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RESUMO: A maioria das evidéncias de pterossauros proveniente da Formacéo
Santanafoi registrada nos nédul os de calcario do Membro Romual do (A ptiano-Albiano).
Na Ultima década, fésseis destes répteis voadores vém sendo cada vez mais coletados
nos calcarios laminados do Membro Crato (Aptiano). Aqui nds apresentamos um dos
mais compl etos espécimens de pterossauros encontrados nesta unidade (MN 6588-V), um
esqueleto parcial articulado. Com excecdo da escépula-coracéide todos 0s 0ssos
encontram-se lateralmente comprimidos. Foram identificados os seguintes elementos:
ambas as escapulas e coracoides (fusionados), esterno, a sequiéncia vertebral a partir da
Ultima cervical até aterceira cauda (comprimento preservado: 29,10cm), pré-pubis (um
elemento raramente preservado em pterossauros), cintura pélvica (ilio, pdbis e isquio,
também fusionados), vérias costel as e elementos da gastraia. A série dorsal € formada por
11 elementos (dois a menos que no anhanguerideo Anhanguera santanae do Membro
Romualdo). As quatro primeiras dorsais encontram-se fusionadas formando um notério
como observado em vérios téaxons de pterodactyloides incluindo o pteranodontoide
Arthurdactylus conandoylei também procedente do lagerstétte Crato. As duas Ultimas
dorsais encontram-se também fusionadas formando o sinsacro. Baseado na fusdo de
diversos elementos MN 6588-V representa um individuo adulto. Este novo espécimen
difere de Arthurdactylus conandoylei por apresentar escapula maior do que o coracéide
além de diferencas na morfol ogia dos elementos pélvicos. A cintura pélvicade MN 6588-
V ésimilar ados Tapejaridae, que formam uma placa pubioisquiatica sem aberturalateral .
O exato posicionamento filogenético de MN 6558-V n&o pode ser definido no presente
momento, mas apresenta uma sinapomorfia dos Tapejaridae (presenca de um tubérculo
bem desenvolvido namargem ventro-posterior do coracéide) sendo atribuido aeste clado.
Este novo espécimen vem, portanto fornecer novas informagdes anatdbmicas para 0s
representantes dos Tapejaridae, tais como forma do pré-pubis e nimero de vértebras
dorsais, desconhecidos até o momento.

Palavr as-chaves: Pterosauria, Tapejaridae, Formacao Santana, Membro Crato, Cretaceo.
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ABSTRACT: Most pterosaur remains from the Santana Formation (Early Creta-
ceous) were found in the cal careous nodules of the Romualdo Member (Aptian-Albian).
In the last decade, remains of those volant reptiles have been more and more collected in
the laminated limestone of the Crato Member (Aptian). Here we report one of the most
complete pterosaur specimens (MN 6588-V) from thelatter, consisting of apartial articula-
ted skeleton. Except for the scapulocoracoid all bones are laterally compressed. Thefollo-
wing elements were identified: both scapul ocoracoids (fused), sternum, the vertebral co-
lumn from the last cervical to third caudal (preserved length: 29,10cm), prepubis (rarely
preserved in pterosaurs), pelvic girdle (ilium, pubis and ischium, also fused), several ribs
and elements of the gastralia. The dorsal seriesisformed by 11 elements (two lessthan the
anhanguerid Anhanguera santanae from Romualdo Member). The first four dorsals are
fused forming a notarium as observed in several pterodactyloid taxa including the ptera-
nodontoid Arthurdactylus conandoylei also recorded from the Crato lagerstatte. The last
two dorsals are fused too and form a sinsacrum. Based on the fusion of several elements
MN 6588-V represent an adult individual. The new specimen differsfrom Arthurdactylus
conandoylei by having the scapula longer than the coracoid and by showing a quite
distinctive morphology of the pelvic elements. The pelvic girdle of MN 6588-V, however,
is very similar to the tapejarid pelvis by forming a puboischiadic plate with no lateral
opening. The exact phylogenetic position of MN 6588-V cannot be established at the
present time but it presents one synapomorphic feature of the Tapejaridae (the presence
of awell developed tubercle situated at the ventro-posterior margin of the coracoid) being
included in this clade. This new specimen provide new anatomical information for the
Tapejaridae such as the shape of the prepubis and the number of dorsal vertebrae.

Key words: Pterosauria, Tapejaridae, Santana Formation, Crato Member, Cretaceous.
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INTRODUCAO

Até apresente dataamaioriadas evi-
déncias de pterossauros provenientes da
Formacdo Santana foram registradas no
topo da sequiéncia, nos nédulos de calca
rio do Membro Romualdo (Aptiano-Albia-
no). Desde a descoberta do primeiro exem-
plar (Price, 1971) maisde 350 espécimesfo-
ram encontrados (Kellner, 1994), existindo
atualmente, 19 espécies formalmente des-
critas para este depésito (Tab. 1).

Na Ultima década, no entanto, féssels
destes répteis voadores vém sendo cada
vez mais coletados nos calcérios lamina
dos do Membro Crato (Aptiano). Apesar
de diversos exemplaresterem sido mencio-
nados ou figurados na literatura (Frey &
Martill, 1994; Martill & Frey, 1998; 1999;
Saydo & Kellner, 1998; Frey & Tischlinger,
2000; Nuvenset al., 2002; Frey et al., 2003)
atualmente existem apenas cinco taxonsfor-
mal mente descritos para 0 Membro Crato.
Além das espécies descritas, s8o conheci-
dos, em torno de 13 outros exemplares, to-
dos depositados em trés ingtituicoes: Staa-
tliches Museum fur Naturkunde (Alema-
nha), Museu de Paleontologia de Santana
do Cariri (Ceard) e Museu Naciona/UFRJ
(Riode Janeiro).

A maioria dos exemplares desta uni-
dade foi baseada em caracteres cranianos,
existindo, até a presente data apenas um
pos-cranio descrito. Constituem esta fau-
na de pterossauros os taxons Arthurdac-
tylus conandoylei Frey & Martill, 1994;
Tapejara imperator Campos & Kellner,
1987; Brasileodactylus cf. araripensis
Saydo & Kellner, 2000; Ludodactylus sib-
bicki Frey, Martill, Buchy, 2003 e Tapejara
navigans Frey, Martill, Buchy, 2003.

O presentetrabalho visadescrever um
novo exemplar de pterossauros para os de-
positos do Membro Crato, baseado em ca
racteres pés-cranianos, contribuindo para
um melhor conhecimento arespeito daana-
tomia dos Tapejaridae.
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CONTEXTOGEOLOGICO

A Baciado Araripe estalocalizadaen-
tre os estados do Ceard, Piaui e Pernambu-
co, no nordeste do Brasil. Situa-se entre os
meridianos 38° 30' e 40° 50" de longitude W
deGreenwich eosparalelos 7° 05' e 7° 50" de
latitude S (Santos & Valenca, 1968; Bernar-
des-de-Oliveiraet d., 2002). Desdearedliza
¢ao dos primeirostrabalhos geol Ggicos nesta
regido (Beurlen, 1971) suaestratigrafiavem
sofrendo subsequientes mudancas (Brito-
Neves, 1990; Ponte& Ponte, 1996; Neumann
& Cabrera, 1999; Viana& Neumann, 2002).
Do ponto de vista paleontol6gico sua uni-
dade litoestratigréfica mais importante € a
Formagdo Santana (Maisey, 1991). Atual-
mente esta também constitui uma das uni-
dades mais estudadas desta bacia devido as
extensas jazidas de gipsita e pela rica pa
| eoi ctiofauna preservadaem concrecdes cal-
carias (Maisay, 1991; Assine, 1992; 1994;
Bernardes-de-Oliveiraet a., 2002).

A Formagao Santanaétradiciona men-
te dividida, da base para o topo, em trés
membros: Crato, | pubi e Romualdo (Beur-
len, 1971). Dados palinoldgicos sugerem
idade Aptiano-Albiano para estes depdsi-
tos (Pons et al., 1990). Engloba dois dife-
rentes Lagerstétten, correspondentes aos
tradicional mente nomeados, membros Cra-
to e Romualdo, diferenciados pelo ambien-
te de deposicéo e tipo de fossilizagdo (Ke-
[Iner, 1998; Say&o & Kellner, 2000).

O Membro Crato (Beurlen, 1962; Via-
na& Neumann, 2002) também chamado por
alguns autores de Formacdo Crato (Beur-
len, 1963; Martill, 1993; Neumann & Cabre-
ra, 1999) afloranas escarpas dasub-baciaE
doAvraripe (segundo Rand & Manso, 1984),
totalizando uma area de aproximadamente
5.500 Km2. Seulimite ocorre nas proximida
desdacidade de Santanado Cariri e Bonito
de Santa Fé (em direcéo leste-oeste, res-
pectivamente) e Nova Olinda e Jati (Norte-
Sul) (Viana& Neumann, 2002). Litologica
mente é formado por uma segéo pelitico-
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Tabela 1: Listadetéxonsde pterossauros daFormagdo Santanaem ordem cronol gicade publicagao.

A Membro Crato; A Membro Romualdo.

Taxon Primeira Descricéo Membro
Araripesaurus castilhoi Price, 1971 A
Araripedactylus dehmi Wellnhofer, 1977 A
Santanadactylus brasiliensis ~ Buisonjé, 1980 A
Brasileodactylus araripensis  Kellner, 1984; Say&o

& Kellner, 2000 A
Anhanguera araripensis (Wellnhofer, 1985) A
Santanadactylus pricei Wellnhofer, 1985 A
"Santanadactylus’ spixi Wellnhofer, 1985 A
Anhanguera santanae (Wellnhofer, 1985) A
Cearadactylus atrox Leonardi & Borgomanero, 1985 A
Anhanguera blitter sdorffi Campos & Kellner, 1985 A
Tropeognathus mesembrinus ~ Wellnhofer, 1987 A
Anahnguera robustus (Wellnhofer, 1987) A
Tupuxuara longicristatus Kellner & Campos, 1988 A
Tapejara wellnhoferi Kellner, 1989 A
Cearadactylus? Ligabuei DallaVecchia, 1993 A
Tupuxuara |leonardii Kellner & Campos, 1994 A
Arthurdactylus conandoylei Frey & Martill, 1994 A
Tapejara imperator Campos & Kellner, 1997 A
Anhanguera piscator Kellner & Tomida, 2000 A
Thalassodromeus sethi Kellner & Campos, 2002 A
Tapejara navigans Frey, Martill & Buchy, 2003 A
Ludodactylus sibbicki Frey, Martill & Buchy, 2003 A
Anhanguera spielbergi (Veldmeijer, 2003) A

carbonatica, essencialmente composta por
calcario laminado (Assine, 1992), sendo
constituido por seis unidades carbonéticas
denominadas informamente de C1 a C6,
separadas entre si tanto lateralmente como
verticalmente por arenitos, siltitos e folhe-
lhos (Silva et al., 2002; Silva& Neumann,
2002; Viana& Neumann, 2002). Apresenta
a implantacdo de sistemas lacustres, com
vérios corpos d agua amplos e rasos, indi-
cando condic&o de baixa energia no ambi-
ente deposiciond (Assine, 1992; Bernardes-
de-Oliveiraetal., 2002).

Os principais afloramentos do Mem-
bro Crato estdo localizados nas proximida-
des dos municipios de Nova Olinda e San-
tana do Cariri, nas pedreiras Santa Rita e
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Caldas, dém daquelas que estdo na mar-
gem do Rio Batateiras, no estado do Ceara
(Viana& Neumann, 2002). Seus estratos sao
ricamente fossiliferos, incluindo registros
de fauna e flora diversificados e abundan-
tes, além de muito bem preservados. O ma-
terial fossil é formado principalmente por
insetos (Martins-Neto, 1991) e pegquenos
peixes aexemplo do género Dastilbe (San-
tos, 1947). Em menor quantidade, também
estdo presentes evidéncias de ostracodes
econchostraceos (Carvaho & Viana, 1993);
aracnideos (Campos, 1986; Carvalho & Lou-
rengo, 2001); anuros (Kellner & Campos,
1986; Castro-Lea & Brito, 2006); queldnios
(Maisey, 1991; Oliveira & Kellner, 2005);
lagartos (Martill & Frey, 1998; Bonfim &
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Marques, 2001); crocodilomorfos (Moreira
etal., 2003; Salisbury et ., 2003); algumas
penas (Martins-Neto & Kellner, 1988; Kell-
ner et al., 1994; Martill & Frey, 1995) e pte-
rossauros (e.g. Nuvens et a., 2002). Cons-
tam do registro fossilifero ainda Pteridofi-
tas, Gimnospermas, Angiospermas e seus
palinomorfos (Lima, 1978; Bernardes-de-
Oliveiraetal., 2002).

Sobre os calcérios laminados, em as-
sociacdo com folhelhos verdes e pretos
(pirobetuminosos), acham-se presentes
evaporitos e os niveis de gipsita do Mem-
bro Ipubi (Assine, 1992). Os folhelhos do
Membro | pubi também apresentam féssels,
principalmente peixes e ostracodes, porém
até a presente data nenhum tetrgpoda foi
encontrado nestes estratos, com excegdo
de uma tartaruga ainda n&o descrita.

No topo da seqiiéncia encontra-se 0
Membro Romualdo. E composto por abun-
dantes concregBes calcérias, freqlentemen-
tefossiliferas, ocorrendo em meio aféciesde
folhelhos calciferos esverdeados ricos em
ostracodes (Assine, 1992). Estudos paleon-
tolégicos ja realizados nesta unidade néo
conseguiram definir claramente se 0 ambien-
te de sua deposicao € lacustre ou marinho. A
Unica evidéncia clara de umaincursio mari-
nha nesta formagdo sdo os equinodermos
encontrados em camadas de calcario no topo
da seqliéncia, proximo as concregdes fossili-
feras(Neumann, 1999; Silva, 2002).

DESCRICAO ECOMPARACAO

O material descrito no presentetraba-
Iho consiste de um esqueleto parcial, arti-
culado, de um pterossauro, preservado em
calcériolaminado tipico do Membro Crato.
O espécime MN 6588-V representaum dos
mais completos exemplares desta unidade,
apresentando ambas as escapulas e cora-
coides (fusionados), esterno (preservado
em vistadorsal) umaseqiénciavertebral, a
partir da Ultima cervical até aterceira cau-
dal (comprimento preservado: 29,10cm),
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pré-pubis, cintura pélvica (ilio, pubis e is-
quio), varias costelas e elementos da gas-
trdlia (Fig. 1). A série dorsal é formada por
11 vértebras, onde as quatro primeiras es-
tao fusionadas formando o notério, as cin-
co subseqlientes apresentam inicio de pro-
cesso de fusdo de seus espinhos neurais
através de tenddes ossificados, e as duas
Ultimas apresentam-se fusionadas as sa-
crais formando o sinsacro .

Os 0ss0s apresentam coloragdo mar-
rom escura com sua superficie 6ssea um
pouco fragmentada. Eventualmente, podem
ser observados tridimensionalmente, como
em ambas as escdpulas e coracoides. En-
contram-se dispostos em cinco placas, e
apresentam quebras, o que teria ocorrido
em consequéncia do processo de coleta.

ESQUELETOAXIAL

O esqueleto axial de MNB558-V esta
composto por vértebras cervicais, dorsais,
sacrais e caudais, costelas, esterno, gas-
tréliae pré-pubis.

COLUNAVERTEBRAL

A colunavertebral deMN 6588-V apre-
senta duas vértebras cervicais desarticula
das (entre i), onze vértebras dorsais, sete
sacraisetréscaudais. EmMN 6588-V, toda
asequéncia, apartir datltimacervica atéa
terceira caudal apresenta-se preservada
(comprimento preservado: 29,10cm).

As duas vértebras cervicais apresen-
tam comprimentos diferentes. A maior esta
completa, preservada em vista dorsal, com
as pos-zigapdfises, pré-zigapofises, pos-exa
pofises e condilo articular bem preservados.
O corpo vertebral éa ongado (comprimento:
6,4cm) com espinho neura relativamente
baixo. Nenhum forémen pneumético pode ser
observado, possivelmente devido ao esta
do depreservacdo do material. Com baseem
suas proporcoes trata-se de qualquer uma
das cervicais entre aterceira e a sexta vérte-
bras, ndo podendo ser precisada sua posi-
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Figura 1: Placas calcérias contendo o material MN 6588-V (A). Esquema geral representando em

preto 0s 0ssos preservados (B). Identificagdo dos 0ssos preservados no espécime MN 6588-V (C).
Escala10cm(AeC)
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¢80 por ndo estar articulada a nenhuma ou-
tra. A indicac&o de que pertenceria ao inter-
valo vertebral 111-VI se deve por estas se-
rem, geramente, as mais alongadas da se-
guéncia cervical. Seu centro vertebral e o
espinho neural encontram-se totalmente fu-
sionados, sem suturas perceptives.

A relacdo entre o corpo vertebra e o
espinho neural desta vértebra cervical é
semelhante a observada no género
Pteranodon (Bennett, 2001). Difere das
vértebras cervicais de Anhanguera piscator
Kelner & Tomida, 2000 queapresentam corpo
vertebral maiscurto eespinho neura alongado
(Kellner & Tomida, 2000), além de seus
processos transversos serem direcionados
laterd mente, formandoumasuperficiearticular
paraascogtelas cervicais (Kelner & Tomida,
2000), condi¢éo ndo observadaem MN 6588-
V. Devido as proporgdes apresentadas, a
vértebracervicad deMN 6588-V também ndo
pode ser atribuidaanenhum téaxon conhecido
do grupo dos Azhdarchidae (Quetzal coatlus
+ Azhdarcho+ Zhejiangopterus), que
gpresenta como uma de suas singpomorfias
0 hiper-alongamento das vértebras cervicais
(House, 1986; Kellner, 2003).

A vértebra cervical menor encontra-
se sob a escapula esquerda, dificultando
sua descricdo. Trata-se possivelmente da
nona cervical, a Ultima vértebra da seqiién-
cia, devido a seu corpo vertebral ser muito
mais curto do que o daanterior. Na sequién-
ciacervica as vértebras tentem a diminuir
de tamanho a partir da sexta até a nona
(Wellnhofer, 1991; Kellner & Tomida, 2000).
Até onde as observacfes sdo possiveis,
pode ser considerada uma cervical dorsali-
zada (segundo Bennett, 2001).

Toda a série dorsal encontra-se pre-
servada e articulada, tendo um comprimen-
to total de 17,85cm. E composta por onze
vértebras, todasem vistalateral direita, com
seus espinhos neurais preservados e um
achatamento de seus processos transver-
sos. A quarta, quinta e sexta vértebras es-
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t&0 quebradas na porcéo ventral do centro.
Todas apresentam aproximadamente o mes-
mo tamanho (3,9cm). As primeiras quatro
s80 mais compridas e tém seu espinho neu-
ral mais robusto. A partir da quinta, até a
décima segunda, diminuem de tamanho,
aumentando levemente nanona, Ultimaan-
tes da fusdo com as vértebras sacrais.
Asquatro primeiras vértebras dorsais
encontram-se fusionadas, formando o no-
tario. Neste tipo de estrutura, 0s corpos
vertebrais e, em alguns casos, 0s espinhos
neurais, apresentam um processo de co-
ossificagdo, unindo-osem um Unico elemen-
to (Eaton, 1910; Wellnhofer et al., 1983). Em
MN 6588-V, os corpos das vértebras -1V
encontram-se totalmente fusionados entre
i, estando o limite entre eles marcado por
uma protuberéncia, correspondente a &rea
distal de umae proximal dasubseqguiente. O
espinho neural da terceira vértebra é um
pouco mais desenvolvido em sentido dor-
sal do que o da primeira e apresenta um
prolongamento em direcdo posterior, unin-
do-se aparte mais anterior do espinho neu-
ral da quarta vértebra. Esta, por suavez, é
aquela que apresenta espinho neural mais
largo e robusto, apresentando uma proje-
¢&o posterior em sentido dorsal. A aturada
quarta vértebra geralmente corresponde a
regido para o encaixe daescapula. Estafei-
¢dojafoi observadaanteriormente em véri-
os téxons de pterodactyloides, incluindo
um exemplar atribuido a Santanadactylus
brasiliensis (Wellnhofer et al., 1983),
Anhanguera spielbergi (Veldmeijer, 2003),
Pteranodon sp. Bennett, 2001 e Arthurdactylus
conandoylei Frey & Martill, 1994, este Ulti-
mo, assm como MN 6588-V, tambémdescrito
no lagerstétte do Crato. Em A. conandoyl e
0 notério é formado apenas por trés vérte-
bras fusionadas pelo espinho neura (Frey
& Martill, 1994), enquanto que Anhanguera
spidbergi apresenta sais vértebras (Veldmeijer,
2003). Ambos ostaxons citados acimadife-
rem deMN 6588-V no nimero de vértebras
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gue compdem o notdrio. A presenca desta
feicdo tem sido utilizada por diversos auto-
res como cardter ontogenético, indicando
maior grau de maturidade aos individuos
gue a apresentam (Wellnhofer, 1975; Ben-
nett, 1993; 2001; Frey & Martill, 1994; Kell-
ner & Tomida, 2000).

As duas Ultimas vértebras dorsais
encontram-se fusionadas as sacrais, for-
mando uma estrutura denominada de sin-
sacro. Consiste da fus@o de vértebras dor-
sais e sacrais através de seus corpos verte-
brais e zigapdfises, com os espinhos neu-
rais conectados por uma placa supraneu-
ral. Todas as vértebras apresentam corpo
vertebral aparentemente do mesmo tama-
nho, com uma peguena variagdo no com-
primento antero-posterior de seus espinhos
neurais. A Ultima vértebra dorsal (segundo
elemento do sinsacro) apresenta espinho
neural mais robusto do que as demais, este
val aumentando em sentido dorsal.

A Sriedorsal deMN 6588-V gpresenta
duas vértebras a menos do que a do
anhanguerideo Anhanguera santanae
(Wellnhofer 1985), que possui a série
composta por treze vértebras, este taxon
corresponde a0 Unico da Formagdo Santana
adémdeMN 6588-V comas&iedorsd completa
Embora ndo se saiba a0 certo o nimero de
elementos dorsais de Arthurdactylus
conandoylel, este apresenta sete vértebras
desarticuladas entre o notério easérie sacrd
(Frey & Martill, 1994) o queindica que este
taxon apresenta pelo menos doze vértebras
dorsais. Apesar de ndo ser definido o nimero
de elementos dorsais, com a quantidade de
vértebras preservadas sabe-se que sua
sequiéncia apresenta pelo menos umaamais
doqueMN 6588-V.

A primeiravértebrasacral (terceiroele
mento do sinsacro) apresenta espinho neu-
ral maisfino do que o daanterior. Observa-
se uma tendéncia a diminuicéo da largura
dos espinhos neurais em direc&o posterior,
até que se atinja uma uniformidade a partir
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da segundavértebra sacral (quarto elemen-
to do sinsacro).

A sequéncia sacral de MN 6588-V é
composta por cinco vértebras, todas arti-
culadas e em perfeito estado de preserva-
¢&0. E possivel observar todas as estrutu-
ras articulares e o total fusionamento de
Seus espinhos neurais e corpos vertebrais,
exceto pela dltima (quinta) que apresenta
fusdo do espinho neural, mas ndo permite
uma boa visualizag&o de seu corpo verte-
bral, que se encontra encoberto pelos ili-
osdireito e esquerdo. Naextremidade dis-
tal do espinho neural, observa-se aforma-
¢ao de um tenddo ossificado. As vértebras
sacrais estdo fusionadas, juntamente com
as duas Ultimas dorsais, formando o sin-
sacro. Como 0s centros vertebrais estdo
totalmente fusionados, ndo € possivel es-
tabelecer uma relacéo das proporcgdes en-
tre 0s mesmos, mas apenas entre 0s espi-
nhos neurais. As duas primeiras apresen-
tam espinhos neurais mais largos e robus-
tos, decrescendo ligeiramente de largura
na medida em que se aproximam do final
da sequéncia.

O espécime MN 6588-V apresenta o
mesmo nuimero de vértebras sacrais do que
outros pterodactyloides da Formaggo Santa-
na, como os anhanguerideos Anhanguera
piscator e Anhanguera santanae, também
com cinco veértebras sacrais (Wellnhofer,
1991; Kellner & Tomida, 2000). Embora
na descricdo original de Arthurdactylus
conandoylei seus autores tenham iden-
tificado seis vértebras sacrais (Frey &
Martill, 1994), umarevisdo do material (Ke-
[Iner & Tomida, 2000) verificou-sequeaver-
tebra considerada como sendo a Ultima sa-
cral tratava-se daprimeiracaudal tendo este
taxon, portanto, 0 mesmo nimero de vérte-
bras sacrais do que os acima citados. Nes-
Se aspecto ainda, MN 6588-V difere do gé-
nero Pteranodon, que apresentaseis sacrais
(Bennett, 1991). De todas as espécies cita
das, apenas Arthurdactylus conandoylei
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e Anhanguera piscator ndo apresentam
suas vértebras fusionadas formando o sin-
sacro, mas a auséncia desta estrutura tam-
bém pode estar relacionada a fatores onto-
genéticos, onde apenas aqueles individu-
0s mais maduros o apresentariam (Bennett,
1991; Kellner & Tomida, 2000).

Apenas as trés primeiras vértebras
caudaisficaram preservadas em MN 6588-
V. A parte preservada da série caudal en-
contra-se fusionada e articulada com o sa-
cro, sendo observada entre os ilios direito
e esguerdo. Embora as primeiras vértebras
caudais sgjam, geralmente, maiscomprimi-
das, tendendo a exibir uma seco circular
mais para o fina da cauda, as vértebras de
MN 6588-V sdo arredondadas. N&o € pos-
sivel, no entanto observar seus espinhos
neurais, por se encontrarem encobertos, o
gue também ndo permite comparagdes des-
tes com os dos demais t&xons.

COSTELAS

Em MN 6588-V esta preservada uma
costela cervical esquerda (comprimento
5,41cm) em vista ventral. A partir de sua
regido proximal, apos o capitulo e o tubér-
culo, estaval aumentando seu didmetro até
0 eixo médio, para depois afinar gradual-
mente até a extremidade distal. Possui uma
areadeprimidaque, provavelmente, delimi-
ta o foramen pneumético. Apresenta pouca
concavidade entre aporcao lateral do capi-
tulo e seu eixo superior, mantendo-se reta
por toda sua extensgo.

Trés costelas dorsais direitas encon-
tram-se também preservadas. Estdo posici-
onadas junto a segunda, quarta e quinta
vértebras dorsais, respectivamente, e pro-
vavelmente sdo correspondentes a elas. As
porgdes proximais (tubérculo) de outras
duas costelas também estéo preservadas
sobre a quarta costela. As costelas sdo re-
tas em praticamente toda sua extensgo, &fi-
nando na parte proximal, estando preser-
vados também seus capitul os e tubércul os.

24
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ESTERNO

O esterno de MN 6558-V encontra-se
praticamente completo, estando preservae-
do em vista dorsal. E um osso grande, po-
dendo-se observar, em sua regido anterior,
parte da crista esternal, seguida por uma
placa quadrangular grande e longa, medin-
do 12,79cmdelargurae 12,24cm de compri-
mento, com as laterais levemente curvadas
em sentido dorsal (Fig. 2). Naparte posteri-
or da crista esterna encontram-se as faces
articulares direita e esquerdas para o cora-
coide, estas sdo assimétricas. A placa es-
terna é delgada e aparentemente pneumé-
tica. E composta por duas camadas 6sseas
finas, conectadas por estruturas reticula-
das, conforme observado na regido anteri-
or da mesma. Nas bordas laterais da placa
esternal, localizam-se cinco processos arti-
cularis sternocostalis (sensu Baumel et al.,
1993) que véo aumentando de tamanho em
sentido posterior, sendo o Ultimo 0 mais
desenvolvido. Na extremidade péstero-la-
teral da placa, o quinto processo articularis
sternocostalis se alonga lateralmente, au-
mentando a largura do esterno.

O esterno € um 0sso pouco conheci-
do na maioria dos taxons de Pterodactyloi-
dea de grande porte (Bennett, 2001). Devi-
do a este fato, comparagdes com outros
taxons sdo limitadas. Dentre os pterossau-
ros descritos na Formagdo Santana, ape-
nas os esternos de Anhanguera piscator e
Anhanguera spielbergi foram publicados
até o momento, embora existam alguns
exemplaresaindando descritosparao Mem-
bro Romualdo (Kellner & Tomida, 2000;
Veldmeijer, 2003). Estes, no entanto encon-
tram-se incompletos, limitando o tipo de
observacdo a ser fornecida (Fig.3). MN
6588-V congtitui, portanto a primeirainfor-
macdo a respeito deste 0sso em pterossau-
ros provenientes do Membro Crato, além de
ser o mais completo da Formagdo Santana.
MN 6588-V difere de Anhanguera piscator
por apresentar forma quadrangular ao invés
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Figura 2: Detalhe do esterno do espécime MN 6588-V (A). Esquema do esterno de MN 6588-V. Note
sua forma quadrangular. Escala 3,0 cm.
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da forma retangular "borboleta" (sensu
Kellner & Tomida, 2000) que é maislarga
do que alta, quando se exclui acristaes-
ternal (Kellner & Tomida, 2000). A pisca-
tor n&o apresenta a porgao lateral preserver
da, ndo sendo possivel determinar a quanti-
dade de processos articularis sternocogtdis.
MN 6588-V difereandaemcincograusno an-
gulo formado pelaface articular do coractide
com a parte anterior da placa esternal
(Anhanguera piscator =55%; MN 6583-V =60°).
Comparagdes com Anhanguera spielbergi

s80 ainda mais limitadas, uma vez que este
apresenta apenas a crista espinhal bem de-
senvolvida, face coracdide e parte proximal
daplacaesternd (Veldmeijer, 2003). Nenhuma
afirmacdo pode ser feita a respeito da forma
geral do esterno deste taxon, porém suas par-
tes preservadas ja indicam que este € mais
largo do que ato, sendo, portanto retangular
endo quadrangular como MN 6588-V. Além
disso, Anhanguera spielbergi apresenta um
angulo de 33° entre aface articular do cora-
cbide e aparte anterior da placa esternal.

Figura 3 — Comparacéo entre o esterno de diferentes taxons de pterossauros: Anhanguera piscator
em vista ventral (A) (modificado de Kellner & Tomida, 2000); Anhanguera spielbergi em vista
ventral (B) (modificado de Veldmeijer, 2003; Pteranodon sp em vista ventral (C) (modificado de

Bennett, 2001) e MN 6588-V em vista dorsal (D).
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Em Pteranodon, o esterno apresenta
uma morfologia geral bastante semelhante
aMN 6588-V, sendo também quadrangular,
mas diferindo no nimero de processos ar-
ticularis sternocostalis tendo quatro pro-
cessos contraos cinco de MN 6588-V e por
apresentar a borda anterior da placa ester-
nal voltadaem direcdo posterior, formando
um angulo com aface articular de 70° dez
grausamaisdo queem MN 6588-V.

GASTRALIA

Apresenta alguns fragmentos néo
determinados, estando apenas o Ultimo par
de elementos bem preservado. Estes séo
finos elongos, medindo 3,81cm de compri-
mento, com suas partes proximais fusiona-
das entre si. Em sentido posterior, véo se

tornando mais afilados, até se encontrarem
com os ramos anteriores do pré-pubis, com
os quais se fusionam. Esta fusdo duplafaz
com que a gastralia tenha forma de "V",
formando um angulo de 90° entre os ele-
mentos direito e esquerdo.

Apesar da construcdo geral da morfo-
logia da gastrdlia, nos diferentes pterossau-
ros, ndo variar muito, mesmo na passagem
dos primitivos ndo-pterodactil 6ides para os
Pterodactyloidea (Bennett, 2001) MN 6588-
V diferedo exemplar AMNH 6158 atribuidoa
Pteranodon. AMNH 6158 apresenta najun-
¢ao anterior dos dois Ultimos el ementos da
gadtraiafixadospelo seu eixo médio noramo
anterior do pré-plbis. EmMN 6558-V afixa-
¢ao dos elementos da gastrélia se daem sua
parte distal e ndo namedial.

Figura 4 — Detalhe do pré-pubis de MN 6588-V. Escala 1,0 cm.
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>
w

Figura 5: Comparac&o entre os diferentes pré-pubis de pterossauros. Rhamphorhynchus (A); Jeho-
lopterus (B); Dimorphodon (C); Pterodactylus sp. (D); Nyctossaurus (E); Pteranodon (F); Cteno-
chasma (G) e MN 6588-V (H). Esguemas fora de escala.
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PRE-PUBIS

O pré-pubis é um osso achatado efino.
Cadaramo contata-se anteriormente com Ul-
timo segmento da gastrdlia e com o pubis
posteriormente. Fusiona-se com o pré-pubis
oposto para formar uma placa 6ssea em for-
made"H" (Fig. 4). O ramo media seestende
em direcdo alinhamedial, contatando o pré-
pubis oposto na atura da sinfise pré-pubia
na. Estasinfise seestendeem linhareta, atéo
fina dajunc&o dos doisramos mediais, onde
se forma um pequeno angulo (de aproxima:
damente 45°). Em alguns espécimes ambos
0s ramos mediais se contatam sem formar
quaquer angulagdo, prolongando-se direta
mente até o ramo anterior (Bennett, 1991).

O ramo anterior se estende anterior e
antero-lateralmente, gerando umaexpansdo
de sua extremidade distal para contatar o
segmento posterior da gastralia. Em MN
6558-V este ramo apenas atinge 0 segmen-
to posterior da gastralia sem se fusionar a
ele, conforme observado em alguns exem-
plares (Bennett, 1991).

O ramo posterior se prolongaem sen-
tido posterior. Pode ser observada umava-
riacdo na orientacdo deste ramo em dife-
rentes taxons de pterossauros onde alguns
apresentam orientacdo postero-lateral,
como observado no exemplar de Pterano-
don UNSM 50128. Existe uma proposi¢céo
de que esta diferenca de orientac&o pode-

riarepresentar evidénciade dimorfismo se-
xua (Bennett, 1991; 2001). Fata, porém, mais
material preservado e outrasevidéncias que
possam comprovar ou refutar tal proposi-
¢8o. Naextremidade distal, o ramo posteri-
or apresenta uma superficie de articulacéo
para o encaixe do pubis.

Emborao pré-pubis sgaencontrado em
diversos téxons de pterossauros, sendo ante-
riormente proposto como uma possivel sSna
pomorfiado grupo (Bennett, 2001), suapreser-
vagao € rara. Atudmente, existem evidéncias
em exemplares atribuidos aos géneros primiti-
vos Rhamphorhynchus, Campylognathoides,
Jeholopterus, Dimorphodon e Dorygnathus;
nos Archaeopterodactyloidea Pterodactylus,
Germanodactyluse GallodactylusenosDsun-
garipteridae Nyctosaurus e Pteranodon (Fig.
5). Nenhum dos pterossauros descritos até o
momento paraaFormacéo Santana(Membros
Crato e Romualdo) apresenta preservagéo do
pré-plbis, sendo MN 6588-V o primeiro.

Nos taxons Dimorphodon e Dorygnathus
e nos Archaeopterodactyloidea o pré-pubis
apresenta um ramo posterior alongado e
fino se expandindo anteriormente e for-
mando uma placa anterior. Pteranodon e
Nyctosaurus diferem dos anteriores por
possuirem ramosmediais e anteriores, adqui-
rindo, assm, umaformatri-radiada (Bennett,
2001). Comparages com Jeholopterus séo
restritas, pois apenas parte do pré-pl-

Figura 6 — Escapula e coracotide direitos (fusionados) em vista anterior. Escala 3,5¢cm.
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A esc B

Figura 7 — Comparacgéo entre as escapulas e coracoides de diferentes tdxons de pterossauros:
Anhanguera piscator emvista anterior direita (modificado de Kellner & Tomida, 2000) (A); Arthur-
dactylus conandoylel emvista anterior esquerda (modificado de Frey & Martill, 1994) (B); Pterano-
don em vista anterior esquerda (modificado de Bennett, 2001) (C) e MN 6588-V em vista anterior
direita (D). Imagens fora de escala.
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bis esquerdo encontra-se preservado, de
modo que nédo € possivel afirmar como se
dariaaarticulagdo do mesmo com o corres-
pondentedireito (Wangetd., 2002). EmMN
6558-V, ndo haformacao de umaplacaante-
rior como nos Archaeopterodactyloidea e
nos pterossauros primitivos. No entanto,
seu ramo medial é bem menos acentuado
do que nos Dsungaripteridae.

Cintura peitoral

A cinturapeitora de MN 6588-V esta
representada pelas escapulas direita e es-
querda, e os coracbides direito e esquerdo.
Estes sd0 0s Unicos elementos preservados
emtrésdimensdes (sem achatamento ou dis-
torcao) (Fig 6). Ambas as escapulas encon-
tram-se fusionadas aos respectivos coracoi-
des, sem evidéncia de umalinha de sutura.

As escépulas estdo completas, sao
bastante finas, alongadas (comprimento =
10,7cm) edelargurahomogénes, apartir da
base do processo escapular em senido pos-
terior, sem a presenca de qualquer expan-
s80 naextremidade distal. Naregido proxi-
mal, juntamente com a distal do coracéide
formaafossaglenoide, superficie paraarti-
culacdo do Umero. Abaixo desta, orientado
em direcdo posterior encontra-se 0 proces-
so escapular, baixo e pouco desenvolvido.
Na regido entre a glendide e 0 processo
escapular observa-se marcas de inser¢éo
muscular, provavelmente relacionadas ao
musculo supraglendide.

O coracdide possui 9,0cm. Apresenta
uma area de inser¢do para o musculo ester-
nocoracoide, articulacéo esternal e tubér-
culo biceps. O coracdide esquerdo néo apre-
sentaaextremidade distal, areade articula-
¢80 com o esterno, perdida provavelmente
durante sua coleta. Em vista posterior, o
coractide é totalmente plano, formando
uma expansdo em forma de placa proxima
a0 processo coracoidalis.

MN 6588-V apresentamorfologiagera
da cintura escapular diferente daquela
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observada nos Anhangueridae (Anhanguera
santanae e Anhanguera piscator);
SantanadactylusbrasiliensisBuisonjé, 1980;
Arthurdactylus conandoylei; Pteranodon e
Nyctosaurus que possuem a escapula menor
do que o coracdide (Fig 7). Em MN 6588-V,
Quetzal coatlus e Dsungaripterus a escipula
émaior do que o coracdide (Fig. 7), com este
0SS0 gpresentando uma grande e expansdo
que originaria 0 misculo supracoracoideo.
Nos Tapgjaridae o tubérculo no coracdide €
maisdesenvolvido do que nosAnhangueridae
(Kellner & Tomida, 2000). Em alguns
espécimes atribuidos a tapejarideos, no
entanto existe um foramen posicionado
proximo a este tubérculo, em direco caudal
(Kelner & Tomida, 2000), estetipo deestrutura
ndo esta presenteem MN 6588-V.

Cintura pélvica

A cinturapélvicade MN 6588-V esta
composta por ilio, pibis e isquios direitos
emvistalateral (Fig. 8).

Olio éformado por umalongaedel-
gadalaminadsseamedindo aproximadamen-
te 14,44cm de comprimento. Em sua parte
posterior direita apresenta um processo
pos-acetabular dorsalmente arredondado e
ventralmente reto.

O pubisestafusionado ao isquio. Este
ultimo consiste de uma placa 6ssea bem
ampla. Os dois medem, juntos, 5,52cm de
largura. Ha vestigios do isquio esquerdo
abaixo das vértebras caudais. Na regido
onde isquio e pubis se fusionam estes for-
mam o fordmen obturador, logo abaixo do
acetdbulo (ndo perfurado). Esta condicdo
de conformacao da cintura pélvica é difer-
ente daquela apresentada por Anhanguera
piscator que apresenta estes 0ssos separa-
dos lateralmente por uma estreita abertura
até aregido abaixo do foramen obturador
(Kellner & Tomida, 2000) (Fig.9). Pteran-
odon, apesar de também apresentar fusdo
do isquio com o pubis, possui uma morfo-
logiagera distinta, devido ao ilio apresen-
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Figura 8 — Detalhe da cintura pélvica de MN 6588-V em vista lateral direita (A e B). Note o isquio
fusionado ao pubis formando uma placa isquiopubiatica. Escala 1,5cm.
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tar-seobliquo emrelacéo ao isquio. EmMN
6588-V esta orientacdo se da em curva.
Arthurdactylus conandoylei apresenta is-
quiopubis orientado posteriormente, seu
processo pés-acetabular é curto e apresen-
ta um recessus puboischiaticus oval, sepa-
rando posteriormente o pubis do isquio
(Frey & Martill, 1994). O espécime MN 6588-

V apresentaainda processo pds-acetabular se-
melhante ao de Arthurdactylus conandoyld,
porém difere deste por gpresentar seu proces-
30 dorsalmente convexo.

MN 6588-V apresentafusionamento da
cintura pélvicacom o Sinsacro, o que confor-
me proposto anteriormente, seria uma carac-
teristicade animais adultos (Bennett, 2001).

Figura 9 — Comparacéo entre as diferentes pélves dos pterossauros. Anhanguera piscator (modifi-
cado de Kellner & Tomida, 2000) (A); Anhanguera spielbergi (modificado de Vieldmeijer, 2003) (B);
Pteranodon sp (modificado de Bennett, 2001) (C); Pterodactyloidea indet. da Formagdo Santana
(AMNH 22569, modificado de Bennett, 1990) (D); Arthurdactylus conandoylei (modificado de Frey
& Martill, 1994) (E) e MN 6588-V (F). Esquemas fora de escala.
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De todas as pélvis descritas para a
Formacdo Santana, ade MN 6588-V seas-
semelhaaum material figurado por Bennett
(1990) que apresentava pubis e isquio for-
mando uma placa isquiopubica completa
mente obstruida (sem aberturas laterais).
Emboratenhasido argumentado por outros
autores que o fechamento desta abertura
possa ser uma caracteristica ontogenética,
o fato dela ser descritaparaum Tapejaridae
juvenil (Kellner, 1995) e para MN 6588-V,
atribuido a um adulto, confirma a hip6tese
de que esta seja uma caracteristica siste-
mética para o grupo dos Tapejaridae (Kell-
ner, 1995; Kellner & Tomida, 2000) e ndo
uma feicdo ontogenética.

DISCUSSAO

Apesar da maioria dos pterossauros
da Formagdo Santana serem atribuidos ao
grupo dos Tapejaridae e Anhangueridag, ja
foi proposta anteriormente a ocorréncia de
um possivel Azhdarchidae para os depdsi-
tosdo Membro Crato (Martill & Frey, 1999).
O material SMNK 2342 PAL correspondea
um digito aar quase completo articulado,
com sessdo transversal em formade T, si-
napomorfia dos Azhdarchidae, juntamente
com o hiper-alongamento das vértebras
cervicais 3 a 7 (sensu Nessov, 1991; Ben-
nett, 1994; Unwin & Junchang, 1997; Marti-
Il & Frey, 1999; Kdlner, 2003). Osdemaisacha
dos, no entanto, ndo comprovam a existén-
ciadetal clado no Membro Crato. A sessfo
transversal emformade"T" dasfalangesfoi
observada mais recentemente em um exem-
plar atribuido a0 grupo dos Azhdarchoidea
(Tapgaridee + Azhdarchidae) sendo atribui-
do a0s Tapg aridae (Saydo & Kellner, 1998),
além dos tapejarideos chineses Snopterus
gui Li, Lou & Zang, 2003, e Huaxiapterus
corollatusL i, Unwin, Zao, Azumag& Ji, 2006
também apresentarem. Estes novos acha-
dos sugerem que estafeicdo (falanges com
seccao transversal em forma de "T")
pode se tratar de um carater comparti-
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Ihado pelos membros dos Azhdarchoidea
(Tapejaridae + Azhdarchidae) e ndo com-
provaria a presenca do clado Azhdarchi-
dae no Membro Crato. A presenca confir-
madado Clado Tapejaridae nareferidauni-
dadevem areforcar aidéiade que o mate-
rial atribuido ao clado Azhdarchidae por
Martill & Frey (1999) possa representar
um tapejarideo.

Comparacbes com 0s pés-cranios
descritosparao Membro Crato indicaram que
MN 6588-V ndo corresponde a espécie
Arthurdactylus conandoylei. Tal fato pode
ser embasado principa mente pelas seguintes
diferencas: formacdo do sinsacro (presente
em MN 6588-V eausente em Arthurdactylus
conandoylei); processo pos-acetabular curto,
emvez de dorsamente convexo e aproporgéo
entre escapulae coracoide sereminversasnos
taxons em questéo.

N&o podem ser feitas comparagtes
diretas com os demais téxons do Membro
Crato Brasileodactylus cf. araripensis Say&o
& Kédlner, 2000, Tapgaraimperator Campos
& Kellner, 1997, Tapejara navigans Frey,
Martill & Buchy, 2003 e Ludodactylus
sibbicki Frey, Martill & Buchy, 2003 por
estarem descritosgpenasem materia craniano.

Dentre os elementos anatdbmicos pre-
servados destaca-se a presenca de um pré-
pubis, estrutura raramente preservada em
pterossauros e apresentada pela primeira
vez nos taxons da Formagdo Santana. MN
6588-V apresenta pré-pubis bastante dife-
rente da condi¢do primitiva, com ramo pos-
terior alongado e fino se expandindo em
uma placa anterior. Também ndo comparti-
Iha a condic&o tri-radiada (sensu Bennett,
2001) de Pteranodon e Nyctosaurus, sen-
do distinto de todos os téxons conhecidos.

O espécime MN 6588-V apresentafel-
¢Oes importantes para a discussdo a respei-
to da ontogenia de pterossauros associa-
dos a fusdo de alguns de seus 0ssos. A es-
cpula esta fusionada ao coracdide, as pri-
meiras cinco dorsais formam o notério e as
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vértebras sacrais junto com as Ultimas dor-
sais formam o sinsacro. O maior estado de
fusdo destes 0ssos € proposto como sendo
uma caracteristica ontogenética nos répteis
voadores, indicando um maior sinal de ma-
turidade daquel es individuos que o apresen-
tam (WelInhofer, 1975; Bennett, 1993; 2001;
Frey & Martill, 1994; Kellner & Tomida, 2000;
Saydo, 2003). Em MN 6588-V esteselemen-
tos ndo s apresentam alto grau de fuséo
como indicam, pelaprimeiravez, quetodaa
colunavertebra tende a se fusionar, através
da presenca de tenddes ossificados unindo
0s espinhos neurais das vértebras dorsais.
Ontogeneticamente MN 6588-V correspon-
de a um individuo adulto apesar de suas
pequenas proporcdes, se comparadas a
téxons proximamente relacionados como
Quetzalcoatlus, Pteranodon e Anhanguera.

MN 6588-V apresenta uma sinapo-
morfia dos Dsungaripteroidea (Nyctosau-
rus + Pteranodontidae + Dsungaripteridae
+ Tapejaridae + Azhdarchidae), presencade
notario. Apesar de ser considerada uma si-
napomorfia do grupo, esta caracteristica
ainda n&o havia sido confirmada até a pre-
sente data nos Tapejaridae, constituindo a
primeira evidéncia de construgéo de not&
rio no clado em questdo. Esta observacdo
val contraaidéiade L et a. (2006) que
baseado na auséncia do notério no tapeja
rideo Huaxiapterus corollatus argumenta
gue esta estrutura aproximaria um clado
denominado Tupuxuaridae (Tupuxuara +
Thalassodromeus sethi Kellner & Campos,
2002 de Azhdarchidae. A presenca do noté-
rio, porém ndo foi observadaem Tupuxuara
nem em Thalassodromeus sethi, conheci-
dos basicamente por crénio. Esta confuséo
se deve ao fato de que trabal hos anteriores
mencionaram aausénciado notario em Ta-
pejaridae considerando como represen-
tantes deste clado os géneros Tapejara,
Tupuxuara, Thalassodromeus e Snopterus
(Kellner 2004). A estes juntam-se agora
Huaxiapterus corollatus e MN 6588-V. A
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presenca do notério nos Tapejaridae refor-
¢a, ainda, aidéia de que a construcdo desta
estrutura seria uma caracteristica dos cla-
dos de pterossauros de médio a grande
porte, geralmente associados a Dsungarip-
teroidea (Bennett, 1989; 1994; 2003; Kell-
ner, 1996; 2003) em 0posi a0 a proposi ¢ao
deLuetd. (2006).

Dentre todas as caracteristicas obser-
vadas destaca-se a presenca de um tubér-
culo bem desenvolvido na margem ventro-
posterior do coracoide, que constitui uma
sinapomorfia dos Tapejaridae (Kellner,
2004). Apesar dos Tapejaridae do Membro
Crato, assim como a maioria dos represen-
tantes deste clado, serem conhecidos ape-
nas pel o cranio existem dois exemplaresdo
Membro Romualdo que apresentam esta
sinapomorfia (Tapejara wellnhoferi e Tu-
puxuara leonardii), ausente nos Anhan-
gueridae, Pteranodon, Nyctosaurus e nos
Azhdarchidae. Com base nesta sinapomor-
fiaMN 6588-V representaum Tapejaridae.
Seeste novo exemplar representaumanova
espécie ou se poderia representar 0 pos-
cranio de algum téxon ja conhecido, a esta
altura dos conhecimentos a respeito dos
pterossauros do Membro Crato, isto néo
pode ser definido.
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