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Resumo

Pterossauros foram os primeiros vertebrados a realizarem o voo ativo, condigédo
possibilitada pelo surgimento de adaptacdes que permitiram explorar este nicho, como a
pneumatizacdo esquelética. Além da presenca em arcossauros extintos, 0sso0S
pneumaticos sdo encontrados atualmente em aves. Contudo, pouco se conhece sobre a
origem deste carater entre os arcossauros € a distribuicdo dos diverticulos pneumaticos
internamente no espaco medular vertebral e/ou ao longo da coluna. Aqui, realizamos a
comparagfes quanto a presenca, tamanho, quantidade e forma de forames pneumaticos
dispostos em vértebras de espécies de aves e pterossauros pertencentes as cole¢des dos
setores de Paleontologia e Ornitologia do Museu Nacional/UFRJ, reconhecendo o
potencial de contestar com hipdteses acerca do surgimento e evolucdo deste trato em
ambos os clados. Também observamos por meio de tomografias a distribuicdo das
cavidades pneumaticas ao longo da série vertebral pertencente a SNSB/BSPG 1991 |
27, identificado como Brasileodactylus sp., as quais foram calculadas a partir da ASP
(proporcdo do espaco aéreo) nos eixos e extremidades articulares do centro e arco
neural de cada uma das vertebras. Forames laterais do centro vertebral de cervicais
médias de pterossauros e aves diferem em posicdo e tamanho; enquanto forames
adjacentes ao canal neural também diferem em quantidade. Vértebras cervicais
posteriores e cérvico-dorsais de aves apresentam um aumento na quantidade dos
forames em relacdo as cervicais médias, principalmente em Procellariiformes,
Suliformes e Falconiformes, enquanto o contrario ocorre em pterossauros. Forames
foram observados nas bases de processos transversos no notario de aves, enquanto nao
foram observados em pterossauros. Forames localizados nas bases de processos
transversos em vértebras dorsais/toracicas livres estiveram presentes em pterossauros e
aves. Posicionamentos assimétricos dos forames foram observados em ambos os clados,
sendo atribuidos a variacfes intraespecificas. A variacdo na quantidade de forames
distribuidos ao longo da coluna foi atribuida aos habitos de vida de cada espécie. As
evidéncias apresentadas nas superficies de vertebras de pterossauros e de aves indicam
que a pneumatizacdo nestes clados ocorreu de modo convergente, corroborando a
hipétese de que o ancestral arcossauro ndo-Ornithodira ndo apresentava 0SS0S
pneumaticos. Em relagdo a distribuicdo das cavidadaes internas na série vertebral,
observamos que o0 volume total ocupado pelo espaco aéreo variou entre 67% e 72%. A

regido com maior ASP em todas as vértebras foi o eixo do arco neural, demonstrando



uma variacdo entre esta porcdo e as zigapofises. Este padrdo ndo se repetiu no centro
vertebral, em que eixo, condilo e cotilo apresentaram valores muito similares,
provavelmente devido a compactacdo da estrutura. A ASP obtida nas vertebras
analisadas foi geralmente maior do que em vértebras pertencentes a dinossauros
Sauropoda e em diafises de o0ssos longos de aves, considerando que para este ultimo, se
tratando do esqueleto apendicular, sabe-se que o aumento e reducdo da pneumatizacao
variam em cada taxon, dependendo do tamanho e habitos de vida do animal. As médias
totais da pneumatizacdo observadas nas vertebras analisadas foram menores do que no
esqueleto apendicular de outros espécimes Pterodactyloidea. Contudo, séries vertebrais
de outros espécimes e espécies deste tdxon devem ser analisadas para inferéncias mais
assertivas.

Palavras-chave: Archosauria; Ornithodira; Ossos pneumaticos; Evolucdo; Esqueleto

axial.



Abstract

Pterosaurs were the first vertebrates to perform the active flight, a condition made
possible by the new adaptations that allowed exploring this niche, such as skeletal
pneumatization. Pneumatic bones are currently found in birds, however little is known
about the origin of the character between the archosaurs and the distribution of the
pneumatic cavities internally in a vertebra and/or along the vertebral column. Here, we
compare the presence, size, quantity and shape of pneumatic foramina arranged in
vertebrae of species of birds and pterosaurs belonging to the setor de Paleovertebrados
and Ornitologia collections of the Museu Nacional/UFRJ, recognizing the potential to
confirm with hypothesis about the origin and evolution of this system in both clades. In
addition, we observed the distribution of pneumatic cavities along the vertebral series
belonging to SNSB/BSPG 1991 | 27, identified as Brasileodactylus sp., which were
calculated in ASP (Air-space proportion) on the half and extremities of the centrum and
neural arch of each of the vertebrae. Lateral pneumatic foramina of the centrum of mid-
cervicals of pterosaur and birds differ in position and size, while adjacent pneumatic
foramina to the neural canal also differ in quantity. The post-cervicals and “cervico-
dorsales” of birds present an increase in the number of pneumatic foramina in relationto
the mid-cervical, mainly in Procellariiformes, Suliformes and Falconiformes, while the
opposite occurs in pterosaurs. Pneumatic foramina were observed in bases of transverse
processes in notary of the birds, while they were not observed in pterosaurs. However,
pneumatic foramina in bases of transverse processes in free dorsal vertebra were
observed in both clades. Asymmetric positioning of the some foramina was observed in
both clades, being attributed to intraspecific variations the variation in the number of
foramens distributed along the column of the species was attributed to the influence of
the life habits of each specie. Regarding the distribution of the internal cavities in the
vertebral series, we observed that the volume occupied by the air space varied between
67% and 72%. The region with the highest ASP in all vertebrae was the half of the
neural arch, demonstrating a variation between this portion and the zygapophyses. This
pattern was not repeated in the half of the centrum, condyle and cotyle, which presented
very similar values, probably due to the compactness of the structure. The ASP obtained
in the analyzed vertebrae was generally larger than in vertebrae belonging to Sauropoda
and in diaphysis of the appendicular skeletal of birds, considering that for the latter it is

known that the increase and reduction of the pneumatization in appendicular skeletal



vary in each taxon,depending on the size or of the influence of the habits of the life.
The total pneumatization observed in the analyzed vertebrae were lower than in
appendicular skeletal of other Pterodactyloidea specimens. However, vertebral series of
other specimens and species of this taxon should be analyzed for more assertive

inferences.

Key words: Archosauria; Ornithodira; Pneumatic bones; Evolution; Axial skeleton.
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1. Introducgéo

Os pterossauros, cujos fosseis mais antigos datam do Triassico Superior, sdo
conhecidos como os primeiros vertebrados a realizarem o voo ativo, colonizando o céu
setenta milhGes de anos antes das aves e explorando novos nichos (Butler et al., 2009).
Importantes adaptacdes nos membros peitorais possibilitaram tal condi¢do, como o
prolongamento do digito IV e o surgimento do 0sso pteroide junto ao carpo do animal;

ambos sustentando membranas, formando a asa dos pterossauros (Nesbitt, 2011).

Os pterossauros sao pertencentes ao clado Archosauria (Nesbitt, 2011), o qual se
originou no Triassico Inferior, possuindo representantes viventes até a atualidade (aves
e crocodilianos). Entre os Archosauria, 0s Pterosauria pertencem a Ornithodira, no qual
séo observados como grupo-irméo de Dinosauria (Figura 1) (Nesbitt, 2011).

Erythrosuchus
—O0
ARCHOSAURIFORMES Ornithosuchus
—O PSEUDOSUCHIA
Alligator
—0
ARCHOSAURIA
Scleromochlus
—0
AVEMETATARSALIA PTEROSAURIA
—0
ORNITHODIRA
DINOSAURIA

Figura 1. Proposta das relagdes filogenéticas apresentadas entre os Archosauriformes de acordo
com Nesbitt (2011).

De acordo com Kellner (2003), em Pterosauria reconhece-se um clado
denominado Pterodactyloidea, no qual encontram-se 0s pterossauros de maior
envergadura que ja existiram, com diversas familias de ndo-pterodactiloides recuperadas
como seus grupos-irmaos consecutivos (estes formam um grupo parafilético,
anteriormente conhecido como Rhamphorhynchoidea) (Figura 2). O clado
Pterodactyloidea encontra-se bem suportado, possuindo nove sinapomorfias, como a
auséncia de costelas em vertebras cervicais medias, ainda que algumas espeécies

possuam vestigios, e a reducdo de vértebras caudais, embora poucos espécimes
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apresentem a cauda completamente preservada (a familia Anurognathidae, considerada
ndo-pterodactiloide, também possui esta reducdo no numero de vértebras caudais; no
entanto, acredita-se que neste caso o carater surgiu independentemente) (Kellner, 2003).
O clado Pterodactyloidea ramifica-se originando Archaeopterodactyloidea, suportado
por sinapomorfias tais como o processo nasal localizado lateralmente e o
prolongamento de suas vértebras cervicais (embora ndo tdo longas como em
Azhdacrhidae) e Dsungaripteroidea, no qual observa-se a presenca de caracteristicas
como notario (fusdo ontogenética de no minimo trés vértebras dorsais), atlas e axis
fusionados e presenca de forame pneumético na porcdo proximal do imero (Kellner,
2003).

Anurognathus ammoni

PTEROSAURIA

Dimorphodon macronyx

Rhamphorhynchus muensteri

NOVIALOIDEA
Pterodactylus antiquus

% ARCHAEOPTERODACTYLOIDEA

—(
PTERODACTYLOIDEA ——OQPTERANODONTOIDEA
Tropeognathus mesembrinus

e % ANHANGUERIDAE
DSUNGARIPTEROIDEA )
Anhanguera piscator

Dsungaripterus weii

Pterodaustro guinazui

Pteranodon longiceps

e Thalassodromeus sethi
TAPEJAROIDEA

TAPEJARIDAE

Tapejara wellnhoferi
AZHDARCHOIDEA

Azhdarcho lancicollis

Figura 2. Proposta das relacGes filogenéticas apresentadas entre os Pterosauria de acordo com
Kellner (2003).

Como os pterossauros, dinossauros também tiveram uma provavel origem no
Triassico Superior, sendo as aves como seus representantes atuais. Tradicionalmente,
Dinosauria é dividido em dois taxons, Ornithischia e Saurischia, sendo que no ultimo

estdo posicionados os clados Sauropodomorpha e Theropoda, clado que inclui os
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Neornithes, configurando uma estreita relacdo filogenética entre pterossauros e aves
(Neshitt, 2011). Recentemente, Baron et al. (2017) publicaram uma nova proposta
filogenética para Dinosauria, a qual exclui Theropoda do clado Saurischia,
estabelecendo-o como grupo-irmd@o de Ornithischia em um novo taxon nomeado
Ornithoscelida, recuperado como grupo-irmdo de Saurischia (Figura 3).
Sauropodomorpha por sua vez permaneceu em Saurischia (Baron et al., 2017).

Thecodontosaurus

—Q SAURISCHIA

Plateosaurus

DINOSAURIA EUSAUROPODA

ORNITHISCHIA
—————() ORNITHOSCELIDA
Tawa
——————0 THEROPODA
Coelophysis
——O0 NEOTHEROPODA
NEORNITHES

Figura 3. Proposta das relacdes filogenéticas apresentadas entre os Dinosauria de acordo com
Baron etal., (2017).

O clado Neornithes inclui os Paleognathae, conhecido por abrigar as aves ratitas,
as quais apresentam adaptac@es peculiares para habitos terrestres, como a perda da
quilha no osso esterno e reducdo das asas, e 0s Neognathae, no qual sdo inclusas as aves
modernas capazes de realizar o voo batido (Yuri et al., 2013). Os Neognathae ainda dao
origem as Neoaves e Galloanserae, ramo que agrupa os Galliformes e Anseriformes
(Figura 4) (Yuri et al., 2013).
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TINAMIFORMES

PALAEOGNATHAE
RHEIFORMES
NEORNITHES |
ANSERIFORMES
GALLOANSERAE
GALLIFORMES

—0
NEOGNATHAE
PROCELLARIIFORMES

PELECANIFORMES

0
NEOAVES SULIFORMES

CATHARTIFORMES

STRIGIFORMES

—0
TELLURAVES

FALCONIFORMES

PSITTACIFORMES

Figura 4. Proposta das relagdes filogenéticas apresentadas entre os Neornithes de acordo com
Yuri et al., (2013).

2. Estado da Arte — A pneumatizacao esquelética e sua evolucdo em Archosauria.

Observando a anatomia interna das aves modernas, nota-se um sistema de
ventilacdo peculiar, no qual os gases respiratdrios seguem um fluxo continuo e
unidirecional, resultando em um aumento na eficiéncia do sistema respiratério (King,
1966). Atualmente é conhecido que tal condicdo ndo esta restrita as aves, Farmer e
Sanders (2010) apresentaram evidéncias para um fluxo similar em Alligator
mississippiensis (Daudin, 1802), levantando a hipdtese de que possivelmente este
padrdo unidirecional esteve presente desde 0s ancestrais dos arcossauros.
Posteriormente, Schachner et al. (2014) observaram a mesma caracteristica no sistema
respiratorio de Varanus exanthematicus (Bosc, 1792), um Lepidosauromorpha,
demonstrando que esta ndo é uma condigdo exclusiva de arcossauros. Tal descoberta

ainda levanta hip6teses quanto ao surgimento do padrdo, podendo ter sido presente em
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um ancestral Diapsida ou surgido independentemente em arcossauros e lepidossauros
(Schachner et al., 2014).

Embora presente em outros diapsideos, apenas em aves este fluxo faz uso de
cavidades de paredes finas denominadas sacos aéreos, 0s quais estdo conectados aos
pulmdes (King, 1993). As aves comumente apresentam quatro pares de saco aéreos e
um saco impar, estando sujeitas a variacdes, sendo estes dispostos cranialmente ou
caudalmente em relacdo ao pulméo (Figura 5). Os sacos dispostos cranialmente em
relacdo ao pulméo sdo denominados sacos aéreos cervicais, saco aéreo interclavicular
(ou apenas clavicular) e sacos aéreos tordcicos anteriores (ou cranio-toracicos), 0s
dispostos caudalmente sdo denominados sacos aéreos toracicos posteriores (ou caudo-

toracicos) e o0s sacos aéreos abdominais (King, 1993).

Figura 5. Esquema destacando a posicao dos sacos aéreos em relacdo aos pulmdes em aves de
acordo com a descricdo de King (1993). Abreviacdes: ab, sacos aéreos abdominais; ¢, sacos
aéreos cervicais; ic, sacos aéreos interclaviculares; p, pulmdes; t, tragueia; ta, sacos aéreos
toréacicos anteriores; tp, sacos aéreos toracicos posteriores.

Durante a inspira¢do os gases invadem o interior dos sacos aéreos, com 0S Sacos
caudais preenchidos por gases vindo diretamente do meio externo a0 mesmo momento
em gue 0S sacos craniais recebem o0s gases vindos dos pulmdes, e posteriormente, na
expiracdo, o0 ar os deixa, deslocando-se dos sacos caudais para os pulmdes e dos sacos

craniais ao meio externo (O’Connor, 2004).

Além disso, em aves viventes é reconhecida uma associagdo entre sacos aéreos e
a pneumatizacdo de o0ssos, na qual o espaco medular do osso é preenchido por
diverticulos pneumaticos, diminuindo a massa 0ssea e consequentemente reduzindo a
densidade do animal. Tais diverticulos sdo formados a partir da entrada de ar no interior

do osso via forames pneumaticos presentes na superficie cortical 6ssea. Tais adaptacdes
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facilitam a realizac&o do voo, reduzindo a densidade do animal (Crisp, 1857; O’Connor,
2004).

Ap0s estudo onde foi injetado latex no sistema respiratorio de pombos, Miller
(1908) constatou uma relacdo entre 0s 0SSOS € 0S SacoS aéreos responsaveis por sua
pneumatizacdo. Vértebras cervicais e toracicas mais anteriores ou notario (quando
presente) recebem o ar a partir dos sacos aéreos cervicais; 0ss0s como Umeros, esterno,
costelas esternais e elementos da cintura escapular sdo pneumatizados por diverticulos
formados a partir do saco aéreo interclavicular; vértebras toracicas mais posteriores,
elementos que compdem o sinsacro e fémures sdo pneumatizados pelos sacos aéreos
abdominais. O préprio pulmdo, por sua proximidade, promove a invasdo de ar no
interior de costelas e vértebras que ocupam uma posicdo medial na série toracica
(Maller, 1908). Normalmente, os pares de sacos aéreos toracicos ndo pneumatizam
0ss0s, embora existam excecOes para esta condicdo. A pneumatizagdo em membros
apendiculares de aves consideradas de menor porte é comum apenas em membros
proximais; no entanto, a pneumatizacdo pode alcancar membros mais distais em casos

de aves com envergaduras elevadas, como visto em pelicanos (O’Connor, 2004).

Os 0ssos pneumaticos apresentam caracteristicas reconheciveis quando
comparados com 0s 0Ss0S ndo-pneumaticos, tais como menor peso, SA0 Menos
vascularizados e possuem cortex menos espesso (O’Connor, 2004). Indicios presentes
externamente, como a presenca de fossas e processos laminares bem desenvolvidos em
vertebras, também sdo comumente vistos em elementos pneumaticos. No entanto, tais
estruturas podem ndo ser indicativos tdo confidveis, pois podem estar associadas, muitas
vezes, a fixacdo muscular, a dep6sitos de gordura ou a outros tecidos moles. Até mesmo
a simples presenca de forames ndo configura pneumatizacdo, devido a possibilidade de
estes estarem associados a vascularizacdo Ossea (Butler et al., 2012). Portanto, se
considera como evidéncia inequivoca de pneumatizacdo apenas a presencas de forames

conectados a cavidades internas no interior do osso (O’Connor, 2006).

Em aves, sabe-se que a posicao dos forames pneumaticos varia de acordo com a
anatomia o0ssea, visto que o forame ndo pode estar localizado em lugares que
comprometam a estrutura ou a integridade mecanica do 0sso, e, portanto, estardo
dispostos em locais onde a pressdo, torcao e tracao serdo menores (O’Connor, 2004).

Em aves maiores a tendéncia é que haja um nivel de pneumatizacdo maior, necessario
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para a reducdo do peso, no entanto, O’Connor (2004) observou que esta condi¢do pode
variar devido ao habito de vida do animal. Em Anseriformes, este autor observou que as
espécies que desempenhavam uma atividade de forrageamento majoritariamente
aquatica apresentavam menor nivel de pneumatizacdo, visto que, caso o contrario, a ave

necessitaria de um gasto energético elevado para se manter submersa.

A presenca de 0ssos pneumaticos também pode ser observada em outros clados
pertencentes a Ornithodira, como nos fosseis de Saurischia ndo-avianos e de
Pterosauria, e é frequentemente observada no esqueleto axial pos-craniano, Esta
pneumatizacéo sugere que um aparato pulmonar com a presenca de sacos aéreos, CoOmo
observado em aves, pode ter surgido em um ancestral comum (Gower, 2001; O’Connor,
2006; Claessens et al., 2009; Butler et al., 2012).

Gower (2001) sugeriu que a pneumatizacdo esquelética poderia ter surgido em
um Archosauriformes ancestral, e que teria sido perdida secundariamente em alguns
clados, como em crocodilianos. No entanto, em andlise realizada por Butler et al. (2012)
na qual foram observadas vértebras dorsais pertencentes a Archosauriformes néo-
Archosauria, ndo foram encontradas cavidades internas vertebrais que representassem
evidéncias inequivocas da pneumatizacdo esquelética, embora a espécie Erythrosuchus
affricanus Broom, 1905 , datada do Triassico Inferior, tenha apresentado estruturas
laminares bem desenvolvidas, fossas e forames, caracteristicas comumente presentes em
0SS0S pneumaticos, embora esta espécie ndo tenha apresentado qualquer cavidade

interna.

Uma excecdo a presenga de pneumatizacdo em Ornithodira sdo os dinossauros
Ornitischia, nos quais tais registros inequivocos ndo sdo observados, embora alguns
superem dinossauros teropodes e sauropodormorfos em tamanho (O’Connor, 2006). As
vertebras de Ornitischia apresentam condicdo semelhante a observada em
Erythrosuchus affricanus, com indicios comuns a 0Ss0S pneumaticos, mas sem

associacdo a cavidades internas (Butler et al., 2012).

Em contraste, a pneumatizacdo pode ser observada em Sauropodomorpha e em
Theropoda; no entanto, 0ssos pneumaticos nao sao vistos em todas as suas espécies. Em
sauropodomorfos, as evidéncias inequivocas da pneumatizagdo sdo comumente vistas
no clado Eusauropoda (Butler et al., 2012). Porém, é possivel que este carater tenha

surgido em ancestrais Sauropodomorpha, devido a presenca da pneumatizagdo em
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vértebras de espécies pertencentes a familia Plateosauridae e em Thecondontosaurus
(Yates, 2003; Wedel, 2006; Butler et al., 2012). Algumas hipoteses foram levantadas a
respeito da presenca de 0ssos pneumaticos em grandes saurdopodos: uma delas esta
relacionada a contribuicdo da pneumatizacdo no grande crescimento das especies do
clado (O’Connor, 2006), e outra vantagem seria na locomocdo, tendo em vista que
0ssos mais leves demandariam menos energia para se movimentar no ambiente
(O’Connor, 2009).

Em Theropoda néo-avianos (O’Connor & Claessens, 2005). Neles, observa-se
que a pneumatizacdo encontra-se bem estabelecida apenas entre os Neotheropoda,
apresentando evidéncias em géneros do Tridssico Superior, como Coelophysis Cope,
1887 (Wedel, 2006). No entanto, a presenca de forames pneumaticos em veértebras
cervicais de Tawa, Theropoda ndo-Neotheropoda, indica que a pneumatizacdo neste
caso surgiu em um ancestral (Butler et al, 2012).

Tratando-se de pterossauros, Butler et al. (2009) observaram a presenca de
pneumatizacao no esqueleto axial de pterossauros basais do fim do Triassico e comeco
do Juréssico, sugerindo que a pneumatizacao estaria presente em, pelo menos, quase
todo o clado Pterosauria. Diferentemente do que é comumente observado em
dinossauros nao-avianos, a pneumatizacdo em pterossauros maiores tende a incluir
0ssos apendiculares, caracteristica semelhante ao padrdo presente em aves viventes
(Claessens et al., 2009), sendo que em clados como Ornithocheiroidea ha registros de
pneumatizacao até mesmo em elementos mais distais, como os carpais (Claessens et al.,
2009). A variacdo nas posicOes dos forames pneumaticos entre pterossauros
Azhdarchoidea e Ornithocheiroidea sugere uma provavel convergéncia evolutiva da
pneumatizacao dos 0ssos apendiculares nesses dois clados (Claessens et al., 2009).

Diante da ampla presenca de pneumatizacdo em diferentes clados de
Ornithodira, levantou-se a hipOtese de que 0S sacos aéreos e uma consequente
pneumatizacao esquelética poderiam ter surgido uma Unica vez no contexto evolutivo,
com o carater possivelmente presente em um ancestral de Ornithodira, e perdido
secundariamente em alguns clados de dinossauros (Butler et al., 2009). No entanto, a
auséncia da pneumatizagdo em formas mais antigas de dinossauros Sauropodomorpha e
Theropoda reforca a hipotese de que esse sistema tenha surgido mais de uma vez em

Ornithodira, configurando uma convergéncia evolutiva (Claessens et al., 2009).
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3. Objetivo

Analisar (qualitativa e quantitativamente) a pneumatizacdo vertebral em
pterossauros Anhangueridae e Tapejaridae e em aves viventes, através da identificacdo
de similaridades morfoldgicas e da comparacdo da pneumatizacdo observada em taxons
com diferentes habitos de vida, no intuito de compreender e estabelecer convergéncias

evolutivas deste complexo anatémico.

Mais especificamente, primeiramente, objetivou-se uma comparacdo na
anatomia das evidéncias 6sseas externas de pneumatizacdo em vértebras de pterossauros
e de aves modernas, levando em consideracdo as posicOes filogenéticas de cada espécie
e 0s nichos e habitats reconhecidos para cada uma delas. Em seguida, objetivamos
compreender como se configura a varia¢do cranio-caudal da pneumatizacao interna em
uma sequéncia vertebral pertencente a um pterossauro pertencente ao clado

Anhangueria.
4. Hipoteses

As evidéncias apresentadas nas superficies de vértebras cervicais e
dorsais/toracicas de pterossauros e de aves viventes indicam que a pneumatizacao nestes
clados ocorreu de modo convergente, corroborando a hipdtese de que o ancestral

arcossauro ndo-Ornithodira ndo apresentava 0ssos pneumaticos.

A pneumatizagdo varia ao longo da coluna vertebral, se mostrando maior nas
cervicais médias, nas quais se concentram a maior quantidade de forames pneumaticos
comparada as demais vértebras, sugerindo que um maior nimero de vias possibilita um
maior nivel de pneumatizacdo vertebral. Individualmente, espera-se que as regides mais
pneumatizadas de cada vértebra estejam associadas aos locais menos susceptiveis a
sofrerem possiveis danos em resposta das tensdes e tragdes naturais ocorridas durante os

habitos de vida do animal.
5. Justificativa

Forames conectados as cavidades internas nos 0ssos indicam a presenca de
pneumatizacdo esquelética e, possivelmente, de sacos aéreos em répteis fosseis. No
entanto, esta presenca nao é indicativa de que este trato tenha se originado apenas uma
vez na historia evolutiva do grupo. A comparacdo da distribuicdo, formato e tamanho

dos forames pneumaticos de pterossauros e aves viventes tem o potencial de fornecer
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evidéncias quanto a origem convergente deste trato, como identificar variacdes da

pneumatizacao esquelética que sejam associadas a diferentes habitos de vida.

Além disso, observacdes na parte externa de vértebras de pterossauros indicam
que o nivel de pneumatizacdo apresentava variacdo cranio-caudal. Deste modo,
justifica-se uma analise realizada em uma sequéncia de veértebras, por meio da
tomografia computadorizada, para melhor observar esta variacdo. Apenas em um estudo
(Claessens et al., 2009) realizou-se tomografias envolvendo o esqueleto axial pos-
craniano de pterossauros, no qual os autores analisaram somente uma vértebra cervical
média (sexta) do material AMNH 22555, referente a Anhanguera (Wellnhofer, 1985;
Pinheiro & Rodrigues, 2017).
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Analise comparativa da pneumatizacdo vertebral de pterossauros

(Reptilia: Pterosauria) e aves viventes (Avialae: Neornithes)
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Laboratério de Mastozoologia, Departamento de Zoologia, Universidade Federal do
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Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, Brasil; *Laboratério de Paleontologia, Departamento de
Ciéncias Bioldgicas, Centro de Ciéncias Humanas e Naturais, Universidade Federal do
Espirito Santo, Vitéria, Brasil.

Resumo

Apesar da presenca inequivoca de 0ssos pneumaticos em aves e pterossauros pouco se
sabe sobre a origem deste carater. A comparacao de forames pneumaticos presentes no
cortex 6sseo de ambos os clados tem o potencial de contestar com hipoteses acerca do
surgimento e evolucdo deste trato. No presente estudo foi realizada uma analise
qualitativa da posicdo, tamanho e quantidade de forames pneumaticos na superficie
Ossea de vértebras de pterossauros e aves de ambos os clados. Os espécimes foram
analisados pertencem aos setores de Paleontologia e Ornitologia do Museu
Nacional/UFRJ. Para a escolha dos pterossauros analisados levou-se em consideracao a
preservacao e posicdo taxondmica das espécies, enquanto para aves foi determinante a
posicdo taxondmica e os habitos de vida do animal, visto que este Gltimo se relaciona
com o nivel de pneumatizacdo total presente no animal. Observa-se que forames
pneumaticos localizados na lateral do centro vertebral de cervicais médias de
pterossauros e aves diferem em posicdo e tamanho; ja os forames adjacentes ao canal
neural também diferem em quantidade. Vértebras cervico-dorsais de aves apresentam
um nitido aumento na quantidade dos forames pneumaticos em relacdo as cervicais
médias, enquanto o contrario ocorre em pterossauros. Forames pneumaticos foram
vistos apenas nas bases de processos transversos no notario de aves, enquanto néo
foram observados forames pneumaticos nesta estrutura em pterossauros. Forames
pneumaticos localizados nas bases de processos transversos em Vvértebras

dorsais/toracicas livres estiveram presentes em pterossauros € aves; no entanto, nestas
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vértebras algumas aves ainda apresentaram um forame lateral, principalmente
Procellariiformes e Suliformes, o qual é ausente em pterossauros Posicionamentos
assimétricos dos forames pneumaticos foram vistos em ambos os clados, que pode ser
atribuido a variagdes intraespecificas. A variagdo na quantidade de forames
pneumaticos distribuidos ao longo da coluna foi atribuida a posi¢do dos sacos aéreos
e/ou os habitos de cada espécie, com a reducdo evidente em espécies em que 0SS0s mais
leves ndo seriam vantajosos. As evidéncias apresentadas nas superficies de vértebras de
pterossauros e de aves indicam que a pneumatizacdo nestes clados ocorreu de modo
convergente, corroborando a hipotese de que o ancestral arcossauro ndo-Ornithodira ndo

apresentava 0ss0s pneumaticos.

Palavras-chave: Pneumatizacdo; Esqueleto axial; Evolugdo; Voo; Archosauria;
Ornithodira

1. Introducéo

Atualmente, as aves sdo 0 Unico grupo que apresenta 0SSOS pneumaticos,
condicdo possivelmente possibilitada pela presenca dos sacos aéreos que fazem parte de
seu sistema respiratorio (Crisp, 1987). Esta invasdo do ar ocorre por meio de forames
pneumaticos, formando diverticulos de ar no espaco medular ésseo (Miller, 1908). O
forame pneumatico como um indicativo da pneumatizacdo esquelética permite realizar
inferéncias quanto a presenca de 0ssos pneumaticos em animais extintos (O’Connor &
Claessens, 2005; O’Connor, 2006).

Dada a presenca da pneumatizacdo em fosseis de dinossauros nao-avianos e
pterossauros, foram propostas diferentes hipoteses quanto a origem da pneumatizagdo:
estaria associada a um ancestral arcossauro ndo-Ornithodira, ou que esta teria surgido
mais de uma vez na histdria evolutiva dos Ornithodira (Gower, 2001; Claessens et al.,
2009; Butler et al., 2012).

Aqui, comparamos anatomicamente a distribuicdo, formato e tamanho dos
forames pneumaticos presentes no esqueleto vertebral de pterossauros e aves viventes
tem o potencial de testar as hipdteses citadas anteriormente, desde que considerando
também os habitos de vida reconhecidos para cada espécie, um fator que influencia a

presenca da pneumatizagao (O’Connor, 2004).
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AZIAZUSP, Colecdo Anatdbmica do Setor de Ornitologia, Departamento de
Zoologia, Universidade de S&o Paulo, Brasil; GSM, Museum of the Geological Survey,
Keyworth, Reino Unido; IVPP, Institute of Vertebrate Paleontology and
Paleoanthropology, Beining, China; MN, Setor de Paleovertebrados, Departamente de
Geologia e Paleontologia, Museu Nacional/ Universiade Federal do Rio de Janeiro;
MNA, Colecdo Anatémica do setor de Ornitologia, Departamento de Zoologia, Museu
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Palaeontology, Natural History Museum, Londres, Reino Unido; UA, Université
d’Antananarivo, Madagascar; ZIN PH, Paleoherpetological Collection, Zoological

Institute of the Russian Academy of Sciences, Saint Petersburg, Russia.

3. Materiais e Métodos

Os espécimes utilizados nas andlises sdo pertencentes as colecbes dos Setores de
Paleovertebrados e de Ornitologia do Museu Nacional/UFRJ, no Rio de Janeiro. Para
esta comparacdo, foram observadas apenas vértebras cervicais e toracicas, estas Gltimas
denominadas veértebras dorsais em pterossauros. Desta analise foram excluidas vértebras
sacrais e caudais devido ao fusionamento destes elementos 6sseos, formando o sinsacro

e 0 pigostilo, respectivamente.

Separamos as andlises conforme as definicbes anatdbmicas apresentadas por
Baumel e Witmer (1993). As vértebras mais craniais analisadas foram nomeadas como
“Vértebras cervicais médias” (nomenclatura comum em pterossauros), atribuidas ao Il
segmento de cervicais, “Notario”, que compreende a fusdo ontogenética de veértebras
(nona cervical até a quarta dorsal) presente em algumas espécies, e “Vértebras
dorsais/toracicas livres”, atribuidas as vértebras mais caudais analisadas. Considerando
gue o notario é ausente em muitas espécies, optamos em criar uma secdo a parte
referente as vértebras da zona de transicdo entre cervicais e dorsais/toracicas, devido a
sua diferenciacdo morfoldgica destacada por Baumel e Witmer (1993) em materiais
osteoldgicos de aves, nomeamos as Ultimas cervicais como “Vértebras cervicais
posteriores” (nomenclatura comum em pterossauros), definidas como o 11l segmento
das cervicais, e as primeiras toracicas, como “Vertebras cérvico-dorsais” (como
nomeadas por Baumel e Witmer, 1993), que se diferenciam por possuirem costelas

moveis.
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Os pterossauros analisados sdo provenientes da Formacdo Romualdo, Bacia do
Araripe, nordeste do Brasil, pois a preservacdo tridimensional apresentada pelos
espécimes recuperados nesta unidade litoestratigrafica permite a visualizacdo dos
provaveis forames corticais conectados a cavidades internas com mais precisdo. As
vértebras pertencem a representantes das familias Anhangueridae (Anhanguera piscator
réplica MN 5023-V; Tropeognathus cf. T. mesembrinus, MN 6594-V) e Tapejaridae,
incluindo tanto Tapejarinae (AMNH 24445), Thalassodrominae (AMNH 22568, MN
4728-V, MN 6504-V e MN 6566-V), e Tapejaridae indeterminados (MN 6588-V e MN
6511-V) (Kellner & Tomida, 2000; Saydo & Kellner, 2006; Kellner et al., 2013; Vila
Nova et al.,, 2015; Buchmann et al., 2017). Um Jultimo espécime ndo descrito
detalhadamente na literatura foi analisado (MN 6508-V), sendo oficialmente

identificado apenas como Pterosauria sp..

As vértebras dos Neornithes estudadas pertencem a espécies viventes dos taxons
Rheiformes (Rhea americana, MNA 766), Tinamiformes (Tynamus solitarius, AZ 136,
AZ 138 e AZ 139), Anseriformes (Cairina moschata, AZ 763), Galliformes (Pipile
jacutinga, AZ 767 e MNAT766; Penelope superciliaris, MNA 2058), Procellariiformes
(Procellaria aequinoctiallis, MNA 8553; Diomedea chlororhynchus, MNA 1793;
Pterodroma sp., AZ 1196), Pelecaniformes (Egretta caerulea, AZ 1073; Ardea alba,
MN 51321; Egretta thula, MNA 6993), Suliformes (Phalacrocorax brasilianus, MNA
2051; Fregata magnificens, MNA 1977; Sula leucogaster, MNA 7665), Cathartiformes
(Cathartes aura, AZ 578 e AZ 580), Strigiformes (Athene cunicularia, AZ 496 e AZ
1384; Megaschops choliba, AZ 1545; Glaucidium brasilianus, AZ 323; Asio clamator,
AZ 1190; Tyto furcata, AZ 1543), Falconiformes (Milvago chimachima, MNA 4305 e
5086; Caracara plancus, AZ 1297, MNA 4902 e MNA 4589; Falco sparverius, AZ
1547, AZ 1185, AZ 1548, AZ 1096, AZ 1092 e PI14) e Psittaciformes (Ara macao,
MNA 001; Ara ararauna, AZUSP 040; Ara chloropterus, AZ 762; Amazona
amazonica, AZ 066). Rheiformes e Tinamiformes foram escolhidos por representarem
clados basais de Neornithes, assim como Galliformes e Anseriformes representam
clados basais de Neognathae. Os demais clados foram analisados devido a suas
diferentes atividades de forrageamento e de habitos de voo: Procellariformes e
Suliformes por possuirem um voo mais planado e forrageamento em aguas mais
profundas; Pelecaniformes pelo voo ativo e forrageamento em aguas rasas;

Falconiformes por apresentar um voo planado e forrageamento terrestre; Strigiformes e
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Psittaciformes pelo voo ativo e forrageamento terrestre e Cathartiformes por apresentar

um voo planado e hébitos carniceiros.
3.1. Forames pneumaticos em vértebras cervicais

Utilizamos a nomenclatura proposta por Vila Nova et al. (2015), na qual o
forame pneumatico presente na superficie cortical lateral do centro de vértebras
cervicais de pterossauros é referido como “forame pneumatico lateral” (Figura 6A).
Sendo assim, forames observados em posi¢do cranio-lateral ao mesmo foram nomeados
como “forames pneumaticos cranio-laterais” (Figura 6B). Ainda baseando-se na
nomenclatura proposta por Vila Nova et al. (2015), todos os forames pneumaticos
presentes lateralmente e dorsalmente ao canal neural, tanto em pterossauros como em
aves, foram denominados como “forames pneumaticos adjacentes ao canal neural”,
independentemente de sua quantidade (Figura 6C). Os forames pneumaticos observados
na lateral do arco neural foram denominados como “forames pneumaticos na lateral do

arco neural em vértebras cervicais” (Figura 6D).

A B

fopn

Figura 6. Forames pneumaticos observados em vértebras cervicais de pterossauros e aves
viventes. A, Forame pneumatico lateral (vista lateral); B, Forame pneumético cranio-lateral
(vista lateral); C, Forames pneumaticos adjacentes ao canal neural (vista cranial); D, forames
pneumaticos na lateral do arco neural (vista lateral). Abrevia¢des: fopn, forame pneumatico.
Escala 1 cm.

3.2. Forames pneumaticos em vértebras dorsais/toracicas livres e notario
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Para estas vértebras, consideramos as denominagdes ‘“forames pneumaticos
laterais” para todos os forames que se encontram na superficie lateral do centro. Em
vista cranial e/ou caudal, foram comumente observados forames aqui denominados
“forames pneumaticos presentes nas bases de processos transversos”’, pois estes,
diferentemente dos forames adjacentes vistos em cervicais, possuem Seu eixo em uma
posicdo mais lateral da vértebra, consideravelmente mais proximos dos processos
transversos, apesar de que comumente o tamanho do forame deixe-o relativamente

préximo ao canal neural (Figura 7).

Figura 7. Forames pneumaticos observados em vértebras toracicas/dorsais de pterossauros e
aves viventes. A, forame pneumatico na lateral do centro; B, forame pneumatico na base do
processo transverso. Abreviagdes: fopn, forame pneumatico. Escala 1 cm.

3.3. Forames pneumaticos em vértebras cervicais posteriores e cérvico-dorsais

Devido a estas vértebras representarem uma regido de transicdo ao longo da
sequéncia vertebral, adotamos neste caso as mesmas nomenclaturas utilizadas em
vertebras cervicais médias e dorsais livres. Para o caso dos forames pneumaticos
laterais, mantivemos a designagdo “forames pneumaticos cranio-laterais” para forames
dispostos mais cranialmente, e “forames pneumadticos laterais” para os demais em
vértebras cervicais posteriores, ¢ apenas “forames pneumaticos laterais” para os

presentes na lateral de cérvico-dorsais.
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4. Resultados
4.1. Pterosauria
4.1.1. Vértebras cervicais médias

Notou-se um padrdo na disposicdo dos forames pneumaticos. As veértebras
cervicais médias de todos os espécimes observados apresentaram pelo menos um
forame pneumatico em cada lado das superficies laterais do centro vertebral. Estes
forames apresentam uma morfologia alongada, independente dos diferentes tamanhos
apresentados pelas vértebras, os quais variam entre cada taxon. Embora normalmente o
forame pneumatico lateral seja Unico, em algumas veértebras dois forames sdo vistos,
exclusivamente entre as cervicais V e VII, como observado nos anhanguerideos MN
5023-V e MN 6594-V e nos tapejarideos MN 6566-V, MN 6504-V e MN 6511-V. Em
um Unico caso, foram observados trés forames laterais esquerdos na cervical V de
AMNH 22568, atribuido a Thalassodrominae; contudo, o lado oposto apresentou dois

forames (Figura 8). Deste modo, provavelmente trata-se de uma variacao individual.
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Figura 8. Forames pneumaticos laterais no centro de vértebras cervicais médias em
pterossauros. A e B, Anhanguera piscator (MN 5023-V) em vista lateral; C, Tapejarinae sp.
(AMNH 24445) em vista lateral; D, Thalassodrominae sp. (AMNH 22568) em vista lateral; E,
Thalassodrominae sp. (MN 6566-V) em vista lateral; F, Thalassodrominae sp. (MN 6504-V)
em vista ventro-lateral. Abreviagdes: en, espinho neural; fopn, forame pneumatico; hip,
hipapofise; poex, pés-exapofise; poz, pds-zigapofise; prz, pré-zigapofise. Escala: 1 cm.

Forames pneumaticos adjacentes ao canal neural foram observados em vista
cranial e/ou caudal em todas as vértebras em que o estado de preservacdo permitiu a
analise (Figura 9). Observou-se que em MN 5023-V, réplica do holotipo de Anhanguera
piscator, os forames encontram-se apenas lateralmente ao canal neural ao longo da série
cervical. No entanto, em todos os tapejarideos analisados, o par de forames laterais
esteve acompanhado de um forame dorsal ao canal neural. Um caso de assimetria na
distribuicdo dos forames também foi observado nos forames adjacentes. MN 6511-V
apresenta, em vista caudal, dois forames a direita do canal neural, um deles

consideravelmente menor que os demais, enquanto no lado oposto observa-se apenas
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um. Como citado nos forames laterais, entendemos que esta se trata de uma variagédo

individual.

fotr wmm

Figura 9. Forames pneumaticos adjacentes ao canal neural de vértebras cervicais médias em
pterossauros. A, Tapejarinae sp. (AMNH 24445) em vista cranial; B e C, Tapejaridae sp. (MN
6511-V) em vista cranial e caudal, respectivamente; D e E, Thalassodrominae sp. (MN 4728-V)
em vista cranial e caudal; F, Thalassodrominae sp. (MN 6566-V) em vista cranial; G,
Thalassodrominae sp. (AMNH 22568) em vista cranial. Abreviagoes: con, condilo; cot, cdtilo;
cn, canal neural; en, espinho neural; fopn, forame pneumatico; fotr, foramen transversarium;
hip, hipapofise; poex, pés-exapofise; poz, pos-zigapofise; prz, pré-zigapdfise. Escala: 1 cm.

4.1.2. Vértebras cervicais posteriores e vértebras cérvico-dorsais

Nas duas Ultimas vértebras da série cervical, ou cervicais posteriores, observou-
se que os forames pneumaticos nas laterais do centro séo reduzidos, estando até mesmo
ausentes em alguns casos. E importante considerar que nestas vértebras também ha um
encurtamento do centro vertebral, tornando-a morfologicamente bem semelhante as
primeiras vértebras dorsais (conforme notado por Bennett, 2001). Cervicais posteriores
ainda apresentaram forames pneumaticos margeando o canal neural, observados em

vista cranial e/ou caudal, em todas as espécies em que a analise foi possivel. Porém, o
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forame posicionado dorsalmente ao canal neural presente em vértebras cervicais medias

de tapejarideos, aparentemente, desaparece nas cervicais posteriores.

Um forame pneumatico em uma localizacéo distinta foi observado em vértebras
cervicais posteriores dos Thalassodrominae AMNH 22568 e MN 6566-V. O forame
localiza-se, em vista dorso-caudal, na base do espinho neural, entre as pds-zigapofises.
(Figura 10).

A  fopn

poz

con poex

Figura 10. Forame pneumatico na base caudal do espinho neural em vértebras cervicais
posteriores de pterossauros. A, Thalassodrominae sp. (AMNH 22568) em vista caudal; B,
Thalassodrominae sp. (MN 6566-V) em vista caudal. AbreviacGes: con, condilo; cn, canal
neural; en, espinho neural; fopn, forame pneumatico; fotr, foramen transversarium; poex, pés-
exapofise; poz, pds-zigapofise. Escala: 1 cm.

E possivel observar nas dorsais anteriores de Anhanguera piscator (MN 5023-V)
a presenca de forames pneumaticos localizados lateralmente ao canal neural em vista
anterior, e nas bases dos processos transversos em vista posterior. Estes forames se
apresentaram ovais e com dimensdes sempre inferiores ao canal neural. Nenhuma
evidéncia externa de pneumatizacdo foi encontrada no centro das vértebras cérvico-

dorsais das espécies analisadas.
4.1.3. Notéario

Em pterossauros Dsungaripteroidea, € observada a formacdo do notario em
espécimes osteologicamente maduros. Nesta analise, apenas as espécies Tropeognathus
mesembrinus (MN 6594-V) e Tapejaridae sp. (6588-V) possuiram notario preservado, e

nela ndo foram observados forames pneumaticos.
4.1.4. Vértebras dorsais livres

A terceira vertebra da sequéncia dorsal de MN 5023-V (Anhanguera piscator) e
uma dorsal ndo-identificada do espécime MN 6508-V (Pterosauria sp.) apresentam
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forames pneumaéticos dispostos nas bases de processos transversos (Figura 11),
semelhantes aos vistos nas vértebras cérvico-dorsais de MN 5023-V. Nenhum forame
pneumatico foi encontrado no centro de vértebras dorsais livres dos espécimes aqui

observados.

Figura 11. Forames pneumaticos nas bases de processos transversos das vértebras dorsais em
pterossauros. A, Anhanguera piscator (MN 5023-V) em vista caudal; B, Pterosauria indet. (MN
6508-V) em vista cranial. Abreviagfes: cn, canal neural; en, espinho neural; fopn, forame
pneumatico; poz, pés-zigapofise; prz, pré-zigapofise; ptr, processo transverso. Escala: 1 cm.
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Tabela 1. As posi¢des dos forames pneumaticos observados em vértebras de pterossauros
sendo destacadas nas respectivas espécies em que os forames foram encontrados. +,
corresponde a presenca do forame; —, corresponde a auséncia do forame; ?, corresponde a
auséncia ou ma preservacao do material, impossibilitando uma analise mais assertiva.
Abreviatura: fopn, forame pneumatico.

Espécie/fopn Lateral no Adjacente ao Lateral do Base caudal do Base de
centro canal neural centro em espinho neural processos
em cervicais em cervicais cervicais em cervicais transversos em
médias médias posteriores posteriores dorsais livres
Anhanguera piscator + + + _ +
(MN 5023-V)
Tropeognathus cf. T. + — + _ ?
mesembrinus
(MN 6594-V)
Tapejarinae sp. + + 2 2 ?
(AMNH 24445)
Thalassodrominae sp. + + + + 2
(AMNH 22568)
Thalassodrominae sp. + + 2 2 ?
(MN 4728-V)
Thalassodrominae sp. + + + + ?
(MN 6566-V)
Thalassodrominae sp. + 2 2 2 2
(MN 6504-V)
Tapejaridae sp. + + ? ? 2
(MN 6511-V)
Tapejaridae sp. ? ? 2 2 —
(MN 6588-V)
Pterosauria sp. 2 2 2 2 +
(MN 6508-V)
4.2. Aves

Dentre os espécimes analisados, apenas a espécie Phalacrocorax brasilianus
(MNA 2051) apresentou uma reducdo drastica da presenca de forames pneumaticos,
exceto pela presenca de um pequeno forame pneumatico oval na base dos processos
transversos em cada lado das vértebras toracicas. Nota-se adicionalmente, que as

vértebras desta espécie apresentam 0s centros extremamente achatados lateralmente.
4.2.1. Vértebras cervicais médias

As especies analisadas de Paleognathae apresentaram um forame pneumatico em

uma posic¢ao incomum no arco neural quando comparada a Neognathae. Este possui um
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formato oval e estd localizado na superficie lateral da porcdo cranial do arco neural,
sendo observado na espécie Rhea americana (MNA 766) e em Tinamus solitarius (AZ
138 e AZ 139) (Figura 12).

fopn

Figura 12. Forames pneumdticos na superficie lateral das vértebras cervicais médias de
Paleognathae. A, Rhea americana (MNA 766) em vista lateral; B, Tinamus solitarius (AZ 139)
em vista lateral. Abreviagdes: fopn, forame pneumaético; poz, pos-zigapofise; prz, pre-

zigapofise. Escala: 1 cm.

Todas as aves analisadas apresentaram ao menos um forame pneumatico cranio-
lateral por lado em vértebras cervicais médias, proximo ao forame transversarium. O
forame pneumatico cranio-lateral possui um formato oval, mas pode ser subdividido em
varios forames menores, sem formato padrdo, como visto em Rhea americana (MNA
766), Tinamus solitarius (AZ 136), Sula leucogaster (MNA 7665) e Ara ararauna
(AZUSP 040) (Figura 13). A auséncia deste forame pneumatico é incomum e observada
em poucas espécies, como Penelope superciliaris (MNA 2058) e Ardea alba (MN
51321), embora ele tenha sido observado em outros Galliformes (Pipile jacutinga -
MNA 7664) e Pelecaniformes (Egretta thula - MNA 6993 e Egretta caerulea - AZ
1073).
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Figura 13. Forames pneumaéticos localizados cranio-lateralmente no centro de vértebras
cervicais médias em aves. A, Rhea americana (MNA 766) em vista caudal; B, Pipile jacutinga
(MNA 7664) em vista lateral; C, Diomedea chlororhynchus (MNA 1793) em vista lateral; D,
Procellaria aequinoctiallis (MNA 8553) em vista lateral; E, Egretta thula (MNA 6993) em
vista lateral; F, Fregata magnificens (MNA 1977) em vista lateral; G, Cathartes aura (AZ 578)
em vista lateral; H, Asio clamator (AZ 1190) em vista lateral; I, Falco sparverius (P114) em
vista lateral; J, Ara ararauna (AZUSP 040) em vista caudal. Abreviac@es: cn, canal neural; en,
espinho neural; fopn, forame pneumatico; fotr, forame transversarium; poz, pos-zigapofise; prz,
pré-zigapodfise. Escala: 1 cm.
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Algumas espécies pertencentes a Neognathae também apresentam um forame
pneumatico adicional no centro vertebral, em posi¢cdo mais caudal a mencionada no
paragrafo anterior; sempre que forames pneumaticos neste local da vértebra foram
observados, os forames pneumaticos na posicdo cranio-lateral do centro também
estiveram presentes. Assim como os forames cranio-laterais, estes também possuem um
formato circular. Os forames nas posices mais caudais do centro mostram-se
semelhantes tanto em forma como em posicdo em diferentes tdxons e foram observados
apenas em algumas especies analisadas, dentre elas Cairina moschata (AZ 763),
Milvago chimachima (MNA 4305 e MNA 5086) e Amazona amazonica (AZ 066)
(Figura 14).

fopn

Figurald. Forame pneumatico lateral no centro em vértebras cervicais médias de aves. A,
Cairina moschata (AZ 763) em vista lateral; Milvago chimachima (MNA 5086) em vista
lateral; Amazona amazonica (AZ 066) em vista lateral. Abrevia¢Bes: cn, canal neural; en,
espinho neural; fopn, forame pneumatico; poz, pds-zigapofise; prz, pré-zigapofise. Escala: 1 cm.

Nas Vvértebras cervicais médias de muitas espécies de Neornithes, em vista
caudal, nota-se a presenca de um par de pequenos forames pneumaticos dorsais ao canal
neural. Ambos tendem a exibir, frequentemente, um formato circular ou oval (Figura
15). A quantidade de forames pneumaticos encontrados nesta posicéo variou apenas em
Fregata magnificens (MNA 1977), com um forame adicional em cada lado, e Diomedea
chlororhynchus (MNA 1793), com um forame adicional apenas no lado esquerdo,
estando dispostos de maneira assimétrica neste caso (Figura 15F e 15D,
respectivamente). Embora os forames nesta localizacdo da vertebra tenham sido
comumente observados em todo o grupo dos Neornithes, as trés espécies analisados
pertencentes a familia Ardeidae (Ardea alba, Egretta caerulea, Egretta thula) ndo
apresentaram os forames nesta posi¢éo, sugerindo uma provavel perda do carater. A
auséncia de forames neste local também foi observada em outras espécies, como Rhea
americana (MNA 766), Pipile jacutinga (MNA 767 e MNA 7664), Procellaria
aequinoctiallis (MNA 8353) e Catharthes aura (AZ 578 e AZ 580).
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A fopn

Pz cn

fopn

Figural5. Forames pneumaticos adjacentes ao canal neural em vértebras cervicais médias de
aves. A, Tinamus solitarius (AZ 136) em vista caudal; B, Cairina moschata (AZ 763) em vista
caudal; C, Penelope superciliaris (MNA 2058) em vista latero-caudal; D, Diomedea
chlororhynchus (MNA 1793) em vista caudal; E, Sula leucogaster (MNA 7665) em vista
caudal; F, Fregata magnificens (MNA 1977) em vista caudal; G, Tyto furcata (AZ 1543) em
vista latero-caudal; H, Milvago chimachima (MNA 5086) em vista latero-caudal; I, Ara
chloropterus (AZ 762) em vista latero-caudal; J, Ara macao (MNA 001) em vista latero-caudal.
Abreviacdes: cn, canal neural; en, espinho neural; fopn, forame pneumatico; fotr, forame
transversarium; poz, pds-zigapofise; prz, pré-zigapofise. Escala: 1 cm.
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4.2.2. Vértebras cervicais posteriores e vértebras cérvico-dorsais

E comum um aumento na quantidade dos forames pneumaticos em relacéo ao
observado em cervicais medias, com 0s mesmos ocorrendo, na maioria das vezes,
lateralmente no centro e arco neural. No entanto, ndo foram observados forames
pneumaticos nas Ultimas cervicais ou nas primeiras toracicas de Penelope superciliaris
(MNA 751 e MNA 2058) e nos Pelecaniformes analisados, representados por espécies
da familia Ardeidae (Ardea alba, Egretta caerulea e Egretta thula), exceto por forames
pneumaticos margeando a porcdo dorsal do canal neural, em vista caudal nas cervicais

posteriores de Egretta caerulea (Figura 16).

Figura 12. Vértebras cervicais posteriores em vista lateral em Ardeidae. A, Ardea alba (MN
51321); B, Egretta caerulea (AZ 1073); C, Egretta thula (MNA 6993). Escala:1 cm.

Os forames pneumaticos laterais no centro de vértebras cervicais posteriores e
cervico-dorsais estiveram presentes em 72% das espécies analisadas. O forame cranio-
lateral foi observado apenas em vértebras cervicais posteriores. A presenca de ambos 0s
forames simultaneamente no centro vertebral ocorreu de forma variada, sendo
observadas espécies apenas com o forame na posicdo cranio-lateral, como Athene
cunicularia (AZ 1384), Falco sparverius (AZ 1547, AZ 1185, AZ 1548, AZ 1096, AZ
1092 e PI14) e Ara macao (MNA 001); espécies apresentando apenas o forame lateral,
como Cairina moschata (AZ 763), Pipile jacutinga (AZ 767 e MNA 7664), Fregata
magnificens (MNA 1977), Catharthes aura (AZ 578 e AZ 580), Milvago chimachima
(MNA 4305 e MNA 5086) e Caracara plancus (MNA 4902 e MNA 4589); espécies
apresentando forames em ambas as posi¢des, como Sula leucogaster (MNA 766),
Procellaria aequinoctiallis (MNA 8353), Pterodroma sp. (AZ 1196), Asio clamator
(AZ 1190) e Ara chloropterus (AZ 762); e espécies que nao apresentaram forames no
centro vertebral, como os Paleognathae, Rhea americana (MNA 776) e Tinamus
solitarius (AZ 136, AZ 138 e AZ 139) (Figura 17).
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Forames pneumaticos laterais no arco neural ndo foram observados em cervicais
médias, mas foram relativamente comuns em cervicais posteriores e cervico-dorsais,
exceto nas espécies de Galliformes, Pelecaniformes, Strigiformes e Psittaciformes
(Figura 17). Eles sdo presentes proximos as bases de pos-zigapofises e foram
observados apenas entre a oitava cervical e segunda toréacica, vértebras sem processos
transversos laterais bem desenvolvidos. Uma variagdo de tamanho é observada entre
diferentes taxons; por exemplo, em Catharthes aura os forames apresentam tamanhos
bem reduzidos, e em Procellaria aequinoctiallis, eles sdo consideravelmente maiores

(Figura 17F e D, respectivamente).
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Figura 1713. Forames pneumaticos presentes na superficie lateral do arco neural e do centro de
vértebras cervicais posteriores e cérvico-dorsais em aves. A, Tinamus solitarius (AZ 139) em
vista lateral; B, Cairina moschata (AZ 763) em vista caudo-lateral; C, Diomedea
chlororhynchus (MNA 1793) em vista lateral; D, Procellaria aequinoctiallis (MNA 8553) em
vista caudo-lateral; E, Sula leucogaster (MNA 7665) em vista caudo-lateral; F, Cathartes aura
(AZ 578) em vista caudo-lateral; G, Caracara plancus (MNA 4902) em vista caudo-lateral; H,
Falco sparverius (P114) em vista caudo-lateral. Abreviagdes: cn, canal neural; en, espinho
neural; fopn, forame pneumatico; poz, pés-zigapofise; prz, pre-zigapofise. Escala: 1 cm.
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Em Falconiformes, foram observados forames pneumaticos localizados na base

do espinho neural de vértebras cervicais posteriores, com formato oval (Figura 18).

fopn

Figura 14. Forames pneumaticos localizados proximos a base do espinho neural de vértebras
cervicais posteriores. A, Milvago chimachima (MNA 5086) em vista lateral; B, Caracara
plancus (AZ 1297) em vista cranio-lateral. Abreviagdes: cn, canal neural; en, espinho neural;
fopn, forame pneumatico; fotr, forame transversarium; poz, pés-zigapofise; prz, pré-zigapofise.
Escala: 1 cm.

4.2.3. Notario

Em todas as espécies em que o0 notario esteve presente observaram-se forames
pneumaticos nas bases de processos transversos, posicionados tanto cranialmente como
caudalmente, mas apenas nas bases, nunca se estendendo ao longo dos processos
transversos (Figura 19). Tais forames ndo seguiram um padrdo de quantidade ou forma.
Nenhuma espécie analisada apresentou forames pneumaticos laterais no centro

vertebral.
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Figura 15. Forames pneumaticos localizados proximos as bases de processos transversos do
notario de aves. A, Penelope superciliaris (MNA 2058) em vista lateral; B, Pipile jacutinga
(MNA 7664) em vista lateral; C, Milvago chimachima (MNA 4305) em vista lateral; D, Falco
sparverius (P114) em vista lateral. Abreviacdes: cos, costela; dia, diapdfise; en, espinho neural,
fopn, forame pneumatico; int, espago intervertebral; pa, parapofize; poz, pos-zigapofise; prz,
pré-zigapofise; ptr, processo transverso. Escala: 1 cm.

4.2.4. VVértebras toracicas livres

Em todas as espécies analisadas, foram observados forames pneumaticos nas
bases dos processos transversos das vértebras toracicas livres, que variam em
quantidade. Determinados clados possuem forames comparativamente maiores que
outros, como Procellariiformes, Suliformes, Accipitriformes e Psittaciformes (Figura
20); no caso de Fregata magnificens, esta estrutura se estende até a extremidade da
diapdfise (Figura 20C). Em relacdo as posi¢cdes destes forames, observa-se pelo menos
um forame posicionado anteriormente e outro posteriormente as bases dos processos

transversos de todas as espécies analisadas.
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Figura 16. Forames pneumaticos localizados proximos as bases dos processos transversos de
vértebras toracicas livres em aves. A, Pipile jacutinga (AZ 767) em vista lateral; B, Ardea alba
(MNA 51321) em vista lateral; C, Procellaria aequinoctiallis (MNA 8553) em vista caudal; D,
Cathartes aura (AZ 578) em vista lateral; E, Fregata magnificens (MNA 1977) em vista
cranial; F, Ara chloropterus (AZ 762) em vista lateral. AbreviacGes: cn, canal neural; cos,
costela; dia, diapdfise; en, espinho neural; fopn, forame pneumatico; int, espaco intervertebral;
pa, parapdéfize; poz, pos-zigapofise; prz, pré-zigapofise; ptr, processo transverso. Escala: 1 cm.
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Forames pneumaticos laterais na porcdo medial do centro vertebral foram
observados apenas em Neoaves, sendo comuns apenas em Procellariiformes (MNA
8553; MNA 1793), mas estando presentes também em Suliformes (Sula leucogaster -
MNA 7665) e Psittaciformes (Ara ararauna - AZUSP 040) (Figura 21). Estes forames
sdo ovais, assim como os forames em centros de vértebras cervicais, embora 0s
tamanhos dos forames nas toracicas sejam maiores. Associados a eles, foram
observados pequenos forames pneumaticos nos Suliformes e Procellariiformes

analisados (ver Figura 21A, B e C).

Figura 17. Forames pneumaticos na superficie lateral do centro de vértebras toracicas em aves.
A, Sula leucogaster (MNA 7665) em vista lateral; B, Diomedea chlororhynchus (MNA 1793)
em vista lateral; C, Procellaria aequinoctiallis (MNA 8553) em vista lateral; D, Ara ararauna
(AZUSP 040) em vista lateral. Abreviagdes: cos, costela; dia, diapdfise; en, espinho neural;
fopn, forame pneumatico; fos, fossa; pa, parapofise; poz, pds-zigapofise; prz, pré-zigapofise;
ptr, processo transverso. Escala: 1 cm.

Algumas espécies analisadas apresentaram também fossas lateralmente nos
centros vertebrais e/ou expandindo-se ao longo dos processos transversos. Elas variaram
em profundidade. No espécime AZ 1196 (Pterodroma sp.), sdo profundas, situam-se
nas bases de processos transversos e na lateral dos centros sem qualquer associacdo com
forames pneumaticos; j& em MNA 009 (Ara ararauna) as fossas sdo0 mais rasas,
presentes ao longo dos processos transversos e associadas a forames pneumaticos em

seu interior (Figura 22); em MNA 8353 (Procellaria aequinoctiallis) foram observadas
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nas laterais do centro, e também apresentam pequenos forames pneumaticos ovais em

seu interior (Figura 21C).

Figura 18. Fossas observadas na superficie de vértebras toracicas livres de aves. A, Pterodroma
sp. (AZ 1196) em vista lateral; B, Ara ararauna (AZUSP 040) em vista cranial. Abreviagdes:
cn, canal neural; cos, costela; en, espinho neural; fopn, forame pneumatico; fos, fossa; int,
espaco intervertebral; poz, pés-zigapéfise; prz, pré-zigapofise; ptr, processo transverso. Escala:

lcm.

Tabela 2. As posi¢des dos forames pneumaticos mais relevantes observados em vértebras de
aves sendo destacadas nas respectivas espécies em que os forames foram encontrados. +,
corresponde a presenca do forame; —, corresponde a auséncia do forame,. Forames pneumaticos
restritos a apenas um clado foram excluidos desta tabela. Abreviacoes: fopn, forame

pneumatico.

Espécie/fopn

Rhea americana

Tynamus
solitarius
Cairina

moschata

Pipile jacutinga

Penelope
superciliaris
Procellaria
aequinoctiallis
Diomedea

chlororhynchus

Cranio-lateral
no centro
em cervicais

médias

Adjacente ao
canal neural
em cervicais

médias

Lateral do
arco neural
em cervicais
posteriores e
cervico-
dorsais

+

+

Lateral do
centro em
cervicais
posteriores e
cérvico-

dorsais

Base de Lateral do
processos centro de
transversos toracicas
em toracicas livres
livres
+ —
+ —
+ —
+ —_
+ —
+ +
+ +
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Pterodroma sp.

Egretta
caerulea

Ardea alba

Egretta thula

Phalacrocorax
brasilianus
Fregata
magnificens
Sula
leucogaster

Cathartes aura

Athene
cunicularia
Megaschops
choliba
Glaucidium
brasilianus

Asio clamator

Tyto furcata

Milvago
chimachima
Caracara
plancus
Falco
sparverius

Ara macao

Ara ararauna

Ara
chloropterus
Amazona

amazonica
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5. Discussao

Pterosauria e Neornithes apresentam evidéncias inequivocas da pneumatizacao
vertebral. Dentre todas as espécies analisadas, apenas Phalacrocorax brasilianus nao
apresentou nenhuma evidéncia de pneumatizacdo no esqueleto axial pds-craniano, o que
pode estar relacionado ao seu héabito de forrageamento aquatico, visto que 0ssos menos
densos atrapalham a submersé@o (O’Connor, 2004), ou a presenca de centros vertebrais

extremamente compactos.

Variagbes nas estruturas pneumaticas presentes na superficie cortical das
vértebras cervicais médias foram observadas entre Pterosauria e Neornithes. Os forames
pneumaticos observados nas laterais dos centros de veértebras cervicais médias dos
pterossauros analisados sdo considerados uma sinapomorfia para o clado
Ornithocheiroidea (Kellner, 2003), embora este carater ter sido perdido
secundariamente em Azhdarchidae (Kellner, 2003) e ja tenham sido vistos forames
analogos aos mesmos em pterossauros ndo-Ornithocheiroidea, como Dimorphodon
macronyx (Buckland, 1829) (NHMUK R1034; Butler et al. 2009), caracterizando uma
convergéncia do carater, as variacdes na quantidade destes forames pneumaticos aqui
observadas sdo consistentes com o relatado na literatura (Buisonjé, 1980; Wellnhofer,
1991; Veldmeijer et al., 2009). Forames em posicdo cranio-lateral em cervicais médias
foram observados em todos os clados analisados de Neornithes, 0 que sugere que seja
um carater sinapomorfico para o grupo. A auséncia deste forame em algumas espécies
provavelmente pode ser explicada como uma perda secundaria considerando a filogenia
recuperada em Yuri et al. (2013). Comparando os referidos forames pneumaticos
laterais em pterossauros e aves, observamos que estes diferem em posicdo, dispostos
mais cranialmente em aves, e em formato, exibindo morfologia oval em aves e alongada

em pterossauros.

Forames pneumaticos na lateral do arco neural de cervicais médias foram
descritos apenas em pterossauros nado-Pterodactyloidea, como Raeticodactylus
filisurensis Stecher, 2008 (BNM 14524; Butler et al. 2009), Austriadraco dallavechiai
(Kellner, 2015) (BSP 1994 | 51; Butler et al. 2009) e Sericipterus wucaiwanensis
Andres et al., 2010 (IVPP V14725; Andres et al. 2010). Dentre as aves, forames
presentes em uma mesma posi¢do foram observados apenas em Paleognathae, indicando

uma origem convergente entre Pterosauria e Neornithes.
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Os forames pneumaticos adjacentes ao canal neural das vértebras cervicais
médias dos pterossauros ndo se restringem ao clado Dsungaripteroidea, sendo
identificados no espécime IVPP V14725, hol6tipo da espécie Sericipterus
wucaiwanensis (Andres et al., 2010). A presenca de trés forames adjacentes ao canal
neural (dois lateralmente e um dorsalmente) observada nos tapejarideos analisados,foi
anteriormente descrita também nas familias Azhdarchidae (Averianov, 2010) e
Pteranodontidae (Bennett, 2001). Ao menos um forame adjacente foi encontrado em
vista cranial e caudal nas vertebras cervicais médias de pterossauros, diferentemente do
padrdo observado em aves, sendo encontrados apenas em vista caudal. A posi¢do em
relacdo ao canal neural, quantidade e tamanho também variaram, pois em aves 0s
forames localizam-se mais dorsalmente, organizando-se entre as pds-zigapoéfises,
dispostos em pares, além de apresentar o tamanho bem reduzido quando comparados

ao0s presentes em pterossauros.

Nas cervicais posteriores, ha uma tendéncia a reducdo do tamanho e perda dos
forames laterais localizados no centro em Pterosauria (Wellnhofer, 1991; Bennett, 2001,
Bonde & Christiansen, 2003), embora o contrario tenha sido descrito em materiais
atribuidos a Azhdarcho lancicollis, nos quais um forame pneumaético foi reconhecido no
espécime ZIN PH 137/44, uma oitava cervical, mas esta ausente nos espécimes ZIN PH
131/44, ZIN PH 144/44, ZIN PH 147/44, ZIN PH 138/44, interpretados,
respectivamente, como terceira, quarta, sexta e sétima vértebra cervicais (Averianov,
2010). Em contraste, em Aves ndo ha reducdo do forame pneumatico cranio-lateral, e,
além disso, em Neognathae ha a presenca de um forame pneumatico na por¢do mediana
do centro das vértebras cervicais posteriores, que se assemelha em posicao ao observado
nas mesmas vértebras em pterossauros. Estes forames em aves exibiram uma forma
oval, como os forames cranio-laterais, embora, o tamanho seja consideravelmente

superior.

Forames pneumaticos na lateral do arco neural em cervicais posteriores séo
reduzidos ou ausentes em Pterosauria, mas foram comumente encontrados nos
Paleognathae, Anseriformes, Suliformes, Procellariiformes e Falconiformes, sugerindo
novamente que a pneumatizacdo vertebral é convergente, e ndo homdloga, entre estes

clados.
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Algumas espécies atribuidas a pterossauros e aves aqui analisadas apresentaram
0 notério. A auséncia de forames pneumaticos nesta estrutura observada neste estudo é
concordante com a literatura, que até 0 momento, ndo apresenta relatos sobre a presenca
de forames pneumaticos lateralmente ou nas bases de processos transversos no notario
de pterossauros. Condicdo provavelmente devido a esta regido da coluna estar
susceptivel a maiores tensdes por consequéncia do esforgo exigido pelo voo do animal,
as quais sdo minimizadas justamente pela presenca do notario em espécies
Dsungaripteoridea (Bennett, 2001; Kellner, 2003). No entanto, tal caracteristica difere
de aves, pois todos os notarios observados em espécies deste clado apresentaram
forames dispostos cranialmente e caudalmente nas bases dos processos transversos das
vertebras que compdem a estrutura, inclusive em Falconiformes, aves adaptadas a

suportar longos periodos de voo (Kerlinger, 1985).

Diferindo do que foi observado no notério, as vértebras dorsais livres de
pterossauros apresentaram forames pneumaticos na margem de bases dos processos
transversos, os quais também foram relatados, em Pteranodontoidea (Bennett, 2001;
Veldmeijer et al., 2009) e Azhdarchoidea (Eck et al., 2011; Elgin & Hone, 2013), sendo
similares em forma e quantidade nestes taxons. Estes forames pneumaticos foram
semelhantes também aos observados Neornithes. A presenca destes forames
pneumaticos foi observada em praticamente todas as aves analisadas, e de acordo com a
literatura, forames pneumaticos também sdo observados na base dos processos
transversos de vértebras dorsais atribuidas a Neotheropoda ndo-avianos, como no
espécime UA 8678, identificado como Majungasaurus crenatissimus (O’Connor &
Claessens, 2005; O’Connor, 2006), sugerindo que o0 surgimento deste carater

provavelmente ocorreu em um ancestral dos Theropoda.

Apesar da auséncia de forames pneumaticos na lateral do centro de vértebras
dorsais livres dos pterossauros, estes foram anteriormente observados em nao-
Pterodactyloidea, como na terceira vértebra dorsal do hol6tipo de Raeticodactylus
filisurensis (Butler et al., 2009), e nas cinco primeiras vertebras dorsais preservadas do
espécime GSM 1546, identificado como Dimorphodon macronyx (Butler et al., 2009).
Estes forames pneumaticos apresentam morfologia alongada e posi¢do medial no centro
vertebral, semelhantes ao observados em vértebras cervicais medias de pterossauros.
Em contraste, os forames pneumaticos laterais de vértebras toracicas de Neoaves

diferem de Pterosauria por apresentarem formato oval e dimensGes maiores. Em

48



Procellariformes e Suliformes, estes forames contaram ainda com a presenca de
pequenos forames pneumaticos associados, 0s quais ndo seguiram padrfes evidentes, e
possivelmente podem contribuir com um aumento da pneumatizacdo na estrutura,
servindo como uma via adicional para a entrada de ar. A auséncia de qualquer
caracteristica pneumaética no cortex do centro vertebral de Neornithes ndo-Neoaves

sugere que os forames laterais no centro podem ser caracteres exclusivos para o clado.

A presenca de fossas em pterossauros foi observada na literatura margeando as
bases de processos transversos em vértebras dorsais em VPP V14725, hol6tipo da
espécie Sericipterus wucaiwanensis, as quais ndo tém qualquer conexdo com cavidades
internas (Andres et al., 2010), enquanto em Rhamphorhynchus muensteri (MGUH
1891.783) elas sdo associadas a forames pneumaticos (Bonde & Christiansen, 2003),
como as observadas em bases de processos transversos de torécicas livres pertencentes a
Pterodroma sp. (AZ 1196).

A presenca de forame pneumatico que possuem localizagcbes incomuns em
determinados clados, como os observados proximos ao espinho neural na cervical VIII
em pterossauros Thalassodrominae e nas cervicais posteriores de Falconiformes, e a
auséncia de forames, como na lateral de cervicais posteriores em aves Ardeidae e na
lateral de cervicais médias em Azhdarchidae anteriormente descrita na literatura, foram
interpretadas como surgimentos ou a perdas de forames pneumaticos exclusivas de cada

clado.

Considerando todos os forames pneumaticos presentes lateralmente ao longo da
coluna, notamos que as aves demonstram um aumento do tamanho e/ou quantidade dos
forames pneumaticos nas cervicais posteriores, quando estas sdo comparadas as suas
proprias cervicais médias, ao contrario do que ¢ observado em pterossauros. O’Connor
(2006) reconhece essa condicdo para aves viventes e ainda assume 0 mesmo padrao
para teropodes ndo-avianos, como Majungasaurus, Spinostropheus, Allosaurus,
Monolophosaurus e Sinraptor; indicando que este padrdo possivelmente esteja
associado a um ancestral Theropoda. A evidente redugdo no tamanho em Strigiformes e
Psittaciformes e um aumento de tamanho e quantidade em Procellariiformes, Suliformes
e Falconiformes, sugerindo que provavelmente algum habito de vida influencia no
acréscimo ou diminuicdo da pneumatizagdo nesta regido da coluna, provavelmente tipos

de estratégias de voo.
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Um nitido aumento da quantidade e dimensdes dos forames pneumaticos foi
perceptivel nas vértebras cervicais médias dos pterossauros Anhangueridae e
Tapejaridae em relagcdo as cervicais posteriores, cérvico-dorsais (ou notario) e dorsais
livres. Este aumento também pode ser observado em comparacdo aos forames
pneumaticos presentes em veértebras cervicais de espécies ndo-Pterodactyloidea e
Archaeopterodactyloidea (Bonaparte, 1970; Howse, 1986; Bonde & Christiansen, 2003;
Butler et al., 2009). A presenca de forames pneumaticos maiores e em maior niumero
possivelmente aumenta a pneumatizacdo esquelética da estrutura, tal condicdo
possivelmente é justificada devido as dimensdes destas vértebras, notavelmente mais
compridas em relagdo as mais caudais analisadas. No entanto, nenhum tipo de

quantificacdo da pneumatizacdo foi realizada para suportar esta hipotese.

Como os pterossauros Anhangueridae e Tapejaridae, as espécies pertencentes a
Procellariiformes, Suliformes e Falconiformes também se destacaram por apresentarem
um aumento significativo da quantidade e tamanho dos forames pneumaticos ao longo
da coluna em relacdo as demais espécies de aves analisadas. Embora os Falconiformes
possuam héabitos mais continentais, enquanto Procellariformes e Suliformes estdo
associados a um ambiente marinho, tais espécies apresentam habitos de voo muito
similares adaptadas a uma estratégia de forrageamento, sendo especializadas em voos
duradouros (Kerlinger, 1985; Prince et al., 1992; Anchundia et al, 2017), sugerindo que
o0 provavel aumento da pneumatizacao nestas espécies pode estar relacionada com este
habito.

Embora Procellariiformes, Suliformes e Falconiformes tenham apresentado um o
aumento de quantidade e tamanho dos forames pneumaéticos como ocorrido em
Anhangueridae e Tapejaridae, tal padrdo ocorreu de modo analogo em aves, sendo
observado em vértebras cervicais posteriores, cérvico-dorsais (ou notario) e toracicas
livres, o contrario da condicdo apresentada pelos pterossauros analisados, dando suporte

as hipoteses de homoplasia para pneumatizagcdo em ambos os clados.
6. Concluséao

A andlise das evidéncias referentes a pneumatizagdo presentes no cortex das
vértebras cervicais e dorsais/toracicas de aves e pterossauros aponta uma convergéncia
evolutiva entre ambos os clados, visto que os forames pneumaticos observados

diferiram em posicdo, tamanho, forma e quantidade. As semelhancas observadas quanto
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a posigdo, como nos forames pneumaticos exibidos em bases de processos transversos
em ambos os clados, podem ser atribuidas & presenca dos forames em locais que

preservem a integridade fisica da vértebra (O’Connor, 2004).

Em ambos os clados foram observados presengas e auséncias de forames
pneumaticos em locais incomuns em determinadas ordens ou familias, os quais foram
interpretados como surgimentos e perdas exclusivos de cada grupo. Tais variagdes, bem
como as diferencas na quantidade e tamanho dos forames associados a uma determinada
regido da coluna foram atribuidas aos diferentes portes corpdreos e/ou habitos de vida
de cada espécie (O’Connor, 2004).

Em especial, a grande semelhanga no aumento da quantidade e dimensdes de
forames pneumaticos observados em espécies de Procellariiformes, Suliformes e
Falconiformes quando comparados com as demais espécies de aves, sugere que alguma
influéncia exercida pelos habitos de vida das espécies possivelmente pode ter interferido
no nivel de pneumatizacdo apresentado pelas vértebras, que provavelmente estaria

relacionado as estratégias de voo, o qual se assemelha entre as espécies.
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Capitulo 11

Analise da distribuicdo da pneumatizacao esquelética ao longo da série

vertebral do pterossauro Brasileodactylus (Anhangueria, Pterosauria).
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Resumo

A pneumatizacdo esquelética pds-craniana atualmente é presente apenas em aves. No
entanto, esta € observada inequivocamente em outros arcossauros extintos, como
pterossauros. Pesquisas em relacdo a distribuicdo da pneumatizacdo em arcossauros
observados apenas em registro fossilifero tornaram-se cada vez mais frequentes,
contudo a distribuicdo desta condicdo no esqueleto axial de pterossauros ainda
permanece pouco estudada. Para esta analise, foram tomografadas uma sequéncia
vértebral que correspondente da sexta cervical até a quarta dorsal da série preservada do
espécime SNSB/BSPG 1991 | 27, identificado como Brasileodactylus sp. e pertencente
a colecdo Bayerische Staatssammlung fur Paldontologie und Geologie, em Munique,
Alemanha. As cavidades expostas nas camadas recuperadas foram posteriormente
segmentadas e quantificadas para o calculo da ASP (proporcdo do espagco aéreo) nos
eixos e extremidades articulares do centro e arco neural de cada uma das vértebras. A
pneumatizacdo em todas as vértebras variou entre 67% e 72% do volume total ocupado
pelo espaco aéreo. A regido que apresentou maior ASP em todas as vértebras foi o eixo
do arco neural, demonstrando uma nitida variacéo entre esta porcéo e as zigapofises. O

mesmo padrdo ndo se repetiu no centro vertebral, onde eixo, condilo e cotilo
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apresentaram valores muito similares, provavelmente devido a compactacdo da
estrutura. A ASP obtida em vértebras de SNSB/BSPG 1991 | 27 foi geralmente maior
do que a observada em Vvértebras pertencentes a dinossauros Sauropoda e em diafises de
0ssos longos de aves viventes, considerando que para este ultimo, se tratando do
esqueleto apendicular, sabe-se que o aumento e reducdo da pneumatizacdo variam
rigorosamente de taxon para taxon, dependendo do tamanho e hébitos de vida do
animal. As médias totais da pneumatizacdo observadas nas vértebras de SNSB/BSPG
1991 | 27 foram menores do que as presentes no esqueleto apendicular de outros
espécimes Pterodactyloidea. Contudo, séries vertebrais de outros espécimes do taxon

em questdo e outras espécies devem ser analisadas para inferéncias mais assertivas.
1. Introducéo

Ossos pneumaticos sdo aqueles que possuem diverticulos de ar em seu interior.
Estes sdo facilmente diferenciados dos ndo-pneumaticos por apresentaram um cértex
menos espesso, menor vascularizacdo e forames pneumaticos em sua superficie, que sdo
responsaveis pela entrada de ar via sacos aéreos (O’Connor, 2004). A pneumatizagido
esquelética atualmente é restrita as aves (Crisp, 1857), embora sua presenga também
seja confirmada em animais extintos, como pterossauros e dinossauros ndo-avianos
(O’Connor & Claessens, 2005; O’Connor, 2006; Wedel, 2006). O reconhecimento
dessa condicdo sugere hipdteses sobre o surgimento deste caracter em arcossauros
(Gower, 2001; Claessens et al., 2009; Butler et al., 2012).

Currey e Alexander (1985) analisando cortes de ossos longos de aves utilizaram
a variavel K para calcular a proporcao do espaco aéreo, este calculo se restringe a 0ss0s
tubulares. Com o objetivo de calcular também esta proporcdo em 0ssos de formas livres,
como Vvértebras e epifises de ossos longos, Wedel (2005) sugeriu a variavel da
Proporc¢do dos espacos aéreos (ASP). No referido estudo o autor demonstra a aplicacao

do método calculando tal proporcao em vértebras de Sauropodomorpha.

Atualmente, o referido método foi aplicado nas tomografias em 0ssos longos de
pterossauros, pois permite que novas medidas sejam realizadas ao longo das camadas
virtuais sem que seja necessario danificar o material (Martin & Palmer, 2014). No
entanto, ainda reconhece-se uma escassez na literatura em estudos envolvendo
tomografias no esqueleto axial pds-craniano de pterossauros. Em Claessens et al. (2009)

é relatado apenas a pneumatizagdo em tomografia da sexta cervical do espécime AMNH
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22555, atribuido a Anhanguera (Wellnhofer, 1985; Pinheiro & Rodrigues, 2017).
Contudo, uma anélise restrita a apenas uma vértebra impossibilita conclusfes acerca da
distribuicdo da pneumatizacdo ao longo da coluna vertebral, bem como torna inviavel
qualquer tipo de inferéncia mais assertiva de um possivel padrdo para a pneumatizacédo

em diferentes pontos de uma mesma vértebra.

Aqui, realizamos a quantificagdo por meio de ASP em uma série vertebral
tomografada atribuida a um pterossauro Anhangueria, objetivando observar a variagédo
da pneumatizacdo em regifes de uma sé vertebra, bem como, sua distribui¢do ao longo

de uma série vertebral.
2. Material e métodos

A analise das cavidades pneumaticas presentes internamente na série vertebral
foi realizada em SNSB/BSPG 1991 | 27, proveniente da Bacia do Araripe, Formacéo
Romualdo, de idade Aptiana/Albiana (Cretaceo Inferior), no Grupo Santana. Este
espécime encontra-se tombado na colecdo da Bayerische Staatssammlung fur
Paldontologie und Geologie, em Munigque, Alemanha. O espécime em questdo foi
descrito por Veldmeijer et al. (2009) que o identificou como Brasileodactylus sp.. Os
elementos consistem em um esqueleto incompleto, incluindo a sequéncia da sexta
vértebra cervical até a décima vértebra dorsal (Veldmeijer et al., 2009). Consideramos a
escolha deste espécime devido excelente preservacdo apresentada, sem sinais de
mineralizacdo, achatamento ou estufamento significantes, os quais possivelmente

influenciariam os resultados desta analise.

A série vertebral utilizada para analise consistiu apenas da sexta cervical até a
quarta vértebra dorsal (Figura 23), considerando que as evidéncias da pneumatizagédo
presente externamente na superficie cortical ndo sdo observadas nas vértebras dorsais
mais caudais. As tomografias foram realizadas em um micro-tomégrafo de raios-x
Nanotom, da linha Phoenix|x-ray da GE Healthcare, pertencente ao Museum flr
Naturkunde, em Berlim, na Alemanha. O software utilizado para a aquisi¢do dos dados
foi o datos|x — aquisition version 1.5.3.1 e o de reconstru¢do das imagens em um
arquivo tridimensional foi o datos|x — reconstruction versdo 1.5.0.22 - 64 bit.
Posteriormente, as imagens foram exportadas em DICOM no software Volume
Graphics, conversao necessaria para a visualizagdo das camadas dos arquivos. Por fim,

utilizando o software ImageJ o equilibrio de cinza das sequéncias de imagens de cada
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vértebra foi trabalhada para que pudéssemos observar as cavidades pneumaticas no
espaco medular vertebral. Os valores estipulados para o equilibrio de cinza foram

semelhantes em cada camada das sequéncias de imagens.

Dorsais Cv. posteriores Cervicais

Figura 23. Sequéncia vertebral tomografada pertencente ao espécime SNSB/BSPG 1991 | 27.
Escala: 1 cm.

Para a comparagdo do volume das cavidades internas apresentadas em cada
vertebra utilizamos o indice da proporcéo de espacgos aéreos (ASP), proposto por Wedel
(2005). Este indice é calculado através da proporcdo do espago aéreo sobre a area total
do plano transversal do corte analisado. Os resultados variam entre 0 e 1, sendo 0s
valores minimo e maximo respectivamente, em que quanto maior o valor, mais
pneumatizado é o osso (Wedel, 2005). Considerando que os valores sdo obtidos em um
corte transversal de um ponto, este pode ndo ser representativo para o restante da
estrutura, sendo pertinente que a medida seja realizada em mais de uma regido relevante
(Wedel, 2005). Portanto, foram escolhidos pontos que melhor representassem a analise,
sendo eles, no eixo vertebral, tanto do centro como arco neural, e nas extremidades
articulares do centro, cortes do coétilo e condilo, e do arco neural, cortes nas pré-
zigapodfises e pos-zigapofises, de cada vértebra (Figura 24). Quando algum desses
pontos esteve totalmente ausente ou parcialmente danificado, a medida ndo foi

realizada.
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Figura 24. Pontos escolhidos para as analises da ASP ao longo da estrutura vertebral indicados
pela cor verde. Escala: 1 cm.

Para a quantificacdo das cavidades intertrabeculares e da area total dos planos
transversais nos cortes das vértebras foi necessario a segmentacdo das mesmas em um
software de edicdo de imagens, utilizamos aqui o Photoshop CS6 para demarcar tais
regides (Figura 25). Posteriormente, os valores de cada area foram obtidos através da
ferramenta de medidas pertencente ao ImageJ (https://imagej.nih.gov/ij/), um software
de acesso livre, onde a quantificacdo foi feita por pixels, reconhecendo as areas
demarcadas pela diferenca da coloracdo. Finalmente, os valores atribuidos as &reas
segmentadas foram utilizados para o calculo final da ASP em regides que consideramos
representativas ao longo da estrutura de cada vértebra. A ASP obtida em cada ponto
ainda foi utilizada para realizacdo de médias da pneumatizacdo encontradas apenas no

arco neural e centro e em toda a estrutura vertebral.

Os valores de ASP obtidos aqui para as vértebras de SNSB/BSPG 1991 | 27
foram comparados com resultados da mesma variavel encontrados para vértebras de
Sauropodomorpha e esqueleto apendicular de Pterosauria e Neornithes (neste dltimo, a
ASP foi reconhecida pela converséo a partir dos valores de K) descritos na literatura.

Os valores do nivel de pneumatizacdo atribuidos ao esqueleto apendicular de
Neornithes encontrados por Currey & Alexander (1985) e Cubo & Casinos (2000)
utilizados para comparacdo neste estudo foram obtidos através de K. Tal coeficiente
corresponde ao diametro medido do cértex interno do 0sso sobre o didmetro medido da

superficie externa, sendo que K2 é equivalente a ASP. Para confrontar os dados obtidos
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por Currey & Alexander (1985) e Cubo & Casinos (2000) e os observados no presente

estudo foi necessario a conversdo dos valores encontrados através de K para ASP.

Figura 19. Corte transversal na altura da regido do codndilo da sétima veértebra cervical de
SNSB/BSPG 1991 | 27. A, imagem adquirida pela tomografia computadorizada. B, cavidades
segmentadas apds a edicdo de imagem. Escala: 1 cm.

3. Resultados

Os valores obtidos pelos calculos da ASP nos planos transversais em cada regiao
da vértebra, bem como as médias referentes a pneumatizacao presente nas articulacdes
cotilo-condilo e zigapdfises e na estrutura do centro, arco neural e total das vértebras
sdo dados nas Tabelas 3 e 4. Observando a média obtida pela ASP de todos os cortes
analisados de cada vértebra, notou-se que vértebras cervicais apresentaram valores
sempre iguais ou superiores a 70% do volume preenchido por ar, enquanto as dorsais
obtiveram valores inferiores a este, com excecdo da média da ASP apresentada pela
terceira dorsal, demonstrando que a pneumatizacdo seja menor nesta regido da coluna.
No entanto, tais valores nao variaram significantemente ao longo da série, apresentando

constantes entre 67% e 72% de média total.

Tabela 3. Valores obtidos pela ASP calculada nos eixos e extremidades do arco neural e centro
das oito vértebras mais craniais preservadas pertencentes a SNSB/BSPG 1991 | 27.

Abreviacdes: An, eio do arco neural; Cen, eio do centro; Con, cdndilo; Cot, cétilo; Pozd, pds-
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zigapdfise direita; Poze, pds-zigapofise esquerda; Przd, pré-zigapofise direita; Prze, pré-

zigapofise esquerda.

Vértebra/Regiéo Cot Cen Con Przd Prze An Pozd Poze

Cervical VI 0/3 071 075 065 068 0,78 - 0,74
Cervical VII 0,71 073 060 0,69 - 0,79 - -

Cervical VIII 0,0 069 057 074 076 080 0,73 0,80
Cervical IX 06 073 070 062 080 084 0,72 0,69
Dorsal | 064 073 060 0,73 067 081 062 0,67
Dorsal 11 0,70 063 057 069 0,75 0,77 0,69 0,66
Dorsal 111 067 064 068 065 069 082 0,79 0,75
Dorsal IV 056 064 053 075 073 08 067 0,72

Tabela 4. Médias obtidas pelos valores das ASP calculados nas extremidades articulares do
arco neural e centro, ao longo da estrutura do arco neural e centro e da area total das oito

vértebras mais craniais preservadas pertencentes a SNSB/BSPG 1991 1 27.

Vértebra/ Média da ASP Média da Média Médiado Média total

Regido no cétilo e ASP nas total do total arco  da vértebra
condilo zigapofises centro neural
Cervical VI 0,74 0,69 0,73 0,69 0,72
Cervical VII 0,65 0,69 0,68 0,74 0,70
Cervical VIII 0,63 0,75 0,65 0,76 0,72
Cervical IX 0,63 0,70 0,66 0,73 0,70
Dorsal | 0,62 0,67 0,65 0,70 0,68
Dorsal 11 0,63 0,69 0,63 0,71 0,68
Dorsal 111 0,67 0,72 0,66 0,74 0,71
Dorsal IV 0,54 0,71 0,57 0,73 0,67
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Quando se analisa apenas a ASP obtida na regido do centro vertebral, reconhece-
se que o centro de cervicais médias sdo mais pneumatizados quando comparados com
0S presentes em cervicais posteriores e dorsais, possuindo media superior a 68% de
ASP, enquanto a ASP encontrada no centro das demais veértebras variam entre 66% e
63%, exceto pelo valor obtido para a ultima dorsal analisada, a qual apresentou um
valor ainda menor, com 57% de ASP (ver Tabela 4).

Considerando a ASP encontrada em diferentes regides analisadas em uma
mesma Vértebra, notamos que o0 eixo do arco neural comumente apresentou ASP
maiores que as zigapodfises, estabelecendo uma nitida variacdo da pneumatizacdo do
eixo para as extremidades. Em relacdo ao eixo do arco neural deve-se ressaltar ainda

gue este normalmente foi a regido mais pneumatizada da vértebra.

O padrdo de variacdo eixo-extremidades presente no arco neural foi menos
comum no centro vertebral, onde foi observado apenas em quatro (sétima cervical, nona
cervical, primeira dorsal e quarta dorsal) das oito vértebras analisadas. A oitava cervical
e segunda dorsal ainda apresentaram uma variagdo ao longo de uma extremidade para a
outra do centro, com um aumento gradual da pneumatizacdo no sentido céndilo-cotilo.
No entanto, apesar da presenca de um aumento da pneumatizacdo em determinada
regibes do centro notou-se que os valores de ASP ndo variaram significantemente ao
longo do centro como variam no arco neural. Percebe-se ainda que ao contrario do que
se observa no arco neural, o eixo do centro ndo atinge mais de 80% do seu volume
ocupado pelo espaco aéreo, com a maior ASP encontrada correspondente a 73% da area

total observada na sétima e nona cervicais e primeira dorsal.

Ainda observando apenas a ASP obtida em uma mesma vértebra, notou-se que
comumente had um volume aéreo maior nas articulagbes vertebrais do arco neural do que
naquelas do centro vertebral (ver Tabelas 4), com médias variando entre 67% a 75% nas
zigapofises e 54% a 74% no cotilo e condilo (Figura 26). A sexta cervical foi a Unica
vertebra que apresentou as articulagdes do centro com maior invasdo do espaco aereo
em seu interior do que as zigapofises, com 74% do volume total ocupado pelas

cavidades.
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Figura 26. Grafico destacando a média da ASP apresentada no cétilo e condilo, em azul, e nas
zigapofises, em vermelho, de cada vértebra analisada pertencente a SNSB/BSPG 1991 | 27. As
médias da pneumatizacdo observada nas articulagbes do cétilo-condilo e zigpofises sdo
observadas na Tabela 4.

4. Discussao
4.1. Pneumatizacdo em diferentes regides da vértebra

Apesar de Vvértebras apresentarem comprimento extremamente reduzido
comparado aos 0ssos dos membros do animal, a pneumatizagdo em um mesmo 0SSO
variou entre regides mais proximas as extremidades e o eixo do arco neural, como
também observado em 0ssos longos de pterossauros (Martin & Palmer, 2014). Tal
condicdo justifica a importancia da anélise do ASP em pelo menos mais de um corte da

estrutura, mesmo quando esta ndo apresenta comprimentos elevados.

A diminuicdo da pneumatizacgdo do centro em relagdo ao arco neural pode estar

relacionada com a estrutura vertebral, o qual exibe uma compacta¢do no volume e que
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provavelmente influencia no tamanho das cavidades nesta regido (Figura 27). Assim,
considerando que o centro € uma regido comprimida lateralmente e dorso-ventralmente
(Baumel & Witmer, 1993), devido a resisténcia a tensdes de compressdo exercidas
durante a flexdo da coluna e minimamente durante a posicdo natural do animal (Zusi,
1962). Contudo, embora o eixo do arco neural tenha apresentado maior pneumatizagao
em toda a série vertebral de SNSB/BSPG 1991 | 27, nenhum forame pneumatico lateral
ou adjacente ao canal neural é observado no cortex 6sseo do arco neural em veértebras
cervicais médias, estando dispostos apenas na lateral do centro (Veldmeijer et al., 2009),
diferindo de outros Anhangueria em que a presenca de forames adjacentes ao canal
neural ja foi anteriormente descrita na literatura (Wellnhofer, 1991; Kellner & Tomida,
2000). De acordo com os cortes do eixo vertebral analisado, cavidades internas
proximas a superficie lateral do centro que se distribuem e aumentam em volume na
regido do pediciclo formando grandes cavidades na porcdo superior ao canal neural,
condigdo que configura que a regido mais pneumatizada da vértebra independe da
presenca do forame pneumatico disposto externamente na mesma regido (Figura 27A).
No entanto, ao contrario do que se observa em vértebras cervicais médias, pequenos
forames pneumaticos em vértebras cervicais posteriores e forames maiores a partir da
primeira dorsal de SNSB/BSPG 1991 | 27 sdo observados em bases de processos
transversos. Portanto, estes sdo localizados apenas no arco neural destas vértebras
(Veldmeijer et al., 2009), sendo o0s Unicos responsaveis pela passagem do ar distribuido
ao longo da estrutura, até mesmo no centro vertebral, o qual € menos pneumatizado do
que o arco neural. Porém, neste caso deve-se destacar que além da estrutura 6ssea do
centro ser comprimida em relacdo ao arco neural, os centros de vértebras cervicais
posteriores e dorsais ainda sdo mais compactos em relacdo aos presentes em cervicais
médias, condicdo comumente descrita para espécies atribuidas a Dsungaripteroidea
(Kellner & Tomida, 2000; Bennett, 2001; Averianov, 2010; Vila Nova et al., 2015).
Consequentemente as cavidades apresentadas pelos centros destas vértebras possuem
um volume ainda menor que os observados nos centros de vértebras cervicais médias
(Figura 27B-D).
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Figura 27. Cavidades destacadas no eixo do arco neural, em verde, e centro, em azul, de
vértebras pertencentes a SNSB/BSPG 1991 | 27. A, sexta cervical; B, oitava cervical; C,
primeira dorsal; D, segunda dorsal.

A variagdo observada entre a pneumatizacdo exibida pelo eixo do arco neural e
extremidades articulares era esperada pela necessidade do aumento do volume 6sseo nas
zigapdfises, onde se supde que hd uma maior exigéncia no grau de resisténcia quando
comparadas ao eixo (ver Martin & Palmer, 2014). As ASP constantes obtidas ao longo
dos centros de todas as vértebras da sequéncia podem estar relacionadas a condigédo
comprimida do centro. Tal estrutura apresenta-se achatada dorso-ventralmente e
lateralmente no eixo, 0 que consequentemente comprime as extremidades nesta regido,
e expande cranio-caudalmente. Este cendrio confere em um aumento do volume da area
total das extremidades em relacdo ao eixo, sem exercer uma compressao nas cavidades
desta regido, a qual possui um aumento natural do volume 6sseo, considerando que a
articulacdo entre cétilo-condilo confere em grande flexibilidade ao pescoco do animal,
adaptacdo importante ndo s6 a0 movimento quanto pela absorcdo de possiveis choques
mecanicos (Humphries et al., 2007), fator que provavelmente limita altos niveis de
pneumatizagéo devido a resisténcia exigida. Contudo, com o aumento da espessura das

trabéculas e do cortex nas regides articulares possivelmente o espaco aéreo tenderia a
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ser mais reduzido que o eixo comprimido, no entanto, as presencas de pequenas
cavidades no interior das trabéculas sugerem que com o aumento da espessura das
mesmas a invasdo de ar esteve presente, culminando no aumento da pneumatizacgéo e
tornando-a similar em relacdo ao eixo do centro (Figura 28), condicdo similar a

trabéculas espessas presentes no arco neural, as quais também apresentaram formacao

de pequenas cavidades em seu interior (Figura 27A).

Figura 28. Cavidades destacadas em extremidades dos centros de vértebras pertencentes ao
espécime SNSB/BSPG 1991 | 27. A, secdo transversal do condilo da sétima cervical; B, secdo
transversal do cétilo da oitava cervical; C, se¢do transversal do condilo da oitava cervical; D,
secdo transversal do condilo da nona cervical.

Os menores valores de ASP recuperados nas regides articulares do centro
guando comparados aos observados no arco neural provavelmente se devem a dois
fatores, o primeiro, anteriormente mencionado, devido ao centro naturalmente exibir
uma compressdo maior ao longo da coluna em relagdo ao arco neural. O segundo pela
necessidade da articulacdo condilo-cotilo possuir um volume 6sseo mais elevado
comparada as zigapdéfises, pois a primeira possui um carater que confere flexibilidade a
série vertebral, culminando em maior exigéncia as tor¢fes causadas pela tensdo sofrida

nesta regido da coluna (Zusi, 1962). A excecdo para esse padrdo estar presente

66



justamente na sexta vértebra cervical, a qual apresentou o cétilo e condilo mais
pneumatizado dentre todas as vértebras analisadas (ver Figura 26), sugere que a
resisténcia exigida naturalmente nesta vértebra seja menor do que nas cervicais mais
caudais, semelhante ao padrdo das tensdes sofridas nos segmentos do pescoco de aves,
em que as Vvértebras do terceiro segmento, posicdo similar as ocupadas por cervicais
posteriores e primeiras dorsais em pterossauros, sofrem maior tensdo a compressédo do
centro vertebral do que vértebras pertencentes ao segundo segmento, as quais ocupam
posicOes similares as cervicais medias (Boas, 1929; Zusi, 1962), contudo, para suportar
tal hipotese em vértebras de pterossauros novas analises devem ser realizadas em

cervicais médias mais craniais.

4.2 Comparacdo com a ASP descrita na literatura para esqueleto axial de outros

taxons

Considerando apenas a meédia da ASP observada nos elementos do centro
vertebral (cétilo, eixo e condilo), notamos que ao menos as Vértebras cervicais de
pterossauros aparentemente sdo mais pneumatizadas do que as cervicais de Sauropoda.
A comparacdo baseia-se em quatro espécimes identificados como Apatosaurus sp.,
Brachiosaurus sp., Camarasaurus sp. e Sauroposeidon proteles, em que o célculo das
trés referidas medidas foi possivel (Wedel, 2005), as quais, com excecdo de
Sauroposeidon proteles, ndo resultaram em um ASP superior com mais de 70% do
volume ocupado por cavidades em nenhuma das regifes (ASP de Sauropoda séo
mostrados na Tabela 5). As médias da proporc¢éo encontradas a partir das trés regides do
centro corroboram este cenario, em que nenhuma das vértebras atribuidas a Sauropoda
atingiu 60% de ASP.
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Tabela 5. ASP observada em trés regides distintas do centro vertebral calculada a partir de

quatro espécimes atribuidas a Sauropodomorpha. Retirado de Wedel (2005).

Espécime Vértebra Regiédo ASP

OMNH 01094 o .
Cervical indet. Cotilo 0,32

(Apatosaurus sp.)

Eixo do centro 0,52
Condilo 0,69

BYU 12866 o .
) Cervical indet. Cétilo 0,39

(Brachiosaurus sp.)

Eixo do centro 0,67
Condilo 0,73

OMNH 01313 o )
Cervical indet. Cétilo 0,50

(Camarasaurus sp.)
Eixo do centro 0,52
Condilo 0,49
OMNH 53062
(Sauroposeidon Sexta cervical Eixo do centro 0,74
proteles)

Pré-zigapofise 0,89
Pés-zigapofise 0,75

Contudo, destacando os valores obtidos para a sexta cervical de Sauroposeidon
proteles, observamos que estes foram maiores do que qualquer vértebra do espécime
aqui analisado. No entanto, comparando estes valores com a vértebra equivalente a
observada em SNSB/BSPG 1991 | 27 notamos que estes ndo variaram
significativamente, com excecdo para a ASP apresentada pela pré-zigapdfise, a qual se
mostrou consideravelmente alta na sexta cervical do Sauropoda (ver Tabelas 3 e 5).
Aparentemente as duas estruturas ainda se relacionam pela pouca variacdo da
pneumatizacao entre eixo e articulagcdes, caracterizada pela alta ASP apresentada nas

extremidades em ambas.

A sétima cervical e as cervicais posteriores de SNSB/BSPG 1991 | 27
apresentaram ao menos uma extremidade com volume 6sseo significativamente maior
caracteristica também observada nos espécimes BYU 12866 e OMNH 01094,

identificados como Brachiosaurus sp. e Apatosaurus sp., respectivamente, contudo,

68



apesar da semelhanca estrutural, os cortes dos cotilos destes espécimes revelam uma
pneumatizagdo extremamente baixa, ndo apresentando nem 40% de ASP (Wedel, 2005),
diferindo das vértebras mencionadas de SNSB/BSPG 1991 | 27. Tais veértebras ainda
diferem na distribuicdo da pneumatizacdo ao longo da vértebra, ao contrario das
cervicais do pterossauro que aparentemente ndo seguem nenhum padréo nitido para a
pneumatizacdo no centro vertebral. As cervicais de ambas as espécies de Sauropoda
apresentaram o condilo e o c6tilo com maior e menor ASP, respectivamente, ao longo
da estrutura, indicando que nestas espécies a pneumatizacdo pode apresentar um

crescimento gradual de uma extremidade a outra no centro (Wedel, 2005).

Contudo, o padrdo mais observado, conferindo a maior pneumatizacdo sendo
presente no eixo vertebral, foi observado na cervical de OMNH 01313, atribuida ao
género Camarasaurus, (ver Tabela 5), embora esta variagdo nao tenha sido significativa
(Wedel, 2005), como visto na terceira dorsal de SNSB/BSPG 1991 | 27 (ver Tabela 3).

4.3 Comparacdo com a ASP descrito na literatura para esqueleto apendicular de

pterossauros e outros taxons

Apesar da pneumatizacdo em 0ssos apendiculares em pterossauros nao-
Pterodactyloidea ser praticamente ou totalmente ausente, a média das ASP obtidas neste
estudo em vértebras de um Brasileodacylus sp. foi comumente inferior as médias
obtidas pela ASP apresentada em o0ssos longos de Pterodactyloidea analisados por
Martin & Palmer (2014), as quais variaram entre 0,68 e 0,83 dentre 0s oito espécimes
analisados (Tabela 6). Este cenario indica que a pneumatizacao poderia ter sido superior
no esqueleto apendicular em Pterodactyloidea, condicdo esperada pela funcdo de
sustentacdo corporea conferida ao esqueleto axial, embora, mais espécimes com

esqueleto axial preservado tenham que ser analisados para suportar a hipétese.
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Tabela 6. Média da ASP observada no esqueleto apendicular de oito espécimes
Pterodactyloidea. Retirado de Martin & Palmer (2014).

Minimo-Maximo

Espécime Osso Média da ASP
ASP
NHMUK PV R3880  Falange do digito IV
) 0,71-0,77 0,74
(Istiodactylidae indet.) indet.
NHMUK PV OR35228 Falange do digito IV
. 0,74-0,76 0,76
(Anhangueria indet.) indet.
NHMUK PV OR39411 | Falange do digito
0,68-0,88 0,77
(Anhangueria indet.) v
NHMUK PV OR41637 | Falange do digito
0,70-0,88 0,83
(Anhanguria indet.) v
UP WP1 | Falange do digito
0,77-0,87 0,81
(Anhangueria indet.) v
UP WP2 Il Falange do digito
0,69-0,84 0,76
(Anhangueria indet.) v
UP WP3 111 Falange do digito
0,59-0,76 0,68
(Anhangueria indet.) v
USNM 11925
(Bennettazhia Umero 0,77-0,85 0,81

oregonensis)

Ao contrério do que se observou nas vértebras de pterossauros, a pneumatizacdo
em um mesmo 0sso longo de pterossauros apresenta maior ASP nas epifises, a qual
provavelmente se justifica pela presenca das paredes extremamente finas das trabéculas,
que sdo capazes de conferir a resisténcia necessaria e ainda armazenar uma grande
propor¢do de espaco aéreo (Martin & Palmer, 2014), como também foi comumente
observado nas trabéculas presentes nos cortes atribuidos ao cétilo e condilo de vertebras
pertencentes a SNSB/BSPG 1991 | 27. A espessura do clrtex também foi destacada em
0ss0s longos, notou-se que nas epifises 0 cortex é consideravelmente menos espesso do
que nas diafises, condicdo que contribui para a diminuicdo do volume ésseo nas
extremidades (Martin e Palmer, 2014), no entanto, tal variagdo ndo foi observada em

uma mesma vértebra de Brasileodactylus sp..

70



Em Currey & Alexander (1985) e Cubo & Casinos (2000) os valores
representando a pneumatizagéo do corte transversal de 0ssos longos pertencentes a aves
foram quantificados através de K, e posteriormente convertidos para ASP utilizando K?
para esta comparacdo. Em ambos os trabalhos, os autores calcularam a proporgédo
apenas nas diafises, impossibilitando uma analise mais refinada quanto a uma possivel
variacdo ao longo do osso. Os valores minimos do preenchimento aéreo dos cortes
foram extremamente baixos, como de 11% e 21%, condicdo incomum para vértebras,
porém frequentemente observado em o0ssos longos de alguns tdxons que possuem a
pneumatizagdo reduzida no esqueleto apendicular, sendo comum em aves de tamanho
reduzido ou que possuam um forrageamento aquatico, onde a presenga de 0ss0s mais
densos seria desvantajosa para o animal (O’Connor, 2004). A reducdo ou auséncia da
pneumatizacdo também é observada nos 0ssos dos membros de pterossauros com
envergadura inferior a 2,5m (O’Connor & Claessens, 2005). No entanto, 0ssos longos
de aves ndo atingiram 80% do espaco ocupado por ar em nenhum dos cortes analisados,
apresentando valor maximo de 76% em um fémur observado (Currey & Alexander,
1985), valor inferior aos eixos do arco neural de todas as vértebras analisadas aqui,
indicando que possivelmente a pneumatizacdo na diafise de 0ssos longos de aves
apresenta nivel comumente inferior ou semelhante ao que se observava no esqueleto
axial pos-craniano de pterossauros, embora deva se considerar que a pneumatizacao no

esqueleto apendicular apresente grande variacdo de taxon para taxon.
4.4 Variagdo da ASP o longo da coluna vertebral

Observando a ASP total de cada vértebra ao longo da coluna vertebral de
SNSB/BSPG 1991 | 27 notamos que as cervicais sdo ligeiramente mais pneumatizadas
que as dorsais, variando entre 72% e 70% da area total ocupada por ar, enquanto em
dorsais observamos os valores variando entre 71% e 67%. No entanto, analisando
apenas a ASP apresentada pelo arco neural de cada vértebra observamos valores
variando acima de 70% do volume das estruturas ocupado por espaco aéreo, exceto pela
cervical VII que apresentou 69%, que ndo justificam uma reducdo da pneumatizagéo
nas vertebras dorsais. Contudo, uma reducdo logaritmica do volume aéreo € observada
na transicdo entre os centros de vértebras cervicais e dorsais, que possivelmente tenha
sido o diferencial para que vértebras dorsais apresentassem a reducéo da pneumatizagédo
em comparagdo com as vertebras cervicais, visto que enquanto que a pneumatizagédo

esquelética nos centros vertebrais de dorsais reduziu , variando entre 66% e 57% do
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nivel de volume aéreo, nos centros de cervicais estes valores permaneceram entre 73% e
66%. Associando os valores de ASP com os dados estruturais de cada centro analisado,
observamos que a medida que a pneumatizacdo diminui ao longo da coluna, os centro
de cada vértebra ficam também reduzem em comprimento, portanto, possivelmente a
variacdo da pneumatizacdo ao longo da série vertebral esta atribuida a compactacéo do
centro vertebral em dorsais, anatomicamente exigida para conferindo maior absorcéo

das tensdes ocasionadas pelo movimento de flexdo da coluna (Zusi, 1962) (Figura 29).
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Figura 29. Gréfico confrontando os dados obtidos pela ASP, indicados no gréafico pelos pontos
vermelhos, e o comprimento do centro, indicados no grafico pelos pontos azuis, das oito
vértebras tomografadas pertencentes ao espécime SNSB/BSPG 1991 | 27. Nota-se que as
variaveis sdo diretamente proporcionais, exibindo uma reducéo logaritmica da pneumatizacéo e
do comprimento na zona de transicao entre as vértebras cervicais e dorsais. A média dos valores
para as ASP dos centros podem ser observadas na Tabela 2, enquanto as medidas exibidas do
comprimento dos centros em milimetros foram retiradas de Veldmeijer et al. (2009).

Embora ndo deva se descartar que tal variagdo da pneumatizacdo em vértebras
dorsais esté atrelada ao fato de que esta regido da coluna estd mais propensa a sofrer

com a tragdo por consequéncia do esforco exigido pelo voo, o qual € minimizada em
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espécies na maioria dos Dsungaripteoridea pela presenca do notario (Bennett, 2001;
Kellner, 2003), diferentemente de Brasileodactylus (Veldmeijer et al., 2009). A
presenca de uma estrutura menos 0ssea poderia conferir menor resisténcia para 0s

centros das referidas vértebras.
5. Conclusdo

Embora as médias das ASP reconhecidas para cada vértebra do espécime
SNSB/BSPG 1991 | 27 tenham variado apenas entre 72 e 67%, com 0S maiores niveis
atribuidos as cervicais médias reduzindo exponencialmente ao longo da coluna,
variacdo provavelmente ocasionada devido a estrutura vertebral, que exibe uma
compactacdo do cento em cervicais posteriores e dorsais em resposta as tensbes de
compressédo sofridas por essas estruturas ao longo da coluna, refletindo no volume das

cavidades internas.

Considerando a possivel variagdo da pneumatizacdo individualmente ao longo
da veértebra, provavelmente em reflexo da condi¢do de compactagdo anteriormente
mencionada, no centro, ndo foram observados qualquer tipo de padrdo para a variacao,
enguanto que no arco neural a pneumatizacao variou ao longo de cada vértebra, as quais

apresentaram o maior nivel de ASP no eixo e aumento do volume 6sseo nas zigapofises.

As vértebras cervicais de SNSB/BSPG 1991 | 27 mostraram-se ser comumente
mais pneumatizadas que as vértebras de dinossauros Sauropoda, exceto pela alta ASP
demonstrada pela sexta cervical de Sauroposeidon proteles. Como em cervicais de
Brasileodactylus sp., ndo foram vistos picos de pneumatizacdo no eixo do centro em
nenhuma vértebra dos Sauropoda observadados, embora dois espécimes apresentem um

aumento gradual da pneumatizacao no sentido cétilo-condilo, ndo visto no pterossauro.

Todas as vértebras analisadas atribuidas Brasileodactylus sp. comumente exibem
pneumatizacdo maior do que as observadas nas diafises de 0ssos longos de aves
viventes, no entanto, sabe-se que a presenca de 0ssos pneumaticos, principalmente no
esqueleto apendicular, é variavel de taxon para taxon, estando sujeita a reducdo ou

aumento da mesma dependendo do tamanho ou habitos de vida do animal.

Ossos apendiculares de Pterodactyloidea apresentam maior pneumatizagdo em
comparacéo as vértebras analisadas aqui, condigdo provavelmente atribuida a fungéo do

estrutural de sustentagcdo do corpo que cabe ao esqueleto axial, embora mais analises em
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séries vertebrais devam ser realizadas antes de qualquer inferéncia quanto a esta

hip6tese neste clado.
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Conclusotes Gerais

A grande variacdo observada entre os forames pneumaticos presentes no cortex
das vértebras cervicais e dorsais/toracicas de pterossauros Dsungaripteroidea e
Neornithes indicam surgimentos independentes deste cardter em ambos os clados,
sugerindo uma convergéncia evolutiva. As pequenas semelhancas observadas quanto a
posicdo de forames em dorsais/toracicas livres, possivelmente se justificam devido a
presenca dos forames em locais que preservem a integridade fisica da vertebra
(O’Connor, 2004).

As auséncias ou presenca de forames pneumaticos em locais incomuns em
vértebras de espécies de pterossauros e aves, sdo consistentes com a hipotese de que o
surgimento ou ndo destes caracteres podem estar atribuidos aos diferentes portes

corporeos e/ou habitos de vida de cada espécie (O’Connor, 2004).

Em especial, a grande semelhanga no aumento da quantidade e dimensdes de
forames pneumaticos observados em espécies de Procellariiformes, Suliformes e
Falconiformes quando comparados com as demais espécies, sugere que alguma
influéncia exercida pelos habitos de vida das espécies, possivelmente pode ter
interferido no nivel de pneumatizacdo apresentado pelas vértebras, que provavelmente

estaria relacionado as estratégias de voo, o qual se assemelha entre as espécies.

O espaco ocupado pelas cavidades pneumaticas corresponde a aproximadamente
70% do volume total de cada vértebra ao longo da coluna do pterossauro
Brasileodactylus, apresentando os maiores valores em cervicais medias. Aparentemente
a estrutura vertebral é o principal limitante da pneumatizacdo em vértebras, a qual é
reduzida em locais que provavelmente sejam estruturalmente mais frageis ao
movimento natural do animal. No entanto, na espécie analisada, a quantidade e tamanho
dos forames pneumaticos presentes nas vértebras ndo apresentou muitas variagdes ao
longo da série, similar aos volumes ocupados pelas cavidades pneumaticas (variando
apenas entre 72% e 67%), impossibilitando inferéncias mais assertivas quanto ao
potencial de que o aumento na quantidade e tamanho de forames pneumaticos indique

um maior nivel de pneumatizacdo da estrutura.

As vértebras cervicais de Brasileodatylus mostraram-se ser comumente mais
pneumatizadas que as vértebras Sauropoda e 0ssos apendiculares de aves viventes,

suegerindo uma alta pneumatizagao para pterossauros em relacao a outros clados.
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No entanto, ossos apendiculares de Pterodactyloidea por sua vez apresentam
maior pneumatizacdo em comparacdo as vértebras analisadas aqui, indicando maior
invasdo aérea em 0ssos dos membros, contudo, para realizacdo de inferéncias mais
assertivas, mais espécimes apresentando séries vertebrais preservadas tenham que ser

analisadas.
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