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RESUMO 

O período Triássico, que sucedeu o maior evento de extinção em massa registrado 

na história do planeta, a extinção Permo-Triássica, testemunhou a irradiação 

evolutiva dos arcossauros, processo que culminou na emergência de grupos 

dominantes como dinossauros e pterossauros. A diversificação inicial de Pan-Aves, 

clado que abrange as aves e todos os seus parentes mais próximos, é comumente 

associada a eventos ambientais de grande magnitude, notadamente o Episódio 

Pluvial Carniano (CPE) e a extinção em massa do final do Triássico. Análises 

quantitativas recentes, como a de Langer e Godoy (2022), investigaram a 

macroevolução de Pan-Aves terrestres. Contudo, tal estudo não incluiu os 

pterossauros em suas análises, em virtude principalmente de sua distinta ocupação 

do espaço morfofuncional. Tal exclusão resultou em uma brecha substancial na 

compreensão da dinâmica evolutiva do clado em sua totalidade. Com o propósito de 

suprir tal lacuna, o presente estudo se propõe a caracterizar os padrões de 

diversidade de Pan-Aves ao longo dos estágios iniciais de sua evolução. A inclusão 

dos pterossauros teve o intuito de testar a hipótese de que suas trajetórias 

macroevolutivas foram semelhantes ou, alternativamente, distintas daquelas 

observadas em seus parentes terrestres. A análise, de natureza quantitativa e 

comparativa, fundamentou-se em dados previamente publicados e em ocorrências 

fósseis compiladas do Paleobiology Database. Uma topologia, compreendendo 21 

táxons de pterossauros, foi integrada a quatro hipóteses filogenéticas de Pan-Aves, 

utilizadas por Langer & Godoy (2022), viabilizando a quantificação da riqueza 

taxonômica e a estimativa da diversidade filogenética do grupo ao longo do tempo 

(Lineages Through Time - LTT). Os resultados obtidos revelam uma profunda 

assimetria temporal entre as trajetórias evolutivas das linhagens aéreas e terrestres. 

A estimativa da diversidade filogenética demonstra que o Carniano, anteriormente 

interpretado como um intervalo de estagnação para Pan-Aves terrestres, com a 

inclusão dos pterossauros emerge como uma fase de irradiação explosiva para o 

clado, impulsionada pela diversificação inicial do grupo voador. De forma 

complementar, a análise de riqueza taxonômica indica que a robusta diversificação 

dos pterossauros durante o Noriano contrabalanceou uma estase relativa nas 

linhagens terrestres, elevando a diversidade total do clado a um ápice no Rético. Na 

 

   
 



 
 

transição Triássico-Jurássico, os dados corroboram um declínio acentuado na 

diversidade para o clado em geral. Não obstante, durante o Jurássico Inferior, os 

níveis de riqueza e diversidade filogenética permanecem consistentemente 

superiores nas análises que incluem pterossauros, sugerindo que as linhagens 

sobreviventes deste grupo exibiram maior resiliência, atenuando a perda de 

diversidade total de Pan-Aves. Conclui-se, portanto, que a história evolutiva de 

Pan-Aves é substancialmente redefinida pela inclusão dos pterossauros. A ascensão 

do clado foi o produto de, no mínimo, duas grandes irradiações adaptativas, uma 

terrestre e outra aérea, com dinâmicas e cronologias distintas. 

Palavras-chave: Pterosauria; Pan-Aves; macroevolução; diversidade filogenética; 
Triássico-Jurássico; Evento Pluvial Carniano 

 

   
 



 
 

ABSTRACT 

The Triassic period, which followed the largest mass extinction event in the planet's 

history, the Permian-Triassic extinction, witnessed the evolutionary radiation of 

archosaurs, a process that culminated in the emergence of dominant groups such as 

dinosaurs and pterosaurs. The initial diversification of Pan-Aves, the clade that 

encompasses birds and all their closest relatives, is commonly associated with major 

environmental events, notably the Carnian Pluvial Episode (CPE) and the 

end-Triassic mass extinction. Recent quantitative analyses, such as that of Langer 

and Godoy (2022), have investigated the macroevolution of terrestrial Pan-Aves; 

however, that study did not include pterosaurs in its analyses, primarily due to their 

distinct occupation of the morphofunctional space. This exclusion resulted in a 

substantial gap in the understanding of the evolutionary dynamics of the clade as a 

whole. With the purpose of filling this gap, the present study aims to characterize the 

diversity patterns of Pan-Aves throughout the initial stages of its evolution. The 

inclusion of pterosaurs was intended to test the hypothesis that their 

macroevolutionary trajectories were similar to or, alternatively, distinct from those 

observed in their terrestrial relatives. The analysis, of a quantitative and comparative 

nature, was based on previously published data and fossil occurrences compiled 

from the Paleobiology Database. A topology, comprising 21 pterosaur taxa, was 

integrated into four phylogenetic hypotheses of Pan-Aves used by Langer and Godoy 

(2022), enabling the quantification of taxonomic richness and the estimation of the 

group's phylogenetic diversity over time (Lineages Through Time - LTT). The results 

obtained reveal a profound temporal asymmetry between the evolutionary 

trajectories of the aerial and terrestrial lineages. The estimation of phylogenetic 

diversity demonstrates that the Carnian, previously interpreted as an interval of 

stagnation for terrestrial Pan-Aves, emerges as a phase of explosive radiation for the 

clade with the inclusion of pterosaurs, driven by the initial diversification of the flying 

group. In a complementary manner, the analysis of taxonomic richness indicates that 

the robust diversification of pterosaurs during the Norian counterbalanced a relative 

stasis in terrestrial lineages, elevating the total diversity of the clade to a peak in the 

Rhaetian. At the Triassic-Jurassic transition, the data corroborate a sharp decline in 

diversity for the clade in general. Nevertheless, during the Lower Jurassic, the levels 

 

   
 



 
 

of richness and phylogenetic diversity remain consistently higher in the analyses that 

include pterosaurs, suggesting that the surviving lineages of this group exhibited 

greater resilience, mitigating the loss of total Pan-Aves diversity. It is concluded, 

therefore, that the evolutionary history of Pan-Aves is substantially redefined by the 

inclusion of pterosaurs. The rise of the clade was the product of at least two major 

adaptive radiations, one terrestrial and the other aerial, with distinct dynamics and 

chronologies 

Keywords: Pterosauria; Pan-Aves: macroevolution; phylogenetic diversity; 
Triassic-Jurassic; Carnian Pluvial Event 

Title in english: The Rise of Pterosaurs: A Quantitative Analysis of the 

Diversification of the First Flying Pan-Aves 

 

 

 

   
 



 
 

LISTA DE ABREVIATURAS  

CAMP​ Província Magmática do Atlântico Central 

CPE​ Episódio Pluvial do Carniano 

LAD​ Last Appearance Datum (Última Ocorrência) 

FAD​ First Appearance Datum (Primeira Ocorrência) 

LTT​ Lineages Through Time (Linhagens Através do Tempo) 

Ma           Milhões de anos 

MBL        Minimum Branch Lenght (Comprimento Mínimo do Ramo) 

PBDB      Paleobiology Database 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

   
 



 
 

SUMÁRIO  

 

1 INTRODUÇÃO........................................................................................................ 13 
1.1 Objetivo geral......................................................................................................18 
1.2 Objetivos específicos.........................................................................................19 
2 MATERIAL E MÉTODOS........................................................................................20 
2.1 Construção da árvore filogenética base dos pterossauros...........................20 
2.2 Inserção em topologias globais para Pan-Aves..............................................23 
2.3 Calibração temporal das árvores filogenéticas........................................................... 24 
2.4 Estimativa da Diversidade Filogenética....................................................................... 25 
2.5 Análise da Riqueza Taxonômica e da Intensidade de Amostragem Fossilífera....... 27 
3 RESULTADOS  E DISCUSSÃO............................................................................. 30 
3.1 Análise da Diversidade Filogenética de Pan-Aves...................................................... 30 
3.2 Análise Comparativa da Riqueza Taxonômica.............................................................35 
3.3 Análise da Amostragem do Registro Fossilífero.........................................................37 
4 CONCLUSÃO......................................................................................................... 41 
4.1 Síntese dos Principais Resultados: Trajetórias Evolutivas Divergentes.................. 41 
4.2 O "Problema Pterossauriano": Origem e o Evento de Extinção................................ 42 
4.3 Limitações do Estudo e Sugestões para Trabalhos Futuros..................................... 43 
REFERÊNCIAS...................................................................................................................... 46 

 

 
 

 

   
 



13 
 

1​ INTRODUÇÃO 

O início do Mesozoico é marcado pela recuperação do maior evento de 

extinção já registrado na história do planeta Terra: a extinção Permo-Triássica, 

também conhecida como “The Great Dying” (A Grande Morte), responsável pela 

eliminação de aproximadamente 95% da vida no planeta (Benton et al., 2003). 

Apesar da magnitude catastrófica desse evento, a biosfera iniciou um processo 

lento, porém progressivo, de recuperação ecológica ao longo do Triássico, o que 

permitiu a ascensão de novos grupos de vertebrados (Sun et al., 2012; Ezcurra e 

Butler, 2018). 

Dentre esses grupos, os arcossauros se destacaram, tornando-se dominantes 

nos ecossistemas terrestres e representando, até os dias atuais, uma parcela 

significativa dos vertebrados existentes. Archosauria é um grupo de répteis que teve 

sua origem no Permiano Superior ou no Triássico Inferior (Brusatte et al., 2010). 

Trata-se de um clado altamente diversificado, que inclui aves, dinossauros 

não-avianos, pterossauros e crocodilomorfos, além de diversos táxons extintos 

restritos ao Mesozoico. O grupo coroa (crown group) dos arcossauros é dividido em 

duas grandes linhagens: Avemetatarsalia, ou, Pan-Aves, que inclui as aves e seus 

parentes mais próximos, e Crurotarsi, ou, Pseudosuchia, que agrupa os 

crocodilomorfos e seus parentes (Brusatte et al., 2010). 

Embora a diversificação de Archosauria tenha se iniciado no Triássico Inferior, 

seus representantes eram provavelmente escassos durante esse período e o 

Triássico Médio (Brusatte et al., 2010). O registro fóssil indica que a fauna de 

tetrápodes era então dominada por outros grupos, como os rincossauros e os 

dicinodontes, mais bem adaptados às condições áridas e hostis da Pangéia 

triássica. A escassez de fósseis de arcossauros, mesmo em localidades bem 

amostradas do Triássico Inferior, sugere que esses animais estavam 

geograficamente restritos, especialmente a ambientes minimamente florestados 

(Brusatte et al., 2010). 

À medida que o Triássico avançava, eventos ecológicos de impacto global 

contribuíram para o sucesso dos arcossauros. Dentre eles, destaca-se o Episódio 

Pluvial Carniano (CPE), datado em cerca de 232 milhões de anos, caracterizado por 

intensas chuvas e perturbações ambientais globais associadas ao vulcanismo da 
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Província Ígnea de Wrangellia (Benton et al., 2018). Esse evento é frequentemente 

apontado como um gatilho para a extinção de diversos tetrápodes, como os 

rincossauros, e para uma acentuada diversificação dos arcossauros, marcando a 

transição de faunas dominadas por sinapsídeos para faunas dominadas por 

dinossauros e pterossauros (Benton et al., 2018). No entanto, a magnitude de sua 

influência é debatida, já que análises baseadas em dados filogenéticos indicam que 

pulsos de diversificação significativos podem ter ocorrido antes do CPE, no Triássico 

Médio, sugerindo que esse evento pode ter tido um papel menos determinante do 

que tradicionalmente se pressupõe, mas ainda significativo (Langer e Godoy, 2022). 

Dentro de Archosauria, o grupo em especial que se mostrou particularmente 

resiliente e melhor adaptado às novas condições ecológicas foram os Pan-Aves. 

Essa linhagem representa uma das mais notáveis radiações evolutivas da história da 

vida, englobando as aves, os dinossauros e os pterossauros (Langer e Godoy, 

2022). 

Caracterizados por inovações locomotoras, como postura ereta e o 

bipedalismo em diversos táxons, os Pan-Aves demonstraram grande capacidade de 

explorar nichos ecológicos abertos pela extinção de outras linhagens, especialmente 

após as perturbações ambientais do Carniano (Langer e Godoy, 2022). Sua 

diversificação também está associada a tendências macroevolutivas, como o 

aumento do tamanho corporal médio ao longo do Triássico, contrastando com a 

estase evolutiva observada em grupos como os primeiros crocodilomorfos (Langer e 

Godoy, 2022). Essa tendência pode ter sido impulsionada pela ocupação de nichos 

de predadores de médio a grande porte, anteriormente dominados por outros 

tetrápodes. Tanto os dinossauros quanto os pterossauros parecem ter seguido 

trajetórias evolutivas paralelas, aproveitando as transformações ecológicas e 

ambientais que marcaram o período. 

Dentro de Pan-Aves, os pterossauros se destacam como os primeiros 

vertebrados a desenvolverem a capacidade de voo ativo, milhões de anos antes do 

surgimento das primeiras aves. Eles exploraram nichos aéreos ainda pouco 

ocupados nos ecossistemas triássicos da Pangéia (Unwin, 2006; Witton, 2013). 

Apesar de seu sucesso adaptativo, a origem dos pterossauros permanece pouco 

compreendida, principalmente pela ausência de fósseis de transição que 

documentem gradualmente o desenvolvimento das estruturas anatômicas 

relacionadas ao voo, como o esterno e os membros anteriores (Dalla Vecchia, 2013; 
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Nesbitt, 2011). Essa lacuna contrasta com o conhecimento mais completo da origem 

dos dinossauros e evidencia a necessidade de novas descobertas para elucidar os 

primeiros passos da evolução do voo nos pterossauros. 

A evolução dos pterossauros ao longo da Era Mesozoica, impulsionada por 

uma complexa interação de fatores ecológicos, resultou em uma notável 

diversificação morfológica e de nicho. Este processo culminou no surgimento de 

formas verdadeiramente diversas e, posteriormente, gigantescas, que 

estabeleceram os limites máximos de tamanho para um vertebrado voador. O 

exemplo mais emblemático dessa tendência é o Quetzalcoatlus northropi (Figura 1), 

um pterossauro do Cretáceo Superior. 

 

Figura 1 - Quetzalcoatlus northropi 

 
Fonte: Elaborado pelo autor, 2025 
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Diversas teorias tentam explicar a origem do voo nesse grupo, sendo as mais 

debatidas as hipóteses “ground up” (do solo para cima) e “trees down” (das árvores 

para baixo), que discutem se a habilidade de voar surgiu a partir de animais 

corredores que saltavam do chão ou de formas arborícolas que planavam antes do 

voo batido (Padian, 2008; Unwin, 2006). Atualmente, a hipótese “trees down” tem 

recebido maior respaldo, especialmente por analogia com outros vertebrados 

voadores, como aves e morcegos, cuja origem do voo está relacionada a um estilo 

de vida arborícola e a uma transição gradual do salto ao planamento e, por fim, ao 

voo ativo (Dial, 2003; Witton, 2013). A Figura 2 demonstra a transição gradual, 

partindo de um ancestral terrestre (1) que adota um modo de vida arborícola (2), 

passando por um estágio intermediário de planador (3) e culminando na aquisição 

do voo ativo (4).  

 

Figura 2 - Transição “tree down”  

 

Fonte: Elaborado pelo autor, 2025 

 

Considerando as mudanças ecológicas ocorridas durante o CPE, entre 234 e 

232 Ma, há evidências de aumento da umidade e da cobertura vegetal em algumas 

regiões da Pangeia, favorecendo paisagens mais florestadas (Dal Corso et al., 2020; 

Mancuso et al., 2020). Nesse contexto, os ancestrais dos pterossauros podem ter se 
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beneficiado de ambientes tridimensionais ricos em oportunidades para exploração 

vertical, o que teria favorecido uma transição ecológica para hábitos arborícolas. 

Essa hipótese é reforçada pelo estudo de seus possíveis grupos-irmãos, 

como os lagerpetídeos, que apresentam adaptações locomotoras compatíveis com 

saltos e agilidade, sugerindo comportamentos voltados à exploração de estruturas 

elevadas, ainda que não estritamente arborícolas (Kammerer et al., 2020). A partir 

desse modo de vida, o desenvolvimento de estruturas como o patágio (membrana 

alar) e o alongamento do quarto dedo teria favorecido o planamento, uma etapa 

plausível antes da aquisição do voo ativo. Assim, a origem do voo nos pterossauros 

provavelmente envolveu uma transição ecológica gradual, ligada ao ambiente 

florestado do Carniano, à seleção natural por locomoção tridimensional e à 

exploração de nichos aéreos pouco ocupados no final do Triássico. 

 

Figura 3 - Peteinosaurus zambelli, pterossauro basal do Triássico 

 
Fonte: Elaborado pelo autor, 2025 

 

Referente a esse período, a extinção em massa do final do Triássico, há 

aproximadamente 201 milhões de anos, representa uma das maiores crises 

biológicas da história da Terra. Este evento é amplamente associado à intensa 

atividade vulcânica da Província Magmática do Atlântico Central (CAMP) (Whiteside 

et al., 2010; Blackburn et al., 2013; Davies et al., 2017). A hipótese tradicional 
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sustenta que essa extinção abriu caminho para a hegemonia dos dinossauros, 

eliminando grupos competidores como diversos arcossauros crurotarsos e outros 

tetrápodes, o que teria "esvaziado o eco-espaço", possibilitando a radiação dos 

dinossauros no Jurássico (Colbert, 1958; Olsen et al., 2002; Brusatte et al., 2008). 

Apesar da ampla aceitação dessa hipótese, os padrões de diversidade dos 

dinossauros através do limite Triássico-Jurássico ainda são debatidos. Enquanto 

alguns estudos apontam para um aumento na diversidade (Barrett et al., 2009; 

Butler et al., 2011; Irmis, 2011), outras análises sugerem que os dinossauros 

também sofreram os impactos da extinção, apresentando queda na diversidade e 

nas taxas de diversificação entre o final do Triássico e o início do Jurássico (Lloyd et 

al., 2008; Tennant et al., 2018). 

O presente estudo busca compreender como esses eventos ecológicos 

influenciaram a diversificação dos pterossauros ao longo do Triássico e no início do 

Jurássico. Para tal, toma como base o trabalho de Langer e Godoy (2022), intitulado 

“So Volcanoes Created the Dinosaurs? A Quantitative Characterization of the Early 

Evolution of Terrestrial Pan-Aves”, que caracteriza quantitativamente a diversificação 

dos Pan-Aves terrestres ao longo do Triássico e do Jurássico Inferior. O objetivo dos 

autores foi testar a influência de grandes eventos ambientais, como a formação de 

províncias ígneas, na evolução do grupo. Contudo, os pterossauros não foram 

incluídos na análise, deixando uma lacuna ainda a ser estudada. 

Para atingir seus objetivos, Langer & Godoy (2022) utilizaram abordagens 

baseadas em dados de ocorrência fóssil e em filogenias, quantificando riqueza de 

espécies, diversidade filogenética e estimando taxas de diversificação líquida por 

meio de modelos como PyRate e o modelo episódico de nascimento-morte 

fossilizado (EFBD). A evolução do tamanho corporal também foi avaliada ao longo 

do tempo. Seus resultados revelaram que a diversificação dos Pan-Aves terrestres 

foi mais matizada e complexa do que se previa, sugerindo que a ascensão dos 

dinossauros após a extinção Triássico-Jurássica não ocorreu de forma súbita e 

homogênea para todo o grupo. 

1.1​ Objetivo geral 

O presente trabalho tem como objetivo aprofundar o conhecimento sobre a 

diversificação inicial de Pterosauria, documentando os padrões de diversidade do 
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grupo durante o Triássico Superior e o Jurássico Inferior. Pretende-se investigar a 

relação entre esses padrões e os grandes eventos ambientais que ocorreram nesse 

intervalo, como o CPE e a extinção Triássico-Jurássica. 

Com o intuito de suprir lacunas deixadas por análises anteriores, será feita a 

caracterização quantitativa dos padrões de diversidade e evolução dos pterossauros 

durante o Triássico e Jurássico Inferior. Para isso, serão empregadas metodologias 

comparáveis às utilizadas por Langer e Godoy (2022), especialmente no que diz 

respeito ao uso integrado de dados filogenéticos e registros de ocorrência fóssil. 

Cabe destacar que, embora o estudo de Langer e Godoy (2022) tenha 

incorporado modelos analíticos complexos como o PyRate e o modelo Episodic 

Fossilized Birth–Death (EFBD) para estimativas de taxas de originação e extinção, 

tais abordagens não serão aplicadas na presente análise. Em vez disso, este 

trabalho concentra-se nas outras métricas abordadas como diversidade filogenética 

e riqueza de linhagens ao longo do tempo, consideradas mais adequadas ao escopo 

e aos dados disponíveis neste estudo. 

1.2​ Objetivos específicos 

Serão adotadas abordagens fundamentadas em dados de ocorrência e em 

filogenias calibradas, com os seguintes objetivos: 

●​ Estimar a diversidade filogenética temporal utilizando árvores 

filogenéticas; 

●​ Caracterizar os padrões de riqueza de espécies ao longo do tempo, 

com base em dados de ocorrência; 

●​ Avaliar convergências ou discrepâncias entre os padrões inferidos por 

ambas as abordagens. 

Um aspecto central da análise será a comparação direta entre os resultados 

obtidos para os pterossauros e os padrões documentados para os Pan-Aves 

terrestres (excluindo pterossauros). Essa comparação permitirá avaliar se os 

pterossauros seguiram trajetórias macroevolutivas similares ou distintas em resposta 

às mesmas mudanças paleoambientais. Assim, este estudo contribuirá para uma 

compreensão mais ampla dos processos que influenciaram a ascensão e o sucesso 

inicial dos pterossauros no contexto das transformações ecológicas do início do 

Mesozoico. 
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2​ MATERIAL E MÉTODOS  

A presente pesquisa adota uma abordagem quantitativa e comparativa para 

investigar os padrões macroevolutivos da diversificação inicial dos pterossauros, 

com foco temporal que se estende do final do Triássico até o início do Jurássico. A 

metodologia proposta combina análise filogenética com dados de ocorrência 

fossilífera, permitindo a caracterização da trajetória evolutiva dos pterossauros e sua 

possível resposta a eventos ambientais críticos, como o Episódio Pluvial Carniano 

(CPE) e a Extinção Triássico-Jurássica. Esta abordagem visa preencher lacunas 

ainda persistentes no entendimento da origem e expansão desse grupo de Pan-Aves 

voadores. 

2.1​ Construção da árvore filogenética base dos pterossauros 

O ponto de partida da presente investigação metodológica consistiu na 

construção manual de uma árvore filogenética direcionada à compreensão da 

diversificação inicial dos pterossauros, primeiros arcossauros voadores integrantes 

do clado Pan-Aves. A árvore contempla exclusivamente os representantes do grupo 

com ocorrência registrada entre o final do Triássico (aproximadamente 228 milhões 

de anos) e o início do Jurássico (cerca de 178 milhões de anos), intervalo crítico no 

qual os pterossauros surgem e se diversificam significativamente nas paisagens 

terrestres e costeiras do início do Mesozoico. 

Para a elaboração da hipótese filogenética, foi conduzida uma revisão 

bibliográfica abrangente da literatura especializada, com foco na descrição 

morfológica, posicionamento taxonômico e contexto estratigráfico de cada táxon 

selecionado, além do uso da base de dados Paleobiology Database (PBDB). Táxons 

problemáticos e icnotáxons foram deixados de fora das análises. Essa etapa teve 

como principal referência o estudo de Baron et al. (2020), que apresenta uma 

proposta filogenética atualizada e abrangente para os primeiros pterossauros, 

destacando a reorganização de grupos tradicionalmente reconhecidos e a 

introdução de novos agrupamentos, como Lonchognatha, Zambellisauria e 

Macronychoptera. A escolha deste trabalho se justifica por sua abrangência 

filogenética e por incorporar dados recentes que auxiliam na resolução das relações 

entre os primeiros pterossauros. 
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A topologia construída foi organizada de forma hierárquica (Figura 4), com a 

separação inicial de Pterosauria em dois grandes clados: Preondactyla e 

Lonchognatha. Preondactyla é representado por Preondactylus buffarinii e 

Austriadactylus cristatus (Dalla Vecchia, 2009), enquanto Lonchognatha se subdivide 

em Caviramidae, cuja linhagem se desdobra no grupo Austriadraconidae, que inclui 

Carniadactylus rosenfeldi, Seazzadactylus venieri, Arcticodactylus cromptonellus, 

Austriadraco dallavecchiai e Eotephradactylus mcintireae, e em um grupo irmão, por 

vezes referenciado como Raeticodactylidae, que compreende espécies como 

Raeticodactylus filisurensis, Caviramus schesaplanensis, Yelaphomte praderioi e 

Pachagnathus benitoi. Notavelmente, estes dois últimos táxons constituem os 

primeiros e únicos registros claros de pterossauros para o Triássico do hemisfério 

sul. 

A seguir, Zambellisauria, também parte de Lonchognatha, ramifica-se em dois 

grupos principais: Peteinosauridae, representado por Peteinosaurus zambelli (Figura 

3) e Macronychoptera. Esta última linhagem dá origem a dois clados: 

Dimorphodontidae, composto por Dimorphodon macronyx, Rhamphinion jenkinsi e 

Caelestiventus hanseni; e Novialoidea, que agrupa formas mais apicais da linhagem 

pterossauriana. 

No interior de Novialoidea, observa-se uma subdivisão em dois grupos 

distintos: um composto por Campylognathoides spp. e Eudimorphodon ranzii 

(Zambelli, 1973), e outro que leva à radiação dos Breviquartossas. Este último se 

divide nos clados Rhamphorhynchidae, com Dorygnathus banthensis e 

Parapsicephalus purdoni e Pterodactylomorpha. No contexto deste segundo grupo, 

destacam-se os Anurognathidae, com o táxon enigmático “Dimorphodon” weintraubi 

(Vidovic e Martill, 2014), e o clado Monofenestrata, representado por Melkamter 

pateko, uma das formas mais antigas em que a fenestra nasal encontra-se fundida à 

antorbital (Fernandes et al., 2024). 

A seleção dos táxons respeitou critérios estratigráficos e geográficos 

rigorosos, com representatividade paleobiogeográfica que compreende faunas da 

Europa, América do Sul e América do Norte. Alguns registros relevantes foram 

extraídos de unidades fossilíferas como a Calcare di Zorzino e Dolomia di Forni, na 

Itália, e a Formação Cañadón Asfalto, na Patagônia argentina (Dalla Vecchia, 2019; 

Martínez et al., 2022; Fernandes et al., 2024). 
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Ao término deste processo, foi obtida uma árvore filogenética composta por 

21 táxons de pterossauros, distribuídos em 17 agrupamentos distintos, refletindo a 

diversidade taxonômica e morfológica do grupo durante sua fase inicial de 

diversificação. Esta topologia foi, posteriormente, incorporada às quatro árvores 

filogenéticas utilizadas por Langer e Godoy (2022), permitindo a inserção dos 

pterossauros nas análises comparativas da evolução dos Pan-Aves terrestres. Essa 

inserção representa um avanço metodológico ao possibilitar a investigação 

simultânea de padrões filogenéticos entre linhagens voadoras e não voadoras de 

arcossauros durante o Mesozoico Inferior. 

 

Figura 4 – Filogenia da irradiação inicial de Pterosauria. 

 

Fonte: Elaborado pelo autor, 2025 
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2.2​ Inserção em topologias globais para Pan-Aves 
Uma vez concluída a construção da árvore filogenética específica dos 

pterossauros, deu-se início à sua integração em topologias mais amplas, com o 

objetivo de posicionar o grupo no contexto evolutivo dos Pan-Aves terrestres. Essa 

etapa foi fundamental para permitir análises macroevolutivas comparativas entre os 

pterossauros e outros Pan-Aves não-voadores, conforme discutido por Langer e 

Godoy (2022). Para isso, foram selecionadas quatro topologias distintas, derivadas 

diretamente do conjunto de árvores previamente utilizadas pelos autores. No 

trabalho de Langer e Godoy (2022), foram feitas análises tanto de topologias que 

apresentavam linhagens fantasma quanto de topologias que não apresentavam; 

para acrescentar os pterossauros neste estudo, foram utilizadas somente topologias 

sem essas linhagens. As mesmas representam hipóteses genéricas de 

relacionamento entre diversos táxons de Pan-Aves terrestres, tendo sido escolhidas 

por sua compatibilidade estrutural com os objetivos deste trabalho. 

A incorporação dos pterossauros às topologias foi realizada com o auxílio do 

software Mesquite (Maddison e Maddison, 2023), amplamente reconhecido por sua 

versatilidade na montagem, edição e manipulação de árvores filogenéticas. O 

procedimento envolveu a introdução da subárvore dos pterossauros nas quatro 

topologias globais, respeitando os vínculos filogenéticos propostos na literatura 

científica mais atual. Conforme sugerido por diversos estudos recentes, o clado 

Pterosauria foi posicionado como grupo irmão de Lagerpetidae, ambos reunidos em 

um clado maior denominado Pterosauromorpha. Essa disposição filogenética, 

apoiada por evidências morfológicas e filogenômicas, têm sido progressivamente 

aceita como uma hipótese plausível para a origem e os primeiros passos evolutivos 

dos pterossauros dentro de Pan-Aves. 

Essa etapa metodológica não apenas permitiu a inserção contextual dos 

pterossauros em cenários evolutivos mais abrangentes, mas também viabilizou a 

aplicação de análises temporalmente calibradas que contemplam tanto linhagens 

voadoras quanto não voadoras de Pan-Aves durante o início do Mesozoico, 

reforçando o valor comparativo e evolutivo da abordagem adotada neste estudo 
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2.3​  Calibração temporal das árvores filogenéticas 

A etapa subsequente à inserção dos pterossauros nas topologias globais 

consistiu na calibração temporal das árvores filogenéticas expandidas. Essa etapa é 

essencial para a realização de análises macroevolutivas quantitativas, pois permite 

associar os eventos de divergência filogenética ao tempo geológico, possibilitando a 

identificação de padrões temporais de diversificação, extinção e sobrevivência dos 

clados ao longo do Mesozoico. 

Para viabilizar a calibração, foi realizada uma pesquisa bibliográfica detalhada 

com o objetivo de obter as idades mínima e máxima de ocorrência para cada um dos 

188 táxons presentes nas topologias, incluindo os 21 pterossauros. O procedimento 

adotado consistiu na análise das ocorrências fósseis atribuídas a cada espécie e sua 

respectiva unidade estratigráfica de proveniência. Sempre que possível, foram 

utilizadas as idades definidas para a formação geológica onde o fóssil foi 

encontrado. Por exemplo, se determinada espécie foi descrita com base em material 

proveniente da Formação Zorzino, sua faixa temporal foi estabelecida com base nas 

idades atribuídas a essa unidade. 

Nos casos em que os fósseis foram atribuídos a membros específicos dentro 

de uma formação (por exemplo, o Membro Cañadón Ferrays da Formação Cañadón 

Asfalto), as estimativas de idade foram refinadas conforme a cronologia mais precisa 

disponível para aquele membro, garantindo maior fidelidade estratigráfica. Essa 

abordagem permitiu uma resolução temporal mais acurada, ao passo que evitou a 

generalização excessiva das idades, algo que pode comprometer a precisão das 

calibrações. 

Adicionalmente, registros de ocorrência com atribuição estratigráfica incerta, 

inconsistências temporais ou ausência de contexto geológico confiável foram 

desconsiderados ou tratados com cautela, estipulando suas idades máximas e 

mínimas com base na idade geológica que se relacionam, sendo priorizados táxons 

com respaldo bioestratigráfico sólido, conforme sugerido por estudos recentes 

(Fernandes et al., 2024; Dalla Vecchia, 2019). 

Com as idades estabelecidas, as quatro topologias expandidas foram 

calibradas no tempo utilizando o software R (R Core Team, 2021), em conjunto com 

os pacotes ape (Paradis e Schliep, 2019) e paleotree (Bapst, 2012). O método de 

calibração empregado foi o Minimum Branch Length (MBL), que busca garantir que 
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todos os ramos da árvore possuam um comprimento mínimo definido, evitando a 

compactação excessiva dos eventos de divergência. Esse método difere de 

abordagens como o método "equal", pois preserva, sempre que possível, a estrutura 

relativa dos nós e a distribuição cronológica dos eventos, ajustando apenas os 

pontos em que os ramos se tornariam irrealisticamente curtos. 

Cada uma das quatro topologias foi calibrada 100 vezes, totalizando a 

geração de 400 árvores filogenéticas temporalmente calibradas. A multiplicidade de 

replicações visa reduzir o impacto de vieses metodológicos decorrentes de uma 

única calibração e permite a geração de um conjunto estatisticamente robusto de 

árvores. A análise da variação entre essas árvores auxilia na avaliação da 

consistência e estabilidade dos padrões de diversificação inferidos ao longo do 

tempo, fortalecendo a confiabilidade dos resultados evolutivos extraídos das 

reconstruções filogenéticas. 

2.4​ Estimativa da Diversidade Filogenética 

Para estimar a diversidade filogenética dos Pan-Aves, incluindo os 

pterossauros, ao longo do Triássico e Jurássico Inferior, foi empregada uma 

abordagem baseada em árvores filogenéticas calibradas no tempo. A estimativa da 

diversidade filogenética, entendida como o número de linhagens coexistentes ao 

longo do tempo (Lineages Through Time – LTT), permite inferir a dinâmica 

macroevolutiva do grupo de maneira complementar à riqueza taxonômica bruta 

derivada de dados de ocorrência (Langer e Godoy, 2022). 

As análises foram realizadas no ambiente estatístico R (R Core Team, 2025), 

com o auxílio de scripts customizados e funções adaptadas da função ltt95() do 

pacote phytools (Revell, 2012). Inicialmente, foi realizada a leitura de um conjunto de 

árvores filogenéticas calibradas temporalmente contendo linhagens de Pan-Aves na 

qual foram incluídos os pterossauros. As árvores foram construídas no software 

Mesquite (Maddison e Maddison, 2023), conforme detalhado anteriormente, e 

armazenadas no formato .txt. Após a leitura e seleção de um subconjunto de 50 

árvores representativas, para cada uma das 4 topologias calibradas 100 vezes no 

tempo, procedeu-se ao alinhamento dos tempos de origem das linhagens com os 

limites dos estágios geológicos de interesse, por meio de um arquivo com as idades 

geológicas estabelecidas. 
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Para permitir a visualização e a quantificação estatística da diversidade 

filogenética ao longo do tempo, utilizou-se uma função modificada para calcular a 

trajetória média do número de linhagens por tempo geológico, com intervalos de 

confiança de 95%. Esta função implementa o cálculo do número de linhagens ao 

longo de um eixo temporal contínuo, seja baseado nos tempos absolutos das 

árvores (método times), seja pelo número cumulativo de linhagens (método 

lineages), sendo o segundo o adotado neste estudo. 

A diversidade filogenética foi então plotada ao longo do tempo utilizando tanto 

visualizações básicas quanto gráficos elaborados com a biblioteca ggplot2. Este 

último recurso permitiu incluir zonas de incerteza por meio de faixas de confiança 

(ribbons) e marcações verticais associadas a eventos geológicos relevantes, como o 

Episódio Pluvial Carniano (CPE), a Extinção Triássico-Jurássica e a origem estimada 

de Pan-Aves, além dos limites cronológicos dos estágios geológicos utilizados como 

referência (ex.: Hetangiano, Noriano, Pliensbaquiano). A visualização final da curva 

de diversidade filogenética, com média e intervalo de confiança (método "mean" com 

mode = "mean"), proporcionou a leitura das tendências macroevolutivas do grupo ao 

longo do intervalo estudado. 

O uso de árvores calibradas no tempo permitiu uma abordagem comparável à 

adotada por Langer e Godoy (2022), que também utilizaram árvores calibradas 

temporalmente para estimar a diversidade filogenética dos Pan-Aves terrestres, 

embora tenham excluído os pterossauros de suas análises por compreenderem que 

estes ocupavam um espaço morfofuncional distinto. Assim, ao incluir os 

pterossauros, foi permitida a possibilidade de investigar se os padrões 

macroevolutivos do grupo voador seguiu uma trajetória convergente ou divergente 

em relação às linhagens exclusivamente terrestres de Pan-Aves. A utilização do 

método LTT em conjunto com scripts customizados reflete a flexibilidade analítica da 

abordagem e permite comparações diretas entre topologias distintas. 

A metodologia adotada aqui se alinha com práticas contemporâneas de 

análise macroevolutiva baseadas em filogenias calibradas no tempo, como 

demonstrado por Langer e Godoy (2022), embora com a adaptação necessária para 

abarcar grupos voadores. A padronização dos dados, os critérios de exclusão de 

táxons problemáticos, a calibração temporal e a visualização gráfica com intervalos 

de confiança representam etapas fundamentais para garantir a reprodutibilidade e a 

robustez dos resultados. A partir dessa abordagem, foi possível avaliar com maior 
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precisão como os pterossauros responderam às transformações ambientais 

ocorridas no início do Mesozoico e qual foi seu papel na diversificação inicial dos 

Pan-Aves. 

2.5​ Análise da Riqueza Taxonômica e da Intensidade de Amostragem 
Fossilífera 

Para obter uma perspectiva complementar e independente das análises 

filogenéticas, foi conduzida uma avaliação da diversidade taxonômica bruta (taxic 

richness) e da intensidade de amostragem ao longo do tempo. Enquanto as 

abordagens filogenéticas estimam a diversidade de linhagens, às vezes, incluindo 

aquelas não preservadas no registro fóssil ("ghost lineages"), a análise de riqueza 

taxonômica oferece um retrato direto dos táxons efetivamente conhecidos em cada 

intervalo de tempo. Esta abordagem, embora mais suscetível a vieses de 

preservação e coleta, é fundamental para "ancorar" as inferências macroevolutivas 

na evidência fóssil concreta, permitindo uma avaliação crítica dos padrões de 

diversidade observados. 

A extração dos dados foi realizada a partir do Paleobiology Database (PBDB), 

um banco de dados paleontológicos compilado em escala global. O termo de busca 

primário utilizado foi "Avemetatarsalia", de modo a abranger a totalidade do clado 

Pan-Aves, escopo desta pesquisa. Essa abordagem inclui os pterossauros, 

considerando sua distinta ocupação do eco-espaço aéreo. 

Tal escolha metodológica contrasta com a abordagem de Langer e Godoy 

(2022) em seu estudo sobre a evolução inicial dos Pan-Aves terrestres. Os autores 

optaram por excluir os pterossauros, sob a justificativa de que estes ocupam um 

espaço morfofuncional inteiramente distinto, o que poderia introduzir vieses na 

análise das formas terrestres. Consequentemente, a busca realizada no trabalho dos 

autores foi mais restrita, focando nos grupos Aphanosauria, Lagerpetidae e 

Dinosauromorpha, animais estritamente terrestres. 

Para garantir a reprodutibilidade e a qualidade dos dados, Langer e Godoy 

(2022) detalharam um rigoroso protocolo de filtragem no PBDB com os seguintes 

parâmetros: resolução taxonômica em nível de espécie, preservação limitada a 

"regular taxa only", status do táxon como "all", critério de identificação como "latest" 

e regra temporal como "major". 
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A fim de contextualizar os padrões de diversidade e mitigar os efeitos de 

vieses amostrais, foram geradas três matrizes de dados distintas. A primeira 

continha as ocorrências de todos os táxons de Pan-Aves (resultantes da busca por 

"Avemetatarsalia"). A segunda quantificava o número de coleções fossilíferas que 

continham registros de Pan-Aves. A terceira, de escopo mais amplo, contabilizava 

todas as coleções com registros de Tetrapoda em geral. Esta última serve como um 

importante indicador para o esforço de amostragem paleontológica global em 

ambientes continentais para um determinado intervalo de tempo.  

A lógica subjacente é que, se a diversidade de Pan-Aves aumenta enquanto o 

número total de coleções de tetrápodes permanece estável ou diminui, o padrão 

observado mais provavelmente reflete uma genuína radiação evolutiva. 

Inversamente, um aumento síncrono em ambas as métricas pode indicar que o sinal 

de diversidade é, em parte, um artefato de maior esforço de coleta. 

Para a implementação da análise, os arquivos de dados foram 

pré-processados para conter os tempos de primeira e última ocorrência de cada 

táxon (FAD e LAD). A análise temporal foi executada no ambiente R, utilizando 

funções personalizadas que discretizam os dados de ocorrência contínuos em 

intervalos de tempo pré-definidos. O intervalo de interesse abrangeu de 250 a 168,3 

Ma, e os bins temporais foram definidos pelos limites dos estágios geológicos do 

Triássico e Jurássico. Funções específicas, como taxicDivDisc2(), taxicDivDisc3() e 

taxicDivDisc4(), foram aplicadas para calcular, respectivamente, a riqueza de táxons 

de Pan-Aves e o número de coleções de Pan-Aves e de Tetrápoda por intervalo. 

A visualização dos resultados foi projetada para facilitar a comparação direta 

entre as tendências de diversidade e amostragem. Utilizando as bibliotecas gráficas 

ggplot2 e hrbrthemes, o número de coleções foi representado por gráficos de 

retângulos (azul para Pan-Aves e verde para Tetrápoda), refletindo valores discretos 

por bin temporal. Sobre estes, a riqueza taxonômica foi plotada como uma linha 

contínua, permitindo observar flutuações de diversidade. Linhas verticais tracejadas 

foram sobrepostas para marcar eventos geológicos e macroevolutivos chave, como 

o Episódio Pluvial Carniano (CPE) e a extinção em massa do final do Triássico, 

contextualizando os padrões biológicos com potenciais gatilhos ambientais. Esta 

abordagem dualística, combinando a contagem de táxons com proxies de esforço de 

coleta, oferece uma avaliação mais crítica da dinâmica da diversidade, permitindo 
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distinguir com maior confiabilidade as tendências evolutivas genuínas dos artefatos 

do registro fossilífero. 
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3​ RESULTADOS  E DISCUSSÃO 

3.1​ Análise da Diversidade Filogenética de Pan-Aves 

A análise inicial concentra-se na diversidade filogenética ao longo do tempo 

(Lineages Through Time – LTT), com base em um conjunto de 400 árvores 

filogenéticas temporalmente calibradas. Essa abordagem permite reconstruir a 

trajetória macroevolutiva dos Pan-Aves, incluindo os pterossauros, durante o 

Triássico e o Jurássico Inferior. Os resultados são apresentados em quatro gráficos 

comparativos de curvas de diversidade (Figuras 5-8). Em todos os gráficos, a linha 

contínua representa a média do número de linhagens, enquanto as linhas 

pontilhadas indicam o intervalo de confiança de 95%. Adicionalmente, linhas 

verticais tracejadas marcam eventos geológicos de referência, que são, da esquerda 

para a direita: os limites dos estágios Ladiniano/Carniano (237 Ma), 

Carniano/Noriano (227 Ma), Noriano/Reciano (208.5 Ma), a extinção do 

Triássico-Jurássico (201.3 Ma) e o limite do Toarciano/Aaleniano (174.1 Ma). Essas 

linhas verticais tracejadas também servirão de orientação para as figuras dos demais 

resultados apresentados neste trabalho 

Para uma melhor interpretação, cada figura (Figuras 5-8) compara 

diretamente a curva de diversidade que representa apenas os Pan-Aves terrestres, 

baseada nas quatro topologias de Langer e Godoy (2022) com a que incorpora os 

pterossauros (gerada neste estudo). Essa comparação direta possibilita avaliar 

congruências e discrepâncias entre os diferentes conjuntos de dados e inferências 

evolutivas. 

Na análise original de Langer e Godoy (2022), que exclui os pterossauros, a 

diversidade filogenética de Pan-Aves terrestres apresenta um aumento constante 

durante o Triássico Médio. Esse crescimento é seguido por uma estagnação no 

Carniano, atingindo o pico de diversidade no Noriano e, por fim, iniciando uma 

queda gradual que se acentua após o limite Triássico-Jurássico (Figuras 5-8, 

gráficos superiores). 

Em contrapartida, a inclusão dos pterossauros na presente análise altera 

significativamente esse padrão (Figuras 5-8, gráficos inferiores). A modificação mais 

evidente é um aumento no número de linhagens estimadas ao longo de todo o 

intervalo de tempo. Tal resultado era esperado, visto que 21 táxons foram 

acrescentados à matriz de dados original. 
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Uma das discrepâncias mais notáveis ocorre durante o Carniano. Em 

contraste com a estagnação reportada para os Pan-Aves terrestres, as novas 

análises indicam um pico proeminente de diversidade filogenética neste estágio para 

o grupo como um todo. Esse padrão é consistente em todas as quatro topologias 

(Figuras 5-8, gráficos inferiores) e sugere que o Carniano, possivelmente associado 

aos eventos do Episódio Pluvial Carniano (CPE), foi um período de importante 

radiação inicial não apenas para os dinossauros, mas também para os pterossauros, 

elevando a diversidade total de Pan-Aves. 

 

Figura 5 - Diversidade de Pan-Aves terrestres (LTT) segundo a Topologia 1 de 

Langer e Godoy (2022) (gráfico acima) e o efeito da inclusão de pterossauros 

(gráfico abaixo)

 
             Fonte: Elaborado pelo autor, 2025 
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Figura 6 -  Diversidade de Pan-Aves terrestres (LTT) segundo a Topologia 2 de 

Langer e Godoy (2022) (gráfico acima) e o efeito da inclusão de pterossauros 

(gráfico abaixo) 

 

Fonte: Elaborado pelo autor, 2025 
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Figura 7 - Diversidade de Pan-Aves terrestres (LTT) segundo a Topologia 3 de 

Langer e Godoy (2022) (gráfico acima) e o efeito da inclusão de pterossauros  

(gráfico abaixo) 

 

Fonte: Elaborado pelo autor, 2025 

 

 

 

 

 



34 
 

Figura 8 - Diversidade de Pan-Aves terrestres (LTT) segundo a Topologia 4 de 

Langer e Godoy (2022) (gráfico acima) e o efeito da inclusão de pterossauros 

(gráfico abaixo) 

 

Fonte: Elaborado pelo autor, 2025 

 

Ambos os conjuntos de análises identificam o Noriano como o período de 

máxima diversidade filogenética para Pan-Aves durante o intervalo estudado. No 

entanto, com a adição dos pterossauros, a magnitude desse pico é 
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consideravelmente ampliada. Isso indica que, enquanto os Pan-Aves terrestres 

atingiam seu ápice de diversidade, os pterossauros também estavam em um 

momento de alta diversificação, contribuindo para um pico ainda mais expressivo 

para o clado total. 

A travessia do limite Triássico-Jurássico mantém a tendência de queda na 

diversidade em ambas as abordagens. Contudo, nas análises que incluem os 

pterossauros, a diversidade de linhagens no início do Jurássico permanece em um 

patamar mais elevado do que o observado para os Pan-Aves exclusivamente 

terrestres. Isso sugere que, embora o grupo como um todo tenha sido afetado pelo 

evento de extinção do final do Triássico, a contribuição dos pterossauros que 

sobreviveram ajudou a manter níveis de diversidade filogenética mais altos no início 

do período seguinte. 

Em suma, a inclusão dos pterossauros na análise de diversidade filogenética 

(LTT) não apenas eleva os valores de diversidade ao longo do tempo, mas também 

redefine a importância de certos intervalos geológicos. O Carniano emerge como um 

período de radiação chave para a linhagem Pan-Aves como um todo, e não apenas 

de estagnação prévia ao pico noriano. Esse resultado reforça a hipótese de que os 

eventos ambientais do Carniano foram um gatilho significativo para a diversificação 

de múltiplas linhagens de arcossauros. 

3.2​ Análise Comparativa da Riqueza Taxonômica 
 

A análise da riqueza taxonômica (Figura 9) revela padrões complexos e 

destaca uma divergência macroevolutiva notável entre as linhagens terrestres e 

voadoras de Pan-Aves dessa época. A comparação é realizada por meio de dois 

gráficos que ilustram a variação no número de espécies (eixo Y) ao longo do tempo 

geológico em milhões de anos (eixo X). Em ambos, os dados foram compilados a 

partir do Paleobiology Database (PBDB) e as linhas verticais tracejadas marcam os 

limites dos principais estágios geológicos. O primeiro gráfico (Figura 9, gráfico A) 

foca na diversidade de Pan-Aves excluindo Pterosauria, enquanto o segundo (Figura 

9, gráfico B) demonstra o impacto da inclusão dos táxons voadores na diversidade 

total do clado. 

No Triássico Médio (Anisiano e Ladiniano), ambos os conjuntos de dados 

apresentam um padrão idêntico de baixa diversidade, refletindo a fase inicial da 
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radiação do grupo, antes do surgimento expressivo dos pterossauros no registro 

fóssil. 

 

Figura 9 - Comparativo da riqueza taxonômica de Pan-Aves, sem (A) e com (B) a 

inclusão de Pterosauria 

 

Fonte: Elaborado pelo autor, 2025 
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O "Evento Carniano" marca o primeiro grande pulso de diversificação. Para os 

Pan-Aves sem considerar os pterossauros (Figura 9, gráfico A), a riqueza de táxons 

salta de aproximadamente 35 para um pico de cerca de 75 espécies. Este aumento 

coincide temporalmente com o pico de coleções fossilíferas, sugerindo que a 

magnitude desta "explosão" de diversidade pode ser parcialmente superestimada 

pelo viés amostral. Ao incluir os pterossauros (Figura 9, gráfico B), o pico Carniano é 

ligeiramente elevado para aproximadamente 80 espécies, indicando que os 

primeiros pterossauros foram um componente inicial, embora minoritário, desta 

radiação. 

A divergência mais significativa entre os dois conjuntos de dados ocorre no 

intervalo Noriano-Rético. Na análise restrita aos Pan-Aves terrestres, observa-se 

uma queda notável na riqueza após o pico Carniano, estabilizando-se em um platô 

de aproximadamente 60 espécies durante o Noriano, antes de uma recuperação 

para um segundo pico de 70 espécies no Rético. Em contraste direto, a inclusão dos 

pterossauros altera drasticamente esse padrão: a queda pós-carniana é muito 

menos acentuada, e a diversidade é sustentada em um patamar elevado, acima de 

70 espécies, durante todo o Noriano. Subsequentemente, a riqueza continua a 

crescer, atingindo o pico máximo para todo o clado Pan-Aves no Rético, com mais 

de 80 táxons. Essa discrepância demonstra que a diversificação dos pterossauros 

foi particularmente intensa durante o Noriano, impulsionando a diversidade total do 

clado. 

Ambos os gráficos registram uma queda acentuada na diversidade através do 

limite Triássico-Jurássico. No entanto, no Jurássico Inferior, a curva que inclui os 

pterossauros (Figura 9, gráfico B) mantém-se consistentemente em níveis de riqueza 

ligeiramente superiores, sugerindo que as linhagens de pterossauros que 

sobreviveram à extinção contribuíram para uma maior resiliência e diversidade geral 

do clado no período subsequente. 

3.3​ Análise da Amostragem do Registro Fossilífero 
 

A interpretação de padrões macroevolutivos a partir do registro fóssil é 

intrinsecamente dependente da qualidade da amostragem. O número de coleções 

fossilíferas em um determinado intervalo de tempo serve como um proxy para o 

esforço amostral e a ubiquidade de um grupo, permitindo uma avaliação mais crítica 
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das curvas de diversidade. A comparação entre o número de coleções de Pan-Aves 

com e sem a inclusão de Pterosauria oferece uma visão detalhada sobre a dinâmica 

de um dos clados mais importantes do Mesozoico, revelando trajetórias evolutivas 

distintas entre seus componentes terrestres e aéreos. 

 

Figura 10 - Comparação da distribuição de coleções fossilíferas de Pan-Aves (azul) 

e tetrápodes (verde), analisando o cenário sem Pterosauria (A) e com sua inclusão 

(B) 

 

Fonte: Elaborado pelo autor, 2025 
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A análise é apresentada em dois gráficos de barras que ilustram a distribuição 

temporal do número de coleções fossilíferas (Figura 10). Em ambos, as barras em 

verde representam o número total de coleções contendo tetrápodes terrestres, 

utilizadas como proxy para a amostragem geral do registro fóssil. A distinção entre 

os gráficos reside na representação dos Pan-Aves, indicada pelas barras em azul. O 

primeiro gráfico (A) mostra o subconjunto de coleções que contêm registros de 

Pan-Aves excluindo Pterosauria, servindo como linha de base para a 

representatividade das linhagens terrestres. Em contrapartida, o segundo gráfico (B) 

demonstra o impacto da inclusão de Pterosauria, permitindo uma comparação direta 

sobre como este grupo aéreo altera a percepção da presença do clado no registro 

fóssil. 

Uma observação geral em ambos os cenários é que o registro de Pan-Aves 

(barras azuis) representa uma fração do registro total de tetrápodes (barras verdes). 

No Triássico Médio (aproximadamente 250-237 Ma), as coleções de Pan-Aves são 

escassas em ambas as análises, refletindo a fase inicial e ainda rara do grupo nos 

ecossistemas da época. O primeiro aumento significativo ocorre no Carniano (c. 

237-227 Ma), alinhado com o que é frequentemente descrito como a primeira grande 

radiação dos dinossauros. 

No entanto, é no intervalo subsequente, o Noriano-Rético (c. 227-201 Ma), 

que a divergência entre as duas abordagens se torna mais pronunciada. Na análise 

que exclui os pterossauros (Figura 10, gráfico A), o número de coleções de 

Pan-Aves atinge um platô após o pico Carniano. Embora os Pan-Aves terrestres 

(essencialmente dinossauromorfos) sejam um componente faunístico estabelecido, 

sua representatividade em termos de número de localidades não demonstra um 

crescimento expressivo, sugerindo uma fase de consolidação em vez de uma 

expansão geográfica explosiva. 

Em contrapartida, a inclusão dos pterossauros (Figura 10, gráfico B) altera 

drasticamente essa interpretação. O número de coleções contendo Pan-Aves é 

substancialmente maior durante todo o Noriano e Reciano. Este aumento evidencia 

que os pterossauros não eram apenas diversos, mas também geograficamente 

disseminados e suficientemente abundantes para serem preservados em um 

número considerável de localidades. A análise sugere que, enquanto a radiação dos 

Pan-Aves terrestres pode ter desacelerado em termos de ocupação de novas áreas, 
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os pterossauros estavam em plena expansão, colonizando novos nichos e se 

tornando um elemento comum nos ecossistemas do final do Triássico. 

A comparação direta dos gráficos permite concluir que a exclusão dos 

pterossauros da análise de amostragem de Pan-Aves subestima significativamente a 

presença e o sucesso do clado durante o Triássico Superior. A aparente estagnação 

observada nas linhagens terrestres durante o Noriano é compensada pela robusta 

expansão dos pterossauros. Portanto, a ascensão dos Pan-Aves no final do 

Triássico foi um fenômeno duplo: uma consolidação das linhagens terrestres e uma 

expressiva e ampla radiação das primeiras formas voadoras. Esta análise reforça 

que a história evolutiva de um clado tão diverso como Pan-Aves só pode ser 

plenamente compreendida ao se considerar a contribuição de todos os seus 

principais subgrupos. 
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4​ CONCLUSÃO  

O presente estudo propôs-se a investigar a diversificação inicial dos 

pterossauros, contextualizando-a no panorama mais amplo da evolução dos 

Pan-Aves durante o Triássico e o Jurássico Inferior. Partindo da lacuna 

deliberadamente deixada por Langer e Godoy (2022), que excluíram os 

pterossauros de sua análise quantitativa, esta pesquisa buscou responder a uma 

questão central: as trajetórias macroevolutivas dos primeiros Pan-Aves voadores 

foram semelhantes ou distintas em relação às de seus parentes terrestres? A partir 

da integração dos dados de pterossauros em análises comparativas de riqueza 

taxonômica e diversidade filogenética, os resultados aqui apresentados não apenas 

preenchem a referida lacuna, mas também redefinem a interpretação de 

momentos-chave da ascensão dos arcossauros pan-avianos no Mesozoico. A 

principal conclusão deste trabalho é que a evolução dos pterossauros seguiu uma 

dinâmica própria e assimétrica, cuja inclusão contribui a compreensão dos padrões 

de diversidade do clado Pan-Aves, revelando um processo evolutivo ainda mais 

complexo e matizado do que previamente documentado. 

4.1​ Síntese dos Principais Resultados: Trajetórias Evolutivas Divergentes 
 

A comparação direta entre os padrões de diversidade dos Pan-Aves terrestres 

e do clado total (incluindo pterossauros) revelou algumas diferenças. A análise de 

riqueza taxonômica, baseada em dados de ocorrência fóssil, demonstrou que, 

embora ambos os grupos tenham participado da grande radiação do Triássico 

Superior, seus picos de diversificação não foram totalmente coincidentes. Enquanto 

os Pan-Aves terrestres exibem um platô de diversidade durante o Noriano, após um 

acentuado pico no Carniano, a inclusão dos pterossauros sustenta a riqueza total do 

clado em um patamar elevado e crescente durante todo o Noriano, culminando no 

ápice de diversidade do grupo no Rético. Este resultado indica que a diversificação 

dos pterossauros foi particularmente marcante no final do Triássico, compensando 

uma relativa estagnação das linhagens terrestres e sugerindo que os fatores 

ecológicos que impulsionaram ambos os grupos podem não ter sido os mesmos, ou 

pelo menos não atuaram com a mesma intensidade e no mesmo tempo. 

De forma ainda mais contundente, a análise de diversidade filogenética 

(Lineages Through Time - LTT) revelou um cenário de profunda assimetria temporal. 
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Para os Pan-Aves terrestres, o Carniano é interpretado como um período de 

desaceleração ou estagnação no acúmulo de novas linhagens, com os principais 

pulsos de diversificação ocorrendo anteriormente, no Triássico Médio. No entanto, 

ao incorporar os pterossauros, o Carniano emerge como um período de radiação 

filogenética para o clado Pan-Aves como um todo. A aparição de um pico 

proeminente de diversidade neste estágio, antes ausente, sugere que as 

transformações ambientais associadas ao Episódio Pluvial Carniano (CPE) 

possivelmente foram um gatilho de importância fundamental para a origem e 

diversificação inicial dos pterossauros. Este evento, que favoreceu a expansão de 

paisagens mais florestadas e úmidas, teria criado o cenário ecológico ideal para a 

transição para a arborealidade, um passo crucial na hipótese mais aceita para a 

origem do voo pterossauriano, a "trees down". 

A aparente discrepância entre as métricas, com a radiação filogenética dos 

pterossauros no Carniano e seu maior impacto na riqueza taxonômica no 

Noriano-Rético, pode ser interpretada à luz da teoria macroevolutiva. O Carniano 

teria testemunhado a origem e a diferenciação das primeiras linhagens de 

pterossauros, um processo de inovação evolutiva que não se traduz imediatamente 

em alta abundância ou ampla distribuição geográfica. O intervalo subsequente, 

Noriano-Rético, representaria a fase de consolidação ecológica, na qual essas 

linhagens, já estabelecidas, se espalharam e se diversificaram, tornando-se um 

componente faunístico suficientemente proeminente para ser capturado de forma 

robusta pelo registro fóssil. 

4.2​ O "Problema Pterossauriano": Origem e o Evento de Extinção 
 

A abrupta aparição dos pterossauros no registro fóssil do Carniano, já como 

animais plenamente adaptados ao voo, cria uma das mais notáveis lacunas na 

história evolutiva dos vertebrados. Esta ausência de fósseis de transição que 

documentem a aquisição gradual das especializações para o voo torna a 

compreensão de sua origem extremamente problemática (Dalla Vechhia, 2013; 

Nesbitt, 2011). A inferência de uma longa linhagem fantasma desde sua divergência 

de outros lagerpetídeos até seu primeiro aparecimento fóssil é uma consequência 

direta desta falha no registro. As razões para essa escassez são provavelmente 

multifatoriais: os ancestrais dos pterossauros eram provavelmente animais de 
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pequeno porte, com ossos pneumáticos e frágeis, o que naturalmente reduz seu 

potencial de preservação. Adicionalmente, se a hipótese de uma origem em 

ambientes florestados ou de planalto estiver correta, seus restos teriam tido uma 

chance ainda menor de serem preservados em comparação com animais de 

planícies aluviais ou ambientes lacustres, que dominam o registro fóssil do Triássico. 

No outro extremo do intervalo analisado, a extinção em massa do 

Triássico-Jurássico (ca. 201 Ma), associada ao vulcanismo da Província Magmática 

do Atlântico Central (CAMP), também é vista sob uma nova luz. Os resultados de 

Langer e Godoy (2022) já haviam desafiado a noção tradicional de uma "explosão" 

de diversidade dos dinossauros imediatamente após a crise, mostrando, ao 

contrário, uma queda na diversidade das linhagens terrestres. Os resultados desta 

pesquisa corroboram essa tendência de declínio para o clado Pan-Aves como um 

todo. Contudo, a análise comparativa demonstra que, no início do Jurássico, os 

níveis de riqueza taxonômica e diversidade filogenética se mantêm 

consistentemente mais elevados quando os pterossauros são incluídos. Isso sugere 

que, embora também tenham sido severamente impactados, os pterossauros 

exibiram um grau de resiliência que contribuiu para amortecer a perda de 

diversidade do clado, garantindo a sobrevivência de um maior número de linhagens 

que serviriam de base para as grandes radiações do Jurássico. 

4.3​ Limitações do Estudo e Sugestões para Trabalhos Futuros 
 

Durante a produção desta pesquisa, foi concluído que este estudo possui 

limitações inerentes à natureza dos dados paleontológicos. A dependência de dados 

de ocorrência torna os resultados de riqueza taxonômica suscetíveis a vieses de 

amostragem e preservação, um fator evidenciado pela forte correlação entre o 

número de táxons e o número de coleções fossilíferas. Embora a análise da 

diversidade filogenética mitigue parcialmente esse problema, ela depende da 

acurácia das topologias filogenéticas e da calibração temporal, que estão em 

constante revisão. Conforme delineado na metodologia, este trabalho focou em 

métricas de diversidade, excluindo deliberadamente modelos analíticos mais 

complexos, como PyRate ou o modelo de nascimento-morte fossilizado (EFBD), que 

poderiam estimar taxas de especiação e extinção. 
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De forma ainda mais importante, a principal limitação que permeia todas as 

análises aqui apresentadas é o "Problema Pterossauriano" mencionado 

anteriormente. Essa lacuna impacta diretamente as métricas de diversidade. O pico 

de diversificação filogenética "explosivo" que este estudo infere para o Carniano, por 

exemplo, pode ser parcialmente um artefato dessa aparição súbita. Em vez de uma 

radiação instantânea, é provável que a diversificação inicial tenha ocorrido de forma 

mais gradual ao longo do Triássico Médio, durante o período invisível da linhagem 

fantasma. A ausência desses precursores no registro fóssil comprime o sinal de 

diversificação no momento em que os "verdadeiros pterossauros" finalmente 

aparecem, potencialmente superestimando o tempo (velocidade) e distorcendo o 

timing (cronologia) da radiação inicial. 

Diante disso, é delineado as seguintes sugestões para trabalhos futuros: 

1.​ Aplicação de Modelos de Taxas: A base de dados expandida, contendo 

pterossauros, deve ser submetida a análises que utilizem modelos como o 

PyRate e o EFBD. Isso permitiria testar se os picos de diversidade 

observados foram impulsionados por um aumento nas taxas de especiação, 

uma diminuição nas taxas de extinção, ou uma combinação de ambos, 

oferecendo uma resolução muito mais fina da dinâmica macroevolutiva. 

2.​ Análise de Disparidade Morfológica e Tamanho Corporal: A 

quantificação de dados morfométricos para os pterossauros do Triássico e 

Jurássico Inferior permitiria investigar a evolução da disparidade morfológica e 

do tamanho corporal. Seria possível, assim, verificar se a radiação 

filogenética do Carniano foi acompanhada por uma explosão de inovação 

morfológica ou se a diversificação de formas ocorreu de maneira mais 

gradual, em paralelo com o que já foi documentado para os Pan-Aves 

terrestres. 

3.​ Investigação Paleobiogeográfica: Uma análise detalhada da 

distribuição geográfica dos táxons ao longo do tempo poderia revelar se a 

diversificação dos pterossauros foi um fenômeno global ou se esteve 

concentrada em regiões específicas, como o Tétis Ocidental, onde se 

encontram os registros mais antigos, expandindo-se posteriormente. 

4.​ Foco em Novas Descobertas Paleontológicas: Em última análise, a 

solução para o "Problema Pterossauriano" reside na descoberta de fósseis de 

transição. Esforços de prospecção em depósitos do Triássico Médio, com 
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potencial para a preservação de vertebrados de pequeno porte e ossos 

frágeis, são cruciais para preencher a lacuna mais notável na história 

evolutiva do grupo e testar empiricamente as hipóteses sobre a origem do 

voo. 

Em conclusão, este trabalho demonstrou que a história evolutiva dos 

Pan-Aves não pode ser plenamente compreendida sem a inclusão dos pterossauros. 

A ascensão destes não foi um mero evento secundário, mas um componente central 

que redefine o papel de eventos ambientais como o CPE e a extinção do final do 

Triássico. A evolução dos Pan-Aves foi, portanto, o resultado de, no mínimo, duas 

grandes radiações adaptativas com dinâmicas e timings distintos: uma terrestre e 

outra aérea. Ao fornecer a primeira caracterização quantitativa e comparativa desta 

dicotomia, esperamos ter contribuído para uma visão mais integrada e precisa da 

complexa tapeçaria evolutiva que levou à dominação dos arcossauros durante o 

Mesozoico. 
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