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Introduzione

Diversi studi hanno coinvolto il gruppo dei dinogaieropodi
Coelurosauria, sia dal punto di vista morfoadattati che
filogenetico, rappresentando quegli animali da amgygetto di
grande interesse a causa del loro diretto coinr@gio nel

passaggio evolutivo rettili — uccelli.

Da quando i test filogenetici sono diventati picwati, inoltre,
si sono intensificati proprio i lavori di filogenegia a partire dal
pioneristico lavoro di cladistica svolto da Gautl{{E986), fino al
recente lavoro svolto da Senter (2007). Il preséstero entra
con maggior dettaglio in cio che fu trovato neldav passato di
filogenesi dello scrivente (Santaniello 2006, telilaurea),
riguardante lo studio cladistico su di uno dei tpKainteressanti
fra | celurosauri, e di posizione incerta, 0ssaipionyx
samniticus; il lavoro svolto chiarisce meglio la posizion&efica
di quest’ultimo taxon, conferma alcuni risultati reicenti lavori,
e mostra alcune novita. Verra ipotizzato un nuovo
raggruppamento sistematico sulla base di alcuniattear
sinapomorfici, tra cui appare determinante anche nuovo

carattere introdotto per la prima volta nel presestudio.



Materiali e metodi

Lo studio svolto e stato condotto sui 54 campianfodsili di
celurosauri e sul fossile dilosaurus fragilis, custodito al museo
di paleontologia di Napoli, utilizzato nell’analisome outgroup.
Il materiale concernente gli OTU (tab. A) compremalstipi,
modelli cast e stereofotografie di esemplari oadjie calchi. le
misurazioni e lo studio eseguito su tali esemplaristato
effettuato tramite calibro di 160 mm, stereo micaoys ottici dei
vari musei dove sono custoditi le collezioni oggeti questo

studio e indagini con stereofotografie.

Il dataset della matrice, oltre che quindi compakidc4 ingroup
e 1 outgroup, e costituito da 205 caratteri, di it41% circa
risulta essere composto da caratteri quantitafi@i aratteri su
205 totali), 10 caratteri posti secondo il modelidNVagner — i.e
ordinati (vedere capitolo |), mentre i restanti 8o tutti pesati
egualmente (modello di Fitch — capitolo I). | céeat nuovi,
introdotti per la prima volta in un’analisi filogetica, sono 4, di
tipo quantitativo, e riguardano l'area cranialetaiscapolare e
cinto pelvico, mentre si annoverano 21 caratterdifizati da
caratteri presi da precedenti lavori filogenetiti.caratteri

dell’area craniale, contando i modificati, i nu@vguelli presi da
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altri lavori, sono in tutto 62, quelli relativi allscheletro assiale
32, cinto scapolare 8, arti anteriori 19, cintovpml 23, arti
posteriori 52. | caratteri non nuovi, i 21 modificai restanti 180
caratteri, sono stati presi per la maggior parteséguenti tre
lavori: Holtz (1998), Macovicky (2005) e Senter QZ0. In
particolare i caratteri che vanno dal 149 al 20Badpresente
matrice, sono stati presi da Senter (2007) e raareo gli ultimi
57 caratteri della matrice di Senter (2007) , adusione del
357, gia incluso precedentemente nella matriceo dadlivente
(carattere 66). L'analisi filogenetica, svolta hétimo periodo
del presente studio , e stata svolta tramite tinsoe Paup 4.0 per
Windows (Swofford, 2001), sviluppando 20 unita win itest con
random seed diversi, producendo 300.000 cladogrannani
maggiormente parsimoniosi € non. Sono state effiettanalisi
per procedure euristiche, eseguendo i metodi duesetg di
aggiunta random, as is, e simple associati allegquiore TBR,
SPR e NNI. Di queste 20 unita di run test, 2 hapramotto le
14.238 MPR ifost parsimonious reconstruction) maggiormente
attendibili e con 20 repliche random associate etioao TBR, e
che verranno descritte con maggior dettaglio npital III. Lo

stesso software accennato sopra e stato utilizzetol’analisi



bootstrap secondo procedura euristica random e TBiRalberi
raffigurati nel capitolo Il sono file di immaginenodificati

tramite il programma Treeview 1.6.6 (Roderic D.MjPal1996).

Tabella A — OTUs fperational taxonomic units) utilizzati nell'analisi

Allosaurus fragilis MARSH, 1887

Ornitholestes hermanni OSBORN, 190:

Coelurus fragilis MARSH, 1879E
Proceratosaurus bradley WOODWARD, 191C
Tanycolagreus topwilsoni CARPENTER ET AL, 2005
Scipionyx samniticus DAL SASSO &SIGNORE, 199¢
Compsognathus longipes WAGNER, 1861
Sinosauropteryx prima JI Q. & JI SHUAN, 199¢
Huaxiagnathus orientalis HWANG, ET AL, 2004
Juravenator starkii GOHLICH & CHIAPPE, 200¢
Pel ecanimimus polyodon PEREZ ET AL, 1994
Ornithomimus edmonticus STERNBERG, 193:
Struthiomimus altus LAMBE , 1902

Gallimimus bullatus OSMOLSKA ET AL 1972
Archaeornithomimus asiaticus GILMORE , 193:
Harpymimus okladnikovi BARSBOLD & PERLE, 1984
Guanlong wuacaii XU ET AL, 2006

Dilong paradoxus XU ET AL, 2004
Tyrannosaurus rex OSBORN, 190&

Gorgosaurus libratus LAMBE , 191<

Tarbosaurus bataar MALEEV , 195¢
Alectrosaurus olseni GILMORE , 193:
Caudipteryx zoui JI QIANG ET AL, 1998
Oviraptor philoceratops OSBORN, 192/

Rinchenia mongoliensis BARSBOLD, 1997

Ingenia yanshini BARSBOLD, 1981

Citipati osmolskae CLARK ET AL 2001
Conchoraptor gracilis BARSBOLD, 1981

Falcarius utahensis KIRKLAND ET AL 2005
Erlikosaurus andrewsi BARSBOLD & PERLE, 198(
Segnosaurus galbinensis PERLE, 197¢

Alxasaurus elesitaiensis RUSSELL & DONG, 19S3A
Beipiaosaur us inexpectus XU ET AL,1999

Troodon formosus LEIDY , 185¢

Sauror nithoides mongoliensis OSBORN, 192/
Sinornithoides youngi RUSSELL & DONG, 19¢3B
Velociraptor mongoliensis OSBORN, 192/

Bambiraptor feinbergi BURNHAM ET AL 2000
Tsaagan mangas NORELL ET AL, 2006
Microraptor zhaoianus XU, ZHOU, WANG, 200C
Sinornithosaurus millenii XU, WANG & WU, 199¢
Dromaeosaurus albertensis MATTHEW_ & BROWN, 192;
Deinonychus antirrhopus OSTROM, 196¢

BMNHC-ph 000772

BMNHC-ph 000759

Mononykus olecranus PERLE ET AL, 1993
Shuvuuia deserti CHIAPPE ET AL, 1998
Archaeopteryx litographica VON MEYER, 1861
Archaeopteryx bavarica WELLNHOFER , 199¢




Wellnhoferia grandis

ELZANOWSKI , 2001

Jeholornis prima

ZHOU & ZHANG , 2002

Confuciusornis sanctus

HOU ET AL, 1995

Eoalulavis hoyas

SANZ ET AL, 199€

Concornis lacustris

SANZ & BUSCALIONI, 1992

| beromesornis romerali

SANZ & BONAPARTE, 1992

Tabella B Termini tassonomici utilizzati nel presente lavoro

SAURISCHIA SEELEY, 188¢
THEROPOD/# MARSH, 1881
COELUROSAURIA HUENE, 191/
TYRANNOSAUROIDEA WALKER, 1964
TYRANNOSAURIDAE OSBORN, 190t
COMPSOGNATHIDAE COPE, 187:
ARTOMETATARSALIA HOLTZ, 1994
ORNITHOMIMOSAURIA BARSBOLD, 1976E
ORNITHOMIMIDAE MARSH, 189C
COELURIDAE RAUHUT 200¢

THERIZINOSAUROIDEA

RUSSELL & DONG, 19S3A

MANIRAPTORIFORMES

HOLTZ, 1996B

OVIRAPTOSAURIA

BARSBOLD, 1976E

OVIRAPTORIDAE

BARSBOLD, 1976A

MANIRAPTORA

GAUTHIER, 1986

ALVAREZSAURIDAE

BONAPARTE, 1991

TROODONTIDAE

GILMORE, 1924

PARAVES SERENO, 199
AVES LINNEO, 1758
AVIALAE GAUTHIER, 1986

DROMEOSAURIDAE

MATTHEW & BROWN, 1927

DROMEOSAURINAE

SENTER, 2001

MICRORAPTORIA

SENTER ET AL, 2004
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11.
12.

13.
14.

15.

16.

17.

18.

19.

Lista dei caratteri

(da Holtz, 1998, Makovicky 2005; per i caratteri9d205 vedere Senter, 2007, caratteri
303-360 eccetto il 357). N.b i caratteri in gragssbno quelli nuovi, mentre quelli senza
nota bibliografica sottintendono Holtz, 1998 = ordinato

CRANIALI

Forma del cranio: 0, oreinirostral; 1, allungatal&yrostral, con la sezione
trasversale paraconorale triangolangsatt2, corto e platyrostral, con la
sezione trasversale paracoronale triangolare acdtaltz ,19980

Cranio in visione laterale:0, Subrettangolare ( rajporto misura dorsoventrale
contatto nasale premascellare (0 eventualmente puntnedio delle narici) —
base del premascellare/ parietale squamoso — puritderiore quadrato,
maggiore del 45%50%); 1, subtriangolare — rapporto compreso tra il30-

44%; 2, fortemente triangolare, rapporto inferiore al 30%.

Becco nella regione anteriore del cranio: 0, assantl, presente

Numero dei denti premascellari : 0, quattro; 1, Zrecinque; 3, sette; 4,sei; 5, zero,
eventualmente sostituiti da una ranfoteca — H&&8]Imodificato

Secondo dente del premascellare:0, all'incircavadente per taglia agli altri denti
premascellari; 1, piu grande del terzo e del qudette; 2, assente — Currie 1995
modificato

Denti sul dentale e sul mascellare: 0, grandijdggti — (25-30 denti sul dentale);
2, assenti. Macovicky 2005 modificato

Dentelli (seghettatura dei denti): 0, grandi;1cpic 2, assentimodificato Holtz
1998 e Macovicky 2005 (vedere Farlow et al.1991p@grandezze)

Piastre interdentarie dei dentali: 0, assentiydsenti

Forma del premascellare: arrotondata e corta, n@orto processo hasale; 1,
lunga e appuntita, con un lungo processo nasalatz H1998

Processo mascellare del premascellare: 0, coiitatiaale da formare il bordo
esterno delle narici esterne; 1, processo masegltiotto tale che il mascellare
partecipa broadly alle narici esterne; 2, proc@sascellare del premascellare si
estende posteriormente da separare il mascellarasiae posteriore alle narici.
Macovicky 2005

Contatto premascellare/nasale:0, premascellargaensi toccano sotto le narici;
1, premascellare e nasale non si toccano sotiariei  Holtz, 1998

Gap subnasale: 0, assente;1, presente

Finestra premascellare: 0, assente; 1, presenteitag 2005

Fossa anterorbitale del mascellare:0, 10-25% telighezza rostro-caudale della
cavita anterorbitale; 1, maggiore del 25% dellayherzza rostro-caudale della
cavita anterorbitale; 2, inferiore al 10%odificato da Sereno et al 1994
Finestra mascellare: 0, assente;1, tonda — rappusiora
superoinferiore/anteroposteriore della finestraalgo maggiore di 0,9 ; 2,
allungata e moderatamente bassa — rapporto 02 8,@&llungata e bassa —
rapporto inferiore a 0,7 modificato Witmer 1997

Posizione della finestra mascellare rispetto akar@ascellare: 0, la premascellare
posta rostralmente alla mascellare; 1, la premiaseglosta dorsalmente alla
mascellare — Witmer,1997

Regione della sinfisi del premascellare: 0, a fodind in visione ventrale; 1, a
forma di U; 2, a forma di Y.- Holtz 1994

Contatto nasale / cavita anterorbitale: O, il ragaéscluso dalla cavita
anterorbitale; 1, il nasale contatta la cavita ieomtetale — Holtz, 1998

Fusione dei nasali: 0, assente i nasali sono dephrpresente i nasali sono fusi



20.

21.
22.
23.

24.
25.

26.
27.
28.
29.
30.
31.
32.
33.
34.

35.

36.

37.
38.

39.

40.
41.

42.

43.

44.

45.

Processo anterodorsale del lacrimale: 0, assext@nhle a forma di L; 1,
presente, lacrimale a forma di T; 2, processo adte#sale molto piu lungo del
processo posteriore —modificato da Makovicky e S1@388

Slot ventrale del lacrimale nei confronti dello ggile: 0, assente; 1, presente. —
sereno et al, 1996, da Holtz 1998

Barra suborbitale del lacrimale: 0, assente; Isqree.

Prefrontale: 0,grande e ben visibile sul craniangb rostrocaudalmente dal 35% al
80-90% della lunghezza dorsoventrale del lacrimdlgpiccolo e corto ( lungo
fino a circa il 30%-35% del lacrimale); 2, asseviadificato da Macovicky 2005
Sutura dei frontali: 0, ben visibile, frontali nérsi; 1, assente, frontali fusi
Sutura del frontale col parietale sulla superfawesale del cranio: 0, linea dritta
trasversalmente; 1,frontali separati medialmentiévello suturale dal processo
rostrale dei parietali; 2, frontali e parietaliifusutura indistinguibile

Parietali : 0, separati; 1, fusi

Lunghezza dell’orbitale: 0,subeguale o maggioréadehghezza della finestra
interna anterorbitale; 1, piu corta dell'antercaikst

Forma dell'orbita:0, rotonda; 1, ovale o a chiawtonda dorsalmente e strozzata
ventralmente

Margini dell’orbitale:0, smussati; 1, margini con arlo rialzato

Prominenze postorbitali: 0, assenti; 1, presenti

Contatto lacrimale- postorbitale: 0, nessun contiaét i due; 1, contatto presente
Contatto postorbitale —jugale: 0, presente; 1,rdese

Flange dello squamoso che ricopre la testa delrgt@ih visione laterale: 0,
assente; 1, presente

Jugale: 0, non partecipa ai margini interni dah@$tra anterorbitale; 1, vi
partecipa

Jugale: 0, assieme al postorbitale contribuiscamguate alla barra postorbitale;
1,processo ascendente dello jugale ridotto e psoadiscendente del postorbitale
ventralmente allungato

Jugale: 0, separato dal quadratojugale; 1, eniranitd e indistinguibili 'uno
dall’'altro

Quadratojugale: 0, aformadiL; 1,aformadi T

Contatto quadratojugale-squamoso: 0, la puntaagebdrdorsale del quadratojugale
contatta la punta del ramo lateroventrale dell@stpso; 1, ramo dorsale del
guadratojugale non tocca lo squamoso; 2, estesattmira il quadratojugale e
squamoso

Articolazione quadrato —squamoso: 0, quadratotisicda solo con lo squamoso e
guesti tocca sia il quadratojugale che il postafeijtl, il quadrato si articola sia
con il prootico che con lo squamoso, e questi nooa ne il quadratojugale e ne il
postorbitale

Sutura quadrato — quadratojugale: 0, presentefusanl, assente, fusi

Forame del quadrato: O, piccolo e chiuso all'intetiel ramo dorsale del quadrato;
1, ridotto o assente; 2, grande e situato tradbgato e il quadratojugale

Ramo dorsale del quadrato: 0, inferiore all’altedel’orbitale; 1, maggiore
dell'altezza dell'orbitale

Forame magno: 0, subcircolare, leggermente pitdwhg alto; 1, ovoidale, piu
alto che lungo makovicky and sues 1998

Palatini ed ectopterigoidi: 0, separati dallo gerde; 1, prendono contatto;2,
esteso

contatto —modificato Currie 1995

Forma dei palatini: O,subrettangolari o trapezajtiatetraradiati col processo dello
jugale; 2, triradiati, processo jugale assente Kig]a 998)
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MANDIBOLA

Dentale: 0, subtriangolare in visione lateralegrlg dorsale e ventrale del dentale
subparalleli Currie 1995

Estremita del dentale: 0, arrotondata; 1, squadcatauna ampia punta-Sereno et
al 1996

Sinfisi dei dentali: 0,dentali separati; 1, dentasii

Regione della sinfisi dei dentali: O, dritta; 1,di@mente ricurva Clarke Norell e
Perle1994

Meta rostrale della mandibola: 0, ventralmente essw o dritta; 1, concava —
Russel e dong1993a

Forame rostrale del soprangolare: 0, assente @ mddtto; 1, abbastanza grande
Spleniale: 0, non esteso sulla superficie latetala mandibola; 1, ben esposto e a
forma di un ampio triangolo fra il dentale e l'ataye sulla superficie laterale
della mandibola.Currie 1995

Ossificazione del coronoide: 0, grande; 1, in fodinma sottile; 2, coronoide
assente

Processo retroarticolare : 0, corto e profondaeptijle e allungato; 2, ridotto o
assentanodificato Makovicky, 2005

Finestra mandibolare esterna: 0, grande ed ovedeootalmente; 1, suddivisa da
un processo spinoso rostrale del soprangolarédta o assenteodificato

Holtz, 1998

Superficie dell'articolazione mandibolare : 0, languanto I'estremita distale del
guadrato; 1, 2 o piu volte lunga della superfi@éguadrato, favorendo i
movimenti anteroposteriori della mandibola.

SCHELETRO ASSIALE

Lunghezza del collo — regione cervicale, dal adaitultima cervicale: 0, non é
pari a due volte la lunghezza del cranio; 1, ilglom piu del doppio della
lunghezza del cranio

Vertebre cervicali: 0< 10; 1,> 11 modificato Makovicky 2005

Tavola di spine nell’epistrofeo (estremita disteégpansa delle spine neurali sulla
2nda cervicale): 0, assente; 1. presente

Forma delle spine neurali dell’epistrofeo: 0, staseasversalmente ; 1, compresse
mediolateralmente —Makovicky e sues 1998

Epipofisi delle vertebre cervicali: 0, posizionatali sopra, distalmente, delle
faccette delle postzigapofisi; 1, posizionate imraea prossimale alle faccete delle
postzigapofisi Makovicky e Sues 1998

Spine neurali delle vertebre cervicali: 0, lungheénso anteroposteriore; 1, corte e
accentrate sull'arco neurale, di modo che confenisall’arco in questione la
forma di X in visione dorsale. Makovicky e Sues 899

Centri cervicali: 0, presenza di almeno un paiagirture pneumatiche; 1, due paia
di aperture pneumatiche Gauthier 1986

Vertebre cervicali pleurocele: 0, assenti; 1, almen paio presenti; 2, due paia
presenti. Holtz da vedere se renderlo cme in l@itinato

Vertebre cervicali e della regione anteriore daehto: 0, acele o piatte alle
estremitd; 1, opistocele; 2, anficele; 3, entemowdificato Makovicky, 2005
Costole cervicali: 0, separate, non fuse, coi caeeli adulti; 1, fuse coi centri

negli adulti gauthier 1986

Costole cervicali: 0, lunghe dalle 2 alle 3 volidunghezza dei centri; 1, > 4 volte
la lunghezza dei centri ed esili; 2, < 2 voltedaghezza dei centri ed ampie; 3, < 2
volte la lunghezza dei centri ed esili. Holtz

Processi ventrali (ipapofisi) delle vertebre cepdiorsali: 0, assenti; 1, presenti
come piccole protusioni; 2, molto ben sviluppatuBier 1986
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Spine neurali delle dorsali: 8,altezza dei centri; 1, pari al doppio dell’'altezza
centri; 2, > del doppio dell’altezza dei centri

Articolazioni accessorie “iposfene — ipantro” daliersali: 0, presenti;1, assenti.
Rapporto forame/ faccetta articolare craniale (e@mverticale) delle dorsali: O,
all'incircatra 0,1 - 0,3; 1, 0,4 o maggiore CluapNorell e Clarke 1996

Forma dei centri delle dorsali: O, cilindrica, spm® della sezione centrale >60%
dell'altezza della faccia craniale; 1, a clessidpgssore della sezione centrale <
60% dell’altezza della faccia craniale Holtz 1994

Estremita dei centri delle dorsali:0, piatte; Ldnivesse o acele

Colonna dorsale: 0, molto piu lunga della lunghed=ziafemore; 1, pressocchée
uguale alla lunghezza del femore holtz

Numero delle vertebre sacrali: 0, 5 0 meno di B; 2, 70 piu modificato
Makovicky 20050

Condizione pleurocele (sacche aeree, depresstenaliedei centri) delle vertebre
sacrali: 0, assente; 1, presente solo tra le pramiebre sacrali; 2, presente in tutte
le sacrali Makovicky 2005

La prima vertebra sacrale: 0, estremita piatterdcele; chiappe norell clarke 1996
Zigapofisi delle sacrali: 0, separate; 1, fuseranfire una lamina sinuosa in visione
dorsale Makovicky 2005

Sinsacro ( fusione delle vertebre sacrali alle d&szhe) : 0, assente; 1, presente
Numero delle vertebre caudali: 0, 45 o piu; 14#ae 30; 2, meno di 28
Condizione pleurocele delle vertebre caudali: 8eate; 1 presente sui centri; 2,
presente sugli archi neurali

Spine neurali delle caudali: O, presenti solo déllgertebra in poi; 1, presenti solo
dalla | — IX vertebra

Centri delle vertebre caudali I-V :0, alti e ovialisezione trasversale ; 1, a forma di
scatola; 2, compressi lateralmente con una chigldrale modificato Gauthier
1986

Zigapofisi delle caudali prossimali: O, corte; llyagate

Caudali della regione media: 0, corte prezigapddifincirca < ¥z della lunghezza
dei centri; 1, moderate prezigapofisi, compres&iml rispetto alla lunghezza dei
centri; 2, prezigapofisi estremamente lunghe, gha&zza dell'intero centro
Caudali della regione distale: 0, corte prezigaghofiomprese tra 1/3 e 1 rispetto
alla lunghezza dei centri; 1, prezigapofisi estnem@iate lunghe, con un estensione
che copre 10 o piu centri vertebrali; 2, prezigapefstremamente ridotte, < 1/3
lunghezza dei centri ( Archaeopteryx); 3, pigostiMakovicky 2005modificato

O

Lunghezza delle vertebre caudali distali: 0, lunghanto le prossimali; 1, >130%
prossimali; 2, abbastanza piu corte delle prossifrall30 — 90% prossimal)
Archi emali delle vertebre caudali distali:0, seitipll, anteriormente biforcate; 2,
biforcate ad entrambe le estremita Makovicky 2005

CINTO SCAPOLARE

Ipocleideo sulla furcula: 0, assente; 1, presevieovicky 2005
Lama scapolare: 0, moderatamente lunga (fino a 6 Wte la misura
dell'ampiezza); 1, lunga e sottile (da 7 a 10 volta misura dellampiezza),
molto lunga e sottile (piu di 10 volte la misura déampiezza) O
Acromion sulla scapola: 0, prominente; 1, ridottasgente
Scapola e coracoide: 0, separati; 1, fusi a fornmaseapolocoracoide Makovicky
2005
Scapola e coracoide: 0, formano un arco continwgsinne anteriore e posteriore;
1, coracoide si inflette medialmente , sicché kpstocoracoide assume forma di L
Makovicky 2005
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94. Coracoide: 0, in visione laterale subcircolare, ana poco profonda lama
ventrale; 1, subquadrangolare con una estesa lanteale; 2, lama poco profonda
con un processo posteroventrale allungato. Makgv2€lo5

95. Carena sternale: 0, assente; 1, presente

96. Grandezza dello sterno: 0, lunghezza craniocawdldlecirca pari a quella del
coracoide; 1, molto piu grande del coracoide

ARTI ANTERIORI
97. Cresta deltopettorale dell'omero: 0, larga e diatiestremita prossimale
dell’omero di forma quadrangolare in visione arezj 1, cresta meno
pronunciata, a formare un arco piu che un quadgatassai poco sviluppata,
estremita prossimale dell’'omero con orli arrotonditcresta estremamente
allungata e rettangolare; 4, estremita prossimalleothero molto estesa, e di
forma triangolare in visione anteriore Makovick@05
98. Rapporto arti anteriori (omero + radio + mano)ti/ posteriori ( femore + tibia +
piede): 0,< 50%; 1,compreso tra il 50% e il 120%3 220% Gauthier 1986
99. Rapporto arti anteriori/ regione presacrale dedlarna vertebrale: 0, < 75%; 1,
compreso trail 75% e il 200%:; 2, > 200%utBaer 19860
100. Mano/ piede: 0, < 100%; 1, > 100%
101. Omero: 0, inferiore per lunghezza alla scapolajcjungo della scapola
Makovicky 2005
102. Omero/ulna: 0, > 100%; ¥ 100%
103. Ulna/ femore: 0, << 1; & 1 Makovicky 2005
104. Radio/ omero: 0, compreso tra il 50% e il 75%; 50%b; 2, > 76%
105. Mano/ (omero + radio): 0,< 66%; 1, > 66%
106. Carpali distali: 0, non fusi ai metacarpale; 1j hisnetacarpale, a formare il
carpometacarpo Makovicky 2005
107. Carpale distale semilunare: 0, ben sviluppato ridopre tutte le estremita
prossimali dei metacarpali | e II; 1, piccolo, fice la meta delle basi dei
metacarpali | e II; 2, ricopre le intere basi diitumetacarpali Makovicky 2005
108. Metacarpale I: 05 ¥2 lunghezza del metacarpale Il, e piu lungo
prossimodistalmente che ampio trasversalmenteibugaiale in lunghezza al
metacarpale Il; 2, molto corto e molto piu ampastrersalmente che lungo
prossimodistalmente. Makovicky 2005
109. Metacarpale llI: 0, subeguale al metacarpale I etacarpale II; 2, >
metacarpale II;
110. Larghezza del metacarpale IlI: 0, > 50% larghealarietacarpale IlI; 1, < 50%
larghezza del metacarpale Il. Gauthier 1986
111. Metacarpale II: 0, molto inferiore alla lunghezadl'dmero; 1, all'incirca il 50% o
piu dell’omero;
112. Dito piu lungo della mano: 0, dito IlIl; 1, dito 2, dito | holtz
113. Dito III:0, presente e con falangi ; 1, ridotto@rpiu che ad un processo esile del
metacarpale 1lI;2, assentaodificato Makovicky 2005
114. Rapporto delle lunghezze della falange 3 del ditq falange 1+falange 2) del
dito III: 0, < 100%; 1, > 100% Gauthier 1986
115. Pollice: 0, termina all'incirca alla meta delladabe 2 del dito IlI; 1, termina
all'incirca alla meta della falange 1 del ditotdymina a meta o dietro la falange 3
del dito 1. Holtz 2004
116. Falange 1 del pollice: 0, inferiore o subeguala kihghezza del metacarpale II; 1,
> lunghezza del metacarpale Il
117. Grandezza dell’'unguale del pollice: 0, subegualeuaguali delle altre dita; 1,
maggiore degli altri unguali delle altre dita. Malaky 2005
118. Unguali della mano: 0, fortemente curvi, con unsgmtubercolo flessore; 1,
debolmente curvi con un piccolo tubercolo flesshsposto distalmente
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119.

120.

121.

122.

123.

124.

125.

126.
127.

128.

129.

130.

131.

132.

133.

134.
135.
136.
137.
138.

139.

dall'estremita articolare; 2, o dritti con un pit@dubercolo flessore disposto
distalmente dall’estremita articolare Makovicky 800

Labbro prossimodorsale dell’unguale: 0, assentprelsente. Questo labbro € una
sorta di rialzo dorsale e prossimale all'articaters dell’unguale col dito, presente
in Velociraptor mongoliensis e Deinonychus antiph®. Makovicky 2005

CINTO PELVICO

Regione preacetabolare dell'ileo: 0, inferiore nda quanto quella
postacetabolare; 1, molto piu lunga ( quasi i &Badunghezza totale dell’ileo)
della postacetabolare. Makovicky 2005

Estremita anteriore dell'ileo: 0, di poco arrototeda dritta; 1, fortemente convessa
, 0 lobata; 2, appuntita all'angolo anterodorsale la linea anteroventrale concava
Makovicky 20050

Lunghezza dell'ileo: 0, marcatamente inferiore ellgudel femore (all’incirca
lunghezza ileo compresa tra 1,4 e 1,5 volte < lemga femore); 1, subeguale a
quella del femore holtz

Ala postacetabolare dell'ileo: 0, squadrata inonsi laterale; 1, acuminata.
Makovicky 2005

Rapporto larghezza acetabolo/ lunghezza ileo: O, mmwreso tra 0, 3 e 0,15; 1,
compreso tra 0,14 e 0,12; 2 0,11

Struttura dell'ischio: 0, dritta; 1, nella regiomentrodistale curva anteriormente; 2,
ad uncino posteriormente Makovicky 2005

Lunghezza dellischio: 0, > 2/3 del pube<12/3 pube Makovicky 2005
Estremita distali degli ischi: 0, formano una spfi, si avvicinano I'uno all’altro
ma senza formare una sinfisi; 2, ampiamente seplfakovicky 2005

“Stivale” dell’ischio (estremita distale espand@)presente; 1, assente Makovicky
2005

Orientazione del pube: 0, “propube”; 1, pube vatéc?2, “opistopube” (pube
rivolto posteriormente) Makovicky 2005

“Stivale” del pube:0, si proietta anteriormenteosteriormente; 1, si proietta poco
0 non si proietta affatto anteriormente; 2, noprsietta anteroposteriormente.
Makovicky 20050

Struttura del pube: 0, dritta; 1, all'estremitatdie curva anteriormente, sicche la
superfice anteriore della struttura risulti conga&jacurva posteriormente,
rendendo anteriormente la superfice convessa MekpZ005 (vedere anche
Calvo et al 2004)

“Apron” (sorta di sinfisi o chiusura) dei pubi: Onba la meta dell'intero pube; 1,<
1/3 del pube; 2, assente, i pubi non si toccMudificato Makovicky 2005

ARTI POSTERIORI

Grande trocantergel femore: 0, separato dal piccolo trocantererdgamofonda
incisione; 1, trocanteri separati da una piccotaliteira; 2, completamente fusi ( o
assenti) a formare un'unica cresta trocanterickoMeky 2005

Piccolo trocantere: 0, di forma alare; 1, cilindrin sezione trasversale

Quarto trocantere sul femore: 0, presente; 1, &ssen

Superfice mediana dell’estremita prossimale ddhald: 0, di forma concava
lungo l'asse; 1, piatta.

Astragalocalcagno: 0, assente, astragalo e calcaparati; 1, presente, astragalo
fuso al calcagno.

Tibiotarso: 0, assente , tarsali prossimali sepdedla tibia; 1, presente,
astragalocalcagno fusi alla tibia

Fibula: 0, raggiunge e tocca i tarsali prossiniglicorta, non € in contatto con i
tarsali prossimali Makovicky 2005
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140. Metatarsale IV: 0, subuguale in lunghezza al megata Il; 1, pit lungo del
metatarsale Il e all'incirca uguale al metatarsilédoltz 1994

141. Artometatarso: 0, assente; 1, la parte prossinglendtatarsale Il appare molto
piu ristretta rispetto a quella dei metatarsadi IV, ma ancora esposta lungo il
metapodio - subartometatarso; 2, presente, coatitarsale Il acuminato e non
esposto lungo la parte prossimale del metapodaxt@metatarso con la parte
prossimale del metatarso completamente persa. Wyo2005

142. Dita del piede Il e IV: 0, subuguali in lunghezzpie corte del dito Ill; 1, dito IV
pit lungo del 1l e all'incirca uguale al dito Ii2, dito Il piu lungo del IV e
prossimo alla lunghezza del dito Ill. Gauthier 898

143. Lunghezza falangi 1 + 2 del dito 1:0, maggiore aédllange 1 del dito IlI; 1,
subuguale alla falange 1 del dito IlI; 2, Dito saste o vestigialmodificato da
Sereno et al 1996

144. Lunghezza del metatarsale I: 0, non ridotta; Ittad 2, assenteodificato
Gauthier 1986

145. Posizione del metatarsale in linea verticale: €caa tarsali distali; 1, posizionato
in corrispondenza della meta circa del metataigale posizionato in
corrispondenza della parte distale del metatata88e assenteamodificato
Gauthier 1986

146. Dito II: 0, non iperestensibile;1, iperestensibioltz 1994

147. Unguale del dito II: 0, all'incirca della stessadihezza dell’'unguale del dito 1l1; 1,
molto maggiore dell’'unguale del dito Il Holtz 1994

148. Struttura del piede: 0, simmetrica; 1, asimmetricen, un sottile metatarsale 1l ed
un robusto metatarsale 1V. Senter et al 2004 vech@& Makovicky et al 2005
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CAPITOLO 1I:

TECNICHE UTILIZZATE IN

FILOGENESI
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1.1 1l Criterio di Parsimonia di Wagner.

Le tecniche di elaborazione dei cladogrammi son@yana tutte
di base sono fondate sul Principio di Parsimohigarincipio di
Parsimonia pu0 essere sintetizzato nel seguenteo:med
preferibile formulare un’ipotesi riguardante quajue dato
osservato, quanto piu semplice possibile. Tradotttermini di
applicazioni cladistiche: il cladogramma piu seicgle meno
‘costoso’, in termini di cambiamenti di stato, ttsuessere il piu
probabile per un’interpretazione dei rapporti dgoetici
all'interno di un gruppo di organismi presi in esanuno dei
primi criteri di parsimonia fu sviluppato da W.H.\feer (1961,
1963) e prende il nome appunto di Criterio di Raosiia di
Wagner. Con questo metodo si esaminano i cardtstinati”,
per i quali la probabilitd di trasformazione da wstato ad uno
iImmediatamente successivo viene stimata con lestesore di
una inversione da uno stato ad un altro immediatéene
antecedente. Ad esempio la probabilita, considerawiei
caratteri multistato, che lo stato 1 si trasforreilm stato 2 é
uguale a quella di una inversione dello stato 2,ama un
eventuale passaggio dalla condizione 3 alla 1 asmp®

richiederebbe una probabilitd doppia rispetto @i gaecedenti
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(avrebbe come intermedio lo stato 2), proprio p&rcharatteri
vengono analizzati come ordinati. Ne consegue ald Gtto che
la 'lunghezza' dell'albero (intesa come numero steps’, di
cambiamenti di stato) e indipendente dalla poseidel nodo
della radice, per cui su di un cladogramma nonceddj usando
il criterio di Parsimonia di Wagner, si puo porfenodo della

radice in ogni suo punto senza cambiarne la lurgghez

L’analisi parsimoniosa di un albero, secondo iltesro di
Wagner, viene eseguita secondo 2 fasi: in una priase,
definita come ‘analisi ascendente’, si elaboraluaghezza
dell’albero partendo dai punti terminali corrispentl ai taxa per
poi giungere al nodo della radice, mentre, nellacsssiva,
denominata ‘analisi discendente’, si procede imigra inversa
e cioé partendo dal nodo della radice per arrieartaxa. Negli

esempi sottostanti viene eseguita dapprima I'anasicendente.

Nella figura 2.1 é rappresentato un albero nonceddiper un

carattere multistato, con 6 taxa, ‘A’, ‘B’, ‘C’, D'E’ ed ‘F’,

I quali a loro volta sono affiancati da parentesntenenti il

corrispondente stato del carattere.

20



gy D)
L [
|
) — T4

(134 E(2)

Fig. 1.1- modificata da Forey al. (1992)

Per quanto affermato in precedenza riguardo alkeravitdi
Parsimonia di Wagner, si pud radicare un alberacoied’
scegliendone un qualunque punto dove porre il mzdla radice,
che in questo esempio viene rappresentata dak taxmentre la

linea del taxon B raffigura I'outgroup.

B0

E(2)

F(4)

Y [y SR, T -1

L

1)

¥

Drz)

Fig. 1.2- modificata da Forey al. (1992)

Ad ogni nodo interno viene assegnato uno stato nskcal
criterio seguente: ad un nodo viene attribuito stedo pari ad
uno stesso valore posseduto dai due nodi, o du@, tax
immediatamente successivi ad esso. Se pero, i odieoni due
taxa in questione hanno due stati del caratterersiival nodo
che li precede vengono assegnati entrambi i valda lunghezza

21



dell'albero in quel punto sara uguale alla diffex@itra i suddetti
valori degli statii in questo caso, secondo il Uiaggio
insiemistico, l'intersezione degli insiemi dei valosuddetti

risulta ‘vuota’.

Ad esempio al nodo ‘z’ viene assegnato l'insiemglid&tati (2-
4), e poiché tra E(2) ed F(4) la differenza e 4-22=e
I'intersezione dei valori dei loro stati e percigota, la lunghezza

dell’albero in quel punto risulta pari a 2.

Stesso discorso per quanto concerne lo stato dgrem® al nodo
‘y': tra C(1) e D(2) la differenza € 2-1 = 1 e kersezione e

vuota.

E(D)

EZ)

A(L) e — 2-4) —
0.2 Z(2-4)

F4)

—=x(Z)

I— r1-2)

¥

ol

D(2)

Fig. 1.3- modificata da Forey al. (1992)

Procedendo verso il taxon A, si giunge al nodo Dd. stato da
assegnare a quest’ultimo sara 2, poiché linteosezidegli
insiemi dei valori dei nodi derivati y (1-2) e z42 non € vuota ,
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ma comprende appunto il valore 2 e non ci sarandfozremento

per quanto riguarda la lunghezza dell'albero.

Per quanto concerne il nodo ‘w’, l'intersezione ldegsiemi
degli stati del taxon B(0) e del nodo x(2) & vuosaion per cui il

valore da assegnare sara rappresentato dal gfOppp

La lunghezza totale del cladogramma risultera pla somma
delle differenze effettuate in precedenza, e ciopées cui tanti

saranno i passaggi richiesti in tutto I'albero.

Ad ogni modo questa tecnica non esclude ambiguntguanto
alcuni nodi interni possono avere piu di uno stato
contemporaneamente. Ecco perché, nel criterio diifania di
Wagner, si procede in seguito ad un ulteriore anaefinita
precedentemente ‘discendente’, e che cioé parte dalice per

poi giungere ai punti terminali dell’albero, rappeatati dai taxa.

Se un nodo ha un gruppo di stati ambiguo, ad essoev
assegnato lo stato che risulti uguale o almeno tquami
prossimo allo stato del suo immediato predecesdardatti al
nodo w (0-2) della figura 2.3 della pagina precéeeniene
assegnato lo stato ‘1’, poiché come predecessoreipino ad

esso, risulta il taxon A, che possiede lo statovddére figura
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Fig. 1.4- modificata da Forey al. (1992)

Procedendo via di seguito, ai nodi y (1- 2) e z4R-ai quali fa

capo l'internodo x (2), e assegnato lo stato 2.

Da notare nella figura che la lunghezza dell'albecome
nellesempio in precedenza, non cambia: consta ierdp 5

passaggi, raffigurati dalle barre scure sui rarhctiglogramma .

1.2 Parsimonia di Fitch

Fitch (1971) amplio il criterio di Parsimonia di dfeer

adottando alcune variazioni, ma lasciando la pdgaib

agli stati dei caratteri di seguire trasformaziahiinversione
libera, proprio come nel criterio di ParsimoniaWdlagner. Tali

variazioni rappresentano le regole chiave per liappione del
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criterio di Parsimonia di Fitch e possono essassrtinte in tre

punti:

1. uno stato pud cambiare in un qualunque altro stato,
prescindere dall'ordine (ad es:02 o 3—» 1) comportando il
costo di uno ‘step’ per quanto riguarda la lungledell'albero, e
laddove l'intersezione di due gruppi di stati dative vuota, al
nodo immediatamente precedente viene assegnavalate
corrispondente all’'unione di tali gruppi e la lueghka dell
albero si accresce di una unita

2. se il ‘'set’ di stati del nodo della radice non haeno un
valore incluso in quello del successivo internodm solo
passaggio € richiesto in quel punto dell’albero

3. un valore del set di stati di un nodo interno pgySeee
arbitrariamente assegnato ad esso, se il nodoegigate non ha
valori comuni ad esso, e comunque il principio dassima
parsimonia viene rispettato.

La figura 1.5 rappresenta l'albero dell’esempidiz#ato per il
Criterio di Parsimonia di Wagner: i nodi z (2,4)(2), x (2), e
w (0,2) hanno gli stessi set di stati assegnati laeomedesima

tecnica della Parsimonia di Wagner.
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Fig. 1.5- modificata da Forey al. (1992)

Procedendo con una analisi di tipo ‘discendentallgdradice ai
taxa terminali), gli stati attribuiti ai nodi sorib(w), 2(y), 2(2).
Al nodo w viene assegnato arbitrariamente lo s2atm quanto,
come citato in precedenza, se la radice non haivaleomune
col successivo internodo, quest’ultimo puo assumere dei
valori (0 o 2) attribuitigli con il procedimentoseendente’, taxa-

radice.

L
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(2] i Crld

L

ey
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Fig. 1.6- modificata da Forey al. (1992)
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Nel caso in cui gli fosse stato attribuito lo st&, il costo in
termini di lunghezza dellalbero non sarebbe conuenq
cambiato, proprio per quanto affermato in precedemguardo
all'utilizzo di caratteri non ordinati: nell'alberanfatti, si sarebbe

ottenuto sempre un totale di quattro trasformazibsiati.

E(0)

E(2)

AT — v ] (2]
()

——=(2) — (1)

[

¥(2)

Di2)

Fig.1.7- modificata da Foregt al. (1992)

Sarebbe stato possibile creare un albero altematiguale dal
punto di vista del principio di parsimonia al préeste, se al

nodo w si fosse assegnato il valore 1 (come neint@y.

Sarebbero cambiati di conseguenza anche x (1) B,yma il

numero totale di ‘steps’ sarebbe risultato nuovamén
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Fig. 1.8- modificata da Forey al. (1992)

Gli algoritmi della Parsimonia di Wagner e di Fiwbno utili per
alberi biforcanti e per analizzare casi in cui taljabilita di una
trasformazione di uno stato di un carattere siamreetrica’
(cioé, ad esempio, che il passaggio da 0 ad 1 alegal
passaggio da 1 a 0). In molti casi pero talunefdramzioni
hanno una rilevanza maggiore rispetto ad altreiorager cui

sono necessari altri criteri ed altri algoritmi.

1.3 Metodologie di individuazione e ricerca degllberi piu

parsimoniosi: metodi esatti e metodi euristici.

Le tecniche di ricerca degli alberi piu parsimonioshe si
avvalgono dei criteri di Parsimonia precedentemelreussi, Si

suddividono in due categorie: gli algoritmi ‘esagtl ‘euristici’. |
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metodi esatti ricercano alberi parsimoniosi opeoatoh non piu
di venti taxa, garantendo una ricerca esaurienggi ddberi
parsimoniosi, mentre gli algoritmi ‘euristici’ elatano analisi
con un numero di dati troppo elevato per una reaic tipo
‘esatta’. Nei successivi paragrafi verranno detgcig tecniche

utilizzate nel presente studio, ovvero gli algoriguristici.

1.4 Gli algoritmi euristici

Le procedure, adibite alla valutazione ed elaborezidi alberi
parsimoniosi con un numero di taxa elevato, vengdefinite

‘euristiche’. Queste tecniche sono state scelte goalizzare e
costruire gli alberi, applicandole ai dati mostratl paragrafo dei
materiali e metodi. In particolare, come verra dssD
successivamente, sono stati ricercati alberi panrsiosi per lo
piu con la tecnica della ‘sequenza aggiuntiva’ aksa semplice,
combinata col procedimento di riarrangiamento dairTBR’ e

‘SPR'.

La ricerca euristica, o anche definita come ‘lalaaadella
collina’, a differenza dell’esaustiva, procede gapprossimazione
di calcoli e si serve di stime dell’errore nell'im@luazione

dell'albero piu parsimonioso. In linea di massimaeguono due
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procedure nella ricerca di tipo euristico: in umene minimizzata
la lunghezza dell’albero iniziale aggiungendovidyralmente un
taxa per volta durante la fase di costruzione alé¥ro, mentre
nell’altra si ‘modella’ I'albero riordinandolo cowari sistemi al
fine di ridurne sempre la lunghezza. Entrambi i odet di
‘aggiunta’ e di ‘riordino’, possono essere comhireaitutilizzati
contemporaneamente in un algoritmo che effettuaanalisi

euristica.

- Le sequenze di aggiunta

Partendo da un albero con un numero minimo di tad,
esempio tre, si procede aggiungendovi un quartantax uno dei
tre rami dell’albero, tale che la lunghezza ddi&b sia la piu
breve possibile. A seguire si aggiunge un quintortasu uno dei

guattro rami e cosi via.

c
A

/1IN

B BEDC E C
NN

A A A
BEDC 0D E E C D C

W

&

\Q: B



Fig. 1.9

Nella figura viene rappresentata una sequenza giuai dei

cinquetaxa ABCDE.

Sono quattro le diverse tecniche di sequenze duatg

1. Cosi come e (“As is”). Ai tre taxa del primo albero
vengono aggiunti man mano i restanti taxa nellioedn cui essi
appaiono nel set completo.

2. Casuale(“Random”). Viene ‘randomizzato’ il set di taxa,
ossia creata una nuova serie di elementi nel sananiera
casuale, e di seguito costruiti gli alberi con fesso metodo di
aggiunta sopra citato.

3. Semplice (“simple”). Questa tecnica si basa
sull'algoritmo di Farris 1970 e sul calcolo delldistanza di
Manhattan’, detta anche ‘indice di avanzamento'rigal970).
Si sceglie un taxon di riferimento quale ipotetieatenato
comune. Quindi si calcolano gli indici di avanzanegrossia le
distanze tra questo taxon e i restanti, e si elabbaladogramma
con i primi due taxa e il taxon ancestrale di nf@mto, cioé

prendendo in considerazione i due indici piu bd3sseguito Si
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procede nella costruzione dell'albero aggiungendaoimanenti
taxa nell'ordine degli indici di avanzamento, dai passi ai piu
alti.

4. Il piu vicino (“Closest”). A differenza dei metodi di

sequenza sopraesposti, in cui l'ordine di aggiwtea taxa e
predeterminato rispetto alla costruzione dell’athein questo
vengono innanzitutto calcolate le lunghezze dii tupossibili
alberi con tre taxa, e quello con la lunghezzariofe viene
scelto quale albero iniziale. Si calcola poi l'ilesrento causato
da ogni attacco sui rami dai vari taxa non ancoazzati e la
combinazione taxon/ramo che determina I'ultimo @msento alla
lunghezza dell'albero viene scelta come passag@icessivo.
Nessuno di questi metodi di sequenze di aggiuntagawantire
un risultato ottimale: ognuno di essi presentavdetaggi e degli

svantaggi.

Il modello della sequenza del ‘Cosi come e ’ 0 i®\§ dal nome
originale in inglese, € una tecnica di elaboragioapida, ma la
probabilita di costruire un albero ottimale dal fmudi vista della
parsimonia, risulta molto bassa. I| metodo delguenza de ‘Il
piu vicino ' e, al contrario del precedente, abbaza rigoroso

nel determinare alberi quanto piu parsimoniosi ipdgsma per
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'eccessiva quantita di calcoli impiega molto tempella
costruzione dei cladogrammi con un set di dati moamente

alto.

Inoltre nel calcolo delle sequenze di aggiunta i@aco le
cosiddette ‘isole di alberi’, ovvero l'algoritmoea dei gruppi di
topologie di alberi ‘riordinati’ (alberi ‘spezzettae risistemati,
con rami divisi da altri), e i membri di tali albg@ossono trovarsi

in differenti isole.

Il problema e ‘comporre’ un albero quanto piu paEioso
possibile con talvolta questi membri sparsi in eéhti isole, e
tale ricerca, a meno che in una stessa isola Rogi&ipresente la
tipologia ottimale di albero parsimonioso, risudissai difficile se
non impossibile quando gli alberi sono suddivisisale troppo

differenti tra di loro.

Una delle tecniche, che risolve in gran partedlgbema, € quella

della sequenza di aggiunta “ Casuale” o “random”.

Tramite quest'ultimo modello 'algoritmo crea digeralberi di
partenza, e ripete per almeno una centinaia deydlicomputo

degli alberi e la ricerca delle diverse tipologier cui, se alla
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centesima volta si trovano ancora isole e tipologimve, €

probabile che ulteriori alberi devono essere riatrc

- Lo scambio del rami.

Precedentemente sono state accennate le isoleatlsgyli, in cui

si trovano alberi riordinati dall’algoritmo.

Il riordino degli alberi e utilizzato allo scopo dlevare |l
numero delle possibili combinazioni di alberi ecdinseguenza

aumentare la probabilita di trovare alberi parsimosin

Lo scambio dei rami comprende tre metodi algoritmic

essenziali:

a- L'interscambio del ramo piu vicindNI, dall’inglese “nearest

neighbour interchange”). L'esempio della pagina cessiva
mostra chiaramente il procedimento di tale metdaigni albero
comprende dei ‘sottoalberi’ raffigurati in questso da (A + B)
e C sul lato sinistro, D e ( E + (F + G) ), sublakestro. | primi
possono scambiarsi di posizione con questi ultgeinerando
nuovi alberi, come mostrato nelle figure in bassell'albero
non radicato della figura di sinistra, C viene sbato con D,
mentre nella figura di destra, il sottoalbero (E F + G ) ) si

scambia con C.
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Fig. 1.10— modificata da Foreyal. (1992)

b- Tranciatura e riattacco di un sottoalbér&PR, dall'inglese

“subtree pruning and regrafting”). L'albero con gtte metodo
viene spezzato in due al livello di un nodo, dividesi da un lato
in un sottoalbero con un ramo libero e in un ad@oza ramo. La
figura 2.18 mostra il taglio al livello del nodo eltonnette il
ramo di C col sottoalbero ( A + B ); si ottengodae

sottoalberi, (A+B)eC+D+E+F+G
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Fig. 1.11 — modificata da Foreyal. (1992)

Di seqguito il sottoalbero ( A + B ), dalla partel damo
libero, viene attaccato al ramo del taxon G ar@mgp cCoOsi

I'albero in uno nuovo.

c- Divisione e riconnessione dell’albefoBR, dall'inglese “tree

bisection and reconnection”). L’algoritmo proced®nc la
divisione a meta di un albero, effettuando un taffia due nodi.
Dalla figura si nota che, dopo la divisione, siame due

sottoalberi (A+B)+C)e (D + (E (F + G,)rhe possono
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essere ricongiunti tramite I'attacco di due ramalgaque. In

guesto caso l'attacco avviene tra il ramo di B ellgudi G.

Fig. 1.12 — modificata da Foreyal. (1992)
1.6 L’analisi Bootstrap

Nel bootstrap un insieme di n caratteri viene campionato r volte
con sostituzioni e duplicazioni di stringhe (serid) dati,
generando r insiemi di dati contenenti n caratteri.
Per ciascun set di dati viene quindi stimata [agkinesi secondo i
procedimenti standard di parsimonia.
Per le r filogenesi ottenute viene determinato Uimera di
consenso contenente i gruppi monofiletici che sspntano piu

frequentemente e la loro frequenza e utilizzataecamervallo
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fiduciale. | valori (o frequenze) bootstrdpfiniscono quelli che

possono essere i limiti fiduciali degli alberi.

1.5 Stime ed indici statistici applicati ai cladogammi

La lunghezza di un albero, come gia accennato rpaElgine
precedenti, si misura col numero di cambiamenti
trasformazioni di uno stato in un altro di un chna. La
lunghezza minima €& quella preferita per la costmeidi un
cladogramma che sia concorde al principio di Pasien
Ovviamente non viene analizzato un solo carattefecomputo
della lunghezza dell’'albero, ma al fine di ottenees legami
filogenetici attendibili si utilizzano almeno unaedinha di
caratteri; questo dipende anche dal numero di f@esi in
esame. La lunghezza dell'intero albero risulterai palla
sommatoria delle lunghezze misurate una per voda qgni
carattere posto sull’albero, supponendo i caratFmpre
indipendenti tra di loro. E’ ovvio che la lunghezgiaun albero
aumenta col numero dei caratteri, col numero degti dei
caratteri e col numero dei taxa. Un’elevata quardit dati puo

quindi creare, oltre che una dispersione di pamiendell’albero,
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anche un incremento delle omoplasie, ovvero delNersioni e
dei parallelismi dei caratteri, il che porterebloeuaa valutazione

non sufficientemente attendibile delle parentedd taxa.

Per avere una stima delle omoplasie di un albar@alksola

l'indice di consistenz&Cl, dall’inglese consistency index ).

Questi e il rapporto fra il numero minimo ‘M’ di gbili
cambiamenti degli stati dei caratteri e il compbesdei

cambiamenti degli stati dei caratteri osservatiabkero.

L’esempio rappresentato in figura 1.13 chiaris@oiicetto di

indice di consistenza.

Caratten A
Taxa aboc e B
& oaoaoan
B 1000 i o
C 1100 2
D 1110 + D
E D110 b
F 0111 1 E
[
| |
a : F
-]
Fig. 1.13

La matrice in alto a sinistra € caratterizzata dataxa con
quattro caratteri binari. Sull'albero in alto a ttasvengono

invece raffigurati i cambiamenti degli stati deirai#eri della
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matrice, ed in particolare la barra nera indica wasformazione
da stato O a stato 1, ossia la presenza (1) dattess, indicato
con la lettera in basso alla corrispondente béarbarra grigia, al
contrario, ne indica I'assenza (0), e quindi uresformazione

inversa, da stato 1 a stato O.

Essendo quattro il numero dei caratteri, il valdrém’ sopra
citato, e cioé il numero minimo dei possibili caarpienti degli
stati dei caratteri, € proprio pari a quattro. Aghiomodo, da
come si puo notare dalla figura dell’albero, ilatégre ‘a’ cambia
due volte, facendo riscontrare un numero complessiv
cambiamenti pari a cinque; per cui il CIl, indice di
consistenza,secondo quanto affermato in precedesaa, il

risultato del rapporto 4/5, e cioe 0,80.

Piu il valore del CI si avvicina allo 0, piu il n@ro di omoplasie
di un albero si accresce e viceversa,; ragion peseul Cl e

uguale ad 1, I'albero € completamente parsimonioso.

I ClI puo essere calcolato anche per un solo eagatt
Nell’esempio della figura 1.13, per il carattereseottiene un Cl
uguale a 0,50, poiché il numero minimo di cambiatmeossibili

per un carattere binario, quale ‘a’, € 1 e il totaffettivo dei
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cambiamenti dello stesso carattere risulta inveseg?2, per cui

Cl =1/2 =0,50.

Altri indici vengono utilizzati per quantificare dftendibilita
filogenetica di un cladogramma. Uno di questi_édice di
ritenzione (RI, dall'inglese “retention index”), il quale é

designato per aggirare una limitazione del ClI.

Il CI puo variare a seconda della posizione deatsxil’albero e

quindi a seconda delle relazioni di parenteladra ktessi.

Considerando la figura 1.14, il CI per il carattdyeé uguale ad
uno, per cui il carattere € pienamente informafpey quanto
riguarda il principio di Parsimonia. Se pero l'ordidei taxa e,
quindi la loro posizione filogenetica, venisse nficdto

costruendo un altro cladogramma, cambierebbechan CI.

L :
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=

T3 omem
[

La0) ——

Fig. 1.14

Stavolta, in questo nuovo albero, la lunghezzaldoéadi sei

passaggi, contro i cinque dell’albero della figird3. Il carattere
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‘b’ cambia due volte, per cui il suo CI € ugual®,a0, ed il CI
dell'intero albero risulta pari al valore del rapimo4/6 = 0,66,

contro lo 0,80 della figura 1.13.

Il RI corregge queste variazioni comparando I'¢i¥et numero
di cambiamenti del carattere col massimo numersipibs di

cambiamenti.

RI = ( Max — L)/ ( Max — Min,) dove Max sta per massima
lunghezza possibile dell’albero, cioe la misuraladédinghezza
che si ottiene se lo stato derivato del carattereriginasse

indipendentemente in ogni taxon in cui esso compare

In figura 1.14 quattro sono i taxa in cui lo stderivato ‘1’ del
carattere b compare, mentre cinque risultano gfettefi

cambiamenti del carattere sull’albero, per cui a4 +5=9

L € la lunghezza effettiva, od anche il numero anbiamenti
effettivi, e Min_ € il numero minimo di cambiamenti possibili del

carattere.

RI, per il carattere b, risulta uguale a ( 9-5}4{9= 0,80.

RI uguali a valori alti, implicano una concentramo di

cambiamenti degli stati maggiore al livello dei nadterni
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dell’albero; al contrario, per RI bassi, si ottiammsa frequenza di
cambiamenti degli stati dei caratteri maggioreiallo dei rami
dei taxa terminali dell’albero. Il prodotto tra RICI rappresenta
un altro indice statistico utilizzato in cladisticéindice di
consistenza ripesato (RCI, dall'inglese rescaledhsistency

index).

Inoltre in un’analisi cladistica viene calcolato umdice generale

della stima delle omoplasie, definito appunto iedit omoplasie

(HI, dall'inglese homoplasy index), il cui valore gari alla
differenza 1- Cl, dove CI sta per indice di coresiga. Infine si
ricorda un altro indice molto usato negli studiodieénetici:
I'indice di decadimento o supporto di Bremer (Bremko94).
Tale indice é rappresentato da numeri interi maggioiguali ad
1, e che rappresenta quante tappe in piu son@siehper trovare
alberi privi di un particolare gruppo. Ad esempie # piu
parsimonioso degli alberi che mostra il clade ABfortasse 138
steps, mentre il piu parsimonioso degli alberi giivdel clade
ABC (collassato), riportasse 143 steps, l'indicel@adimento &
dato dalla differenza 143-138=5, ossia 5 stepshgeikt clade
ABC decada o collassi (mostrando politomia, veqeeragrafo

successivo). L'indice di decadimento fornisce unsuna relativa
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di quanto I'omoplasia in un dato intacchi il sostegper un

particolare gruppo.

1.6 Gili alberi di consenso

Spesso le analisi compiute secondo il PrincipidPdrsimonia
permettono di trovare molteplici alberi, tutti cda stessa
lunghezza ma con collegamenti differenti fra i ta¥avolte

anche metodi di analisi diversi permettono di trevalberi che
mostrano topologie differenti e quindi storie diffati per gli
stessi taxa. Inoltre studi che utilizzano diveirsi di carattere (es.
sequenze dei geni, morfologia) permettono di trexaarcora altri
alberi. Spesso i sistematici piuttosto che scegliea i diversi
alberi trovati, preferiscono vedere quali gruppna presenti in
tutti gli alberi piu corti o quali sono quelli ofteti con vari
metodi di analisi oppure con differenti tipi di tna del

carattere. Le informazioni in comune tra questesdlipotrebbero
essere riassunte utilizzando un albero di conseDs®eguito
vengono descritte le due tipologie di alberi dis@mso sviluppati

nella presente analisi.
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- Alberi di stretto consenso
Gli alberi di stretto consenso contengono solo qgeippi

monofiletici che sono comuni a tutti gli alberi.

Nella figura 1.15 della pagina precedente veng@ppnesentati
due alberi ugualmente parsimoniosi, di lunghezzagaguattro.
Un albero di stretto consenso, che riassuma leediitetiche dei
due precedenti cladogrammi contenendone tutti pgraomuni
ai due alberi sopra citati, € quello rappreseniatigura 1.16 in

basso.
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Da notare che le trasformazioni dei caratteri dtavsono cinque.
In generale la lunghezza dell'albero di consensw@ggiore di un
qualunque altro albero parsimonioso. Cio accadgeirerale per
gualunque albero di consenso, poiché questi pr@gsantte piu
ambiguita, politomie, che un qualsiasi altro albeagion per cui
sara meno risolto di un albero parsimonioso nonotisenso, e
per questo i caratteri dovranno cambiare piu v&lteli un albero

di consenso.
- Alberi di consenso della regola di maggioranza al 50%

Quando si comparano molti alberi, puo essere issarde sapere
se un clade appare nella maggioranza degli albehease non in
tutti. Un albero di consenso definito con la regtilanaggioranza
deve contenere tutti i gruppi che appaiono almezld0% degli
alberi considerati. Se un clade € presente nelggmenza degli
alberi piu parsimoniosi, questo clade figurera’allero ottenuto
con la regola di maggioranza, con l'aggiunta dallicazione
della percentuale degli alberi piu parsimoniosi bhano riportto
quel particolare clade. Tale struttura di consensoe utilizzata
quando si procede ad esempio con l'analisi bogsfi@anendo
per tanto quelle percentuali in forma di frequehpatstrap utili

per la valutazione di stabilita di ogni raggruppaioecladistico.
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CAPITOLO II:

IL GRUPPO COELUROSAURIA,
DESCRIZIONE DEI SUOI

SOTTOGRUPPI
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I nome Coelurosauria fu dato da Von Huene (1914ed) e
definito come stem group che include Passer dooussé tultti |
taxa che condividono lo stesso ancestor piu reqantosto che
guello conAllosaurus fragilis, oppure definito come il clade che
include gli uccelli attuali e tutti i teropodi clewndividono un
ancestor piu prossimo agli uccelli che Adosaurus fragilis
(Gauthier, 1986). Tale gruppo di dinosauri fa patéd’ordine
Saurischia (Seeley, 1888), e sottordine Theropbtdagh, 1881).
La diagnosi di Coelurosauria € incerta, spesso mina
sostanzialmente si riferisce a quei teropodi chgs@ggono un
0SSO sacro esteso, una coda irrigidita distalmente generale,
la tibia piu lunga del femore. Recenti ritrovamdaossili provano
che almeno alcuni gruppi di celurosauri fosseropeeti, in vita,
da una sorta di piumaggio. Nella presente anal@ine verra
illustrato nel capitolo successivo, alcune fra lel tabili
sinapomorfie che distinguono tale gruppo sono :sdos
anterorbitale del mascellare maggiore del 25%adeklvita
anterorbitale (14), regione della sinfisi del premascellare a
forma di U, il forame del quadrato non limitato sdlo ramo
dorsale del quadrato (4l.e 412). | sottogruppi inclusi

all'interno di Coelurosauria e inseriti nel lavody filogenesi

48



dello scrivente sono: Tyrannosauroidea, Compsogish
Ornithomimosauria, Therizinosauroidea, Oviraptosaur

Alvarezsauridae, Troodontidae, Dromeosauridae esAve

1.1. Tyrannosauroidea

| tirannosauroidi fanno parte del piu distinguibiée meglio
conosciuto gruppo di teropodi del Mesozoico. Soa@iterizzati
da un grande cranio con una dentizione eterodoatgbastanza
specializzata, un alta pneumatizzazione del basmra gli arti
anteriori fortemente ridotti (sia per le dimensiathe per |
numero delle dita), mentre gli arti posteriori sararatterizzati
dall’artometatarso (carattere 141) che sara descrél capitolo
successivo. Recenti scoperte e analisi filogenetith cui anche
la presente, hanno rivelato la presenza di uligiasi al di fuori
del clade Tyrannosauridae sensu strictu, ma malt@mssimi a
quest’ultimo gruppo che al resto degli altri terdpdlra queste
presenze si segnalano quelle relative ai fankang paradoxus e
Guanlong wuacaii , che nel presente lavoro come descritto
successivamente, sono i diretti sister group deafdiyosauridae,
mentre altri come\lectrosaurus olseni, Proceratosaurus bradley

e Tanycolagreus topwilsoni si collocano quali outgroup dei
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sopracitati tyrannosauroidi, rappresentando laepbasale dell’
intero clade tyrannosauroidea secondo [|'analisiltavalallo
scrivente, e secondo un recente lavoro eseguiparticolare su
Proceratosaurus bradley (Rauhut et al 2009). Ragion per cui il
clade Tyrannosauroidea viene definito, secondasultati della
presente analisi, come quel node based group cimpreade
'ancestor condiviso da Proceratosaurus bradley e
Tyrannosaurus rex, e tutti i discendenti di tale ancestor,
Proceratosaurus bradley € noto per il suo cranio parzialmente
completo (mascella superiore e inferiore, ma mahcgetto”
craniale — fig.2.1). Appartiene alla Formazione @ehnde Oolite
del Gloucestershire, Inghilterra del Bathoniano @diward,
1910). Si distingue per la presenza di denti presiksi e medio
dentali molto piu piccoli di quelli della parte tite delle
mascelle.Guanlong wuacaii € un tyrannosauoride piu avanzato
rispetto a Proceratosaurus bradley, proviene dal Oxfordiano
superiore di parte della Formazione Shishugouna@Xu et al,
2006). L’olotipo € rappresentato da uno scheletresgpché
completo, e con il cranio distinguibile per la meza di una

cresta nasale (Fig. 2.2)
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Fig. 2.1 Proceratosaurus bradley Fig.2.2 Guanlong wuacai, cranio. La freccig
indica la ceestasaleFoto di
Jonah Choiniere , Ph.D. Candidatg
The George Wigton University

1%

1.2. Compsognathidae

Il gruppo Compsognathidae viene definito come qdede
comprendente Compsognathus longipes e tutti i taxa che
condividono un piu prossimo ancestor con tale tazba con
Passer domesticus. Denominato per la prima volta da Cope
(1871), tale clade , costituito da piccoli celutasae noto per le
forme del Tardo Giurassico europeo, e per quelleCdetacico
inferiore della Cina. | compsognatidi sono caratti da:
nasale escluso dalla cavita anterorbitale Q18sccetto
Huaxiagnathus orientalis), spine neurali delle elen caudali
presenti solo dalla | alla IX vertebra (88. pube verticale
(1291), lunghezza della falange 1 + lunghezza dellanigd 2
del dito | sub uguale alla falange 1 del dito 111481) e Il
diametro delle falangi non unguali del dito Il rane < della
meta del diametro delle falangi non unguali deb dit(1731 -

eccetto Compsognathus longipes - corrispondente al carattere
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327 da Senter, 2007) Ultimi ritrovamenti , quidliaxiagnathus
orientalis e Juravenator starkii (fig.2.3), hanno contribuito ad
una migliore comprensione anatomica e filogenetidale clade.
Il primo fa parte della fauna cretacica della pmoia di
Liaoning, della formazione Yixian — Cina, e mosfy@asi tutti i
caratteri nello scheletro, tranne che per la pdigale della coda
(Hwang et al, 2004); il secondo appartiene ai teree calcari
laminati del Kimmeridgiano della bassa Franconia,
Schamhaupten Ovest, Baviera — Germania; € un dhabvi
subadulto che mostra strutture anatomiche intenéssaa le
guali delle tracce di tegumento nella parte mediatk della
coda (Golich & Chiappe, 2006Huaxiagnathus orientalis, nel
lavoro dello scrivente, forma il clad¢uaxiagnathus orientalis +
(Snosauropteryx prima + Compsognathus longipes), mentre
risulta outgroup di quest’ultimo raggruppamento tdxon

Juravenator starkii.

Fig.2.3Juravenator starkii
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1.3. Ornithomimosauria

Il gruppo ornithomimosauria € caratterizzato damier di
dimensioni medio/grandi di celurosauri note a partdal
Cretacico inferiore dei terreni dell’Asia centradedel Nord
America. Marsh (1890b) descrisse il primo ornithaomle,
Ornithomimus velox, ed istitui il nome Ornithomimidae. Osborn
(1917) studio il secondo ornithomimidgtyuthiomimus. Il clade
viene definito nella presente analisi come nodedbasoup che
include Il'ancestor condiviso daPelecanimimus polyodon
(Fig.2.4) e daSruthiomimus altus e tutti i discendenti di tale
ancestor. Alcune caratteristiche di tale raggrupgam
individuate gia da studi passati riguardano laomg craniale,
con la parte anteriore relativa alle mascelle prvadenti —
ornitomimidi avanzati - una struttura rigonfia enetforme
all'interno del cranio (bulla — fig.3.9 strutturatérna all’orbita)
e lunghi arti anteriori. Per quanto concerne |'engresente, e
come verra poi descritto con maggior dettaglio oapitolo
successivo, alcune sinapomorfie che caratterizziaot@ade in
guestione sono: cranio in visione laterale fortetmdénangolare
(2.2 anche alcuni Paraves), assenza , anche per i basalenti,

di seghettatura dentaria 27. — anche oviraptoridi e
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Confuciusornis)lunga e appuntita forma del premascellare, con
un lungo processo nasale 1P.,processo mascellare del
premascellare che si estende posteriormente in naeoda
separare il mascellare dal nasale Z),0finestra mascellare
estremamente allungata e bassa3/ld&nche alcuni troodontidi e
dromeosauridi), costole cervicali esili e non luagtuanto il
doppio della lunghezza dei centri delle vertebrevicali, e
metatarsale | assente (124.1453). Come verra descritto
successivamente, la presenza dell’artometatarsh14. 2.5a

e 2.5b) non sara considerata sinapomorfica per (li

Ornithomimosauria in quanto pressoché uguale alajoi

Tyrannosauridae.

10cm

Fig2.5 aArtometatarso di Fig.2.5b Artometatarso d&truthiomimus altus, con
Gorgosaurus libratus particolare a dx
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Therizinosauroidea

| terizinosauri sono un gruppo che relativamentezdente sono
stati confermati come appartenenti al gruppo deioshuri
carnivori, in quanto in passato alcuni studi e lpeamancanza di
materiale fossile e per le tecniche filogeneticlba ancora del
tutto ampliate, venivano collocati fra Sauropodophmar (Von
Huene ,1932) e Ornitschia (Seeley, 1888) qualepmpu
Saurischiasedis mutabilis (Barsbold & Maryanska 1990) ; tale
ipotesi fu poi nuovamente modificata, e , come aga& in
precedenza, molti lavori e nuove scoperte confesn@l’ipotesi
originaria dell’appartenenza ai teropodi (Perle 9,9Barsbold
1979). Il nome deriva dalla specieTherizinosaurus
cheloniformis, che nella presente analisi non e stato introdotto
guanto risulta assai povero di caratteri (pochmeleti relativi
agli arti anteriori). Tra l'altro tale taxon ha sitato molte
ipotesi riguardo alla sua collocazione sistematiEnché in un
recente lavoro sia stata confermata la sua pogzadiinterno
del gruppo in questione (Russell & Dong, 1993 djuAe specie
trovate recentemente, soprattutto quelle asiatichkeme
Alxasaurus elesitaiensis, hanno messo in evidenza alcuni

caratteri del tutto sinapomorfici con i teropodiscleidendo
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percid qualunque ipotesi che li considerava sautopwrfi.
Infatti, la presenza di tre dita col metacarpaleoito, carpale
semilunare che tocca metacarpale | coméliasaurus , e |l
primo metatarsale che non tocca il tarso comBeipiaosaurus
inexpectus, sono ottimi esempi di sinapomorfie condivise coi
teropodi. Il gruppo Therizinosauroidea, nel presefdvoro,
viene definito come node based group che compreseestor
condiviso daFalcarius utahensis e Segnosaurus galbiensis, e
tutti i taxa che discendono da tale ancesAdcuni caratteri
diagnostici del clade Therizinosauroidea sono €aga di denti
premascellari (%), assenza di finestra mascellare Q)5.
lunghezza della regione cervicale il doppio o piuqgdella
relativa al cranio (571. — anche negli ornithomimidi, ma il
rapporto collo/cranio risulta comunque minore etsp a quello
dei terizinosauri), superficie mediana della fibdidorma piatta
(1361 - anche negli Alvarezsauridae e {@onfuciusornis

sanctus).
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1.5. Oviraptosauria

Il gruppo Oviraptosauria comprende alcuni teropodniraptori
del Cretacico, ed erano dotati di lunghi arti poste mani
raschianti, e raramente eccedevano i 2 metri dgHamza. Il
cranio oviraptoride ha alcune peculiarita, unicteeifdinosauri,
guali ,ad esempio, in alcune forme una cresta enunciata,
una forte pneumatizzazione e una “ranfoteca”, umea sli becco
senza denti non allungato, formato da un alto etocor
premascellare (fig.2.6). Il clade viene definitoym stem-based
group che include tutti i maniraptori prossimi Q@viraptor
philoceratops che aPasser domesticus (Sereno,1998; Maryanska
et al, 2002). Nella presente analsisi vengono iddati con le
seguenti sinapomorfie: ipapofisi delle vertebrevioadorsali ben
sviluppati (682 eccetto perOviraptor philoceratops), struttura
dell’ischio ad uncino posteriormente (125.parte distale del
pube curva anteriormente (131.1) , dito | del pieksente
(1432), contatto palatino-pterigoide-ectopterigoide si @aar
sotto il margine ventrale della guancia (20%edere anche
capitolo Ill del presente lavoro). Nel presented&iusono stati
inseriti nel dataset i taxa appartenenti al sotipgo degli

Oviraptoridae Qviraptor philoceratops, Rinchenia mongoliensis,
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Citipati osmolskae, Conchoraptor gracilis e Ingenia yanshini —
fig 2.6-) il taxon esterno quest’ultimo gruppo si@sCaudipteryx
zoui, in quanto esemplari abbastanza completi e pganio che

per la parte postcraniale, e quindi con un buoadgrdi

attendibilita per quanto concerne lo “scoring” dafatteri.

Fig.2.6Ingenia yanshini — cranio, con anteriormente la ranfoteca
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1.6. Alvarezsauridae

Il gruppo degli Alvarezsauridae comprende forme @dtacico
alguanto particolari e controverse per certi agpelte spesso
nelle passate analisi filogenetiche assumevanazipasisugli
alberi sempre differenti tra un’analisi ed un’altraHanno
sicuramente alcuni caratteri sinapomorfici deglallt, come il
pube che tende verso la parte posteriore e si mEsmuasi
parallelo all'ischio, la fibula ridotta ad una pada struttura
sottile e tracce di proto piume. Senter (2007)igzat tale clade
come esterno al gruppo degli Aves, collocandoloyn recente
lavoro, al di fuori del gruppo Oviraptosauria + #as, mentre
la maggior parte degli studi lo posiziona qualedeldasale del
gruppo degli Avialae. Nell'analisi presente il atadppare sister
group della monofiletia sviluppatasi con il gruppaodontidae
(vedere capitolo Ill), condividendo alcune sinapaoino fra le
quali si ricordano: stivale del pube che non siigita
anteroposteriormente (1), presenza arto metatarso (1J]1.
condilo fibulare della tibia ben sviluppato (15€orrispondnte
al carattere 311, Senter 2007), e fibula corta rotve tocca i

tarsali (1391)
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1.7.Troodontidae

Il gruppo troodontidae e composto da piccoli cedaroi

manirpatori appartenenti ai depositi cretacici’dsia e del nord
America. Questi teropodi hanno una dentatura stghdgffig.2.7
a , b), mani raptoriali, ed un grande artiglio dasul Il dito del
piede, indicativo di un comportamento altamentecigiezato

per la predazione. Inoltre i troodontidi posseggono dei piu
grandi gradi di encefalizzazione fra i teropodi renvmani, come
lo dimostrano le dimensioni posteriori del cranum grande
sviluppo sensoriale, sottolineato dalle grandi terlmculari e un
orecchio medio ben sviluppaté.oodon formosus e stato uno dei
primi dinosauri descritti del Nord America (Leidy836); ben
otto esemplari sono noti dal Cretacico del desddbGobi in

Mongolia, ed alcuni resti frammentari sarebberaddurre a tale
clade , anche se al momento lipotesi di appartemeni

troodontidi di tali resti non & ancora del tuttonfeymata.
Sebbene molte recenti riguardino resti assai paliemateriale,
alcune di esse hanno comunque contribuito alla censgmone
anatomica e soprattutto comportamentale di quesdtirasauri,
soprattutto con dei ritrovamenti di uova e nidid#olti autori

hanno considerato tale clade incluso fra i Deinbogauria
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(Gauthier, 1986; Sereno, 1997, 1999 a; MacovickyS&es,
1998), oppure come sister group degli ornithominfigoltz,
1994, 1998 a), inclusi fra gli Avialae (Forsteraét 1998) oppure
come clade appartenente a quello dei terizinosalgbot
oviraptosauri (Russel & Dong, 1993; Norell et @0, 2001),
mentre nell’analisi dello scrivente sono stati ustinel gruppo

dei Paraves formando un sottogruppo monofileticiease agli

Avarezsauridae (capitolo IlI).

Fig.2.7aSauronithoides mongoliensis, cranio. In basso, fig 2.7b,
particolare dei denti seghettati

Fig. 2.7bSauronithoides mongoliensis, punta premascellare
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1.8. Dromeosauridae

| dromeosauridi sono quei piccoli dinosauri carnivo
strettamente imparentati col gruppo degli Avialdle.primo
dromeosauride descritto €& statdromeosaurus albertensis
(Matthew & Brown, 1922), il cui materiale si basar o piu su
un cranio parzialmente conservato con mandibokst di piedi
in maniera frammentaria. Questo esemplare é statenuto nel
1914 da Brown dai depositi del tardo Cretacico (fammeano) di
cio che risulta essere ora il Dinosaur ProvinciatkPhello stato
dell’Alberta, Canada. Successivamente un altro dazauride
molto rappresentativo di tale clade viene scopeseo terreni
delle arenarie rosse del Campaniano inferiore adétirmazione
di Djadoktha, Mongolia, dalla spedizione sciengficdell’
American Museum of Natural History: Velociraptor
mongoliensis (Osborn 1924) (fig. 2.8). L’esemplare viene
rinvenuto con un cranio quasi completo, mascelteriori e il
primo dito della mano. In seguito viene scopertopigde. Lo
studio fatto da Ostrom (1969) &einonychus anthirrhopus del
Cretacico inferiore del Montana —USA, fornisce perprima

volta informazioni complete sulla regione postcasmi dei

dromeosauridi.
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Il clade Dromeosauridae € un node based groupnchalie tutti i
discendenti dell’ancestor condiviso déicroraptor zhaoianus,
Snornithosaurus millennii e Velociraptor mongoliensis. Nella
presente analisi sono stati introdotti due esempilaora non
ancora classificati e nominati (tab. A dei matermalmetodi)
(capitolo 1ll), e che rientrano I'uno nel gruppo dvibraptoria,
I'altro nei Dromeosauridae quale outgroup dei Drosairinae.

Il clade Dromeosauridae puo essere definito secamdone
sinapomorfie riscontrate nel presente lavoro: pnamze
postorbitali (301 anche in alcuni tyrannosauridi), costole
cervicali 4 volte la lunghezza dei centri delletebre cervicali
(671 e C.I =1,0), vertebre caudali della regione mecia
prezigapofisi estremamente lunghe, maggiori delteghezza dei
centri (852), caudali della regione distale con prezigapofisi
lunghe, con una estensione che copre 10 volte apunghezza
dei centri (86l anche inSnosauropteryx e Huaxiagnathus),
archi emali biforcati ad entrambe le estremita Z88nche in
Snornithoides youngi), labbro prossimo dorsale dellunguale
delle dita della mano (11B.anche inArchaeopteryx), estremita
anteriore dell'ileo appuntita all’'angolo anterocatescon la linea

anteroventrale concava (12lanche inJeholornis), superficie
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laterale dell’ischio con il margine longitudinaldec divide la
superficie in una parte anteriore e una posteri{it@62
corrispondente al carattere 330 da Senter, 20@13nde 1 del
dito Il del piede piu corta della falange 1 delodly (1881

corrispondente al carattere 342, da Senter, 2007) .

Fig.2.8Velociraptor mongoliensis, cranio.
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1.9. Aves

Gli uccelli si sono evoluti dai piccoli dinosauraraivori circa
150 milioni di anni fa. La maggior parte dei cagattassociati
agli uccelli — penne, sterno, furcula, arti, etsi-sono evoluti nei
dinosauri carnivori per scopi non collegati conrigne degli
uccelli o per il volo. Alcuni maniraptori , comedromeosauri,
cominciano ad esprimere quei caratteri intermedi tinosauri e
gli uccelli ; caratteri che li rendono piu leggeaiti a compiere
balzi dal suolo, arti adattati all’arrampicamentals alberi per
poi effettuare planate: passaggi evolutivi che lbaooinvolto e
tuttora coinvolgono molti studi, essendo ancora deh tutto
svelati i processi morfo-adattativi di questi animaesozoici.

I primo esemplare riconosciuto come uccello é ostat
Archaeopteryx litographica. Al momento si contano dieci
esemplari di tale specie, appartenenti ai terreldl tardo
Giurassico, a calcari litografici di Solnhofen, Bara, Germania.
Per questo, il nome Aves, dato per la prima voéd.ohneo nel
1758, ora vine definito come quel gruppo che idelu
Archaeopteryx e gli uccelli attuali, piu tutti i discendenti
dellancestor comune adrchaeopteryx e agli uccelli attuali

(Padian & Chiappe 1997, 1998a, 1998b). Gauthier8g)L9
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restrinse il campo del nome Aves agli uccelli delwn group
(Neornithes — Padian & Chiappe 1997, 1998), inahddeinvece
Archaeopteryx nel clade Avialae. Quest’'ultimo grampdefinito
come stem based group comprendente I'ancestor reoragli
uccelli e a tutti i maniraptori piu prossimi &dchaeopteryx che a
Deinonychus. Ad ogni modo, nella presente analisi, viene
utilizzato il nome Aves quale node group includeld@cestor
comune adArchaeopteryx (Fig.2.9) ,Eoalulavis e tutti i neorniti,
piu tutti i discendenti di tale ancestor. Alcundl@eorincipal
sinapomorfie del clade in questione, individuate llane
ricostruzione filogenetica dello scrivente, sonossemza
articolazioni iposfene-ipantro (7Danche negli alvarezsauridi),
rapporto mano/piede maggiore del 100% (10@nche in
Falcarius utahensis e il microraptoride BMNHC-00DY6 lunga
regione preacetabolare dell'ileo, pari ai 2/3 d#hle dellileo
(1201 C.1 = 1,0), presenza dell'apron, lungo appena nwrig3
della lunghezza del pube (132.1 anchelngenia e Citipati),
astragalo calcagno fuso alla tibia — tibiotarso8(13anche in
Ingenia), alluce inverso in modo che la sua superficientalee si
affacci medialmente o anteriormente (Il6&orrispondente al

carattere 317, da Senter 2007), e la lunghezza tiHnge 11-2
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del piede maggior o uguale alla falange IlI-1 (266.anche i

microraptoridi- corrispondente al carattere 320, da Senter 2007).

Fig.2.9 Archaeopteryx bavarica
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CAPITOLO Ill: DISCUSSIONE

E CONCLUSIONI
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Come gia accennato nella sezione dedicata ai raktermetodi,

il dataset della presente analisi filogenetica tads205 caratteri
e 55 OTUs, di cui 54 ingroup e il taxéhosaurus fragilis
utilizzato invece come outgroup. | test effettisatno stati
dell’ordine delle 20 unita, producendo all'incir8@0.000
ricostruzioni filogenetiche, annoverando quelggiormente
parsimoniose e non. Le run che verranno descottawaggior
dettaglio nelle successive sezioni del presentgatap
comprendono 20.000 cladogrammi trovati col metagitsgco
TBR, dei quali 20.000, 14.238 sono le soluzioni giagnente
parsimoniose ricercate con l'algoritmo precedentamedetto. |
random seed, che hanno generato tali soluzioggrmemente
parsimoniose sono rappresentati dai seguenti donern: il
“40796161", che ha prodotto 4.238 alberi MPR (most
parsimonious reconstruction), e il “312293771"¢ afivece ne
ha prodotti 10.000. In entrambi i casi il numere @sprime |l
grado di parsimonia, e cioe la lunghezza dell’abertermini di
steps dei caratteri, € pari a 768, ma, come veunrkntopologia
dei cladogrammi presenti nell’una e nell’altra rambia e verra
assunta come miglior possibile interpretazionegBloetica quella

che nell’albero di consenso mostra il minor nundirpolitomie.
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Il run test che ha prodotto 4238 alberi MPR vendidato con la
lettera A, e , come si vedra successivamente, ihgppato alberi
di consenso con un numero inferiore di politomspetto a
guello che ha prodotto 10000 alberi MPR, e cheavieidicato
con la lettera B. In basso vengono mostrati i gudelte analisi
effettuate, e che riassumono i risultati prodoéntite indici e
numero di alberi MPR ritrovati nelle “isole” ( tregands)
dall'algoritmo euristico associato alla modalita di

riarrangiamento rami TBR.

Tree length = 768

Consistency index (Cl) = 0.3477

Homoplasy index (HI) = 0.6523

Cl excluding uninformative characters = 0.3434
HI excluding uninformative characters = 0.6566
Retention index (RI) = 0.7068

Rescaled consistency index (RC) = 0.2457

RUNTEST A
Tree-island profile:
First Last First Ti mes
I sl and Si ze tree tree Score replicate hi t
1 4238 1 4238 768 1 1
2 5762 - 769 1 1
RUNTEST B
Tree-island profile:
First Last First Ti mes
I sl and Si ze tree tree Score replicate hi t
1 10000 1 10000 768 1 1
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3.1 RuntestA

Alcuni dei risultati della presente analisi coirmmb con quelli
della maggior parte delle analisi precedenti. Aeéngso, i
risultati di molte analisi di altri autori che imclono il gruppo
Tyrannosauroidea, mostrano quest'ultimo clade irsizoone
basale all'interno del gruppo Coelurosauria (Péiezeno et al.
1994; Sues 1997; Forster et al. 1998; Makovicky #e$51998;
Xu et al. 1999b, 2002a,b; Currie & Carpenter 20006rell et al.
2001; Allain 2002; Clark et al. 2002a; Hwang ef@02,2004;
Maryanska et al.2002;Makovicky et al. 2003, 200&|vG et al.
2004; Senter et al. 2004; Xu & Norell 2004; Xu & WMga2004;
Kirkland et al.2005; Mayr et al. 2005; Xu & Zhand@(5;
Gohlich & Chiappe 2006; Senter 2007; Novas et ab820
proprio come nell'analisi svolta dallo scrivente.duelle analisi
dove invece il clade Tyrannosauroidea non viendzjprsto
come gruppo basale dei Coelurosauria, comunqukadecnon
viene incluso nel gruppo Aves, Dromeosauridae, dontidae,
Therizinosauroidea,  Oviraptosauria, Alvarezsauridae,
solitamente, Ornithomimosauria (Sereno 1999b; NofaPkol
2002; Rauhut 2003; Holtz et al 2004; Rauhut & X020 Inoltre

va rilevato che sia nel runtest A che in quellotédle gruppo
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occupa sempre la posizione basale all'interno d&l@osauria.

Si nota per0 una prima novita allinterno dell’dsalA e
riguardante i Tyrannosauroidea (Fig 3.2), e ciogpdaizione
abbastanza stabile dlectrosaurus olseni e molto piu basale
rispetto ad analisi precedenti (Holtz et al 20@ia in Holtz et

al, 2004, Alectrosaurus olseni risultava un baséle i
Tyrannosauroidea, ma non in tutte le soluzioni iparBiose,
tant'e che altre MPR lo collocano, in suddetto layoquale
diretto outgroupgroup dei Tyrannosauridae, od arathieterno

del gruppo Tyrannosauridae e allinterno del clade

Albertosaurinae (Fig 3.1)

ORNITHOMIMOSAURIA

COMPSOGNATHIDAE
Bagaraatan

MANIRAPTORA
Stokesosaurus
Dryptosaurus
Eotyrannus
Albertosaurus
Alabama taxon
Dasp letosaurus
y Alioramus
Tarbosaurus
Tyranposaurus

w0
2
3
3
£
!
=2
=

.+ Gorgosaurus

£ 1 Alioramus

Tyrannosaurinae

Tyrannosauridae

Tyrannosauroidea
rannoraptora
Coelurosauria

Fig.3.1 modificata da Holtz et al (2004)

N. B Le linee tratteggiate indicano le sette pasizi ugualmente parsimoniose di
Alectrosaurus ol seni.
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Allosaurus fragilis

Alectrosaurus olseni

Coelurosauria

=
=
=
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. Wi Proceratosaurus bradley
Tyrannosaurvidea I_&‘Tanyco]agr‘eus topwi 1soni

Guanlong wuacaii
Lcmsl_ pilong paradoxus
lis— Gorgosaurus libratus
U:. Tyranmsaurus rex
Y Tarbosaurus bataar
— Juravenator starkii

— Huaxiagnathus orientalis
= Compsognathus Tongipes
L sinosauropteryx prima

Fucoelurosauria

scipionyx samniticus
— Pelecanimimus polyodon

Maniraptoriformes

Harpymimus okladnikovi
L:  Archaeornithomimus asiaticus
IF orii thomimus ednonticus
i STruthiomimus altus
Gal limimus bullatus
ormitholestes hermanni

Coalurus fragilis

— Falcarius utahensis
Beipiaosaurus inexpectus

L Therizinosauroides ']t'- Alxasaurus elesitaiensis

4 Erlikosaurus andrewsi

I'E’ segnosaurus galbinensis
— Caudipteryx zoui
Conchoraptor gracilis

Maniraptora

Paraves

Dromeosauridae |

Qviraptosauria LI_.- oviraptor philoceratops

"L Rinchenia mongoTiensis
' _ Ingenia yanshini
L Citipati osmolskae
Mononykus olecranus

|‘E shuvuuia deserti

L sinornithoides youngi
i Troodon Tormosus
L saurornithoides mongoliensis
- wellnhoferia grandis
I—’i}: Archaeopteryx litographica
l‘ms, . Archaeopteryx bavarica
Concornis lacustris
i Iberomesornis romerali
r[v,_ Jeholornis prima
"= Confuciusernis sanctus

|"\'. eoalulavis hoyasi
BMNHC 000759
Banibiraptor feinbergi

promaeosaurus albertensis
w Deinonychus antirrhopus
sinornithosaurus millenii
11!__ BMNHC {0772
Microraptoria Y. Tsaagan mangas
& Microraptor zhaoianus

I—% velocirapter mongoliensis
i
-l

Fig.3.2 Albero #1 dei 4238 alberi MPR del run test A
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| nodi all'interno dell’albero di figura 3.2 sondat numerati, a
partire dal 108 sino al 56, mentre i vari taxa soamerati dall’l

al 55 come mostrato nella tabella A della sezioadichta ai
materiali e metodi.

Come detto in precedenza, si nota in posizioneldasspetto
alla famiglia Tyrannosauridae, il taxdthectrosaurus olseni, che,

a sua volta, risulta sistergroup del clade monédeformato dai
due celurosauri basdhroceratosaurus bradley e Tanycolagreus
topwilsoni. Proprio questi ultimi due taxa, assieme ad
Alectrosaurus olseni, formano un gruppo monofiletico a parte
rispetto ai Tyrannosauridae e che possono essarsideoati
comunque parte del gruppo Tyrannosauroidea (ancestodo
107). Infatti, alcune delle sinapomorfie possedd#dl’intero
clade , segnalate dalla presente analisi come tearaton
omoplasici, sono:

Il possesso di nasali fusi (19. il rapporto radio/omero inferiore
al 50% (1041) e il contatto dei pubi interrotto da una piccola
fessura (171, corrispondente al carattere 331, da Senter 2007).
Il carattere riguardante la particolare struttdeh metatarso di
alcuni tyrannosauroidea , “l'artometatarso” (Holi994), puo

essere considerato un parallelismo, ovvero un teagathe nel
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corso dell’evoluzione si e evoluto indipendenteraeint diversi
rami filogenetici. Infatti, osservando sempre l&ib di figura
3.2, e la tabella 3.a delle sinapomorfie, il carattartometatarso,
con il metatarsale Ill acuminato e non espostaamente nella
parte prossimale (144). e posseduto dai Tyrannosauridae (nodo
104), dagli Ornithomimosauria (nodo 94), dal clddeodontidae
+ Alvarezsauridae (nodo 64) ed in forma ancor pargata, con
il metatarsale Ill completamente perso nella pamessimale
(1413) dal basaleAlectrosaurus olseni. Tale carattere e stato
utilizzato per individuare un clade a se stantengsbased group),
come gli Arctometatarsalia (Holtz, 1994, 1996, 19@8che nella
presente analisi viene considerato un gruppo petiat, per cui
non utilizzato per individuare gruppi sugli albefi. gruppo
Coeluridae, nella presente analisi, non viene praso
considerazione, in quanto appare anch’esso pdredieome del
resto in alcune precedenti analisi (Holtz et al£@auhut & Xu
Xing, 2005; ), mentre in altre il gruppo viene sal@to come
monofiletico ( Rauhut 2003; Senter 2007). Il taxcme per
alcune analisi rientra nell'ipotetico gruppo dei elioidae (
Rauhut 2003; Senter 2007), e ci@delurus fragilis, nella

presente analisi & stato trovato in posizione mpitpavanzata,
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quale outgroup diretto dei Maniraptora (nodo 8tnfermando
le ipotesi di ricostruzione filogenetica (figura883.

Tabella 3.a relativa al gruppo Tyrannosauroidaea {est A)

Nodi caratteri Steps CI  Change
node_108 --> node_107 19 1 1.000 0 -->1
COELURCSAURI A - - > TYRANNOCSAURO DEA 23 1 0.286 0 -->1
26 1 0.250 0 -->1
41 1 0.333.0-->2
62 1 0.167 0 -->1
64 1 0.3331-->2
69 1 0.250 0 -->1
74 1 0.250 0 -->1
80 1 0.250 0 -->1
89 1 0.250 0 -->1
104 1 0.333 0 ==>1
122 1 0.200 0 -->1
123 1 0.333 . 0-->1
127 1 0.400 0 -->1
128 1 0.250 0 -->1
173 1 0.200 0 -->1
177 1 1.000 0 ==>1
195 1 0.333.0-->1
node_107 --> node_102 7 1 0.182 1 ==>0
35 1 0.200 0 -->1
98 1 0.333 0-->1
105 1 0.200 1-->0
117 1 0.167 0 -->1
174 1 1.000 0 -->1
node_101 --> Proceratosaurus 41 1 0.333 2-->1
node_102 --> Al ectrosaurus ol 141 1 0.375 0 ==> 3
node_107 --> node_106 43 1 0.500 0-->1
46 1 0.167 1 ==>0
94 1 0.286 0 -->2
190 1 0.250 0 -->1
node_106 --> Guanl ong wuacaii 65 1 0.300 1 ==>2
107 1 0.222 1 0
129 1 0.250 O 1
node_106 --> node_105 8 1 0.200 O 1
10 1 0.286 0 1
13 1 0.143 0 1
15 1 0.375 1 2
18 1 0.167 1 0
30 1 0.333 0 1
90 1 0.333 1 0
101 1 0.200 O 1
133 1 0.400 O 1
node_105 --> Dilong paradoxus 17 1 0.200 1 0
33 1 0.500 O 1
116 1 0.333 0 1
node_105 --> node_104 23 1 0.286 1 0
TYRANNOSAURI DAE 25 1 0.500 O 1
51 1 0.333 0 1
54 1 0.500 O 2
62 1 0.167 1 0
65 1 0.300 1 0
94 1 0.286 2 0
97 1 0.571 O 1
108 1 0.286 O 1
113 1 1.000 O 2
115 1 0.250 2 0
121 1 0.333 0 1
123 1 0.333 1 0
130 1 0.200 1 0
131 1 0.667 0 1
141 1 0.375 0 2
150 1 0.286 0 1
155 1 0.333 1 0
156 1 0.333 0 1
203 1 0.250 O 1
node_104 --> node_103 7 1 0.182 1 0
28 1 0.500 O 1
181 1 0.182 1 0
node_103 --> Tarbosaurus bata 15 1 0.375 2 1
node_104 --> Gorgosaurus |ibr 30 1 0.333 1 0
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Figura 3.3 Modificato da Santaniello, 2006.
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eseguita durante il lavoro di tesi dello scrive&antaniello,
2006). Inoltre, proprio come nel lavoro di tesi ggéentemente
nominato, anche nella presente analisi il tax8cpionyx
samniticus risulta posizionato quale sister group dei
Maniraptoriformes, avvalorando l'ipotesi seconda egsendo il
fossile un hatchling (forma non adulta), possa avduppato da
adulto una morfologia molto piu avanzata dei cedawsi basali
(Holtz 1998) nonostante ne condivida alcuni cariafi@al Sasso
& Signore, 1998)cipionyx samniticus , al contempo, riscontra
molte apomorfie dei celurosauri avanzati , fra lealgl'assenza
del coronoide (52), un aumento degli arti anteriori rispetto alla
lunghezza della regione presacrale 13%umento della falange
3 del dito Ill rispetto alla somma delle falange Hue del dito Il
(1141) e il dito I che termina all'incirca a meta defilange 2

del dito Il (1150)(Tab 3 b).

Tabella 3.b
Branch Char act er Steps C Change
node_100 --> node_96 1 . 333 -->
Mani r apt . +Sci pi onyx 13 143 >

167
500
300
500
200
250
333

o
a
RPRRRRRPRPRRR
COOoL0L00O000o
oONvOORrROOOO
. . o
Vv
RPORRONRRER
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Benché fra le varie analisi di altri autori spessogruppo
Ornithomimosauria abbia oscillato tra posizione guanzata e
piu basale, in quasi tutte si esclude , come dabranche nella
presente analisi, tale gruppo dal clade che invecgruppa
Aves, Dromaeosauridae, Troodontidae, Alvarezsaerida
Therizinosauroidea ed Oviraptosauria (Gauthier 1986es
1997; Forster et al.1998; Makovicky & Sues 1998; &tual.
1999a, b, 2000, 2002a, b;Norell et al. 2001; Clrlal. 20023;
Hwang et al.2002,2004; Maryanska et al.2002; Novas
Pol2002; Makovicky et al.2003; 2005; Rauhut 2003jvG et
al.2004; Holtz et al. 2004; Xu & Norell 2004; Xu &ang
2004;Kirkland et al. 2005; Mayr et al. 2005; Raul&utXu
2005;Xu & Zhang2005). Il clade degli Ornithomimosau
risulta , inoltre, anche molto stabile cladisticames in quanto
presenta indici molto alti di frequenza bootstrap decadimento
(Bremer support)(Fig.3.4) e che sono di gran lungeggiori
rispetto agli indici di uno dei piu completi lavati filogenesi

svolti di recente, quello di Senter (2007)(Fig.3.5)
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oviraptor philoceratops
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2*$fuvuuia deserti

2,100

1wproodon formosus
->’Sdurornithoides mongoliensis
wellnhoferia grandis
—Emrchaeopteryx T1itographica
'Archaeopteryx bavarica
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l— Iberomesornis romerali

18,100 - -
Jeholornis prima
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I:‘é’ Sinornithoides youngi

18,100
pre—

15,100 ; A
*Boalulavis hoyasi

BMNHC 000759

Bambiraptor feinbergi

velociraptor mongoliensis

obromaeosaurus albertensis

'feinonychus antirrhopus
Sinornithosaurus millenii
BMNHC 000772

sTsaagan mangas

= ®Microraptor zhaoianus

=1 7,100

Fig.3.4 Albero di consenso della regola della maggioraaliz80%. A livello dei nodi, sono segnati i seguenti

indici e frequenze: a destra della virgola le freage boostrap, a sinistra 'indice di decadimeBterfer support)
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In posizione alquanto stabile e basale viene idd&io anche il
gruppo dei Compsognathidae (nodo 99 Fig.3.2), chdra fra |
Coelurosauria per i caratteri primitivi per la estbne dei nasali
dalla cavita anterorbitale (18, per la finestra orbitale maggiore
di quella anterorbitale (20),assenza di ipapofisi delle vertebre
cervicodorsali (6®) e per le corte zigapofisi delle caudal
prossimali (840); mentre invece appare come apomorfia tipica
dei Compsognathidae l'assenza della finestra maltatb
esterna (52). Come sara spiegato successivamente, il clade
Compsognathidae occupa in realta la posizione psale del
nuovo node-based group individuato nel lavoro dsetiavente, e
che viene indicato col nome di Eucoelurosauria ¢gnddo,
Fig.3.2 e Fig.3.4).

| gruppi Oviraptosauria e Therizinosauroidea resuit assai
ravvicinati (fig.3.2) come anche evidenziato inqga@enti analisi,

il che sta probabilmente a dimostrare che esisteantenato
comune ai due cladi (Sues1997; Holtz1998; Makovidky
Sues1998; Xu et al.1999a,2002a,b;Norell et al. Z0Atk et al.
2002a;Hwang et al. 2002, 2004; Makovicky et al.2R085;
Rauhut 2003; Calvo et al.2004; Holtz et al.2004; &Worell

2004; Xu & Wang 2004 ; Kirkland et al.2005; Mayr et
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al.2005;Rauhut & Xu 2005;Xu & Zhang 2005); benche i
quest’ultime analisi 1 due gruppi risultano esselfano
sistergroup dell’altro, mentre nella presente a&nali gruppo
Therizinosauroidea risulta outgroup rispetto atlelahe ha come
ancestor il nodo 82, da cui si diparte anche ilaael clade
Oviraptosauria (Fig.3.2). Entrambi i gruppi preseat, ad ogni
modo, delle sinapomorfie soprattutto al livello de&ito pelvico:
Falcarius utahensis e gli oviraptoridi presentano una struttura
ischiatica a forma di uncino posteriormente (225lo stivale
dell’ischio presente (128), carattere posseduto anche da
Segnosaurus galbiensis, ed entrambi i cladi sono accomunati
dall’ala postacetabolare dell'ileo acuminata (123e dallo
stivale del pube che si proietta anteriormente gtgsmrmente
(1300). Altra novita per quanto riguarda la topologidl’dibero
del run test A, e la posizione abbastanza avardetagruppo
Alvarezsauridae, rispetto a quella piu basale iddata da
analisi precedenti (Martin, 1997; Chiappe et al6,99998;
Novas 1996; Norell et al. 2001; Chiappe 2002;Ckrkl. 2002a;
Hwang et al. 2002, 2004; Novas & Pol 2002, 2005; ef.al.
2002b; Makovicky et al. 2003; Calvo et al. 2004; XuNorell

2004; Xu & Wang 2004; Kirkland et al. 2005; Mayrat2005;
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Senter 2007). Il clade occupa la posizione di sigteup dei
Troodontidae (Fig.3.2 e 3.4), formando assiemeestultimi un
clade monofiletico (nodo 64) e rientrando quindi geippo dei
Paraves (nodo 81). Tale struttura trova alcunionst anche in
altri lavori, (Sereno 1999b; Norell et al. 2001;i&ppe 2002,
Clark et al. 2002a;Hwang et al. 2002, 2004; Novas &
Pol2002,2005; Xuetal.2002a,b;Makovicky et al.2003002
Calvo et al. 2004; Holtz et al. 2004; Xu & NoreD®;Xu &
Wang 2004; Kirkland et al. 2005; Mayr et al. 2005;& Zhang
2005) benché per quanto concerne questi ultindiff@renza del
lavoro dello scrivente, la posizione degli Alvar@mzsdae varia
molto. Il clade monofiletico Troodontidae + Alvassauiridae é
caratterizzato in particolar modo dai seguentattari: riduzione
degli arti anteriori rispetto alla regione pres&erd990),
presenza di artometatarso (12)1. sezione trasversale dei
metatarso piu profonda in senso cranio-caduale ichsenso
medio-laterale (159, corrispondente al carattere 313 da Senter,
2007). Inoltre tale clade e ben supportato da tm ialdice di
decadimento (14) e dal massimo del valore dellgukaza
bootstrap (100) (Fig.3.4). Anche nei gruppi piu raeti dei

coelurosauri sono state riscontrate delle novitggéinetiche, sia

84



per quanto riguarda i cladi relativi ai Dromeosdae che per gli
Aves. Molte analisi in passato non sono riuscitésalvere le
politomie che si presentavano allinterno del gaupp
Dromaeosauridae (Norell et al. 2001;Clark et a0Zz8)Hwanget
al.2002,2004; Makovicky et al.2003;Calvo et al.200dyr et
al.2005); lo studio fatto dallo scrivente risolhee politomie del
clade Dromeosauridae , cosi come si puo notaréaltedio di
stretto consenso del run test A (fig 3.6). Peruda quasi totale
completezza di caratteri, un buon contributo a tisl@tato lo ha
sicuramente fornito il dromeosauride non ancorast@ato,
“BMNHC/000759", fossile completo che potrebbe raggantare
un buon intermedio con gli Aves, condividendoneual
caratteri (2; 1121; 1452; 1502).

I nodo 72 (fig.3.2) da cui si diparte il ramo delade
BMNHC/000759 e del clade Dromaeosauridae ha rmaln
indice di decadimento alto , 12, e 100 come vatbrigequenza
bootstrap, evidenziando ancora una volta la saligia un punto
di vista cladistico, di tale raggruppamento. Daanet infine, la
posizione di Tsaagan mangas, che , a differentantdisi fatta

da Norell et. al (2006), che lo pone nel raggrupgatm di
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Velociraptor e Deinonychus , nella presente analisblloca nel

clade dei Microraptoria.
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compsognathus Tlongipes
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Archaeornithomimus asiaticus
ornithomimus edmonticus
Gallimimus bullatus
Struthiomimus altus
ornitholestes hermanni
coelurus fragilis
Beipiaosaurus inexpectus
Falcarius utahensis
Alxasaurus elesitaiensis
Erlikosaurus andrewsi
Segnosaurus galbinensis
Caudipteryx zoui
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saurornithoides mongoliensis
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Archaeopteryx bavarica
Jeholornis prima
Iberomesornis romerali
concornis lacustris
Eoalulavis hoyasi
confuciusornis sanctus
BMNHC 000759
Bambiraptor feinbergi
velociraptor mongoliensis
Dromaeosaurus albertensis
Deinonychus antirrhopus
Tsaagan mangas
BMNHC 000772
Sinornithosaurus millenii
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Fig.3.6. Albero di stretto consenso dei 4238 MPR del agt A

86



3.2. Runtest B

Il run test B, come accennato in precedenza, hdopim 10000
MPR sempre di lunghezza pari a 768 steps, ma laldgia
cambia in alcuni punti di uno degli alberi, e I'afb di consenso,
sia quello di stretto consenso che quello dellgolee di
maggioranza al 50%, presentano in realta un numegyiore di
politomie rispetto agli alberi di consenso del tast A e indici

di decadimento piu bassi, facendo propendere ake¥o del run
test A come miglior ipotesi filogenetica del gruppo
Coelurosauria.

Alcuni gruppi, gia descritti nel paragrafo precedenvengono
ritrovati all'incirca nelle stesse posizioni di djeedell’ albero di
fig 3.2, come ad esempio i Tyrannosauroideae e i
Compsognathidae in posizione basale rispetto alo reei
celurosauri, il clade Alvarezsauridae ancora undtavomon
incluso nel gruppo degli Aves, come alcune anafianno
riportato (Chiappe et al. 1996, 1998, Novas 199@xstér et
al.1996, 1998, Holtz 1998 e Ji et al. 1998) , bénsihposizioni,
diversamente da quanto riscontrato con il runAesjuale sister
group degli Ornithomimosauria, come nel lavoro darih

(1997) , la posizione avanzata@ielurus fragilis e l'inclusione
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di Tsagaan mangas nel clade Microraptora. Anche tramite il Run
Test B si evidenzia un possibile nuovo raggruppamen
sistematico, Eucoelurosauria, stem - based grouge ch
includerebbe il taxon Juravenator starkii e tuttcladi che
condividono un ancestor comune con tale taxon tqstd che
con quello del gruppo Paraves (nodo 81)

Il run test B, come gia detto in precedenza, ha eiluppato
alberi il cui consenso riporta un numero maggiar@alitomie
rispetto a quello elaborato fra tutte le MPR deh tast A. Il
numero di rami collassanti dell’albero di strettmsenso del run
test B e infatti pari a 33 (Fig.3.7), due in pispetto a quello del
run test A (Fig.3.3), mentre l'albero di consensdladregola di
maggioranza al 50% (Fig.3.8) mostra un numero amaggiore
rispetto a quello del run test A (Fig.3.4):

24 rami collassanti contro i 12 del consenso deltest A.

In figura 3.8 a e 3.8 b vengono raffigurati 1 gcafdei segnali
rispettivamente delle frequenze bootstrap e dewlici di
decadimento degli alberi di consenso della regotaagjgioranza
al 50% dei run test A e B; tali grafici evidenziameafforzano il
concetto espresso in precedenza, e che cioe tesirA ha un

segnale molto piu forte rispetto a quello B.
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Fig.3.7 Albero di stretto consenso delle 10000 MiéRrun testB

89



Allosaurus fragilis
Dilong paradoxus
Gorgosaurus libratus
oTyrannosaurus rex
9 iMarbosaurus bataar
Guanlong wuacaii
Proceratosaurus bradley
-sAlectrosaurus olseni
Tanycolagreus topwilsoni
Juravenator starkii
— Scipionyx samniticus
Huaxiagnathus orientalis
I

06 sCcompsognathus longipes
*§inosauropteryx prima
ornitholestes hermanni
1 coelurus fragilis
Falcarius utahensis
Beipiaosaurus inexpectus
Alxasaurus elesitaiensis
oerlikosaurus andrewsi
155 Segnosaurus galbinensis
Mononykus olecranus
_E‘%‘ﬁuvuu'ia deserti
Pelecanimimus polyodon
Harpymimus okladnikovi
Archaeornithomimus asiaticus
ornithomimus edmonticus
ostruthiomimus altus
=%Gallimimus bullatus
Caudipteryx zoui
Citipati osmolskae
Ingenia yanshini
~%¢onchoraptor gracilis
oviraptor philoceratops
'Rinchenia mongoliensis
r_ Sinornithoides youngi
quroodon formosus
S'€aurornithoides mongoliensis
wellnhoferia grandis
—Eomrchaeopte ryx litographica
='Archaeopteryx bavarica
concornis Tlacustris
Iberomesornis romerali
Jeholornis prima
I -.E0alulavis hoyasi
' confuciusornis sanctus
BMNHC 000759
Bambiraptor feinbergi
velociraptor mongoliensis
oDromaeosaurus albertensis
~'Beinonychus antirrhopus
Sinornithosaurus millenii
—eo TSAaagan mangas
+:BMNHC 000772
Microraptor zhaoianus

2,

-4 3,100

1,100

7,100

7,100

1,100

Fig.3.4 Albero di consenso della regola della maggioraazZs0% Run test
B. A livello dei nodi, sono segnatsaeguenti indici e frequenze: a

destra della virgola le frequenze biagst a sinistra l'indice di

decadimento (Bremer support)
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Fig 3.8a segnale delle frequenze bootstrap.

Nb sull'asse X sono raffigurate le frequenze, agle Y il numero di volte con cui

si presentano le frequenze.

17 - U test A

15 mrun test B
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Fig 3.8b segnale degli indici di decadimento

Nb sull’asse X sono raffigurati gli indici, sull’'ss Y numero di volte con cui si
presenta un indice
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3.3. Analisi dei caratteri

L’analisi da cui sono scaturiti 4238 MPR, e cioeulh test A, ha
prodotto risultati interessanti anche per quargoarda il valore
assunto dai caratteri sugli alberi. Tra i 205 d¢argtben 31
riportano il massimo valore — cioé 1- del C.I, owidi
consistenza, ovvero la misura del grado di omaglas un
carattere e quindi della sua validita da un puniovidta
filogenetico. Alcuni di questi 31 caratteri sonatstlecisivi per
la separazione di alcuni cladi, e quindi per ldita dell’intero
albero. L'aumento dello spessore della finestracramnbitale
rispetto alla lunghezza di tale finestra in sensstro caudale
(141), ben separa I'outgroupllosaurus fragilis dall'intero clade
dei Coelurosauria; il passaggio verso una laminacsa delle
zigapofisi delle vertebre sacrali (Z8.corrisponde al passaggio
Maniraptoriformes — Maniraptora (nodo 89 fig 3.3d);clade
Oviraptosauria + Paraves (nodo 82) possiede, cqoenarfia
altamente stabile, il piccolo trocantere di forméndrica in
sezione trasversale (134.1), mentre le apomorfie ten
separano gli Oviraptosauria (nodo 60) dal restadCdalurosauria
sono: la fusione dei dentali (48.1), la superfi@dicolare

mandibolare lunga quasi il doppio di quella delda#o (56.1),
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la barra pterigoide-ectopterigoide-palatino chenarca sotto Il
margine ventrale della guancia (20torrispondente al 355 da
Senter 2007) e la posizione anteriore della fiaestandibolare
rispetto alla cavita orbitale (2a5fig 3.9, corrispondente al 360

da Senter 2007).

T
ARSI

W
\\u‘\\\\\\\\\” )

ARS
\\\\\\\\\l\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\

UALVP 555G
CONCHORAPTOR SKULL

Fig.3.9 posizione della finestra esterna mandibolare
(carattere 205) : in alt&ruthiomimus altus , in basso
Conchoraptor gracilis. La finestra mandib. & cerchiata,
I'orbitale é indicata dalla freccia.
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Il gruppo Paraves (nodo 81 fig 3.2) e caratterizzdh una
apomorfia dal valore del C.I uguale a 1 , ma erassante
sottolineare comunqgue anche la presenza di aloeaydie con
un C.I abbastanza alto. Queste ultime sono : landodella
finestra mandibolare estremamente ovoidale3j16C.I 0,375)
(fatta eccezione peWelociraptor mongoliensis - stato 2 e
Shuvuuia deserti - stato O)la presenza di lunghe vertebre caudali
distali (871 con C.I 0,4), le dita IV e lll del piede all'incia
simili per lunghezza e maggiori del dito Il (14Z.1 0,5eccetto
per Wellnhoferia grandis — stato 0), nonché le vertebre medio
caudali due volte piu lunghe delle prossimali (18&n C.l. 1 e
corrispondente al carattere 336 da Senter 2007gadhttere
concernente la posizione del metatarsale | in wondenza
della parte distale del metarsale Il (Z46on C.l 0,667) pure &
posseduto dai Paraves, ma tale stato del carateogigina
indipendentemente anche nei Tyrannosauroidea, ieriene
considerato in questo caso un parallelismo. Nesgmte lavoro
di filogenesi viene ipotizzato un nuovo raggruppatae
allinterno del gruppo Coelurosauria, e cioe il dda
“Eucoelurosauria”, che, come accennato in preceyenz

corrisponde allo stem — based group che includerebtaxon
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Juravenator starkii e tutti i cladi che condividono un ancestor
comune con tale taxon (Fig.3.2 nodo 100) piuttagte con
quello del gruppo Paraves (nodo 81).

Tale gruppo riporta le seguenti apomorfie : cramovisione
laterale di forma sub triangolare e triangolarel €2.2 eccetto
per Ornitholestes hermanni , Conchoraptor gracilis e Citipati
osmolskae), la lunghezza della finestra orbitale pressocche
uguale o maggiore di quella anterorbitale Q7. rapporto arti
anteriori/regione presacrale tra il 50% e il 120981 C.I 0,33
eccetto per 1 compsognatidiSnosauropteryx prima e
Huaxiagnathus orientalis e per I'oviraptorideCaudipteryx zoui )

, corte zigapofisi delle caudali prossimali @4, metatarsale |
posizionato in corrispondenza della meta circandefatarsale I

0 assente (14.1453 C.I 0,667) , assenza di denti premascellari
seghettati (192.corrispondente al carattere 346 da Senter 2007)
e il processo sub lacrimale dello jugale non espanssenso
dorso ventrale (1938.C.l 1,0 corrispondente al carattere 347 da
Senter 2007).

Da come precedentemente detto, il carattere Zivelalla forma

del cranio in visione laterale e introdotto perplama volta in

un’analisi filogenetica del gruppo Coelurosauriasttuisce, con
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il suo stato 1, un apomorfia per il gruppo nuovo
Eucoelurosauria, escludendo i sopracitati taxa @ gl
ornithomimosauria che presentano lo stato 2. latbare ha un
indice C.I pari a 0,2, mentre gli altri due camtteuovi della
matrice del presente lavoro, presenza/assenzaedebl(3 Fig
3.10a) e dimensioni dell'acetabolo in rapporto ilaly (124
Fig.3.10b) hanno un C.I rispettivamente pari add(h33; mentre

i 3, con lo stato 1, risulta un apomorfia siaer pgli
ornithomimosauria che per gli Aves e gli Alvaransdae,
risultando quindi un caso di parallelismo, il 124'interno dello
stesso gruppo dei Paraves, risulta mancante satpoan alcuni
Aves dove dovrebbe risultare presente con lo sPtaioe
rapporto inferiore a 0,11 (QJiang et al 1998) exdusottolineare

un passaggio evolutivo diretto tra Dromeosauridages.
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Fig.3.10a cranio con becco diConfuciusornis sanctus (alto a dx) e
Gallimimus bullatus (alto sx)

Fig 3.10b : cinto pelvico diCaudipteryx zoui (basso a sx) e particolare
dell’acetabolo con la testafdeore (basso a dx)

3.4. L’esclusione di alcuni OTUs dai runtest.

Sono state svolte delle analisi, sempre partendm déesso
random seeed del run test A, escludendo alcuni daxacertae
sedis, quali,Proceratosaurus bradley e Alectrosaurus olseni,

Scipionyx samniticus , Coelurus fragilis e Juravenator starkii, in

modo tale da verificare in loro assenza il compoenato degli
altri cladi. A parte I'analisi con I'esclusione @oelurus fragilis,

che ha prodotto all'incirca lo stesso risultato I'd#dero del
runtest A, le altre analisi hanno messo in evidenzave MPR in

alcuni punti dell’albero. Escludendo ad esempioa wwolta
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Proceratosaurus bradley e in un’altraAlectrosaurus olseni, Si
nota che quando manca l'uno l'altro si lega ai Csogmathidae
e gruppi affini, e viceversa, destabilizzando dogiuppo basale
dei Tyrannosauroidea. (Fig. 3.11 a 3.11b). L’esohs del
taxon Scipionyx  samniticus modifica la  posizione dei
Compsognathidae e degli Alvarezsauridae in pasdrcahodo,
rendendo entrambi i cladi piu basali (fig 3.12 e)si come
I'esclusione dell'altro taxon della forma non aduliuravenator
starkii, produce la stessa modifica per quanto riguarda gl
Alvarezsauridae , e causa l'inclusionesdipionyx samniticus fra

I Compsognathidae (Fig.3.12b). Tali modifiche sat@ano
guanto sia rilevante la presenza dei suddettidaxzcertae sedis,
ai fini filogenetici e di distribuzione dei carattee allo scopo ,
quindi, di evitare il problema del “long branchtrattion”
(Hendy & Penny, 1989), molto frequente tra gli stildgenetici

guando mancano nel dataset taxa intermedi.

98
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- Scipionyx samniticus
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ornitholestes hermanni
coelurus fragilis
Falcarius utahensis
Beipiaosaurus inexpectus
Alxasaurus elesitaiensis
Erlikosaurus andrewsi
Segnosaurus galbinensis
Mononykus olecranus
Shuvuuia deserti
Pelecanimimus polyodon
Harpymimus okladnikovi
Archaeornithomimus asiaticus
ornithomimus edmonticus
Gallimimus bullatus
Struthiomimus altus
Caudipteryx zoui

Citipati osmolskae
Ingenia yanshini
Conchoraptor gracilis
oviraptor philoceratops
Rinchenia mongoliensis
Sinornithoides youngi
Troodon formosus
Saurornithoides mongoliensis
wellnhoferia grandis
Archaeopteryx 1itographica
Archaeopteryx bavarica
concornis lacustris
Iberomesornis romerali
Jeholornis prima
Eoalulavis hoyasi
confuciusornis sanctus
BMNHC 000759

Bambiraptor feinbergi
velociraptor mongoliensis
Dromaeosaurus albertensis
Deinonychus antirrhopus
Sinornithosaurus millenii
BMNHC 000772

Tsaagan mangas
Microraptor zhaoianus
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Fig .3.11aAlbero di consenso della regola di maggioranza

50% sen®xoceratosaurus bradley
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Fig 3.11b Albero di consenso della regola di maggioranza al

50% senzdectrosaurus ol seni
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Fig.3.11aAlbero di consenso della regola di maggioranZz0&b

senz&cipionyx samniticus
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Fig.3.11bAlbero di consenso della regola di maggioranza al

50% senzduravenator starkii
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3.5. Conclusioni

L’ analisi svolta nel presente studio e che ha gttodi 14.238
alberi maggiormente parsimoniosi, ha evidenziatorad novita
in merito alla filogenesi del gruppo sistematica daosauri
celurosauri. In particolare, come illustrato prezm@eémente, 4238
cladogrammi maggiormente parsimoniosi sviluppatirne test
A, mostrano valori ben piu alti rispetto a queltl dun test B per
qguanto concerne gli alberi di consenso. La primataagiguarda
la posizione diProceratosaurus bradley , che assieme ad
Alectrosaurus olseni e a Tanycolagreus topwilsoni, si colloca
all'interno del gruppo Tyrannosauroidea, confernwatrd I'altro
un recente risultato di un lavoro svolto propritiasmorfologia e
la filogenesi diProceratosaurus bradley (Rauhut et al 2009).
Proceratosaurus mostra alcuni caratteri sinapomorfici coi
Tyrannosauroidea , gia citati in precedenza, au@mfta quindi
anche la posizione di un altro taxon di incertadisseuale
Alecrtosaurus olseni .In tal modo si rafforza l'ipotesi della
discendenza del gruppo Tyrannosauridae da  ancebr
Giurassico superiore. Altra novita che pero cangeguanto gia
ipotizzato nella tesi di laurea dello scriventer(t@aiello, 2006),

e la posizione del taxon italiano ritrovato in Camg@a nel
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Lagerstatten a calcari fini di Pietraroja, ovveR&aipionyx
samniticus. Il piccolo celurosauro si colloca in posizione ol
pil avanzata rispetto ad altre analisi (Holtz 1988)tz et al
2004), essendo outgroup del clade Maniraptorifornhesitre
tale posizione risulta coerente con la sua cofiocee temporale
all'interno del gruppo dei celurosauri (fig .3.12 afacendo parte
di quella radiazione avvenuta alla fine del Cretadnferiore e
che annovera alcuni celurosauri avanzati, tra luispagnolo
Pelecanimimus  polyodon, [I'asiatico Archaeornithomimus
asaticus, anch’esso facente parte del gruppo Ornithomimosauri
come Pelecanimimus, e il piu avanzato ancorakalcarius
utahensis, del gruppo Therizinosauroridea (Fig. 3.12b). Per
guanto concerne invece il settore piu avanzat@ dibstruzione
filogenetica del presente studio, come gia accenniat
precedenza, come novita si ritrova in una posiziabeastanza
stabile il clade degli Alvarezsauridae, il qualesiame al gruppo
Troodontidae, costituisce un raggruppamento meetafo,
lasciando presupporre che tale gruppo possa awto avigine
da un ancestor del Cretacico inferiore, alquantalsial taxon
Snornithoydes youngi (Fig. 3.12b) che presenta il numero

maggiore di stati primitivi (73 stati codificati colo 0). All
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interno degli stessi Paraves, in particolare tragrilppo dei
Dromeosauridae (Fig.3.2 nodo 72), il taxdsaagan mangas
risulta sister group dMicroraptor zhaoianus e, osservando lo
stratocladogramma di figura 3.12b, potrebbe ragmtase uno
dei cladi intermedi ai Dromeosaurinae , essendte giella forte
radiazione di suddetto gruppo del Cretacico superie
condividendo con essi alcuni caratteri (Fig 3.2m6éd). Infine
va sottolineata ancora una volta l'ipotesi del raggamento
individuato per la prima volta nel presente studimominato
Eucoelurosauria. Tale “stem group” includerebbe
Compsognathidae &¢ipionyx samniticus + (Maniraptoriformes,
ad esclusione dei Paraves)), per i caratteri gacelti e descritti.

Il gruppo Eucoelurosauria, che risulta ben separdto
celurosauri basali quali i Tyrannosauroidea, hgioe a partire
dal Malm (Fig.3.12 a) con delle prime piccole formaali alcuni
compsognatidi ritrovati nei terreni a calcari litafici della
Baviera, in Germania e gli americaf@oelurus fragilis e
Ornitholestes hermanni, per poi occupare gran parte dei
continenti del globo, con le forme asiatiche delet&cico
superiore degli oviraptoridi e di alcuni terizinasdi, forme sia

europee che ancora una volta americane, alcureeqieli
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Fig. 3.12a (alto) e 3.12b (bassdptratocladogramma dell’albero di consenso della

regola di maggioranza del 50% dei 4238 MPR. Lacieeindica che il gruppo

Maniraptora si estende oltre il Cretacico inf.gufia 3.12b)
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vengono annoverate fra gli ornitomimidi, e formdemmedie
quali ad esempi&cipionyx samniticus.

Appare dunque interessante una comprensione in iaragg
dettaglio di cio che si profila come un nuovo agpeguardante
tale gruppo, quale la sua radiazione, avvenutannperiodo
alquanto breve su due continenti diversi e la ogmsete
espansione biogeografica, in risposta ad eventaaibiamenti
paleo climatici. Saranno a tal proposito necesg#ariori studi e
nuove scoperte, che potranno eventualmente raffore dare
conferma, quindi, dell’ipotesi del gruppo sisteicat

Eucoelurosauria.
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