que foi considerado
como individuo imaturo, apresenta cinco vértebras aparentemente fundidas pelo
centro, porém estdo preservadas em 2D sobre suas superficies laterais e nao
conservaram seus processos transversos. Os espinhos neurais destas sdo mais
encurtados e largos, com uma pouco visivel superficie de articulacdo para escapula
na dorsal quatro (ANDRES & JI, 2006). Em Nurhachius ignaciobritoi, IVPP V-13288
também preservado em 2D em uma placa de calcario, o notario € formado por seis
vértebras fundidas pelo corpo vertebral e espinhos neurais (WANG et al. 2005), o

gue pode indicar um estagio mais maduro que I. sinensis e similar a I. latidens.

Para os Ornithocheirae do Grupo Santana (Aptiano-Albiano da Bacia do
Araripe, nordeste do Brasil), Wellnhofer et al. (1983) descreve um notario
tentativamente atribuido a Santanadactylus brasilensis V-201 como composto pelas
primeiras cinco dorsais co-ossificadas: embora a parte ventral ndo tenha sido
preservada, o centro tem estrutura O0ssea esponjosa confluente e os espinhos
neurais sdo fundidos entre a primeira e a segunda e entre a terceira e a quarta
dorsal, formando a faceta articular com a escépula (Fig. 2E). A fusdo mais visivel se
da entre as dorsais D1-D2 e entre D3-D4-D5. O espécime atribuido a
Brasileodactylus BSP 1991 | 27 possui a segunda e a terceira dorsal fundidas pelo
centro e pelas zigapofises (VELDMEIJER et al. 2009), porém as outras vértebras
nao estéo fundidas, o que pode indicar uma condi¢cdo esquelética imatura. A quarta
vértebra apresenta o espinho neural aplainado lateralmente, o que atesta a presenca

da faceta articular com a escapula. Em Arthurdactylus conandoylei SMNK PAL 1132,
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0 notério tem trés espinhos neurais fundidos, dois servindo como ancoragem para a
escapula, porém a pouca condicdo de preservacdo ndo permite a verificagcdo de
muitos detalhes adicionais (FREY & MARTILL, 1994).

Dentre os Anhangueridae e formas basais relacionadas, o notario é reportado
em Tropeognathus mesembrinus MN 6594-V, o qual possui cinco vértebras dorsais
fundidas pelo corpo e pelos espinhos, apresentando a faceta articular com a
escdpula situada na lateral do quarto espinho, mas sem apresentar placa
supraneural (KELLNER et al. 2013: Fig. 2F). E pouco diferente do notario bem
preservado em Anhanguera spielbergi RGM 401 880, no qual a estrutura é formada
por seis elementos unidos, composta pela nona cervical e pelas cinco primeiras
vértebras dorsais (VELDMEIJER, 2003: Fig. 2 D). Embora possivel, ndo esta claro

se essas diferencas sdo ontogenéticas ou ndo (KELLNER et al. 2013).

Em Anhanguera spielbergi RGM 401 880, o notario consiste em seis
vértebras que sdo firmemente fundidas pelo centro, zigapofises e espinhos neurais.
Os espinhos neurais formam uma placa continua, semelhante a de Istiodactylus e
com articulagéo escapular de formato oval situada na parte bulbosa entre a quarta e
quinta vértebra dorsal (VELDMEIJER, 2003: Fig. 2D). Em “Anhanguera robustus”
SMNK PAL 1133, seis vértebras formam o notario, onde a porcao superior dos
espinhos neurais é fusionada, desenvolvendo a placa neural continua. A margem
lateral da primeira vértebra dorsal é marcada por fortes depressdes lineares para a
insercdo dos musculos ou tenddes mineralizados e a posicdo da face lateral da
guarta vértebra é substancialmente mais larga do que todas as demais, expandindo-
se cranio-caudalmente para formar a articulacao lateral com a escapula (ELGIN,
2014). Barbosania gracilirostris MNHS/00/85 € mais um Ornithocheirae com cinco
dorsais fundidas em um notario, mas ndo se apresenta em bom estado de
preservacdo e, aparentemente, as vértebras estdo apenas fundidas pelo corpo
vertebral (ELGIN & FREY, 2011). O notario AMNH 22571 (Axelrod Collection)
proveniente da Fm. Romualdo, sem maior identificacdo e ainda nao preparado
adequadamente, possui seis veértebras fundidas, com notavel ossificacdo dos
tendbes que comecam no apice e estendem-se ventralmente até anquilosarem
cerca de 60—70% dos espinhos neurais, com exce¢ao entre a primeira e a segunda.
Entre os corpos vertebrais € visivel a zona de sutura nas vistas ventral e lateral

direita. As laterais dos espinhos neurais sédo largas e achatadas, exibindo a
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superficie de articulagdo com a escapula situada principalmente sobre a quinta
dorsal, apresentando uma morfologia geral muito semelhante ao padrao verificado
nos Anhangueria (observacdo pessoal). Dentre os Boreopteridae da Formacéo
Yixian (Aptiano da China), LU (2010) menciona a presenca de fusao entre os trés
primeiros espinhos neurais das dorsais para Zhenyuanopterus longirostris GLGMV

0001, possivelmente indicando um notario em estagio ontogenético inicial.
Azhdarchoidea

Os azdarcéides séo pterossauros de diversos tamanhos, desde mindsculos
como um pequeno passaro (Ex. Nemicolopterus crypticus) até os maiores animais
voadores conhecidos, como o Quetzalcoatlus, o Arambourgiania e o Hatzegopteryx
com envergaduras superiores a 10 metros (AVERIANOV, 2014). Em sua maioria sao
edentados e muitos apresentam cristas conspicuas no rostro e na regido parietal
(KELLNER 2003). Dsungaripteridae da Formacao Lianmugin (Barremiano da China),
sdo as formas mais basais do grupo a apresentarem um notario: Dsungaripterus weii
V2777 preservou somente as trés Ultimas vértebras, que estdo unidas pelo centro e
pelos espinhos neurais (Fig. 2G). Apenas partes do centro e da porgdo superior
distal dos espinhos neurais sdo co-ossificados, sendo os ultimos ligados por uma
pequena extensdo 6ssea proveniente da mineralizacdo dos tenddes, deixando um
espaco vazio entre eles. A placa supraneural é aparentemente ausente (YOUNG,
1964). Outro dsungaripterideo, Noripterus complicidens com os espécimes VPP
4059 e GIN 125/1010 também apresentam duas ou trés vertebras fusionadas,

interpretadas como parte anterior do notéario (LU et al. 2009a; HONE et al. 2017).

Para os Azhdarchidae, pterossauros com pescoc¢os e cranios alongados, sao
descritos varios fragmentos de notario, mas quase nenhum é preservado de forma
completa para que se possa realizar uma melhor analise do numero total de
vértebras dorsais fundidas, presenca de placa supraneural e superficie articular da
escapula. (AVERIANOV, 2010; 2014; WITTON, 2013). Azhdarcho lancicollis da
Formacgédo Bissekty (Turoniano do Uzbequistédo), apresenta alguns elementos
fragmentarios com duas ou trés vértebras fundidas pelo centro e pela por¢cao basal
dos espinhos neurais nos espécimes CCMGE7 / 11915, ZIN PH 5/44, ZIN PH
153/44, ZIN PH154 / 44, ZIN PH 6/44 (AVERIANOV 2010) (Fig. 2K). Duas vértebras
fundidas pelo centro e parte dos espinhos séo reportadas a Bennetthazia

oregonensis MPUC V.126713 da Formagao Hudspeth (Albiano dos Estados Unidos:
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GILMORE, 1928), porém a fusdo pelos espinhos é pouco conspicua e aparenta
ocorrer somente na porcao entre as zigapofises; ja a regido entre os dois corpos
vertebrais esta unida sem quase presenca alguma de sutura (Observacéo pessoal).
Em Volgadraco bogolubovi SGU 49/104a da Formacdo Rybushka (Campaniano da
Russia), o material inclui um fragmento posterior do notério, constituido por quatro
vértebras dorsais fundidas (Fig. 2L). Neste espécime, a sutura entre o primeiro e o
segundo centro vertebral € pouco discernivel. A porcao ventral do centro vertebral é
mais cOncava nas duas vértebras posteriores do que nas duas anteriores
(AVERIANOQV et al. 2008). Em Quetzalcoatlus, Kellner (2003), Wang et al. (2009) e
Wang et al. (2012) citam a presenca de notario como um caractere morfoldégico em
suas hipéteses filogenéticas, mas nédo apresentam uma descricdo mais detalhada,
desenho ou foto da estrutura. Em Chaoyangopterus zhangi, o espécime LPM-
R0O0076 mostra aparentemente uma conexao entre 0s espinhos neurais, mas esté
muito mal preservado e Zhou (2010) mencionou que a presenca de notéario € até
mesmo incerta. O espécime M1328 de Zhejiangopterus linhaiensis da Formacéo
Tangshang (Campaniano da China), possui um notario com seis dorsais fundidas,
de acordo com Cai & Wei (1994), mas sem maiores detalhes. Quatro vértebras
fundidas pelo centro e unidas pelos espinhos neurais formando o que seria uma
placa Unica comp&em o fragmento do notario de um Azhdarchidae indeterminado do
Cretdceo da Espanha (ASTIBIA et al. 1991: Fig. 2J) e também trés vertebras
fusionadas pouco preservadas sdo atribuidas a um Azhdarchoidea sem maiores
identificacbes taxondmicas (RBCM.EH.2009.019.001), proveniente do Campaniano
da Columbia Britanica, Canada (MARTIN-SILVERSTONE et al. 2016).

Nos Thalassodrominae, pterossauros com grandes cristas, exclusivos do
Aptiano-Albiano da Bacia do Araripe, o notario € também reportado em Tupuxuara
leonardii IMCF 1052 (KELLNER & HASEGAWA, 1993) e em outros espécimes sem
uma identificacdo em nivel de género (Fig. 2H). No exemplar MN 6588-V da
Formacéao Crato, Chapada do Araripe, Sayao e Kellner (2006) relataram a presenca
de um notério composto pelas quatro primeiras dorsais fundidas pelo centro com as
suturas marcadas por uma protuberancia. O espinho neural da terceira vértebra é
um pouco mais desenvolvido do que nas outras e apresenta uma extensao
direcionada posteriormente, unindo-se com a por¢ao anterior do espinho da quarta
vértebra. No espécime Thalassodrominae indet. AMNH 22567, Aires et al. (2013)

descreveram o notario formado pelas sete vértebras dorsais anteriores fusionadas
31



(Fig. 2 1). Estas s&o fundidas pelo centro e nas extremidades distais dos espinhos
neurais, semelhantemente a Dsungaripterus weii (YOUNG, 1964). Os centros
vertebrais apresentam protuberancias nas zonas de co-ossificacdo semelhantes as
relatadas em MN 6588-V (SAYAO & KELLNER 2006). Os espinhos neurais s&o
lateralmente achatados e ligeiramente curvados em direcdo a regido posterior. Os
primeiros quatro espinhos sdo mais largos que os restantes, e o terceiro é mais alto.
N&o existe uma superficie de articulacdo distinta para a escapula, mas poderia estar
presente acima da quarta vértebra. Dois forames estdo presentes em ambos 0s
lados do canal neural. Os processos transversos sdo pouco curvos caudalmente e
direcionados dorsalmente, com as porgdes proximais das duas primeiras costelas
notariais do lado direito preservadas. A costela da primeira vértebra dorsal é
comparativamente mais robusta e apresenta uma zona de inser¢do muscular no

lado dorsal.

A partir dessas informagdes, investigamos as possiveis ocorréncias de notario
em Pterodactyloidea basais do Jurassico a fim de localizar as origens e evolucdo da

estrutura, sua morfologia basica e disperséo ao longo do tempo geoldgico.
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Figura 2: Diversidade de notarios em Pterosauria: A — “Ornithocheirus” sp. (SEELEY,
1901), B — lIstiodactylus latidens NHMUK PVR 3867 (HOOLEY, 1913), C —
Pteranodon longiceps YPM 2692 (EATON, 1910), D — Anhanguera spielbergi
RGM 401880 (VELDMEIJER, 2003), E — Santanadactylus brasilensis V-201
(WELLNHOFER et al. 1983), F - Tropeognathus mesembrinus MN 6594-V
(KELLNER et al. 2013), G — Dsungaripterus weii V 2777 (YOUNG 1964), H —
Tupuxuara leonardii IMCF 1052, | — Thalassodrominae indet. AMNH 22567
(AIRES et al. 2013), J — Azhdarchidae indet. MCNA 8563 (ASTIBIA et al. 1991),
K — Azhdarcho lancicollis ZNPH 153/44 (AVERIANOV, 2010), L — Volgadraco
bogolubovi SGU 49/104a (AVERIANOV et al. 2008). Vistas laterais esquerda,
exceto para B, que esta em lateral direito. Sem escala (Desenhos de Luciano
Vidal).
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1.3 Materiais e métodos

Foram analisadas bibliografia, fotografias, espécimes fosseis e réplicas de
Pterosauria com e sem notario das colecdes paleontolégicas do Natural History
Museum, London, UK (NHM — 35 espécimes), Colecdo de paleovertebrados do
Staatliches Museum fir Naturkunde, Stuttgart, De (SMNS — 16 espécimes), Colecédo
de paleovertebrados do Bayerische Staatssammlung fir Palaontologie und Geologie,
Munchen, De (BSP — 18 espécimes) e cole¢cdo dos pterossauros do American
Museum of Natural History, New York, USA (AMNH — 15 espécimes). Os materiais
foram examinados ao olho nu e com auxilio de lupa esteroescépica a fim de
identificar o nUmero de vértebras fundidas, grau e sitios de fusdo, suturas, variacdes
ontogenéticas e presenca/auséncia de estruturas diagndésticas. O namero total de
géneros validos, com e sem notéario foram verificados a partir da compilacdo na
bibliografia publicada sobre Pterosauria entre 1859 e 2018, em um total aproximado
de 957 papers adquiridos por meio de bases cientificas como Scopus, Elsevier,
Springer, Scielo, Wiley Library, SciHub entre outras (Tabela no Anexo 2). A analise
filogenética foi realizada utilizando como base a matriz publicada por Wang et al.
(2012) com 106 caracteres devido a praticidade e facilidade de codificacdo da
mesma. A partir da analise original, foram utilizados 21 terminais (Schleromochlus
taylori, Anurognathus amooni, Rhamphorhynchus muensteri, Pterodactylus antiquus,
Ardeadactylus longicollum, Germanodactylus cristatus, Dsungaripterus weii,
Tupuxuara leonarddi, Tapejara wellnhoferi, Huaxiapterus corollatus, Sinopterus
dongi, Shenzhoupterus chaoyangensis, Chaoyangopterus zhangi, Zhejiangopterus
linhaiensis, Azhdarcho lancicollis, Quetzalcoatlus northropi, Nurhachius ignaciobritoi,
Istiodactylus latidens, Tropeognathus mesembrinus, Anhanguera piscator e
Pteranodon longiceps) representando principalmente os taxons que preservam as
séries axiais dorsais, reduzindo assim as instancias de dados perdidos, tanto com
como sem notério. Nyctosaurus gracilis também foi removido a priori, dada a posicao
problematica na analise original a qual € conflitante com a maioria das outras
analises publicadas e sua morfologia derivada e posi¢cdo no tempo geoldgico ndo
condizerem com a posicdo em que aparece nesta analise. A codificacdo para o
carater 65 de Tropeognathus mesembrinus foi alterada para marcar a presenca de
um notério neste taxon, seguindo Kellner et al. (2013). Ardeadactylus longicollum
SMNS 56603 foi inserido na analise, de acordo com a descrigdo aqui feita a partir do

exame direto, com 75 caracteres marcados (71% de 106 caracteres: Anexo 1),
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incluindo a presenca de um notario. Germanodactylus cristatus também foi inserido
na analise, e pontuado pelo exame direto e referéncias disponiveis no tipo BSP 1892
IV1 (PLIENINGER, 1901), com 83 caracteres pontuados (78% de 106 caracteres:
Anexo 1), incluindo a presenc¢a de um notario (relatado por Vidovic & Martill, 2017).
O conjunto de dados foi analisado com o software TNT verséo 1.5 (GOLOBOFF et
al. 2008) utilizando a busca heuristica (troca de TBR; 10.000 réplicas), sob a opcao
"Traditional Search”. O uso da opcao “New Technology Search” foi implementado
apenas em execucdes preliminares, resultando em nenhuma vantagem particular de

processar este conjunto de dados especifico.

A menos que seja indicado de outra forma abaixo, os procedimentos
seguiram Wang et al. (2012). Os caracteres foram tratados como nao ordenados
("Fitch parsimony”; FITCH, 1971) e igualmente ponderados (ver FARRIS et al. 1970;
HAUSER & PRESCH, 1991; e LIPSCOMB, 1992, sobre o uso de séries ordenadas e
sequiéncia aditiva binaria). A anélise usou maxima parciménia e a otimizacdo mais
curta possivel entre transicbes aceleradas e atrasadas, e o0s caracteres foram
mapeados, evitando o uso preferencial da otimizacdo ACCTRAN ou DELTRAN.
Essas opcbes foram adotadas para evitar a influéncia de suposicbes a priori na
analise. Uma arvore de consenso estrito foi usada para resumir as topologias
resultantes. Suporte de ramos e estabilidade de arvores foram avaliados através de
bootstrap padrdo (FELSENSTEIN, 1985; 50% de delecdo; TBR swap, 10.000
réplicas). As medidas de comprimento total (em mm) dos ossos longos de 42
esqueletos completos de pterossauros representando todos os grupos (excluindo
todos os que ndo possuem dados que confirmem a presenca/auséncia de notério)
foram obtidas através de andlise direta e da bibliografia publicada. Envolveram o
comprimento total do umero, da ulna, do metacarpal IV, do fémur e da tibia (Tabela
1). Com finalidade de equiparar os valores sem que o tamanho total interfira, foram
calculados indices relativos de propor¢cdo de comprimento, como o indice braquial
(IB = Umero/ulna), (Umero/metacarpal V), (Umero/fémur), (Umerol/tibia),
(ulna/metacarpal 1V), (ulna/fémur), (ulna/tibia) e (fémur/tibia). Para testes estatisticos
foram utilizadas ferramentas dos programas Excel e principalmente PAST versao
2.17 (“Paleontological Statistics Software Package for Education and Data Analysis:
HAMMER et al. 2001) a fim de efetuar analises de PCA (analise de componentes
principais: PEARSON,1901) com finalidade de visualizar os dados em um quadro

multidimensional da variancia.
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1.4 Contexto geoldgico local da proveniéncia de Ardeadactylus longicollum
SMNS 56603

7z

O Jurassico Superior do sul da Alemanha é representado por rochas
sedimentares marinhas depositadas na regido noroeste do antigo Mar de Tethys,
consistindo em um dos mais classicos locais de estudos geoldgicos e
paleontologicos do mundo (FRICKHINGER, 1994; SCHMID et al. 2005). E
subdividido em basicamente dois depdsitos de plataforma continental, o
Franconiano, mais a leste na atual Bavaria, que apresenta calcarios amarelados
como os das formacdes Solnhofen e Mdrnsheim (Titoniano), ricos em fdsseis,
inclusive bem conhecidos como Archaeopteryx, Compsognathus e Pterodactylus; e
0 Suabico, mais a oeste em Baden-Wirttemberg, que apresenta calcarios e arenitos

também com consideravel riqueza féssilifera (SCHMID et al. 2005).

No Kimmeridgiano Superior (~152 Ma) houve a sedimentacdo da Formacao
Liegende Bankkalke (Malm Zeta 1) que consiste em uma sucessao de calcarios e
margas de espessura média e com nédulos aparecendo localmente
(WELLNHOFER, 1970; SCHWEIGERT, 1999; SCHMID et al. 2005). No interior
desta formacgdo, nas proximidades da porcdo oeste da Sudbia, ocorrem depdsitos
carbonaticos laminados finos, conhecidos como “Calcario Nusplingen”, que
preservam um Lagerstatte fossilifero semelhante ao de Solnhofen, porém com
deposicao cerca de 500 mil anos mais antiga (DIETL & SCHWEIGERT, 2004).

O principal depdsito do Calcéario Nusplingen, muito escavado no passado com
finalidades comerciais para extracdo de materiais de construcdo, hoje se apresenta
com cerca de 1,5 km de extensdo e no maximo 17 m de espessura, exposto em dois
afloramentos situados em area protegida (DIETL & SCHWEIGERT, 2004).
Depositado em um ambiente mediamente andxico de laguna com profundidade de
aproximadamente 100 m, as laminas carbonéticas contém um importante registro
fossilifero, que apresenta microfésseis de esponjas, radiolarios, foraminiferos,
plantas, invertebrados como artrépodes, braquidpodes, poliquetos, belemnites e
amonoides, que demarcam biozonas do Jurassico europeu (SCHWEIGERT, 1999).
Dentre os vertebrados, aparecem diversos peixes elasmobranquios e
actinopterigios, além de répteis como crocodilos marinhos e trés géneros de
pterossauros: Rhamphorhynchus, Gallodactylus e Ardeadactylus (PLIENINGER,

1907; DIETL & SCHWEIGERT, 2004; BENNETT, 2013).
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1.5 Resultados
1.5.1 Sistemética Paleontoldgica e re-descri¢do do notério
Pterosauria Kaup, 1834
Novialoidea Kellner, 2003
Monofenestrata LU et al. 2010
Pterodactyloidea Plieninger, 1901
Archaeopterodactyloidea Kellner, 2003
Euctenochasmatia Unwin, 2003
Ardeadactylus Bennett, 2013
Ardeadactylus longicollum Von Meyer, 1854

Neotipo: SMNS 56603. O espécime original descrito por Von Meyer (1854) foi
destruido durante a Segunda Guerra Mundial, e Wellnhofer (1970) designou este

espécime como o nedtipo (Bennett, 2013).

Horizonte e localidade: Calcario Nusplingen, “Malm Zeta 1, of Nusplingen” (Baden-
Wirttemberg) Kimmeridgiano Superior (Wellnhofer, 1970; Dietl & Schweigert, 2004)

Tombado em: Museu Am Lowentor (Staatliches Museum fur Naturkunde, Stuttgart,

Alemanha), Sala de Exibi¢cdes

Formula notarial: [C9, D1-D3+D4, D5-D6+D7, D8], possivelmente [C9, D1-D6+D7,

D8]; veja o texto.

Descricdo do notario: Plieninger (1907) descreve todo o espécime detalhadamente,
porém de forma mais resumida, registra a sequencia unida de oito vértebras dorsais
preservadas (vértebras 12—19 ou dorsais 1-8) em vista lateral esquerda, relatando a
presenca dos espinhos neurais com razoavel preservacao e auséncia dos processos
transversos (Fig. 3). Neste trabalho, re-descrevemos a referida por¢cdo da coluna
vertebral no contexto de percepcdo da existéncia de um notario tipico. As oito
dorsais apresentam-se fusionadas de alguma forma, seja pelo corpo ou pela

extremidade superior dos espinhos neurais atravées de uma fina porcdo 0ssea,
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originada provavelmente através da ossificacdo dos tenddes ou ligamentos. As
dorsais 1 e 2 apresentam nitida fusdo no terco distal dos espinhos neurais, estes
gue sao mais estreitos na base e alargados na extremidade, dando um aspecto
espatulado, deixando um espaco com forma elipsoidal entre ambos. Os corpos
vertebrais e as zigapofises ndo estdo bem preservados, porém a fusdo entre eles é
bem perceptivel. A dorsal 3 esta conectada com a por¢céo posterior da vértebra 2 do
notario somente pelo corpo, apresentando o espinho neural com formato mais
alongado e deslocado no sentido vertical, o que provavelmente trata-se de uma
alteracdo tafondbmica. A dorsal 4 esta fraturada, somente preservando uma parte
deslocada do centro vertebral e o espinho inclinado posteriormente. De forma
semelhante, a dorsal 5 encontra-se nao preservada em sua totalidade, apenas com
parte do centro e o0 espinho apresentando uma projecdo anterior, que
aparentemente foi formada a partir da ossificacdo de tendbes e unindo-se com a
porcao posterior do espinho da dorsal 4. O espaco entre 0s espinhos das dorsais 3 e
4, 4 e 5 e entre a 5 e 6 tem formato arredondado. A dorsal 6 estd mais bem
preservada que a anterior e visivelmente fusionada com a 5 pelas zigapofises; o
espinho neural, de forma semelhante ao desta, possui a proje¢éo que conecta com a
vértebra que a antecede, embora fraturado e mais alargado no sentido ventral (Fig.
3). O espaco entre os espinhos das dorsais 3 e 4,4 e 5 e entre a5 e 6 tem formato
arredondado. A dorsal 6 apresenta pouco do centro vertebral preservado, mas
fusiona-se com a anterior pelas zigapofises e por parte do processo transverso. O
espinho neural desta esta um pouco deslocado ventralmente de sua posi¢ao devido
a eventos tafonbmicos, mas mantém a presenca do tenddo ossificado na
extremidade dorsal que fusiona com a regido apical da vértebra anterior. A dorsal 7,
apresenta o centro vertebral mais alongado sem fusdo aparente com a anterior. A
dorsal 8, ultima da sequencia mencionada por Plieninger (1907) ndo mantém
preservado o centro vertebral e apresenta somente 0 processo transverso,
zigaposfises e o espinho neural com forma espatulada, mais largo na regido apical e
com a porgcao ossificada do tenddo que se fusiona com a dorsal 7 (Fig. 3). Os
centros vertebrais sdo todos procélicos, sendo parcialmente ou totalmente
fusionados entre si nas vértebras 1-2 e 2—-3 e ainda com fusédo incompleta entre a
6—7 e 7-8, 0 que sugere uma sequencia cranio-caudal de obliteracdo das estruturas.
Apesar de algumas regibes nao preservadas, € visivel que a conexao pela

extremidade apical dos espinhos neurais devido a ossificacdo dos tenddes se da por
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toda a extensdo do notario, o que contribuiu para a sua preservagdo em conjunto, o
gque nao ocorre facilmente com as veértebras que nao apresentam fusdo. Nao é
observada a formacao de placa supraneural e de superficie para articulacdo com a
escépula, como ocorre no notario dos Pteranodontia. Bennett (2013) aponta que o
espécime representa um individuo esqueletalmente maduro, devido as maiores
proporc¢des relativas do cranio, pescoco, metacarpais IV e falanges alares proximais,
bem como a presenca de ossificagdo completa da placa esternal. Levando em conta
tal afirmacao, podemos inferir que o notario esta pelo menos préximo de seu estagio
final de desenvolvimento. A morfologia geral se assemelha mais com o padrdo
verificado no notario dos Azhdarchoidea, com a ossificagdo ocorrendo no espinho
neural através da mineralizacdo dos tenddes, geralmente fusionando as regides

apicais (AIRES et al. 2013) e de forma independente nos corpos vertebrais.
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Figura 3: Ardeadactylus longicollum SMNS 56603 (A) — em detalhe o notario parcialmente
preservado (B e C) em vista lateral esquerda D = vértebra dorsal, OT = tenddes
ossificados. Escala: 10 mm.
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1.5.2 Andlise filogenética

A analise resultou em apenas duas arvores mais parcimoniosas com o0
comprimento de 206 passos, resumidas através de um consenso estrito (Fig. 4; ci =
0,68; hi=0,32; ri =0,70; rc = 0,47). Ardeadactylus longicollum aparece como o tdxon
irmédo de Germanodactylus cristatus, também em um grupo monofilético,
representando Archaeopterodactyloidea, e formando com Ornithocheiroidea um
Pterodactyloidea monofilético. O clado formado por Ardeadactylus e
Germanodactylus é basal para azhdarcéides e pteranodontianos. Talvez o elemento
mais importante dessa filogenia seja que esse clado formado por Ardeadactylus e
Germanodactylus € o ramo mais basal de Pterodactyloidea a apresentar um notario.
Portanto, € tanto a ocorréncia mais antiga quanto a mais basal de tal estrutura no
registro féssil, precedendo todas as outras instancias do notario por mais de 20

milhdes de anos.

Tanto Ardeadactylus como Germanodactylus sdo do Jurassico Superior da
Alemanha, representando morfologias similares em intervalos temporais e espaciais
proximos. Eles sdo seguidos por Dsungaripterus, Noripterus e Istiodactylus, do
Barremiano da Europa e Asia, e depois por uma ampla gama de taxons no Aptian-
Albiano do Brasil e da China, quando um pico de diversidade de pterossauros pode

ser reconhecido (ver discusséo, abaixo).
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versdo 1.5 (GOLOBOFF et al. 2008) posicionando Ardeadactylus longicollum na
matriz de Wang et al. (2012) e relacionado com 0s respectivos notérios. Valores
de suporte de ramos obtidos através de andlise de bootstrap padrdo (50% de
delecdo; TBR swap, 10.000 réplicas). IC = 0,68; IH = 0,32; IR = 0,70; RC =
0,47. Legenda: N = provavel inicio do registro de notario nos Pterosauria.
Circulo aberto = auséncia de notério, circulo fechado (negro) = presenca de
notario; ? = incerta presenca de notario. Sem escala (Desenhos de Luciano Vidal
e silhuetas obtidas no Phylopic.org, desenhadas por Darren Naish, Dimitry
Bogdanov, FunkMonk e Mark Witton).
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1.5.3 Anélise estatistica

Ao analisarmos o resultado de PCA (“Principal Component Analysis” - Andlise
de Componentes Principais) que mostra a ocupa¢ao do morfoespaco baseado nos
indices de proporcdo do comprimento total dos ossos longos dos membros de
pterossauros em uma matriz de dados (Tabela 1 — Anexo 1), podemos observar a
distincdo entre os dois grandes grupos morfologicamente distintos: o0s
Rhamphorhynchoidea e os Pterodactyloidea (Fig. 5). Ambos de encontram
distribuidos pelo eixo do PC2, mas em regides nitidamente distantes, considerando
o PC1. Dentre os Pterodactyloidea (Fig. 6), os dados relativos as proporgcdes entre
0S 0ssos longos evidenciam da mesma forma uma distingdo entre os Pteranodontia
e 0s Azhdarchoidea que partem de grupos mais basais de pterodactildides. O PC1
(razéo entre ulna e metacarpal 1V) foi o responsavel por 86,9% da variacdo entre 0s
grupos e é a variavel que melhor explica as diferencas de posicdo no morfoespaco.
O PC2 (razéo entre umero e metacarpal 1V) foi a segunda variavel mais importante,
com 8,2%.

O grafico mostra que ambos os grupos exploram a variedade morfolégica
expressa pelo PC2, porém de formas diferentes (em regides distintas, dada a PC1.
E plenamente possivel reconhecer pelo morfoespaco resultante dos 0ssos longos
que estes animais tém estratégias diferentes para o voo. Os Pterodactyloidea
aumentaram consideravelmente o comprimento do metacarpal em relacédo a ulna, o
que faz com que esta fique virtualmente menor no grafico, quando comparado com
os ranforrincéides, especialmente os Anurognathidae, com Jeholopterus mostrando
uma ulna muito longa. Os menores tamanhos ulnares em relacdo ao MCIV estéo
entre os pterossauros edentados como os pteranodontdides derivados (e.qg.
Pteranodon e Nyctosaurus) e os azhdarcéides, estes ultimos que também possuem
Umero relativamente mais curto em relacdo ao MCIV. Umeros muito curtos s&o
verificados em formas mais primitivas, como Preondactylus, Peteinosaurus,
Dimorphodon e Scaphognathus, enquanto que um Umero proporcionalmente longo

aparece em Eudimorphodon.

O notario (marcado por pontos vermelhos no grafico) se distribui
uniformemente por todos os Perodactyloidea, embora haja diferengcas nas
proporcdes relativas da ulna e ainda mais do Umero entre os Pteranodontia e os

Azhdarchoidea, quando comparados com MCIV. Ardeadactylus aparece em uma
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zona de intersecgédo com os Azhdarchoidea (Fig. 6), o que pode indicar similaridades

na ocupacao do morfoespaco e do modo de deslocamento.
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Figura 5: Graficos mostrando a andlise de PCA obtida através da comparacéo entre diferentes
indices de proporcdo entre os 0ssos longos de uma amostra dos membros de
Pterosauria (Umero/ulna, Umero/metacarpal 1V, Umero/fémur, Umeroltibia,
ulna/metacarpal IV, ulna/fémur, ulna/tibia e fémur/tibia). Andlise correlacionando o
tamanho com presenca/auséncia de notério. Evidéncia de separacdo entre distintos
grupos no morfoespagco, com Rhamphorhynchoidea formando um grupo separado
dos Pterodactyloidea. O metacarpal IV compde os dois principais componentes de
variacdo (PC1 e PC2), quando em razdo com o Umero e a ulna. Circulos vermelhos

indicam tdxons com notéario.
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Figura 6: Graficos mostrando a andlise de PCA obtida através da comparacéao entre diferentes

indices de proporgdo entre os 0ssos longos de uma amostra dos membros em
Pterodactyloidea (nova andalise dos dados da figura 5, excluindo
Rhamphorhynchoidea) (Umero/ulna, imero/metacarpal IV, amero/fémur, Umero/tibia,
ulna/metacarpal IV, ulna/fémur, ulna/tibia e fémur/tibia). O metacarpal IV compde os
dois principais componentes de variagdo (PC1 e PC2), quando em razdo com o
umero e a ulna. Circulos azuis indicam os pterodactilédes basais com notario,
vermelhos indicam azdarcéides com notario e amarelos pteranodontianos com

notario. Circulos pretos indicam auséncia de notario.
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1.6 Discusséao

Vidovic & Martill (2017) relatam a presenca de trés vértebras dorsais
fusionadas formando um notario em Germanodactylus cristatus BSP 1892 IV1, o que
junto com o notario de Ardeadactylus, consiste nos registros mais basais da
presenca desta estrutura na filogenia de Pterosauria. O notario esta, portanto,
presente em Archaeopterodactyloidea, e ndo apenas nas formas derivadas de
grandes Pterodactyloidea, predominantes no Cretaceo. No entanto, o notario de
Ardeadactylus é o mais antigo do registro féssil até o momento, ja que este taxon
provém do Calcario Nusplingen (Kimmeridgiano Superior), cerca de 0,5 milhdo de
anos mais antigo que Germanodactylus, do calcario Solnhofen (Titoniano Inferior;
SCHMID et al. 2005).

Este relato recua com o tempo a presenca de fusao das vértebras dorsais, e a
presente analise recupera esta transformacéo (isto €, presenca de notério: fusdo de
vértebras através do centro e dos processos espinhais, bem como a presenca de um
feixe de tenddes ossificados na progdo supraneural destes) como primitiva (=
otimizacdo ACCTRAN) de Pterodactyloidea. Isto implica que a presenca de notario
seja uma sinapomorfia do clado Pterodactyloidea, e ndo apenas de
Dsungaripteroidea (sensu KELLNER 2003). A auséncia de notario em alguns taxons
pode realmente representar auséncia de dados (ie,”missing data”), ja que certos
taxons podem ser representados apenas por individuos relativamente jovens, como
por exemplo, possivelmente para Caiuajara (MANZIG et al. 2014), Huaxiapterus (LU
& YUAN, 2005) e Sinopterus (WANG & ZHOU, 2003). Em outros casos, como
Domeykodactylus (MARTILL et al. 2000), Bakonydraco (OSI et al. 2005), Aerotitan
(NOVAS et al. 2012), Alcione (LONGRICH et al. 2018) e varios outros, a informacéao
estd certamente faltando e mais descobertas sdo necessarias para preencher a

lacuna imposta pela ma preservacao.

O cenario alternativo implicaria que todo o processo de evolucédo do notario,
com ossificacdo de tenddes supraneurais, fusdo dos centros vertebrais e processos
espinhais ocorreu pelo menos duas vezes: (i) a primeira na
Archaeopterodactyloidea, durante o Neojurassico, como uma sinapomorfia unindo
Ardeadactylus e Germanodactylus; e (ii) o segundo durante o Eocretaceo, dentro
dos pterodactildides derivados. Além disso, os azhdarcéides e os pteranodontianos

poderiam ter passado por processos evolutivos separados para evoluir um notario,
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caso em que teria havido trés instancias de evolucdo para essa estrutura

(Neojurassico, Berriasiano?—Barremiano e Aptiano—Albiano).

De fato, no primeiro cenario, a auséncia de notario em varios tdxons pode ser
facilmente explicada como uma combinacdo de preservacédo pobre (ou seja, dados
ausentes) e 0 estagio ontogenético dos espécimes. O segundo cenario (ou seja,
multiplas origens do notario) certamente € o menos parcimonioso dos dois, dada a
andlise atual. Além disso, foram necessarios mais de 80 milhdes de anos de
evolucdo dos pterossauros para 0 primeiro notario aparecer no registro fossil do
clado, sugerindo que a estrutura ndo evolui facilmente. O notario € uma estrutura
complexa, combinando instancias localizadas de fusdo, ossificacdo de tenddes e
pelo menos um certo grau de ancoragem muscular. Ndo pode ser comparado, por
exemplo, com a perda paralela de dentes dentro de Pterodactyloidea, que poderia
ter evoluido facilmente em duas linhagens diferentes. N6és concebemos a origem
primitiva do notario em Pterodactyloidea (ou pelo menos, Lophocratia) como o
cenario mais provavel, e a presenca da estrutura como uma potencial sinapomorfia
de pterodactiléides primitivos. A presente analise demonstra que este é um cenario

possivel, considerando os taxons bem preservados.

Além disso, a semelhanca na morfologia dos tenddes ossificados que
conectam as extremidades distais dos espinhos neurais, e o espac¢o formado entre
estes no notario de A. longicollum e nos azhdarcéides como Dsungaripterus weii (ver
Young, 1964), Tupuxuara leonardii (IMCF 1052) e Thalassodrominae indet. (AMNH
22567; ver Aires et al. 2013) pode refletir a proximidade filogenética e favorece a
interpretacdo de que o notério € primitivo em Pterodactyloidea. A morfologia basal
encontrada em Ardeadactylus e Germanodactylus (sem fusGes extremas, auséncia
de placa supraneural e de articulacdo com a escépula) € mantida principalmente nos
Thalassodrominae e outros Azhdarchoidea (Fig. 4), o que pode ser em parte
verificado também pela similaridade da ocupacdo do morfoespaco (Fig. 6). Os
pteranodontianos mais recentes evoluiram, em seguida, um notario mais robusto e
derivado, provavelmente adaptado para voos de longa distancia ou altas frequencias

de batida de asa.
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1.6.1 Funcéo do notario

As hipéteses de funcionalidade do notério aparentemente estdo ligadas ao
VOO, tornando essa estrutura uma adaptacdo para resistir as forcas de flexdo e de
torcdo do corpo durante manobras aéreas e batidas das asas (WITTON & HABIB,
2010). Pterossauros mais primitivos, como o Rhamphorhynchus, possuem apofises
esterno-costais, que servem como alavanca para os musculos intercostais, que
gquando se movimentam podem desencadear o estresse na regido dorsal. Estas
estruturas podem ser indicativas do notario que se desenvolveria em pterossauros
derivados, correspondendo a uma demanda estrutural por causa do estresse
transmitido ao corpo durante o voo (CLAESSENS et al. 2009). Em individuos com
esqueleto maduro, a por¢cdo distal da escapula (mais convexa) articula com a
superficie concava do notario, formando uma base rigida para o Umero a partir da
coluna vertebral (WILKINSON, 2008). A fixacdo da cintura escapular para evitar o
escape aparenta ter uma semelhanca funcional com a musculatura de Falconiformes
(MEYERS, 1992). Possivelmente unida por uma fina lamina cartilaginosa, esta
regido tinha restrita mobilidade (BENNETT, 2001) ou era completamente imovel
(WILKINSON, 2008).

Benson et al. (2014) demonstraram aumentos sustentados do tamanho do
corpo em multi-linhagens de pterossauros do neojurassico, ao longo de 80 milhdes
de anos de histéria evolutiva. De fato, o notario aparece em Pterosauria
conjuntamente com o constante aumento de tamanho corp6reo. Esta fora do escopo
deste trabalho acoplar aumento de tamanho corpdreo com a ocorréncia de notario
de uma forma confiante que liga um fator a outro, mas € importante ressaltar que o
aumento de tamanho em Pterosauria € sincrénico com 0 aumento da proporcao
relativa de notario. Como discutido abaixo, varios tdxons de pterossauros de
tamanho grande do Cretdceo Superior sdo conhecidos por terem um notario.
Aqueles que ndo apresentam fusBes notariais sdo pouco preservados ou
representam espécimes possivelmente imaturos, portanto a auséncia ndo pode ser

confirmada como uma caracteristica verdadeira da espécie.

Os Azhdarchoidea e o0s Pteranodontia representavam diferentes
ecomorfotipos, como demonstrado por Martin-Silverstone et al. (2018) e pela
ocupacdo do morfoespaco relativo ao comprimento dos membros (Fig. 6). Os tipos

de notario entre estes dois grupos também aparentam ser distintos, tanto no seu
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desenvolvimento, quanto na morfologia geral (ver discussao no capitulo 3), o que
pode ser resultado de diferencas quanto as propro¢des dos ossos das asas (e.g.
umeros relativamente maiores em azhdarcoides) e o tipo de stress transmitido por
estas na coluna vertebral dorsal ou diferentes contingéncias filogenéticas devido a
uma origem independente. No grafico da figura 6, Pteranodon e Nyctosaurus, que
sdo pteranodontianos derivados, apresentam Umero maior que os azhdarcoides,
porém estdo em uma mesma faixa quanto ao tamanho da ulna, se distanciando dos
ornitoqueiréides. A semelhanca do notario entre estes dois primeiros e 0s
azhdarcoides se da na incompleta fusdo dos espinhos neurais e nas robustas
costelas notariais da primeira vértebra dorsal, porém difere na aquisicdo da placa
supraneural. Como entre essas formas houve a convergéncia da perda dos dentes,

€ possivel que ocupassem nichos alimentares semelhantes.

1.6.2 A evolucédo do notério em Pterosauria

A estrutura comeca a aparecer nos registros fossiliferos do Jurassico Superior
em Archaeopterodactyloidea possivelmente piscivoros que habitavam zonas
costeiras de ilhas no oeste do antigo Mar de Tethys, como Ardeadactylus
(Kimmeridgiano Superior, Calcario Nusplingen: Bennett, 2013) e Germanodactylus
(Titoniano Inferior, Calcario Solnhofen: Vidovic e Matrtill, 2017, ver tabela 2 e Fig. 7).
Das formas de pterodactildides basais, houve radiacdo em dois grupos, no Cretaceo
Inferior: Pteranodontia e Azhdarchoidea, nos quais a estrutura seguiu 0 aumento no
tamanho do corpo e aparece apenas em formas significativamente maiores (> 2
metros de envergadura). Um espécime com notario atribuido a Noripterus por LU et
al. (2009a) foi descrito para sedimentos da Formacao Tsagan-Tsab (Berriasiano?)
da Mongélia. Embora possa pertencer a outro género, segundo Hone et al. (2017),
se confirmada esta idade, os dsungaripterideos podem ter a radiacdo mais antiga
com notario dentro dos Pterodactyloidea derivados, possivelmente descendentes de
taxons relacionados aos Germanodactylidae, como relatado por Andres et al. (2014).
A partir do Barremiano das llhas Briténicas, o notario aparece pela primeira vez em
Pteranodontia como em Istiodactylus latidens (Hooley, 1913) e é registrado mais a
leste na Bacia Junggar (Formac&o Lianmugin) na Asia (Tabela 2) em Dsungaripterus
weii (YOUNG, 1964) e Noripterus complicidens (HONE et al. 2017, ver também Fig.

7 e Tabela 2). A partir do Aptiano, taxons com 0 notario aparecem com mais
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registros nos estratos de Lagerstéten terrestres / lacustres do Grupo Jehol, nordeste
da China, no Pteranodontia Zhenyuanopterus longirostris da Formac&o Yixian (LU
2010), nos istiodactylideos |. sinensis (ANDRES & JI, 2006) e Nurhachius
ignaciobritoi (WANG et al. 2005), e no azhdarquideo Chaoyangopterus zhangi, um
pouco mais recente, da Formacao Jiufotang (WANG & ZHOU, 2003). Ao final do
Aptiano, os taxons com um notario continuam avancando para o leste e chegando
ao continente americano, apresentando registros nos depositos lacustres da
Formagdo Crato, nordeste do Brasil, com o Pteranodontia Arthurdactylus
conandoylei (FREY & MARTILL, 1994) e em um Tapejaridae indeterminado (SAYAO
& KELLNER, 2006), o que possivelmente trata-se de um tendenciamento do registro.

A diversidade aumenta consideravelmente no Albiano, j& no ambiente
lagunar/marinho da Formacdo Romualdo (Fig. 7). Entre os Anhanguerida, as fusGes
nas vértebras dorsais séo relatadas em varios estagios, como em Santandactylus
brasilensis V-201 (WELLNHOFER et al. 1983), Anhanguera spielbergi RGM 401 880
(VELDMEIJER, 2003), A. robustus SMNK PAL 1133 (ELGIN, 2014), Barbosania
gracilisrostris MHNS/00/85 (ELGIN & FREY, 2011), Brasileodactylus sp. BSP 1991
127 (VELDMEIJER et al. 2009), Tropeognathus mesembrinus MN 6594-V (KELLNER
et al. 2013) e em um Anhangueridae indeterminado (AMNH 22571). Entre os
Azhdarchoidea da Formacao Romualdo, a literatura relata a presenca de notario em
Tupuxuara leonardii IMCF 1052 (KELLNER & HASEGAWA, 1993), e em um
Thalassodrominae indeterminado AMNH 22567 (AIRES et al. 2013; Tabela 2). Ainda
no Albiano Superior, Bennettazhia oregonensis UNSM 11925 com notario é
registrado em sedimentos marinhos da Formacdo Hudspeth, Estados Unidos
(GILMORE, 1928; AVERIANOV, 2014). Do Albiano da Inglaterra, fragmentos de
notario sdo atribuidos a ornitoqueirideos indeterminados, e descritos para 0s
depdsitos retrabalhados de Cambridge Greensand (SEELEY, 1901; UNWIN, 2001).
No Cretaceo Superior, houve uma diminuicdo na diversidade de Pterosauria,
especialmente nas formas menores. Padrbes de macroevolucdo que alteraram a
preferéncia por habitat, competicAo com aves que comecaram a se diversificar
durante este periodo, ou mesmo mudancas ambientais que diminuiram a quantidade
de depdsitos de Lagerstatten, onde uma alta abundéncia de pterossauros sempre foi
encontrada (DYKE et al. 2009; DEAN et al. 2016). Os ultimos pteranodontianos,
como Nyctosaurus, Muzquizopteryx e Pteranodon, a apresentaram um notario

(WILLISTON, 1903; BENNETT, 2003; FREY et al. 2006), s&o descritos
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principalmente para o Coniaciano-Santoniano da América do Norte, mas com
registros fragmentarios até o Maastrichtiano do Marrocos (LONGRICH et al. 2018). A
maioria de seus fosseis foram descritos para depdsitos marinhos da Formacéao
Niobrara, Centro-Oeste dos Estados Unidos (EATON, 1901; BENNETT, 2001;
MARTIN-SILVERSTONE et al. 2017). Entre os Azhdarchoidea do Cretadceo Superior,
conservou-se uma relativa diversidade com distribuicdo geografica ampla, porém
quase todos com morfologia semelhante, apresentando grandes tamanhos,
pescocos e rostros muito longos e cristas parietais relativamente menores, quando
comparadas com os Thalassodrominae (AVERIANOV, 2014). Normalmente foram
fossilizados em ambientes de muita energia, sendo encontrados muito
fragmentados. No Turoniano, partes de notario sdo reportadas para Azhdarcho
lancicollis, em sedimentos continentais da Formacdo Bissekty, Uzbequistao
(AVERIANOQV, 2010: Fig. 7). No Campaniano, para Zhejiangopterus linhaiensis em
depdsitos continentais da Formacdo Tangshang, China (CAl & WEI, 1994),
Volgadraco bogolubovi em depdésitos marinhos da Formacdo Rybushka (RuUssia)
(AVERIANOQV et al. 2008) e Azhdarchidae indeterminados em depdésitos costeiros de
Lafio Quarry (Espanha) e Columbia Britanica (Canadd) apresentam fragmentos de
notario (ASTIBIA et al. 1991; MARTIN-SILVERSTONE et al. 2016; Fig. 7: Tabela 2).
No Maastrichtiano, final do Cretaceo, os ultimos Azhdarchidae tinham mais de dez
metros de envergadura e formas que apresentaram notario, como atestam os
materiais incompletos descritos para Hatzegopteryx thambema, em sedimentos
marinhos da Formacao Densus-Ciula, Roménia (VREMIR et al. 2011; AVERIANOV,
2014) e Quetzalcoatlus northropi, em sedimentos terrestres da Formacgao Javelina,
Estados Unidos da América (KELLNER & LANGSTON, 1996; KELLNER, 2003) (Fig.
7: Tabela 2).
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Tabela 2: Notaria em Pterosauria, como reportado na literatura

CLADO FAMILIA GENEROQ/ESPECIE ESPECIME GEQOLOGIA IDADE REFERENCIAS

Azhdarchoidea Azhdarchidas Quetzalcoatius northropi 777 Formacdo Javelina Maastrichtiane  Kellner (2003)

Azhdarchoidea Azhdarchidae Hatzegopteryx thambema FG GUB R 10283 Formagéo Densus-Ciula Maastrichtiane  “remir et al (2011}, Averianov (2014}
Azhdarcheidea Azhdarchidae Azhdarchidae indet. RBCW.EH.2009.019.001 Formagéo Nerthumberland Campaniano Martin-Silverstone et al. (2016)
Azhdarchoidea Azhdarchidae Azhdarchidae indet. MCNA 8563 Lafio Quarry Campaniano Astibia et al. (1991), Averianov (2014)
Azhdarchoidea Azhdarchidag Vioigadraco bogolubovi SGU 49/104a Formacdo Rybushka Campaniano Averianov et al (2008)
Azhdarchoidea Azhdarchidas Zhejiangopterus linhaiensis M1325 Formacdo Tangshang Campaniano Cai & Wei (1554)

Pteranodontia Pieranodontidas Pteranodon sp. E:\é’; 15{;‘11; :';rr“‘ 2229; Id:i::iiii;:?:r::fft?:s Niobrara Chalk Santoniano Eaton (1910), Bennett (2001, 2003}
Pteranodontia Nyctosauridae Nyctosaurus gracilis :Et?:‘sm 48, FMNH P25026, KJ2, CW 11422, YPM 2527 & Niobrara Chalk Santoniano Williston (1903}, Bennett (2003)
Pteranodontia Nyctosauridae Muzquizopteryx coahuilensis  UNAM IGM 8621 El Rosario Quarry Coniaciano Frey et al. (2008)

Azhdarcheidea Azhdarchidae Azhdarcho lancicollis i:r"z?::‘ 151::5 ZIN PH 5/44, ZIN PH 153/44, ZIN PH154/ Formacéo Bissekty Turoniano Averianov (2010, 2014)
Azhdarchoidea ?77? Bennettazhia oregonensis USNM 11925, MPUC V126713 Formacéo Hudspeth Albiano Gilmore (1928}

Pteranodontia Ornithocheiridae Qrnithocheirus PP? Cambridge Greensand Albiano Seeley (1901)

Azhdarchoidea Thalassedromidas Thalassodrominae indet. AMNH 225687 Formacdo Romualde Albiano Aires etal. (2013)

Azhdarchoidea Thalassodromidag Tupuxuara lecnardii IMCF 1052 Formacio Romualdo Albiano Kellner & Hasegawa (1993)
Pteranodontia h idae hangueridae i ndet. AMNNH 22571 Formacdo Romualde Albiano Observacio pessoal
Pteranodontia Anhangueridae Anh a robustus SMNK PAL 1133 Formacgéo Romualde Albiano Elgin (2014}

Pteranodontia Anh: idae Anh a spielbergi RGM 401 830 Formacéo Romualdo Albiano Veldmeijer (2003)

Pteranodontia Anhangueridae Tropeognathus mesembrinus  MN 6504-V Formacgéc Romualde Albiano Kellner et al. (2013}

Pteranodontia 7777 EBrasileodactylus sp BSP 1991 127 Formacio Romualdo Albiano Veldmeiler et al. (2009)
Pteranodontia T Santanadaclylus brasiliensis W -201 Formacdo Romualdo Albiano Wellnhofer et al. (1933}
Pteranodontia Ornthocheiridas Barbosania gracilirostris MNHS/00/85 Formacéo Romualde Albiano Elgin & Frey (2011}

Pteranodontia Ornthocheiridae Arthurdactylus conandoylei SMNK PAL 1132 Formacéo Crato Aptiano Frey & Martill (1994}
Azhdarcheidea Tapejaridae Tapejaridae indet. MN 6588-\ Formacéo Crato Aptiano Sayio & Kellner (2006)
Azhdarchoidea Chaoyangopteridae  Chacyangopterus zhangi PP W-13387 Formacdo Jiufotang Aptiane Wang & Zhou (2003}
Pteranodontia Istindactylidae Nurhachius ignaciobritoi PP W-13288 Formacédo Jiufotang Aptiano Wang etal. (2005)

Pteranodontia Istiodactylidae Istiodactylus sinensis NGMC 98-07-011 Formacéo Jiufotang Aptiano Andres & Ji (2008)

Pteranodontia Boreopteridae Zhenyuanopterus longirostris  GLGMV 0001 Formacéo Yixian Aptiano Ld (2010}

Pteranodontia Istiodactylidae Istiodactylus latidens NHMUK PVR 3877 Formacgéo Vectis Barremianc Hooley (1913}

Azhdarchoidea Dsungaripteridae Dsungaripterus weii W2TTT Formacdo Lianmugin Barremiano “foung (1964)

Azhdarchoidea Dsungaripteridag Noripterus complicidens VPP 4059 Formacdo Lianmugin Barremiano Hene et al. (2017)

Azhdarchoidea D=ungaripteridae Noripterus complicidens GIN 1251010 Formacgéo Teagan-Tsab Berriagiano? Li et al. (2009)
Archaeopterodactyloidea Germanodactylidae  Germanodactylus cristatus  BSP 1892 IV 1 Calcério Solnhofen Titoniano gg:’:}gﬂ (1901), Vidovic &  Martil
Archaeopterodactyloidea Pterodactylidae Ardeadactylus longicollum SMNS 56603 Calcario Nusplingen Kimmeridgiano Plieninger (1807}, este estudo

No Aptiano-Albiano encontramos a maior diversidade absoluta de notarios na
América do Sul, onde foi muito bem preservada nos Lagerstatten do Grupo Santana.
Possivelmente a chegada a este continente ocorreu via América do Norte, ou
atravessando a Africa diagonalmente. A semelhanca entre os taxons da Bacia do
Araripe e os do Grupo Jehol na China (WANG & ZHOU, 2003) sugere maior apoio
para uma origem norte-americana. A partir do Cretaceo Superior, h4 uma reducéo
dos registros de notarios, especialmente no Hemisfério Sul, principalmente devido a
auséncia de condicOes favoraveis a preservacao de espécimes frageis; no entanto,
muitos espécimes de Pteranodon com notario sdo verificados no Santoniano da

América do Norte.
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No Campaniano e Maastrichtiano, numerosos locais com espécimes
fragmentados de Azhdarchidae incluindo alguns notarios ndo bem preservados sao
descritos para a América do Norte e Eurasia, mas espécimes pteranodontianos nao
preservam a estrutura. E provavel que a grande maioria apresentasse um notario
apenas no estagio ontogenético adulto. A relativa auséncia de registros fossiliferos
deve-se, possivelmente, a condicdo tafondmica, bem como a presenca de muitos
individuos jovens, sem o notario completo, que tendem a morrer em maior namero e,

portanto, séo fossilizados (Fig. 7).

Estratigrafia Formagdées geoldgicas
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Campanian
Santonian
Coniacian
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Cenomanian
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Figura 7: A presenca de notario em Pterosauria por Géneros (retangulos pretos) e
espécimes (retangulos brancos somados) ao longo do tempo geolégico (por

periodos e idades) e formacdes geoldgicas.
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1.6.3 Diversidade relativa do notario em Pterosauria no tempo

Segundo Dean et al. (2016), existiam 172 espécies véalidas de pterossauros
descritas entre 1812 e 2014. Somando-se as descritas até 2018, encontramos na
literatura cerca de 174 géneros (Tabela suplementar — anexo 2). Pelo menos 25
deles apresentam notério, que € cerca de 14,3% do total (Tabela 3), uma proporcao
que supera ligeiramente a proporcdo de ocorréncias de notario em aves existentes
(~13,8%; 1250 espécies em 9,021 espécies; ver Storer, 1982, Samejima & Otsuka,
1984 e James, 2009). No entanto, esses numeros refletem apenas parcialmente a
proporcao relativa de notarios dentro do grupo, pois as aves estao representadas em
um anico intervalo de tempo, enquanto os dados de pterossauros abrangem mais de

150 milhdes de anos de evolucao.

Ao longo do tempo, a importancia do notario mudou substancialmente dentro
da Pterosauria. Por mais de 80 milhdes de anos, o grupo evoluiu e se diversificou
sem uma Unica instancia de fusdo, como mostrado pelo registro féssil. A partir do
Kimmeridgiano, pelo menos, os picos das arvores de tdxons com notario podem ser
reconhecidos, considerados como diversidade absoluta (ou seja, numero de
espécies / géneros): (i) uma modesta representacdo no Kimmeridgiano—Titoniano;
(i) uma alta diversidade no intervalo Barremiano—Aptiano—Albiano; e (iii) um pico no
Coniaciano—Maastrichtiano (Fig. 8). Os picos da diversidade de notérios
acompanham de perto os picos gerais da diversidade dos pterossauros. No entanto,
esses numeros absolutos provavelmente séo influenciados pela preservacéao, e as
ocorréncias de “janelas” tafondmicas no registro féssil provavelmente favoreceram a
preservacao de espécimes frageis, particularmente os estratos Daohugou, Nuspligen
/ Solnhofen, Araripe / Jehol e os estratos norte-americanos como em Niobrara Chalk.
Portanto, a importancia relativa dos taxons portadores de notarios precisa ser

considerada para cada periodo.

Considerando apenas a importancia relativa de taxons com notario, 0s
mesmos picos sao preservados, exibindo um aumento global de importancia através
de um intervalo de cerca de 90 milhdes de anos. O primeiro pico € modesto e nao
ultrapassa 8% dos taxons com notario, limitado aos Archaeopterodactyloidea. O
segundo pico (Barremiano-Aptiano-Albiano) varia em torno de ~10-42%, superando
amplamente a representatividade de tdxons com notarios em aves atuais. Apos o

intervalo no Cenomaniano, o terceiro pico (Cretaceo Superior) dura mais tempo e
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mostra que o notario estd presente em cerca de 22% a 66% (até 100% no
Santoniano, se a estrutura for confirmada para Bakonydraco, pouco conhecido) de
pterossauros conhecidos para esta época (Tabela 3). O aumento na proporcéo de
taxons de portadores de notario é persistente, mesmo que a diversidade total de
pterossauros seja menor que o0 pico anterior. Isto € verdade especialmente para a
transicdo aptiana-albiana, quando o numero de géneros de pterossauros diminui,
engquanto o numero de géneros portadores de notarios aumenta. Somente no final
do periodo Cretaceo (Campaniano—Maastrichtiano) € que se pode identificar uma
diminuicdo na propor¢cdo de taxons portadores de notarios. No entanto, como
discutido acima, neste caso, o niUmero de taxons pode ser um subestimado grosso

do numero real, resultante do viés tafonébmico e ontogenético.

Portanto, dentro da Pterosauria, 0 notario tornou-se uma estrutura mais
importante e mais representativa ao longo do tempo. Durante toda a segunda
metade da histéria evolutiva dos pterossauros, independentemente da perda da
diversidade através do Cretaceo Superior, 0s pterossauros portadores de notarios se
tornaram proporcionalmente mais diversos. Para cada perda de diversidade
conhecida (provavelmente muito influenciada pela preservacédo), ha um aumento
consistente e substancial da propor¢cdo de pterossauros portadores de notéario (Fig.
8). Além disso, a partir do Neojurassico, 0s pterossauros com notario expandiram
rapidamente sua distribuicio da Europa para a Asia e a América do Sul, alcancando
uma distribuicdo geografica panoramica no Aptiano, um processo que ndo levou
mais de 28 milhdes de anos (provavelmente muito mais cedo). Estes dados
comprovam a relevancia da estrutura em termos funcionais e filogenéticos para o

subdesenvolvimento da histéria evolutiva de Pterosauria.

O arcabouco estratigrafico oferece a oportunidade de estabelecer um
panorama de aquisicfes em termos de evolucédo dos pterossauros e contextualizar a
evolucdo do notario. Em Pterosauria, 0 notario parece ter evoluido como uma
estrutura basica no Jurassico Médio, logo apds o surgimento dos Pterodactyloidea,
ou como um carater definidor do grupo, sincronizado com o incremento do tamanho
geral. Outros tracos definidores de Pterodactyloidea, precedentes ou sincronos com
a presenca do notério, sdo o encurtamento da cauda, junto com 0 aumento
proporcional do pescoc¢o e do cranio. Essas mudancas levaram a um deslocamento

para a frente do centro de massa, alterado para uma posicdo mais avancada na
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regido dorsal (LU et al. 2009b). Isso significa que as fusdes da regido sacral
precederam em muito tempo a fusdo da regiao dorsal, e o notario evoluiu quando os
pterossauros ja poderiam ser considerados voadores competentes por mais de 80

milhdes de anos.

Tabela 3: Numero total de generos validos de Pterosauria por periodo geologico,
compilado de cerca de 957 papers publicados entre 1859 até 2018. * = numero total
de generos sem repeticao por periodo. Dados gerais ho anexol.

Ildade Géneros validos de Pterosauria Géneros com notario % de géneros com notario
Norian 9 0 0
Rhaetian 3 0 0
Hettangian 1 0 0
Sinemurian 2 0 0
Pliensbachian 2 0 0
Toarcian 3 0 0
Aalenian 0 0 0
Bajocian 1 0 0
Bathonian 3 0 0
Callovian 0 0 0
Oxfordian 21 0 0
Kimmeridgian 13 1 7,6
Tithonian 16 1 6,2
Berriasian 4 1 25
Valanginian 0 0
Hauterivian 0 0
Barremian 3 42,8
Aptian 41 4 9,7
Albian 25 8 27,5
Cenomanian 4 0 0
Turonian - 1 25
Coniacian 2 1 50
Santonian 3 2 66
Campanian 9 3 37,5
Maastrichtian 9 2 22
Total* 174 25 14,3

56



Age

]

Maastrichtian
Campanian
Santonian
Coniacian
Turonian
Cenomanian

L

L

1

L

Albian

L

Barremian
Hauterivian
Valanginian

Berriasian

Tithonian
Kimmeridgian
Oxfordian
Callovian
Bathonian
Bajocian
Aalenian
Toarcian
Pliensbachian
Sinemurian
Hettangian
Rhaetian
Norian

1

L

—
—
—

-

-

Aptian |ee—

—
-

-

-

W Genus with |notarium

alid genus of Pterosaur

a

Maastrichtian :

0

10

15

20 25

Campanian

30 35 40

Santonian |
Coniacian

Turonian

Cenomanian
Albian

Aptian
Barremian

Hauterivian
Valanginian

Berriasian |

Tithonian —
Kimmeridgian s

Oxfordian
Callovian
Bathonian |
Bajocian |
Aalenian
Toarcian
Pliensbachian
Sinemurian
Hettangian
Rhaetian
Norian

= % Genus with notarium

40 50

60 70

Figura 8 — Diversidade de Pterosauria ao longo do tempo geologico por periodo.

Barras cinza representam a diversidade total de géneros; barras pretas

a diversidade absoluta de géneros com notario; barras azuis

representam a porcentagem da representatividade relative dos géneros

com notario por periodo. Dados na Tabela 2.
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1.6.4 Pterosauria X Aves

A origem do notario em Pterosauria encontra paralelos importantes nos
Neornithes, e a comparacdo da historia evolutiva de pterossauros e aves fornece,
portanto, alguns elementos comuns a serem notados, particularmente em relacéo a
sequéncia de aquisicdo de caracteres. Dentro dos dinossauros maniraptores,
Archaeopteryx e grupos mesozoicos extintos de aves (por exemplo,
Hesperornithiformes, Enantiornithiformes, Jeholornithiformes), ndo h& registro de
fusdo das vértebras toracicas, apenas de elementos sacrais (DYKE & KAISER,
2011). Em todas essas formas basais, a cauda era longa, também sem as fusdes

que caracterizam o pigostilo.

A presenca do notario em aves é inquestionavelmente uma condi¢do derivada
dos Neornithes (MAYR, 2004). O registro mais antigo da estrutura é a presenca de
duas vértebras fundidas para um espécime de Gradiornis welbeckensis
(WAL456.2007), relacionado aos Gruiformes e descrito para depdsitos do Paleoceno
de Sachsen-Anhalt, Alemanha (MAYR, 2007; 2009). Tinamiformes e Galliformes
representam os grupos mais basais na filogenia molecular das aves (JARVIS et al.
2014; CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015) que apresentam um notario completo.

Tomando Archaeopteryx como uma referéncia estratigrafica para a origem
das aves, 0 grupo aviano evoluiu através de uma quantidade substancial de tempo
antes do aparecimento do notario, e adquiriu a estrutura quando eles jA eram
voadores competentes e com uma gama completa de adaptacdes para se mover no
ar. As aves tiveram mais de 90 milhdes de anos de evolucdo para testemunhar o
aparecimento da estrutura, um periodo de tempo ~ 12,5% mais longo do que na
histéria evolutiva dos pterossauros, mas de modo algum diferente. Este é o mesmo
contexto para a evolugdo do notario em Pterosauria: as mesmas mudancas de

morfologia e quase o mesmo periodo de tempo.

Estes paralelos na evolucdo do notario em Pterosauria e Aves sugerem que
este conjunto de condi¢cdes pode representar uma restricdo a origem da estrutura. E
muito importante enfatizar que o registro féssil fornece aos pterossauros e aves

algumas semelhancas em sua historia evolutiva:

(i) A primeira aparicdo da estrutura dentro de cada grupo exigiu varios milhdes de

anos de diversificacdo, especiacao e adaptacao.
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(ii) O notério evoluiu em linhagens derivadas dos grupos, ja bem adaptados ao voo.
(iii) As fusdes da regido sacral evoluiram mais cedo que as fusfes da regido dorsal.

Destes, entendemos que o notario ndo € uma estrutura que evolui como uma
adaptacdo inicial ao voo, mas sim em tédxons que estdo adaptados para se
movimentarem pelo ar através de outras adaptacdes anteriores. Entretanto, esses
paralelos na histéria evolutiva dos pterossauros e aves ndo sao sincronos. O
primeiro registro de um notario em pterossauros precede o primeiro notario aviario
em nao menos de 90 milhdes de anos. Embora as aves e os pterossauros tenham
evoluido juntos do Kimmeridgiano até o Maastrichtiano, ambos ndo ecoaram os
mesmos padrdes ecomorfoldgicos conjuntamente. Parece claro que os pterossauros
e as aves nao evoluiram o notario ao mesmo tempo, ou has mesmas restricbes
paleobioldgicas. As aves desenvolveram a estrutura muito mais tarde e, na verdade,
muito depois da extincdo do ultimo pterossauro. Como apresentado acima, o notario
evoluiu em aves durante o Paleoceno, logo apds o evento de extingdo K-Pg. Outra
diferenga € a de origem: como se verifica aqui, a origem do notario em Pterosauria
pode ser sinapomorfica para os Pterodactyloidea; ja para as aves, por outro lado,
parece ter evoluido varias vezes, dada a distribuicdo do carater em sua filogenia
(JAMES, 2009). Também é possivel que a propria funcdo da estrutura apresente
ligeiras diferencas entre os dois grupos, dada uma maior énfase na cintura escapular

em Pterosauria.
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1.7 Concluséao

Concluimos que Ardeadactylus longicollum apresenta o registro mais antigo
do notério até hoje entre todos os animais voadores e que esta caracteristica evoluiu
em Archaeopterodactyloidea, sendo provavelmente uma sinapomorfia ndo apenas
dos grandes Ornithocheiroidea, mas de um grupo mais amplo. A fusdo das vertebras
dorsais anteriores em Pterosauria surgiu em algum momento do Jurassico Médio-
Superior proximo do Mar de Tétis, ao sul das ilhas da Europa, alcancando relativo
sucesso e permanecendo em taxons derivados, atingindo consideravel
representatividade e diversidade durante o Cretaceo Inferior (Barremiano até o
Albiano) e alcancou os ultimos taxons no Cretdceo Superior. O Grupo Santana
apresenta a maior diversidade de notarios por tdxon, com dois registros para a
Formacédo Crato e mais de uma dezena para a Formacdo Romualdo, em parte
devido a excelente preservacdo nos noédulos calcarios e a maior presenca de

diferentes taxons de grande porte.

Durante a historia evolutiva de Pterosauria, uma quantidade substancial de
tempo foi necessaria para o aparecimento do primeiro notario. No entanto, apés o
primeiro registro, os taxons que carregavam a estrutura se diversificaram e se
dispersaram rapidamente, alcancando uma distribuicdo global dentro de 20 milhdes
de anos. Os pterossauros portadores do notario tornaram-se proporcionalmente
mais frequentes ao longo do tempo, apesar da perda de diversidade no final do
periodo Cretdceo. Um cenario de origem Unica para o notario é favorecido para
Pterosauria, embora um cenario de origem multipla ndo possa ser testado dado a
preservacao e o viés ontogenético que afeta os taxons. A evolucao do notario em
Aves (Neornithes) é paralela ao processo visto em Pterosauria (Pterodactyloidea)

em varios aspectos, sugerindo que a estrutura é uma adaptacdo madura de

voadores com petentes.
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Capitulo 2

Caracterizacdo, origem, ocorréncia e evolugcdo do notério em aves
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Caracterizacdo, origem, ocorréncia e evolug¢do do notério em aves

Resumo

Em Aves, o notario ocorre de forma muito mais variada do que nos pterossauros, podendo apresentar de duas a
sete vértebras toracicas fundidas. Neste capitulo, revisamos a literatura sobre a ocorréncia, evolucdo e
morfologia do notario em aves, a fim de verificar padrbes de diferencas e similaridades nos tipos ecoldgicos
avianos e mapea-lo como um carater filogenético. Analisamos aproximadamente 270 espécimes de Neornithes
que representam 80% das ordens viventes e alguns fosseis das colecfes ornitolégicas do Museu Americano de
Historia Natural, Museu de Ciéncias e Tecnologia da Pontificia Universidade Catélica do Rio Grande do Sul,
Fundacdo Zoobotanica do Rio Grande do Sul, Museu de Histéria Natural de Taubaté e Museu Paraense Emilio
Goeldi. Os materiais foram examinados a olho nu e com lupa esteroscopica para identificar o nimero de
vértebras fusionadas, sitios de fuséo e grau de obliteragdo, suturas, variagGes ontogenéticas e presenca / auséncia
de estruturas com valor taxondmico que confirmem a presenga / auséncia do notério. Utilizamos as arvores
evolutivas publicadas recentemente, baseadas em estudos moleculares, como referéncia para sistematica de aves,
a fim de verificar a presenca do notério, quantas vezes surgiu e atualizar seu status nas ordens de aves modernas.
Quando visualizamos a presencga do notario em mosaico nos varios grupos dispersos ao longo da filogenia atual
dos Neornithes, calibrada por reldgios moleculares, podemos observar que a estrutura surge independentemente
varias vezes, durante o maximo térmal do Paleégeno (MTPE) em formas predominantemente terrestres se
considermarmos tanto a otimizacio ACCTRAN quanto DELTRAN. Os mais antigos registros de notario em
aves sdo reportados em Galliformes e Gruiformes, e muito provavelmente existiram em grupos coronais de
Tinamiformes, Opisthocomiformes e Eurypygiformes e possivelmente nos ancestrais dos outros clados. A
morfologia entre esses grupos é semelhante: espinhos neurais convertidos em estruturas Gnicas (placa espinhal),
aberturas intervertebrais pequenas ou ausentes, grandes quilhas ventrais fusionando-se em placas ventrais e
processos transversos também fundidos. Em Columbiformes, Mesitornithiformes, Pteroclidiformes,
Falconiformes e alguns Passeriformes, o notario é ainda pouco semelhante aos grupos basais, mas devido ao
habito arbdreo, eles sdo menos compactados, ja apresentando sulcos entre 0s espinhos neurais e espacos
intervertebrais relativamente maiores. Phoenicopteriformes, Gruiformes gruideos e Pelecaniformes
threskiornitideos (todos grupos com pernas alongadas), apresentam um notario com perda de estruturas, aumento
da pneumaticidade, grandes aberturas intervertebrais e diminuigéo da fusdo entre os espinhos neurais, bem como
a reducdo das quilhas ventrais. O notério reduzido em Suliformes e em alguns Passeriformes, provavelmente é
um relicto ndo funcional e em provavel desaparecimento. A evidéncia morfoldgica, estatistica e filogenética
disponivel nos permite sugerir como ponto de partida para a origem e fungdo do notario um cenéario de florestas
durante o Paledgeno, no qual animais que transitam entre o solo e o substrato arbéreo necessitam de maior
rigidez em determinados pontos da coluna vertebral para suportar stress ou transferir energia (ou ambos) durante
a decolagem. No entanto, para melhor elucidar tal cenario evolutivo, sdo necessarios testes envolvendo anélise
biomecénica, morfometria, biologia do desenvolvimento e testes genéticos, para encontrar o gene (ou grupo de

genes) responsavel pela a formagéo de vértebras fusionadas.
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Characterization, origins, occurrence and evolution of the notarium in birds

Abstract

In birds, the notarium occurs in a much more varied form than in the pterosaurs, being able to present from two
to seven fused thoracic vertebrae. In this chapter, we revised the literature on the occurrence, evolution and
morphology of the notarium in birds in order to verify patterns of differences and similarities in the avian
ecological types and to map it as a phylogenetic character. We analyze aproximately 270 specimens of
Neornithes representing 80% of the living orders and some fossils from the ornithological collections of the
American Museum of Natural History, Museum of Science and Technology of the Pontificia Universidade
Catdlica do Rio Grande do Sul, Fundacdo Zooboténica do Rio Grande do Sul, Museu de Histéria Natural de
Taubaté, and Museu Paraense Emilio Goeldi. They were examined with the naked eye and magnifying glass to
identify the number of fused vertebrae, degree and fusion sites, sutures, ontogenetic variations and presence /
absence of structures with taxonomic value and confirming the presence / absence of the notarium. We use the
most recently published evolutionary trees based on molecular studies as a reference for new bird systematics in
order to plot the presence of the notarium and update his status. When we visualize the presence of the notarium
in mosaic on the several groups dispersed throughout the current phylogeny of the Neornithes, we can easily
conclude that it arises independently several times, during the Paleogene Thermal Maximum (PTM) in
predominantly terrestrial forms, if considered ACCTRAN and/or DELTRAN optimizations. The first records of
notarium in birds are in coronal groups of Tinamiformes, Galliformes, psophid Gruiformes, Opisthocomiformes
and Eurypygiformes and possibly in the ancestors of the other clades. The morphology between these groups is
similar: neural spines converted into single structures (spinal plate), small or absent intervertebral openings,
large ventral keels, forming ventral plates and transverse processes fused. In Columbiformes,
Mesitornithiformes, Pteroclidiformes, Falconiformes and some Passeriformes are still similar to the basal groups
but due to the more arboreal habit, they are less compacted structure, already presenting ridges between the
neural spines and relatively much larger intervertebral openings. Phoenicopteriformes, gruid Gruiformes and
threskiornitid Pelecaniformes, (birds with elongated legs) present the notarium with loss of structures, increase
of the pneumaticity, large intervertebral openings and diminution of the fusion between the neural spines, as well
as reduction of the ventral keels. The reduced notarium in Suliformes and in some Passeriformes, which
probably is a relict, nonfunctional and in probable disappearance. The available morphological, statistical and
phylogenetic evidences, allows us to suggest as a point for the origin and function of the notarium: a scenario of
forests during the Paleogene, in which animals that transit between the soil and the arboreal substrate need
greater rigidity in certain points of the vertebral column to withstand stress or transfer energy (or both) during
takeoff. However, to better elucidate such an evolutionary scenario, tests involving biomechanical analysis,
morphometry, developmental biology and genetic testing are needed to find the gene (or group of genes)

responsible for the formation of fused vertebrae.
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2.1 Introducéao
2.1.1 Evolucéao das aves

Atualmente a teoria mais aceita na comunidade cientifica indica que as aves
tenham derivado a partir de pequenos dinossauros teropodes maniraptores
emplumados que viviam entre o solo e as arvores se alimentando de insetos e
pequenos vertebrados (OSTROM, 1978; DYKE & KAISER, 2011). Archaeopteryx
lithographica, terépode descrito para o calcéario Jurassico de Solnhofen (~150 Ma) na
Alemanha € o0 registro mais antigo para 0 grupo e ja apresentava algumas
caracteristicas avianas tipicas, tais como penas assimétricas, furcula e asas
funcionais, porém com alguns caracteres em estado plesiomoérficos, como cauda
longa, mao com trés dedos separados e com garras longas, além da presenca de
dentes (OSTROM, 1978; NUDDS et al. 2004; MAYR et al. 2007). Com o
aprimoramento da capacidade de voo, foi necessaria uma miniaturizacdo do corpo,
guando comparado com a maioria dos dinossauros, além de um aumento da
pneumatizacdo dos ossos (LEE et al. 2014). Muitos registros de aves primitivas
aparecem em depdésitos do inicio do Cretaceo da China, Europa e Américas,
exemplificados pelos Confuciusornithidae com bico cérneo e pigoéstilo (reducédo e
fusdo das Ultimas vértebras caudais), os Enantiornithes arboreos, e o0s
Hesperornithiformes e Ichthyornithiformes, com dentes especializados para capturar
peixes e associados a ambientes marinhos (O’CONNOR et al. 2011; GODEFROIT et
al. 2013; WANG et al. 2018). Os Neornithes (formas modernas) surgiram ainda no
Cretdceo Superior (<90 Ma) e se diversificaram em Paleognathae — palato
apresentando um grande vémer articulado ao pterigoide, representado pelas atuais
ratitas e Neognathae — com vémer pequeno e sem articulagdo com o pterigdide,
representado pelas demais aves. Segundo analises moleculares, as neognatas por
sua vez, se diversificaram por volta de 85 Ma em dois ramos: Galloanserae
(galinhas, patos, faisées, perus, etc.) e Neoaves (NUDDS et al. 2004; ERICSON et
al. 2006; CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015). Apés a extingdo K-Pg (~66 Ma), que
eliminou os répteis marinhos, pterossauros e todos os dinossauros nao-avianos (e
muito avianos), abriram-se novas oportunidades para evolugdo e ocupacao de
nichos abertos. Principalmente Neoaves sofreu grande diversificagdo durante o
inicio da Era Cenozoica, dando origem a todos os grupos modernos (e.g. pombos,

corujas, falcbes, albatrozes, gaivotas, flamingos, etc.) até o mais numeroso deles, 0s
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Passeriformes, que irradiou nas familias atuais principalmente a partir do Mioceno
(ERICSON et al. 2006; JARVIS et al. 2014; KSEPKA & PHILLIPS, 2015;
CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015).

2.1.2 Notario em aves

Nas aves, 0 notario ocorre morfologicamente de forma bem mais variada do
gue nos pterossauros, podendo apresentar de duas até cinco vértebras toracicas
unidas (Fig. 9), em uma posicdo pouco mais posteriorizada no tronco. O nimero
total de vértebras na coluna pode variar de 39 em alguns Passeriformes até 63 em
cisnes (Anseriformes), tornando muito dificil o estabelecimento de homologias entre
as diferentes espécies, especialmente dentre as cervicais (STORER, 1982). O
namero total de vértebras toracicas pode variar em até sete em Columbiformes, oito
em Passeriformes e doze em Anseriformes (SAMEJIMA & OTSUKA, 1984). E
considerado como notario quando a estrutura ndo esta fusionada com o sinsacro,
existindo pelo menos uma vértebra livre entre ambos. Segundo Samejima e Otsuka
(1984), foram confirmadas virtualmente centenas de espécies de aves com
vértebras toracicas fusionadas em notario, porém podem existir muitas outras que
ainda ndo foram devidamente analisadas. Normalmente ocorrem de uma a trés
vértebras livres entre o notario e o sinsacro, podendo estas ser utilizadas para
melhor identificar quantas e quais tordcicas compfem a fusdo notarial
(RYDZEWSKI, 1935; STORER, 1982; JAMES, 2009). A completa unido dos
espinhos neurais recebe o nome de lamina dorsalis notarii enquanto que a placa
formada pela unido completa dos processos transversos recebe o nome de lamina
transversalis notarii. Esta Gltima, quando perfurada é denominada foraminae laminae
transversalis, com o0 espaco entre 0s processos chamados de foraminae, os quais
podem ser recobertos com uma lamela 6ssea muito fina e transparente
(RYDZEWSKI, 1935).
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Figura 9: Diversidade de notarios em aves: A — Nothura maculosa (Tinamiformes), B — Pauxi

mitu (Galliformes), C — Podiceps major (Podicipediformes), D — Phoenicopterus
chilensis (Phoenicopteriformes), E - Columba livia (Columbiformes), F -
Opisthocomus hoazin (Opisthocomiformes), G — Aramus guarauna (Gruiformes), H —
Phalacrocorax brasilianus (Suliformes), | — Platalea ajaja (Pelecaniformes), J —
Milvago chimango (Falconiformes), K - Eurypyga helias (Eurypygiformes), L —
Sturnus vulgaris (Passeriformes, modificado de James, 2009). Sem escala.
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2.2 Objetivos do capitulo

7

Neste capitulo, é apresentada uma breve revisdo bibliografica sobre a
ocorréncia, evolucdo e morfologia do notério nas aves a fim de explorar padrbes de
diferencas e semelhancas nos tipos ecoldgicos avianos e mapea-los na arvore
filogenética corrente, objetivando entender sua importancia. Como sdo poucos e
relativamente antigos os estudos que enfocam este ponto, achamos por bem
analisar a presenca/auséncia e 0s provaveis ganhos/perdas da estrutura nos taxons
frente as novas arvores evolutivas derivadas da filogenia molecular e publicadas
recentemente. Apés um trabalho de 1984, houve um hiato de estudos especificos
sobre o notario até 2009, quando aumentaram significativamente o namero de
taxons identificados com a estrutura, pois nos primeiros constavam que ela néo
estava presente nos Passeriformes e no ultimo foi verificado que havia em muitas
espécies do grupo. Virtualmente ndo ha publicacdes na ultima década que tratem do
notario dentro de um contexto geral em Aves. De posse dessas informacdes, foram
examinados diversos espécimes de esqueletos de aves depositados em quatro
grandes colecdes no Brasil a fim de revisar e encontrar padrdes e variacdes no
namero de vértebras fusionadas, tipos de sitios envolvidos na fuséo, presenca de
tenddes ossificados, entre outros, com a descricdo de suas principais semelhancas
e diferencas morfoldgicas, discutindo sua origem e evolucdo sob o ponto de vista
filogenético, temporal e ecolégico. Tais descricbes e comparacfes apresentam

muitos pontos inéditos na literatura.

O principal objetivo deste capitulo foi descrever e comparar a morfologia do
notario em diferentes grupos de Neornithes e plotar a presenca da estrutura em uma
superarvore filogenética atualizada, com finalidade de encontrar padrdes que
possam dar pistas sobre seu surgimento e diversificagdo dentro do grupo.
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2.3 Materiais e métodos

Foram analisadas bibliografia, fotografias e espécimes atuais e fosseis de
aves com e sem notario das cole¢cdes do American Museum of Natural History (New
York, USA, AMNH), Museu de Ciéncias e Tecnologia da Pontificia Universidade
Catolica do Rio Grande do Sul (Porto Alegre, BRA, MCT/PUCRS), Fundacédo
Zoobotanica do Rio Grande do Sul (Porto Alegre, BRA, MCN-FZB), Museu de
Histéria Natural de Taubaté (Taubaté, BRA, MHNT) e Museu Paraense Emilio
Goeldi, (Belém, BRA, MPEG). Cerca de 270 espécimes representando
aproximadamente 80% das ordens de aves foram examinados ao olho nu e com
auxilio de lupa esteroscopica a fim de identificar nimero de vértebras fusionadas,
grau e sitios de fusdo, suturas, variacdes ontogenéticas e presenca/auséncia de
estruturas com valor taxondmico e que confirmem a presenca/auséncia do notario
Nnos grupos avianos seguindo a metodologia de Storer (1982). Utilizamos as arvores
evolutivas com base em estudos moleculares publicadas por Hackett et al. (2008),
Jarvis et al. (2014), Prum et al. (2015) e especialmente Claramunt e Cracraft (2015)
como referéncia para nova sistematica de Aves e seu tempo de diversificacdo
datado por relégios moleculares, afim de mapear a presenca do notéario e atualizar
seu status. O esquema utilizado por Storer (1982) para identificar a fusao notarial em
aves é o0 mais indicado: N — X — S, onde se considera N = numero de vértebras
toracicas fusionadas formando o notario; X = numero de vértebras livies e S =
sinsacro (Tabela 4). Foram medidos e computados em tabela o comprimento total
longitudinal do Umero, ulna, carpometacarpo, fémur, tibiotarso e tarsometatarso de
82 esqueletos completos de aves. Para testes estatisticos foram utilizadas
ferramentas dos programas Excel e principalmente PAST versdao 2.17
(Paleontological Statistics Software Package for Education and Data Analysis:
HAMMER et al. 2001) a fim de efetuar analises de PCA (analise de componentes
principais: PEARSON,1901) com finalidade de visualizar os dados em um quadro
multidimensional da variancia. Os dados utilizados para testar a variancia do notario
foram: (i) numero maximo de vértebras fusionadas (2-5); (i) fusdo dos centros
vertebrais (0-1); (iii) fusdo dos espinhos neurais (0-1); (iv) fusdo dos processos
transversos (0-1); (v) fusdo da quilha ventral (0-1) e (vi) tamanho das aberturas
intervertebrais (0-3).
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2.4 Resultados e discusséo

A presenca do notario em Aves é inquestionavelmente uma condigdo
derivada dos Neornithes (MAYR, 2004), pois em grupos de dinossauros
maniraptores basais, em Archaeopteryx e em formas mesozobicas extintas (e.g.
Hesperornithiformes, Jeholornithiformes, etc.), ndo ha registro da estrutura até o
momento (DYKE & KAISER, 2011). Em embrides de Enantiornithiformes do
Cretaceo Superior da Mongolia, Elzanowski (1981) e Varricchio e Jackson (2016)
mencionam a existéncia de fusdo de algumas das vértebras toracicas, a qual
poderia se tratar de um precursor do notario, porém tal colocacdo ndo € totalmente
aceita, pois a pouca preservacgdo do espécime ndo condiciona a uma melhor analise,
além do que, a fusdo notarial verdadeira € adquirida em fase ontogenética bem
posterior & embrionaria. O provavel registro mais antigo da estrutura até o momento
€ a presenca de duas vértebras unidas para um espécime (WAL456.2007) de
Gradiornis welbeckensis, taxon fracamente relacionado aos Gruiformes descrito para
depodsitos do Paleoceno de Sachsen-Anhalt, Alemanha (MAYR, 2007). Os notarios
completos mais antigos séo registrados para Galliformes do Eoceno Inferior da
América do Norte (MAYR, 2005).

A seguir, descrevemos e comparamos a morfologia do notario nos diversos
grupos de aves modernas nas quais ha registro da estrutura e discutimos sobre as
suas caracteristicas distintivas, sua funcionalidade e sua evolucao no contexto geral,
com base nas recentes filogenias propostas por Jarvis et al. (2014), Claramunt e
Cracraft (2015) e Prum et al. (2015).
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2.4.1 Morfologia do notario em aves
Paleognathae

O notario é ausente em quase todas as paleognatas, como nos
Struthioniformes (avestruzes), Rheiformes (emas), Casuariformes (casuares e
emus), Apterygiformes (kiwis), Dinornithiformes (moas extintas) e Aepyornithiformes
(ave elefante de Madagascar extinta), que perderam a habilidade de voar. A
estrutura esta presente unicamente nos Tinamiformes (e.g. inhambus, macucos,
perdizes, etc.), endémicos do Neotrépico, que representa o grupo mais basal na
filogenia molecular aviana (JARVIS et al. 2014) a apresentar a fusdo das vértebras
toracicas. Neste grupo, o notario € geralmente composto de quatro até excepcionais
seis vértebras fundidas, seguidas por uma vértebra livre antes do sinsacro
(STORER, 1982). Neste caso estéo fusionadas por todos os sitios e apresentando a
placa espinhal ou “lamina dorsalis notarii” muito ossificada em uma estrutura Unica,
nao podendo ser distinguidos os espinhos neurais entre si (Fig.10A). Os tendbes
ossificados formam um feixe compacto com pequenas quilhas que partem do topo
da placa espinhal, mas sem cruzar as suas laterais. Os corpos vertebrais sao
soldados, sem marca alguma de sutura nos adultos, e as zigapofises se tornam
indistintas; os espacos intervertebrais sdo arredondados e com pequeno diametro,
quase totalmente fechados em Nothura (Fig. 10A) e um pouco maiores em
Rhynchotus. As extremidades dos processos transversos sdo unidas por feixes de
tendBes ossificados, mas ndo ocorrem laminas 6sseas finas entre estes. Quilhas
ventrais (ou processos ventrais) estdo presentes nas trés primeiras toracicas,
podendo estar ligadas pela extremidade por um tendao ossificado muito fino, que
geralmente se perde na preparacdo do esqueleto. A quilha ventral da segunda
vértebra é a maior nas trés espécies analisadas neste estudo (Fig. 10), e sua
curvatura parece ter algum valor taxonédmico. Enquanto que a quilha da primeira e
da terceira vértebra sdo muito reduzidas em Rhynchotus rufescens MCP 1556 (Fig.
10A), somente a terceira reduz em Crypturellus tataupa (espécime MCP 1522: Fig.
10C).

70



Figura 10: Exemplos de notarios de Tinamiformes: em A, Rhynchotus rufescens MCP
1556, em B, Nothura maculosa MCP 1869 e em C, Crypturellus tataupa MCP
1522. VK = quilha ventral. 10 = espaco intervertebral. Vista lateral esquerda.

Escala = 10mm.

71



Galloanserae

A forma mais comum de notario nos Galloanserae consiste em quatro
vértebras fusionadas por todos os sitios, seguidas por uma livre antes do sinsacro
(Fig. 11). Algumas espécies apresentam um pequeno numero de tenddes
ossificados nos espinhos neurais das Udltimas toracicas (RYDZEWSKI, 1935;
STORER, 1982).

No estagio adulto, ocorre a formacgéo da placa espinhal e ndo h& distingéo
entre os espinhos neurais; e apesar de ndo ocorrer a fusdo do centro com a préxima
toracica livre (pendltima), a porcdo caudal dos tenddes ossificados que se uniram
sobre os espinhos no notario, se estende por sobre o apice desta, conectando-a
conjuntamente (Fig. 11) e restringindo seus movimentos. Os centros vertebrais s&o
soldados, ndo deixando a marca da sutura visivel, as zigapdéfises desaparecem e 0s
espacos intervertebrais restantes séo relativamente pequenos. Ocorre a fusdo dos
processos transversos pelas extremidades distais, e em algumas espécies uma
lamina éssea fina e transparente recobre 0s espacos restantes entre eles. Os
processos ventrais ou quilhas ocorrem em todas as vértebras do notario e de forma
mais robusta na terceira, podendo haver ossificacdo na sua extremidade e fusdo em
maior ou menor grau com as adjacentes, dependendo da espécie. Em Gallus gallus
(Fig. 11D) e em muitos Phasianidae, a fusdo forma uma estrutura 6ssea mais larga
que une a primeira com a segunda toracica e mais delgada que une a segunda com
a terceira, sendo denominada de “placa ventral” (RYDZEWSKI, 1935).
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Figura 11: Exemplos de notarios de Galliformes: em A, Pauxi mitu MG 1936, em B, Pipile

cujubi MG 3208, em C, Ortalis motmot MG 693 e em D, Gallus gallus (colecdo

particular de ASSA). Legenda: N = notario, TL = toracica livre, OT = tendbes
ossificados. Vista lateral esquerda. Escala = 10mm.
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J& no seu grupo irmao, os Anseriformes (e.g. patos, gansos, cisnes, etc.), o
namero total de vértebras toracicas pode variar entre sete e doze, dependendo da
espécie (SAMEJIMA & OTSUKA, 1984). Quase todos 0s géneros extintos e atuais
nao formam notario, mais alguns como Anas e Branta, possuem muitos tenddes
ossificados que une horizontalmente os apices dos espinhos neurais das vértebras
toracicas (WORTHY & OLSON, 2002), o que pode indicar que houve um tipo de
evolucdo convergente que enrijece a regido toracica da coluna (JAMES, 2009). Na
presente andlise, foi identificada a presenca mais consistente de tenddes ossificados
que se unem e se compactam por sobre os espinhos neurais em individuos das
espécies Tachyeres brachypteros (“pato das Falklands”) e Chloephaga picta (“ganso
de Magalhdes”), que segundo analises de DNA mitocondrial sdo relacionadas
proximamente na filogenia, dentro da Tribo Tadornini (DONNE-GOUSSE et al.
2002). Ambos sdo habitantes tipicos do sul da América do Sul, com hébitos
terrestrializados, voando muito pouco e se alimentando basicamente de gramineas
(DEL HOYO et al. 1992). Em T. brachypteros (Fig. 12A), os tenddes ossificados se
estendem na forma de feixes a partir da segunda vértebra toracica até fundirem-se
rigidamente com o sinsacro, formando uma faixa compacta que mantém as
vértebras unidas e com pouca mobilidade. NUmeros menores destes ligamentos
mineralizados cruzam por sobre 0s processos transversos, especialmente entre a
terceira e a quarta vértebra toracica. Em C. picta (Fig. 12B), os tend6es sdo mais
discretos no apice dos espinhos neurais, mas ossificam entre estes em algumas
vértebras, geralmente a partir da terceira toracica, iniciando uma fusédo semelhante
ao que ocorre no notario, porém somente nos espinhos e ndo no centro vertebral.
Provavelmente, algum tipo de stress nesta regido da coluna induz a perda da
mobilidade das vértebras torécicas entre esses anatideos terrestrializados. O Unico
notario citado para os Anseriformes, em Anseranas semipalmata, um tipo de ganso
australiano (DYKE & KAISER, 2011) pode nao se tratar de um notéario verdadeiro e
sim um agrupamento e compactagédo dos tenddes entre 0s processos, Como ocorre

em C. picta (Fig. 12B), que proporciona uma fuséo entre os espinhos neurais.
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Figura 12: Tenddes ossificados nas vértebras toracicas de anatideos da tribo Tadornini
(Anseriformes): em A, Tachyeres brachypteros MG 3266 e em B, Chloephaga
picta MG 3282. Formam uma estrutura rigida que une os espinhos neurais
reduzindo o movimento das vértebras que permanecem ndo fusionadas.
Legenda: T1, T2 = toracicas, OT = tenddes ossificados e F = fusdo. Vista

lateral esquerda. Escala = 10mm.
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Columbea

Em Columbiformes (pombos, juritis, rolinhas e afins), o padrdo mais comum é
0 que apresenta trés a quatro vértebras toracicas fusionadas seguidas por uma livre
antes do sinsacro, como visto em Columba e Zenaida (Fig. 13) Porém, segundo
Storer (1982), em alguns individuos pertencentes aos géneros Staroemas e
Leucosarcia, ocorre uma fusdo que atinge todas as toracicas, formando uma
continua estrutura rigida. Da mesma forma que Tinamiformes e Galliformes, a placa
espinhal é continua, sem sutura entre os espinhos neurais. Ja os tenddes sdo pouco
visiveis, sem prolongamentos externos como nos galinAceos, mas em alguns
individuos, ha uma conex@o com a primeira toracica livre pela extremidade distal do
espinho (Fig. 13A). Os centros vertebrais sdo levemente achatados nas laterais e
mostram uma ténue linha de sutura entre si; 0S espacos intervertebrais sao
proporcionalmente maiores quando comparados com o0s Tinamiformes,
possivelmente uma morfologia derivada, oriunda de uma maior pneumatizagéo geral
do esqueleto, devido a um voo mais efetivo do que nestes Ultimos. Os processos
transversos sdo recobertos por alguns tenddes ossificados dispostos antero-
posteriormente, que chegam até as toracicas livres, e geralmente possuem as
laminas ésseas finas entre eles (Fig. 13B). As quilhas ventrais estdo presentes nas
trés primeiras notariais, com a maior situada na primeira (a morfologia pode variar
segundo a espécie) e estdo conectadas por tendbes ossificados ou somente
enrijecidos, formando a placa ventral. No extinto Raphus cucullatus (“dodd”), apesar
de este ter perdido totalmente a capacidade de voo, trés vértebras mantiveram-se
fusionadas, seguidas por uma livre, indicando sua estreita relagdo filogenética com
os pombos. Trata-se da Unica ave terrestrializada que manteve o notario como
estrutura relictual (Fig. 14: CLAESSENS et al. 2015; BUFFETAUT, 2016).
Pteroclidiformes (“cortic6is” com 16 espécies) e Mesitornithiformes (“mesites”, com 3
espécies) sdo grupos que vivem na Asia e na Oceania, apresentando morfologia
externa muito semelhante com os pombos. Possuem respectivamente quatro e trés
vértebras fusionadas com uma livre antes do sinsacro, feita a excecdo para o género
de mesite Monias, que possui somente duas fusionadas e trés livres (STORER,
1982).
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Figura 13: Notario de Columba livia (Columbiformes — colecéo particular de ASSA): em A,
vista lateral esquerda e em B, vista dorsal. OT = tenddes ossificados. Escala =

10mm.
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Notario = 3 vert. fusionadas

"

Figura 14: Um dos dois Unicos esqueletos completos de Dodd (Raphus cucullatus -
Columbiformes) conhecidos no mundo, “Espécime Port Louis” exposto no

Mauritius Institute, llhas Mauricio. Foto modificada de Claessens et al. (2015).
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Em Phoenicopteriformes (flamingos), o padrdo de quatro vértebras fusionadas
seguidas de uma vértebra livre antes do sinsacro é o unico verificado (Fig. 15B). Os
espinhos neurais sdo unidos nas extremidades pelos feixes de tenddes ossificados,
mas diferentemente de seus parentes préximos, ndo forma uma placa continua,
apresentando somente uma lamina éssea delgada entre estes, que pode ser
perfurada, deixando zonas abertas. Os centros vertebrais apresentam linhas de
sutura visiveis entre si, mesmo em adultos, e as aberturas intervertebrais sao largas.
Palaelodus ambiguus, um tipo de flamingo basal féssil que foi abundante no
Mioceno do Hemisfério Norte (Fig. 15A), apresentava o0 notdrio mais compacto e
com as aberturas intervertebrais bem menores em relacdo as formas atuais (MAYR,
2015), o que pode indicar um aumento da pneumaticidade na coluna dos flamingos
atuais ao longo do tempo. Os processos transversos sdo curtos e ndo sao unidos
nas extremidades e a quilha ventral esta presente de forma muito reduzida nas duas
primeiras notariais, quase desaparecendo na segunda, sem qualquer conexao entre

e si e sem formacao de placa ventral.
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Figura 15:

Comparativo entre o notario de Phoenicopteriformes a longo do tempo: Em A,
Palaelodus ambiguus AMNH 10545, flamingo basal do Mioceno da Franca e
em B, Phoenicopterus chilensis MCN 0475, flamingo atual. Detalhe das linhas

indicando as aberturas intervertebrais bem maiores na espécie vivente. Escala
= 10mm.
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Nos Podicipediformes (mergulhdes) o arranjo mais comum € de quatro
vértebras fusionadas e uma livre antes do sinsacro. A placa neural € inteira e
continua, sem distincdo entre os espinhos neurais quando adulto. Os feixes de
tenddes ossificados se condensam sobre os apices do notario e se espalham para
as laterais na metade final deste, com as extremidades em forma de “pincel” se
estendendo por sobre as toracicas livres, mas sem conectar com o sinsacro (Fig.
16). Os centros vertebrais sdo achatados latero-lateralmente e bem fusionados, sem
sinal de sutura e com as zigapodfises desaparecendo. N&o ocorrem aberturas
intervertebrais, mas somente um ou dois forames dispostos verticalmente. Nos
processos transversos, alguns poucos feixes de tenddes ossificados atravessam
longitudinalmente, mas ndo chegam a formar conexdo entre estes; em alguns
individuos, tenddes partem das laterais dos espinhos neurais e fundem-se com a
superficie dorsal dos processos transversos. As quilhas ventrais estdo presentes em
todas as vértebras do notario, mas sdo maiores nas duas primeiras, nas quais pode
haver conexdo através de um tendao ossificado afilado. A morfologia das quilhas
ventrais pode variar de acordo com a espécie, como visto em Podiceps major (Fig.
16A) e Podiceps cristatus (Fig. 16B), apresentando diferentes curvaturas, tamanhos
e tipos de extremidades, consistindo em caracteres Uteis para taxonomia
morfolégica. Em Aechmophorus occidentalis, ocorrem diferengcas em relacdo ao
sexo do individuo, com machos apresentando mais freqiientemente cinco vértebras
fusionadas e uma livre, enquanto que fémeas apresentam quatro fusionadas e duas
livres (STORER, 1982).
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Figura 16: Notarios de Podicipediformes: Podiceps major MHNT 1339 (A) e Podiceps
cristatus MHNT 1469 (B). OT = tend@es ossificados, VK = quilha ventral. Vistas

laterais esquerdas. Escala = 10mm.
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Passerea

Otidae - Clado formado por Musophagiformes (turacos), Otidiformes
(abetardas), Cuculiformes (cucos e papa-léguas), Caprimulgiformes (bacuraus),
Nyctibiiformes (urutaus), Apodiformes (beija-flores) e Steatornithiformes (guacharos)
(JARVIS et al. 2014). Somente nestes Ultimos o notario é verificado em uma unica
espécie que habita fendas rochosas na regido amazonica, Steatornis caripensis, que
apresenta trés vértebras fusionadas e uma livre antes do sinsacro (STORER, 1982).
Storer (1982) sugere a que a evolucdo do notario se deu nesta espécie devido as
constantes aterrissagens abruptas em substrato duro, que demandariam uma forte
pressao na regiao toracica, necessitando um enrijecimento. Nos Apodiformes, dois
géneros sdo registrados até o momento com vértebras toracicas fusionadas:
Trochilus e Hylocharis, os quais apresentam fusdo entre as duas Ultimas toracicas
diretamente com a cintura pélvica, ndo sendo classificadas como um notario
verdadeiro (RYDZEWSKI, 1935).

Gruae — Composto por Opisthocomiformes, Gruiformes e Charadriiformes,
dos quais os Ultimos ndo possuem notario. Opisthocomiformes séo representados
atualmente de forma Unica pela espécie neotropical Opisthocomus hoazin, a
“cigana-da-Amazénia”. Quando adultos, estas aves apresentam quatro vértebras
toracicas fusionadas em notario e uma livre antes do sinsacro (STORER, 1982). Sédo
unidas pelos espinhos neurais, pelos centros vertebrais, e pelas extremidades dos
processos transversos através de uma lamina ossificada disposta horizontalmente
sobre estes. Nao apresenta quilhas e placas ventrais. Alguns detalhes sobre a

ontogenia do notario em O. hoazin serdo discutidos no capitulo 3.

Dentre os Gruiformes, o padréo de fusdo pode ser variavel, de trés vértebras
unidas e duas livres (ou vice-versa) em Grus, quatro unidas e duas livres em
Psophia até quatro unidas e duas livres em Aramus (STORER, 1982). O mais
notavel em gruideos e aramideos é a presenca de uma maior quantia de longos e
largos tendbes ossificados que unem 0s espinhos neurais e cruzam pelas suas
laterais, desde a ultima cervical até fixarem-se no sinsacro, como “cabos de
sustentacdo” (HIRAGA et al. 2014, ver também Fig. 17A). Entre 0s processos
espinhosos, a ossificacdo ndo é completa e se pode notar a divisdo entre estes, com
auséncia de uma placa espinhal. Os corpos vertebrais sdo unidos firmemente,

deixando uma ténue marca de sutura visivel; sdo bem pneumatizados, apresentando
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dois ou trés foramens dispostos horizontalmente nas suas laterais (Fig. 17B), porém
as aberturas intervertebrais sdo reduzidas ou ausentes. Os processos transversos
sao reduzidos e ndo formam uma lamina entre si, mas sdo ligados por feixes de
tenddes ossificados que partem da primeira notarial, tanto de seu processo quanto
de sua lateral do espinho neural. As quilhas ventrais estdo presentes nas primeiras
trés vértebras que formam o notario, mas sao reduzidas, baixas e alargadas
horizontalmente quando comparadas com outros grupos, nao apresentando ligacao
entre si e ndo formando placa ventral. Nos Psophiidae (jacamins), o arranjo do

notério é diferente, com espinhos neurais unidos em uma placa espinhal e auséncia

dos feixes de tenddes ossificados (Fig. 18).

Figura 17: Notarios de Aramus guarauna (Gruiformes) MHNT 1785, individuo imaturo com
trés vértebras formando o notario (A) e MCP 0858, individuo adulto com quatro
vértebras formando o notéario (B). CV = vértebras cervicais, N = notério, FTV =
vértebras toracicas livres, S = sinsacro, OT = tenddes ossificados e F =

fordmens pneuméticos. Vistas laterais esquerdas. Escala = 10mm
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Figura 18: Esqueleto de Psophia crepitans (jacamim), um gruiforme psofideo neotropical
terrestrializado e com forma corpérea geral convergente com os Galliformes.
Destaque para o notario, que diferentemente dos Gruidae e dos Aramidae, nao
apresenta tenddes ossificados sobre e nas laterais dos espinhos neurais,
formando uma placa espinhal, semelhante aos Tinamiformes e Galliformes.
Espécime USNM 18995 exposto no Smithsonian Natural History Museum,
Washington D.C. Foto obtida com permissdo do curador da secdo de aves,

Christopher Milensky. Vistas laterais esquerda. Escala = 10mm.
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Ardeae — Composto por diversos grupos de aves aquaticas, apresenta o
notario somente nos Eurypygiformes, nos Phalacrocoracidae (Suliformes) e nos
Threskiornithidae (Pelecaniformes). Em Eurypyga helias (Eurypygiformes), o padréo
comum no adulto é de quatro vértebras fusionadas e uma livre pré sinsacral (Fig.
19A), apresentando espinhos neurais fusionados que formam a placa espinhal e
evidenciam pouco a linha de sutura entre estes. Tenddes ossificados aparecem na
extremidade anterior do notario, onde se ligam com a ultima cervical; se estendem
de forma compactada sobre o notario sem serem visiveis nas laterais e resultam
novamente em feixes na por¢éao caudal, ligando-se com a toracica livre, que também
€ unida com as demais pelo espinho neural por uma cartilagem interespinal. Os
centros vertebrais sdo firmemente unidos e ndo apresentam foramens e nem
espacos intervertebrais. Os processos transversos sdo unidos pela extremidade
através de um delgado tendao ossificado e em toda extenséo por uma fina lamina
dorsal 0ssea translucida (Fig. 19B), que se estende ainda sobre a toracica livre e a

porcao anterior do sinsacro.
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Figura 19: Notario de Eurypyga helias (Eurypygiformes) MG 35. Em A, vista lateral
esquerda e em B, vista superior. N = notario, FTV = vértebra toracica livre, OT

= tendao ossificado, L = lamina transversalis notarii. Escala = 10mm.

Em Phalacrocorax brasilianus (“bigua), tipico de ambientes aquaticos, o
notario envolve somente a fusdo das duas primeiras vértebras toracicas (Fig. 20). Os
espinhos neurais ndo se apresentam completamente fundidos, com somente a
porcao apical ligada por tenddes ossificados e em alguns individuos, um fina lamina
cobrindo parcialmente regides interespinhais. Os dois centros vertebrais séo
levemente achatados latero-lateralmente e unidos sem deixar linhas de sutura e
aberturas intervertebrais em individuos adultos, mas apresentam um forame na
por¢cdo caudal de cada vértebra. Os processos transversos sdo unificados na
extremidade por um tendao ossificado que ocorre horizontalmente; sem apresentar

laminas ésseas no seu interior. Ocorrem quilhas ventrais nas duas vertebras
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notariais (Fig. 20), mas n&o se conectam por nenhum tend&do, e sua morfologia
geral, notadamente a curvatura entre ambas as quilhas pode variar um pouco entre
individuos e moderadamente entre espécies. Detalhes sobre o desenvolvimento da

fusdo dos centros vertebrais de Phalacrocorax seréao discutidos no capitulo 3.

Figura 20: Notario de Phalacrocorax brasilianus (Suliformes) MCP 0925 com as duas
primeiras vértebras toracicas unidas pelo centro. Vista lateral esquerda. OT =

tendao ossificado, F = foramen, VK = quilha ventral. Escala = 10mm.
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Dentre os Threskiornithidae, Plegadis apresenta quatro vértebras toracicas
fundidas e uma livre (STORER, 1982). Os espinhos neurais podem formar uma
placa continua como em Eudocimus ruber (guard vermelho: Fig. 21A) ou
apresentarem espacgos entre si como em Platalea ajaja (colheireiro: Fig. 21B), mas
com tenddes ossificados discretos e unindo os apices. Os centros vertebrais ndo
apresentam linha de sutura quando nos adultos e sdo mais pneumatizados,
apresentando dois foramens largos na regidao medial abaixo do espinho neural em
formas de porte maior como P. ajaja, enquanto que apresentam trés pequenos
forames dispostos diagonalmente em E. ruber. Essas diferencas podem se devido
aos colhelheiros utilizarem o voo de forma mais freqliente do que os guaras, que sao
mais terrestres. Os processos transversos sdo unidos por tenddes ossificados nas
extremidades, incluindo algum contato com as toracicas livres. Quilhas ventrais sédo
reduzidas ou ausentes. Ainda em Pelecaniformes, na espécie Pelecanus
erythrorhynchus ocorre um tipo diferente de fuséo, onde as duas ultimas vértebras
toracicas estao firmemente unidas com o sinsacro e as primeiras estao livres (DYKE
& KAISER, 2011). Esta peculiar condi¢do néo é classificada como notario e recebe o
nome de “Os Lumbosacrale” (SAMEJIMA & OTSUKA, 1984) e pode ser uma
autapomorfia selecionada devido ao stress local ocasionado provavelmente pelo seu

grande tamanho e constante postura semi-ereta.

89



Figura 21: Notarios de Threskiornithidae (Pelecaniformes): em A, Eudocimus ruber MG
511 e em B, Platalea ajaja MG 1269 com as trés primeiras vértebras toracicas
fusionadas. Vistas laterais esquerda. N = notario, FTV = vértebras toracicas

livres. Escala = 10mm.
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Australaves — Composto por Cariamiformes, Falconiformes, Psittaciformes e
Passeriformes: apresenta registro de notario para quase todos os falcbes, um
psitacideo e boa parte dos passaros, com auséncia para seriemas (SAMEJIMA &
OTSUKA, 1984). Dentre os Falconiformes, a forma predominante € a com quatro
vértebras fusionadas e uma pré-sinsacral livre (Fig. 22), exceto algumas espécies do
género Falco, que chegam a apresentar cinco fusionadas quando o individuo esta
em idade avancada (STORER, 1982). A morfologia tipica ndo envolve formacéo total
da placa espinhal, sendo perceptiveis espacos entre 0s espinhos neurais, maiores
nos mais jovens e menores nos adultos, ou dependendo da espécie, uma lamina
0ssea muito fina é vista entre a regido medial dos processos espinhais. Ndo ocorrem
tenddes ossificados em suas laterais. Os centros vertebrais séo fortemente unidos,
sem linha de sutura aparente, com espacos intervertebrais pequenos e alguns
poucos foramens ao seu redor. Como na maioria dos notarios em aves, 0S
processos transversos sdo unidos pelas extremidades distais por uma projecao
Ossea formada a partir da compactacdo dos tendbBes ossificados e disposta
horizontalmente. Nao ocorre formacao da lamina 6ssea transversal. Quilhas ventrais
estdo presentes nas duas primeiras toracicas, unindo-se entre si pela extremidade
distal (Fig. 22B). Nos Psittaciformes, o Unico indicio de notério na literatura é
reportado em duas fémeas de Forpus passerinus (“tuim-santo”) com trés vértebras
fusionadas pelo corpo vertebral. Até o presente momento ndo ha registro para
nenhum dos demais integrantes do grupo, porém € necessaria uma verificagdo mais
detalhada em um ndmero amplo de espécies (SAMEJIMA & OTSUKA, 1984). Nos

Cariamiformes, que séao terrestrializados, ndo ha registros de notario até o momento.
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Figura 22: Exemplos de notarios de Falconiformes: em A, Caracara plancus MCP 2844, e

em B, Milvago chimango MCP 2179 com quatro primeiras vértebras toracicas

fusionadas. Vistas laterais esquerda. 10 = espaco intervertebral, VK = quilha
ventral. Escala = 10mm.
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Em Passeriformes ocorre uma gama de tipos de notario, podendo variar o
namero de vértebras fusionadas e quais sitios estdo envolvidos na fusdo, e em
muitos casos, ocorrendo somente nos espinhos neurais (JAMES, 2009). As
vértebras dorsais totalmente fusionadas foram reportadas por James (2009) em
espécies das familias Artamidae (Artamus fuscus — 5 vértebras fusionadas.),
Vangidae (Leptopterus chabert — 5 vért. fus.), Remizidae (Auriparus flaviceps — 5,
Remiz pendulinus — 3 e Anthoscopus minutus — 3), Bombycilidae (Phainopepla
nitens — 3), Sturnidae (Sturnus vulgaris — 3: Fig. 6L), Ploceidae (Ploceus luteolus —
3), Mimidae (Toxostoma redivivum — 3), Alaudidae (Certhilauda brevirostris — 3),
Laniidae (Eurocephalus anguitimens — 3), Rhipiduridae (Rhipidura leucophrys — 2) e
Fringilidae (Loxia leucoptera — 3 e L. curvirostra — 2). Algumas espécies com fuséo
parcial nos corpos Vvertebrais ou espinhos, aparecem em Cracticidae,
Pitilogonatidae, Petroicidae, Estrildidae, Turdidae, Muscicapidae, Polioptilidae,
Hirundinidae, Cisticolidae e Sylviidae, esta Ultima apenas com os 4pices dos
espinhos neurais unidos (Fig. 23). Em geral, ndo ocorre placa espinhal e existem
espacos entre os espinhos neurais, com a fusdo somente nos apices através dos
tenddes ossificados. Os centros vertebrais sdo unidos parcialmente e a linha de
sutura € visivel, os espacos intervertebrais sao relativamente diminutos, mas em
algumas familias como Fringilidae e Remizidae, sdo um pouco maiores (Fig. 23). Os
processos transversos ndo sao fusionados e em alguns ocorre somente a lamina
transversal. A presenca de quilhas ventrais € variavel, sendo ausente em
Bombycilidae e Remizidae, apenas na primeira toracica em Sturnidae e Artamidae,
nas duas primeiras toracicas em Vangidae e Fringilidae, podendo estar unidas ou
nao. As espécies neotropicais carecem de uma analise mais detalhada sobre a
presenca e morfologia do notario. Em geral, sdo poucos 0s espécimes de
Passeriformes em cole¢cBes osteoldgicas, visto que esqueletos de aves pequenas

sdo mais dificeis de serem preparados e também muito frageis.
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N° de espécies
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Sitios de fusao vertebral do notario

Figura 23: Notario em Passeriformes em vista lateral esquerda: 1 — Toxostoma redivivum
(Mimidae), 2 - Sturnus vulgaris (Sturnidae), 3 — Phainopepla nitens
(Bombycilidae), 4 — Leptopterus chabert (Vangidae), 5 — Artamus fuscus
(Artamidae), 6 — Loxia leucoptera (Fringilidae), 7 — Loxia curvirostra
(Fringilidae), 8 — Auriparus flaviceps (Remizidae), 9 — Remiz pendulinus
(Remizidae) e 10 — Anthoscopus minutus (Remizidae). Sem escala. Na direita,
gréfico de observacdo de fusdo de vértebras toracicas (T1/T2/T3/T4) em
Passeri por sitio em numeros de espécies apresentada em formato de
histograma. Preponderam as fusdes dos espinhos neurais entre T1-T3, e de
zigapoficzes entre T2-T3. As fusBes de corpo vertebral entre T2-T3 estao
registradas para ~20% das espécies amostradas. As demais instancias de
fusdo ocorrem em valores inferiores a 15% da diversidade amostrada
Modificado de James (2009).
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Component 2
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2.4.2 Andlise estatistica sobre a morfologia do notario

Os dados gerais sobre a morfologia do notario e formula notarial em aves

foram compilados e podem ser visualizados na Tabela 4 (Anexo 1) e o gréfico

resultante da analise de PCA envolvendo tais dados (Fig. 24) € uma sintese do que

foi descrito até aqui.
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Figura 24: Gréfico mostrando a andlise de PCA envolvendo os

*Tinamiformes

padrbes

morfolégicos das vértebras notariais nas principais ordens de aves.
PC1 = 47,5% (numero de vértebras fusionadas) e PC2 = 32,9%

(tamanho das aberturas intervertebrais).

Quanto a morfologia béasica das vértebras notariais,

a variacdo no

morfoespacgo evidenciou certo distanciamento entre as formas tidas como terrestres

basais, como Tinamiformes, Galliformes e Gruiformes e as que adquiriram outros

habitos de vida. A morfologia mais compactada do notario entre esses grupos é

semelhante: espinhos neurais convertidos em estruturas Unicas (placa espinhal),

espacos intervertebrais pequenos ou ausentes, quilhas ventrais grandes e unidas,

formando placas ventrais e processos transversos tendendo a unido total (Figs. 10,

11, 18 e 19). Notarios em Columbiformes, Falconiformes e alguns Passeriformes,

sdao menos compactados, apresentando aberturas entre os espinhos neurais e
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espacos intervertebrais relativamente mais largos (Figs. 13, 22 e 23).
Phoenicopteriformes, Gruiformes gruideos e Pelecaniformes tresquiornitideos,
animais de pernas longas que geralmente habitam ambientes alagados, apresentam
0 notario com tendéncia a redu¢do, com aumento da pneumaticidade, das aberturas
intervertebrais e entre os espinhos, bem como reducdo das quilhas ventrais (Figs.
15, 17 e 21B). Podicipediformes aquaticos e Pelecaniformes Threskiornitidae
menores, como Eudocimus (este que vive em florestas) retém a morfologia mais
compacta do notario das formas ancestrais (Figs. 16 e 21A). Em Anseranas,
Steatornis, Suliformes Phalacrocoracidae e em alguns Passeriformes, o notéario ja se
apresenta de forma reduzida, o que provavelmente trata-se de um relicto, n&o

funcional e em provavel processo de desaparecimento (Figs. 20 e 23).
2.4.3 Funcionalidade do notéario em aves

A principal pergunta que se tem feito a cerca do notario é: “Para que serve
esta fusdo?” Ou: “Qual a vantagem desta regido da coluna vertebral ficar sem

movimento em animais voadores?”
Rydzewski (1935) escreve:

“Até agora ninguém suficientemente compreendeu a formacdo e o significado

funcional do notario (...)”

“Acredito que ainda nao € possivel explicar o significado funcional do notario (...) a
hipétese mais aceitavel seria admitir que seja uma formacdo especialmente

dependente do tipo de voo”.

O autor comenta sobre uma possivel ligacdo da existéncia de notario aliada
ao “voo batido” e irregular em aves robustas, como Galliformes que necessitam de
muita energia e movimentos bruscos para decolar, porém lembra que falces tém
um voo completamente diferente, mais leve e pouco batido e, ao contrario do que
afirmou Eaton (1910), também possuem uma fusao bem marcada. Rydzewski (1935)
afirma ter a impressao de que aves que se assentam sobre sua pelve para “catar”
alimentos no chéo, como G. gallus, tem um relativo stress no térax no momento em
que ergue 0 pescoco para realizar o movimento de degluticdo. O reforco nas

vértebras toracicas ajudaria a ancorar e dar equilibrio nesta situagao.
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Storer (1982) propde novas hipoteses com finalidade de promover

discussoes:

“O valor adaptativo do notario ainda ndo esta claro, as sequintes especulagdes sdo
oferecidas na esperanca de que outros possam tratar do problema em maior

profundidade.”

Storer (1982) compara a existéncia do notario em diferentes grupos de aves e
traz questdes quanto a sua evolucao e fungcdo: por exemplo, quanto a forma dos
centros vertebrais, ele afirma que a grande maioria das aves € heterocélica, ndo
fazendo diferenca para que ocorra a fusdo. Pinguins (sem notéario) e cormordes (com
notario) séo, por outro lado igualmente opistocélicos. O autor menciona que existiam
idéias prévias que colocariam a fusdo dorsal como uma forma de facilitar a
respiracdo, onde as costelas articulariam com o esterno e com as vértebras
formando um tipo de “fole”, porém ele refuta estas idéias mencionando que a grande

maioria das aves possui véertebras livres e sua taxa de respiracao € a mesma.

Storer (1982) atribui diferentes funcfes para o notario, dependendo do grupo
em que ocorre: a fusdo das vértebras acrescenta rigidez na coluna, mas a custa de
flexibilidade. Assim, ocorreria uma melhor absor¢do do impacto quando aves
robustas como os galindceos e os tinamideos aterrisam de forma abrupta, causando
um leve choque e, da mesma forma com os pombos que tem asas mais agudas,
com uma aterrissagem mais brusca. Steatornis vive normalmente em cavernas e,
talvez tenha desenvolvido paralelamente a rigidez dorsal pelo choque contras rochas
no momento do pouso. Estratégias semelhantes teriam os falconideos, que segundo
o autor, sofrem um choque na coluna quando atacam violentamente as presas com

as patas, seja no solo ou em pleno ar.

Outra hip6tese de Storer (1982) é a de que as aves com pPesCcoOCo € pernas
longas, a exemplo dos ibises, flamingos, gruideos e aramideos, quando em Voo,
teriam um empuxo para baixo na regido central do corpo devido a acdo da gravidade
sobre o centro de massa, necessitando um reforgco na regido dorsal da coluna.
Porém o autor também questiona o porqué de ndo ocorrer 0 mesmo tipo de
formacdo em cegonhas, que possuem constituicdo corporea semelhante. Samejima
e Otsuka (1984) relatam uma precaria ocorréncia do notario também em um unico

individuo ciconiforme, porém a davida permanece, pois algumas garcas que tambéem
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tem as mesmas caracteristicas fisicas nao possuem notéario. Para as aves aquaticas,
como os Podicipediformes e os Phalacrocoracidae, o autor sugeriu a presenca do
notario em decorréncia da flexdo da coluna durante o nado, porém os Gaviiformes
que tem o mesmo bidtipo ndo o possuem. Samejima e Otsuka (1984) ao
examinarem mais de 300 esqueletos de diversos grupos de aves e observarem
essas semelhancas de habito, concluem que a presenca do notario ndo esta
relacionada com o estilo de voo. James (2009) dedicou seu estudo ao notario de
Passeriformes, afirmando que se trata de uma expressao fenotipica fixa em algumas
espécies e grupos taxondmicos maiores, mas variando entre individuos de outras
espécies. Segundo a autora, 0 notario esta situado em uma regido com arcabouco
funcional importante, que participa da locomocéo, respiracdo, movimentacdo da
cintura escapular, movimentacdo de musculos do pescoco, postura bipede e voo. A
autora afirma que sua funcdo basica é evitar o movimento entre as vértebras,
embora ndo seja a Unica, jA que existem espécies que tem uma ampliacdo dos
espinhos neurais ou uma aproximacdo dos corpos vertebrais, outras com tenddes
ossificados e outras como uma pequena articulacdo em forma de linglieta entre os
espinhos. O notério, segundo ela, seria uma solugdo energeticamente mais barata e

morfologicamente mais eficaz para esse problema.

A principal hipétese de James (2009) para o notario tanto em Passeriformes
guanto em outras aves, é de que a fusdo entre as veértebras teria evoluido para
formar uma superficie rigida para ancoragem dos musculos do pescoco, baseando-
se na observacdo de que o notario tende a ocorrer em aves que possuem
movimentos cervicais intricados, repetitivos e vigorosos da cabeca para a busca de
alimento, escavacao com o bico, constru¢do de ninhos e display sexual. Segundo a

autora, o voo nao tem papel decisivo na evolu¢ao do notario.

O tamanho relativo dos membros das aves pode demonstrar algum grau de
seu ecomorfoespaco, por exemplo, aves com umeros muito longos, chegando ao
mesmo tamanho das ulnas sé&o aquelas que ndo possuem voo batido, ou seja, nao
precisam realizar movimentos vigorosos e repetidos com asas tao frequentemente
(DIAL,1992). E o caso dos grandes planadores (“soarers”’) marinhos, como
albatrozes, petréis, gaivotas, etc. que se aproveitam das correntes termais
ascendentes, especialmente oceanicas para se manterem no ar (SCHREIBER &
BURGER, 2001). Por outro largo, Umeros menores e mais espessos em relacao a
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Companent 2

ulna, sdo encontrados em aves que necessitam um bater de asas vigoroso e
frequente, como nos beija flores e menor grau dos pombos, galinaceos, perdizes,
etc. (DIAL, 1992). Quando dados de medidas de proporcéo relativa dos membros
anteriores e posteriores de diversos grupos de aves (Tabela 5 — Anexo 1) séo
plotados em uma analise de morfoespaco (PCA) (Fig. 25), se pode verificar o

seguinte quadro:

Columba o Sula
Zenaida
045
o Cygnus
L4 ® Corvus Puffinus
Tachyeres . R ° L] _Phalacrocorax

g _Falco e [ Caracara  Coscoroba ® Procellaria

Eudromia o, 2 Chloephaga °
. L Daapﬁon

A .!' Nycticorax ® Fulmarus
50 Gyallistrix — #s - AT - - — -
e o E . e Anhima -
Menura urypyga . o . o T elascarche
[ ] . - e Platalea Macronectes
o °* s Euxenura
| h o® ®4Ardea

_Ortalis o Egretta

o -0.45
_Phoenicopterus
®Cariama oo
- * Phoenicopterus

Component 1

Figura 25: Gréfico mostrando a andlise de PCA envolvendo as medidas de
propor¢do relativa do comprimento dos membros (Umero/ulna;

Umero/carpometacarpo; Umero/fémur; Umero/tibiotarso;
ulna/carpometacarpo; ulna/fémur; ulna/tibiotarso; fémur/tibiotarso) de
varios grupos de aves (atuais e fosseis). PC1 = 84,3% (ulna/fémur),
PC2 = 6,9% (Umero/fémur). Géneros com notéario estdo marcados por
um circulo azul e com nomes sublinhados; os que ndo apresentam,
por um circulo preto. Nomes foram retirados para evitar a poluicao do

grafico.
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A esquerda do eixo de PC2 agrupam-se o0s taxons com caracteristicas
terrestres, como Eudromia, Ortalis, Eurypyga, Menura e Cariama, todos
apresentando Umeros relativamente curtos quando comparados com o fémur e em
menor grau ja em formas mais voadoras como pombos (Columba e Zenaida) e
falcbes (Falco e Caracara). De forma destoante, os colheilheiros (Platalea) e os
flamingos (Phoenicopterus) que possuem pernas longas com ulna apresentando
tamanho relativo intermediario estdo mais distantes do centro, devido ao umero
muito curto. O caso mais extremo € visto no bigud (Phalacrocorax) que possui
umero e ulna reltivamente longa quando comparado com o fémur e também possui
notario, ainda que muito reduzido. De uma maneira geral, as aves com asas
proporcionalmente longas, como as planadoras (Thalassarche, Sula, Macronectes,
Fulmarus, Procellaria, Puffinus, etc.) ndo apresentam notario e sua marca visivel no
grafico é a presenca de uma ulna alongada. O umero longo em relacdo ao fémur
ndo mostra muita diferenca quanto a presenca de notario, mas podemos quase
descartar a presenca deste, quando frente a uma ulna com mais do que 1,5 vezes o
tamanho do fémur. Ulnas relativamente curtas e Umeros com tamanhos préximos ao
do fémur podem ser uma carcteristica de aves com notario, mas nado definidora da

sua presenga.
Aspectos biomecanicos

As aves que habitam o nivel do solo (“‘ground-dwellings”), como os
Galliformes e os Tinamiformes, ou que forrageiam neste como os Columbiformes,
utilizam um voo rapido e forte para fugir ante a ameaca de um predador, se
deslocando para longe ou para cima de alguma estrutura, como uma arvore por
exemplo. Esse tipo de voo conta com a decolagem a partir de um salto (“jumping
take-off”) que requer mecanica especializada, aproveitando a energia e a aceleragéo
geradas pelos membros traseiros e transferida para os dianteiros (DIAL &
BIEWENER, 1993; HENRY et al. 2005; HANCOCK et al. 2007; PROVINI et al.
2012). A decolagem € a fase do voo que demanda mais energia: quando altas
aceleracbes sdo impostas sobre o corpo, e o0 custo energético do salto usando a
reacdo do solo € menor do que seria se essas aves utilizassem somente batidas de
asa como propulséo, porém o beneficio € maior em viagens curtas (PARSLEW et al.
2018; PROVINI & ABOURACHID, 2018).

100



Parslew et al. (2018) através de estudos biomecanicos com modelos
robdticos e computacionais, bem como andlise de videos de animais durante a
decolagem, identificam e caracterizam todas as fases da decolagem em aves,
determinando onde e quais forcas fisicas atuam durante esse evento explosivo. Os
autores concluem que o centro de gravidade neste momento, esta situado em uma
linha proxima a frente dos dedos do pé, e que a inclusdo da aceleracao o retrai para
uma posicdo mais posteriorizada, o que simplificaria uma cinematica de decolagem
mais bem sucedida. O salto a partir de um galho apresentaria mais flexibilidade do
que o feito a partir do solo, porém com um maior “torque” (movimento de rotagéo do
corpo em razdo da aplicacdo de uma forca em um ponto proximo). Segundo Henry
et al. (2005), as pré-adaptacGes para caminhar e correr desse morfotipo de aves,
permitem que toda a morfologia das patas traseiras, incluindo sua musculatura,
proporcione um sistema de alta poténcia para os saltos que levardo ao voo.
Segundo estes autores, existem muitos estudos biomecanicos sobre a caminhada,
corrida e voo das aves, mas quando a questdo € o salto na decolagem, recebe
pouco escrutinio. Também estudos envolvendo a associacdo entre 0s membros
locomotores e a coluna vertebral durante a decolagem e o voo sdo ainda mais

€SCassos.

Os trabalhos citados acima trazem esclarecedores resultados sobre a relagao
das patas traseiras e das asas com o salto para o voo, porém quase nada tratam
sobre o provavel estresse causado nas vértebras e o papel destas na disperséo da
energia durante a decolagem. Se observarmos o0 esqueleto de uma ave, 0 notario
estara posicionado muito proximo a linha do centro de massa durante a decolagem,
e pode estar relacionado a este fator. A fusdo das vértebras dorsais ou toracicas
esta ligada a mudanca de posicdo do centro de massa que ocorreu has aves que
perderam a cauda longa e adquiriram o pigdstilo, bem como de forma semelhante
nos pterossauros Pterodactyloidea (ver Capitulo 1), que também tiveram a cauda
encurtada. As aves mais antigas a apresentarem a estrutura, sao as terrestres, mas
gue realizam voos fortes e curtos a fim de escapar de predadores, procurar abrigo
ou superar obstaculos (WAIR) (HEERS & DIAL, 2015). Nestas, o notario € uma
adaptacdo mecanica adquirida na fase adulta, pois quando filhotes, ndo sao capazes
de alcar estes tipos de decolagem (HANCOCK et al. 2007), porém exercendo
vantagem ao facilitar a superagdo de obstaculos (HEERS & DIAL, 2015).

Provavelmente, a regido fusionada funciona como um “transferidor de energia
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elastica”, pois uma estrutura rigida pode servir de alavanca de forma mais eficiente

do que uma estrutura segmentada, como sao as vertebras convencionais.

Se a morfologia e musculatura das patas traseiras sdo capazes de usar 0 solo
como “catapulta” trazendo a energia até as asas (HENRY et al. 2005; PROVINI et al.
2012; HEERS & DIAL, 2015; PROVINI & ABOURACHID, 2018), o notario pode ser
um meio de esta energia ser transferida de forma mais eficiente, possibilitando o
torque e um salto potente, seguido de vigorosas batidas de asa, originadas por
musculatura com fibras vermelhas e alta taxa de mioglobina (DIAL & BEWENER,
1993), que levardo o animal a se deslocar de forma explosiva para um local distante
ou mais alto, partindo do solo onde vivem. Aves que saltam de locais altos, contam
com o auxilio da gravidade, favorecidas por uma fase de aceleracao inicial em voo

para baixo, o que reduz a necessidade desse tipo de aplicacédo de forcas.

2.4.4 Evolucao do notario aviano no tempo e contexto paleoecoldgico
Paleognathae

Segundo a proposta filogenética utilizando rel6gios moleculares de Claramunt
e Cracraft (2015) (Fig. 26), as Paleognathae tiveram origem no Cretaceo Inferior,
possivelmente a mais de 90 Ma. As avestruzes teriam divergido dos demais
provavelmente no Cretaceo Superior ou inicio do Paleoceno (~64 Ma), enquanto que
as emas divergiram no fim do Paleoceno (~58 Ma). No inicio do Eoceno (~ 54 Ma),
ainda quando existia a conexao terrestre entre a América do Sul, a Antartida e a
Australia (VEEVERS et al. 1991; LAWVER & GAHAGAN, 1998), houve a
divergéncia entre os ancestrais dos Tinamiformes e das ratitas da Oceania (e.g.
casuares, emus, kiwis, etc.). Nesse momento, o clima era muito mais quente e
Uumido que o atual e havia o predominio de florestas densas até latitudes préximas
aos polos (MCLOUGHLIN, 2001). Levando em conta que os tinamideos sdo 0s
anicos a apresentarem notario e também dentre os Paleognathae, sdo os que
melhor vivem nos solos de ambientes florestados e utilizam estratos baixos arbéreos
para se abrigar (BERTELLI, 2016), podemos hipotetizar que, seus ancestrais, assim
como as outras ratitas eram habitantes de ambientes abertos, completamente
terrestrializados, e, a medida que se tornaram habitantes de florestas no Eoceno,

utilizando voos curtos e vigorosos a partir de saltos (“Jumping take off”) para subir
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nos galhos, necessitaram de uma estrutura que suportasse o stress desses saltos
em sua coluna. Talvez o notéario fosse uma aquisicdo por pressao seletiva desse
ambiente, se tornando autapomorfica nos Tinamiformes em relagcdo aos outros

Paleognathae.
Galloanserae

Segundo Claramunt e Cracraft (2015), os Neognathae teriam se separado dos
Paleognathae por volta de 91 Ma e posteriormente, divergido em Neoaves e
Galloanserae, um grupo monofilético que teria surgido por volta de 85 Ma e dado
origem aos Galliformes e Anseriformes por volta de 72 Ma. A presenca do notario é
verificada em todos os Galliformes (e.g. galos, faisdes, perus, pavdes, codornas,
etc.), pelo menos em fosseis desde o Eoceno Inferior da América do Norte e Europa,
na familia Gallinuloididae, considerada como basal em relagdo aos demais (MAYR &
WEIDIG, 2004; MAYR, 2005). A radiacdo dos Galliformes modernos se deu no fim
do Paleoceno — inicio do Eoceno (CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015) durante o
méaximo termal do Paledgeno (MTPE: Fig. 26), quando o clima era muito quente e
umido e as florestas avancaram (MCLOUGHLIN, 2001; BOWEN et al. 2004;
GINGERICH, 2006; MCIERNEY & WING, 2011), coincidindo com o surgimento dos
Tinamiformes, compartilhando de forma paralela com estes, o desenvolvimento do
notario. Ainda no fim do Paleoceno, divergiram os Megapodidae da Oceania, no
inicio do Eoceno divergiram os Cracidae e no fim deste, os Numididae, enquanto
gue Odontophoridae e Phasianidae divergiram e irradiaram no Oligoceno e Mioceno
(CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015).

Destes grupos, os Cracidae (e.g. mutuns, aracuans, jacus, etc.) que vivem em
regides equatoriais e tropicais do continente americano, mantém um habito de viver
no solo (“ground dwelling”), mas utilizando estratos baixos e médios para fugir de
predadores, se esconderem e dormir, enquanto que as demais familias tém habitos
um pouco mais terrestrializados, porém utilizando esporadicamente as arvores como
local de descanso (GILL, 2007).

De acordo com Fain e Houde (2004), houve muitos exemplos de paralelismo
durante a evolucao inicial dos clados modernos de aves, entdo, da mesma forma
gue nos Tinamiformes, € possivel que o notario tenha surgido no estoque inicial de

Galliformes do Paleégeno em decorréncia do stress causado pelas vigorosas
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batidas de asa em um voo forte e repentino para decolar a partir do solo em um salto
e chegar até os galhos, e se mantido posteriormente em todas as linhagens

descendentes pela relativa pouca mudanca de estilo de habitat e voo.

Nos Anseriformes o notario esta ausente nos Anhimidae (tachds e anhumas),
que divergiram no Cretaceo Superior e sdo morfologicamente distintos dos demais
(DYKE & KAISER, 2011). Nos Anatidae (e.g. patos, marrecos, cisnes, gansos, etc.)
0 notario aparece discretamente, com apenas duas vértebras fusionadas somente
para um género monoespecifico, Anseranas semipalmata, um ganso da Australia e
Nova Guiné que esta posicionado na base do cladograma dos anatideos,
considerado como relicto da primeira radiagdo do grupo, ainda no Cretaceo
Superior, tendo sua linhagem derivada das demais por volta de 70 Ma (LIVEZEY,
1986; CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015; PRUM et al. 2015). Como os
Anseriformes sdo tipicos de habitats abertos, vivendo, se alimentando e
reproduzindo em baixios, lagunas, alagadicos e campos (DEL HOYO, 1992) e
conservaram esse modo de vida de longa data, sem necessitar arvores para efetuar
voos rapidos e verticais, ndo desenvolveram o notario como os Galliformes. A
excecao € Anseranas, com seu notario reduzido, que pode ser relicto ancestral de
alguma forma arbdrea, ou um tipo de convergéncia de estrutura para uma situacao
semelhante que envolva a biomecéanica na coluna vertebral. Para fins de analise,
este género é considerado um exemplo de convergéncia isolado e independente,

sendo que sua ordem néo tem essa ocorréncia de notario mapeada na figura 26.

Columbea

O grande grupo Neoaves teria surgido por volta de 69 Ma, mas diversificado
somente apos a extingdo K—Pg a 66 Ma (Fig. 26), com o surgimento de dois grandes
ramos: os Passerea e os Columbea (ERICSON et al. 2006; JARVIS et al. 2014,
CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015). Columbea é um clado diversificado ao longo do
Paleoceno e formado por Columbimorphae (Columbiformes e Mesitornithiformes +
Pteroclidiformes) e Mirandornithes (Phoenicopteriformes + Podicipediformes)
(SANGSTER, 2005; JARVIS et al. 2014), todos com a presenca de notario
(STORER, 1982). Os Mirandornithes divergiram dos Columbimorphae ainda no

Paleoceno (~60 Ma), porém Phoenicopteriformes e Podicipediformes divergiram
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entre si no final do Eoceno - inicio do Oligoceno (~35 Ma: CLARAMUNT &
CRACRAFT, 2015), tendo como téxon irmdo, o género Jucintarsus, uma ave de
pernas alongadas, semelhante a uma garca, que viveu no Eoceno da Europa e
América do Norte, e tem registro de notario, pelo menos com duas vértebras
fusionadas (PETERS, 1987; MAYR, 2014).

Se a presenca do notério for condicionada a habitos terrestres, mas que
utilizam estratos arboreos para dormir, fazendo uso de voos curtos e potentes, como
postulamos para Tinamiformes e Galliformes, a sua evolu¢cdo em Columbea parece
ser mais complexa. Nem flamingos e nem mergulhdes apresentam habitos que
envolvam voos potentes e rapidos com saltos verticais, mas 0s pombos e similares
ainda se aproximam desta condicdo, mesmo quando se substituem os locais de
abrigos de arvores por rochas ou constru¢cdes humanas, onde muitas espécies de
columbideos vivem (GILL, 2007). Quando comparados com o modo de vida de
grupos terrestrializados mais basais, 0 notario em pombos aparenta ser
relativamente funcional, mas em flamingos, parece ndo manter sua funcéo,
principalmente devido a alta pneumatizacdo e mesmo um tipo de “reversao da
fusdo” que vem sofrendo a medida que as espécies adquiriram pernas maiores,
tipicas de habitantes de ambientes alagados e abertos. Em mergulhdes, devido a
derivacéo para o habito semi-aquatico, aparentemente o notario permanece estético,
sem “atrapalhar”. A hipdtese que parece mais plausivel € a de que houve um
ancestral dos Columbea, com habitos semelhantes a Tinamiformes/Galliformes no
inicio do Paleoceno, e logo diversificou em varias formas, aproveitando os nichos
vagos apés a extincdo K-Pg: alguns se tornaram voadores um pouco mais
eficientes, dando origem aos Columbiformes e similares, que mantiveram o notério
com alguma funcdo, enquanto que outro ramo se tornou progressivamente mais
aguatico, em principio na forma semelhante a garcas, como Jucintarsus e depois no
Oligoceno, uma dessas se tornou filtradora, como postula Mayr (2014) com o notéario
perdendo gradativamente a funcdo até os flamingos atuais e com tendéncia a
desaparecer; e outra se tornou mais aquatica, como os mergulhdes, nos quais o
notario ficou com funcdo neutra ou foi cooptado para suportar nova demanda

biomecanica.
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Passerea

Os Passerea séo o grupo mais diverso de aves atuais, englobando pelo
menos 24 ordens, que ocupam uma gama alta de nichos alimentares e de habitats
(GILL, 2007; JARVIS et al. 2014). Seus ancestrais mais remotos divergiram no fim
do Cretaceo ou inicio do Paleoceno e irradiaram em varias formas ao longo da era
Cenozoica, resultando em muitas convergéncias evolutivas de formas do bico,
estilos de voo, forma das patas e das asas, coloracéo, entre outras (FAIN & HOUDE,
2004). Esta convergéncia ocorreu também inclusive na presenca do notario, que
surgiu de forma independente pelo menos cinco ou seis vezes somente dentro deste
grupo. Ao adotarmos a filogenia proposta por Claramunt e Cracraft (2015) e
plotarmos a presenca do notario de acordo com Storer (1982) e James (2009),
observamos a estrutura em quatro dos cinco grandes clados de Passerea: Otidae =
1 vez, Gruae = 1-2 vezes, Ardeae = 1-3 vezes e Australaves = 1-2 vezes. Em
Afroaves, ndo ocorrem registros de notario até o momento, porém ocorrem tenddes

ossificados nos espinhos neurais em algumas espécies.

Otidae — De acordo com Claramunt e Cracraft (2015), as divergéncias mais
basais de Otidae se deram no Paleoceno em dois grandes ramos, os Otidimorpha
(turacos, abertardas e cucos) e Caprimulgimorpha (bacuraus, urutaus, beija-flores,
etc.). O grupo que deu origem a Steatornis divergiu provavelmente no inicio do
Eoceno, quase conjuntamente com 0 grupo que deu origem aos urutaus,
possivelmente todos derivados de linhagens mais inclinadas a serem arboricolas
exclusivos, se levarmos em consideracdo o grupo irmao dos Caprimulgimorpha
basais, os Otidimorpha, cujas formas cursoriais evoluiram somente no Oligoceno. As
analises que mostram estes parentescos ainda ndo existiam no tempo de Storer
(1982), porém ajudam a corroborar a origem independente do notério neste tdxon
proposta por ele. Porém, quanto a causa, talvez fatores relacionados com a
decolagem do solo em direcdo as rochas possam ser mais decisivos do que a

aterrissagem.

Gruae — De acordo com Claramunt e Cracraft (2015), os Gruae tém origem
antiga, divergindo dos demais Passerea no fim do Cretaceo ou no inicio do
Paleégeno. Logo cedo, no Paleoceno Inferior derivaram nestes, o0s
Opisthocomiformes, representados hoje unicamente pela espécie neotropical

Opisthocomus hoazin, a “cigana-da-Amazoénia”. S&o aves que se alimentam de
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plantas baixas e proximas de zonas alagadas e rentes ao solo, mas se escondem e
dormem nas arvores e arbustos medianos (GILL, 2007). Tal condicao ecoldgica leva
o animal a subir voando através de salto nestes galhos onde se abriga, mais uma
vez mostrando condicdo semelhante & quase todos os grupos de aves basais que
evoluiram nas densas florestas do Paledgeno (FAIN & HOUDE, 2004). Storer (1982)
ja sugere que o notario possa ter sido uma condi¢cdo ancestral, pois na época, sem
estudos moleculares, O. hoazin era colocada proxima dos Galliformes, justamente
utilizando o notario como uma das sinapomorfias morfolégicas. Porém atualmente, a
andlise genética os reposicionou na base de Gruae que inclui os Gruiformes e os
Charadriiformes (JARVIS et al. 2014). Nestes ultimos, que abrigam as gaivotas,
macaricos, quero-queros, narcejas, trinta-réis, batuiras, jacands, pernilongos e o
talha-mar, ndo ocorre registro de notario ou qualquer fusdo entre as vértebras
toracicas (STORER, 1982).

Ja os Gruiformes, que possuem um bom registro féssil ao longo da Era
Cenozdica, com muitas formas basais arboreas do Eoceno do Hemisfério Norte
(MAYR, 2016) e com as formas atuais divididas em dois grandes grupos: Gruoidea
(grous, caraos e jacamins) e Ralloidea (saracuras, frangos d’agua, picaparras, etc.)
(FAIN et al. 2007), que seguiram caminhos separados a partir do final do Paleoceno
(CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015). O notario é somente registrado em Gruoidea,
inclusive com o provavel registro mais antigo da estrutura até o momento com a
presenca de duas vértebras fusionadas em Gradiornis welbeckensis, descrito para
depodsitos do Paleoceno da Europa (MAYR, 2007). Nos Ralloidea, habitantes de
regibes Umidas e alagadas, ndo ha registro da estrutura até o momento (STORER,
1982). Atualmente somente existem representantes das familias Gruidae,

Psophiidae e Aramidae com notario.

De acordo com Storer (1982) a origem do notario para os Gruidae e 0s
Aramidae pode estar relacionada com a flexura da regido toracica imposta pelos
movimentos das longas pernas e do pescoc¢o durante o voo, 0 que segundo o autor,
seria convergente com os flamingos e os ibises. Ja para os Psophiidae, a presenga
de notéario seria um relicto de ancestrais semelhantes aos grous. Levando em conta
a divergéncia entre Gruidae e Psophiidae estipulada por Claramunt e Cracraft (2015)
como tendo ocorrido no Eoceno meédio, e a semelhanca da forma destes ultimos

com as aves arbodreas tipicas dessa época de grandes florestas, nosso ponto de
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vista sugere 0 inverso: 0s ancestrais dos gruideos e aramideos eram mais
semelhantes aos psofideos, tendo os primeiros derivado suas formas para animais
de pernas alongadas, habitantes de regides alagadas e modificando também o seu
notério, com acréscimo de tenddes devido ao alongamento do pesco¢o e aumento
na pneumatizagao por adquirirem maior capacidade de voo. Os Gruidae podem ter
seguido um caminho semelhante aos flamingos, mas na questdo de reduzirem a

fusdo do notario devido aos novos habitos.

Ardeae — Se diversificaram no inicio do Paleoceno. O grupo mais basal &
Phaethontimorphae, que abrigam os Phaethontiformes, ou “rabos de palha” com trés
espécies pelagicas atuais e os Eurypygiformes, com duas espécies de floresta:
Rhynochetos jubatus (“kagu”) endémico da Nova Caledé6nia, e Eurypyga helias
(“pavaozinho do Para”) habitante da regido neotropical (GIL, 2007) com um ancestral
comum entre ambas no inicio do Eoceno (CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015). O
notario ocorre somente nos Eurypygiformes, que sdo os mais terrestrializados
(STORER, 1982). Os demais Ardeae sado denominados por alguns autores como
Aequornithia, um grande grupo de aves aguaticas que ocupam varios ecoespacos,
composto pelos Gaviiformes (gavias), Sphenisciformes (pinguins), Procelariiformes
(albatrozes, petréis e pardelas) Suliformes (fragatas, atobas e cormordes),
Ciconiiformes (cegonhas e jabiris) e Pelecaniformes (e.g. pelicanos, ibises, garcas,
colheireiros, etc.) (FAIN & HOUDE, 2004; FLOYD, 2008; SIGRIST, 2009; JARVIS et
al. 2014). Destes, somente os Suliformes e os Pelecaniformes tém presenca de
notario em somente uma familia cada (STORER, 1982; SAMEJIMA & OTSUKA,
1984). Os Unicos Suliformes com notario sdo os membros da familia
Phalacrocoracidae (cormordes: STORER, 1982), com trés géneros atuais que
derivaram de ancestrais semelhantes aos atobas no inicio do Oligoceno, por volta de
35 Ma (CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015). Nos Phalacrocoracidae, que séo
destoantes no grafico da figura 25, o notario pode ser um relicto filogenético de
ancestrais terrestres, sem fungéo aparente, 0 que pode ser sugerido por se tratar
apenas de duas vértebras unidas apenas pelo centro. Ndo € improvavel que a

estrutura esteja desaparecendo gradativamente.

Nos Pelecaniformes, um grupo diverso que é cosmopolita e com algumas

divergéncias entre autores na questdo taxonomica, 0 notario ocorre somente na
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familia Threskiornithidae (colhelheiros, ibises, caraunas, etc.), os quais geralmente

apresentam trés veértebras toracicas fusionadas com duas livres antes do sinsacro.

A observacéo da filogenia molecular de Claramunt e Cracraft (2015) mostra
qgue os Threskiornithidae divergiram de um estoque de pelecaniformes basais ainda
no final do Paleoceno, consistindo no grupo mais basal dentro destes, nos
permitindo hipotetizar que o notério é um carater primitivo no grupo e que foi perdido
a medida que as formas foram derivando para ocupar nichos de aves marinhas,
pelagicas e planadoras, as quais ndo necessitavam voos rapidos e fortes para
alcancar substratos arbéreos. A morfologia semelhante ao dos Galliformes e
Tinamiformes do notario de Eudocimus, que faz uso frequiente de plantas altas para
se abrigar indica uma possivel descendéncia de ancestrais convergentes com essas
formas. Outros como Platalea, que se tornaram maiores e com pesco¢o mais
comprido, ndo utilizando tanto estes espacos, podem ter diminuido a funcionalidade
do notério, evidenciado pela maior pneumaticidade e fusdo parcial dos espinhos

neurais, assim como de forma paralela ocorreu nos flamingos e gruideos.

Australaves — De acordo com Jarvis et al. (2014) e Claramunt & Cracraft
(2015), Australaves + Afroaves formam um grande clado denominado Telluraves,
grupo irmao de Ardeae e que teria surgido e se diversificado no Paleoceno.
Australaves comporta os Cariamiformes (seriemas e formas extintas de grande
porte, como as “aves do terror’ sul-americanas), Falconiformes (falcdes e gavibes),
Psittaciformes (papagaios, cacatuas, periquitos e araras) e Passeriformes (passaros

e Corvos).

Os Falconiformes aparecem como fosseis desde o Eoceno Inferior da Europa
(MAYR, 2006), e, dos onze géneros atuais, nove apresentam notario. Os dois Unicos
géneros gque nao apresentam notario, segundo Storer (1982), sdo Herpetotheres
(acaud) e Micrastur (falcdo-caburé) que vivem a maior parte do dia no estrato médio
ou alto das arvores, se alimentando de serpentes ou outros pequenos vertebrados
arboéreos (SICK, 1997; SIGRIST, 2009). Devido a auséncia da estrutura, Storer
(1982) sugeriu que estes dois géneros nao fizessem parte dos falcdes e sim dos
Accipitriformes, porém as analises moleculares de Claramunt e Cracraft (2015)
posicionam Micrastur como um falconiforme basal, tendo se separado dos demais

no fim do Eoceno. Os demais falcGes modernos teriam origem a partir do Mioceno.

109



Os Passeriformes se dividem em dois grandes grupos: Passeri (ou Oscines),
e Tyranni (CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015), com registro de notario até o
momento somente nas chamadas “aves canoras” do clado Passeri, os quais,
segundo James (2009), apresentam cerca de doze vezes a evolugao independente
da fuséo notarial em diferentes espécies. Segundo a autora, o padréo de expressao
fenotipica do notario esta fixo entre algumas espécies e, entre grupos taxondmicos

maiores, porém varia intra-especificamente em outros.

Dentre as Australaves, o surgimento do notario se apresenta mais complexo
do que nos demais grupos, pois aparentemente ocorreram diversos surgimentos
independentes. Os Falconiformes sdo 0s mais basais a apresentarem a estrutura,
porém as formas que tem notério sdo os taxons mais derivados de falconideos que
teriam surgido a partir do Oligo-Mioceno, segundo estimativas moleculares (JARVIS
et al. 2014). Os registros de notario em forma de mosaico nos Passeriformes e 0
anico em Psittaciformes contribuem para a dificuldade em relacionar sua funcao e
origem, embora sejam grupos irmaos. Ambos representam aves derivadas que
irradiaram principalmente a partir do Mioceno, mas compartiiham um ancestral
comum no Paleoceno (CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015), possivelmente uma
forma terrestre/arboricola, o que pode sugerir que 0 notario seja apenas um
caractere relictual, manifesto em algumas linhagens, mas sem fungédo aparente.
James (2009) sugere que em Passeriformes, o notario ndo esteja relacionado a
atividade de voar e, talvez a stress sofrido devido a movimentacdes freqientes do
pesco¢o na procura por alimento, o que, aparentemente é bem dificil de visualizar,
pois Passeriformes tem pescocos relativamente curtos em relacdo & outras aves
(e.g. Anseriformes) e uma diversidade grande de formas de alimentacdo, que néo
parecem estar relacionadas com movimentos bruscos da coluna, ainda mais por se

tratarem de animais miniaturizados e leves.

Nas Afroaves, que sdo um grupo bem diverso e que ocupam varios tipos de
nichos ecoldgicos, como Accipitriformes (adguias, harpias), Cathartiformes (abutres e
condores), Strigiformes (corujas), Colliformes (rabos-de-junco), Leptosomiformes
(cucos-de-Madagascar), Trogoniformes (trogons), Bucerotiformes (calaus e popas),
Coraciiformes (urdus e abelharucos) e Piciformes (tucanos e pica-paus), ndo tem
registro de formacdo do notario até o presente momento para nenhuma espécie,

porém foram pouco estudadas com essa finalidade (STORER, 1982).

110



Eventos

WTPE |

Globais | T
100

Neognathae
gnathae,

90

T T [

80 70

Telluraves
~

Passerea_
—

KIPG
I

Neoaves.

NEORNITHES

Galloansearae

Columbeal I

"
60 50
MA

Australaves

N

Afroaves

Ardeae

/
|

Gruae,

Otidae

Passeriformes — /4*

Psittaciformes %

Falconiformes -
Cariamiformes
Piciformes ‘
Coraciiformes

Bucerotiformes
Trogoniformes
Leptosomatitormes
Colliformes

Strigiformes
Accipitriformes *
Cathartiformes
Pelecaniformes
Ciconiiformes
Suliformes —— *
Procellariiformes
Sphenisciformes

Gaviiformes
Eurypygiformes _"
Phaetontiformes
Charadriiformes *
Gruiformes —
Opisthocomiformes -
Apodiformes
Steatornithiformes
Nyctibiiformes ™
Caprimulgiformes
Cuculiformes
Otidiformes

Musophagiformes k
Mesitornithiformes

Paleognathae ___

I{'

=]

Tempo

Superior

|
Paleoceno | Eoceno

| Oligoceno

Mioceno |Pli

Geologico

Cretaceo

Paleégeno

Nedgeno

100

90

80 70

T [ T 1 T
60 50
MA

M Deltran

[

40

M Acctran

Figura 26: Superarvore dos Neornithes construida a partir de Jarvis et al. (2014), Prum et al.

1

30

1

20

T | T
10

Pteroclidiformes
Columbiformes ~

Podicipediformes —
Phoenicopteriformes
Galliformes —_
Anseriformes %
Casuariiformes
Apterygiformes
Tinamiformes —
Rheiformes
Struthioniformes

~

(2015) e Claramunt e Cracraft (2015) e nhomenclatura atualizada através do The World

Bird Database. Tempo de surgimento obtivo através de rel6gios moleculares por

Claramunt e Cracraft (2015) que estéo relacionados com eventos climaticos globais do

Cenozéico. Circulos vermelhos identificam linhagens em que surge o notério. O

asterisco (*) indica presencga variavel dentro da ordem. Ocorréncia em Anseriformes e

Psittaciformes néo representada, pois 0 notario esta presente em apenas um género de

cada uma destas ordens. Legenda: K-PG

Maximo Termal do Paleoceno—Eoceno; GA

limite Cretaceo—Paledgeno; MTPE =

Glaciagao Antartica; GQ = Glaciacédo

Quaternéria. Silhuetas livres de Phylopic.com construidas por Darren Naish, T.

McCormack, T. Keesey, Feran Sayol e pelo autor (ASSA).

111



Assumimos que o notario tenha surgido quase conjuntamente com o ponto de
diversificacao dos taxons, pois dispomos de pouca informacdo sobre os fosseis com
a estrutura preservada para estes principais momentos, porém evidéncias em
Galliformes e Gruiformes (MAYR, 2007) indicam que a estrutura surgiu realmente
cedo nos seus portadores. Neste estudo, visualizamos a presenca do notario em
diversos grupos dispersos por toda a filogenia atual dos Neornithes, obtida atraves
de diversas analises moleculares (HACKETT et al. 2008; JARVIS et al. 2014; PRUM
et al. 2015; CLARAMUNT & CRACRAFT, 2015) (Fig. 26), e podemos concluir sem
dificuldades que este surge de forma independente pelo menos de seis até onze
vezes nos grupos mais inclusivos (dependendo da opg¢éo de otimizagcdo, ACCTRAN
ou DELTRAN), podendo ser ainda maior no interior dos mesmos. Porém, talvez
tenha surgido menos vezes do que aparentava anteriormente, devido a proximidade
entre muitos clados, dado o avanco das andlises filogenéticas moleculares atuais,

que nao existia no tempo de Storer (1982).

Ao utilizarmos as hipéteses ACCTRAN que atribui a origem de um carater a
um nivel mais abrangente, privilegiando uma origem anterior, seguida por uma
reversdo ou DELTRAN, que privilegia o aparecimento mais tardio de condicdes
idénticas (homoplasias: SWOFFORD & MADDISON, 1987), verificamos o “boom” de
surgimento de grupos com notério para o Paleoceno (Fig. 26) em qualquer um dos
dois cenarios, com seis eventos. Anseriformes e Galliformes podem representar um
evento comum no Cretaceo Superior, mas essa hipotese foi descartada a priori
nesta analise pela auséncia de registro fossil, incongruéncia com o registro
molecular e ocorréncia limitada em Anseriformes. Da mesma forma, a ocorréncia
limitada em Psitaciformes favorece a interpretacdo de um evento independente que
nao justifica a referéncia desta Ordem na figura 26. Falconiformes e Passeriformes
também foram considerados eventos independentes, porém formam apresentados
por sua ocorréncia em diversas espécies. Observa-se, porém que uma origem

comum a ambos (e a Psitaciformes) ndo altera a analise.

Segundo o recente estudo de Field et al. (2018), todas as aves atuais tem
ancestrais que foram habitantes do solo (“‘ground dwellings”), que sobreviveram a
extin¢cdo no final do Cretaceo, a qual causou um deflorestamento global, eliminando
as outras linhagens de aves arboreas, como Enantiornithes. De acordo com os

autores, durante o maximo-termal do Paleégeno (MTPE), com a subida de
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temperatura ao longo do Paleoceno e culminando no inicio do Eoceno e o novo
aumento das florestas Umidas, ocorreu uma grande diversificacdo de novas
linhagens que foram ocupando diferentes nichos de forma progressiva durante a era
Cenozéica (Fig. 26). Justamente nesse cenario inicial, com formas
predominantemente terrestres, vivendo em solo, mas se adaptando as densas
florestas (MCLOUGHLIN, 2001; BOWEN et al. 2004; GINGERICH, 2006;
MCIERNEY & WING, 2011), é que aparecem 0sS primeiros registros de notario nas
aves, em grupos coronais de Tinamiformes, Galliformes, Gruiformes psofideos,
Opisthocomiformes e Eurypygiformes (MAYR, 2006, 2007, 2014) e possivelmente
nos ancestrais dos demais clados que apresentam a estrutura (BOCHENSKI &
BOCHENSKI, 2008; BOCHENSKI et al. 2013; ver Fig. 26). Os surgimentos
seguintes vao se dando nos interiores dos grandes grupos, mas em menor escala do
que a grande diversificacdo do Paleoceno, com trés eventos DELTRAN no inicio e
dois no fim do Eoceno (podendo ser trés, caso os Phalacrocoracidae adquiriram a
estrutura de forma independente no limite entre o Eoceno e o Oligoceno). Se
levarmos em conta o nimero de taxons com notario que surgem em relacéo ao total
de grupos avianos que irradiam, € possivel verificar um incremento de cerca de 25%
de ordens com notario no fim do Paleoceno, cerca de 28% do total no final do
Eoceno Inferior e cerca de 34% do total ao final do Eoceno Superior. Esta condi¢do
demonstra um valor real de incremento, que ao final do Eoceno representa algo
além do simples fato do surgimento de ordens com notario acompanharem a
diversificacdo normal das aves. Existe algum fator que determinou o maior
surgimento de taxons com notario (em valores absolutos) durante o MTPE, que aqui
assumimos tratar-se do avanco das florestas. Grupos avianos com notario
aparentemente seguem o roteiro com as condi¢des seguintes: (i) recuperacao dos
ecossitemas apos o evento K-PG; (ii) grupos ancestrais habitantes do solo; (iii)
gradativo aumento da tempertaura e avanco das florestas; (iv) diversificacdo em
varios nichos que utilizam substrato arboreo, especialmente nas formas adultas —
muitos notarios surgem; (v) declinio de surgimentos quando as florestas come¢cam a
recuar e (vi) diversificagcdo para novos nichos de locais abertos — notarios tendem a
ficarem sem funcdo, perderem grau de fusdo (relictos) ou desaparecerem em

linhagens descendentes.
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Os grupos que nunca apresentaram notario

Em muitos deles, como apontam Samejima e Otsuka (1984) e James (2009),
ndo foram verificadas com mais atencdo a presenca ou auséncia de vértebras
toracicas fusionadas, podendo o numero total de grupos com notario estar ainda
subestimado. Os que comprovadamente ndo apresentam a estrutura sao as ratitas
terrestrializadas ao extremo (e.g. emas, avestruzes, casuares, kiwis, etc.), as quais
nao sabemos ainda se perderam completamente a estrutura de algum ancestral ou
se nunca a apresentaram; os grupos predominantemente arbéreos ou que habitam
por mais tempo substratos médios e altos (e.g. cucos, pica-paus, tucanos, beija-
flores, calaus, corujas, trogons, papagaios e muitos passaros); pinguins e grupos de
planadores marinhos, como gaivotas, fragatas, albatrozes, petréis, etc.
Possivelmente os ancestrais destes ou perderam a estrutura cedo, ou nunca
passaram por um estagio “galimorfo” que necessitava um notéario para reforcar sua

coluna vertebral durante o salto do solo para as arvores.

2.5 Concluséo

Neste capitulo verificamos a morfologia e a presenca do notario de uma forma
geral em aves e sua visualizacdo sobreposta a uma arvore evolutiva moderna, em
conjunto com estudos publicados que envolvem relégio molecular e tempo de
diversificacdo das linhagens de Neornithes, paleoambiente, paleoclima e
paleobiogeografia do inicio da Era Cenozoica. Esse cendario desperta idéias e
principalmente questdes quanto a origem da estrutura e sua relacdo com a ecologia
aviana. A morfologia do notario em grupos basais, como Galliformes e
Tinamiformes, de habitos terrestres € muito semelhante, envolvendo um nudmero
maior de vértebras fusionadas, uma maior compactacdo dos tenddes ossificados e
dos centros vertebrais, com aberturas intervertebrais ausentes ou pequenas. O
registro fossil mais antigo inequivoco de notario em aves remonta a grupos coronais
de Galliformes do Paleoceno-Eoceno. Nesse contexto, um cenario evolutivo que
coloca esta estrutura como subproduto de habitos terrestrializados, mas que
necessitam um voo forte para alcancar estratos arbdreos e que causam stress na
coluna vertebral € muito plausivel. Como aponta o0 mapeamento do caractere em

uma filogenia molecular aviana ampla e calibrada, ao contrario do que ocorre nos
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Pterosauria, o0 notario surge independentemente diversas vezes dentro de

Neornithes ainda dentro do Paledgeno, durante o MTPE.

Existiu um pulso de diversificacdo dos grupos modernos de aves durante o
Paleoceno e Eoceno, e como sugere Field et al. (2018) todos sédo descendentes de
formas terrestres, sobreviventes ao evento K-Pg. No momento em que as florestas
ocupam novamente grandes extensfes do globo ap6s a recuperacdo dos
ecossistemas, as entdo aves terrestres comecam a explorar este ambiente e derivar
para ocupa-lo, necessitando de mudancas para o deslocamento vertical e, por
conseqUéncia no seu esqueleto para suportar um voo rapido e forte. E é nesse
contexto que surgem oS primeiros registros de notario dentre as aves, de forma
paralela em pelo menos no minimo sete nodos diferentes, podendo ser até onze em
grupos mais inclusivos ou dezenas em grupos internos. Grupos que portam notario
seguem em frente, derivam para outros tipos de habitos, como os Passeriformes,
Phoenicopteriformes e os Phalacrocoracidae no Oligo-Mioceno, mas mantém a
estrutura, com visivel reducdo, como visto no comparativo entre formas extintas e
atuais de flamingos. Podemos concluir entdo que o0 notario € uma estrutura que
evoluiu multiplas vezes em aves em momentos proximos do maximo termal do
Paledgeno, e que suas versdes mais completas, bem fusionadas, compactas e
antigas estdo em grupos com forte ligacdo com o solo, mas que utilizam substratos

meédios para se esconder.
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Capitulo 3: Padrdes no desenvolvimento ontogenéticos no notario:

comparativo entre Pterosauria e Aves atuais
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Padrbdes no desenvolvimento ontogenéticos no notario: comparativo entre

Pterosauria e Aves atuais
Resumo

Os arcossauros voadores (e.g. Pterosauria e Aves), apresentam uma estrutura conspicua
originada a partir da fusdo das vértebras truncais: o notério. A fusdo geralmente envolve
duas a seis ou sete diferentes vértebras (dorsal em pterossauros ou toracica em aves) e em
muitos casos, também a Ultima cervical. A fusdo das vértebras truncais pode ocorrer em
diferentes graus, unindo apenas 0s corpos vertebrais, 0s espinhos neurais, 0S processos
transversos, 0S processos ventrais, apenas alguns ou mesmo todos esses locais. Tanto em
Pterosauria como em Aves, o desenvolvimento do notario aparentemente segue uma
sequencia de fusdo na dire¢do cranio-caudal, mas a ordem correta de cada ponto onde as
vértebras se juntam pode apresentar pequenas variagfes. Poucos estudos focalizaram no
desenvolvimento da fus@o notarial, e o objetivo deste estudo € identificar a seqliéncia de
fusdo do notério, incluindo como ocorre a obliteragdo dos corpos vertebrais e espinhos
neurais em pterossauros com base na andlise de espécimes fésseis e nos esqueletos de
diversos grupos de aves que possuem essa estrutura. Neste estudo, foram analisados
diversos fosseis de pterossauros com coluna vertebral preservada e cole¢cfes osteolégicas
de aves que possuem 0 notario como base para comparagdes, afim de identificar diferentes
estagios ontogenéticos e tipos de fusdo que ocorrem durante a fase de formacdo da
estrutura. Foram identificadas seis ou sete fases de desenvolvimento suficientes para
produzir um esquema no qual se podem visualizar alguns estagios de desenvolvimento
dessa estrutura. Observa-se a sequencia cranio-caudal da fusdo, mas apenas nas
“verdadeiras dorsais”, tanto nos pterossauros como nas aves, mas a unido com a Ultima
cervical dorsal ocorre mais tarde. Os tend@es ossificados estdo presentes em Varios grupos
e sdo importantes para unir 0os espinhos neurais sempre precedendo a fusdo notarial, que
geralmente ocorre comecando do topo até a base dos espinhos. Os corpos vertebrais, por
outro lado, fusionam na direcdo ventro-dorsal, como visto em algumas aves. A importancia
de identificar o desenvolvimento do notario em Pterosauria pode ser Util para questbes
filogenéticas e morfofuncionais, e este trabalho pretende inicar e motivar novos estudos
envolvendo embriologia, histologia, biomecanica e outras ferramentas que possam elucidar

melhor as questdes relacionadas a evolugdo e desenvolvimento de o notario.
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Ontogenetic patterns in the notarium: comparative between Pterosauria and

living birds
Abstract

The flying archosaurs, Pterosauria and Aves, present a conspicuous structure originated
from fusion of the truncal vértebra: the notarium. The fusion usually involves two to six or
seven different vertebrae (dorsal in pterosaurs or thoracic in birds) and in many cases, also
the last dorsalized cervical. The fusion of the truncated vertebrae can be occur in different
degrees, joining only the vertebral bodies, the neural spines, the transverse processes, the
ventral processes, only some or even all these sites. In both Pterosauria and Aves, the
development of the notarium follow a sequence of fusion in the cranio-caudal direction, but
the correct order of each point where the vertebrae join may present slight variations. Few
studies focused in the development of fusion in truncal vertebrae, and the point of this study
is identify the sequence of fusion of the notarium, included how occurs the obliteration of the
vertebral bodies and neural spines in pterosaurs based in analysis of fossil specimens and
the skeletons of diverse groups of birds that have this structure. Were analyzed fossil
collection of pterosaurs and collections of extant birds that have notarium and identify six or
seven stages of development enough to produce a scheme to visualize some stages of
development of this structure. The cranium-caudal sequence of fusion is observed, but only
in the “true dorsals”, both in pterosaurs and birds, but the union with the last dorsalized
cervical occurs later. The ossified tendons are present in various groups and are important
for joining the neural spines before fusion, which usually occurs from the top to the base of
spines. The vertebral bodies fuse in ventro-dorsal direction, as seen in some birds. The
importance of identify the development of the notarium in Pterosauria may be useful for
phylogenetic and morphofunctional questions, and this work intends to iniate and motivate
new studies involving embryology, histology, biomechanics and other tools can better

elucidate questions related to the evolution and development of the notarium.
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3.1 Introducéao

Os arcossauros voadores (Pterosauria e Aves), apresentam uma estrutura
conspicua originada a partir da fus@do das veértebras truncais: o notario. A fusdo
geralmente envolve duas a seis ou sete diferentes vértebras (dorsais em
pterossauros ou toracicas em aves) e em muitos casos, também a ultima cervical. A
fus@o das vértebras truncais pode ocorrer em diferentes graus, unindo apenas 0s
corpos vertebrais, 0s espinhos neurais, 0S processos transversos, 0S Processos
ventrais, apenas alguns ou mesmo todos esses locais. Muito poucos estudos tratam
sobre o desenvolvimento ontogenético e padrdo de fusdo do notario em
pterossauros, 0 mesmo ocorrendo em Aves. A excecao pode ser considerada para
Gallus gallus, no qual foi verificado que a unido das vértebras toracicas comeca no
sentido cranio-caudal por volta de 105 dias apds a eclosdo do pintainho,
primeiramente pelos espinhos neurais, depois avancando no corpo vertebral e
zigapofises, na sequencia fusionando os processos ventrais e por fim os processos
transversos, completando a estrutura em torno de 165-170 dias pos-eclosdo (Fig.
27: HOGG, 1982). Ou seja, em torno de 60 dias, o processo de formacao do notario
estd completo. No entanto, seu periodo de desenvolvimento é notoriamente curto
quando comparado com o tempo de vida dos animais na natureza, o que faz de
Gallus um modelo pobre para entender as demais aves e mesmo pterossauros. Um
periodo curto de desenvolvimento do notario certamente contribui para os registros
reduzidos de espécimes que apresentam a estrutura em fase ontogenética
intermediaria presentes nas colecdes osteoldgicas e principalmente no registro
féssil. James (2009) afirma ainda que fusbGes incompletas, tais como somente
espinhos neurais unidos pela extremidade, existem em maior ndmero nos
Passeriformes. Porém a autora ndo considera a ontogenia, isto é, varios espécimes
analisados no seu trabalho, podem estar ainda em processo de fusdo. Nos
Pterosauria, a principal referéncia para o entendimento da ontogenia do notéario esta
em Bennett (2001): alguns espécimes juvenis de Pteranodon apresentam o centro
vertebral da primeira dorsal mais largo que os demais, auséncia de postexapofises e
presenca de uma sutura dividindo a faceta capitular da costela notarial em duas
partes. De acordo com o autor, alguns individuos mostram claramente diferentes
graus de fusdo do notario: por exemplo, o espécime FHSM VP 2065 nao apresenta

nenhuma vértebra unida, UNSM 50128 registra quatro dorsais formando o notario,
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seguidas por oito dorsais livres, UNSM 50036 apresenta cinco notariais fusionadas e
YPM 2692 possui seis notariais fusionadas.

Dias apos a ecloséo
Sitios de fusdo| Vértebras

10 20 30 40 50 60 70 BO 90 10101‘!012!01?:01401%01@017'0 180

C16-T1
Corpo vertebral T1-2
T2 -3

c16-T1 I
Espinho neural T1-2
T2-3
c16 - T1 .
Processo T1-2
transverso T1-3
c16—T1 =
Processo T1-2 e
ventral T2-3

== |imite superior variavel

Figura 27: Diagrama mostrando o tempo em que ocorre a fusdo nos diferentes sitios

vertebrais do notario em Gallus gallus. C = cervical, T — toracica. Modificado
de Hogg (1982).
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3.2 Objetivos do capitulo

Neste capitulo pretendemos identificar os padrdes de ocorréncia da fuséo e
qual a sequencia de soldagem das vértebras que formam o notario, tanto em
Pterosauria, quanto em Aves. Através de andlise de diversos espécimes atuais e
fosseis, procuramos identificar em quais estagios de fusdo se encontravam o0s
corpos vertebrais, espinhos neurais e processos transversos, a fim de estabelecer
uma ordem de como ocorre 0 processo de soldagem e quais sao seus sinais mais
evidentes quando observamos a morfologia externa. Também objetivamos verificar
as diferencas e as semelhancas entre os padrdes de fusdo nos dois grupos, tanto
em espécimes analisados, quanto na bibliografia e em fotos de materiais de outras

colecdes cedidas pelos pesquisadores responsaveis.

3.3 Materiais e métodos

Foram analisadas a bibliografia disponivel sobre fusdo das vértebras truncais
em aves e pterossauros, fotografias de espécimes de pterossauros depositados nas
colecBes do Naturalis Biodiversity Center, Leiden, NED (RGM) — 1 espécime) e do
Iwaki Fossil and Coal Museum, lwaki, JPN (IMCF — 1 espécime), analisados
pessoalmente espécimes fosseis e réplicas das colecfes paleontolégicas do Natural
History Museum, London, UK (NHM - 34 espécimes), Staatliches Museum flr
Naturkunde, Stuttgart, GER (SMNS - 42 spcm), Bayerische Staatssammlung fur
Paldontologie und Geologie, Minchen, GER (BSP — 35 espécimes) e American
Museum of Natural History, New York, USA (AMNH — 23 espécimes). Esqueletos de
aves atuais foram analisados a partir das colecdes do Museu de Ciéncias e
Tecnologia da Pontificia Universidade Catélica do Rio Grande do Sul, Porto Alegre,
BRA (MCT/PUCRS - 85 espécimes), Fundacdo Zoobotanica do Rio Grande do Sul,
Porto Alegre, BRA (MCN-FZB — 60 espécimes), Museu de Histéria Natural de
Taubaté, Taubaté, BRA (MHNT — 22 espécimes) e Museu Paraense Emilio Goeldi,
Belém, BRA (MG — 104 espécimes). Os espécimes foram verificados a olho e nu e
com auxilio de lupa estereoscopica, objetivando identificar o nimero de vértebras
fusionadas, grau de fusdo, linhas de sutura, tendbes ossificados, variacdes
ontogenéticas e presenca/auséncia de cartilagem interespinal além de estruturas

formadas pelo processo de ossificagdo, segundo critérios de Stark (1992) e
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Watanabe e Matsuoka (2013). Foi utilizada luz incidente do lado oposto ao campo
de visdo para verificar se as estruturas intervertebrais sdo transparentes ou

translicidas, com finalidade de testar o seu grau de ossificacao.
3.4 Resultados e discusséo
Espinhos neurais e tenddes ossificados

Tanto nos fosseis que preservam o0 notario, quanto em muitos espécimes de
aves atuais, podemos observar que o inicio do desenvolvimento notarial comeca
geralmente entre a primeira e a segunda ou mais raramente entre a segunda e a
terceira “dorsais verdadeiras®, isto €, apds a ultima “cervical dorsalizada”
(cervicodorsal). Nas Aves 0 processo inicia-se na fase de maturacdo esqueletal,
(aproximadamente no mesmo momento ontogenético em que comeca a fusdo do
tarsometatarso, por volta de 20 a 22 semanas de vida em Gallus gallus (Fig. 27:
HOGG, 1982; THOMAS et al. 2016). Primeiramente, ocorre o inicio da ossificacéo
dos ligamentos (ou tenddes) supraespinhais, que estao postados em quase toda a
regido dorsal do animal, especialmente sobre a porcdo apical dos espinhos neurais,
situados em sentido horizontal, comecando nas imedia¢cGes das Ultimas cervicais e
estendendo-se até a regido sacral, por vezes, conectando firmemente com o
sinsacro (diferentemente dos tendées em dinossauros ornitbpodes, que estdo
geralmente dispostos em feixes cruzados nas laterais das vértebras vide ORGAN,
2006). Em Aves os ligamentos ossificados sdo presentes em uma grande
quantidade de espécies, mas com destaque para Gruiformes, Podicipediformes e
Anseriformes (Fig. 12, 15 e 17 do capitulo anterior, vide JAMES, 2009; HIRAGA et
al. 2014). Em fésseis, € mais dificil a sua observacédo, pois 0s eventos tafonémicos
tendem a nao preservar os tendfes que ainda ndo estiverem unidos e compactados
aos espinhos neurais. Quando ndo estdo devidamente mineralizados, tendem a néo
serem preservados pelos processos tafondmicos. Também geralmente sé&o
descartados durante o processo de preparacdo dos esqueletos em colecdes

ornitolégicas (ALVARENGA, 2017 — comunicacao pessoal).

A partir de um segundo momento, quando os tendbes formam um feixe
engrossado e compacto sobre o topo dos espinhos neurais, comega um processo de
ossificacdo a partir de pequenos centros, geralmente proximo ao topo destes

espinhos, gradativamente se estendendo pela cartilagem interespinal. Geralmente
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ocorre a unido em um sentido dorso-ventral, como se fosse um movimento do tipo
“ziper”. Esse padrao de unido é mais visivelmente percebido em pterossauros,
porém em algumas aves, a unido se da inicialmente em alguns pontos difusos ao
longo dos processos espinhosos, como visto no juvenil de Opisthocomus hoazin
MHNT 929 (Fig. 28). O espécime juvenil MHNT 929 n&o esta ainda fusionado, mas
apresenta pequenas projecdes levemente ossificadas entre os espinhos neurais das
trés primeiras vértebras toracicas, indicando um provavel inicio de unido entre estes;
ja o espécime adulto MHNT E59, apresenta quatro espinhos neurais fusionados,
com unido completa entre a segunda e terceira notariais, parcial entre a terceira e
qguarta e entre a primeira e segunda notariais. Uma pequena projecédo ossificada
também ocorre entre os apices dos espinhos da primeira notarial e da ultima

cervical, indicando provavel fusdo, quando em idade mais avancada.

O fechamento comeca primeiro geralmente entre as duas ou trés primeiras
dorsais (toracicas) e levemente mais tardio nas subsequentes, até atingir o namero
de vértebras estipulado geneticamente para o notario em cada espécie (com
algumas variacdes que fazem com que haja uma ou duas a mais unidas além do
normal (STORER, 1982). A fusdo neste sentido pode estar relacionada a algum
mecanismo que recapitula a unido entre esclerétomos subseqientes através de
suas metades cranial e caudal, que formavam uma estrutura Unica ainda na fase
mesenquimal, durante o periodo embrionario (GILBERT & BARRESI, 2016).

Quando o processo de unido dos espinhos esta em curso no sentido cranio
caudal, um pouco antes de atingir as ultimas dorsais, comeca a ossificacdo da
primeira dorsal com a ultima “cervical dorsalizada” (C9 em pterossauros e variavel
em aves), que em muitos casos fusiona-se completamente com as demais apds
somente o notario ter atingido o limite de dorsais fusionadas. Essa situa¢céo pode ser
observada em Nothura maculosa (Fig. 29), em dois espécimes que se apresentam
em distintos estagios de desenvolvimento: o0 mais jovem com as quatro notariais
fusionadas, mas ainda apresentando uma lamina delgada 6ssea entre os espinhos
neurais, o que torna possivel distingui-los individualmente, enquanto que o outro
mais maduro, ja apresenta uma placa continua, com tenddes compactados e inicio
de fusdo com a ultima cervical. Em alguns Anseriformes e Gruiformes gruideos,
esses ligamentos nunca chegam a se compactar em uma estrutura unica,

ossificando em varios feixes afilados distintos, alguns se conectando com o sinsacro
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enquanto que outros cruzam as laterais dos espinhos neurais apenas adentrando na

musculatura costal (ALVARENGA, 2017, comunicacao pessoal).

Figura 28: Comparativo entre um notario de Opisthocomus hoazin imaturo (MHNT 959,

abaixo) e adulto (MNHT E59, acima). Note que no espécime juvenil ainda nao
apresenta vértebras fusionadas, porém ja aparecem pequenos pontos de
ossificacdo entre 0os espinhos neurais da segunda e terceira vértebra toracica.
No adulto, a ossificacdo e fusdo séo avancadas, comecando também
pequenos pontos de contato com a Ultima cervical. T = toracicas notariais, FTV
= toracica livre, LCV = (ltima cervical, SCP = escapula, ADU = espécime

adulto, JUV = espécime juvenil. Silhueta de Phylopic. Escala = 10mm.
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A

Lamina dssea
delgada

Figura 29: Notarios de Nothura maculosa: em A, individuo jovem (MCP 1869), com quatro
vértebras fusionadas, mas com uma lamina éssea delgada entre os espinhos
neurais, permitindo distinguir cada um deles. Em B, individuo com idade mais
avancada mostrando uma placa espinhal completa, sem distingdo entre os
espinhos neurais e um feixe de tenddes ossificados e compactados, formando
uma espécie de crista, inclusive unindo a ultima cervical, que esta semi-
fusionada ao notario. T = toracicas notariais, OTC = tendbes ossificados

compactados, LCV = ultima cervical. Escala = 10mm.

125



Devido a boa qualidade na preservacdo, muitos espécimes fosseis de
pterossauros coletados na Formacdo Niobrara, no Kansas e especialmente na
Formacdo Romualdo, na Bacia do Araripe, € possivel visualizar algumas das fases
de desenvolvimento da fusdo do notario. Os ligamentos ossificados podem ser vistos
em Ornithocheirae e Thalassodrominae, e de forma bem conspicua em Pteranodon,
no qual se agrupam e fundem-se para formar uma grande placa supraneural
(BENNETT, 2001).

Em Anhanguera santanae AMNH 22555, Veldmeijer et al. (2009) afirmam que
nao ocorrem vértebras dorsais fundidas em um notario, porém quando observamos
em maior detalhe, tais vértebras possuem aparéncia de um tipo de "pré-notario"
imaturo, no qual ainda ndo comecou a soldagem vertebral. A porcao apical dos
espinhos neurais apresenta suas margens anteriores e posteriores direcionadas no
sentido da vértebra adjacente, deixando-as muito aproximadas, o que facilitaria uma
posterior conexdo através de ossificagdo dos tenddes e de forma endocondral na
cartilagem. Este espécime representaria um estagio juvenil, no qual os tenddes que
unem os espinhos ainda ndo estariam completamente ossificados. Nota-se na quinta
vértebra que o espinho neural é alargado, fornecendo o espaco para a faceta de
articulacdo com a escapula, indicando que caso o animal estivesse vivo por mais
tempo, muito provavelmente formaria um notario, o que pode ter implicacdes
filogenéticas, jA& que em muitas matrizes, a espécie possui caractere indicando

auséncia da estrutura.

O mesmo caso ocorre com Brasileodactylus sp. BSP 1991 127, cujas
vértebras ndo estdo fundidas, a ndo ser aparentemente pelo corpo vertebral entre a
segunda e terceira notariais, porém € perceptivel nas laterais do espinho neural da
quinta notarial, a presenca de superficie de articulacdo com a escapula, e, embora a
guarta esteja ausente neste espécime, trata-se de uma indicacdo de formacéo inicial

do notario.

No estagio seguinte, observamos a fusdo dos espinhos neurais, entre a
segunda e terceira e entre a quarta, quinta e sexta notariais em Santanadactylus
brasilensis V-201; nas quais, a fusdo esta mais acentuada entre a quarta e quinta
(WELLNHOFER et al. 1983). Este espécime ndo apresenta 0s centros vertebrais

preservados, mas a regido dos espinhos neurais mostra a superficie de articulacéo
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com a escapula bem definida, com a maior parte da faceta situada na lateral da

quinta notarial.

Quando comparamos S. brasilensis V-201 com Tropeognathus mesembrinus
MN 6594-V (KELLNER et al. 2013), podemos verificar a clara semelhanca no
estagio em que se encontra o desenvolvimento do notario em ambos: unido parcial
entre os espinhos neurais da segunda e terceira notariais, auséncia de uniao entre a
terceira e a quarta, e, novamente uma fusao mais proeminente entre a quarta, quinta
e sexta notariais, na zona da faceta escapular. A diferenca € que a unido dos
espinhos desta zona em T. mesembrinus € mais avancada do que em S. brasiliensis
e este Ultimo ainda apresenta a Ultima cervical preservada. Elgin (2014) descreve o
notario de Anhanguera robustus SMNK PAL 1133 e ao observar seu estado semi-
fusionado, quando comparado com A. spielbergi RGM 401 880 (VELDMEIJER,
2003) (Fig. 30D,E e F), o autor sugere gque a condicdo observada no primeiro € um
estado juvenilizado em relacdo ao segundo, e que posteriormente A. robustus se

desenvolveria em uma forma semelhante a A. spielbergi durante a ontogenia.

Em AMNH 22571 (Fig. 30 A, B e C), um provavel Anhangueridae indet.,
podemos verificar a unido entre todas as vértebras pela regido apical dos espinhos
(entre a segunda e a terceira, 0 espécime esta fraturado, devido a quebra durante a
preparacao); a fusdo ocorre entre mais da metade do comprimento da altura dos
espinhos neurais nas cinco dorsais verdadeiras e comeg¢ando no apice entre estas e
a ultima cervical dorsalizada (C9 ou primeira notarial), indicando uma fuséo tardia
com esta. Os tendbes ossificados unidos sdo bem evidentes na regido apical,
especialmente sobre as Ultimas, e a faceta para articulacdo com a escapula ocupa a

lateral da quinta e parte da sexta notarial.
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Figura 30: Notarios de dois pterossauros anhanguerideos em diferentes estagios
ontogenéticos: AMNH 22571 nas vistas dorsal (A), lateral direita (B) e ventral
(C); RGM 401 880 nas vistas dorsal (D), lateral direita (E) e ventral (F) (foto
cortesia de André J. Veldmeijer e ‘A. 't Hooft, Naturalis, Leiden). OL = tenddes

ossificados, SAF = superficie articular para a escapula, LCD = ultima cervical
dorsalizada, FVC = centros vertebrais com fusdo completa (sem linha de

sutura), D = vértebras dorsais. Escala = 10mm.
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Em Istiodactylus latidens NHMUK PVR 3867 (Fig. 31: HOOLEY, 1913) apesar
do tipo de preservacdo que dificulta um pouco a visualizagdo das estruturas
ontogenéticas, pode-se observar que todos os espinhos neurais estdo firmemente
unidos, a excecédo da ultima cervical dorsalizada, que estd um pouco deslocada para
frente devido a condi¢des tafondmicas. Tenddes ossificados podem ser vistos por
sobre o topo dos espinhos em todas as vértebras notariais unidas. Por fim, o estagio
maduro, onde todos os espinhos neurais estdo fusionados em uma estrutura Unica,
incluindo a C9 como primeira notarial, com tendfes completamente ossificados
unindo as extremidades apicais dos processos espinhosos pode ser observado em
Anhanguera spielbergi RGM 401 880 (VELDMEIJER, 2003) (Fig. 30D—F). A partir
dessas andlises e das observadas por Bennett (2001), pode-se tracar uma
sequencia cranio-caudal partindo geralmente da segunda veértebra notarial (primeira
dorsal verdadeira ou D1) para a fuséo dos centros vertebrais em Pteranodontia, com
uma subsequente fusdo do conjunto com a ultima cervical, porém ainda antes de
ocorrer com as Ultimas notariais. A fusdo dos espinhos pode ocorrer de forma
independente do corpo vertebral, com a segunda e terceira notariais em um ponto e
em outro a regido de articulacdo com a escapula, que pode envolver a terceira-
quarta-quinta, ou a quarta-quinta e sexta, conforme a espécie. Esse padrédo
provavelmente respeita a origem dos centros de ossificacdo endocondral (HOGG,
1980; STARK , 1992; HALL, 2015), regulados pela expressdo de genes HOX
(JAMES, 2009).

Nos Thalassodrominae, o notario de Tupuxuara leonardii IMCF 1052 (Fig. 32:
KELLNER & HASEGAWA, 1993) encontra-se bem preservado, com seis vértebras
unidas, evidenciando alguns padrées de fusdo comuns aos Azhdarchoidea, como a
auséncia de placa supraneural para unir 0s espinhos neurais, com estes unidos
somente por tenddes ossificados em seus apices. Este espécime apresenta tal uniao
somente entre a primeira até a quarta notarial, com as duas Ultimas ainda livres.
Entre a primeira e a segunda dorsal, a fusdo ocorre em cerca de um terco dos
processos espinhosos, com a porcao aberta em forma delgada e alongada; entre a
segunda e a terceira, a fusdo ocupa cerca de 20% da area entre 0os espinhos e 0
espaco aberto € ovalado e entre a terceira e a quarta, a fusdo esta somente na
porcao distal dos espinhos, resultado em uma éarea aberta com forma retangular.
Thalassodrominae indet. AMNH 22567 (AIRES et al. 2013) apresenta nas sete

vértebras que o compdem, fusdo na extremidade distal de todos os espinhos neurais
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Ja T. leonardii IMCF 1052 apresenta fusdo somente entre as trés primeiras notariais
e apenas uma faixa delgada de tenddes ossificados entre a terceira e a quarta, o
gue o torna visivelmente um estagio imaturo do anterior. Esse cenario contribui para
a sugestao de que a fuséo ocorre no sentido cranio-caudal e de forma independente
Nos centros e nos processos espinhosos. As ultimas notariais de Dsungaripterus weii
(YOUNG, 1964) apresentam morfologia semelhante, somente ocorrendo na regiao
do terco final dos espinhos e nunca em toda a extensdo como nos Pteranodontia
maduros e no Azhdarchidae Indet. MCNA 8563 (ASTIBIA et al. 1991).
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Figura 31: Notario de Istiodactylus latidens NHMUK PVR 3867 nas vistas A) dorsal

(A), lateral direita (B) e ventral (C). D = vértebras dorsais, LCD =dltima

cervical dorsalizada, OL = tenddes ossificados, FV = centros vertebrais
fusionados. Escala = 10 mm
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Figura 32: Notario de um juvenil de Tupuxuara leonardii IMCF 1052 nas vistas lateral

esquerda (A e B), dorsal (C) e ventral (D). OT = tendbes ossificados, FV =

centros vertebrais fusionados. UV = vértebras notariais ndo fusionadas, NR
costelas notariais. Desenho de Luciano Vidal; fotos cortesia de André J.

Veldmeijer. Escala = 10 mm
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O processo de fusao nos centros vertebrais

Os centros (ou corpos) vertebrais comecam a se unir de forma quase
independente dos espinhos, e na maioria dos grupos com inicio da fusdo um pouco
depois destes, mas obedecendo a mesma regra: inicia-se nas duas primeiras
dorsais verdadeiras, se estende até as ultimas notariais, terminando com a fuséo da
altima cervical. Considerando-se cada instancia de fusdo entre dois corpos
vertebrais, o processo comec¢a na porcao ventral da cartilagem intervertebral e se
direciona em sentido dorsal e do centro para a periferia. Forma-se primeiramente
uma linha de sutura e depois ocorre uma ossificacdo completa, deixando todos os
centros das vértebras notariais como uma estrutura tubular ou achatada latero-
lateralmente, Unica e continua. Existe uma patogenia na coluna vertebral de alguns
animais, incluindo humanos, denominada “osteocondrite”, na qual ocorre fusao
anbmala entre 0s centros vertebrais toracicos; e produzindo a obliteracdo de
estruturas no mesmo sentido (ventro-dorsal) que ocorre no notério, durante a fase
de maturagdo esqueletal, entre a adolescéncia e a idade adulta (BUTLER, 1971)
Isso sugere que os mesmos genes HOX que sdo utilizados para formar o notario,

sofrem algum erro de codificacdo nestes casos.

Observamos uma sequencia de fusdo neste sentido entre as duas Unicas
vértebras notariais em individuos de véarias idades de Phalacrocorax brasilianus (Fig.
33) (espécimes MHNT 357, MCP 0925, MCP 3836, MCP 1051, MCP 1539 e MCP
01435) e na ultima vértebra notarial de Podiceps major (MCP 0600, MCP 1834, MCP
2871 e MHNT 1339) (Fig. 34). E bem clara a predominancia do inicio da fus&o das
vértebras sempre entre a primeira e a segunda dorsais verdadeiras (ou toracicas) e,
caso a formacao do notério ndo prossiga nas vértebras subsequientes, permanecem
somente estas duas unidas. Tal condicdo pode ser verificada nos pterossauros
Germanodactylus (VIDOVIC & MARTILL, 2014) e Nyctosaurus gracilis FHSM 2148
(WILISTON, 1903); nas aves da familia Phalacrocoracidae (STORER, 1982) e em
muitas espécies de Passeriformes (JAMES, 2009). Em Brasileodactylus sp. BSP
1991 127 que apresenta somente a segunda e terceira dorsais fusionadas pelo
centro e pelas zigapofises, € mais um indicativo que a fusdo comeca entre as duas
primeiras dorsais verdadeiras, de forma semelhante ao que acontece em G. gallus
(Fig. 27: HOGG, 1980, 1982). Efetivamente, ndo sdo encontrados exemplos de

pterossauros e aves onde a sutura esteja parcialmente preservada na regiao ventral,
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com fusdo dorsal. Sempre que essa fusdo parcial esta presente, ela se da em

posicdo ventral a da sutura remanescente.

Figura 33: Sequencia de fusdo do centro vertebral em Phalacrocorax brasilianus

(Suliformes). Abaixo como ocorre a soldagem no sentido ventro-dorsal do
centro vertebral mostrado através de uma sequencia ontogenético com quatro
espécimes. Da esquerda para direita: MCP 1539 (1), MHNT 0823 (2), MCP
3836 (3) e MCP 01435 (4). Acima, o notario de MCP 1539 (1) e MCP 01435

(4).
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Figura 34: Comparativo entre o notario de Podiceps major (Podicipediformes): Em A,
individuo imaturo (MCP 2971) e em B, individuo maduro (MHNT 1339). Em C,
detalhe dos ultimos centros do notério sem fusdo completa no imaturo. Nota-se

também a fusdo incompleta nos espinhos neurais deste. Escala = 10 mm.
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Nos pterossauros, 0s centros vertebrais do notario também se fusionam em
momentos diferentes do que o0s espinhos neurais, geralmente com um pouco de
atraso em relacdo a estes, como por exemplo em I. latidens NHMUK PVR 3867,
AMNH 22571 e A. spielbergi RGM 401 880 (Figs. 30 e 31). Nestes exemplares, onde
a placa dorsal estd quase completamente formada, os corpos vertebrais estao
soldados completamente somente até a terceira e quarta notariais, com as
posteriores mantendo a linha se sutura visivel. Pteranodon sp NHMUK R 3299 (Fig.
35) preserva apenas cinco vértebras fusionadas em vista ventral, com todos os
centros completamente unidos, principalmente entre a terceira, quarta e quinta
notariais, sem qualquer marca de sutura. Essa condicdo pode ser mais uma
evidéncia para o processo de fusdo ser mais acentuado ou ocorrer primeiramente na
zona medial do notario, isto €, entre a primeira e a segunda ou entre a segunda e

terceira notariais.

Em T. leonardii IMCF 1052 (Fig. 32), as costelas notariais estdo bem
preservadas na regiao proximal, evidenciando a articulagdo dos processos
transversos até pelo menos a quarta dorsal, porém sem formar nenhuma placa
fusionada entre elas. Quando comparado com o Thalassodrominae indet. AMNH
22567 (AIRES et al. 2013), o notario de T. leonardii € visivelmente um estagio mais
imaturo deste, que apresenta, nas sete vértebras que o comp&em, fusdo entre todos

0s centros vertebrais e na extremidade distal de todos os espinhos neurais.
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Figura 35: Notéario de Pteranodon sp. NHMUK R 3299 semi-adulto em vista ventral: os
centros vertebrais estdo completamente fusionados na regido ventral e ndo sao
vistas linhas de sutura em D2-D4. LCV = Ultima cervical dorsalizada, D =

vértebras dorsais, NR = costela notarial. Escala = 10 mm
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A partir das observacdes morfoldgicas realizadas, de forma direta e na
bibliografia, foi compilada uma tabela (Tabela 6) mostrando a obliteracdo entre as
vértebras que compdem a coluna dorsal preservada nos Pterosauria, em quais
locais ocorrem as fusfes notariais e em qual sequencia ontogenética o registro fossil
disponibiliza. Na grande maioria dos casos que se pode verificar, especialmente no
género Pteranodon e em Ornithocheirae que as trés primeiras dorsais verdadeiras
(D1, D2 e D3) sempre fusionam antes que as demais, com a segunda e terceira
fusionando antes somente em Brasileodactylus. Podemos notar que a formacéo do
notario ocorre de forma semelhante tanto nos Pterosauria quanto nas Aves,
obedecendo a uma sequencia de fusdo que comeca geralmente entre os espinhos
neurais das duas primeiras dorsais verdadeiras, seguindo nas veértebras subjacentes
tanto nos espinhos quanto entre 0s corpos vertebrais até completar o nimero total
de vértebras unidas estabelecido para a espécie (Fig. 36). Quando préximo de
completar a fusdo entre as Ultimas dorsais notariais, a ossificacdo se estende
também para a ultima cervical dorsalizada, formando o notario completo do individuo
adulto. A unido dos espinhos neurais se da geralmente partindo da regido apical
apos a ossificacdo dos ligamentos, que se compactam em uma faixa continua
unindo o apice do notario. Porém em algumas espécies de aves, 0 processo se
inicia de forma mais difusa em varios pontos ao longo do processo espinhoso, no
interior da cartilagem interspinal. Os centros vertebrais também obedecem a ordem
cranio-caudal, unindo-se a partir da ossificacdo da cartilagem intervertebral no
sentido ventro-dorsal (Fig. 36). Podemos exemplificar através do seguinte esquema
sequencial (onde N = vértebra notarial; “+” = fusdo incompleta, com linha de sutura

aparente e = fusdo completa, sem linha de sutura aparente):
(a) N2+N3; b) N2—N3+N4; c) N2-N4+Nx; d) N1+N2-Nx; e) N1-Nx (Fig. 36)

Considerando este esquema, (a) representa as fases SN1 e SN2 da figura 36; (b)
representa SN3; (c) representa SN4; (d) representa SN5 e (e) representa SN6. A

fusé@o dos tenddes nao é representada na férmula.
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Tabela 6: Tipos de fusdo na coluna vertebral dorsal em Pterosauria a partir de

analise direta e dados da literatura. Formula: C = cervicais, Dorsais - D1,D2 = sem

fusdo entre as vértebras; D1+D2 = fuséo parcial (sutura aparente); D1-D2 = fuséo

completa. Em vermelho as vértebras que formam o notario e em azul as que estédo

fusionadas com o sinsacro (S).

Taxon Espécime Formula para coluna vertebral preservada Centros fusionados Espinhos neurais Referéncia

Ardeadactylus longicollum SMNS 56603 C9, D1-D2-D3,D4D5-D6-D7,D8 5 Fusionados Plieninger (1907), este estudo
Germanodactylus cristatus BSP1892 IV1 D1-D2-D3 3 ? Vidovic & Martill (2017)
Nyctosaurus gracilis FHSM 2148 D1-D2 2 ? Williston (1903)
Muzquizopteryx coahuilensis IGM 8621 C9-D1-D2-D3-D4-D5D6,D7,08,09,D10,D11,S 67 Fusionados Frey et al. (2006)
Nyctosauridae indet KJ2 D1-D2-D3-D4-D5,D6,D7 5 Fusionados Bennett (2003b)
Nyctosauridae indet FMNH P 25026 D1-D2-D3,D4,D5 3 ? Williston (1903)
Nyctosauridae indet CM 11422 D1,D2,D3,D04,D5,06,D7 0 ? Bennett (2003b)
Nyctosauridae indet YPM 2527 D1,D2,D3,D04,D5,06,D7 0 Fusionados Bennett (2001)
Pteranodon sp KUVP 16487 D1-D2-D3-D4-D5-D6,D7,D8,D9 6 Fusionados Bennett (2001)
Pteranodon sp UALVP 24238 D1-D2-D3-D4-D5,06,07,08,D9,010-D11-D12-8 4 ? Bennett (2001)
Pteranodon sp YPM 2692 D1-D2-D3-D4-D5-D6, D7-D8, D9 8 Fusionados Bennett (2001)
Pteranodon sp UNSM 50036 D1-D2-D3-D4-D5,06-D7,08,09,010-D11-D12-S 5 ? Bennett (2001)
Pteranodon sp UNSM 50128 D1-D2-D3-D4,D5,06,07,08,09,010,D11 4 ? Bennett (2001)
Pteranodon sp NHM R2931 D1-D2-D3-D4-D5+D6 5 ? Eaton (1910) Bennett (2001)
Pteranodon sp NHM R3299 D1+D2+D3-D5 3 inside matrix ~ Este estudo

Pteranodon sp YPM 2699 D1-D2-D3-D4-D5 5 ? Bennett (2001)
Istiodactylus latidens NHMUK 3877 C9, D1-D2-D3-D4-D5-D6,D7,08,D9 56 Fusionados Este estudo

Istiodactylus sinenis NGMC 99-07-011 D1-D2-D3-D4-D5,D6,D7 5 ? Andres & Ji (2006)
Nurhachius ignaciobritoi VPP V-13288 D1-D2-D3-D4-D5-D6,D7-D8,D9,D10,D11 ? Fusionados Wang et al. (2005)
Zhenyuanopterus longirostris ~ GLGMV 0001 D1-D2-D3,D4,05,D5,D06,07,08,09,010,D11,D12 3 Fusionados La(2010)

Arthurdactylus conandoylei SMNK PAL 1132 D1-D2-D3-D4-D5,06,07,08,D9,010-D11-D12-S 5 Fusionados Frey & Martill (1994)
Barbosania gracilirostris MNHS/00/85 D2-D3-D4-D5 4 Fusionados Elgin & Frey (2011)
Santanadactylus brasilensis V-201 C9,01-D2 D3-D4-D5,D6,D7,08,09,D10 ? Fusionados Wellnhofer et al (1983)
Brasileodactylus sp BSP 1991127 C9, D1,02-D3,D4,D05,D6,07,08,D09,D10 2 ? Veldmeijer et al. (2009)
Tropeognathus mesembrinus ~ MN 6594-V C8, D1-D2-D3-D4-D5,06,07,08,09D10,011,D12 5 Fusionados Kelliner et al. (2013)
Anhanguera spielbergi RGM 401 880 C7,C8, C9-D1-D2-D3-D4-D5,06,D7,08,09,D10,D11,D12 6 Fusionados Veldmeijer (2003)
Anhanguera robustus SMNK PAL 1133 C8, C9+D1-D2-D3-D4-D5,D67,D7?,D8? 4 Fusionados Elgin (2014)
Anhangueridae indet. AMNH 22571 C9-D1-D2-D3-D4-D5 5 Fusionados Este estudo

Ornithocheirus sp 27777 D3-D4-D5 0 Fusionados Seeley (1901)

Noripterus complicidens GIN 125/1010 D1-D2-D3-D4-D57? 5? Fusionados Laetal (2009a)
Noaripterus complicidens VPP 4059 Dx-Dy? 2 ? Hone etal. (2017)
Dsungaripterus weii V2777 D5-D6-D7,08,09,D10,D11,8 3 Fusionados Young (1964)
Chaoyangopterus zhangi VPP V13397 Dx-Dy? ? Fusionados? Wang & Zhou (2003)
Tapejaridae indet. MN 6588-V C9,01-D2-D3-D4,D5,D6,D7,08, D9,D10-D11-8 4 Fusionados Sayéo & Kellner (2006)
Tupuxuara leonardii IMCF 1052 C9,01-D2-D3-D4,D5,D6 4 Fusionados Kelliner & Hasegawa (1993)
Thalassodrominae indet. AMNH 22567 C7,C8,C9,D1-D2-D3-D4-D5-D6-D7 5 Fusionados Aires etal (2013)
Bennettazhia oregonensis USNM 11925 (Cast AMNH D5-D6? 2 ? Gilmore (1928), este estudo
Azhdarcho lancicollis ZIN PH 153/44 Dx-Dy-Dz? 3 ? Averianov (2010)
Azhdarcho lancicollis ZIN PH 6/44 D5-D6? 2 ? Averianov (2010)
Azhdarcho lancicollis CCMGE 7111915 D1-D2-D3? 3 ? Averianov (2010)
Zhejiangopterus linhaiensis M1325 D1-D2-D3-D4-D5-D6,D7,.08 D9 D10,D11,D12 6 ? Cai & Wei (1994)
Zhejiangopterus linhaiensis M1328 C7,01-D2-D3-D4-D5-D6,07,08,09,010,011,D012,S 6 ? Cai & Wei (1994)
Volgadraco bogolubovi SGU 49/104a D3-D4-D5-D6? 4 ? Averianov et al. (2008)
Azhdarchidae indet. RBCM.EH.2009.019.001 Dx-Dy-Dz? 3 Fusionados Martin-Silverstone et al. (2016)
Azhdarchidae indet. MCNA 8563 Dx-Dy-Dz? 3 Fusionados Astibia et al. (1991)
Hatzegopteryx thambema FG GUB R 1083 ??22? ? ? Vremiretal (2011)
Quetzalcoatlus northropi 27?7 7222 ? ? Kellner (2003)
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Dorsal vertebrae:
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Figura 36: Diagrama mostrando como ocorre a fusdo do notario em pterossauros
baseando-se nos estagios encontrados nos fésseis e em comparativos com
aves. N = vértebra notarial, FDV = vértebra dorsal livre, LCVD = dltima
vértebra cervical-dorsalizada, D = vértebra dorsal, SN = “estagio notario”

(veja texto).
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A partir deste quadro, foi construida uma sequencia hipotética da formacao do
notario (SN ou “estagio notario”) em Pterosauria baseado no que ha disponivel no

registro fossilifero e em esqueletos de aves atuais (Fig. 36):

SN1 — Notario ndo fusionado, quando as vértebras ndo estdo co-ossificadas em
nenhum sitio, porém estdo muito proximas, unidas por tenddes ricos em colageno,
especialmente entre os espinhos neurais e nas suas laterais e entre 0S processos
transversos (Fig. 36). Ocorre em juvenis de espécies que apresentam notério na
fase adulta, e em alguns grupos de aves que ndo chegam a formar a estrutura,
como em alguns Anseriformes, Procelariiformes, Charadriiformes, Cathartiformes e
alguns Passeriformes (Cap. 2). Entre os fésseis, Anhanguera santanae AMNH

22555 aparenta se enquadrar nesse ponto.

SN2 - Inicio da co-ossificacdo dos tenddes (Fig. 36), que estdo unidos em um largo
feixe em linha reta no topo dos espinhos neurais, ancorando e servindo de base
para uma posterior fusdo dos processos espinhais; podem ocorrer também nas
laterais destes e sobre 0s processos transversos em algumas espécies de aves;
muito comum em Anseriiformes e Gruiformes gruideos (Cap. 2), o que sugere que
muitos que perderam o notario, estacionam neste estagio. A ossificacdo dos tenddes
epineurais sempre precede a fusdo notarial das vértebras, mas nem sempre é o
fator que a causa, portanto € independente em seu sirgimento da posterior formacao
do notério. Nos pterossauros Pteranodontidae, esses tenddes estdo em maior
namero. Surge a faceta de articulagdo com a escapula nas laterais da quarta
vértebra dorsal (quinta notarial) em Ornithocheiroidea e formas relacionadas:
Brasileodactylus sp BSP 1991 127 aparenta estar no intervalo entre este estagio e o

subsequente (Fig. 37).

SN3 - Inicio da fusdo no corpo vertebral e no topo dos espinhos neurais em maior
escala entre a primeira e segunda dorsal e menor escala entre a terceira e quarta,
Ultimas dorsais ainda apresentam ossificacdo (Fig. 36). Pode ocorrer em diferentes
velocidades, em algumas espécies com mais rapidez nos processos espinhosos e
em outras nos corpos vertebrais, mas geralmente n&o sincronizada. Tupuxuara

leonardii IMCF 1052 encontra-se nessa fase (Fig. 32 e 36).
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SN4 — A ossificagdo avanga nos espinhos neurais em todas as dorsais verdadeiras
que formam o notario (numero total € variavel nas espécies); existe uma
predominéancia, especialmente em Pterosauria de a fusdo percorrer o sentido cranio
caudal dos espinhos, com mais avanco nas primeiras (Fig. 36). Em
Ornithocheiroidea, observa-se mais ossificacdo entre as duas primeiras e entre a
terceira, quarta e quinta, exatamente na zona da faceta de articulagdo e menos entre
a segunda e terceira dorsais. Os centros vertebrais estdo bem avancados na fuséao.
Santanadactylus brasiliensis V-201, Dsungaripterus weii V-2777 e Thalassdrominae

AMNH 22567, podem representar esta etapa (Fig. 36).

SN5 - Primeira e segunda dorsais verdadeiras estdo completamente fundidas, tanto
no centro, quanto nos espinhos; a faceta escapular aumenta, estendendo-se entre a
guarta dorsal para a terceira € um pouco na quinta; inicio da ossificacdo no topo do
espinho entre a ultima cervical dorsalizada e a primeira dorsal verdadeira (Fig. 36).
Tropeognathus mesembrinus MN 6594-V e Anhanguera robustus SMNK PAL 1133

estdo préximos a este intervalo.

SN6 - A placa espinhal esta praticamente fundida, apenas alguns espa¢cos com um
terco do comprimento total dos espinhos neurais existem entre estes, proximo das
zigapofises (Fig. 36); a ossificacdo entre a ultima cervical dorsalizada e as demais
notariais avanca um pouco mais lentamente; Ardeadactylus longicollum SMNS
56603, Anhangueridae AMNH 22571 e Pteranodon longiceps YPM 2692 se

encontram neste intervalo.

Notario completo (SN7) - Todos os espinhos e corpos vertebrais sdo completamente
fundidos, incluindo a ultima cervical, formando uma estrutura continua. Anhanguera
spielbergi RGM 401880 (Fig. 30) é o espécime mais completo, que melhor
representa este estagio final. Pteranodon sp NHMUK R 3299 possivelmente esteja

proximo do estagio final equivalente (Fig. 35).

142



O desenvolvimento do notario de Pteranodon segue um caminho diferente da
sequencia comum aos ornitoqueirdides, como pouca fusdo entre a regido média dos
espinhos neurais, 0 que é provavelmente uma forma divergente nos primeiros
estagios: a énfase ocorre nos tenddes ossificados que se condensam formando a
placa supraneural que posteriormente incluirh a faceta escapular; ao invés de
ocorrer nas laterais dos espinhos (Fig. 36 e 37). Semelhantemente, o notario dos
azdarcoides diverge quanto a fusdo nos espinhos neurais, sendo estas mais
reduzidas do que nos demais pterossauros. Este, porém € um quadro que pode ser

alterado com a descoberta de novos espécimes com notario preservado.

Esses passos também podem ser aplicados na formacdo do notério na
maioria das aves, pois seguem padrdao semelhante de sequencia de fusdo (vide
HOGG, 1982). O que as diferencia é a auséncia de placa supraneural, de faceta de
articulacdo com a escapula, de costelas notariais engrossadas e pela presenca em
algumas espécies de placa ou processos ventrais unidos, 0s quais inexistem nos
pterossauros. Apesar de ndo se condensarem como nos Pterosauria, 0s ligamentos
ossificados sao frequentes nas Aves, em algumas espécies em maior, em outras em
menor numero, porém possuem igual importancia no enrijecimento da coluna e no

processo de formacdo inicial do notario.

143



Pteranodontia

Anhanguera spielbergi
RGM 401880

Pteranodon longiceps
Anhanguera robustus YPM 2692

SMNK PAL 1133
Ay

Tropeognathus mesembrinus
MN 6594-V

- Eiﬁ] N

Santanadactylus brasiliensis
V-201

M ar
DR 52 o
Beh 0 5
Brasileodactylus sp.
BSP 1991 127

Anhanguera santanae
AMNH 22555

Figura 37: Desenvolvimento do notario em Pterodactyloidea baseado
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possuem um maior numero de espécimes, especialmente 0s que Sao

encontrados na bacia do Araripe, que permitem estabelecer uma sequencia

ontogenética. Pteranodon tem uma formacao da fusdo dos espinhos neurais

mais enfatizada nos tenddes e os Azhdarchoidea apresentam poucos

espécimes completos descritos Silhuetas livres de Phylopic por FunkMonk e

Dimitry Bogdanov. Desenhos dos notarios por Luciano Vidal.
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3.5 Concluséo

Através das observacdes obtidas neste estudo, podemos verificar
semelhancas e diferengcas na formacao do notario entre os grupos de Pterosauria e
entre estes e as Aves. Apesar de poucos espécimes fésseis que apresentam a
estrutura preservada e menos ainda os descritos na literatura, com o auxilio de
materiais esqueléticos de aves atuais, podemos tracar um provavel caminho para o
desenvolvimento do notério, o qual obedece a uma sequencia fixada geneticamente.
Quando tratamos o processo de obliteracdo individual entre cada vértebra
individualmente, identificamos que o padrdo usual de ossificacdo, € do tipo
endocondral, comecando no interior da cartilagem intervertebral e atingindo &reas
proximas até a completa transformacdo de duas vértebras em uma unidade Unica.
Nos centros vertebrais, a tendéncia mostra comecar a ossificar na regido da base e
seguir em direcdo ao topo, como visto tanto nas aves (e.g. Podiceps e
Phalacrocorax), quanto nos pterossauros (e.g. Pteranodon e Tupuxuara) que
estavam em estagios anteriores de desenvolvimento. Nos espinhos neurais, a
ossificacdo parte do apice e desce até a base, dependendo de uma pré-ossificacédo
dos tendBes, que estdo estabelecidos sobre os apices dos espinhos. Esses
ligamentos primeiramente se tornam rigidos para dar certa estabilidade na regido
dorsal, limitando seu movimento, para que depois seja estabelecida a fusdo no
restante da(s) vértebra(s), comecando nos centros pela por¢cao basal e depois nos

espinhos, até terminar na regido medial do notério.

Do ponto de vista sequencial, concluimos que o padrdo usual mais comum é
0 que comeca entre as duas primeiras dorsais verdadeiras (D1,D2) e seguindo no
sentido posterior, por fim juntando com a ultima cervical dorsalizada (C9 em
pterossauros e variavel nas aves) quase conjuntamente com as ultimas notariais. Os
espinhos parecem respeitar mais essa sequencia do que 0S centros em

pterossauros, porém em aves 0s eventos sdo aparentemente mais sincrénicos.

A ossificagdo dos tenddes supra-espinais precede a formacdo do notario e é
necessaria para fornecer uma estabilidade para posteior fusédo dos centros; ocorre
em diferentes graus de compactacdo, disposicdo e quantidade de ligamentos
dependendo do grupo taxondmico. Seu estabelecimento ndo necessariamente
implica de forma obrigatoria em formagédo do notario, como visto em algumas aves

(e.g. Anseriformes e Passeriformes), poréem a formacdo do notario € sempre
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precedida pelo inicio da ossificacdo dos tenddes. Essa ossificacdo que néo é serial
(ela ocorre na estrutura como um todo) progride em paralelo com a fusdo dos
elementos vertebrais, que por sua vez apresentam um processo de fusédo serial. Em
pterossauros, facetas de articulacdo para a escapula, assim como outras estruturas,
nunca aparecem sem que tenha ocorrido pelo menos a fusédo de N2-N3 (=D1-D2);
guando estas facetas estdo presentes, nunca surgem depois da fusdo da ultima

cervical.

Foram identificados pelo menos trés caminhos possiveis na ontogenia do
notario em Pterosauria: (i) o0 modo mais primitivo visto em Ardeadactylus e nos
Azhdarchoidea, no qual apds o estabelecimento de um feixe delgado de tenddes
mineralizados sem formacéo de placa supraneural, a ossificacdo € incompleta nos
espinhos neurais e processos transversos, e completa em todos o0s centros
vertebrais e zigapofises; ndo ocorre faceta de articulacdo com a escépula e nos
azdarcoides ocorre fusdo da primeira costela notarial; (i) o modo dos
Ornithocheirae, no qual ocorre ossificacdo completa de todos os espinhos neurais
em estagio adulto, formando uma placa continua com faceta de articulacdo para
escapula entre o terceiro e quarto processo neural, porém sem a placa supraneural;
ossificacdo completa nos centros vertebrais e zigapofises e intermediaria nos
processos transversos; sem fusdo da primeira costela notarial; e (iii) o modo dos
pteranodontideos derivados, no qual os espinhos neurais ndo fusionam em sua
metade inferior, mas ocorre a formacdo de uma grande placa supraneural como
produto da ossificacdo de um denso feixe de tendbes, abrigando a faceta de
articulacdo com a escépula; centros vertebrais fusionados e em alguns casos, fusao
mais acentuada nos processos transversos; primeira e segunda costelas notariais

largas e fusionadas no corpo vertebral.
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IV. Conclusdes gerais

Apés abordar diferentes aspectos sobre o notario, como a sua evolugéo e a
distribuicdo em Pterosauria no capitulo 1, a evolucéo e caracterizagcdo morfoldgica e
sua distribuicdo nos grupos de aves no capitulo 2 e o seu desenvolvimento
ontogenético e padrdes de fusdo no capitulo 3, se pode concluir o presente estudo

verificando consideraveis avangos no conhecimento sobre esta estrutura:

- ldentificacdo do registro mais antigo do notario em Pterosauria para o Jurdssico
Superior da Alemanha, tendo evidenciado o caractere como uma sinapomorfia mais

abrangente dentro de Pterodactyloidea;

- A descricao das diferencas entre o notario de varios grupos de aves e seu
posicionamento frente as novas filogenias moleculares, bem como o registro fossil
apontam para um surgimento da estrutura no Paleoceno em diversos grupos
terrestres, mas que utilizam espagos altos para se abrigar. A morfologia mais
compacta do notario, com ocorréncia de fusdo em todos os sitios verterbrais e a
baixa pneumaticidade estd presente em grupos mais basais, como Galliformes,

Tinamiformes e Gruiformes;

- Identificacdo de estagios da sequencia de fusdo das vértebras que compdem o
notario, comecando a partir da primeira ou segunda dorsal, se estendendo até a
dltima notarial (geralmente quarta toracica nas aves e sexta dorsal nos
pterossauros), de forma independente nos espinhos neurais, fortemente
influenciados pelos tenddes ossificados no apice, e nos centros vertebrais, nos quais
a ossificacdo comeca em zonas periféricas e se dirige até a zona medial. A fusédo

com a ultima cervical € um dos ultimos eventos da formacao do notario completo;

- Identificacdo de uma pequena relacdo entre a presenca de notario e a propor¢cao
dos ossos longos dos membros, especialmente o comprimento do imero e da ulna

frente ao fémur, que tendem a ser menores.
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Passos futuros no estudo do notario:

- Estudo da perda gradativa da fusdo do notario pode ser feita mediante analise nas
colecdes osteoldgicas que contém mais espécies que apresentem o0 notario,
especialmente dentre os Passeriformes, e formas com auséncia da estrutura, como
Psittaciformes, Bucerotiformes, Piciformes e demais formas arboricolas pouco

estudadas neste quesito;

- Andlises que possam medir o grau de estresse na coluna vertebral durante o salto
e durante o bater de asas em aves com e sem notario (ex.: analise biomecéanica
computacional com modelos robdticos e virtuais, utilizando também filmagens - ver
Parslew et al. 2018);

- Identificacdo das forcas fisicas atuantes em cada regido da coluna de aves a partir

de sensores especificos posicionados nas vértebras;

- Utilizar sequencias ontogenéticas maiores para identificacdo de estagios de
desenvolvimento do notario, ou monitorar através de técnicas de embriologia uma

criacao de galindceos domésticos, dada a inviabilidade de utilizar animais selvagens;

- Verificar como comeca 0 processo de fusao entre os espinhos neurais mediante
analise histologica dos tenddes e ligamentos da coluna, especialmente os dorsais
antes e depois da ossificacdo e como o0s ostedcitos invadem a cartilagem

intervertebral;

- Identificar o gene HOX (ou grupo de genes) que sdo responsaveis por dar inicio ao
processo de formacao do notéario, neutraliza-lo para que ndo ocorra a formacéo da
estrutura e observar como se dara a locomoc¢do e o voo do animal adulto; tentar
ativa-lo ou transportar para uma espécie de ave que naturalmente ndo apresenta a
fusdo das vértebras e observar se ocorre formacéo da estrutura e se ela interfere na

sua locomocéo e voo.
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Anexo 1

Para acessar a posicao filogenética de Ardeadactylus longicollum SMNS 56603 e
Germanodactylus cristatus BSP 1892 V1, utilizamos a analise filogenética atraves
do programa TNT versao 1.5 para Microsoft Windows (Goloboff et al., 2008) usando
busca heurisitca TBR e maxima parcimoénia. A analise filogenética foi baseada Wang
et al. (2012), com 106 caracteres. A partir da andlise original, um total de de 21
terminais foram usados, representando os que possuem a coluna vertebral melhor
preservada, afim de reduzir proporcionalmente os “missing data”, com e sem notario.
A codificacédo para o caractere 65 de Tropeognathus mesembrinus foi alterada, para
presence de notario neste taxon, segundo Kellner et al. (2013). A. longicollumfoi
inserido na analise, de acordo com a descricdo e exame direto, com 75 caracteres
codificados (71% de 106), incluindo a presence de notario. G. cristatustambém foi
inserido na analise e codificado a partir de exame direto e referéncias disponiveis
para o espécime BSP 1892 IV1 (Plieninger, 1901), com 83 caracteres codificados
(78% del06), incluindo a presence de notario (reportada por Vidovic & Matrtill, 2017).
A analise resultou em duas arvores mais parcimoniosas com o comprimento de 206
passos, sumarizadas pelo consenso estrito (Fig. 4; IC = 0.68; IH = 0.32; IR = 0.70;
RC = 0.47).

Ardeadactylus longicollum

1010101010 300010???0 0010777011 0101000701 111????1?? 1??0??0010
Germanodactylus cristatus

1010101000 300020???0 0011000001 1101210702 21?777111?7? ?000??0000
1010100111 0177000??? 0072111752 0310172122 222777

Tropeognathus mesembrinus
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Tabela 4: Padrbes de fusdo das vértebras toracicas em Dinosauria avianos
compilados na literatura e em espécimes analisados pessoalmente (seguindo

metodologia de Storer, 1982)

Ordem Familia Género TendGes Espinhos Corpo Processos Placa Férmula
ossificados neurais vertebral transversos ventral
Dinosauria - Aves
Maniraptoriformes Dromaeosauridae todos - NF NF NF NF NF
Archaeopterygiformes Archaeopterygidae Archaeopteryx - NF NF NF NF NF
Jeholornithiformes Jeholornithidae Jeholornis - NF NF NF NF NF
Confuciusornithiformes  Confuciusornithidae Confuciusornis - NF NF NF NF NF
Enantiornithiformes Enantiornithidae Eoalulavis - NF NF NF NF NF
Ichthyornithiformes Ichthyiornithidae Ichthyornis - NF NF NF NF NF
Hesperornithiformes Hesperornithidae Hesperornis - NF NF NF NF NF
Hesperornithiformes Baptornithidae Baptornis - NF NF NF NF NF
Struthioniformes Struthionidae Strutio - NF NF NF NF NF
Struthioniformes Rheidae Rhea - NF NF NF NF NF
Casuariiformes Casuariidae Casuar - NF NF NF NF NF
Casuariifomes Dromaiidae Dromaius - NF NF NF NF NF
Apterygiformes Apterygidae Apteryx - NF NF NF NF NF
Dinornithiformes Dinornithidae Dinornis - NF NF NF NF NF
Tinamiformes Tinamidae Tinamus - X X X X 4-1-S
Tinamiformes Tinamidae Rhynchotus - X X X X 6-1-S
Tinamiformes Tinamidae Nothura - X X X X 4-1-S
Anseriformes Anseranatidae Anseranas - ? X ? ? 2-2-S
Anseriformes Anatidae Anas X NF NF NF NF NF
Anseriformes Anatidae Branta X NF NF NF NF NF
Anseriformes restante restante - NF NF NF NF NF
Galliformes Phasianidae Gallus - X X X X 4-1-S
Galliformes Phasianidae Pauxi - X X X X 4-1-S
Galliformes Cracidae Ortalis X X X X X 4-1-S
Galliformes Numididae Numida - X X X X 4-1-S
Galliformes restante restante - X X X X 4-1-S, 3-
2-S, 5-1-
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Podicipediformes
Podicipediformes
Phoenicopteriformes
Columbiformes
Columbiformes
Columbiformes
Columbiformes
Pteroclidiformes
Mesitornithiformes
Mesitornithiformes
Cuculiformes
Musophagiformes
Otidiformes
Caprimulgiformes
Caprimulgiformes
Opisthocomiformes

Gruiformes

Gruiformes

Gruiformes

Gruiformes
Charadriiformes
Phaethontiformes

Eurypygiformes

Eurypygiformes
Gaviiformes
Sphenisciformes
Procellariiformes

Pelecaniformes

Podicipedidae
Podicipedidae
Phoenicopteridae
Columbidae
Columbidae
Columbidae
Columbidae
Pteroclididae
Mesitornithidae
Mesitornithidae
todos

todos

todos
Steatornithidae
todos
Opisthocomidae

Gruidae

Psophiidae

Aramidae

Ralloidea
todos
todos

Eurypygidae

Rhinochetidae
todos
todos
todos

Pelecanidae

Podiceps
Aechmophorus
Phoenicopterus
Columba
Zenaida

Goura

Raphus
Pterocles
Mesitornis
Monias

todos

todos

todos
Steatornis
todos
Opisthocomus

Grus

Psophia

Aramus

todos
todos
todos

Eurypyga

Rhinochetus
todos
todos
todos

Pelecanus

168

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

S, 4-2-S

4-2-s

5-1-S

4-1-s

4-0-S

4-1-s

3-1-S

3-1-S

4-1-s

3-1-S

2-3-S

NF

NF

NF

3-1-S

NF

4-2-5

3-3-S, 3-

2-S, 2-3-

4-2-s

3-3-5,4-
2-s

NF

NF

NF

4-1-S, 3-
25

4-1-s

NF

NF

NF

2f-S*



Pelecaniformes
Pelecaniformes
Pelecaniformes
Suliformes
Ciconiiformes
Accipitriformes
Strigiformes

Coliiformes

Leptosomiformes

Trogoniformes
Bucerotiformes
Piciformes
Coraciiformes
Cariamiformes

Falconiformes

Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Psittaciformes
Psittaciformes
Apodiformes

Apodiformes

Passeriformes - Tyranni
Passeriformes - Passeri
Passeriformes - Passeri
Passeriformes - Passeri
Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Threskiornithidae

Threskiornithidae

Threskiornithidae

Phalacrocoracidae

Ciconiidae
todos
todos
todos
todos
todos
todos
todos
todos
todos

Falconidae

Falconidae
Falconidae
Falconidae
Falconidae
Falconidae
Psittacidae
todos
Trochilidae
Trochilidae
todos
Artamidae
Vangidae
Ptiliogonatidae
Sturnidae

Mimidae

Plegadis
Platalea
maioria
Phalacrocorax
todos
todos
todos
todos
todos
todos
todos
todos
todos
todos

Falco

Milvago
Caracara
Herpetotheres
Micrastur

6 géneros
Forpus
todos
Trochilus
Hylocharis
todos
Artamus
Leptopterus
Phainopepla
Sturnus

Toxostoma
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NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

4-1-s

3-2-S

3-2-S

2-2-S

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

NF

5-1-§, 4-
1-S

4-1-s

4-1-s

NF

NF

4-1-s

3-1-S

NF

2f-S*

2f-S*

NF

3-2-S

4-1-S

3-2-S

3-2-S

3-2-S



Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Passeriformes - Passeri

Remizidae
Remizidae
Remizidae

Fringillidae

Cracticidae
Rhipiduridae
Laniidae
Laniidae
Petroicidae
Ploceidae
Estrildidae
Estrildidae
Turdidae
Muscicapidae
Polioptilidae
Alaudidae
Hirundinidae
Cisticolidae

Sylviidae

Anthoscopus
Remiz
Auriparus

Loxia

Gymnorhina
Rhipidura
Eurocephalus
Lanius
Petroica
Ploceus
Neochmia
Lonchura
Turdus
Monticola
Polioptila
Alauda
Tachycineta
Cisticola

Megalurus

3-2-S

4-1-s

5-1-S

2-3-S

2-3-S

3-2-S

2-3-S

2-3-S

3-2-S

3-2-S

2-3-S

2-3-S

2-3-S

2-3-S

2-3-S

2-3-S

2-3-S

2-3-S

x= pouca fusdo com sutura aparente, X =fuséo intermediaria, XX= fusdo extrema, NF = ndo ocorre fuséo

Legenda: Férmula : n° de vértebras com fuséo — vértebras livres — S= sinsacro.
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Anexo 2

Tabela geral: Total de Géneros validos de Pterosauria por idade geoldgica (em

negrito 0s que apresentam notario)

Idade Géneros validos de Referéncias Total
Pterosauria
Maastrichtiano  Alcione Longrich et al. (2018)
Arambourgiania Frey & Martill (1996)
Barbaridactylus Longrich et al. (2018)
Eurazhdarcho Vremir et al. (2013) 09
Hatzegopteryx Buffetaut et al. (2002)
Phosphatodraco Longrich et al. (2018)
Quetzalcoatlus Lehman et al. (1996)
Tethydraco Longrich et al. (2018)
Simurghia Longrich et al. (2018)
Campaniano Aerotitan Novas et al. (2012)
Aralazhdarcho Averianov (2014)
Bogolubovia Averianov (2014)
Mistralazhdarcho Vullo et al. (2018) 09
Montanazhdarcho Padian et al. (1995)
Navajodactylus Sullivan & Fowler (2011)
Piksi Longrich et al. (2018)
Volgadraco Averianov et al. (2008)
Zhejiangopterus Cai & Wei (1994)
Santoniano Bakonydraco Osi et al. (2005)
Nyctosaurus Williston (1913), Bennett (2003) 03
Pteranodon Eaton (1910), Bennett (2001)
Coniaciano Alamodactylus Andres & Myers (2013) 02
Muzquizopteryx Frey et al. (2006)
Turoniano Argentinadraco Kellner & Calvo (2017)
Azhdarcho Averianov (2010) 04
Lonchodectes Rodrigues & Kellner (2013)
Lonchodraco Rodrigues & Kellner (2013)
Cenomaniano  Aetodactylus Myers (2010)
Alanga Ibrahim et al. (2010) 04
Cimoliopterus Rodrigues & Kellner (2013)
Microtuban Elgin & Frey (2011a)
Albiano Anhanguera Kellner & Tomida (2000)
Araripedactylus Kellner & Tomida (2000)
Aussiedraco Kellner et al. (2011)
Barbosania Elgin & Frey (2011b)
Bennethazhia Averianov (2014)
Brasileodactylus Kellner & Tomida (2000)
Caiuajara Manzig et al. (2014)
Camposipterus Rodrigues & Kellner (2013)
Caupedactylus Kellner (2013) 24
Cearadactylus Vila Nova et al. (2010)
Coloborhynchus Rodrigues & Kellner (2013)
Maaradactylus Bantim et al. (2014)
Mythunga Molnar & Thulborn (2008)
Ornithocheirus Seeley (1901)

Ornithostoma

Averianov (2012)
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Pterodaustro Bonaparte (1970)
Radiodactylus Andres & Myers (2013)
Santanadactylus De Buisonjé (1980)
Tapejara Kellner & Campos (2007)
Tupuxuara Kellner & Campos (1994)
Tropeognathus Kellner et al. (2013)
Thalassodromeus Kellner & Campos (2002)
Uktenadactylus Rodrigues & Kellner (2009)
Unwindia Martill (2011)

Aptiano Arthurdactylus Frey & Martill (1994)
Aymberedactylus Pégas et al. (2016)
Beipiaopterus L (2003)

Boreopterus LU & Ji (2005a)
Cathayopterus Wang & Zhou (2006)
Chaoyangopterus Wang & Zhou (2003b)
Elanodactylus Andres & Ji (2008)
Eoazhdarcho Lu & Ji (2005b)
Eopteranodon Liu & Zhang (2005)
Eosipterus Ji & Ji (1997) 41
Feilongus Wang et al. (2005)
Forfexopterus Jiang et al. (2016)
Gegepterus Wang et al. (2007)
Gladocephaloideus Li et al. (2012b)
Guidraco Wang et al. (2012)
Hamipterus Wang et al. (2014a)
Haopterus Wang & Li (2001)
Hongshanopterus Wang et al. (2008a)
Huaxiapterus Li & Yuan (2005)
Ikrandraco Wang et al. (2014b)
Istiodactylus Andres & Ji (2006)
Jidapterus Dong et al. (2003)
Lacusovagus Witton (2008)
Ligoningopterus Wang & Zhou (2003b)
Liaoxipterus Dong & Lii (2005)
Linlongopterus Rodrigues et al. (2015)
Longchengpterus Wang et al. (2006)
Ludodactylus Frey et al. (2003)
Moganopterus Lu et al. (2012a)
Nemicolopterus Wang et al. (2008b)
Ningchengopterus L (2009b)
Nurhachius Wang et al. (2005)
Pangupterus LG et al. (2016)
Prejanopterus Vidarte & Calvo (2010)
Pterofiltrus Jiang & Wang (2011)
Shenzhoupterus LU et al.(2008)
Sinopterus Wang & Zhou (2003a)
Tupandactylus Kellner & Campos (2007)
Vectidraco Naish et al. (2013)
Vesperopterylus Lu et al. (2017)
Zhenyuanaopterus LG (2010)
Barremiano Caulkicephalus Steel et al. (2005)
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Domeykodactylus Martill et al. (2000) 07

Dsungaripterus Young (1964)

Europejara Vullo et al. (2012)

Istiodactylus Hooley (1913)

Lonchognathosaurus Maisch et al. (2004)

Noripterus Hone et al. (2017)
Hauteriviano Puntanipterus Chiappe et al. (1998) 01
Valanginiano Serradraco Rigal et al. (2017) 01
Berriasiano Eurolimnornis Benton et al. (1997)

Noripterus LG et al. (2009) 04

Palaeocursornis Kessler & Jurcsak (1984)

Plataleorhynchus Howse & Milner (1995)
Titoniano Aerodactylus Wellnhofer (1970)

Altmuehlopterus Vidovic & Martill (2017)

Anurognathus Bennett (2007)

Comodactylus Galton (1981)

Aurorazhdarcho Frey et al. (2011) 16

Cycnorhamphus Bennett (2013)

Ctenochasma Wellnhofer (1970)

Diopecephalus Vidovic & Martill (2017)

Germanodactylus Wellnhofer (1970)

Gnathosaurus Wellnhofer (1970)

Huanhepterus Dong (1982)

Herbstosaurus Unwin (1996)

Pterodactylus Wellnhofer (1970)

Rhamphorhynchus Wellnhofer (1975)

Scaphognathus Wellnhofer (1975)

Wenupteryx Codornit & Gasparini (2013)
Kimmeridgiano Ardeadactylus Plieninger (1907)

Bellubrunnus Hone et al. (2012)

Cuspicephalus Martill & Etches (2013)

Dermodactylus Carpenter et al. (2003)

Harpactognathus Carpenter et al. (2003) 13

Kepodactylus Harris & Carpenter (1996)

Mesadactylus Jensen & Padian (1989)

Normannognathus Buffetaut et al. (1998)

Orientognathus Lu et al. (2015)

Rhamphorhynchus Wellnhofer (1975)

Scaphognathus Wellnhofer (1975)

Tendaguripterus Unwin & Heinrich (1999)

Utahdactylus Czerkas & Mickelson (2002)
Oxfordiano Archaeoistiodactylus Lii & Fucha (2010)

Batrachognathus Rjabinin (1948)

Cacibupteryx Gasparini et al. (2004)

Changchengopterus LG (2009a)

Daohugoupterus Cheng et al. (2015)

Darwinopterus Lu et al. (2009) 21

Dendrorhynchoides Jietal (1999)

Douzhanopterus Wang et al. (2017)

Fenghuangopterus Li et al. (2010)

Jeholopterus Wang et al. (2002)
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Jianchangopterus Li & Bo (2011)
Jiangchangnathus Cheng et al. (2012)
Kunpengopterus Wang et al. (2010)
Kryptodracon Andres et al. (2014)
Liaodactylus Zhou et al. (2017)
Nesodactylus Colbert (1969)
Qinglongopterus Lu et al. (2012)
Pterorhynchus Andres et al. (2014)
Sericipterus Andres et al. (2010
Sordes Unwin & Bakhurina (1994)
Wukongopterus Wang et al. (2009)
Calloviano - - 00
Bathoniano Angustinaripterus He et al. (1983)
Klobiodon O’Sullivan & Martill (2018) 03
Rhamphocephalus Dean et al. (2016)
Bajociano Angustinaripterus He et al. (1983) 01
Aaleniano - - 00
Toarciano Allkaruen Codorniu et al. (2016)
Campylognathoides Padian (2008) 03
Dorygnathus Wellnhofer (1974)
Pliensbachiano Rhamphinion Padian (1984) 02
Dimorphodon Dean et al. (2016)
Sinemuriano Dimorphodon Dean et al. (2016) 02
Rhamphinion Padian (1984)
Hettangiano Dimorphodon Unwin (2001) 01
Rético Arcticodactylus Kellner (2015)
Caviramus Frobisch & Frobisch (2006) 03
Raeticodactylus Kellner (2015)
Noriano Austriadactylus Dalla Vecchia et al. (2002)
Austriadraco Kellner (2015)
Bergamodactylus Kellner (2015), Dalla Vecchia (2018)
Caelestiventus Britt et al. (2018) 09
Carniadactylus Dalla Vecchia (2009)
Caviramus Kellner (2015)
Eudimorphodon Dalla Vecchia (2013, 2018)
Preondactylus Dalla Vecchia (2013, 2018)
Peteinosaurus Dalla Vecchia (2013, 2018)

Total 174 Géneros (sem repeti¢des)
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