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RESUMO

Pterossauros sao répteis alados extintos com surgimento no Tridssico e grande diversificagio no Jurassico e no Cretdceo, sendo os primeiros
vertebrados a desenvolver voo ativo. Visto que os primeiros pterossauros ja apresentam padrdes morfoldgicos tipicos para o clado, ha uma considerével
lacuna entre os primeiros pterossauros preservados no registro fossilifero e seus parentes mais proximos. Aqui, discutimos diferentes propostas
filogenéticas apresentadas ao longo de décadas, sendo a Hip6tese Dinosauromorpha—Pterosauromorpha a mais frequentemente recuperada. Porém,
mesmo considerando essa hip6tese, tal lacuna morfol6gica ainda persiste. Desta forma, discutimos como o conhecimento sobre os lagerpetideos
tem auxiliado na elucidagao sobre a origem dos pterossauros, visto que trabalhos recentes indicam que o grupo estaria aninhado dentro de
Pterosauromorpha. Lagerpetidae é um grupo de pequenos répteis encontrados no Tridssico Superior da América do Norte, Brasil, Argentina e
Madagascar, com os registros datados para o Carniano restritos até entdo para o hemisfério Sul, e com os primeiros registros para a América do
Norte ocorrendo no Noriano. Descobertas recentes apontam para a presenga de dentigao insetivora dentro de Lagerpetidae, assim como o que
ocorre em pterossauros tridssicos. Desta forma, a insetivoria pode ser atribuida como um hébito alimentar ancestral em Pterosauromorpha. Esta
dieta é dada como uma possivel for¢a motriz para a evolugao do voo em Pterosauria.

Palavras-chave: Pterosauria, Lagerpetidae, Ornithodira, Tridssico.

ABSTRACT

Leaping from branch to branch - Lagerpetidae and the origin of pterosaurs. Pterosaurs are a group of extinct flying reptiles with emergence
in the Triassic and great radiation in the Jurassic and Cretaceous, being the first vertebrates to develop active flight. Since the first pterosaurs
already show morphologic patterns that are typical for the clade, there is a substantial gap between the first preserved pterosaurs in the fossil
record and their closest relatives. Here, we discuss different phylogenetics proposals presented through decades, being the Dinosauromorpha—
Pterosauromorpha Hypothesis the most usually recovered. Even considering this hypothesis, however, the morphological gap persists. Thus, we
discuss how the knowledge about Lagerpetidae has helped to elucidate the origin of pterosaurs, since recent works indicates that the group would
be nested inside the Pterosauromorpha. Lagerpetidae is a group of small reptiles found in the Upper Triassic of North America, Brazil, Argentina
and Madagascar, with the Carnian record thus far restricted to the South hemisphere, and with the first records for North America being Norian in
age. Recent discoveries point to the presence of insectivorous dentition among Lagerpetidae, as it happens in triassic pterosaurs. Thus, insectivory
can be assigned as an ancestral diet in Pterosauromorpha. This diet is assigned as a possible driving force to the evolution of flight in Pterosauria.

Keywords: Pterosauria, Lagerpetidae, Ornithodira, Triassic.
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INTRODUGCAO

Os pterossauros foram répteis' alados que viveram durante a Era Mesozoica, sendo os primeiros vertebrados a
desenvolver o voo ativo, dezenas de milhdes de anos antes dos dinossauros avianos (Witton, 2013; Hone et al., 2017).
Os pterossauros mais antigos foram encontrados em depésitos do periodo Tridssico Superior, datados entre 219 e
201,3 milhdes de anos (Ezcurra et al., 2020), como as espécies Eudimorphodon ranzii e Caelestiventus hanseni, da Itdlia e
Estados Unidos da América, respectivamente (Dalla Vecchia, 2013; Britt ef al., 2018). Os pterossauros se diversificaram
no Jurdssico e Cretdceo, dando origem a diversas formas adaptadas a diferentes habitos de vida, produzindo inclusive
as maiores criaturas a ja terem sobrevoado os céus da Terra — as maiores espécies poderiam atingir de 10 a 12 metros de
envergadura (Witton, 2013).

Os mais antigos membros desse grupo j4 exibem morfologia e adaptagdes tipicas dos pterossauros (Figura 1) (Dalla
Vecchia, 2013), tais quais: o esterno é amplo e possui uma projecio ssea anterior — a quilha ou carena; crista deltopeitoral
do umero é robusta, para receber os poderosos musculos utilizados no voo; digito IV da mao possuindo as falanges de I
aIV hiper-alongadas, servindo de ancoragem para uma porgao da asa membranosa chamada de braquiopatigio (Witton,
2013); ossos pré-pubicos pareados; osso pteroide, exclusivo dos pterossauros, que se localiza na regiao do pulso e serve
de suporte para por¢ao da membrana alar entre o pulso e 0 ombro, formalmente chamada de propatagio (Witton, 2013).

Dessa forma, o que observamos no registro fossilifero é que ha uma considerédvel lacuna morfoldgica entre os primeiros
pterossauros preservados e os outros répteis tidos como seus parentes mais préximos, mesmo considerando as diversas
propostas de parentesco discutidas na préxima segio (Ezcurra et al., 2020; Baron, 2021). Na presente contribuicio,
discutiremos brevemente as alternativas propostas para o posicionamento filogenético dos pterossauros ao longo das
décadas. Adicionalmente, discutiremos como o nosso conhecimento acerca dos lagerpetideos, um grupo de arcossauros
comumente considerados parentes préximos dos dinossauros, recentemente tem langado luz sobre o enigma da origem
dos pterossauros.

Figura 1. Caracteristicas selecionadas de Pterosauria. A, Reconstrugio do esqueleto de Eudimorphodon ranzii; B, esterno amplo e com projegio 6ssea anterior; C,
osso pteroide; D, crista deltopeitoral do umero robusta; E, ossos pré-ptbicos pareados. Referéncias no texto principal. Escala de S cm.

Figure 1. Selected traits of Pterosauria. A, Skeletal reconstruction of Eudimorphodon ranzii; B, broad sternum with anterior bone projection; C, pteroid bone; D,
robust deltopectoral crest of the humerus; E, paired prepubic bones. References in the main text. 5 cm scale.

! Seguimos aqui uma definigéo filogenética de Reptilia conforme consta no Phylonyms: A Companion to the PhyloCode (De Queiroz et al., 2020):
Reptilia é 0 menor clado coroa contendo Testudo graeca Linnaeus 1758 (Testudines), Iguana iguana Linnaeus 1758 (Lepidosauria), e Crocodylus
niloticus Laurenti 1768 (Archosauria).
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Que os pterossauros sao répteis é consenso desde o século XIX, quando Georges Cuvier estabeleceu de vez a natureza
reptiliana dessas criaturas, com base em Pterodactylus antiquus (Figura 2A) (Wellnhofer, 2008). Contudo, a qual grupo
de répteis os pterossauros pertencem? A resposta para essa questio aparentemente simples tem sido motivo de muita
discussdo ao longo das décadas de estudo do grupo (Figura 3). A seguir, revisamos brevemente algumas hipéteses
modernas sobre as relagdes de parentesco dos pterossauros (Figura 4). E preciso dizer que nio cobrimos aqui toda a gama
de hipdteses advogadas, mas apenas uma sele¢ao de algumas delas, especificamente aquelas frequentemente discutidas
na literatura de pterossauros. Para uma revisio mais detalhada das afinidades filogenéticas dos pterossauros, sugerimos
o trabalho de Baron (2021).

Figura 2. Fotografias de fosseis relacionados a Pterosauromorpha. A, Pterodactylus antiquus, exemplar BSP AS 1 739; B, Scleromochlus taylori, exemplar NHMUK
R3146; C, Seazzadactylus venieri, exemplar MFSN 21545 modificado de Dalla Vecchia (2019); D, Ixalerpeton polesinensis, exemplar ULBRA-PVT059. Escalade S cm.

Figure 2. Photographs of fossils related to Pterosauromorpha. A, Pterodactylus antiquus, exemplary BSP AS 1739; B, Scleromochlus taylori, exemplary NHMUK
R3146; C, Seazzadactylus venieri, specimen MFSN 21545 modified from Dalla Vecchia (2019); D, Ixalerpeton polesinensis, specimen ULBRA-PVTO0S9. S cm scale.
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Figura 3. Arvore simplificada das relagdes filogenéticas dos répteis com énfase nas diferentes posigoes propostas para Pterosauria. Filogenia baseada em Ezcurra (2016).

Figure 3. Simplified three of the phylogenetic relationships of reptiles with focus on the different positions assigned to Pterosauria. Phylogeny based on Ezcurra (2016).

Em uma avaliagdo das afinidades dos pterossauros, Peters (2000) sugeriu que os pterossauros sio arcossauromorfos
intimamente relacionados aos “prolacertiformes”. Sua andlise produziu um clado onde os pterossauros se encontravam
juntos aos “prolacertiformes” Cosesaurus e Sharovipteryx e o tixon Longisquama. A hipétese de Peters (2000) foi
nomeada de “hipétese prolacertifome” por Baron (2021). Apesar do apelo que essa hipdtese pode ter, pois ela sugere
parentesco préximo entre pterossauros e Sharovipteryx (um réptil planador), ela foi duramente criticada por conter
falhas metodoldgicas, como delegao/modificagdo injustificada de alguns caracteres na anélise e codificagao questionavel
de outros (Hone & Benton, 2007; Baron, 2021). Ainda envolvendo os “prolacertiformes”, Renesto & Dalla Vecchia
(2005) observaram similaridades entre pterossauros e o drepanossaurideo Megalancosaurus, como a forma dos ossos
pré-maxilares e nasais, mas também expressaram que essa similaridade pode ser resultado de convergéncia evolutiva e
nao parentesco especialmente proximo.

Peters (2007) fez uma proposta radicalmente diferente, retirando os pterossauros do clado Archosauromorpha. Nesse
estudo, Peters argumentou que os pterossauros seriam membros do clado Lepidosauria. Lembrando que, neste contexto,
os supracitados Cosesaurus, Sharovipteryx e Longisquama sao considerados lepidossauros proximamente relacionados aos
pterossauros. Essa hipétese tem sido sistematicamente refutada e é hoje vista entre os especialistas como extremamente
improvavel. Adicionalmente, vale ressaltar que Peters é notdrio entre a comunidade paleontolégica por sua abordagem
pseudocientifica. Para criticas & abordagem de Peters, veja Naish (2012, 2020).

Andlises filogenéticas conduzidas por Benton (1985) recuperaram os pterossauros como o membro mais precocemente
divergente do clado Archosauromorpha. Contudo, analises mais detalhadas performadas por Benton (1990, 1999, 2004)
falharam em recuperar essa topologia — em todas elas os pterossauros foram recuperados como proximamente relacionados
a Dinosauromorpha (hipétese que discutiremos mais adiante nessa secio). Bennett (1996) realizou uma extensiva
andlise que recuperou os pterossauros como arcossauriformes nio intimamente relacionados aos dinossauros. Contudo,
tal resultado s6 foi obtido quando ele propositalmente removeu caracteres que julgou serem convergéncias. Quando
tais caracteres eram mantidos na andlise, pterossauros voltavam a ser recuperados como proximamente relacionados
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Figura 4. Linha do tempo das propostas de relagoes filogenéticas para Pterosauria. Silhueta inferior por Tasman Dixon. Referéncias no texto principal.

Figure 4. Timeline of the phylogenetic proposals to Pterosauria. Lower silhouette by Tasman Dixon. References in the main text.

a Dinosauromorpha, sendo Scleromochlus (ver abaixo) e Dinosauromorpha seus sucessivos taxons-irmios. Anélises
conduzidas por Bennett (2013, 2020) sugerem que embora arcossauriformes, os pterossauros nao sio especialmente
tao proximos dos dinossauros; nesses trabalhos, portanto, o autor tem rejeitado a Hipotese Dinosauromorpha —
Pterosauromorpha (a ser discutida a seguir).

Embora alguns estudos sugiram em que os pterossauros sio arcossauriformes nao-arcossauros (Bennett, 1996;
Unwin, 2006; Bennett, 2013; Bennett, 2020), h4 crescente evidéncia, proveniente de diversas andlises filogenéticas,
indicando que os pterossauros sio membros do clado Archosauria (Ezcurra et al., 2020). Dentro de Archosauria,
Pterosauria é consistentemente associado a linhagem Pan-Aves® e, mais especificamente, a “Hip6tese Dinosauromorpha-
Pterosauromorpha” é a mais frequentemente recuperada (Gauthier, 1986; Benton, 1999; Hone & Benton, 2007, 2008;
Nesbitt & Hone, 2010; Nesbitt, 2011; Ezcurra, 2016; Nesbitt et al., 2017; Kammerer et al., 2020; Ezcurra et al., 2020;
Baron, 2021). Segundo essa hipétese em sua versio atual, Pterosauromorpha e Dinosauromorpha sio grupos-irmios®. O
clado menos inclusivo contendo dinossauros e pterossauros, mas que exclui os crocodilianos, é chamado de Ornithodira
(Gauthier, 1986; Ezcurra et al., 2020).

2 Pan-Aves Gauthier & de Queiroz, 2001, nome de clado convertido por Ezcurra et al. (2020): o clado mais inclusivo contendo Vultur gryphus
Linnaeus, 1758 (Aves), mas nao Crocodylus niloticus Laurenti, 1768 (Crocodylia). Conforme Ezcurra et al. (2020) esse clado é equivalente a Ave-
metatarsalia Benton, 1999.

3 Pterosauromorpha sensu Andres & Padian (2020): o clado que consiste de Pterodactylus antiquus (Von Séemmerring 1812) (Pterosauria) e
todos os organismos ou espécies que compartilham um ancestral comum mais recente com ele do que com Alligator mississippiensis Daudin 1802
(Suchia/Crocodylia) e Compsognathus longipes Wagner, 1859 (Dinosauromorpha/ Dinosauria). Dinosauromorpha Benton, 1985: o clado mais
inclusivo contendo Compsognathus longipes Wagner, 1859 (Dinosauria), mas ndo Pterodactylus antiquus (Von Sémmerring, 1812) (Pterosauria)
ou Alligator mississippiensis (Daudin, 1802) (Crocodylia).

— Paleontologia em Destaque, v. 37, n. 77, p. 70-85, 2022
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Um dos mais enigmdticos personagens na historia dos estudos sobre as origens dos pterossauros nao é, infelizmente,
conhecido pelos melhores fésseis. Scleromochlus taylori (Figura 2B), descrito por Woodward (1907), é um pequeno
didpsido encontrado em rochas do Tridssico Superior da famosa fauna de Elgin, Escocia. A preservagao em arenito
grosso nao permitiu a retengao de material 6sseo, de forma que, de Scleromochlus, conhecemos apenas moldes externos
rudimentares e ambiguos, dificultando seu estudo. von Huene, em 1914, ja apontava semelhangas entre Scleromochlus
e pterossauros, tais como o coracéide alongado, morfologia dos tarsais proximais, metatarso e membro anterior
alongados. von Huene (1914) interpretou Scleromochlus como um animal arbéreo planador, provavelmente dotado
de um patdgio rudimentar formado por dobras de pele nas superficies laterais do corpo. A hipétese de von Huene foi,
décadas depois, ecoada por Padian (1984) que, embora concordando em uma préxima relagao entre Scleromochlus e
pterossauros, acreditava em um hébito de vida terrestre e cursorial para o primeiro, o que levaria a uma hipdtese terrestre
para o surgimento do voo dos pterossauros. Mais tarde, a proximidade entre Scleromochlus e pterossauros voltaria a ser
recuperada por Sereno (1991), embora esse autor tenha questionado a robustez desse resultado, tendo afirmado que as
relagoes de parentesco entre o tdxon em questdo e Pterosauria ou Dinosauromorpha sio incertas.

Cabe ressaltar a dificuldade envolvida no estudo de Scleromochlus. A ambiguidade inerente a interpretagio da anatomia
deste curioso animal levou, muitas vezes, a sua exclusao como tdxon terminal de importantes estudos filogenéticos. Esse
é 0 caso, por exemplo, de Nesbitt (2011), Ezcurra (2016) e mesmo Ezcurra et al. (2020), este tiltimo escolhendo incluir
Scleromochlus apenas em uma analise complementar. Embora a reavaliagdo recente de Bennett (2020) tenha questionado
ahipétese Dinosauromorpha-Pterosauromorpha para as relagdes filogenéticas de Scleromochlus (esse autor recupera, para
o tdxon, uma posigio basal dentro de Archosauriformes), o trabalho de Baron (2021, discutido abaixo) oferece suporte
cladistico para o posicionamento do tdxon como ornitodiro de afinidades incertas. Recentemente, o tdxon foi novamente
interpretado como um ornitodiro, possivelmente relacionado aos pterossauros (veja adiante), seguindo interpretagdes
baseadas em reconstrugdes tridimensionais geradas a partir de tomografia computadorizada (Foffa et al., 2022)

Tendo discutido as supramencionadas hipdteses e ponderado que aquela mais frequente é a Hipdtese
Dinosauromorpha-Pterosauromorpha, vale ressaltar que apesar do inferido parentesco préximo entre dinossauromorfos e
pterossauros, ainda assim permanece uma lacuna morfolégica na nossa compreensao da evolugio desses répteis alados. E
nesse contexto que trazemos aqui uma breve discussao a respeito dos lagerpetideos e uma hipé6tese recente sobre arelagao
deles com os pterossauros (Nesbitt, 2011; Kammerer ef al., 2020; Ezcurra ef al., 2020; Baron, 2021). Essas descobertas e
a hipdtese recente podem, na visdo de Ezcurra et al. (2020), ter langado luz sobre o enigma da origem dos pterossauros.

OS LAGERPETIDEOS

Lagerpetidae Arcucci, 1986 compreende um grupo de répteis griceis de pequeno porte, geralmente com menos de
um metro de comprimento, porém com alguns poucos exemplares podendo alcangar até dois metros. Seus fésseis foram
encontrados em rochas do Tridssico Superior da América do Norte, Brasil, Argentina e Madagascar. Por enquanto, os
lagerpetideos sdo conhecidos através de exemplares indeterminados (Martinez et al., 2013; Garcia et al., 2019) e seis
espécies inequivocas, distribuidas em pelo menos quatro géneros: Lagerpeton chanarensis (Argentina; Romer, 1971),
Ixalerpeton polesinensis (Figura 2D) (Brasil; Cabreira et al., 2016), Kongonaphon kely (Madagascar; Kammerer e al.,
2020), Dromomeron romeri (EUA; Irmis et al., 2007), Dromomeron gregorii (EUA; Nesbitt et al., 2009) e Dromomeron
gigas (Argentina; Martinez et al., 2016).

Como veremos adiante, a anatomia femoral dos lagerpetideos é bastante conhecida, pois é o inico elemento que pode
ser comparado entre todas as espécies e, portanto, este carrega diversas das caracteristicas que s3o diagnésticas do grupo,
tais como o condilo fibular expandido na epifise distal e um sulco bem-marcado entre o condilo fibular e o condilo lateral
(veja Miiller et al., 2018) (Figura S). Nas proximas segdes serd apresentado o estado da arte do conhecimento acerca dos
lagerpetideos até o ano de 2020. A partir deste ano, as novas descobertas serdo discutidas adiante em uma se¢ao propria.

HISTORICO DE DESCOBERTAS E PUBLICAGCOES

O registro inicial de lagerpetideos se deu com a descri¢ao de Lagerpeton chanarensis (Romer, 1971) com base
apenas em um membro posterior praticamente completo proveniente da Formagao Chafiares (Carniano, Argentina).
Nos anos seguintes, materiais adicionais foram reportados, e alguns autores reavaliaram os exemplares conhecidos de
Lagerpeton (Romer, 1972; Arcucci, 1986), chegando a conclusio de que o pequeno animal seria pega fundamental para
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um entendimento da aquisicao de caracteristicas que levou a origem dos dinossauros (Sereno & Arcucci, 1994). Ainda
assim, mesmo ap6s a descrigao de mais espécimes, o esqueleto de Lagerpeton era um mistério, uma vez que era conhecido
apenas por elementos da cintura pélvica, membro posterior e algumas vértebras.

Foi somente na segunda metade da primeira década do século XXI que novos lagerpetideos foram reconhecidos e
publicados, sendo estes D. romeri (Irmis et al., 2007) da Formagao Chinle (Noriano, EUA) e D. gregorii (Nesbitt et al.,
2009) da Formagao Colorado City (Noriano, EUA). Embora tais registros tenham estendido o alcance geografico e
temporal do grupo, o conhecimento acerca do esqueleto dos lagerpetideos nao aumentou consideravelmente, haja visto
que as novas espécies descritas foram nomeadas com base somente em ossos do membro posterior. Embora diagnésticos
para o grupo, estes elementos ja eram conhecidos para Lagerpeton, que até entdo se mantinha como o lagerpetideo mais
completo conhecido, ainda que Nesbitt et al. (2009) tenham reportado brevemente um esqueleto razoavelmente completo
de D. romeri. Este, porém, ainda nao foi figurado ou descrito completamente até o presente momento.

Nos anos seguintes, um exemplar fragmentario (apenas a por¢ao distal de um fémur) de lagerpetideo foi reportado por
Martinez et al. (2013) para Formagao Ischigualasto (Carniano, Argentina), além de uma nova espécie D. gigas (Martinez
et al.,, 2016) para a Formagao Quebrada Del Barro (Noriano, Argentina). Este tltimo também é conhecido apenas por
fragmentos de um unico fémur parcial, mas pertencente a um animal relativamente grande em comparagao com outros
exemplares de lagerpetideos, sendo um dos maiores conhecidos até hoje.

Ainda em 2016, os lagerpetideos receberam uma grande atualizagao, com a descrigao de L. polesinensis (Cabreira et
al.,;2016) da Formacao Santa Maria/Sequéncia Candeldria (Carniano, Brasil), que representa até hoje o esqueleto mais
completo de lagerpetideo publicado. Ixalerpeton é conhecido por mais de um exemplar, sendo o mais completo constituido
de um esqueleto semi-articulado que preservou vértebras cervicais, dorsais, sacrais e caudais, além de elementos do cranio,
cintura e membro escapular, e cintura e membro pélvico, fornecendo dados inéditos a respeito de diversas por¢des do
esqueleto dos lagerpetideos (Figura S).

A partir deste momento, numerosos exemplares de lagerpetideos foram descritos e publicados, geralmente a partir de
elementos fragmentdrios, principalmente pertencentes ao género Dromomeron (Sarigiil, 2016; Lessner et al., 2018; Marsh,
2018; Martz & Small, 2019; Beyl et al., 2020). Griffin et al. (2019) analisou a ontogenia e padrao de desenvolvimento das
cicatrizes musculares em Dromomeron. Adicionalmente, foi reportado um fragmento distal do fémur de um lagerpetideo
indeterminado (provaveljuvenil) da Formacao Santa Maria/Sequéncia Candel4ria do Sul do Brasil, que provém de uma
localidade distinta daquela de Ixalerpeton e também apresenta diversas diferengas morfoldgicas com relagao a este ultimo

Figura S. Caracteristicas selecionadas de Lagerpetidae. A, reconstrugdo do esqueleto de Ixalerpeton polesinensis; B, dentes marginais com a base da coroa de formato
circular; C, contorno das regides temporal e orbital fortemente convexo dorsalmente em vista lateral; D, transi¢ao da diéfise femoral para a epifise proximal marcada
por uma concavidade; E, condilo fibular do fémur expandido. Referéncias no texto principal. Escala de S cm.

Figure S. Selected features of Lagerpetidae. A, reconstruction of the skeleton of Ixalerpeton polesinensis; B, marginal teeth with a circular base of the crown; C, outline
of the temporal and orbital regions strongly convex dorsally in lateral view; D, transition from the femoral diaphysis to the proximal epiphysis marked by a concavity;

E, expanded fibular condyle of the femur. References in the main text. 5 cm scale.
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e outros lagerptideos, caracterizando um possivel novo morfétipo (Garcia et al., 2019). Por outro lado, Bennett (2015)
propds que o holétipo de D. romeri (GR 218), juntamente de dois exemplares atribuidos ao dinossauro Tawa hallae (GR
155 € 235), na verdade corresponderiam a uma série ontogenética de um tnico tdxon. Sua argumentagio se baseou em
uma suposta condigdo imatura de GR 218, além de deformagées plésticas no tnico elemento (fémur) preservado neste
espécime. Porém, esta hipétese foi refutada por Miiller (2017), que demonstrou que as diferengas entre este exemplar de
D. romeri e os exemplares de Tawa iam além daquelas ja reportadas para o espectro de variagdo ontogenética em outros
dinossauromorfos. Além disso, D. romeri é conhecido por vérios exemplares, incluindo individuos maduros e que nao
se assemelham & morfologia vista nos espécimes atribuidos & Tawa (Miiller, 2017).

A partir de 2020 diversas novidades sobre os lagerpetideos foram publicadas, deixando o grupo em evidéncia uma
vez mais. Kammerer et al. (2020) publicaram um pequeno lagerpetideo dos depésitos Isalo II (Carniano, Madagascar),
nomeado K. kely. Ezcurra et al. (2020) trazem novos dados a respeito dos lagerpetideos, fruto de uma parceria de
pesquisadores de varios paises, inclusive do Brasil. Ao examinar espécimes dos lagerpetideos Lagerpeton (Argentina) e
Ixalerpeton (Brasil), os pesquisadores se depararam com 0ssos incomuns e que pensavam inicialmente ndo pertencer a
estes animais. Foi s6 quando compararam suas descobertas de forma coletiva, que puderam se assegurar que os novos
elementos de fato pertenciam aos lagerpetideos ja conhecidos, revelando feigoes antes desconhecidas para o grupo (veja
mais abaixo). Frente as novas descobertas, outros autores também puderam identificar novos elementos de lagerpetideos
em suas colegdes, tais como o umero e escapulocoracoide atribuiveis a Lagerpeton que foram reportados por McCabe &
Nesbitt (2021). Baron (2021) discute a origem dos pterossauros e constrdi suas anélises em cima dos dados de Kammerer
etal. (2020), reforcando os resultados obtidos por estes autores. Para um resumo do histérico de descobertas, ver Figura 6.

Figura 6. Linha do tempo das descobertas relacionadas a Lagerpetidae. Referéncias no texto principal.

Figure 6. Timeline of discoveries related to Lagerpetidae. References in the main text.
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PALEOBIOLOGIA

A paleobiologia dos lagerpetideos ainda é um tépico pouco estudado, mas isso se deve ao fato de que até poucos anos
atrds o grupo era conhecido apenas por restos fragmentarios. Por conta das proporgdes entre os elementos do membro
posterior, os lagerpetideos foram historicamente considerados cursoriais ou saltatoriais (Sereno & Arcucci, 1994).

Griffin et al. (2019) analisou a morfologia interna de D. romeri através de osteohistologia, evidenciando que o taxon
apresenta um padrao de crescimento similar ao de outros pan-avianos tridssicos. Também foi verificado que a presenca de
cicatrizes musculares pouco desenvolvidas ¢, de fato, diagndstica para o téxon e nao resultado de imaturidade esqueletal
dos individuos amostrados (Griffin ef al., 2019). Marsa et al. (2020) também realizaram anélises osteohistoldgicas em
Lagerperton. A microestrutura interna indicou um rapido crescimento e altas taxas metabdlicas para o tixon, o que é
congruente com a evidéncia presente em D. romeri (Griffin et al., 2019). Este resultado foi interpretado como uma possivel
adaptagdo de Lagerpeton as condigdes ambientais da Formagao Los Chafiares (Marsa ef al., 2020).

Com a descoberta do diminuto Kongonaphon, Kammerer et al. (2020) forneceram os primeiros materiais dentarios
atribuidos a Lagerpetidae e uma analise da evolugao do tamanho corpéreo em pan-avianos. Os dentes do tinico exemplar
conhecido de Kongonaphon eram cénicos e com microestrutura peculiar, indicando uma dieta insetivora para o téxon.
Uma vez que a diminui¢io do tamanho corpéreo parece ser um elemento chave para a aquisi¢iao do voo em vertebrados
(Lee et al., 2014), Kammerer et al. (2020) hipotetizaram um pequeno tamanho corpéreo ancestral para os ornitodiros,
e no caso de Kongonaphon, isto estaria associado com a insetivoria. Além disso, o tamanho diminuto dos elementos
destes animais contribuiria também para a escassez de fsseis, que estaria atribuida a um viés tafonémico e nao a histéria
evolutiva do grupo (Kammerer et al., 2020). E argumentado também que um pequeno tamanho corpéreo como estado
ancestral para Dinosauromorpha-Pterosauromorpha teria implicagdes na retengao de calor, favorecendo hipdtese sobre
ahomologia entre estruturas tegumentares (e.g., filamentos, penas e picnofibras; Figura 7) presentes em pterossauros e
dinossauros (Yang et al.,, 2019), ainda que isso nio seja consenso.

Figura 7. Reconstrugio em vida do lagerpetideo Ixalerpeton polesinensis, exibindo estruturas tegumentares filamentosas, conforme a hipétese mencionada no
texto. Arte de Johnny Pauly Vieira (Mingau).

Figure 7. Reconstruction in life of the lagerpetid Ixalerpeton polesinensis, featuring filamentous integumentary structures, according to the hypothesis mentioned
in the text. Art by Johnny Pauly Vieira (Mingau).
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DISTRIBUIGAO TEMPORAL E PALEOBIOGEOGRAFICA

Os exemplares conhecidos de Lagerpeton da Argentina e Kongonaphon de Madagascar sao, atualmente, os registros
mais antigos de lagerpetideos, datados de cerca de 236-234 milhdes de anos (Ezcurra et al., 2017) e 236 milhdes de anos
(Philipp et al., 2018), respectivamente. Na faixa de cerca de 233 a 231 milhdes de anos (Martinez et al., 2011; Langer
et al., 2018), a presenca de Ixalerpeton (Cabreira et al., 2016) e um lagerpetideo indeterminado (Garcia et al., 2019) no
Brasil, e de um lagerpetideo indeterminado (Martinez ef al., 2013) na Argentina completam os registros do Carniano
para o grupo. Isso demonstra que os lagerpetideos ji apresentavam uma ampla dispersao no hemisfério Sul, andloga ao
que é visto em outros pan-avianos, tais como afanossauros e dinossauros (Nesbitt et al., 2017).

Ja em relagao a registros do Noriano, até o momento apenas lagerpetideos do género Dromomeron sao registrados.
Estes estdo presentes em rochas da Argentina (Martinez et al., 2016) e da América do Norte (Irmis et al., 2007; Nesbitt
et al.,, 2009), o que sugere um padrao de dispersao dos lagerpetideos no sentido Sul-Norte (Miiller ef al., 2018). Até o
presente momento nao hd registros inequivocos de lagerpetideos norianos em solo brasileiro.

RELAGOES FILOGENETICAS

Lagerpetideos tém sido associados com a origem dinossauros desde a reavaliagio de Lagerpeton por Sereno &
Arcucci (1994), e permaneceram como tal até anos recentes (Irmis ef al., 2007; Nesbitt, 2009; Miiller et al., 2018) sendo
recuperados constantemente como a primeira linhagem divergente dentro do grande grupo Dinosauromorpha (e.g.,
Nesbitt, 2009; Martinez et al., 2013; 2016; Nesbitt et al., 2017; Miiller et al., 2018; Garcia et al., 2019). Tal clado inclui
todos os dinossauros e espécies proximas (Benton, 1985; Ezcurra et al., 2020). No entanto, com base em dados inéditos,
esta visdo foi contestada por Kammerer et al. (2020), Ezcurra et al. (2020) e Baron (2021), cujos trabalhos suportam
que os lagerpetideos estariam aninhados em Pterosauromorpha, sendo o grupo-irmao de Pterosauria (veja mais abaixo).

Com a possivel remogao dos lagerpetideos de Dinosauromorpha e a incerteza no posicionamento filogenético
dos silessauros (Cabreira et al., 2016, Miiller & Garcia, 2020), a diversidade de dinossauromorfos nio-dinossaurianos
inequivocos ficaria restrita apenas a Lagosuchus talampayensis, um pequeno dinossauromorfo da Formagao Los Chanares
(Carniano, Argentina).

OS IRMAOS PERDIDOS DOS PTEROSSAUROS?

Nesbitt (2011) sugeriu tentativamente que Pterosauria e Lagerpetidae poderiam ser clados irmaos, hipétese que
teria como base algumas caracteristicas bastante peculiares no tornozelo dos lagerpetideos, que se assemelham mais a
condigio observada nos pterossauros do que nos dinossauros. Contudo, a propria andlise filogenética conduzida por
Nesbitt nesse mesmo estudo recuperou Lagerpetidae como membro de Dinosauromorpha.

Mais recentemente, Kammerer ef al. (2020) discutiram essa hipétese brevemente no artigo de descrigio do
lagerpetideo Kongonaphon. Os autores observaram que, quando o tdxon Scleromochlus nao era incluido na andlise
filogenética, Lagerpetidae era recuperado em sua posigao tradicional, ou seja, alocado em Dinosauromorpha. Por outro
lado, se Scleromochlus era incluido, formava-se o clado Pterosauromorpha com o seguinte contetido: Lagerpetidae como
grupo-irméao de Pterosauria e Scleromochlus como grupo irmao do clado formado por esses dois ultimos. Contudo,
Kammerer ef al. (2020) ressaltaram que, embora digna de atengdo, a evidéncia em prol de tal hipétese era fraca e
problemdtica devido ao carédter fragmentdrio dos f6sseis de lagerpetideos. Além disso, é importante ressaltar que os
autores levaram em conta a interpretacio tradicional a respeito de Scleromochlus, que o considera um animal pertencente
ao grupo Pan-Aves, ainda que suas afinidades menos inclusivas nio sejam definidas. No entanto, uma revisio do tixon
por Bennett (2020) reinterpretou diversas caracteristicas, incluindo a identificagio de osteodermas e de um tornozelo
com morfologia crurotarsal, que sao mais frequentemente observados em arcossauriformes nao pertencentes a Pan-Aves.

Ezcurra et al. (2020) reportaram novas informagdes importantes sobre a anatomia dos lagerpetideos. Essa nova
informagao foi codificada e implementada em uma ampla matriz filogenética para analisar as relagdes de parentesco
entre arcossauromorfos do Permiano e Tridssico. Tal matriz engloba 157 unidades taxondmicas terminais, conta com
822 caracteres morfoldgicos e inclui todas as espécies (validas) de lagerpetideos, além de 13 espécies de pterossauros —
9 tridssicas e 4 jurdssicas. Para contemplar as hipdteses alternativas de relagoes filogenéticas entre pterossauros e outros
arcossauromorfos, a matriz de dados também inclui ampla variedade de arcossauromorfos, inclusive os tanistrofeideos,
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mas nao os drepanossauros. A partir dessa matriz, duas andlises independentes foram realizadas com o emprego de
métodos diferentes. Em ambos os casos Lagerpetidae e Pterosauria foram recuperados como grupos-irmaos. A relagao
foi sustentada por pelo menos 33 sinapomorfias, mas dado o limitado espago ressaltamos apenas algumas caracteristicas
que unem pterossauros e lagerpetideos. Para uma lista completa, veja o material suplementar de Ezcurra et al. (2020),
que é a fonte para a discussao das caracteristicas a seguir.

Lagerpeton e Ixalerpeton tém dentdrios cuja extremidade anterior é edéntula e pontiaguda, uma condigao também
observada em pterossauros do Tridssico, como Seazzadactylus (Fig. 2C), Carniadactylus e Raeticodactylus; essa condigao
também é observada em alguns silessaurideos. Alguns dentes de lagerpetideos tém coroas dentdrias com trés cuspides,
sendo a cuspide central a mais desenvolvida. Dentes com multiplas ctspides sio raros em arcossauriformes, mas, além
dos lagerpetideos, ocorrem também em vérios dos mais antigos pterossauros, como o Austriadraco. Um outro exemplo
de arcossauromorfo cujos dentes sio multicuspados (especificamente, dentes trictispides no dentdrio e na maxila) é
o género tanistrofeideo Langobardisaurus pandolfii (Saller et al., 2013), que no novo estudo foram recuperados como
parentes consideravelmente distantes dos lagerpetideos e pterossauros. Os dentes com multiplas cuspides nesse género,
portanto, devem-se ao fendmeno da convergéncia evolutiva. Alguns outros tanistrofeideos, tais como espécimes imaturos
de Tanystropheus longobardicus, também podem apresentar dentes multicuspidados.

Por meio de tomografia computadorizada, Ezcurra ef al. (2020) construiram modelos dos encéfalos de D. gregorii e
Ixalerpeton, revelando que os floculos cerebelares desses lagerpetideos eram relativamente bem desenvolvidos, projetando-
se pOstero-lateralmente, a0 mesmo tempo em que afunilam nesse mesmo sentido. Essa condigdo é semelhante aos
lobos floculares ainda mais desenvolvidos dos pterossauros (Witmer et al., 2003). H4 uma conexdo entre os fléculos e a
coordenagao da movimentagio dos olhos, cabega e pescogo. Para os pterossauros, foi proposto que o aumento dos fléculos
estd correlacionado com o0 voo, pois seria importante no processamento de informagao relacionada a essa capacidade
(Witmer et al., 2003). Se esse for o caso, os fléculos aumentados dos lagerpetideos indicam que, pelo menos inicialmente, o
aumento dessas estruturas nio se deu devido ao voo (Ezcurra et al., 2020). Enquanto os fléculos eram bem desenvolvidos
nos pterossauros, os bulbos olfativos eram pouco desenvolvidos, refletindo em uma olfagio mais limitada (Cordonit et
al.,2016). Os lagerpetideos, por outro lado, mantiveram a condigao ancestral dos arcossauromorfos, ou seja, sem redugao
dos bulbos olfativos (Ezcurra, 2016). Portanto, pode-se dizer que os lagerpetideos tem uma neuroanatomia, de certa
forma, intermediria entre pterossauros e outros arcossauriformes do Tridssico (Ezcurra et al., 2020).

A orelha interna, o fémur e a pelve dos lagerpetideos e pterossauros também guardam considerédveis similaridades. A
conformagao da orelha interna, isto é, a disposigao e morfologia dos canais semicirculares, que detectam o movimento
da cabeca, é bastante similar em lagerpetideos e pterossauros (Ezcurra et al., 2020). Particularmente, o canal semicircular
anterior dos lagerpetideos e pterossauros forma um longo arco, fortemente curvado. Em primatas e aves, sabe-se que um
canal semicircular anterior com forte curvatura implica em equilibrio mais apurado (Spoor & Zonneveld, 1998). Em
se tratando de fdsseis, essa conformagao pode indicar uma relagio com o ambiente arbdreo, bem como formas ageis de
locomogao terrestre e movimentos répidos, além de voo ou planeio (Ezcurra et al., 2020). Na pelve dos lagerpetideos
Lagerpeton e Ixalerpeton, pubis e isquio fazem um extensivo contato, o qual se estende até o nivel da margem anteroventral
do pubis, formando a placa pubo-isquidtica; 0 mesmo se observa nos pterossauros mais antigos, como Austriadraco,
Peteinosaurus, que sao do Tridssico, mas também no género juréssico Dimorphodon (Ezcurra et al., 2020). Quanto ao
fémur, tanto em pterossauros “basais” (como Raeticodactylus, Peteinosaurus e Dimorphodon) quanto em lagerpetideos,
a cabeca do fémur tem formato de gancho (Ezcurra et al., 2020).

Além de revisar as hipSteses propostas para a origem dos pterossauros, o trabalho de Baron (2021) pode ser encarado
como um teste independente para o arcabougo filogenético recuperado por Ezcurra et al. (2020). Partindo de uma matriz
de dados independente, que também inclui uma amostragem consideravel de possiveis candidatos a “pterossauros mais
basais”, Baron (2021) recupera uma relagio mais préxima entre Lagerpetidae e Pterosauria do que entre Lagerpetidae e
Dinosauriformes (hipétese tradicional). Ressalta-se que, embora o posicionamento de Scleromochlus permaneca dibio
nas anélises de Baron (2021), a recuperagao de Lagerpetidae dentro de Pterosauromorpha independe da presenca deste
téxon como unidade taxonémica terminal. Além de suportar o novo modelo de Ezcurra et al. (2020) para a origem dos
pterossauros, Baron (2021) chama atengao para o fato de que a presenga de denticao insetivora em lagerpetideos (e.g.
Kongonaphon) e pterossauros tridssicos aponta para a insetivoria como hébito alimentar primitivo em Pterosauromorpha,
sendo esta dieta uma possivel for¢a motriz para a evolugdo do voo em Pterosauria.
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Miiller (2022) investigou as caracteristicas presentes em regioes distintas do esqueleto de lagerpetideos e comparou
com o espectro morfoldgico presente em outros pan-avianos. Desta forma, seria possivel avaliar quais porgoes do esqueleto
dos lagerpetideos sao mais similares ao esqueleto de pterossauros e o papel das homoplasias no sinal filogenético das
caracteristicas presentes. A analise de morfoespaco de Miiller (2022) demonstrou que as fei¢des craniomandibulares
de lagerpetideos e pterossauros sio muito semelhantes, fato este que é pega chave na argumentagao de Kammerer et al.
(2020) e Ezcurra et al. (2020). No entanto, lagerpetideos apresentam uma cintura escapular e membro anterior mais
parecido com o que é visto em dinossauromorfos. E por fim, o esqueleto axial, a cintura pélvica e o membro posterior se
demonstraram tinicos em relagao aos pan-avianos, apresentando um alto grau de especializagao. Miiller (2022) comenta
que a coocorréncia de dois grupos de pterossauromorfos distintos e altamente especializados com uma ampla gama de
dinossauromorfos sugere uma pressao seletiva para ocupagao de nichos no Tridssico. Vale ressaltar que a maior parte dos
lagerpetideos ainda sao conhecidos por esqueletos demasiadamente incompletos, entao é importante que novos achados
ocorram, assim é possivel refinar as anélises e tecer hipdteses mais robustas acerca destes animais.

Como uma das mais recentes contribui¢des para a compreensio da evolugio inicial dos Pterosauromorpha, Kellner
et al. (2022) reavaliam o enigmatico téxon Faxinalipterus minimus, proveniente do topo da Sequéncia Candeléria
(Noriano). Uma delicada preparagio mecanica do holétipo, descrito por Bonaparte et al. (2010) como pterossauro basal,
permitiu a reinterpretacio de diversos elementos 6sseos do animal. Como resultado, Faxinalipterus é recuperado por
Kellner et al. (2022) como possivel membro de Lagerpetidae ao invés de Pterosauria (veja também Soares et al., 2013).
Adicionalmente, os autores descrevem um novo téxon a partir de um maxilar associado por Bonaparte et al. (2010) ao
holétipo de Faxinalipterus, além de materiais cranianos e pds-cranianos mais bem preservados e que provém da mesma
localidade. O novo animal, Machary bonapartei, é recuperado, nas analises realizadas por Kellner ef al. (2022), como o
membro mais basal de Pterosauromorpha, figurando como téxon irméao de (Lagerpetidae + Pterosauria), corroborando
com a hipétese de relagio filogenética préxima entre pterossauros e lagerpetideos. Desse modo, com a reinterpretagao de
Faxinalipterus, os mais antigos registros inequivocos de pterossauros para o hemisfério Sul passam a ser os recentemente
descritos Yelaphomte praderioi e Pachagnathus benitoi, ambos da Formagao Quebrada Del Barro (Noriano-Rético) da
Argentina (Martinez ef al., 2022).

Por fim, o ja citado Scleromochlus taylori foi reavaliado mais uma vez, em um trabalho por Foffa et al. (2022). Neste
artigo, foram reportadas reconstrugées tridimensionais de diversas porgdes do esqueleto de Scleromochlus, obtidas
através de tomografia computadorizada e interpretagdes anatomicas dos autores. O trabalho reforca a hipétese de que
Scleromochlus é um ornitodiro proximamente relacionado aos pterossauros e possivelmente pertencente a Lagerpetidae.
E notado que Scleromochlus nao apresenta adaptagoes relacionadas ao hibito arboricola, as quais sio vistas em outros
lagerpetideos (Ezcurra et al., 2020), e ao invés disso apresentaria um hébito cursorial terricola (Foffa et al. 2022).

CONSIDERAGOES FINAIS — UM SALTO NA ARVORE DA VIDA

Apesar de reveladora, a hipotese de estreita relagao filogenética entre pterossauros e lagerpetideos ainda deixa envolta
em mistério a aquisi¢ao de diversas caracteristicas associadas com o voo. Entretanto, as garras manuais fortemente curvadas
dos lagerpetideos sugerem que os membros anteriores, além do evidente papel na locomogao, poderiam também ser
utilizados na captura de presas e para escalar (Ezcurra et al., 2020). Nesse cendrio, os lagerpetideos, que eram pequenos
predadores gréceis, 4geis, com um senso de equilibrio melhorado e possivelmente com habitos arboricolas (embora seja
dificil dizer quanto tempo eles dispendiam vivendo em arvores), podem langar luz sobre a evolugio inicial dos ancestrais
dos pterossauros, antes da aquisi¢io do voo propriamente dito (Baron, 2021).

O enigma da origem dos pterossauros ainda nao foi desvendado, no sentido de que ainda nao temos aqueles fosseis
que estdo mais proximos dos animais voadores, mas ainda assim néo tio distantes dos completamente terrestres.
Entretanto, os novos estudos aqui apresentados, se consolidados, sio um importante passo na diregio da dissolugdo do
mistério. Podemos dizer que embora um pequeno passo para um pterossauro, as novas descobertas podem representar
um salto na nossa compreensio dos lagerpetideos e pterossauros. Para os lagerpetideos, representam também um salto
nos galhos da drvore da vida.
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