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RESUMO

Pteranodon é um género de pterossauros exclusivo da América do Norte, cujas
caracteristicas principais sdo a auséncia de dentes e presenca de uma crista frontal.
Apesar de bem conhecido, com mais de mil fragmentos fésseis ja descobertos, sua
taxonomia em nivel de familia ainda é controversa. Bennett (1994) em sua revisdo da
familia aceitou apenas duas espécies como validas: Pteranodon longiceps e P.
sternbergi. Recentemente, Kellner (2010) revisou o grupo e reconheceu quatro
espécies, nomeando duas novas: Dawndraco kanzai e Geosternbergia maiseyi.
Objetivando revisar a taxonomia dessa familia, este trabalho prop6s a) reconhecer as
caracteristicas diagndsticas das diferentes espécies e géneros de Pteranodontidae; b)
realizar uma analise de morfometria geométrica bidimensional, permitindo inferir quais
as variagbes morfologicas intra- e interespecificas entre o0s espécimes de
pteranodontideos responsaveis pelas diferencas no formato e tamanho dos cranios; e
Cc) comparar o0s resultados das andlises morfométricas com pterossauros
pterodactiloides cujo dimorfismo sexual é evidente, testando se 0 mesmo ocorre em
Pteranodon. Foram analisados 20 espécimes de pteranodontideos constituidos de
material craniano, e devido a maioria encontrar-se fragmentado, foi realizada a
reconstrucdo dos cranios em vista lateral, notadamente do rostro, crista frontal e
aberturas cranianas. Foram designados 51 marcos anatbmicos homélogos ou
landmarks para todos os créanios utilizando o software TPSDig2. Trés rodadas de testes
morfométricos foram feitas: 1. usando todos os landmarks; 2. sem usar os landmarks da
crista frontal e 3. excluindo os landmarks da curvatura do rostro (mantendo o seu
comprimento). Com auxilio do programa MorphoJ, a Anadlise Generalizada de
Procrustes, a Andalise de Componentes Principais e Andlise de Variaveis Canbnicas
foram realizadas. A disposicdo dos exemplares UALVP 24238 e KUVP 967 no
morfoespaco em ao menos um Componente Principal para cada um dos trés testes nos
permitiu concluir que ambos sdo considerados como pertencentes a uma espécie
distinta, Dawndraco kanzai, proposta por Kellner (2010). A analise de regressao linear
testou a presenca de crescimento alométrico nesses pterossauros, e em todos os testes
a alometria foi positiva (p < 0,05). P6de-se observar que 0s maiores cranios portam as
maiores cristas, e que elas sdo distintas em formato entre si. Assim, a revisao
taxondmica culminou na proposta de trés espécies validas em dois géneros: Pteranodon
longiceps, Pteranodon sternbergi e Dawndraco kanzai. Assim como ocorre em
pterossauros pterodactiloides como Caiuajara dobruskii e Hamipterus tianshanensis,
nos quais os maiores individuos portadores das maiores cristas cranianas sao
considerados machos, inferimos o0 mesmo padréo para Pteranodon, sob influéncia de
selecdo sexual. Portanto, consideramos machos adultos os exemplares DMNH 1732,
FHSM 339, YPM 2473 e YPM 2594; além de AMNH 5099 como um macho jovem. A
respeito de D. kanzai, a posicao do hol6tipo (UALVP 24238) nos gréaficos de regresséo
fornece evidéncias de ser um possivel macho adulto, assim como proposto por Kellner
(2017). Baseando-se no dimorfismo sexual presente em Pteranodon, o espécime
referido a D. kanzai (KUVP 967) corresponderia a um macho jovem.
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ABSTRACT

Pteranodon is a genus of pterosaurs exclusive to North America, whose main features
are the absence of teeth and the presence of a frontal crest. Although well known, with
over a thousand fossil fragments already discovered, its taxonomy at the family level is
still controversial. Bennett (1994) in his review of the family accepted only two species
as valid: Pteranodon longiceps and P. sternbergi. Recently, Kellner (2010) reviewed the
group and recognized four species, erecting two new ones: Dawndraco kanzai and
Geosternbergia maiseyi. Aiming to revise the taxonomy of this family, this work proposed
a) to recognize the diagnostic characters of the different species and genera of
Pteranodontidae; b) perform a two-dimensional geometric morphometrics analysis,
allowing to infer which are the intra- and interspecific morphological variations
responsible for the differences in size and shape of the skulls; and c) to compare the
results of the morphometric analyzes with pterodactyloid pterosaurs whose sexual
dimorphism is evident, testing if it occurs in Pteranodon. 20 specimens of pteranodontids
composed of cranial material were analyzed, and as most of them are incomplete,
reconstruction of the skulls in lateral view were made, especially the rostrum, frontal crest
and cranial openings. 51 homologous landmarks were designated for all skulls using the
TPSDig2 software. Three rounds of morphometric tests were made: 1. using all
landmarks; 2. without using the landmarks of the frontal crest and 3. excluding the
landmarks of the curvature of the rostrum (keeping its length). With assistance of the
Morphod program, the Procrustes Fit, the Principal Component Analyses and Canonical
Variates Analyses were performed. The arrangement of UALVP 24238 and KUVP 967
in the morphospace in at least one Principal Component for each of the three tests
allowed us to conclude that both are considered as a distinct species, Dawndraco kanzai,
proposed by Kellner (2010). Linear regression analysis tested the allometric growth in
these pterosaurs, and in all tests allometry was positive (p <0.05). It is remarkable the
division of the skulls by size and shape, with the largest skulls bearing the largest crests,
which are distinct in shape between them. Therefore the taxonomic revision indicated
three valid species in two genera: Pteranodon longiceps, Pteranodon sternbergi and
Dawndraco kanzai. As with pterodactyloid pterosaurs such as Caiuajara dobruskii and
Hamipterus tianshanensis, in which the largest individuals with the largest cranial crests
are considered males, we infer the same pattern for Pteranodon, under the influence of
sexual selection. Therefore, we considered as adult males specimens DMNH 1732,
FHSM 339, YPM 2473 and YPM 2594, besides AMNH 5099 as a young male. Regarding
D. kanzai, the position of the holotype (UALVP 24238) on regression graphics provides
evidence of possibly being a adult male, as proposed by Kellner (2017). Based on the
sexual dimorphism present in Pteranodon, the referred specimen to D. kanzai (KUVP
967) would correspond to a young male.
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1. INTRODUCAO
Pterosauria € uma linhagem extinta de Archosauria, sendo os primeiros vertebrados a

desenvolver o voo planado ativo (PADIAN, 1983, 1985). O fossil mais antigo de
pterossauro data do Tridssico Superior (215 milhdes de anos) e o clado apresentou-se
amplamente distribuido geograficamente ao longo dos periodos Jurassico e Cretaceo,
diversificando-se até sua extincdo no final do Cretdceo (66 milhGes de anos)
(WELLNHOFER, 1991a; UNWIN, 2006; BUTLER ET AL., 2009). Seu aparecimento no
Tridssico coincide com o surgimento de outros répteis, tais como testudines,
crocodilomorfos e dinossauros (BENTON, 1985). Durante sua histéria evolutiva, os
pterossauros possuiram consideravel diversidade morfolégica (BUTLER ET AL., 2011,
2012; PRENTICE ET AL., 2011) e taxonbmica, com mais de 140 espécies atualmente
reconhecidas (BARRETT ET AL., 2008; BUTLER ET AL., 2009, 2011).

Como caracteristicas que englobam os pterossauros em um grupo monofilético pode-
se citar amao com trés dedos pequenos e o quarto alongado, para suportar a membrana
alar presa as laterais do corpo; 0 0sso pteroide no pulso, o qual € um pequeno 0Sso em
forma de tala que se conectava a margem distal do carpo e, provavelmente, sustentava
uma membrana que se estendia para a frente até o pescoco; um tronco curto e uma
pelve pequena com 0ssos pré-pubicos (KELLNER, 2006). Além disso, 0os pterossauros
possuiam os membros posteriores menos robustos quando comparados aos anteriores
(UNWIN, 2006). Sobre a postura, alguns autores sugerem que eles eram capazes de
bipedalidade (PADIAN, 1983), enquanto outros afirmam que a locomocao terrestre sé
foi possivel através de quadrupedalismo, hipétese atualmente mais aceita e apoiada por
evidéncias icnolégicas (WILKINSON, 2008).

Segundo HENDERSON (2010) as estimativas de tamanho corporal variam de 5a 35 g
para o insetivoro Anurognathus até 259 a 544 kg para o gigante Quetzalcoatlus, cuja
envergadura é estimada em 10 a 12 m (WITTON, 2008; HENDERSON, 2010; WITTON
& HABIB, 2010). A morfologia esquelética tem sido utilizada para sugerir uma gama
diversificada de tipos de dieta e de forrageio dentro do clado, incluindo piscivoria,
filtrag&o, insetivoria, moluscivoria, frugivoria e carniceiros (e.g. BONAPARTE, 1970;
WELLNHOFER, 1991a; OSI ET AL., 2005; UNWIN, 2006; BENNETT, 2007; WITTON &
NAISH, 2008; LU ET AL., 2010).

A respeito da filogenia dos pterossauros, existem atualmente propostas de varios
autores diferentes (KELLNER, 2003; UNWIN, 2003; ANDRES & JI, 2008; WANG ET
AL., 2009; LU ET AL., 2010; WANG ET AL., 2012; ANDRES, 2012; ANDRES ET AL.,

2014), que diferem na nomenclatura empregada para os clados e na topologia das



arvores. As formas basais, tradicionalmente chamadas de “Rhamphorhynchoidea”
(WELLNHOFER, 1991b), hoje sdo mais bem denominadas como nao-Pterodactyloidea
por formar grupos-irmaos sucessivos aos Pterodactyloidea (KELLNER, 2003), clado o
gual inclui as formas mais derivadas. Este Ultimo surgiu em algum momento durante o
periodo Jurassico, se diversificando até o final do Cretaceo (ANDRES ET AL., 2014)

(Fig. 1).
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Figura 1 Filogenia de Pterosauria, mostrando o clado Pterodactyloidea e seus grupos-irmaos.

Retirado de ANDRES ET AL. (2014).



A presenca de cristas sagitais € uma caracteristica evidente em varios grupos (Fig. 02)
e, no cranio, pode ser encontrada mais anteriormente, medialmente ou posteriormente.
As cristas sdo estruturas amplamente utilizadas em taxonomia e em andlises
filogenéticas (KELLNER, 1994; 2003; 2006; BENNETT, 1997; 2001; 2002; MARTILL &
FREY, 1999; UNWIN, 2003; 2006; ANDRES & JI, 2008; WANG ET AL., 2009; 2012; LU
ET AL., 2010). Varias interpretacdes tém sido propostas para a funcao da crista, como
uma estrutura aerodinamicamente Util que pode ter funcionado como freio para diminuir
a velocidade durante o pouso (BRAMWELL & WHITFIELD, 1974); leme frontal para
fornecer a direcdo (HEPTONSTALL, 1971; STEIN, 1975); ou um contrabalanco para
exatos movimentos craniais, reduzindo a necessidade de pesados musculos do
pescoco (EATON, 1910; HEPTONSTALL, 1971; BRAMWELL & WHITFIELD, 1974).
Outros pesquisadores incluiram fungdes nédo relacionadas a aerodinamica, tais como
local de fixacdo muscular (EATON, 1910), regular a perda de calor (KELLNER &
CAMPOS, 2002; CHATTERJEE & TEMPLIN, 2004), ou estrutura de exibicao, variavel
ontogeneticamente e sexualmente dimorfica (SHORT, 1914; BENNETT, 1992, 2001;
CHATTERJEE & TEMPLIN, 2004), sendo esta Ultima a mais favorecida na literatura
recente (HONE ET AL., 2012). A grande diversidade de tamanho, forma e posi¢éo da
crista craniana sugere que sua funcdo primaria era de estrutura de exibicdo intra- e
interespecifica (BENNETT, 1992; CAMPOS & KELLNER, 1997). Seu tamanho e
constituicdo também podem variar, sendo compostas de tecido mole com uma
sustentacdo 6ssea, ou apenas 6ssea (WELLNHOFER, 1996; BENNET, 2002).



Figura 2 Cristas cranianas em pterossauros. (A) Tropeognathus; (B) Tapejara; (C) Tupuxuara,;
(D) Dsungaripterus; (E) Pteranodon; (F) Nyctosaurus. Imagens fora de escala. Modificado de
UNWIN (2003, 2006).

Apesar da distribuicdo cosmopolita dos pterossauros, 0s quais poderiam transpor
barreiras biogeograficas, os registros fossiliferos estao concentrados principalmente em
sete depositos sedimentares (SAYAO ET AL., 2012). Estes Fossillagerstatten
correspondem aos estratos de idade Titoniana (Jurassico Superior) da Bacia de
Solnhofen, na Alemanha; as formacdes Yixian e Jiufotang (idade Aptiana-Albiana,
Cretaceo Inferior) do Grupo Jehol, na China; ao Cambridge Greensand, na Inglaterra
(depdsito de idade Cenomaniana, Cretaceo Superior); a Formacgao Niobrara, nos EUA
(idade Santoniana, Cretaceo Superior); e as formagdes Crato e Romualdo do Grupo
Santana, no Brasil (idade Aptiana-Albiana, Cretaceo Inferior) (SAYAO ET AL., 2012). As
demais ocorréncias sdo, em grande maioria, fragmentadas e incompletas (BARRETT
ET AL., 2008; SAYAO ET AL., 2012). Alguns desses depositos sado conhecidos desde
0 século XVIII, enquanto outros apresentaram registros de pterossauros apenas
recentemente (WELLNHOFER, 2008).

Os pterossauros Pteranodontidae (Pterosauria, Pterodactyloidea) sao répteis voadores
do Cretaceo Superior (Coniciano Superior — Campaniano Inferior; BENNETT, 2001),

encontrados nas formacdes Niobrara e Pierre Shale da América do Norte, EUA



(BENNETT, 1994). Pteranodon Marsh, 1876 é considerado um dos mais conhecidos
géneros dentre os pterossauros e tem sido alvo de inUmeras revisfes desde seu
descobrimento (KELLNER, 2010). Ele é um pterossauro de grande porte, com maxilar
e mandibula compridos e delgados, sem dentes, presenca de uma crista frontal 6ssea
gque pode estender-se dorsal ou posteriormente, e envergadura nos adultos de 3,8 a 5,6
m, porém podendo ter atingido medidas superiores a 6 m (BENNETT, 1992). BENNETT
(1992) separou os espécimes de Pteranodon do membro Smoky Hill Chalk da Formacao
Niobrara em duas classes de tamanho (Fig. 03) as quais, segundo ele, representam
apenas adultos, pois ao contrario dos juvenis, estes fésseis possuem um padrao
ontogenético de fusdo de alguns ossos, como 0 complexo atlas-axis, escapulo-
coracoide e das vértebras dorsais formando o notario e o sinsacro. Pteranodon tem sido
foco de diversos trabalhos, sendo objeto de estudos sobre aerodindmica (HANKIN &
WATSON, 1914; BRAMWELL, 1971; BRAMWELL & WHITFIELD, 1974; BROWER,
1983; CHATTERJEE & TEMPLIN, 2004), anatomia e variacbes ontogenéticas em
pterossauros (EATON, 1910; BENNETT, 1992, 1994). Segundo BENNETT (2001),
organismos extintos oferecem desafios para interpretacdo funcional, especialmente

guando ndo ha exemplar atual para usar como modelo comparativo.

Figura 3 Reconstrucdes esqueléticas de Pteranodon adultos representando as duas classes de
tamanho propostas por BENNETT (1992). Escala: 1 m. Retirado de BENNETT (1992).



As espécies de Pteranodontidae foram diagnosticadas, por diferentes autores, com
base em elementos 6sseos que compunham tanto pds-cranios quanto por material
craniano. As distintas espécies descritas desde MARSH (1871) séo fonte de debate na
taxonomia, pois de acordo com KELLNER (2010) definir uma espécie fassil depende,
além da morfologia, de fatores como estratigrafia, geografia e ecologia. Além disso,
existem variacbes anatbmicas que podem ser verdadeiramente de grande valor
taxondmico, mas em fdsseis ha casos em que tais variacbes podem ser consequéncia
de processos tafonémicos (KELLNER, 2010). Pteranodontidae é representada por raros
esqueletos completos e, apesar de poucos cranios bem preservados, eles sao
fundamentais a taxonomia por fornecer caracteres diagnoésticos para a identificacdo em

nivel de espécie.

Historicamente, muitas espécies foram descritas como pertencentes ao “complexo
Pteranodon” (BENNETT, 1994; KELLNER, 2010), um numero provavelmente inflado
(Tabela 1). Este complexo é fruto de interpretacbes diversas sobre estratigrafia,
anatomia de pds-cranios e cranios, tamanho, além de dimorfismo sexual. Do total, 3
espécies sao atualmente referidas a Nyctosaurus, género considerado pela maioria dos
autores como pertencente a um clado distinto, Nyctosauridae (KELLNER, 2010). As
espécies restantes sdo atribuidas a Pteranodontidae, no entanto, ndo ha consenso no

reconhecimento das mesmas.



1.1. HISTORIA TAXONOMICA DE PTERANODONTIDAE
0. C. MARSH coletou, através de uma expedicdo em 1870, os primeiros remanescentes

de Pteranodon, os quais eram provenientes do Cretaceo Superior, ho oeste do Kansas
(MARSH, 1872). A partir destes fosseis, em 1871 ele descreveu a espécie Pterodactylus
Oweni [sic] em um resumo. A descricao foi feita com base em ossos fragmentarios que,
segundo ele, pertenciam a dois ou mais individuos. O trabalho incluiu a descricdo de
dentes, supostamente encontrados associados a estes espécimes (MARSH, 1871).
Notamos, aqui, que o trabalho atende aos critérios de publicacdo do Codigo
Internacional de Nomenclatura Zooldgica (INTERNATIONAL COMISSION ON
ZOOLOGICAL NOMENCLATURE, 1999: artigos 7, 8, € 9) e que a espécie encontrava-
se em homonimia com Pterodactylus oweni Seeley, 1870 (conforme apontado por
WILLISTON, 1892).

E. D. COPE (1871) coletou alguns espécimes no mesmo periodo que MARSH e atribuiu
dois nomes novos ao género europeu Ornithocheirus, porém errou a grafia do género,
referindo-se a ele como “Ornithochirus”. “Ornithochirus” umbrosus baseia-se num
metacarpal alar e falanges associados de um mesmo individuo e O. harpyia € conhecida
por metacarpos e falanges de trés individuos. COPE (1871) separou as duas espécies

por tamanho, sendo “Ornithochirus” umbrosus a espécie grande, e a menor, O. harpyia.

MARSH (1872) descreveu restos adicionais obtidos dos mesmos exemplares citados
em 1871, notadamente ossos da asa direita, em um artigo mais detalhado. Neste
trabalho, ele se refere a espécie entdo nomeada Pterodactylus oweni como
Pterodactylus occidentalis, sem deixar claro o motivo de renomea-la, mas
possivelmente por encontrar-se em homonimia. Ainda se baseando principalmente nos
comprimentos de elementos alares, MARSH (1872) nomeou mais duas espécies:
Pterodactylus ingens, representada por 0ssos pés-cranianos de quatro individuos, do
mesmo estrato mas maiores do que Pterodactylus occidentalis; e Pterodactylus velox,
menor do que Pterodactylus occidentalis e representada por parte de um metacarpal e
primeira falange alar direitos. MARSH (1872) separou as trés espécies por diferencas

no tamanho e na superficie articular dos ossos da asa.

COPE (1875) realizou uma revisao sobre os vertebrados fosseis do Cretaceo do oeste
dos Estados Unidos, citando apenas duas espécies: Pterodactylus umbrosus e
Pterodactylus occidentalis, transferindo, assim, O. umbrosus para 0 género
Pterodactylus. Além disso, ele considerou O. harpyia como sinbnimo junior de
Pterodactylus occidentalis, e que apenas o género Pterodactylus estaria presente

nestes depdsitos, ao invés de Ornithocheirus.



MARSH (1876a) relatou que o material estudado por ele proveniente do Cretaceo
Superior do Kansas foi apenas provisoriamente referido a Pterodactylus e descreveu
um novo género, familia e ordem para o mesmo: Pteranodon, Pteranodontidae e
Pteranodontia, respectivamente. A justificativa residiu nas diferencas com
Pterodactylus, notadamente a auséncia de dentes. Apesar de citar que o material até
entdo descrito compunha trés espécies, ele fundamentou o novo género em caracteres
cranianos encontrados em um novo espécime, baseado no qual ele nomeou a espécie
Pteranodon longiceps (Tabela 2). Este espécime possuia um cranio bem preservado e
guase completo, cujos principais destaques em relacao aos outros pterossauros até
entdo conhecidos eram um cranio mais alongado, auséncia de dentes e presenca de
uma crista craniana direcionada posteriormente, além do condilo occipital, e para baixo.
A transferéncia de Pterodactylus occidentalis, Pterodactylus ingens e Pterodactylus
velox para Pteranodon fica apenas subentendida. Além disso, ele descreveu duas nova
espécies: Pteranodon gracilis, composta por vértebras e ossos da asa e da pelve, e
Pteranodon comptus, baseada em trés espécimes compostos por elementos alares e

vértebras.

MARSH (1876b) apresentou uma curta descri¢do da anatomia de Pteranodon, incluindo
caracteristicas cranianas e pés-cranianas. Neste trabalho, ele explicitamente se referiu
as seguintes espécies como pertencentes ao género Pteranodon: P. occidentalis, P.
ingens, P. velox, P. longiceps e P. comptus. Além disso, ele também considerou
“Ornithochirus” harpyia e “Ornithochirus” umbrosus, espécies descritas por COPE
(1871), como sinbnimos de P. occidentalis e P. ingens, respectivamente. Nota-se aqui
que, segundo as atuais normas do Cdadigo Internacional de Nomenclatura Zool4gica
(INTERNATIONAL COMISSION ON ZOOLOGICAL NOMENCLATURE, 1999: artigo
23), os nomes dados por COPE (1871) é que possuem prioridade sobre aqueles dados
por MARSH (1872). Adicionalmente, MARSH (1876b) nomeou um novo género,
Nyctosaurus, ao qual transferiu a espécie P. gracilis. Nyctosaurus se diferenciaria de
Pteranodon pela escapula e coracoide ndo serem fusionados (um carater atualmente
considerado ontogenético; BENNETT, 1993) e pela auséncia de articulacdo na

extremidade distal da escépula.

MARSH (1881) reconheceu uma nova espécie, Pteranodon nanus, baseada em partes
da mandibula, imero e escépulo-coracoide e em vértebras dorsais que, apesar de seu
tamanho menor do que as demais espécies entédo descritas, apresentava alguns 0ssos
fusionados. Além disso, MARSH (1881) comentou que o nome Nyctosaurus Marsh,
1876 estava pré-ocupado e sugeriu 0 nome Nyctodactylus em substituicdo; ele

comentou que o género possuia uma unica espécie, N. gracilis.
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SEELEY (1891) comentou sobre as semelhangas entre o material da América do Norte
e o da Inglaterra pois, em 1871, ele havia criada um género novo, Ornithostoma, a partir
de material craniano proveniente de depésitos deste pais (SEELEY, 1871). Apesar de
nao ter indicado uma espécie-tipo, 0 nome € disponivel por apresentar uma descricdo
na qual relatava que os exemplares ndo possuiam dentes e que o focinho possui a forma
de adaga (INTERNATIONAL COMISSION ON ZOOLOGICAL NOMENCLATURE, 1999:
artigos 11 e 12). Em 1891, ele concluiu ndo haver diferencas entre o género
Ornithostoma Seeley, 1871 e Pteranodon Marsh, 1876, considerando este Ultimo
sinbnimo janior de Ornithostoma. Ele também descreveu uma nova espécie, O.
Sedgwicki [sic], baseada em trés fragmentos de rostro sem dentes, e a referiu como a
espécie-tipo de Ornithostoma. Esta espécie, segundo as regras atuais do ICZN, é
disponivel (INTERNATIONAL COMISSION ON ZOOLOGICAL NOMENCLATURE,
1999: artigos 11 e 12). SEELEY (1891) prop6s também que os pterossauros sem dentes
do Kansas se assemelhavam tanto aos géneros sem dentes como aos géneros
europeus com dentes, a ponto de serem agrupados no mesmo grupo,

Ornithocheiroidea.

WILLISTON (1891) realizou comentarios sobre Pteranodon longiceps, apontando que a
crista craniana do hol6tipo encontrava-se quebrada em campo e que a mesma foi
posteriormente reconstruida, e que tal restauragcdo nao foi citada por MARSH (1876a).
O autor fez uma breve descricdo de um novo material, o qual considerou como
“essencialmente concordando com o espécime tipo” (WILLISTON, 1891: 1124) mas

com uma crista com metade do comprimento daquela presente no outro exemplar.

WILLISTON (1892) apresentou uma revisdo de Pteranodon, na qual listou sete
espécies, com observacfes sobre as mesmas: Pteranodon occidentalis Marsh, 1876,
indicando Pterodactylus oweni Marsh, 1871 e Ornithocheirus harpyia Cope, 1871 como
seus sinbnimos; Pteranodon ingens; revalidou Pterodactylus umbrosus, considerando-
a Pteranodon umbrosus; Pteranodon velox; Pteranodon longiceps, mas notando que
ndo haveria evidéncia que pudessem distingui-la de P. velox; Pteranodon comptus; e
Pteranodon nanus. WILLISTON (1892) também listou o género Nyctodactylus, contendo
apenas a espécie Nyctodactylus gracilis. Ele comentou que P. nanus e P. comptus
assemelhavam-se a N. gracilis quanto ao tamanho. Além disso, argumentou que
Pteranodontidae deveria ser considerado uma subfamilia dentro de Pterodactylidae,
juntamente com Pterodactylinae. Ele também citou que, eventualmente, Pteranodon
poderia vir a ser considerado um nome invélido, e que havia um pterossauro similar,

sem dentes, conhecido em depdsitos europeus, denominado Ornithostoma.
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Posteriormente, em 1897, WILLISTON argumentou que Pteranodon Marsh, 1876
deveria ser considerado um sinénimo de Ornithostoma Seeley, 1871. No trabalho, ele
referiu-se textualmente a apenas duas espécies: Ornithostoma ingens seria a mais
comumente encontrada no Kansas, e O. umbrosum [sic] (género abreviado no original,
provavelmente Ornithostoma) como sinénimo da primeira. Por fim, ele considerou as
subfamilias Ornithocheirinae e Ornithostomatinae dentro de Ornithocheiridae, e

Pterodactylinae e Nyctodactylinae em Pterodactylidae.

PLIENINGER (1901), embora reconhecendo que Ornithostoma tivesse prioridade sobre
Pteranodon, argumentou que Ornithostoma n&o tinha sido descrito ou ilustrado
apropriadamente, e assim ndo deveria ser considerado valido. No entanto, conforme
dito anteriormente, segundo o Cadigo Internacional de Nomenclatura Zoolégica o nome
Ornithostoma €& disponivel (INTERNATIONAL COMISSION ON ZOOLOGICAL
NOMENCLATURE, 1999).

WILLISTON (1902) continuou discutindo que Pteranodon era sinbnimo de
Ornithostoma, e que apenas este Ultimo nome deveria ser mantido. Ele refutou a
proposta de PLIENINGER (1901) e aceitou Ornithostoma como disponivel. Além disso,
WILLISTON (1902) considerou que as diferencas anatdbmicas entre Nyctodactylus,
Ornithostoma e Ornithocheirus ndo eram suficientes para separa-los em subfamilias

distintas, como proposto anteriormente pelo mesmo autor (WILLISTON, 1897).

WILLISTON (1903) revisou novamente o género Pteranodon. Neste trabalho, ele utilizou
0 género e subgénero Pteranodon (Ornithostoma) em diversas partes do texto, e apenas
Pteranodon em outras. O autor ndo apresentou justificativas para o uso de Pteranodon,
o que diferiu de seus trabalhos anteriores. Também néo esté claro se houve a intencao
em propor um subgénero. Ele afirmou que, anteriormente (WILLISTON, 1892),
“suspeitou” que uma ou ambas as espécies Pteranodon comptus e Pteranodon nanus
seriam pertencentes ao género Nyctosaurus (com esta redacao). Em 1903, ele sugeriu,
embora com duvidas, que Pteranodon comptus e Pteranodon nanus poderiam ser
sinbnimos de Nyctosaurus gracilis. Além disso, ele reconheceu P. umbrosus e P. harpyia
como sinbnimos de outras espécies previamente descritas, embora sem nomea-las. O
autor listou trés espécies baseadas em pos-cranios (P. ingens, P. occidentalis e P.
velox) e uma em créanio (P. longiceps) como validas e, supostamente, pertencentes a
Pteranodon. Entretanto, ele afirmou que P. longiceps poderia ser idéntico também a P.
occidentalis ou P. velox, talvez a ambos. WILLISTON (1903) acreditava haver trés
espécies dentro do género, talvez uma quarta com P. comptus, baseando-se em

diferengas na crista do umero e na falange alar do quarto dedo.
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EATON (1910) realizou uma descri¢cdo osteoldgica detalhada de Pteranodon, além da
revisdo taxondmica do género sobre as espécies reconhecidas por MARSH (1871,
1872, 1876a, 1876b, 1881). Os trés exemplares referidos a P. comptus (YPM 2287,
2335 e 2397) sdo baseados apenas em pdés-cranios. YPM 2287 consiste em dois
fragmentos de arco neural, que por serem muito pequenos em relacdo aos demais
elementos pertencentes a Pteranodon foram referidos por EATON (1910) a
Nyctosaurus. Segundo o autor, o exemplar YPM 2335, devido ao tamanho das
extremidades distais das tibias, poderia pertencer a P. occidentalis (YPM 1164) e o
terceiro (YPM 2397), devido a incompatibilidade de tamanho entre o fémur e a tibia,
provavelmente pertenceu a dois individuos diferentes, sendo a tibia correspondente em
tamanho a P. occidentalis e o fémur pertencente a um espécime menor. Dadas as
circunstancias, EATON (1910) n&o considerou P. comptus como espécie valida. Além
disso, ele declarou que P. velox ndo diferia substancialmente das outras espécies
reconhecidas por MARSH (1871, 1872, 1876a, 1876b, 1881), sendo ent&o considerada
nomem dubium. EATON (1910) identificou P. nanus no género Nyctosaurus, assim
como WILLISTON (1903). Ainda segundo o autor, P. occidentalis (YPM 1164, 1179) e
P. ingens (YPM 1175, 2594) mostraram ndo ter diferencas significativas nos poés-
cranios, e o tamanho seria a Unica caracteristica que os separaria em nivel especifico.
Sobre P. longiceps (YPM 1177), espécie-tipo de Pteranodon, EATON (1910)
argumentou possuir “semelhangas impressionantes” em relagao a P. ingens, apesar do
tamanho mais reduzido do primeiro. Ele concluiu que as espécies P. longiceps, P.

occidentalis e P. ingens eram validas.

GILMORE (1928) reconheceu uma nova espécie, Pteranodon (?) oregonensis, baseada
em um material proveniente de Wheeler County, no Oregon. Ele justificou a nova
espécie com base na ocorréncia geogréafica e na posicao geoldgica, até entdo sem
registros para o género. Esse material compreende o imero esquerdo, duas vértebras
dorsais e a extremidade articular de um osso néo identificado. GILMORE (1928) afirmou
gue a espécie poderia pertencer a um novo género, mas que isto somente seria

determinado a partir da descoberta de espécimes mais completos.

HARKSEN (1966) descreveu uma nova espécie, Pteranodon sternbergi, baseado em
um grande exemplar (FHSM VP 339) com mandibula e cranio incompletos, proveniente
da Formacé&o Niobrara, Kansas, EUA. Sua diagnose contempla a morfologia da crista
craniana, que é bulbosa em P. sternbergi, diferente das cristas de P. longiceps (YPM
1177) e P. ingens (YPM 2594), além de uma menor angulacdo entre o eixo da crista e

o da mandibula.
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MILLER (1972) forneceu uma nova revisdo de Pteranodon, considerando vélidas sete
espécies divididas em quatro subgéneros distintos. Ele considerou P. occidentalis, P.
ingens, P. velox, P. comptus, “Ornithocheirus” umbrosus e O. harpyia como invalidos,
aqui entendidos como nomina dubia, por terem sido baseados em pds-cranios
fragmentados e sem caracteristicas diagndsticas. MILLER (1972) considerou
Nyctosaurus como subgénero de Pteranodon, e criou trés novos subgéneros. O
subgénero Pteranodon (Longicepia) incluiu P. longiceps (YPM 1177) como sua espécie-
tipo e uma espécie nova, P. marshi, cujo holétipo (YPM 2594) foi considerado por
EATON (1910) como P. ingens. Em Pteranodon (Sternbergia), incluiu P. sternbergi
(FHSM 339) como espécie-tipo e a espécie nova P. walkeri (FHSM VP 221) e em
Pteranodon (Occidentalia), apenas a espécie nova P. eatoni, baseada em um exemplar
(YPM 1179) o qual EATON (1910) considerava pertencer a P. occidentalis. No
subgénero Pteranodon (Nyctosaurus), ele incluiu P. gracilis (YPM 1178) como espécie-
tipo e a espécie nova P. bonneri (FHSM 11311).

MILLER (1973), tomando por base o Cddigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica,
corrigiu o nome do subgénero Pteranodon (Longicepia) para Pteranodon (Pteranodon)
(INTERNATIONAL COMISSION ON ZOOLOGICAL NOMENCLATURE, 1999: atual
artigo 44). Assim, as duas espécies deste subgénero foram referidas como Pteranodon
(Pteranodon) longiceps e Pteranodon (Pteranodon) marshi. Posteriormente, MILLER
(1978) renomeou o subgénero Pteranodon (Sternbergia) para Pteranodon
(Geosternbergia), pelo primeiro ser homodnimo de Sternbergia Paula Couto, 1970 e de
Sternbergia Jordan, 1925. Por consequéncia, as espécies ficaram referidas como

Pteranodon (Geosternbergia) sternbergi e Pteranodon (Geosternbergia) walkeri.

WELLNHOFER (1978), em sua revisdo, considerou trés géneros dentro da familia
Pteranodontidae: Pteranodon, Ornithostoma e Nyctosaurus. No género Pteranodon, ele
reconheceu P. longiceps como espécie-tipo, além de P. marshi, P. eatoni, P. sternbergi,
P. walkeri, P. ingens, P. occidentalis, P. cf. ingens e P (?) oregonensis. No género
Ornithostoma, ele citou apenas a espécie “Ornithostoma” (Pteranodon) orientalis e, por
fim, no género Nyctosaurus foram consideradas validas as espécies Nyctosaurus
gracilis (espécie-tipo), Nyctosaurus bonneri e Nyctosaurus lamegoi. As espécies P.
velox, P. comptus, P. umbrosus e P. harpyia foram consideradas por WELLNHOFER
(1978) como incertae sedis, por terem sido baseadas em esqueletos pds-cranianos

incompletos.

SCHOCH (1984) revisou as espécies de Pteranodon e Nyctosaurus da colec¢do do Yale

Peabody Museum e designou lectétipos para as espécies P. occidentalis (YPM 1160),
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P. ingens (YPM 1170) e P. comptus (YPM 2335). Ele considerou que a familia
Pteranodontidae possuia trés géneros: Pteranodon, Ornithostoma e Nyctosaurus. A
espécie-tipo de Pteranodon, segundo SCHOCH (1984), seria Pteranodon occidentalis.
No entanto, MARSH (1876a) determinou, sem ambiguidades, que a espécie-tipo do
género era P. longiceps, 0 que estd de acordo com as regras atuais do Cdédigo
Internacional de Nomenclatura Zooldgica (INTERNATIONAL COMISSION ON
ZOOLOGICAL NOMENCLATURE, 1999). Sobre Pteranodon, ele concluiu que P.
longiceps e P. marshi eram ambos sinbnimos janior subjetivos de P. ingens, que P.
comptus era sinbnimo junior subjetivo de P. velox, e que P. eatoni era sinbnimo janior
subjetivo de P. occidentalis. Para SCHOCH (1984), o género Nyctosaurus possuia a
espécie-tipo N. gracilis e que N. nanus deveria pertencer a Pteranodon, como proposto
originalmente por MARSH (1881).

BENNETT (1989) teceu comentarios acerca dos pterodactiloides de Cretaceo, incluindo
os clados Pteranodontidae, Azhdarchidae, Dsungaripteridae e Nyctosauridae. Neste
trabalho, BENNETT (1989) concluiu que “Pteranodon” oregonensis seria um espécime
da familia Azhdarchidae, com base em caracteristicas do Umero. NESSOV (1991)
manteve Pteranodon (?) oregonensis ha mesma familia, Azhdarchidae, e criou género

novo, Bennettazhia, para esta espécie.

BENNETT (1992, 1994), em sua revisdo taxonOmica de Pteranodon, reconheceu
apenas duas espécies: P. longiceps, a espécie-tipo, e P. sternbergi (Fig. 04 e 05).
Segundo ele, ambas poderiam ser diferenciadas entre si principalmente na direcéo e
formato da crista frontal. Além disso, ambas apresentariam padréo bimodal de tamanho,
o qual interpretou ser consequéncia de dimorfismo sexual (BENNETT, 1992). De acordo
com BENNETT (1992), as fémeas teriam uma crista craniana pequena, curta e
aproximadamente triangular, e a pelve grande e funda, cujo canal pélvico era largo para
possibilitar a passagem dos ovos. Os machos possuiriam uma crista craniana grande e
longa, podendo se estender para tras e afunilando na extremidade posterior, ou se
estender para cima, sendo mais larga antero-posteriormente; além disso, a pelve e o
canal pélvico eram relativamente menores do que das fémeas (BENNETT, 1992).
BENNETT (1994) baseou-se em dados estratigraficos para associar elementos pos-
cranianos as duas espécies que ele reconheceu, propondo que ambas ndo coexistiram,
com Pteranodon sternbergi sendo encontrada somente na parte mais inferior da
Formag&o Smoky Hill Chalk, e Pteranodon longiceps na parte mais superior da mesma.
Segundo BENNETT (1994), P. occidentalis, P. ingens, P. velox, P. umbrosus, P. harpyia
e P. comptus seriam nomina dubia, P. eatoni, sinbnimo junior de P. sternbergi, e P.

marshi e P. walkeri, sinbnimos junior de P. longiceps. Além disso, BENNETT (1994)
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mudou sua interpretagcdo quanto a Bennettazhia oregonensis, comparando-o com
Dsungaripteridae e com um tdxon até entdo nao descrito proveniente do Grupo Santana,

mas sem indicar uma familia para o taxon.

A

Figura 4 Reconstrucbes cranianas de Pteranodon longiceps. A. Suposta fémea. B. Suposto
macho. Escala: 30 cm. Retirado de BENNETT (1992).

. f 30 cm

Figura 5 Reconstrugéo craniana de um suposto macho de Pteranodon sternbergi. Escala: 30 cm.
Retirado de BENNETT (1994).

Mais recentemente, Pteranodontidae foi revisto por KELLNER (2010), quem considerou
a existéncia de trés géneros e quatro espécies, com base em caracteristicas
morfoloégicas dos cranios (Fig. 06). Diferentemente de BENNETT (1992, 1994),
KELLNER (2010) argumentou ndo existir dimorfismo sexual para as espécies de

pteranodontideos. Segundo ele, a forma e extensdo da crista frontal implicavam
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diferencas morfologicas consideraveis, indicando que as espécies de Pteranodon
reconhecidas por BENNETT (1992, 1994, 2001) ndo eram congenéricas. Ele considerou
0 género Pteranodon compreendendo apenas uma Unica espécie, Pteranodon
longiceps, e reestabeleceu o género Geosternbergia Miller, 1978. Neste ultimo foram
inclusas as espécies Geosternbergia sternbergi e a espécie nova Geosternbergia
maiseyi. Além disso, KELLNER (2010) reconheceu um novo género, Dawndraco,

contendo apenas a espécie nova D. kanzai (Tabela 3).

Segundo este autor, em Pteranodon a crista frontal seria alongada e direcionada
posteriormente, enquanto em Geosternbergia ela seria muito maior, direcionada para
cima e com um perfil bulboso (KELLNER, 2010). Outra diferenca consistiria no processo
do pré-maxilar, que alcancava a regido acima da orbita em Pteranodon, enquanto em
Geosternbergia esse 0sso terminaria antes, em uma regido na margem anterior do
cranio (KELLNER, 2010). Por fim, o angulo entre o processo do pré-maxilar e a margem
ventral do cranio era menor em Pteranodon (25 a 30°) e maior em Geosternbergia (40°),
além da fenestra temporal inferior ser maior e mais oval nesse ultimo do que em
Pteranodon (KELLNER, 2010). As duas espécies de Geosternbergia diferiam entre si
na extensdo da crista frontal, na inclinacdo do processo posterior do pré-maxilar e na
margem dorsal da fenestra nasoanterorbital, segundo KELLNER (2010). O holétipo de
Dawndraco kanzai era previamente considerado como Pteranodon sternbergi
(BENNETT, 1991, 1994), porém se diferenciaria de Pteranodon e Geosternbergia pela
extensao e profundidade do rostro, muito maior do que ja observado para os demais
pteranodontideos (KELLNER, 2010). Finalmente, D. kanzai e G. maiseyi foram
encontrados em camadas estratigréficas distintas das demais espécies de
Pteranodontidae (KELLNER, 2010).
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Figura 6 Hol6tipos das espécies reconhecidas por KELLNER (2010). A. P. longiceps (PEABODY
MUSEUM OF NATURAL HISTORY, 2018); B. D. kanzai (retirada de KELLNER, 2010); C. G.
sternbergi (imagem: T. Rodrigues); D. G. maiseyi (imagem: T. Rodrigues). Imagens fora de

escala.

Tabela 1 Espécies de Pteranodontidae reconhecidas como validas pelos principais revisores do
grupo. Legenda: =, espécie reconhecida como sindnimo-jinior.

Autor Espécies reconhecidas

Marsh, 1871 Pterodactylus oweni

Cope, 1871 Ornithocheirus harpya
Ornithocheirus umbrosus

Marsh, 1872 Pterodactylus ingens
Pterodactylus occidentalis (nomen novum para Pterodactylus oweni)
Pterodactylus velox

Cope, 1875 Pterodactylus occidentalis (= Ornithocheirus harpyia)

Pterodactylus umbrosus

Marsh, 1876a

Pteranodon comptus
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Pteranodon gracilis
Pteranodon ingens
Pteranodon longiceps
Pteranodon occidentalis

Pteranodon velox

Marsh, 1876b

Nyctosaurus gracilis
Pteranodon comptus
Pteranodon ingens
Pteranodon longiceps
Pteranodon occidentalis

Pteranodon velox

Marsh, 1881

Nyctodactylus gracilis

Pteranodon nanus

Williston, 1892

Nyctodactylus gracilis

Pteranodon comptus

Pteranodon ingens

Pteranodon longiceps

Pteranodon nanus

Pteranodon occidentalis (= Pteranodon oweni e Ornithocheirus harpya)
Pteranodon umbrosus

Pteranodon velox

Williston, 1897

Ornithostoma ingens (= Ornithocheirus umbrosus)

Williston, 1903

Nyctosaurus gracilis (= Pteranodon comptus e Pteranodon nanus)
Pteranodon ingens

Pteranodon longiceps

Pteranodon occidentalis

Pteranodon velox

Eaton, 1910

Pteranodon ingens
Pteranodon longiceps

Pteranodon occidentalis

Gilmore, 1928

Pteranodon (?) oregonensis

Harksen, 1966

Pteranodon ingens
Pteranodon longiceps

Pteranodon sternbergi
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Miller, 1972

Pteranodon (Longicepia) longiceps
Pteranodon (Longicepia) marshi
Pteranodon (Nyctosaurus) bonneri
Pteranodon (Nyctosaurus) gracilis
Pteranodon (Occidentalia) eatoni
Pteranodon (Sternbergia) sternbergi

Pteranodon (Sternbergia) walkeri

Miller, 1973

Pteranodon (Pteranodon) longiceps

Pteranodon (Pteranodon) marshi

Miller, 1978

Pteranodon (Geosternbergia) sternbergi

Pteranodon (Geosternbergia) walkeri

Wellnhofer, 1978

“Ornithostoma” (Pteranodon) orientalis
Nyctosaurus bonneri
Nyctosaurus gracilis

P (?) oregonensis
Pteranodon cf. ingens
Pteranodon comptus
Pteranodon eatoni
Pteranodon harpyia
Pteranodon ingens
Pteranodon longiceps
Pteranodon marshi
Pteranodon occidentalis
Pteranodon sternbergi
Pteranodon umbrosus
Pteranodon velox

Pteranodon walkeri

Schoch, 1984

Nyctosaurus gracilis

Pteranodon ingens (= Pteranodon longiceps e Pteranodon marshi)

Pteranodon nanus

Pteranodon occidentalis (= Pteranodon eatoni)

Pteranodon velox (= Pteranodon comptus)

Bennett, 1994

Pteranodon longiceps

Pteranodon sternbergi
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Kellner, 2010 Dawndraco kanzai

Geosternbergia maiseyi

Pteranodon longiceps

Geosternbergia sternbergi (= Pteranodon sternbergi)

Tabela 2 Nomes do grupo do género disponiveis para as espécies de Pteranodontidae e suas

respectivas espécies-tipo.

Género ou subgénero

Espécie-tipo

Autor

Pteranodon Pteranodon longiceps Marsh, 1876a
Pteranodon (Occidentalia) Pterodactylus occidentalis Miller, 1972
Pteranodon (Geosternbergia) Pteranodon sternbergi Miller, 1978
Dawndraco Dawndraco kanzai Kellner, 2010

Tabela 3 Nomes do grupo da espécie disponiveis para as espécies de Pteranodontidae e

informacdes sobre seu respectivo material-tipo.

Espécie Material-tipo Inclui esqueleto craniano?
Ornithocheirus umbrosus Cope, 1871 AMNH 1571 nao
Ornithocheirus harpyia Cope, 1871 AMNH 1572 nao
Pterodactylus occidentalis Marsh, 1872 YPM 1160 nao
Pterodactylus ingens Marsh, 1872 YPM 1170 nao
Pterodactylus velox Marsh, 1872 YPM 1176 nao
Pteranodon longiceps Marsh, 1876 YPM VP 1177 | sim
Pteranodon comptus Marsh, 1876 YPM 2335 nao
Pteranodon sternbergi Harksen, 1966 FHSM VP 339 | sim
P. (Longicepia) marshi Miller, 1972 YPM 2594 sim
Pteranodon (Sternbergia) walkeri Miller, 1972 | FHSM VP 221 | sim
Pteranodon (Occidentalia) eatoni Miller, 1972 | YPM 1179 sim
Bogolubovia orientalis (Bogolubov, 1914) perdido nao
Geosternbergia maiseyi Kellner, 2010 KUVP 27821 sim
Dawndraco kanzai Kellner, 2010 UALVP 24238 | sim
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1.2. REAVALIACAO DE DAWNDRACO KANZAI KELLNER, 2010
Recentemente, o espécime UALVP 24238 foi revisado por MARTIN-SILVERSTONE ET

AL. (2017). Este exemplar é tido como um espécime grande da espécie Pteranodon
sternbergi por BENNETT (1992, 1994, 2001) e como um macho desta mesma espécie
por MARTIN-SILVERSTONE ET AL. (2017); ele é o hol6tipo de Dawndraco kanzai
(KELLNER, 2010). MARTIN-SILVERSTONE ET AL. (2017) descreveram em detalhes o
exemplar, o qual ndo possui preservados a porcdo anterior do rostro (exceto,
possivelmente, uma pequena por¢cédo de sua extremidade), partes da mandibula e da
crista craniana. KELLNER (2010) incluiu oito caracteristicas na diagnose de D. kanzai:
“1) rostro mais alongado do que outros pteranodontideos; 2) margens dorsal e ventral
do rostro sub-paralelas; 3) processo posterior do pré-maxilar inclinado cerca de 45°
relativo a margem ventral do cranio; 4) processo lacrimal pequeno, nédo afilado e
direcionado para dentro da 6rbita; 5) fenestra temporal inferior mais estreita do que em
outros pteranodontideos, com a porcao inferior com formato de fenda; 6) ramo
mandibular com altura menor do que em Pteranodon; 7) extremidade articular da
mandibula mais curta do que em Pteranodon; 8) vértebras caudais mais longas e que
ndo reduzem em tamanho distalmente, como observado em Pteranodon.” De acordo
com MARTIN-SILVERSTONE ET AL. (2017) estes oito caracteres ndo separariam
Dawndraco kanzai de Pteranodon e poderiam ser explicados por distor¢do post-mortem,
preservacado incompleta ou erro de interpretacdo. Os autores consideraram que apenas
a caracteristica 2 merecia atencgdo pois, apesar do comprimento do rostro ndo poder ser
calculado com precisdo, sua morfologia, com margens subparalelas e afinamento
gradual, consistiam, de fato, em um carater valido. Porém, esta caracteristica ndo seria
exclusiva de UALVP 24238, pois dois outros espécimes apresentavam condi¢ao similar:
CMNFV 41358 e KUVP 967. MARTIN-SILVERSTONE ET AL. (2017) concluiram que
UALVP 24238 seria um macho pequeno, ndo totalmente maduro osteologicamente, da

espécie Pteranodon sternbergi.

Em resposta a MARTIN-SILVERSTONE ET AL. (2017), KELLNER (2017) discutiu
alguns tépicos sobre a interpretacdo de UALVP 24238. De acordo com KELLNER
(2017), a altura do rostro seria a caracteristica mais marcante do espécime UALVP
24238. Segundo BENNETT & PENKALSKI (2017), isto se deveria a presenca de uma
crista pré-maxilar; mas, segundo KELLNER (2017), esta estrutura é ausente. KELLNER
(2017) discutiu o fato dos holotipos de Geosternbergia sternbergi (ou Pteranodon
sternbergi) e de Dawndraco kanzai serem muito diferentes morfologicamente e, ainda
assim, ambos serem considerados como machos da mesma espécie por MARTIN-
SILVERSTONE ET AL. (2017). KELLNER (2017) comparou também o comprimento do
rostro de UALVP 24238 e do holétipo de P. longiceps (YPM 1177). Enquanto MARTIN-
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SILVERSTONE ET AL. (2017) discutiram que este ultimo possuia o rostro incompleto,
KELLNER (2017) o interpretou como sendo completo, com o cranio e mandibula

terminando em um mesmo ponto, e bastante distinto de D. kanzai.

1.3. NYCTOSAURUS
Nyctosaurus € um género de pterossauro pterodactiloide do Cretaceo Superior

(Coniaciano Superior — Campaniano Inferior) conhecido principalmente da mesma
formacdo na qual foram encontrados a maioria do material de Pteranodon, o que em
termos contribuiu para uma errénea interpretacdo entre os dois géneros por alguns
autores (BENNETT, 2003). Ha 3 taxons nominais hoje aceitos no género que sdo
provenientes do Membro Smoky Hill Chalk, denominados N. gracilis, N. nanus e N.
bonneri (BENNETT, 1994). Somam-se a estas espécies dois espécimes com cristas
cranianas bizarras, as quais se estendem dorsal e posteriormente a partir da margem
posterior do cranio e com aproximadamente o triplo do comprimento do proprio cranio,
mas sem outras diferencas morfolégicas conspicuas em relacao aos exemplares sem
cristas (BENNETT, 2003). De acordo com BENNETT (1994, 1996) Nyctosaurus se
difere dos outros pterodactiloides em alguns aspectos, como ndo possuir articulacdo
entre a escapula e a placa supraneural, 0 metacarpo alar ser comparativamente mais
comprido e o dedo alar conter apenas trés falanges. Até o momento, todas as analises
filogenéticas tém dado suporte a um clado, Nyctosauridae, distinto de Pteranodontidae
(por exemplo, KELLNER, 2003; UNWIN, 2003; ANDRES & JI, 2008; WANG ET AL.,
2009; LU ET AL., 2010; ANDRES ET AL., 2014).

1.4. JUSTIFICATIVA
Tendo em vista as diferencgas interpretativas de BENNETT e KELLNER acerca do

namero de géneros e espécies validos de pteranodontideos, bem como a reavalidagao
da espécie Dawndraco kanzai proposta por MARTIN-SILVERSTONE ET AL. (2017), o
presente estudo objetivou a revisdo taxonémica de Pteranodontidae a partir das
variacdes morfologicas dos cranios de pteranodontideos, investigando quais diferencas
encontradas entre os espécimes sao resultantes de ontogenia ou de dimorfismo sexual.
Para isso foram reconhecidas as caracteristicas diagnésticas de todos os géneros e
espécies, e através da técnica de morfometria geométrica bidimensional os espécimes
puderam ser arranjados e ordenados pelas suas maximas variagbes observadas. A
comparagdo com outros pterossauros pterodactiloides, como Caiuajara dobruskii e
Hamipterus tianshanensis, foi realizada a fim de testar se um padrdo similar de alometria

e dimorfismo sexual também pode ocorrer em pteranodontideos.



2. MATERIAL E METODOS

2.1. MATERIAL
Foram analisados todos os 20 espécimes de pteranodontideos compostos por material

craniano (Tabela 4, fig. 07). Em primeira mao (por RSB ou TR), foram analisados e
fotografados os espécimes AMNH 149, AMNH 5099, CMNFV 41358 (analise presencial
e através da réplica MN 7377-V), FHSM 221, FHSM 339, KUVP 965, KUVP 967, KUVP
2212, KUVP 2216, KUVP 27821, UALVP 24238, YPM VP 1177 (através da réplica MN
6953-V) e YPM 2473 (através da réplica MN 6954-V) (Fig. 08). Imagens foram obtidas
de websites de cole¢bes e da literatura dos espécimes AMNH 7515 (SMITH, 2008),
DMNH 1732, YPM 1179 e YPM 2594 (BENNETT, 1994), USNM 12167, USNM V 13656
e USNM V 13868 (NATIONAL MUSEUM OF NATURAL HISTORY, 2018).

Tabela 4 Lista do material craniano de pteranodontideos examinado, indicando qual cole¢&o

pertence cada espécime.

Instituicdo Numero de tombo Localizacéo da instituicéo
AMNH 149 Estados Unidos, Nova lorque
AMNH 5099 Estados Unidos, Nova lorque
AMNH 7515 Estados Unidos, Nova lorque
CMNFV 41358 Canad4, Ottawa

DMNH 1732 Estados Unidos, Denver
FHSM VP 221 Estados Unidos, Hays

FHSM VP 339 Estados Unidos, Hays

KUVP 965 Estados Unidos, Lawrence
KUVP 967 Estados Unidos, Lawrence
KUVP 2212 Estados Unidos, Lawrence
KUVP 2216 Estados Unidos, Lawrence
KUVP 27821 Estados Unidos, Lawrence
UALVP 24238 Canada, Edmonton

USNM 12167 Estados Unidos, Washington
USNM 13656 Estados Unidos, Washington
USNM 13868 Estados Unidos, Washington
YPM 1177 Estados Unidos, New Haven
YPM 1179 Estados Unidos, New Haven
YPM 2473 Estados Unidos, New Haven
YPM 2594 Estados Unidos, New Haven
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Figura 7 Desenhos vetoriais representando o material analisado de pteranodontideos, conforme
encontra-se preservado. Escala: 30 cm.



25

Figura 8 Réplicas de espécimes de pteranodontideos tombados no Museu Nacional / UFRJ. A —
MN 6953-V; B — MN 6954-V; C — MN 7377-V (réplicas dos espécimes YPM VP 1177, YPM 2473

e CMNFV 41358, respectivamente). Escala: 7 cm.
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2.2 METODOS

2.2.1 Reconstrucao do cranio
Devido a maioria do material craniano dos pteranodontideos analisados encontrar-se

preservada quebrada ou incompleta, foram realizadas reconstruc¢des bidimensionais em
vista lateral dos créanios. O uso de reconstrucdes em analises de morfometria geométrica
ja foi feito anteriormente em pterossauros (FOTH ET AL., 2012) e dinossauros
(BRUSATTE ET AL., 2011). Desenhos vetoriais de cada cranio foram gerados utilizando
o software Inkscape (Fig. 09), e as reconstrucdes foram feitas baseadas em comparacao
com espécimes mais completos. As imagens foram sobrepostas no nivel das principais
aberturas cranianas (6rbita e fenestra nasoanterorbital; exceto para o espécime KUVP
967, composto apenas pela porgdo do rostro) e, a partir desta sobreposicéo, foram

gerados desenhos dos contornos dos créanios.

O espécime KUVP 2212, um dos mais completos, foi utilizado como modelo comparativo
na reconstrucéo das cristas dos espécimes AMNH 149, AMNH 7515, KUVP 965, KUVP
2216 e USNM V 13656. As cristas do KUVP 967 e do AMNH 5099 foram reconstruidas
com base nos espécimes UALVP 24238 e YPM 2473, respectivamente. UALVP 24238
também foi utilizado como base para se reconstruir a 6rbita e fenestra nasoanterorbital
dos espécimes KUVP 967 e CMNFV 41358. As Orbitas e as fenestras temporais
inferiores dos espécimes FHSM 221, KUVP 2216 e USNM V 13656 foram baseadas no
KUVP 2212. As fenestras nasoanterorbital e temporal inferior dos espécimes DMNH
1732 e YPM 2473 foram reconstruidas com base em USNM 12167 e AMNH 5099,
respectivamente. O rostro de AMNH 149, AMNH 5099, DMNH 1732, FHSM 221, FHSM
339, KUVP 27821, YPM 2473 e YPM 2594 foram reconstruidos baseados em AMNH
7515. CMNFV 41358 foi tido como base para reconstrucéo da por¢do anterior do rostro
de KUVP 967 e UALVP 24238. Ja os rostros dos espécimes KUVP 965 e KUVP 2216
foram baseados em USNM 12167 e, por fim, as reconstru¢cdes dos rostros de USNM V
13656, USNM V 13868 e YPM 1179 foram feitas por comparagcdo com o espécime YPM
VP1177.
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—
B 30 ¢cm

Figura 9 A. Fotografia do espécime YPM VP 1177 (PEABODY MUSEUM OF NATURAL
HISTORY, 2018), composto por cranio e mandibula preservados em vista lateral direita mas com
alguns elementos do lado esquerdo também visiveis; B. Desenho vetorial do mesmo espécime
produzido no programa Inkscape, representando apenas os elementos do lado direito do cranio.
Escala: 30 cm.

2.2.2 Analises morfométricas

Obtencao de marcos anatdbmicos
Foi analisada a variagdo morfolégica do créanio (excluindo a mandibula) utilizando

morfometria geomeétrica bidimensional. O protocolo seguiu o estudo de FOTH ET AL.
(2012). Primeiramente, os desenhos vetoriais oriundos das reconstru¢des foram salvos
no formato de imagem digital (formato png) e posteriormente foram criados arquivos no
formato tps a partir dessas imagens, utilizando o software TPSUIil, versdo 1.76 (ROHLF,
2015). ApOs essa etapa, foi obtida a geometria craniana dos 20 espécimes usando 52
marcos anatémicos homologos ou landmarks, plotados nas reconstrucdes utilizando o
programa TPSDig2, versdo 2.31 (ROHLF, 2015). Foram utilizados marcos do tipo 2 (boa
evidéncia para homologia geométrica, tais como pontos de curvatura maxima ou
extremidades) e tipo 3, também conhecidos como semilandmarks (pontos construidos
entre dois marcos homdlogos, que definem a forma do crénio ou de aberturas
cranianas), seguindo a terminologia de BOOKSTEIN (1991) (Fig. 10). O uso de
semilandmarks € necessario porque em pterossauros ontogeneticamente mais velhos
0s 0ssos do cranio sdo bem fusionados, e ndo é possivel visualizar os padrées de
articulacéo de ossos individuais. Assim, o conjunto de dados focou a forma externa do
cranio, com destaque para o rostro e a crista frontal, além da fenestra nasoanterorbital

e a Orbita. Para isso, os marcos anatdmicos plotados foram: 1 — ponto na margem dorsal
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do crénio, no mesmo nivel do ponto 8; 2 — ponto na margem posterior do crénio, no
mesmo nivel do ponto 12; 3 — ponto na margem posterior do cranio, no mesmo nivel do
ponto 16; 4 — ponto mais ventral do quadrado no processo condiloide; 5 — extremidade
anterior do pré-maxilar; 6 — ponto mais anterior da fenestra nasoanterorbital;, 7 — ponto
médio entre 0s pontos 6 e 8 na margem dorsal da fenestra nasoanterorbital; 8 — ponto
mais posterior da fenestra nasoanterorbital; 9 — ponto médio entre os pontos 6 e 8 ha
margem ventral da fenestra nasoanterorbital; 10 — ponto mais ventral da érbita; 11 —
ponto mais dorsal da orbita; 12 — ponto mais posterior da Orbita; 13 — extremidade
antero-ventral da fenestra temporal inferior; 14 — ponto médio entre os pontos 13 e 15
na margem antero-dorsal da fenestra temporal inferior; 15 — extremidade pdstero-dorsal
da fenestra temporal inferior; 16 — ponto médio entre os pontos 13 e 15 na margem
péstero-ventral da fenestra temporal inferior; 17 — ponto na margem dorsal do cranio, no
mesmo nivel do ponto 6; 18 — ponto na margem ventral do cranio, no mesmo nivel do
ponto 6; 19 a 26 — pontos na margem dorsal do rostro, equidistantes entre os marcos 5
e 17; 27 a 34 — pontos na margem ventral do rostro, equidistantes entre os marcos 5 e

18; 35 a 52 — pontos na crista frontal, equidistantes entre os pontos 17 e 2.

Figura 10 Marcos anatémicos plotados na reconstrucao do espécime YPM 2594. Marcos 1 ao 18:
landmarks tipo 2; marcos 19 ao 34: semilandmarks da curvatura do rostro; marcos 35 ao 52:
semilandmarks da curvatura da crista frontal.

Por fim, foram alterados os semilandmarks da crista e das margens dorsal e ventral do
rostro para marcos homélogos comuns, para que 0 programa de analises de

morfometria geométrica pudesse identifica-los.

Para as analises em si, foram realizados trés testes, aqui denominados: Teste 1, com

51 landmarks e semilandmarks, obtendo o maior nimero de pontos para o formato do
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cranio; Teste 2, retirando os semilandmarks da curvatura da crista frontal, a fim de testar
apenas a influéncia do rostro na distribuicdo dos espécimes no morfoespaco; e por fim
o Teste 3, retirando os semilandmarks da curvatura do rostro (19 ao 34), para testar
apenas a influéncia do comprimento, mas nao do formato do rostro, na distribuicdo dos
espécimes. O marco anatémico 1 foi excluido de todos os testes sem perda do potencial
estatistico, por se tratar de um ponto de referéncia em relacédo a outro, e que devido a

sua posicao variavel nos diferentes espécimes gerava conflito na analise.

Andlise Generalizada de Procrustes, Analise de Componentes Principais e
Andlise de Variaveis Canodnicas
A Andlise Generalizada de Procrustes (GPA), a Andlise de Componentes Principais

(PCA) e a Analise de Variaveis Canbnicas (CVA) foram realizadas utilizando-se o
software MorphoJ, versao 1.06d (KLINGENBERG, 2011). Com a GPA, as coordenadas
dos marcos anatdbmicos foram sobrepostas, removendo nas imagens os efeitos de
orientacdo, escala e posi¢cdo, e minimizando as variagbes entre 0s espécimes
(BOOKSTEIN, 1982; MONTEIRO & REIS, 1999). Esse procedimento gerou um conjunto
de coordenadas que foram convertidas em uma matriz de covariancia e entdo

submetidas a Andlise de Componentes Principais (PCA).

A PCA maximiza a variancia da amostra pois resume as informac¢des contida nas
variaveis originais em apenas alguns componentes principais (PCs) (HAMMER &
HARPER, 2006). Com isso, a forma do cranio de cada espécime foi resumida em um
conjunto de pontos, e os taxons foram arranjados e ordenados em um morfoespaco,

podendo ser comparados nos eixos de maior variagao.

A CVA descreve diferencas entre grupos a partir das variacfes das caracteristicas da
forma presente nos espécimes desses grupos (ZELDITCH ET AL., 2004). A analise
candnica foi realizada duas vezes, incluindo todos os 20 espécimes e todos os
landmarks. Foram utilizados dois classificadores: as espécies e 0s géneros. O teste de

permutacao para distancia em pares foi realizado com 10 mil rounds.

Regressao
Com intuito de detectar se a relagéo entre a variagdo da forma e o aumento do tamanho

do centroide era alométrica, foi realizada uma andlise de regressdo multivariada,
também utilizando o software MorphoJ, versdo 1.06d (KLINGENBERG, 2011). A
regressao teve o tamanho do centroide, um paradmetro para o tamanho craniano, como

a variavel independente, e variagdo da forma como variavel dependente. Um teste de
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permutacdo contra a hipétese nula de independéncia entre as variaveis foi realizado,

com 10 mil rounds, para testar a sensibilidade da analise.

Abreviagdes Institucionais: AMNH, American Museum of Natural History, Nova lorque,
EUA; CMNFV, Canadian Museum of Nature, Ottawa, Canada; DMNH, Denver Museum
of Natural History, Denver, EUA; FHSM, Fort Hays State Museum, Hays, EUA; KUVP,
The University of Kansas Natural History Museum, Lawrence, EUA; UALVP, Geology
Museum, University of Alberta, Edmonton, Canada; USNM, Smithsonian National
Museum of Natural History, Washington, EUA; YPM, Yale Peabody Museum of Natural
History, New Haven, EUA.
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3. RESULTADOS

3.1 RECONSTRUCAO
Os espécimes KUVP 2212, USNM 12167 e YPM VP 1177, por encontrarem-se mais

completos, foram usados como base para reconstrugdo das estruturas ausentes nos
outros exemplares, como a crista frontal, rostro e aberturas cranianas (Fig. 11). As
reconstrucgdes tiveram como ponto de apoio a érbita e as fenestras, e as imagens foram
sobrepostas para que as porcdes ausentes tivessem dimensdes equivalentes ao

tamanho do cranio.

Crista frontal

Para os espécimes AMNH 149, AMNH 5099, AMNH 7515, FHSM 221, KUVP 965, KUVP
967, KUVP 2216, UALVP 24238, USNMV 13656, YPM 1179 e YPM 2594, houve a
necessidade de se reconstruir as cristas frontais. Em pteranodontideos, a crista é
localizada no plano sagital do cranio, limitada a sua por¢céo posterior, e é formada por
tecido 6sseo (BENNETT, 2001). O tamanho da crista foi determinado através da largura
de sua base, ou seja, entre a extremidade mais anterior do frontal (dorsalmente) e a
extremidade posterior do cranio (posteroventralmente), no limite onde esses pontos
encontravam-se preservados. A forma da crista reconstruida foi determinada a partir da
comparagdo da inclinagédo exibida pelo frontal em cada espécime em relagdo aquele

presente em exemplares mais completos.

Rostro

O rostro foi reconstruido nos espécimes AMNH 149, AMNH 5099, DMNH 1732, FHSM
221, FHSM 339, KUVP 965, KUVP 967, KUVP 2216, KUVP 27821, UALVP 24238,
USNMV 13656, USNMV 13868, YPM 1179, YPM 2473 e YPM 2594. As maiores
variacbes do rostro estdo no comprimento que, segundo KELLNER (2017), é
compreendido entre o ponto mais anterior da fenestra nasoanterorbital e a extremidade
do pré-maxilar; e na curvatura das margens dorsal e ventral, resultando em estruturas
mais ou menos subparalelas. Para o espécime FHSM 339 ja foram feitas reconstrucdes
da porcdo ausente do rostro (BENNETT, 1994, fig. 5; KELLNER, 2017, fig. 1B),
entretanto aqui ela foi realizada com uma curvatura menos acentuada pois nao ha, neste
material, evidéncias de uma curvatura acentuada como normalmente proposto (por
exemplo, em BENNETT, 1994), resultando em uma extremidade do rostro menos

subparalela. As reconstrucdes aqui realizadas demonstraram que as margens
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subparalelas sdo caracteristicas de rostros mais compridos, como nos espécimes
UALVP 24238, KUVP 967 e CMNFV 41358.

Aberturas cranianas

A Orbita, a fenestra temporal inferior e a fenestra nasoanterorbital compreendem as
principais aberturas cranianas para a presente analise de morfometria geométrica. Foi
necessario reconstrui-las nos seguintes espécimes: AMNH 7515, CMNFV 41358,
DMNH 1732, FHSM 221, FHSM 339, KUVP 967, KUVP 2216, KUVP 27821, USNMV
13656, USNMV 13868, YPM 1179 e YPM 2473. Nem todas as trés aberturas precisaram
ser reconstruidas em todos 0s exemplares supracitados, como € o caso do AMNH 7515
em que apenas a Orbita necessitava reconstru¢do. Houve casos também em que as
aberturas foram reconstruidas parcialmente, como nos individuos FHSM 339 e YPM
1179. A orbita tem um formato piriforme e esta separada da fenestra temporal inferior,
localizada mais ventralmente, pelo jugal. A fenestra temporal inferior é estreita e
alongada e esté separada da fenestra nasoanterorbital também pelo jugal. A fenestra
nasoanterorbital varia desde uma forma triangular (por exemplo AMNH 149) a um
formato quadrilatero (por exemplo USNMV 13868) ou até uma forma mais arredondada
(a exemplo do KUVP 965).
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Figura 11 Desenho esquematico representando as reconstrucdes dos espécimes analisados. Em
preto, reconstrucéo de 0ssos e em laranja, das aberturas cranianas. Imagem sem escala.
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3.2. MORFOMETRIA GEOMETRICA
Todo o conjunto de dados foi resumido em 18 componentes principais (PCs), com os

trés primeiros componentes principais (PC1, PC2 e PC3) somando mais de 90% da
variancia nos trés testes. Como a maior variagcdo da forma ocorreu nos 3 primeiros
componentes, foi verificada a relagéo entre os eixos do PC1, PC2 e PC3 para cada teste
realizado. Além disso, a andlise de regressdo demonstrou uma correlacao significativa
entre a variacao da forma e o tamanho do centroide (p < 0,05) nos trés testes. A analise
canbnica foi realizada apdés a interpretacdo dos grupos formados pelos gréficos
provenientes da PCA e de regressédo. Dois gréficos distintos foram gerados a partir das
analises canobnicas: grafico de dispersao, que forneceu dois componentes canbnicos
(CV1 e CV2) cujos agrupamentos foram separados de acordo com a espécie
representada por cada individuo; e um segundo gréafico, que por apresentar apenas

duas variaveis (macho e fémea), é representado por um histograma.

PCA e Regresséo
Teste 1:

Os PC1, PC2 e PC3 representaram 64, 22,5 e 5% da variancia, respectivamente. As
principais variacdes no PC1 mostraram um rostro pouco mais longo; as aberturas
cranianas (fenestra nasoanterorbital, érbita e fenestra temporal inferior) deslocadas
mais posteriormente; as margens dorsal e ventral da crista frontal deslocadas
ventralmente, com angulo menos agudo; e o apice da crista mais arredondado. No PC2
a ponta do rostro mostrou-se mais curta e deslocada ventralmente; as aberturas
cranianas aumentaram de tamanho e se deslocaram ventralmente; e a margem ventral
da crista frontal deslocou-se posteroventralmente. J& no PC3, a ponta do rostro
deslocou-se ventralmente, sem variacdo no comprimento; as aberturas cranianas se
deslocaram dorsalmente; e a crista tornou-se bem mais delgada, com uma margem

dorsal bastante deslocada ventralmente e com o seu apice pontiagudo. (Fig. 12).
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Figura 12 Componentes principais do Teste 1 e suas principais variagfes em rela¢do ao formato
meédio dos cranios analisados. Em preto, a forma média de todos os exemplares e em cinza, as
variacdes observadas em cada componente principal. A— PC1; B - PC2 e C — PC3.

A PCA apresentou dois agrupamentos distintos dos demais: os espécimes KUVP 967 e
UALVP 24238 se agruparam no PC2 (Fig. 13), além dos espécimes KUVP 27821 e
FHSM 339 que se agruparam no PC3 (Fig. 13 B e 14).

A andlise de regresséo da forma em relagdo ao tamanho do centroide apresentou um
valor significativo (p = 0,0005). A alometria por si sO representou 34,8% da variacao total

da forma entre cranios de diferentes tamanhos de centroide (Fig. 15).
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Figura 13 Distribuicdo dos espécimes analisados no Teste 1 nos componentes principais 1, 2 e
3. Legenda: triangulo preto, hol6tipo de Dawndraco kanzai; cruz preta, holétipo de
Geosternbergia sternbergi; quadrado preto, hol6tipo de G. maiseyi; circulo branco, holétipo de

Pteranodon longiceps; circulo preto, outros espécimes referidos a Pteranodon.
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Figura 14 Distribuicdo dos espécimes analisados no Teste 1 nos componentes principais 1 e 3. Legenda: triangulo preto, hol6tipo de Dawndraco kanzai; cruz
preta, holétipo de Geosternbergia sternbergi; quadrado preto, holétipo de G. maiseyi; circulo branco, hol6tipo de Pteranodon longiceps; circulo preto, outros

espécimes referidos a Pteranodon.
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Figura 15 Distribuicdo dos espécimes analisados no Teste 1 em uma regresséo linear entre a varia¢cdo da forma e o logaritmo do tamanho do centroide.
Legenda: triangulo preto, hol6tipo de Dawndraco kanzai; cruz preta, holétipo de Geosternbergia sternbergi; quadrado preto hol6tipo de G. maiseyi; circulo
branco, hol6tipo de Pteranodon longiceps; circulo preto, outros espécimes referidos a Pteranodon. Cranios fora de escala.
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Teste 2:

No segundo teste, os PC1, PC2 e PC3 foram responsaveis por 78, 9 e 3,3% da
variancia, respectivamente. As alteracbes do PC1l nesse teste representaram uma
variacao no rostro, mais curto e deslocado ventralmente; e as aberturas cranianas com
tamanhos maiores. No PC2, o rostro deslocou-se ventralmente; a fenestra
nasoanterorbital apresentou tamanho menor e foi deslocada dorsalmente; e a fenestra
temporal inferior e 6rbita foram maiores e deslocadas posteroventralmente. Para o PC3
0 rostro permaneceu mais ventral, e as fenestras nasoanterorbital e temporal inferior

sofreram um achatamento dorsoventral (Fig. 16).

Figura 16 Componentes principais do Teste 2 e suas principais variagfes em rela¢do ao formato
meédio dos cranios analisados. Em preto, a forma média de todos os exemplares e em cinza, as
variacdes observadas em cada componente principal. A— PC1; B - PC2 e C - PC3.

A PCA revelou dois grupos distintos, o primeiro agrupado apenas no PC1, representado
pelos espécimes KUVP 967 e UALVP 24238 (Fig. 17). O segundo agrupado no PC2,
representado pelos espécimes YPM VP 1177 e KUVP 965 (Figs. 17 A e 18).
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Figura 17 Distribuicdo dos espécimes analisados no Teste 2 nos componentes principais 1, 2 e
3. Legenda: triangulo preto, holétipo de Dawndraco kanzai; cruz preta, holotipo de
Geosternbergia sternbergi; quadrado preto, hol6tipo de G. maiseyi; circulo branco, hol6tipo de
Pteranodon longiceps; circulo preto, outros espécimes referidos a Pteranodon.
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Figura 18 Distribuicdo dos espécimes analisados no Teste 2 nos componentes principais 2 e 3.
Legenda: tridngulo preto, hol6tipo de Dawndraco kanzai; cruz preta, holétipo de Geosternbergia
sternbergi; quadrado preto, holétipo de G. maiseyi; circulo branco, holétipo de Pteranodon
longiceps; circulo preto, outros espécimes referidos a Pteranodon.

O teste de regressdo demonstrou uma forte relagdo alométrica entre a forma e o

tamanho do centroide (p = 0,0034), ainda que menos significativo do que no Teste 1. A

alometria foi responsavel por 31,5% da variagdo total da forma. No Teste 2, observou-

se a posicao dos espécimes KUVP 967 e UALVP 24238, quase idénticos em relacdo a

forma um do outro e distintos dos demais espécimes, diferenciando-se entre si apenas

no tamanho do centroide (Fig. 19).
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Figura 19 Distribuicdo dos espécimes analisados no Teste 2 em uma regresséo linear entre a varia¢cdo da forma e o logaritmo do tamanho do centroide.
Legenda: triangulo preto, holdtipo de Dawndraco kanzai; cruz preta, hol6tipo de Geosternbergia sternbergi; quadrado preto hol6tipo de G. maiseyi; circulo
branco, holétipo de Pteranodon longiceps; circulo preto, outros espécimes referidos a Pteranodon. Cranios fora de escala.
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Teste 3:

Aqui, os trés primeiros PCs representaram 64, 21 e 5,5% da variancia, respectivamente.
As principais variacbes no PC1l foram um rostro pouco mais longo; e a crista
arredondada e com angulo mais aberto. O PC2 exibiu um rostro mais curto; a crista
pouco menos arredondada e com &angulo mais fechado. Por fim, no PC3 o rostro
deslocou-se ventralmente; a Orbita e fenestra temporal inferior deslocaram-se

dorsalmente; e a crista deslocou-se ventralmente, afunilando no 4pice (Fig. 20).

Figura 20 Componentes principais do Teste 3 e suas principais variagées em relacéo ao formato
médio dos cranios analisados. Em preto, a forma média de todos os exemplares e em cinza, as
variacdes observadas em cada componente principal. A— PC1; B - PC2 e C - PC3.

KUVP 967 e UALVP 24238 se agruparam no PC2, tal como ocorreu no Teste 1 (Fig.
21). Entretanto, diferentemente do que houve no primeiro teste, os espécimes FHSM
339 e KUVP 27821 nao se agruparam no PC3, com FHSM 339 estando mais proximo
de USNMV 13868 do que de KUVP 27821, e por sua vez USNMV 13868 esta igualmente
proximo de USNMV 12167 (Fig. 22).

A regressao do Teste 3 apresentou forte relacdo alométrica da forma com tamanho do
centroide, com p = 0,0001, com a alometria sozinha representando o maior valor na
variagdo total da forma (43,1%), em relacdo aos outros dois testes anteriormente

realizados (Fig. 23).
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Figura 21 Distribuicdo dos espécimes analisados no Teste 3 nos componentes principais 1, 2 e 3. Legenda: tridngulo preto, hol6tipo de Dawndraco kanzai; cruz preta,
hol6tipo de Geosternbergia sternbergi; quadrado preto, holétipo de G. maiseyi; circulo branco, holétipo de Pteranodon longiceps; circulo preto, outros espécimes
referidos a Pteranodon.
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Figura 22 Distribuicdo dos espécimes analisados no Teste 3 nos componentes principais 1 e 3. Legenda: triangulo preto, hol6tipo de Dawndraco kanzai; cruz
preta, hol6tipo de Geosternbergia sternbergi; quadrado preto, holétipo de G. maiseyi; circulo branco, holétipo de Pteranodon longiceps; circulo preto, outros

espécimes referidos a Pteranodon.
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Figura 23 Distribuicdo dos espécimes analisados no Teste 3 em uma regresséao linear entre a variagcdo da forma e o logaritmo do tamanho do centroide.
Legenda: triangulo preto, holétipo de Dawndraco kanzai; cruz preta, hol6tipo de Geosternbergia sternbergi; quadrado preto hol6tipo de G. maiseyi; circulo
branco, holétipo de Pteranodon longiceps; circulo preto, outros espécimes referidos a Pteranodon. Cranios fora de escala.



Analise Canfnica

47

A primeira analise candnica teve como classificador a espécie dos individuos e resultou

em dois componentes canbnicos (CV1 e CV2), com CV1 apresentando cerca do dobro

da variancia comparado com CV2 (66,3 e 33,7% respectivamente). As principais

variacbes no CV1 sdo um encurtamento do rostro; um achatamento da crista frontal,

além de uma expansao dorsal; bem como um aumento nas aberturas cranianas. No

CV2 had um alongamento do rostro, além de uma diminui¢cao da altura entre as margens

dorsal e ventral do mesmo; uma compressao posterior na base da crista frontal na

margem postero-ventral, tornando-a mais arredondada no topo; e uma dimuicdo do

tamanho das fenestras (Fig. 24). As medidas das distancias morfolégicas (Mahalanobis

e Procrustes) e os seus valores de p estdo apresentados na Tabela 5.

Figura 24 Componentes candnicos e suas principais variagdes em relagdo ao formato médio dos
cranios analisados. Em preto, a forma média de todos os exemplares e em cinza, as variagdes

observadas em cada componente candnico, para a primeira analise.

Tabela 5 Distancia de Mahalanobis e de Procrustes com seus respectivos p — valor entre os
grupos para o classificador “Espécie”.

Distancia Mahalanobis p - valor
D. kanzai P. longiceps D. kanzai P. longiceps
P. longiceps 7,1201 P. longiceps 0,0055
P. sternbergi 12,1521 8,8695 P. sternbergi <.0001 0,0055
Distancia Procrustes p - valor
D. kanzai P. longiceps D. kanzai P. longiceps
P. longiceps 0,1846 P. longiceps 0,0228
P. sternbergi 0,2440 0,1424 P. sternbergi 0,3315 0,0939
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Os espécimes foram arranjados em um gréfico de dispersdo e divididos em trés
espécies: Pteranodon longiceps, P. sternbergi e Dawndraco kanzai. Uma elipse foi
desenhada para averiguar a confiabilidade (90%) na posi¢cdo dos espécimes de cada
agrupamento (Fig. 25). Nao houve sobreposi¢do entre os individuos de espécies

diferentes.
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Figura 25 Gréfico de dispersdo tendo como classificador as espécies; inclusa a elipse de
confiabilidade (90%). Legenda: tridngulo preto, Dawndraco kanzai; cruz preta, Pteranodon
sternbergi; circulo preto, Pteranodon longiceps.

Na segunda analise canbnica, os espécimes foram classificados de acordo com o sexo,
resultando em apenas um componente candnico e um histograma de frequéncia. O CV1
apresentou variacdes principalmente no aumento da espessura da base do rostro e na
sua orientacdo, agora mais retilineo, um deslocamento pdstero-ventral da crista frontal
seguido de um alargamento da mesma; além de um grande aumento no tamanho das
aberturas cranianas. Pode-se considerar também uma depresséo no nivel da fenestra
nasoanterorbital (Fig. 26). Foram considerados sete machos e treze fémeas (Fig. 27),
apresentando um p-valor significativo para as distancias de Mahalanobis e Procrustes

entre os dois sexos (Tabela 6).
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Cvl

Figura 26 Componente candnico e suas principais variagdes em relagédo ao formato médio dos
cranios analisados. Em preto, a forma média de todos os exemplares e em cinza, as variacdes

observadas na segunda analise.

Tabela 6 Distancia de Mahalanobis e de Procrustes e seus respectivos p — valor entre os
grupos para o critério de classificagdo “Género”.

Distancia Mahalanobis p - valor
Fémea Fémea
Macho 6,9595 Macho <.0001
Distancia Procrustes p - valor
Fémea Fémea
Macho 0,1803 Macho 0,0002

Frequéncia

o
Variavel candnica 1

Figura 27 Histograma da analise candnica para o classificador “Género”. Legenda: preto

representam os machos e em cinza as fémeas.
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4. DISCUSSAO
4.1 CRESCIMENTO ALOMETRICO DA CRISTA

PINHEIRO & RODRIGUES (2017) foram os primeiros a demonstrar quantitativamente
gue ha crescimento alométrico positivo da crista pré-maxilar em Anhanguera. Apesar
de todos os espécimes do clado serem portadores de cristas pré-maxilares, segundo 0s
autores, a partir da posicao dos individuos no teste de regresséo, eles constataram que
nos maiores cranios ha uma tendéncia do crescimento dorsal da crista que se tornava

mais notavel a medida que o animal tornava-se maior.

Assim como brevemente supracitado, todos os 3 testes de regressdo linear aqui
realizados para verificar a presenca de alometria resultaram em valores significativos.
Os Testes 1 e 3 apresentaram valores mais significantes de p (p = 0,0005 e 0,0001,
respectivamente), qguando comparados ao Teste 2. Este foi o GUnico que ndo contou com
dados da morfologia da crista, mas ainda apresentou alometria positiva (p = 0,0034),
demonstrando que o rostro também responde pela mesma. As regressoes lineares
demonstraram que poucos cranios possuem tamanhos maiores, e 0S mesmos possuem

também as maiores cristas, com formatos distintos entre si.

A regressdao do Teste 1, o qual inclui todos os pontos homélogos (exceto o 1),
apresentou dois grandes agrupamentos divididos pelo tamanho total do centroide (neste
caso, correspondente ao tamanho do créanio). Um espécime resultou em um
posicionamento um pouco distinto e separado dos demais, o exemplar AMNH 5099, que
apresenta um cranio pequeno com uma crista grande. Trata-se de um cranio bem
incompleto, quase sem crista, que foi reconstruida baseada na do exemplar YPM 2473,
gue é o unico que apresenta semelhancga quanto a largura da base da crista. Entretanto,
como ndo ha como definir com precisdo a extenséo da crista de AMNH 5099, é possivel
gue um erro na reconstrucao possa ter resultado na sua posic¢ao atipica no morfoespaco
(Fig. 14).

No Teste 2, a regressao néo apresentou uma divisdo em dois grandes grupos. I1sso pode
ser explicado principalmente pela auséncia dos pontos homologos do formato da crista
neste teste, indicando que a crista é responsavel pela maior parte da alometria presente
em Pteranodontidae. Os maiores cranios permaneceram ocupando os maiores valores
de variacdo da forma, entretanto, aqui o rostro € que conduz a alometria. Logo, o
espécime KUVP 967 ocupou um destaque maior se comparado ao Teste 1, pois o
mesmo possui um rostro mais longo do que os demais. Além disso, KUVP 967 e UALVP

24238 ocuparam praticamente a mesma posi¢cao quanto ao formato (Fig. 19).
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No Teste 3, no qual a curvatura do rostro foi excluida, a regressdo apresentou
semelhancas a do Teste 1 quanto a posi¢éo dos individuos no morfoespaco. Entretanto,
como o comprimento do rostro foi mantido, a divisdo em dois grupos (maiores e menores
tamanhos do centroide) continuou clara. O espécime AMNH 5099 novamente foi
recuperado numa posicao diferenciada em relacao aos demais pteranodontideos (Fig.
23).

Devido a forte alometria observada, a sugestdo aqui é que a crista craniana era uma
estrutura com uso reprodutivo. KNELL ET AL. (2013) afirmaram que o papel da selecéo
sexual como condutora de estruturas com morfologias exageradas em taxons fosseis
ainda é controverso. Tais estruturas, sejam de display ou ndo, podem fornecer
evidéncias que apoiem a hipotese de selecdo sexual, principalmente quando elas fazem
parte do esqueleto 6sseo e mantém-se preservadas no registro fossil (KNELL ET AL.,
2013). Cristas cranianas Osseas sdo comumente encontradas em pterossauros
pterodactiloideos, sendo estruturas bem diferencidveis em tamanho e forma, com
fungBes ainda debatidas na literatura (MARTILL & NAISH, 2006; KNELL ET AL., 2013).
Para estes autores, dimorfismo sexual, variagbes ontogenéticas e alometria sdo
responsaveis pelas diferencas morfologicas encontradas em espécies atuais e que

podem ser indicios da acdo da sele¢do sexual em organismos extintos.

TOMKINS ET AL. (2010) investigaram a alometria da crista craniana em Pteranodon
longiceps como um papel importante na selecdo sexual desses pterossauros. Assim
como neste trabalho, TOMKINS ET AL. (2010) também recuperaram cranios maiores
com cristas exageradamente maiores, e eles propuseram que 0S maiores espécimes
poderiam ser considerados machos e os menores, as fémeas. BONDURIANSKY & DAY
(2003) apoiam esta proposta, no sentido que, sob influéncia da selecdo sexual, os
machos sofreriam com os maiores investimentos no exagero de uma estrutura Gtil para
uso reprodutivo, que sO seria possivel manter devido ao maior tamanho corporal.
Partindo-se desta premissa, é razoavel supormos que o0 investimento em cristas
exageradamente grandes sO teria utilidade quando os individuos alcancassem a
maturidade sexual, ou seja, mais tarde ontogeneticamente (BENNETT, 1993; TOMKINS
ET AL., 2010; KNELL ET AL., 2013). Assim, podemos supor que as maiores cristas
pertencem a machos adultos, e que a existéncia de grandes cristas também é
consistente com competicdo intraespecifica e possivelmente com reconhecimento
intraespecifico, com sele¢cdo sexual mutua agindo sobre ambos o0s sexos,
ornamentados com cristas cranianas (ver também HONE ET AL., 2012). Os dados aqui

obtidos s&o consistentes com estas proposicdes.
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4.2 DAWNDRACO KANZAI E UMA ESPECIE VALIDA?

O espécime UALVP 24238 tem gerado conflitos quanto a interpretacdo de sua
classificacdo taxon6mica. Identificado como Pteranodon sternbergi por BENNETT
(1992, 1994, 2001) e recentemente também por MARTIN-SILVERSTONE ET. AL
(2017), é considerado como um novo género e espécie por KELLNER (2010),
Dawndraco kanzai. As principais caracteristicas que separam D. kanzai de P. sternbergi,

segundo KELLNER (2017), estdo nos formatos do rostro e da crista craniana.

Em todos os trés testes realizados, UALVP 24238 se distanciou dos demais espécimes
em pelo menos um componente principal. Além disso, um outro espécime (KUVP 967)
formou um agrupamento com UALVP 24238, variando juntos nos mesmos PCs. No
Teste 1, ambos variaram principalmente no PC2 (Fig. 13), o qual € marcado pela crista
mais inclinada posteroventralmente e pelo aumento das aberturas cranianas. Pode-se
notar também que, apesar de ndo formarem um grupo distinto dos demais nos PCs 1 e
3, UALVP 24238 e KUVP 967 também variam juntos nestes componentes. No Teste 2,
eles se destacaram dos demais espécimes no PC1, o qual é caracterizado por um
aumento das aberturas cranianas, principalmente (Fig. 17). Nao ha formacéo de outros
grupos bem definidos nesse teste, tendo em vista a exclusdo dos semilandmarks da
crista, o que ja era esperado, pois a crista frontal € uma estrutura variavel
morfologicamente e ontogeneticamente para todos os espécimes. Vale mencionar o
teste de regressao do Teste 2, que também apresentou UALVP 24238 e KUVP 967
variando juntos no formato do rostro (Fig. 19). Embora o espécime KUVP 967 tenha sua
crista reconstruida com base naquela de UALVP 24238, o Teste 2 retirou 0os possiveis
erros de reconstrugcdo desta estrutura, e mesmo assim recuperou os dois exemplares
formando um agrupamento distinto. Por fim, no Teste 3, UALVP 24238 e KUVP 967
variaram juntos e distintamente no PC2 (Fig. 21), tal como no Teste 1, mas variaram
proximos no PC1 também. Portanto, as analises de componentes principais deste
trabalho nos permitiram concluir que o espécime UALVP 24238 trata de um género e
espécie distintos, como proposto por KELLNER (2010) e, adicionalmente, que KUVP

967 pertence ao mesmo taxon.

MARTIN-SILVERSTONE ET AL. (2017) listaram trés espécimes com comprimentos de
rostro aparentemente discrepantes em comparagdo aos outros pteranodontideos:
UALVP 24238, KUVP 967 e CMNFV 41358. Assim, esperava-se que CMNFV 41358
variasse junto com outros dois nas analises de componentes principais na curvatura do
rostro (Teste 1 e 2) e no comprimento do rostro (Teste 3), ou pelo menos variasse no
formato do rostro na analise de regresséo. Porém, isso nao foi observado em nenhuma

das andlises.
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A ontogenia de UALVP 24238 também é fruto de diferentes interpretacdes entre os
autores, por MARTIN-SILVERSTONE ET AL. (2017) o considerarem como subadulto e
KELLNER (2010), como adulto. O ultimo discute que UALVP 24238 ¢é adulto por possuir
elementos osteoldgicos fusionados (BENNETT, 1993; KELLNER, 2013). Uma das
caracteristicas apontadas por MARTIN-SILVERSTONE ET AL. (2017) que justificariam
UALVP 24238 como subadulto foi a auséncia do processo extensor do tendao esquerdo.
Entretanto, KELLNER (2017) discute que o processo extensor direito estd bem
preservado e fusionado, e que, portanto, o esquerdo estaria quebrado. Outra
divergéncia diz respeito ao numero de vértebras fusionadas formando o notario:
segundo MARTIN-SILVERSTONE ET AL. (2017), seriam cinco e, segundo KELLNER
(2010), seis. Apesar dessas divergéncias quanto a maturidade osteologica de UALVP
24238, segundo KELLNER (2017), mesmo se houverem cinco vértebras, ele néo
descartaria o fato de se tratar de um individuo adulto e sexualmente maduro, mas sim
o levaria a questionar se a fusdo dessas vértebras no notario poderia mudar na
ontogenia, ou, em outro aspecto, seria uma diferengca taxonémica que separaria o
espécime em questdo dos demais pteranodontideos. Quanto a esta questdo,

sugerimos, assim como KELLNER (2017), um estudo paleohistoldgico.

4.3 GEOSTERNBERGIA MAISEY| E UMA ESPECIE VALIDA?

A espécie G. maiseyi, nomeada por KELLNER (2010) e conhecida por um unico
exemplar (o holotipo KUVP 27821), é potencialmente sustentada como valida apenas
pela analise de componentes principais do Teste 1. Nela, KUVP 27821 ocupa uma
posicdo diferenciada dos demais no morfoespaco, especialmente no PC3, cuja
alteracdo principal esta na forma da crista frontal, sendo a caracteristica mais marcante
para este espécime (Figs. 13 B e 14). No Teste 3, existe um leve distanciamento de
KUVP 27821 dos demais individuos nas andlises de PC1xPC3 e PC2xPC3 (Figs. 22 e
21 B, respectivamente). Entretanto, ndo ha evidéncias mais robustas que nos permitem
confirmar a atribuicdo a uma espécie nova, e as diferencas entre KUVP 27821 e FHSM
339 podem ser apenas variagdes ontogenéticas, decorrente de diferentes idades e/ou
até mesmo diferencas morfoldgicas fruto de um dimorfismo sexual. Além disso, tendo

por base o Teste 1, G. maiseyi poderia ser sinbnimo junior de P. sternbergi.
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4.4 GEOSTERNBERGIA E UM GENERO VALIDO?

KELLNER (2010) revalidou o género Geosternbergia e reconheceu duas espécies ao
mesmo: Geosternbergia sternbergi e G. maiseyi (representadas pelos hol6tipos FHSM
339 e KUVP 27821, respectivamente). De acordo com o Teste 1, os dois exemplares se
agrupam, de modo distinto dos demais, nos PCs 2 e, principalmente, no 3 (Figs. 13 B e
14), este ultimo relacionado com uma diferente morfologia da crista frontal. Pelo
resultado do Teste 1, FHSM 339 e KUVP 27821 poderiam indicar um género distinto
dos demais. Porém, levando em consideracdo os resultados do Teste 2, ambos
espécimes nao variaram isoladamente dos outros em nenhum PC. Isso pode ser
explicado em virtude do Teste 2 ndo considerar a crista frontal nos dados, que por sua
vez € a caracteristica principal que os distingue de Pteranodon e de Dawndraco. Dada
a circunstancia, para apoiar a validade do género, o Teste 3 precisaria corroborar 0os
resultados do primeiro teste. Entretanto, como houve no Teste 2, FHSM 339 e KUVP
27821 néao variaram juntos e isolados em nenhum componente principal no Teste 3. A
maior aproximagao dos dois individuos foi no PC3; todavia, FHSM 339 se mostrou mais
proximo de um terceiro espécime, USNM 13868 (Figs. 21 B e 22). Logo, ndo ha dados
suficientemente robustos que permitam sustentar a validade do género Geosternbergia

em nossa analise.

4.5 ABORDAGEM CANONICA E O NUMERO DE ESPECIES
A robustez na validade da existéncia de trés espécies de pteranodontideos tendo por

base suas diferencas morfoldgicas cranianas foi testada pela analise de variaveis
candnicas. Como ha a necessidade de se ter grupos antes da analise comecar, 0s
mesmos foram escolhidos através da interpretacdo da posi¢cao dos individuos gerados
pela PCA, que resultou em duas espécies de Pteranodon e uma de Dawndraco. De
acordo com a primeira CVA realizada, as trés espécies foram tidas como os grupos da
amostra e foram consequentemente ordenados em relacdo a diversidade de suas
formas. Os agrupamentos distintos gerados no morfoespago estdo confiavelmente
distantes uns dos outros, sem sobreposi¢do entre as espécies, resultado de uma grande
distancia de Mahalanobis e de um respectivo valor de p significativo (Tabela 5). Logo, é
justo dizer que a CVA corrobora com a presenca das trés espécies, assim como pode

ser visualizado pelo gréfico da figura 25.
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4.6 ONTOGENIA E DIMORFISMO SEXUAL EM PTERANODONTIDAE

A identificacdo confiavel do dimorfismo sexual em taxons fésseis muitas vezes é
impossivel. Para KNELL ET AL. (2013), ha alguns casos em que o dimorfismo sexual é
sutil e requer grandes tamanhos populacionais de individuos definitivamente sexados
para que ele possa ser confirmado em determinadas espécies. Existem ainda
adversidades que tornam a identificacdo do sexo ainda mais dificil, tais como a raridade
de um espécime, as vezes Unico ou indisponivel, ou talvez composto apenas por
pequenos fragmentos 6sseos (KNELL ET AL. 2013). Um claro obstaculo a identificacao
e confirmacao do dimorfismo sexual é a existéncia de morfologias muito diferentes entre
machos e fémeas, que podem ser interpretados como espécies diferentes (BENNETT,
2001; KELLNER, 2010; MARTIN-SILVERSTONE, 2017). BENNETT (1992) interpreta a
bimodalidade do tamanho dos espécimes de Pteranodon como fruto de dimorfismo
sexual, com machos maiores que as fémeas e portando cristas frontais também

maiores.

PINHEIRO & RODRIGUES (2017) em sua revisdo da taxonomia de Anhanguera
proveniente do Grupo Santana, utilizaram morfometria geométrica para descrever as
variagbes morfolégicas nos cranios das espécies do género e de taxons relacionados,
notadamente voltado para a crista pré-maxilar. As cristas cranias, devido a sua posicao
e morfologia, podem variar sexual e/ou ontogeneticamente (MANZIG ET AL., 2014;
WANG ET AL., 2014). Segundo PINHEIRO & RODRIGUES (2017), cranios de
Anhanguera demonstram crescimento alométrico positivo da crista premaxilar, assim
como ocorre em Caiuajara dobruskii (MANZIG ET AL., 2014); e segundo proposto por
WANG ET AL. (2014), a espécie de pterossauro Hamipterus tianshanensis possui
dimorfismo sexual relacionado a crista premaxilar, apoiando a ideia de que essa
estrutura evoluiu através de selecao sexual (HONE ET AL., 2012; KNELL ET AL., 2013).

Bem como ocorre em Pteranodon, as maiores variagbes ontogenéticas no cranio
observadas em pterossauros pterodactiloides, como Caiuajara dobruskii e Hamipterus
tianshanensis, estdo no comprimento do rostro e na robustez da crista craniana
(MANZIG ET AL., 2014; WANG ET AL., 2014). Outra similaridade compartilhada entre
C. dobruskii e H. tianshanensis com os pteranodontideos é que todos os individuos, com
menores e maiores tamanhos, sdo portadores de cristas cranianas, logo o dimorfismo
sexual nesses taxons ndo esta na auséncia versus presenca da crista, mas sim no seu
formato e dimensédo (MANZIG ET AL., 2014; WANG ET AL., 2014). Em C. dobruskii, 0
rostro era mais curto nos individuos jovens, tornando-se maior quando atingiam a idade
adulta (MANZIG ET AL., 2014). Referente a crista pré-maxilar, os juvenis de C. dobruskii

apresentavam tamanho reduzido da crista, que era inclinada posteriormente, adquirindo
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maior altura a medida que o animal crescia, porém menos inclinada (MANZIG ET AL.,
2014). Em H. tianshanensis, a crista pré-maxilar tornava-se mais robusta quando
adultos, e nos maiores individuos a crista comecgava ao nivel do quinto alvéolo, com
margem anterior claramente cdncava e sulcos mais evidentes, diferente dos menores
em gque ela comecava no sexto e era mais baixa (WANG ET AL., 2014). Para WANG
ET AL. (2014), os maiores exemplares, e consequentemente portadores de maiores
cristas, correspondem aos machos. Logo, H. tianshanensis apresenta claro dimorfismo
sexual sustentado por uma forte diferenca morfolégica da crista (WANG ET AL., 2014).
Em Pteranodontidae, apesar de ndo termos com confiabilidade juvenis em nossa
analise, a alometria positiva do Teste 2 sugere um comprimento rostral maior nos
adultos do que nos juvenis. A crista frontal, assim como o rostro, também cresce
alometricamente, e de fato que os maiores individuos portam cristas grandes, com o

inverso ocorrendo nos menores individuos.

Com base em nossos dados, sugerimos que todos os individuos, exceto UALVP 24238
e KUVP 967, sejam considerados como pertencentes a Pteranodon. O tamanho e o
formato da crista sdo as caracteristicas principais para separar os machos das fémeas,
conforme demonstrado pelos testes de regressao linear para alometria. A regressao do
Teste 1 apresentou quatro individuos que, de acordo com o tamanho total e das cristas,
seriam potencialmente machos: DMNH 1732, FHSM 339, YPM 2473 e YPM 2594. O
espécime AMNH 5099, j& discutido pela sua distribuicdo atipica no morfoespaco,
aparenta ter uma crista de um suposto macho, apesar de seu tamanho craniano menor.
Isso poderia ser explicado com AMNH 5099 sendo um macho jovem, ou em outro caso,
representar uma fémea e a crista frontal pode ter sido reconstruida erroneamente, um
pouco maior do que realmente era. No Teste 3 0s mesmos quatro individuos se separam
dos demais quanto ao tamanho e ao formato, incluindo o mesmo espécime (AMNH
5099) ocupando uma posicao diferenciada em relacdo aos demais. Como o Teste 3
corrobora o 1, vale dizer que os exemplares citados acima correspondem a machos de

Pteranodon.

Analisando apenas o formato do cranio, pelos gréficos de componentes principais, ha
outras evidéncias que apoiam a presenca de dimorfismo sexual. Os mesmos quatro
pteranodontideos se separaram dos demais espécimes nas andlises de PC1xPC2 e
PC1xPC3 do Teste 1 (Figs. 13 A e 14) e do Teste 3 (Figs. 21 A e 22). Olhando apenas
o formato, AMNH 5099 também variou junto de DMNH 1732, FHSM 339, YPM 2473 e
YPM 2594 nesses gréficos. Com isso, podemos interpretar que o exemplar AMNH 5099

pode representar um macho, porém jovem.
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Ainda sobre o dimorfismo sexual em Pteranodontidae, a segunda CVA demonstrou que
nao houve espécimes sobrepostos entre machos e fémeas (Fig. 27), o0 que garante um
distanciamento seguro entre os individuos dos dois grupos. Apesar dos classificadores
morfolégicos (Mahalanobis e Procrustes) serem diferentes entre si, ambos

apresentaram valores de p significativos, descritos na Tabela 6.
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5. CONCLUSAO

Representado por mais de mil espécimes (BENNETT, 2001), Pteranodon € um dos
pterossauros mais conhecido, embora a maior parte dos fésseis encontrados esteja
fragmentada (BENNETT, 1994). Devido a sua complexidade taxon6mica, diversos
autores tentaram agrupar as espécies e géneros do complexo Pteranodon de diferentes
modos, chegando a até 9 géneros e 15 espécies. Apesar de existirem muitos
exemplares conhecidos, poucos sdo os espécimes de cranios em bom estado de
preservacao, e ainda assim eles representam uma das maiores amostragens de cranios

de uma mesma familia de pterossauros pterodactiloides.

Este trabalho conduziu, de forma inédita, a reconstrucdo de todos os exemplares de
Pteranodontidae conhecidos por cranios, o que também permitiu, pela primeira vez no

grupo, uma analise morfométrica.

A presenca de uma forte alometria permitiu correlacionar o comprimento rostral e,
principalmente, o formato da crista frontal (varidvel ontogeneticamente e sexualmente
dimérfica), com o tamanho total do cranio. A revisdo taxondmica, baseada em Andlises
de Componentes Principais, revelou trés espécies validas em dois géneros: Pteranodon
longiceps, Pteranodon sternbergi e Dawndraco kanzai, representado pelos holé6tipos
YPM VP 1177, FHSM 339 e UALVP 24238, respectivamente (Tabela 7).

Como nédo héa organismos existentes que sigam uma linhagem direta de descendéncia
de Pterosauria, a comparacdo com outros pterossauros derivados, como 0s
pterodactiloides Caiaujara dobruskii e Hamipterus tianshanensis, foi importante para
compreender o padrdo de variacdo intraespecifica em Pteranodontidae. Por
comparagdo ao crescimento alométrico positivo da crista pré-maxilar em C. dobruskii
(MANZIG ET AL., 2014) e ao claro dimorfismo sexual presente na crista pré-maxilar de
H. tianshanensis (WANG ET AL., 2014), é possivel inferir que Pteranodon possuia
variagdes na crista frontal sexualmente selecionadas (HONE ET AL., 2012; KNELL ET
AL., 2013). Os machos, cujo tamanho corporal era maior do que as fémeas, portavam
cristas grandes e variaveis intraespecificamente como resultado de selecdo sexual,
enquanto as fémeas também portavam cristas, porém de tamanho reduzido em relacao

a dos machos.

Tratando-se de D. kanzai, o dimorfismo sexual n&o pode ser analisado tendo em vista
0 numero limitado de exemplares. Tal como prevéem MARTILL & NAISH (2006) e
KNELL ET AL. (2013), estudos de dimorfismo sexual necessitam de andlises de um
elevado numero amostral, e de preferéncia para espécies extintas, populagfes com

individuos devidamente sexados, o que infelizmente € muito raro de ocorrer no registro
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féssil. Entretanto, a posicdo do holotipo de D. kanzai nos testes de regressao,
juntamente com os machos de Pteranodon, fornece evidéncias de ser um possivel
macho, sexualmente maduro, assim como KELLNER (2017) propde. Baseando-se no
dimorfismo sexual presente em Pteranodon, o espécime referido (KUVP 967)

corresponderia a um macho jovem.

Tabela 7 Resultado da revisdo taxondmica de Pteranodontidae, segundo dados do presente
estudo.

Espécime Espécie Sexo

AMNH 149 P. longiceps Fémea
AMNH 5099 P. longiceps Macho
AMNH 7515 P. longiceps Fémea
CMNFV 41358 | P. longiceps Fémea
DMNH 1732 P. longiceps Macho
FHSM VP 221 | P. longiceps Fémea
FHSM VP 339 | P. sternbergi Macho
KUVP 965 P. longiceps Fémea
KUVP 967 D. kanzai Macho
KUVP 2212 P. longiceps Fémea
KUVP 2216 P. longiceps Fémea
KUVP 27821 P. sternbergi Fémea
UALVP 24238 | D. kanzai Macho
USNM 12167 P. longiceps Fémea
USNM 13656 P. longiceps Fémea
USNM 13868 P. longiceps Fémea
YPM 1177 P. longiceps Fémea
YPM 1179 P. longiceps Fémea
YPM 2473 P. longiceps Macho
YPM 2594 P. longiceps Macho
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