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sequences of vicariance events suggests that dispersion events can be the probable cause of

speciation. According to our re-analysis of published phylogenies, two small biogeographical
clades encompassed the species from Brazil and China (which belong to the groups
Anhangueridae and Tapejaridae) during the Lower Cretaceous, mainly the Aptian-Albian
interval, with some species presenting a global distribution. The lack of material from Africa
hinders a more precise approach about the distribution. Establishing biogeographical patterns
for groups with a flying habit is a difficult task. These individuals showed a great capacity
to overcome geographic barriers, constraining the effect of vicariance. Furthermore, rare
occurrences and incomplete preservations of members of the group in the fossil record have
difficult the proposition of phylogenies including all known species. This becomes evident
when we are looking for phylogenies, which are proposed mainly with species coming from
fossillagerstétten. Therefore, there is a natural bias in the samples of pterosaurs concerning global
distribution, which indicates many gapes in the paleobiogeographical history. Attempts were
made in order to enlighten some of the relations among pterosaurs from different continents.
These, however, need to be better empirical support, in order to establish the processes which
originated the real time-spatial configuration for these volant archosaurs. So, with the current
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knowledge about the relationships of taxa, it is not possible to indicate neither dispersion nor
vicariance as predominant biogeographical process in the group history.

Key words: Cosmopolitism, Dispersion, Fossillagerstitten, Gondwana.

Introdugao

Pterossauros sao um grupo extinto de arcossauros voadores, que surgiram no Tridssico
Superior (Noriano) e se estenderam até o final do Cretaceo (Maastrichiano). Durante toda a
era Mesozoica, atingiram grande diversidade de formas e tamanho (figura 1). Atualmente, sao
conhecidas 118 espécies (Barrett ez ali, 2008; Butler e alii, 2009). Possuem distribuicio global,
ocorrendo em 237 formagdes ao longo de todos os continentes (Wellnhofer, 1991; Hammer
& Hickerson, 1999; Kellner, 2000; Barrett ef a/zi, 2008). Este cosmopolitismo se torna claro
se considerarmos altos niveis hierdrquicos, no entanto, os pterossauros apresentam algumas
distribuig¢des restritas em nfveis taxonoémicos menos inclusivos. Tomemos como exemplo
a espécie Prerodaustro guinazui, que ocorre exclusivamente na Argentina (Bonaparte, 1970;
Chiappe ez alii, 2000; Kellner, 2001), enquanto o grupo ao qual pertence, Ctenochasmatidae é
encontrado em ambos os hemisférios (Dong & Lu, 2005; Martill ez a/ii, 20006).

FIGURA1 Representagao artistica de um pterossauro em vida, Anhanguera blittersdorffi. Desenho
de Maurilio Oliveira.

Apesar de serem conhecidos ha pouco mais de 200 anos (Cuvier, 1801), aspectos da
biogeografia dos pterossauros ainda permanecem relativamente obscuros e controversos.
A falta de consenso por parte dos pesquisadores no que se refere a filogenia do grupo
provavelmente foi um dos fatores que contribuiu para este cenario, havendo atualmente
propostas de cinco autores diferentes (Kellner, 2003, 2004; Unwin, 2003, 2005; Andrés &
Ji, 2008; Wang e alii, 2009; Lu et alii, 2009). Estas variam desde a nomenclatura empregada
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para os clados, até na topologia das arvores filogenéticas. Apesar das divergéncias, ha um
consenso nas filogenias no que diz respeito a dividi-los tradicionalmente em dois grandes
grupos: um agrupamento merofilético com as formas basais que viveram durante os perfodos
Triassico e Jurassico, chamados de “Rhamphorynchoidea” (segundo Wellnhofer, 1991) ou “nao
Pterodactyloides” (segundo Kellner, 2003); e o grupo monofilético chamado Pterodactyloidea,
que surgiu em algum momento durante o Periodo Jurassico e continuou até o final do Periodo
Cretaceo. Obviamente, o agrupamento merofilético ndo deve ser considerado em um debate
biogeografico.

Além disso, outro motivo de controvérsia deve-se ao fato de se tratar de um grupo de
animais voadores que poderiam, em tese, transpor as barreiras biogeograficas tradicionalmente
associadas a organismos terrestres nido voadores. Nos grupos terrestres de arcossauros,
como Dinosauria, os eventos de vicariancia conduzidos pela fragmentacio dos continentes
intercalados por periodos de expansdo de distribuicao sio considerados fatores determinantes
para sua distribuicdo diferencial (Milner & Norman, 1984; Russell, 1993; Fastovsky &
Weishampel, 1996; Sampson ¢ alii, 1998; Sereno 1997, 1999; Sereno et alii 1996; Goldberg &
Garcia, 2000; Lieberman 2003). Dentro destas hipoteses, a fragmentacao dos continentes e
a formagdo de mares epicontinentais criaram barreiras para a distribuicio destes organismos
e estariam associadas a eventos de vicariancia. Ressalta-se, ainda, que tais eventos estariam
afetando também outros grupos de organismos terrestres, como tartarugas e crocodilos
(detalhes nos capitulos 9 e 10 deste livro). Ja em Pterosauria as barreiras geradas por tectonica
de placas nao afetariam de maneira tdo determinante a evolu¢ao do grupo por meio de eventos
de vicariancia, gerando cladogéneses. Assim, a distribuicdo das espécies nio seria limitada
sobremaneira por barreiras biogeograficas fisicas (como mares originados apés a fragmentagao
de placas continentais) da forma como ocorre com outros répteis terrestres. Hsta realidade
representa uma limitaco para este grupo, uma vez que associa¢oes de eventos de vicariancia
e cladogénese podem ser mascaradas pela capacidade de transpor barreiras para a maioria dos
organismos terrestres.

Além da limita¢ao relacionada a ampla distribui¢do do grupo, ha também um problema
amostral. Os registros no Gondwana sao raros, desde as primeiras descobertas no Jurassico
da Tanzania (Reck, 1931), um total de 30 localidades sio conhecidas: 17 na America do Sul,
nove na Africa, cinco na Oceania e uma na India (Kellner, 2001; Barret ef ali, 2008). As
espécies brasileiras tornaram-se conhecidas em todo o mundo, englobando algumas das mais
importantes descobertas (Kellner & Tomida, 2000; Kellner & Campos, 2002; Unwin & Martill,
2007). Isto se deve basicamente a grande quantidade de fésseis provenientes do Grupo Santana
(segundo Valenca e alii, 2003), Cretaceo da Bacia do Araripe, e sua excelente preservagio,
incluindo esqueletos em trés dimensoes e tecidos moles (Kellner, 1996; Kellner & Campos,
1998; Kellner & Tomida, 2000). A ocorréncia destes répteis alados na América do Sul ndo esta
restrita a0 Brasil: fosseis de pterossauros sio encontrados também na Argentina (Bonaparte,
1970; Montanelli, 1987; Lee, 1994; Chiappe ez a/zi, 2000; Kellner e alii, 2003; Chiappe ef alii, 2004;
Codornit & Gasparini, 2007; Kellner e aliz, 2007), e em menor escala no Chile (Casamiquela
& Chong-Dias, 1978; Bell & Padian, 1995; Martill ez a/iz, 2000; Martill ez alzi, 20006), Peru e
Venezuela, estes dois dltimos basicamente restritos a ossos isolados (Bennett, 1989; Kellner
& Moody, 2003). Se levarmos em conta que durante a Era Mesozoica os continentes sul-
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americano e africano estavam unidos, e tratando-se de animais voadores, era de se esperar que
o padrio de registros se estendesse também ao segundo continente. Em contraste a esta ideia,
esta o fato das ocorréncias africanas estarem restritas a poucos ossos isolados provenientes de
nove paises (Galton, 1980; Dalla Vecchia ez a/iz, 2001; Kellner ez aliz, 2007), nestes destacam-
se os depésitos continentais da Formacdo Tendaguru na Tanzania (Reck, 1931; Unwin &
Heinrich, 1999; Sayao & Kellner, 2001 a, b; Costa & Kellner, 2009) e do Marrocos (Kellner
& Mader, 1996, 1997; Mader & Kellner, 1997; Pereda-Superbiola e alii, 2003; Kellner et ali,
2007). Desta forma, frente ao incompleto conhecimento acerca das relagdes filogenéticas em
Pterosauria, objetivamos apresentar os pontos mais consistentes sobre a evoluciao do grupo e
também discutir seu provavel contexto biogeografico.

Material e Métodos

Ainterpretagao biogeografica histérica sobre grupos totalmente extintos ¢ mais complexa,
pois ocorre a limitacao de dados advindos de grupos cuja ecologia, capacidade de dispersao
e relacionamento filogenético nio sio plenamente conhecidos. Os principios da andlise
biogeografica foram debatidos por muitos autores (e.g., Nelson & Platnick, 1981; Patterson
1981; Page, 1988, 1994; Morrone & Crisci, 1995; Hunn & Upchurch, 2001). A esséncia
dos métodos de Biogeografia Cladistica e Event-based consistem no efeito da formacio das
barreiras biogeograficas sobre a evolucio dos organismos. A interrup¢io do fluxo génico em
uma populacdo ancestral é o principal evento para especiagdo. Identificar barreiras e associa-
las a esse evento ¢ a forma mais consistente de reconstruir a biogeografia e a evolucao do
grupo (ver Morrone & Crisci, 1995, para uma revisio). Deve-se, portanto, partir da filogenia
do grupo que esta sendo estudado e verificar as implicagdes biogeograficas que podem estar
relacionadas aos eventos de cladogénese. Dessa maneira, a coincidéncia de dados advindos de
duas areas de questionamento cientifico completamente diferentes aumenta a confianca na
validade dos resultados obtidos (Cox & Moore, 2005). Dentro deste contexto, em uma analise
biogeografica, ter conhecimento a respeito da filogenia dos grupos em estudo, principalmente
a determinacio de seu monofiletismo, é fundamental (Santos & Amorim, 2007).

Ao buscar informacoes filogenéticas sobre o grupo, percebemos que as analises eram
compostas por poucos tixons, geralmente provenientes de Lagerstatten. Nestes depositos,
além da grande quantidade de exemplares, estes sao geralmente mais completos e melhor
preservados, podendo ser descritos mais detalhadamente. Assim, as filogenias apresentam
grande quantidade de espécimes de poucas localidades, e ndo uma amostragem global, o que
seria fundamental para a elaboracio de uma proposta biogeografica robusta. Agravando este
problema, nenhuma das propostas filogenéticas publicadas inclui espécies africanas. Estes
registros geralmente associam fragmentos ou ossos isolados a grandes grupos taxonomicos,
devido ao seu registro muito incompleto, que impossibilita a associacdao a géneros e espécies
conhecidas, ou a novas unidades taxonomicas (eg., Kellner & Mader, 1997; Wellnhofer &
Buffetaut, 1999; Knoll, 2000; Saydo & Kellner, 2001a, b; Costa & Kellner, 2009).

A proposi¢iao de uma biogeografia sem uma boa base filogenética torna-se praticamente
inviavel e pode ser considerada incorreta por alguns autores (Platnick & Nelson, 1988; Santos
& Amorim, 2007). Segundo esta corrente, nem mesmo a Panbiogeografia escaparia ilesa.
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Este método vem sofrendo muitas criticas, pois, em muitas situacSes, sua aplicacio utiliza o
tratamento sistematico de uma forma acritica (Morrone & Crisci, 1995; Santos & Amorin, 2007).
Platnick & Nelson (1988) rejeitam o uso de proximidades geograficas para o estabelecimento
de tracos, porque consideram a informacao cladistica um pré-requisito para qualquer analise
biogeografica. Além disso, e conforme mencionado, a heterogeneidade do registro do grupo
implica em uma falta de acuidade na aplicagdio de métodos que nio utilizam informacio
filogenética, mas permitem associa¢oes entre areas de endemismos (como, por exemplo, a
Andlise de Parciménia de Endemismos, PAE). Desta forma, nao utilizamos nenhum método
de biogeografia cladistica, e nos detivemos a uma compara¢io dos padrdes de distribuicio dos
pterossauros a luz das filogenias existentes. A partir daf elaboramos uma discussao levantando
os problemas e suas possivels interpretagcdes para a distribui¢ao atualmente conhecida para o
grupo. Para isso, usamos os cladogramas de Wang ez a/iz (2009), por se tratar da proposta mais
recente. A analise de Wang ez a/ii (2009) é composta por 52 espécies, representando apenas
44,6% do total das espécies validas para o grupo (calculo com base no levantamento de Barret
et alzi, 2008). Além desta, foi utilizada a matriz de Andres & Ji (2008), que apresenta o maior
nimero de taxons. Nesta, sio apresentadas 62 espécies, correspondendo a pouco mais da
metade das espécies descritas (52,5%). A baixa amostragem destas analises significa que a
diversidade filogenética estimada deve ser tratada com cautela em analises biogeograficas.

Analise Filogenética

Para o estudo, reanalisamos as matrizes publicadas por Andres & Ji (2008) e Wang e alii
(2009), utilizando o programa TNT v.1.0 (Goloboff, 1999). A reanalise foi efetuada através
de uma busca heuristica, com 10.000 réplicas, utilizando-se o algoritmo TBR (#ree bisection
reconnection), construindo uma arvore de consenso estrito com as arvores mais parcimoniosas
(Goloboft ez aliz, 2008). As topologias alcangadas siao similares entre si, indicando uma
confiabilidade nos resultados e, conforme esperado, obteve-se resultados idénticos aos
publicados pelos autores originais (trés arvores igualmente parcimoniosas de 327 passos com
a matriz de Andres & Ji, 2008; e 207 arvores de 232 passos com a matriz de Wang ¢ a/zi, 2009).
Porém, o calculo dos consensos estritos gerou mais politomias do que as apresentadas nas
arvores publicadas originalmente (Andres & Ji, 2008; Wang ez a/ii, 2009), correspondendo a
hipdteses mais conservadoras. Enquanto a reanalise de Wang ez a/ii (2009) resultou em um
consenso estrito com poucas politomias, apenas em ramos terminais (figura 2), a reandlise
dos dados de Andres & Ji (2008) gerou uma politomia generalizada nos ramos referentes aos
individuos mais basais (figura 3). Apesar da ma resolugdao do consenso estrito de Andres &
Ji (2008), esta analise foi considerada, por apresentar maior quantidade de taxons relevantes
para uma discussao paleobiogeografica. A utilizacao do consenso estrito de Wang ez a/ii (2009)
serviu como base filogenética para a abordagem biogeografica, uma vez que politomias em
grupos terminais ndo possuem uma grande influéncia em inferéncias biogeograficas de grandes
grupos (Sanmartinz & Ronquist, 2004), como ¢ o caso do presente estudo.
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Pterodactylus antiquus
Pterodactylus kochi

— Germanodactylus rhamphastinus

Germanodactylus cristatus
Gnathosaurus subulatus

Pterodaustro guinazui
Ctenochasma gracile

Feilongus youngi
Cycnorhamphus suevicus

L——Gallodactylus canjuersensis
Nyctosaurus bonneri

Nyctosaurus gracilis

Nemicolopterus crypticus

Pteranodon longiceps
Nurhachius ignaciobritoi
Istiodactylus latidens

“Ornithocheirus” compressirostris

Tropeognathus mesembrinus
Anhanguera blittersdorffi

Anhanguera piscator

Anhanguera santanae
Noripterus complicidens

“Phobetor” parvus
Dsungaripterus weii
— Zhejiangopterus linhaiensis
Azhdarcho lancicollis

Quetzalcoatlus sp
— Tupandactylus imperator
Tapejara wellnhoferi
Thalassodromeus sethi

Tupuxuara leonardii

FIGURA 2 Cladograma de consenso estrito dos Pterodactyloidea, obtido a partir da matriz de

Wang et alii (2009).
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Anhanguera blittersdorffi
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Tapejara wellnhoferi
—ETapejara navigans
Tapejara imperator

Huaxiapterus jii

Eopteranodon lii

_: Sinopterus gui
Sinopterus dongi

FIGURA 3 Cladograma de consenso estrito dos Pterodactyloidea, obtido a partir da matriz de

Andres & Ji (2008).
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A analise visual das distribui¢oes geografica e temporal dos taxons utilizados nas analises
(figura 4) ndo permite sugerir padroes coincidentes de eventos de vicariancia e cladogénese,
conforme observado em outros grupos de organismos terrestres. Um dos poucos padroes
encontrados em ambas as analises (Andrés & Ji, 2008; Wang ez a/ii, 2009) refere-se ao clado
Tapejaridae, composto por individuos primariamente da China e Brasil (figura 5). Observa-
se a relacdo de grupos-irmao entre espécies da China e do Brasil em diferentes linhagens da
familia. Este padrao poderia indicar algum fenémeno repetido e poderia servir de base para
uma inferéncia biogeografica. Na analise de Andrés & Ji (2008), observou-se que o grupo
tradicionalmente denominado Anhangueridae (segundo Kellner, 2003; Andrés & Ji, 2008),
formado pelas espécies brasileiras (Anbanguera piscator, A. santanae, A. blittersdorffi, Tropeognathus
mesembrinus) agrupou-se com uma espécie chinesa (Liaoningopterus gui), apresentando em sua
base uma politomia. Este clado apresentou também Lonchodectes crompressirostris, uma espécie
europeia como grupo-irmao sucessivo. Nos demais ramos, uma politomia generalizada, aliada
a presenca de individuos de regides diferentes do globo, torna dificil a visualizacdo de outros
padroes de distribuicao.

Uma grande divergéncia na topologia de Archaeopterodactyloidea foi observada em
ambas as andlises. Em Wang e a/i (2009), ha formac¢io de um agrupamento englobando as
formas mais derivadas, composto por Grathosaurus subulatus (Alemanha), Prerodanstro guinazui
(Argentina), Crenochasma gracile (Alemanha), Feilongus youngi (China), Cycnorbamphus sueviens
(Franga) e Gallodactylus canjuersensis (Alemanha). Em contraste, na andlise de Andrés & Ji (2008),
nao ha defini¢do de um ramo, colapsado em uma politomia. Este é representado por espécies
da transi¢ao Juro-Cretacica, constituindo um grupo considerado cosmopolita por apresentar
representantes de ambos os hemisférios. Curiosamente, apesar de Prerodaustro possuir uma
idade similar a de depodsitos brasileiros com registro de pterossauros, encontra-se mais
proximamente relacionado as formas europeias. Esta relacdo, considerando o estagio atual de
conhecimento sobte o grupo, nio pdde ser explicada.
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FIGURA 4 Cladograma de area obtido a partir da analise de Wang et alii (2009). Os simbolos
representam as idades, considerando-se: < Jurassico Superior;=Cretaceo Inferior; p Cretaceo

Superior.
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FIGURA 5 Mapa do Cretaceo Inferior, entre 150 e 100 milhdes de anos (modificado de Blakey,
2010), assinalando as areas de ocorréncia dos registros de Tapejaridae (p).

Consideragoes Biogeograficas

A Era Mesozoica foi caracterizada por grandes mudancas na distribuicdo das massas
continentais e suas conexdes, atribuidas a tectonica e variagdes eustaticas. A fragmentacio das
placas continentais provavelmente refletiu um profundo efeito na evolugio dos organismos
de distribui¢do continental, como os pterossauros. Ha muito tempo, os efeitos gerais das
placas tectonicas na evolugdo dos organismos vém sendo reconhecidos, a exemplo dos
Dinosauria (Sereno, 1999; Upchurch et alii, 2002), provavel grupo-irmao de Pterosauria. O
cenario biogeografico entre os dois grupos, entretanto, ¢ inverso: no inicio da Era Mesozoica,
quando as massas continentais estavam interconectadas, as faunas de dinossauros apresentaram
relativamente pouco provincialismo (Sereno, 1999; Langer ef alii, 2009), enquanto que os
pterossauros estavam restritos a uma area na atual BEuropa, principalmente durante o Tridssico
(Noriano). Ao final da Era Mesozoica, as faunas de dinossauros eram distintas em cada massa
continental (Upchurch ez a/ii, 2002), enquanto que os pterossauros apresentaram sua maior
distribui¢ao, em especial o grupo dos Azhdarchidae (Andres & Ji, 2008). Neste contexto, a
auséncia de eventos de vicaridncia associados a cladogéneses indica que extingdes locais e/ou
eventos de dispersSes estdo associados as relages de grupos-irmao reconstruidas nas filogenias.

De acordo com as analises, um pequeno clado englobou as espécies da China e do Brasil
durante o Cretaceo Inferior, principalmente ao longo do intervalo Aptiano-Albiano. Alguns
destes chegaram a apresentar distribuicdo global (Wang & Zhou, 2003a, b). O inicio deste
periodo ¢ geralmente caracterizado por altas taxas de espalhamento oceanico, vulcanismo e
excessivo CO, atmosférico (aquecendo a temperatura superficial), e importantes alteragdes
paleogeograficas (Weissert ef ali, 2003). A formacdo de dreas contendo corpos aquosos
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isolados como aqueles observados nos grupos Jehol (China) e Santana (Brasil), provavelmente
forneceram um arcabou¢o que explicaria os padries de radiagao destas biotas. No entanto
o significado do aumento da temperatura, provocado pelo acimulo de CO, atmosférico, e
dos bolsoes de umidade como barreiras vicariantes, ainda nao sao totalmente conhecidos.
Se de fato tiverem contribuido para os processos de especiagio, neste caso a distribuicao
dos pterossauros poderia ser resultante também de processos vicariantes de natureza menos
expressiva no registro geolégico do que os tradicionais eventos de grande magnitude, como
aqueles causados pela movimentagio dos continentes.

As grandes mudancas paleogeograficas durante o Cretaceo Inferior a leste da Asia e
areas adjacentes poderiam fornecer pistas para explicar a dispersio dos organismos ao longo
da Biota de Jehol (Zhou et alii, 2003; Zhou, 2004). Esta regido estava isolada do resto da
Laurasia desde a metade do Jurassico. A disposicdo paleogeogrifica nesta época apontava
para o seguinte padrio: Leste da Asia estava separado da Sibéria pelo pequeno oceano
Mongol-Okhotsk; o mar epicontinental de Turgai existia entre a Asia Central e a Buropa; a
conexdo continental de Tarium-Junggar comegava a se romper. Na China, o bloco do norte
era separado do sul pelas montanhas Qilian-Qinling-Dabie (Enkin ez a/iz, 1992; Upchurch ez
alii, 2002). Este isolamento pode ter acarretado no surgimento de areas de endemismo. O
que se verificou, no entanto, foi que este isolamento nio direcionou as trocas faunisticas. A
assembleia de pterossauros do inicio da Biota de Jehol (antes do isolamento) apresenta certa
semelhanga com a do final do Jurassico da Europa (Wang & Lu, 2001; Wang e7 a/zi, 2002; Wang
& Zhou, 2003). A assembleia de Yixian mostra-se ainda menos derivada e compreende muitos
imigrantes desta regido, como os da Bacia de Solnhofen (Wang & Zhou, 2003, 2000). Alguns
autores sugeriram que os pterossauros de Yixian estariam evolutivamente entre as formas
de Solnhofen e do Grupo Santana (Wang & Lu, 2001; Wang & Zhou, 2003). Na analise de
Andrés & Ji (2008), observamos a presenca de Gegepterus changi e Eosipterus yangi em politomia
com espécies da Europa, cujos tixons de Solnhofen estdo representados por Guathosaurus
e pelas duas espécies de Crenochasma. Associadas a estes, encontram-se formas da Inglaterra
(Plataleorynchus streptophorodo), Franca (Cyenorhamphus suevicus), Estados Unidos (Mesadactylus
ornithosphysos) e Argentina (Pterodantro gninazni). Isto mostra, mesmo nao havendo resolugiao
suficiente para detalhar as relagoes entre as areas, que o grupo dos Archacopterodactyloidea ja
apresentava uma distribui¢do cosmopolita entre o final do Jurassico e inicio do Creticeo. Ao
que parece, a capacidade de voo dos pterossauros permitia que estes ultrapassassem o tipo de
barreira paleogeografica imposta a maioria dos organismos terrestres, resultando em um maior
intercimbio faunistico.

Na Formacio Jiufotang, o grupo dos Anhangueridae esta representado por Liaoningopterns
(Wang & Zhou, 2003b), correspondendo ao maior pterossauro descrito até o momento
para a Biota de Jehol (Wang & Zhou, 2000). Os representantes dos Anhangueridae sio
usualmente grandes, com alta capacidade de v6o (Witmer ez /i, 2003), e fundamentalmente
encontrados em estratos de idade aptiana a cenomaniana (Wellnhofer 1991; Kellner & Tomida,
2000; Unwin, 2001; Barret ef aliZ, 2008). Evidéncias deste grupo nio incluidas nas andlises
filogenéticas mostraram o seu registro nas seguintes formacgoes: Dzun-Bayin, Aptiano-Albiano
da Mongolia (Bakhurina & Unwin, 1995; Kellner & Tomida, 2000); Alcantara, Albiano do
Brasil (Elias e alii, 2007); Paw Paw, Albiano do Texas (Lee 1994; Kellner & Tomida, 1996); no
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Cambridge Greensand, Albiano da Inglaterra (Kellner, 1990; Kellner & Tomida 2000; Unwin
2001); Kem-Kem, Cretaceo Superior do Marrocos (Mader & Kellner 1999; Wellnhofer &
Buffetaut, 1999) (figura 6). De acordo com o agrupamento formado na analise de Andrés &
Ji (2008), Liangopterus gni encontra-se em uma politomia na base dos Anhangueridae, clado
constituido nas filogenias apenas pelas formas brasileiras encontradas na Formag¢ao Romualdo.
E notavel que fésseis referentes aos Anhangueridae tenham sido encontrados na porcio média
da Formacao Yixian, corroborando a ideia de que este grupo provavelmente teve sua origem
a Oeste de Liaoning e espalhou-se posteriormente para outros continentes (Wang & Zhou,
20006). Conforme observado em nossas analises, os pterossauros chineses sao mais basais do
que aqueles encontrados no Brasil e outros depdsitos de mesma idade ao redor do mundo.
E provivel que com a regressio do mar epicontinental de Turgai, somado a0 fechamento do
Oceano Mongol-Okhotsk e a consolida¢ao da Eurasia, tenha ocorrido uma troca maior entre

os organismos da fauna de Jehol e do resto do mundo, no inicio do Cretaceo (Luo ef alii, 2003;
Zhou et alii, 2003).

FIGURA 6 Mapa do Cretaceo Inferior, entre 150 e 100 milhdes de anos (modificado de Blakey,
2010), assinalando as areas de ocorréncia dos registros de Anhangueridae (®).

A auséncia de uma hipétese viavel, que explique o padriao de distribuicdo observado para
os pterossauros pelo Pacifico, torna mais plausivel a utilizacdo do continente africano como
ligagao entre as biotas sul-americanas e asidticas. Seguindo os padroes paleogeograficos do
inicio do Cretaceo, era de se esperar encontrar registros da conexao China-Brasil ao longo de
todo o continente africano. Uma tentativa de se estabelecer uma aproximacio entre as faunas
de Anhangueridae do Brasil e Norte da Africa foi proposta por Elias ez a/ii (2007). A presenca
de similaridades morfoldgicas entre dentes isolados provenientes da Bacia de Sao Luis-Grajad
com aqueles descritos para a Formacio Kem Kem no Marrocos (Kellner & Mader, 1997;
Wellnhofer & Buffetaut, 1999) sugeriam uma relacao paleobiogeografica préxima entre ambas
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as biotas, durante a transicao do Cretdceo Inferior para o Superior (Elias ef a/ii, 2007). Embora
os poucos dados disponfveis que embasam a comparacio entre os pterossauros da América
do Sul e da Africa se direcionem neste sentido, ainda é prematuro concluir esta similaridade
de biotas. Fato agravado pela hipétese ser formulada com base em evidéncias indiretas, sem a
aplicacao de métodos biogeograficos robustos.

A auséncia de dados filogenéticos que sustentem esta corrente de migracio China-Africa-
América do Sul esta associada diretamente a falta de informacdes mais precisas a respeito dos
pterossauros da Africa. Um problema amostral dificulta as inferéncias relacionadas a estes
organismos. Faz-se necessario o descobrimento de espécimes mais completos e informativos,
inseridos num contexto filogenético que apontem a ligacio dos répteis alados da Asia e
América do Sul.

Ao final da Era Mesozoica, os padroes de distribuicdo dos pterossauros tornam-se
ainda mais dificeis de serem estabelecidos. Existe uma tendéncia a atribuir uma configuragao
cosmopolita a um dos ultimos grupos presentes no registro f6ssil, os Azhdarchidae (Kellner &
Langston, 1996; Unwin, 2003, 2005; Henderson & Peterson, 2006; Butler e a/zi, 2009, Watabe
et alzi, 2009). O fato deste grupo apresentar as maiores propor¢des corporeas observadas até
o presente, com envergadura inicialmente estimada em 10 metros (ver Andrés & Ji, 2008, para
uma revisio), gera uma indugdo a este raciocinio. Apesar de ndo estar representativamente
presente nas filogenias (exceto por Azhdarcho lancicollis, Zhejiangopterus linbaiensis e Quetzalcoatlns
sp.), alguns autores inferiram a distribuicio dos Azhdarchidae, baseados em espécimes
fragmentados atribuidos a este grupo (Unwin, 2003, 2005; Watabe ez a/iz, 2009). Estas ideias
associavam a grande quantidade de material referido principalmente no final do Creticeo a
uma tendéncia deste clado a se tornar globalmente dominante no final desta época. Aqui,
foi verificada uma politomia neste ramo apresentando espécies da China, Estados Unidos e
Russia, impossibilitando determinar um padrio biogeografico de vicaridncia. Dessa forma,
ao invés de um clado globalmente dominante (Watabe ez a/iz, 2009), este grupo apresenta
distribuicdo homogénea no Hemisfério Norte no final do Cretaceo. A confirmacdo desta e
de outras inferéncias biogeograficas dos pterossauros esta diretamente condicionada a um
aumento no nimero de taxons nas filogenias futuras do grupo.

Conclusoes

Estabelecer padroes biogeograficos para grupos fésseis com habito voador ativo constitui
uma tarefa laboriosa, principalmente pela auséncia de representantes atuais que fornecam
algum arcabougo biol6gico extra e cujas filogenias sejam melhor resolvidas, como € o caso dos
Chiroptera e Aves.

No estado atual de conhecimento do grupo devemos levar em consideracio que: 1)
pterossauros apresentam grande facilidade em transpor barreiras geograficas definidas para
organismos terrestres; ii) a natureza do registro fossil deste grupo ¢ ainda rara e fragmentaria,
com a maioria das evidéncias provenientes de poucos depdsitos, o que compromete a elaboragao
de filogenias mais abrangentes. Isso se torna evidente ao se observar que as filogenias sao
principalmente constituidas por tixons provenientes de fossillagerstitten. Sendo assim, ha
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uma tendenciosidade natural na amostragem da distribuicio global do grupo. Tentativas de
se estabelecer relacOes entre grupos de pterossauros distribuidos em diferentes continentes
foram realizadas, mas estas precisam de um embasamento mais robusto, para que possamos
investigar os processos que originaram a real configuracao espago-temporal destes arcossauros
alados. Consequentemente, o atual estado de conhecimento sobre as relagoes filogenéticas de
Pterosauria ndo permite estabelecer uma sequéncia de eventos biogeograficos operando na
evolugdo do grupo. Assim, as interpretagdes plausiveis sao intuitivas e especulativas, de modo
a associar diversas cladogéneses a eventos isolados de dispersao ou mesmo a possibilidade de
especia¢ao simpatrida em linhagens capazes de migrar por longas distancias e apresentar ampla
distribui¢ao paleogeografica.
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