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RESUMO

A presente investigacdo aborda o Clado Eumaniraptoriformes, com o objetivo
de levantar novas propostas a respeito de suas evolucao e diversificacdo, desde sua
origem até os representantes modernos, sob uma perspectiva de parametros
biomecénicos correlacionaveis com evolucdo e perda de caracteristicas de voo
avancado. Também se discute a respeito de interpretacbes mais plausiveis para
comportamento e morfologia geral de morfotipos fosseis. Para isto foram compiladas
informacGes da literatura, realizada uma andlise cladistica geral a respeito das
caracteristicas relacionadas ao voo e adapta¢cfes consequentes, e foi realizada uma
analise de questdes fisicas e aerodinamicas, através de softwares especializados em
representantes das principais linhagens, para entender como eram suas
caracteristicas e desempenho em voo. Alguns clados estudados apresentam indicios
de perda de voo ou planeio secundario, e adaptacdo para habitos continentais
terrestres. Clados como Scansoriopterygidae e Oviraptorosauria podem talvez ser
incluidos no ambito dos Eumaniraptoriformes, sendo originados a partir de
especializacbes de um plano corporal eumaniraptoriforme tipico. O trabalho também
propde quais caracteristicas dos amniotas avianos favoreceram a sobrevivéncia em
relagdo a pterossauros durante o final do Cretdceo, e investiga a hipotese de habito
arboricola no morfétipo ancestral, do qual descendem as linhagens modernas de

Neognathes e Palaeognathes.

Palavras-chave: Paleobiologia, Classificagdo zooldgica, Ornitologia.



ABSTRACT

The present investigation on the Clade Eumaniraptoriformes, with the objective of
raising new proposals regarding its evolution and diversification, from its origin to
modern representatives, under a perspective of biomechanical parameters correlated
with evolution and loss of advanced flight characteristics. It also discusses a respect
for more plausible interpretations for the behavior and general morphology of fossil
morphotypes. For this purpose, information from the literature was compiled, a general
cladistic analysis was performed, regarding the characteristics related to the flight and
consequent adaptations, and an analysis of the physical and aerodynamic issues was
carried out through specialized software, in representatives of the main lineages, to
understand how their characteristics were and flight performance. Some studied
clades like Late Cretaceous Dromaeosauridae, Unenlagiidae and Oviraptorosauria,
show signs of flight loss or secondary glide and adaptation to land-based continental
habits. Clades such as Scansoriopterygidae and Oviraptorosauria can be included in
the scope of Eumaniraptoriformes, being derivated from specializations of a typical
Eumaniraptoriformes body plan. This work also purposed the characteristics of avian
amniotics that favor its survival in relation to pterosaurs during the Late Cretaceous,
and investigates the hypothesis of arboreal habit in the ancestral morphotype from

which the modern Neognathes and Pal\eognathes lineages descend.

Keywords: Paleobiology, Zoological classification, Ornithology.
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INTRODUCAO

Os maniraptores, ou Maniraptora, sdo um grupo de animais proposto por
Gauthier (1986), que tem origem em dinossauros de postura bipede, essencialmente
carnivoros. Ocasionalmente derivaram-se em grupos onivoros e herbivoros, como
muitos oviraptorossauros, terezinossauros e amniotas avianos, como anseriformes,
passeriformes e psitaciformes, por exemplo.

Os Eumaniraptoriformes (Figura 1) sdo o grupo de vertebrados, amniotas
diapsidos, que incluem os dinossauros teropodos associaveis com o Clado
Deinonychosauria e avianos (PADIAN, 1998; PADIAN et al.,1999), bem como seus

morfotipos transicionais.

Figura 1. Cladograma representativo da evolugdo dos Eumaniraptoriformes.

DROMAEOSAURIDAE TROQDOMNTIDAE "AVES"

(PADIAN, 1998; PADIAN et al., 1999).

A diversidade morfologica do grupo € admiravel, abrangendo tamanhos de até
5 m de comprimento como em Austroraptor (NOVAS et al., 2008), massas de até 860
kg em Vorombe titan (HANSFORD & TURVEY, 2018), envergaduras de até 7 m como
em Argentavis magnificens (Campbell & Tonni, 1980), ou mesmo minusculos beija-

flores como Mellisuga helenae (Lembeye, 1850), com apenas 1,6 g e menos de 6 cm
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de comprimento, e o recém descoberto eumaniraptoriforme do Cenomaniano
denominado Oculudentavis (XING et al., 2020).

Os Eumaniraptoriformes, durante o Cretdceo, apresentam distribuicao
cosmopolita, e ocupam grande parte dos ecossistemas continentais do periodo.
Deinonycossauros séo interpretados como ocupando nichos ecoldgicos semelhantes,
geralmente predadores de pequeno a médio portes, com fortes evidéncias para o
comportamento gregario, e possivel estratégia de caca em grupo. As aves cretacicas
vém principalmente de depdsitos costeiros marinhos, ou eventualmente ndo marinhos
(ELZANOWSKI, 1983).

A postura bipede, como caractere basal no Grupo Eumaniraptoriformes,
apresenta algumas vantagens evolutivas. A lista seria significativa. Por exemplo
auxilia na manutencdo de garras afiadas, pois ndo sdo desgastadas durante a
locomocédo. Permite um deslocamento mais eficiente, com passos mais largos e
melhor aproveitamento da energia cinética, ao armazenar energia potencial elastica
nos tenddes, que sera utilizada no proximo passo. Recrutamento de menor
guantidade de musculos, para o mesmo deslocamento. E principalmente a utilizacao
dos membros anteriores para funcdes além da locomog¢édo, como por exemplo a
manipulacéo das presas, defesas intraespecifica e interespecifica, e posteriormente o
desenvolvimento de um aerofélio capaz de gerar sustentacdo e possibilitar 0 voo
(FEDUCCIA, 1999; PAUL, 2002; PONTZER et al., 2009; FOWLER et al. 2011).

A capacidade de voar distingue-se da equivalente de planar pela possibilidade
de sustentar o movimento por quanto tempo for necessario, através da aplicacdo de
energia durante o voo. Difere do planeio, onde a energia € somente consumida, seja
ela potencial gravitacional, como em Draco volans (Squamata) e Glaucomys
(Rodentia), ou cinética, como nos morfétipos de peixes-voadores (Exocoetidae,
Beloniformes). Planar apresenta algumas vantagens pontuais, e funcbes bastante
especificas, como curtos deslocamentos entre arvores sem a necessidade de descer
ao solo, ou evasdao de predadores. Sdo presentes caracteristicas de animais
planadores em alguns morfétipos de Maniraptoriformes, como em Microraptorinae (XU
et al., 2003) e possivelmente Scansoriopterygidae (XU et al., 2015).

O voo auto impulsionado caracteriza uma vantagem evolutiva marcante. Trata-
se da forma mais eficiente de deslocamento para animais terrestres em termos de
velocidade, energia consumida em funcéo da distancia percorrida e capacidade de

vencer barreiras fisicas. Possibilita que o animal explore seu ambiente em trés
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dimensdes, alcancando recursos de dificil acesso para os demais organismos,
permitindo abrigos mais seguros e ocupacao de novos nichos ecologicos.

Poucos grupos animais desenvolveram plenamente tal competéncia, entre os
vertebrados somente amniotas Eumaniraptoriformes avianos (Archosauria,
Theropoda), Pterosauria (Archosauria), Chiroptera (Mammalia, Placentalia), e no
ambito dos invertebrados apenas os insetos (Insecta / Hexapoda, Pterygota) (PAUL
2002). Trés hipoteses principais podem ser levantadas, a respeito da origem do voo
no caso dos dinossaurianos. (A) A partir de um ponto alto, seguido de planeio, de cima
pra baixo.(B) A partir de animais cursoriais, aumentando sua estabilidade e
capacidade de saltar, de baixo para cima. (C) Uso de asas rudimentares, no auxilio
da escalada em superficies inclinadas (FEDUCCIA, 1999; BUNDLE & DIAL, 2003).

As evidéncias para todas estas propostas sdo encontradas no registro fossil e
no comportamento de animais recentes, o que mantém ainda aceso o debate nos dias
de hoje, eventualmente com destaque maior para uma ou outra. Devido a isto &
pertinente que ndo se descartem logo de inicio quaisquer propostas, em uma revisao
a respeito do assunto.

O trabalho aqui desenvolvido busca acrescentar parametros na discussao
sobre as questdes que envolvem a transi¢cdo entre dinossauros néo avianos e avianos.
Utiliza como base o desenvolvimento do voo pleno, que exigiu profundas modificagbes
anatbmicas, e por isto fornece informacbes a respeito de ancestralidade e
diversificacdo do grupo. Também busca identificar caracteristicas da ancestralidade
comum entre as grandes linhagens recentes de Neornithes, e correlacionar as
consequéncias da evolugcdo dos amniotas avianos em outros grupos de amniotas

voadores, contemporaneos a eles.
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MATERIAIS E METODOS

Durante a investigacdo uma grande variedade de técnicas foi empregada, para
obter uma abordagem multidisciplinar do assunto. Levou em consideracéo (a) fatores
anatdmicos descritos pela literatura, (b) observacao de animais recentes na natureza,
(c) estudos a respeito deBiomecanica, (d) medidas em materiais recentes fixados e
espécimens fosseis. Para atingir os objetivos propostos utilizamos as abordagens a
seqguir.

1 - Revisao bibliografica dos fatores anatdmicos envolvidos no voo do grupo de
estudo, encontrados na literatura.

2 - Descricdo e mensuracao de osteologia, denticdo e plumagem do grupo,
como medida para obtencao de caracteres.

3 - Analise filogenética dos caracteres obtidos.

4 - Abordagens da biomecanica do voo, e observacdes deste comportamento
‘in situ’ nas aves e em outros grupos de amniotas voadores.

O levantamento bibliografico forneceu o primeiro passo a respeito de quais
taxons possuem relevancia para a filogenia dosEumaniraptoriformes. Qual nivel de
detalhamento da abordagem traria a menor dificuldade para a andlise filogenética.

A investigacdo leva em consideracdo a observagdo de caracteristicas
presentes em amniotas avianos modernos, como ponto de partida para a identificacao
de possiveis passos evolutivos. Para isto foi de grande importancia a construcéo de
um arcabouco de conhecimentos a respeito de diversidade, comportamento e
morfologia das aves, realizado ao longo de pelo menos seis anos de vidas didatica e
académica dedicadas, até o presente, na observacdo dos amniotas avianos recentes
em situacdes de campo e cativeiro, como nas colegdes do “Zoo das Aves” em Pogos
de Caldas-MG, e no “Parque das Aves” em Foz do Iguagu-PR.

Os caracteres levantados foram observados em descricbes de materiais fosseis
presentes na literatura, e também em espécimens fosseis e recentes fixados,
presentes em colec¢des. Foram consultadas as descricbes da literatura, as cole¢cdes
de (a) Museu de Paleontologia e Estratigrafia da UNESP Rio Claro, (b) Acervo do
Museu de Histéria Natural de Taubaté. Neste ultimo n&o foram possiveis medicdes,
apenas observagdo de caracteres em alguns morfétipos.

O experimento a respeito do mecanismo de empoleiramento das aves

Neornithes € empregado para testar a hipotese sobre o habito arboricola do ancestral
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neornite do qual descendem Palaeognathes e Neognathes. A analise leva em
consideracdo duas dimensfes de importancia biomecéanica identificadas, que se
traduzem na capacidade do animal de manter a sobreposi¢céo de seu centro de massa
e ponto de apoio, independente do grau de flexdo de seus membros posteriores. A
medida “A” compreende o comprimento da primeira porcdo moével dos membros
posteriores, composta pela distancia entre o centro da epifise distal do fémur, e centro
da epifise proximal da fibula, uma vez que o fémur em amniotas avianos possui
movimentagcdo reduzida (ZEFFER et al.,, 2003). A medida “B” corresponde ao
comprimento resultante entre a extremidade distal da falange proximal do digito IlI, e
o centro da epifise distal do tibiotarso, influenciada principalmente pelo comprimento
do tarsometatarso (Figura 2). As medidas foram realizadas com paquimetro digital nos
materiais onde foi possivel a manipulacao, e através de medicao digital por meio dos
softwares de imagem “CoreIDRAW X7 20197, e “Imaged”, em imagens provenientes

da literatura e bancos de imagens de estruturas anatdémicas “online”.

Figura 2. Explicagao grafica das medidas “A” e “B”, utilizadas na investigacgéao.

A
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A escolha das ordens taxondmicas amostradas leva em consideracdo

disponibilidades de materiais nas colecdes acessadas e distribuicdo dos grandes

clados avianos, de acordo com a filogenia de Prum et al. (2015), com énfase nas

formas Palaeognathes.

Amniotas avianos Neornithes das ordens abaixo listadas foram analisados nas

colecdes a) Colecdo Didéatica do Departamento de Zoologia da UNESP (CDZ) em Rio

Claro e b) Museu de Paleontologia e Historia Natural de Taubaté (MPT), e colecdes

‘online’ em alguns casos. Os numeros de catalogo dos espécimens, quando foram

acessiveis, sdo informados na sequéncia. Vale destacar que se trata de um caractere

qualitativo (presenca e auséncia) que pode e deve, em caso de necessidade, ser

verificado em espécimens distintos dos mesmos géneros.

Struthioniformes (Struthio, MPT)

Aepyornithiformes (Aepyornis, MPT)

Rheiformes (Rhea, CDZ)

Casuariformes (Casuarius, MPT e Dromalus, ‘in vivo’)

Tinamiformes (Tinamus, CDZCATA-52 e Nothura, CDZ CATA-19)
Apterygiformes (Apteryx, MPT e colecdo online do ‘Museum of New
Zealand’, catalogo OR.016582, disponivel em:
https://collections.tepapa.govt.nz/object/404201 )

Dinornithiformes (Megalapteryx, colecdo online do ‘Museum of New
Zealand’, catalogo S.023700, disponivel em
https://collections.tepapa.govt.nz/object/92365)

Galliformes (Gallus, CDZ e Coturnix, CDZ CATA-14 e CATA-42)
Anseriformes (Amazonetta, CDZ CATA-48)

Cuculiformes (Crotophaga, CDZ CATC-77; Guira, CD; Coccyzus, CATc-
97)

Columbiformes (Patagioenas, CDZ CATC-66)

Gruiformes (Aramides, CDZ CATC-88 e Aramus, CDZ CATA-53)
Charadriiformes (Vanellus, CDZ CATC-41 e Jacana, CDZ CATC-46
Sphenisciformes (Spheniscus, CDZ CATA-38)

Ciconiiformes (Mycteria, CDZ CATA-05)

Pelecaniformes (Boturoides, CDZ CATC-103, Ardea MPT)
Accipitriformes (Rupornis, CDZ CATC-49)
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Piciformes (Ramphastos, CDZ CATC-57)

Cariamiformes (Cariama, CDZ CATA-06)

Phorusracoidea* (Paraphisornis, MPT)

Passeriformes (Mimus, CDZ CATC-92)

Suliformes (Anhinga, CDZ CATA-23 e Sula, imagem online do Museu de
Anatomia Veterinaria da FMVZ da USP, disponivel em
https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/thumb/0/0Ob/Brown_Bo
oby at MAV-USP_edited.jpg/1024px-Brown_Booby at MAV-
USP_edited.jpg)

Caprimulgiformes [Podager (Chordeiles), CDZ CATA-21]

Apodiformes (Chetura, CDZ CATC-96)

Psittaciformes (Amazona, CDZ CATC-53 e CATC-56)

Coraciiformes (Momotus, CDZ CATC-03)

*N&o compreende uma ordem taxonémica, mas apresenta
modificacdes anatdmicas profundas (detalhado no capitulo “Retorno ao

Solo”, em Resultados e Discussdes)

caractere também foi investigado para os demais grupos de

Eumaniraptoriformes, abordados durante o trabalho.

Um estudo das fun¢des aerodinamicas das penas foi realizado extensivamente,

através de modelos computadorizados em 3D, elaborados no software “Autodesk

AutoCAD 2020”. Foram preparados modelos de aerofdlios, utilizando-se o perfil em

corte das asas de Columba livia, disponivel em Miller & Patone (1998). Os seguintes

perfis foram analisados.

Perfil concavo-convexo simples (undercambered)
Perfil “Clark Y”

Perfil sem coberteiras

Perfil com coberteiras ventrais estendidas

Perfil com coberteiras dorsais estendidas

Perfil com coberteiras dorsais e alula estendidas
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A construcao dos modelos se inicia com um esquema bidimensional elaborado
no software “CoreIDRAW X7 2019”, que é transformado em objeto 3D pelo comando
“‘extrusdo” do “AutoCAD”. O objeto entdo € salvo com a extensédo “.stl”, para que seja
analisado no tunel de vento. A andlise foi encaminhada pelo software” Autodesk Flow
Design”. Cada objeto foi submetido a um fluxo bidimensional, ou corte transversal do
perfil, de 10 m/s, em angulos de ataque de O e 25 graus, tendo sido analisado sob os
parametros de velocidade e pressdo do ar, e coeficiente de arrasto. Assim foram
identificadas as situagbes de stall, e qual perfil apresentava maior eficiéncia em
velocidade de cruzeiro.

As medidas de coeficiente de arrasto, for¢a de arrasto, e as dimensdes da bolha
de separacdo em situacdes de stall, sdo aferidas quando os dados se tornam estaveis
e o fluxo consistente. Ou seja, quando o coeficiente de arrasto médio se aproxima do
coeficiente de arrasto instantaneo, e permanece estavel por alguns segundos.

O estudo do centro de massa envolveu duas abordagens, a seguir.

1. A construgdo de um modelo em argila, em tamanho natural, de
Archaeopteryx, com base no espécimen de Berlim. Foi elaborada a partir de uma
réplica altamente fiel, disponivel no acervo do Museu de Paleontologia e Estratigrafia
da UNESP Rio Claro. Por se tratar de um modelo construido em material de densidade
constante, onde foram desconsideradas as penas de revestimento, que possuem
pequena massa e distribuicdo razoavelmente uniforme, o centro de massa do modelo
deve representar, de forma satisfatoria, o centro de massa do animal. As penas foram
desconsideradas, pois sdo a fonte de sustentacdo do animal em voo, portanto
apresentam forca peso resultante negativa, em relacdo a sustentacado aerodinamica
gue causam.

2. Construcao de modelos virtuais de Archaeopteryx, Microraptor, Ambopteryx
e Yi, onde se simulam conformacé&o e posicdo dos aerofdlios dos animais em voo, e
como resultado onde se situaria o provavel centro de massa do animal, para permitir
a atividade voadora, com tal morfologia. O modelo virtual de Microraptor foi elaborado
a partir da proposta anatdbmica de Xu et al. (2003). Foram utilizados os softwares de
processamento de imagem (a) “Corel DRAW X7”, para obtencéo da silhueta dos
aerofolios e aproximacao com figuras poligonais para melhor processamento, e (b)
“ImageJ”, para calculo da area e medi¢cGes necessarias para célculos de centro de

gravidade, ponto neutro e corda média aerodinamica (MAC), realizados através da
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calculadora cgCalc, da plataforma online “eCalc”, disponivel em

https://www.ecalc.ch/cgcalc.php.

Uma matriz de caracteres (anexo), para fins filogenéticos, foi elaborada no
software” Mesquite”, e analisada no software “TNT” (GOLOBOFF et al., 2004), a partir
da conjuncdo de novas abordagens, bem como alguns elementos previamente
considerados como importantes para a literatura. Foram utilizadas as analises de
consenso estrito, mapeamento de sinapomorfias, suporte de Bootstrap com 5000
réplicas e suporte de Bremer com até 15 passos adicionais. O nivel de
aprofundamento, no interior dos grupos, variou de acordo com o grau de modificacédo
no plano corporal dos grupos estudados, uma vez que o foco do presente trabalho é
na evolugcao da biomecéanica. O objetivo de tal procedimento foi reduzir problemas, e
o numero de dados faltantes da matriz, para tAxons em grupos que anteriormente
possuem suas relacdes filogenéticas bem consolidadas. Como grupo externo se
considerou os Coelurosauria ndo Maniraptoriformes, e o clado escolhido para analise
de caracteres foi Tyrannosauroidea.

Os taxons analisados foram 0s seguintes, com seus caracteres amostrados da
literatura indicada, com destaque para Senter (2006), que possui grande quantidade
de caracteres descritos para muitos géneros de Eumaniraptoriformes..

e Coelurosauria (PAUL, 2002; SENTER, 2006; WEISHAMPEL et al.,2007;
BRETT-SURMAN et al., 2012).

e Dromaeosauridae* (PAUL, 2002; SENTER, 2006; TURNER et al., 2007;
WEISHAMPEL et al., 2007; BRETT-SURMAN et al., 2012; TURNER et
al., 2012).

e Unenlagiidae (NOVAS & PUERTAT, 1997; NOVAS et al. 2008, 2018;
GIANECHINI et al., 2011).

e Rahonavis (FORSTER et al.,1998; ZHOU, 2004).

e Archaeopteryx (PAUL, 2002; SENTER, 2006; BRETT-SURMAN et al.,
2012).

e Epidendrosaurus (ZHANG et al., 2002).

e Ambopteryx (WANG et al., 2019).

e Confuciosornis (PAUL, 2002; SENTER, 2006; BRETT-SURMAN et al.,
2012).

e Eoalulavis (SANZ et al.,1996; SENTER, 2006).
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e Oviraptoridae (PAUL, 2002; SENTER, 2006; WEISHAMPEL et al., 2007,
FEDUCCIA & CZERKAS, 2015; JONES et al., 2000).
e Ichthyornitidae (PAUL, 2002, BRETT-SURMAN et al., 2012).
e Hesperornitidae (PAUL, 2002; BRETT-SURMAN et al., 2012).
e Palaeognathes (SENTER, 2006; BRETT-SURMAN et al., 2012).
e Neognathes (SENTER, 2006; BRETT-SURMAN et al., 2012).
* Como Dromaeosauridae se consideram os caracteres presentes em
Dromaeosaurinae e Velociraptorinae.

Foram realizadas as analises de consenso estrito, analise de suporte de
Bremer com 15 passos adicionais e 1134 arvores e suporte de ‘bootstrap’, com 5000
réplicas, considerando suporte somente para ramos com mais de 50 %.

Os esquemas didaticos foram confeccionados através do software“ Corel
DRAW X7 2019”, com base nas descricbes dos morfétipos, informacdes discutidas
pela literatura e novos parametros levantados pelas analises aqui presentes. O
mesmo software constitui uma importante ferramenta na obtencao de informacdes que
levam em consideracdo area e distribuicdo de um morfétipo, muito exigidas para
analises a respeito de caracteristicas aerodinamicas e fisicas de corpos.

O presente trabalho foi realizado com apoio da Coordenacdo de
Aperfeicoamento de Pessoal de Nivel Superior - Brasil (CAPES) - Cdédigo de
Financiamento 001
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RESULTADOS E DISCUSSOES

Os caracteres considerados foram somente aqueles amplamente estudados no
trabalho. Ao todo 29 macrocaracteres funcionais, o que indica passos evolutivos
representativos de alguma aplicacdo funcional direta no comportamento e / ou
Biologia do animal, portanto passiveis de acdo nos processos evolutivos, e ndo
apenas mera acdo do acaso, como alguns microcaracteres. A escolha de apenas
macrocaracteres reduz o detalhamento da analise, bem como diminui problemas em
analises que envolvem grupos altamente diversos, e com profundas modificacdes em

seu plano corporal, ao longo de uma longa histéria evolutiva.

1. Asa: (a) ausente, (b) duas asas, (c) quatro asas
Diz respeito a quantidade de membros que apresentam rémiges, evidéncias
das mesmas ou outras estruturas de efeito aerodinamico preservadas nos

membros do animal.

2. Hipotarso: (a) ausente, (b) presente
Protuberéncia encontrada na porcao proximal do tibiotarso dos amniotas
avianos. Esta envolvido no mecanismo de empoleiramento, e fornece evidéncias

a respeito da presenca do mecanismo completo.

3. Denticdo: (a) completa, (b) reduzida, (c) parcial, (d) ausente

Diz respeito a presenca de dentes, suas dimensdes e sua ocorréncia em funcao
do espaco disponivel. “Completa” corresponde ao estado basal de um terépodo,
“‘Reduzida” diz respeito a dentes com visivel redu¢do em suas dimensdes em
relagdo ao estado basal, “Parcial” menciona a presenca de dentes em apenas um
dos ossos da porcdo superior das maxilas (pré-maxilar ou maxilar), “Ausente”
implica auséncia de qualquer tipo de estrutura dentaria verdadeira, exemplificado

na Figura 3.
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Figura 3. Caractere "Denticao".

LEGENDA

[ Maxilar

Distribuicdo e dimensdes dos dentes em rostros de (A) deinonycossauro tipico
(Velociraptor), (B) Archaeopteryx, (C) Ichthyornis (D) Gallus (B, C e D modificados de Field
et al., 2018).

4. Serrilhas nos dentes: (a) presentes, (b) avancadas, (c) ausentes, (d) ndo se
aplica

Caracteriza presenca e tipo de ornamentacdes nos dentes, quando existem.

5. Bico: (a) ausente, (b) presente
Entende-se por bico qualquer evidéncia de um revestimento corneo, seja com

denticdo ausente ou reduzida.

6. Fémur: (a) vertical, (b) horizontal

A posicéo relativa do fémur caracteriza o grau de adaptacdo ao centro de
massa, na cintura escapular, que o animal possui. E evidéncia também da rotacéo
da cintura pélvica. A posicéo é atribuida observando-se a articulacédo do acetabulo

com a cabeca do fémur.

7. Vértebras toracicas: (a) livres, (b) fundidas
Caracterizam um aumento de rigidez da regido toracica do animal, para resistir

aos esforcos inferidos pelos musculos de voo.
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8. Cauda: (a) maior que em Archaeopteryx, (b) como em Archaeopteryx, (c)
pigoéstilo
Diz respeito a reducdo esquelética da cauda em substituicdo por retrizes, que
apresentam menor massa, com o propdsito de trazer o centro de massa para
frente. O estado de caractere “como em Archeopteryx” corresponde a cauda

0ssea, compreendendo préximo de 50 % do comprimento do esqueleto axial.

9. Tarsais: (a) livres, (b) fundidos, (c) parcialmente fundidos
Diz respeito ao processo de reducédo da complexidade e consequente reducao
de peso, com aumento de robustez, ao fundir ossos que nao apresentam

mobilidade entre si, na formacgao de um tibiotarso.

10.Fibula: (a) funcional, (b) vestigial, (c) fundida
Mesmo processo citado acima, porém resultando em elemento vestigial em

alguns grupos, e fundido em outros.

11.Carpais: (a) livres, (b) fundidos
Mesmo processo aplicado aos membros anteriores.

12.Comprimento do tibiotarso mais primeira falange: (a) menor que a tibia, (b) igual
a tibia
Indica a capacidade de manter o apoio do corpo sob o centro de massa, com

0s membros posteriores flexionados ou estendidos.

13.Projecdes das costelas: (a) ausentes, (b) presentes
Projecdes laterais entre as costelas, que as unem, distribuindo as forcas
exercidas sobre elas por toda a regido toracica. O objetivo € aumentar a robustez

aos esforgos provenientes dos musculos de voo, com pouco aumento de massa.

14.Gastrdalia: (a) ausente, (b) presente
Diz respeito a fusdo dos elementos que compdem a gastralia em um esterno,

para melhor insercdo dos muasculos peitorais.
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15.Quilha: (a) ausente, (b) presente, (c) perdida

Projecdo O6ssea do esterno, para inser¢cdo de musculatura responséavel pela
capacidade voadora. Indica a capacidade de manter o voo auto impulsionado por
longos periodos. Mas pode ser perdida quando o nicho ocupado pelo animal nédo

a requisita, por se tratar de uma adaptacdo com alto custo metabalico.

16.Dobra de asas: (a) ausente, (b) presente
Capacidade de articular a m&o com o antebraco em angulos proximos a 180°,
para evitar que as extremidades das asas se danifiguem em contato com o

substrato ou a superficie.

17.Centro de massa do corpo: (a) cintura pélvica, (b) intermediario, (c) cintura

escapular

Macrocaracter que leva em consideracdo toda a constituicdo fisica do animal,
na qual se observa um processo de migracdo de uma posicao traseira para uma
equivalente mais anterior, de acordo com o surgimento de novas pressdes
seletivas. O estado de caractere “Cintura Pélvica” corresponde a posicdo ancestral
de dinossaurianos bipedes, o estado “Cintura Escapular” corresponde ao
posicionamento similar a avianos Neornithes, “Intermediario” seria qualquer

situacdo anatdbmica entre as anteriores.

18.Porcao distal de pubis e isquios fundidos: (a) presente, (b) ausente
Adaptacédo presente em amniotas avianos cursoriais mais ativos, de forma a

melhorar a inser¢cdo dos musculos utilizados para o habito cursorial.

19.Garra raptorial: (a) presente, (b) ausente
Principal instrumento de retaliacdo dos Eumaniraptoriformes mesozoicos
cursoriais. Também presente em morfotipos voadores, revelando relacdes de

proximidade filogenética.

20.Digito principal da asa: (a) digito 2, (b) digito 3, (c) ausente
Diz respeito ao digito mais desenvolvido dos membros anteriores, com funcgdes

de sustentacéo do aerofdlio, seja membranoso ou composto por rémiges.
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21.Digitos: (a) livres, (b) fundidos
Consideram-se livres os digitos plenamente funcionais, que podem se

movimentar de forma independente, sem a fusdo de suas falanges entre si.

22.Elemento estiliforme: (a) ausente, (b) presente

Estrutura ossificada de sustentacdo do pos-patégio.

23.Articulacdo do ombro, como em amniotas avianos recentes: (a) ausente, (b)
presente
Conformacédo de escapula, coracéide e Umero, de forma a permitir a

movimentagao preferencial transversal em relagéo ao solo.

24.Alula: (a) ausente, (b) presente
Estrutura derivada, com fungdes de hiper-sustentacdo em altos angulos de
ataque, situada nos digitos | dos membros anteriores.

25.Coberteiras: (a) como em Archaeopteryx, (b) como em amniotas avianos
modernos
Penas que recobrem a insercédo das rémiges dorsal e ventralmente, podendo
ser apenas repeticdes menores das rémiges. Ou estruturas modificadas, como nos

amniotas avianos modernos.

26.R4aquis: (a) média, (b) distal, (c) proximal, (d) ausente
Implica em simetria ou assimetria das rémiges, quando presentes (FEO et al.,
2015).

27.Fosseta de dobra das penas secundarias: (a) ausente, (b) presente
Evidéncia éssea do mecanismo que estende e retrai as penas rémiges

secundarias.

28.Constituicdo da asa: (a) penas, (b) membranosa, (c) ausente
Caracterizacdo do tipo de estrutura que compde a maior parte da area do

aerofdlio principal.



25

29.Cranio: (a) arcossauriano, (b) paleognatiano, (c) neognatiano
Caracteriza de forma simplificada as modificacdes osteoldgicas do cranio dos
amniotas avianos, classificando-os em 3 grupos principais, exemplificado na

Figura 4.

Figura 4. Caractere “Cranio”.

Arcossauros Paleognatas

— y. ‘\
Archaeopteryx \ Nothoprocta
Neognatas LEGENDA
o /_"/ B Maxilar
///,/ //'/ __ Pré-maxilar
T ___Nasal
e M Dentario

. Lacrimal
Gallus

As trés configuragdes de cranio consideradas no presente estudo. Destacam-se as dimensdes
do osso maxilar e sua posigéo relativa (modificado de Field et al., 2018)
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Evolucdo em Eumaniraptoriformes

As caracteristicas necessarias para que um animal ou qualquer objeto mais
pesado que o ar possa voar, por meio de sustentacdo aerodinamica, seja planador ou
verdadeiramente voador, sdo as seguintes.

A. Presenca de um aerof6lio com &rea suficiente para permitir sustentacao, igual
ou superior a forca peso do animal. Seja ele somente uma superficie plana, que deflete
o ar para baixo, ou um aerofélio verdadeiro, capaz de criar diferencas de pressao
atmosférica entre suas superficies.

B. Presenca de superficies méveis estrategicamente posicionadas, para permitir o
controle tridimensional do deslocamento em voo. Muitas vezes se manifesta pela
deformacéo pontual de parte do aerofélio, bem como a utilizacdo de superficies
acessOrias como cristas cefélicas, cauda, penas especializadas nos membros
posteriores. Mesmo as interdigitacbes membranosas, presentes em Anseriformes,
com funcéo indiscutivelmente voltada para a impulsdo em ambiente aquatico,
possuem também funcdes aerodindmicas durante aproximacao e pouso, até certo
ponto fornecendo sustentacéo e principalmente arrasto, para reduzir a velocidade.

C. Centro de gravidade corporal compativel com a posi¢cao do aerof6lio principal
do animal, ou seja, pouco a frente do ponto de méaxima sustentacdo deste aerofdlio,
geralmente entre 1 / 4 e 1/ 3 da largura total do aerofdlio, ou corda, a partir do bordo
de ataque. E um fator crucial para qualquer animal voador, o que implica profundas
modificacdes anatbmicas, ndo somente nos membros que suportam o aerofélio, mas
todo o corpo precisa se adequar. Como se trata de uma adaptacdo multifatorial n&o
aparece plenamente consolidada nos primeiros Eumaniraptoriformes, que
apresentam as chamadas caracteristicas de voo, abordadas pela literatura. Como por
exemplo 0ssos pneumaticos, penas assimeétricas nos membros anteriores,
prolongamento dos ossos apendiculares dos membros anteriores.

As adaptagBes morfologicas para adequagdo gravitacional da massa corporea sdo
associadas com modificagdes anatdmicas, para permitir o equilibrio do animal sobre
0s membros posteriores quando nédo esta em voo. Como exemplo a rotagéo vertical
da cintura pélvica, trazendo a parte posterior levemente para frente, permitindo assim
uma horizontalizacéo dos fémures, buscando o eixo de apoio no solo para frente. Isto

associa-se com a postura tipicamente inclinada dos amniotas avianos, permitindo a
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sobreposicao do centro de gravidade na base das asas com 0s membros posteriores.
Tal fato é facilmente observavel em amniotas avianos empoleirados.

A morfologia tradicional de um dinossauro teropodo mostra duas caracteristicas
importantes. Um animal com coluna vertebral paralela ao solo, e uma longa cauda
musculosa, para deslocar o centro de gravidade o mais proximo possivel do seu eixo
de apoio, com o objetivo de maximizar agilidade e permitir maior eficiéncia durante o
deslocamento (Figura 5). Jones et al. (2000) destacavam que alguns animais
cursoriais apresentavam grande diferenca no que diz respeito a posi¢cao de seu centro

de massa, e que isto pode estar relacionado com sua ancestralidade.

Figura 5. Esquema do plano corporal basico de um terépodo.

-
Baseado em Carroll (1988).

O equilibrio perfeito nos membros posteriores € uma exigéncia para todo
animal bipede. Evita quedas e gasto de energia desnecessario, com a¢cdo muscular
para manter o animal em repouso, fator notavelmente importante em se tratando de

animais de grande porte.

Nos terépodos que vieram a desenvolver o voo o centro de gravidade, alinhado
com a cintura escapular, passou a ser uma obrigatoriedade. Mas néo poderia deixar

de se equilibrar nos membros posteriores quando pousado, ocasionando
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modificacdes posturais, de modo a sobrepor o centro de gravidade do animal, agora

em posi¢cao anterior, com as patas traseiras.

Elzanowski (2000) discute sobre as capacidades de decolagem a partir do solo
de Archaeopteryx, afirmando que o animal ndo conseguiria realizar tal tarefa, devido
a baixa aptiddo muscular para o batimento das asas, e que mesmo correndo pelo solo,
sua velocidade ndo seria suficiente para que suas asas gerassem sustentacao
suficiente para capacidade voadora, uma vez que estruturas necessarias para voo em
baixa velocidade nado existiriam ainda. Recorriam a escalada de objetos dos quais
pudessem se lancar ao ar, atingindo a velocidade minima de voo, e eventualmente
sustentando-o, ou ganhando altitude. No entanto isto n&o seria suficiente para inferir
gue o animal fosse incapaz de manter, mesmo que por pouco tempo, um voo auto
sustentado, pois a mesma limitacao ocorre em grande parte dos quirépteros recentes,
gue sao indiscutivelmente voadores.

E notavel atualmente que nenhum representante amniota aviano moderno
apresenta denticdo. A grande diversidade de nichos ecologicos que aves ocupam fez
com gue as adaptacfes anatdbmicas nos bicos fossem extremas levando, em alguns
casos, ao aparecimento de estruturas com morfologia semelhante a dentes, ou bico
serrilhado, mas com origem anatémica distinta. A auséncia de dentes verdadeiros em
todas as Neornithes é relevante, pois reforca a ideia de um gargalo evolutivo em algum
momento de sua histéria, pois outros grupos de avianos do Cretaceo possuiam
denticdo, mesmo que significativamente reduzida em relagdo a outros grupos de
Eumaniraptoriformes mesozadicos.

Parte-se do principio de que um caractere foi perdido ao longo da historia
evolutiva do grupo, indo de uma denticdo altamente complexa, com bordos
serrilhados, que possuem inclusive valor taxonémico, para uma auséncia completa de
qualquer estrutura da antiga denticdo. Portanto é plausivel utilizar os graus da perda
de complexidade dos dentes, e sua distribuicdo nas maxilas do animal, como
parametro evolutivo.

Deinonycossauros apresentam denticAo completa, altamente especializada,
com grandes dentes proporcionalmente, e com presenca de ornamentacdes
complexas para aumentar a eficiéncia no corte da carne de suas presas. Em alguns
morfétipos, como Unenlagiidae, sdo encontrados dentes espacados e com auséncia

completa de ornamentacfes. Parte dos Scansoripterygidae apresentam dentes
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somente em parte de sua mandibula, e os dentes ndo apresentam ornamentacoes.
Aves basais apresentam dentes reduzidos, sem serrilhas e somente em parte da
mandibula também (ZHANG et al., 2008; ZHOU et al., 2009; XU et al., 2015; FIELD et
al., 2018).

Vale destacar que a perda de dentes pode estar relacionada também com
hébito e nicho dos grupos. Algumas linhagens citadas acima nao necessariamente
estdo na ancestralidade direta dos amniotas avianos Neornithes. Como por exemplo
Oviraptorosauria, grupo de Maniraptoriformes que néo representaria ancestralidade
direta na evolucdo das aves. Constituem um grupo que, como Feduccia & Czerkas
(2015) indicam, poderia ter se originado a partir de uma perda de voo secundéria de
algum grupo de Maniraptoriformes.

O desenvolvimento do voo autopropulsionado exige um metabolismo eficiente,
para manter um nivel de atividade muscular de forma constante por determinados
periodos. Bem como uma musculatura aceitavel, para gerar 0 empuxo necessario
para vencer a resisténcia do ar, a uma velocidade relativa suficiente para que a
sustentacao das asas iguale, ou supere, a forca peso exercida pela massa do animal.
O voo em aves muito provavelmente se encontra no estado que vemos hoje devido a
uma ancestralidade de animais com altas taxas metabdlicas e endotérmicos.
PONTZER et al. (2009) prop6em que endotermia em dinossauros apresenta origem
concomitante com o desenvolvimento do bipedalismo, fator que também € essencial
na evolucdo das aves.

O sistema respiratorio das aves (Figura 7) também apresenta importantes
adaptacdes para aumento de eficiéncia, permitindo que o fluxo de gases seja continuo
e ndo intervalado em momentos de fluxo inverso, como ocorre em outros vertebrados.
A capacidade aerébica de uma ave recente em voo € 2.5 a 3 vezes maior que um
mamifero de mesma massa, correndo a velocidade maxima em solo. A propria
natureza da atmosfera em ficar rarefeita, com o aumento da altitude, exige que para
alguns animais simplesmente conseguirem respirar em grandes altitudes é necessaria
uma otimizagdo de sua capacidade aeroObica. Ha registros de colisbes entre aves
(Gyps rueppellii) e aeronaves pressurizadas a até 11,3 km (37000 ft) de altitude, onde
a pressao atmosférica € apenas 24 % ao nivel do mar, e a temperatura meédia - 60°C.
(THOMAS, 1987; LAYBOURNE, 1974; MAINA, 2006).
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Figura 6. Sistema respiratério de Gallus.
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A manutencao da massa do corpo sustentada pelos membros anteriores, bem
como a movimentacao ativa de grandes superficies aerodinamicas, exigem uma forca
muscular consideravel para a massa do individuo. Com isto é observavel um aumento
de massa muscular associada com a cintura escapular, e por consequéncia um maior
desenvolvimento de estruturas 0sseas onde 0s musculos sdo inseridos. Destaca-se
aqui o aumento de robustez do esterno, o desenvolvimento da quilha, as fusGes de
vértebras toracicas, o aparecimento de protuberancias unindo as costelas, de forma a
compor uma estrutura mais reforcada, capaz de resistir as forcas exercidas pelos
musculos durante o voo. Compdem uma adaptacédo em varios passos, com origens
possiveis de observar em diferentes animais, ao longo da histéria evolutiva do grupo.

A quilha, que constitui uma protuberancia de orientagdo sagital, presente no
esterno, aparentemente esta intimamente relacionada com capacidades avancadas
de voo, uma vez que também se origina em grupos filogeneticamente distintos, como
por exemplo os pterossauros. Isto implica ser caratere que deve ser usado com

cautela, pois sendo uma adaptacdo selecionada pelo habito, sua presenca ou
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auséncia pode levar a conclusfes inacuradas, devido a possiveis convergéncias
morfolégicas. Auséncia de quilha pode se desenvolver também de forma
independente, em grupos de amniotas avianos com perda secundéaria da capacidade
voadora. Como por exemplo Apteribis e Cnemiornis, ambas aves Neognathes,
respectivamente pelecaniforme e anseriforme, que apresentam o esterno sem quilha,
mas que obviamente descendem de animais plenamente voadores, com perda
secundéria de voo (FEDUCCIA, 1999).

No entanto, alguns animais que perderam sua capacidade voadora ha muito
tempo, como os Phorusrhacoidea, ainda preservam evidéncias de uma quilha em seu
esterno, o que pode estar relacionado com fatores ontogenéticos. Feduccia (1999)
demonstra, com o exemplo de duas espécies recentes, com desenvolvimento
conhecido, Rallus longirostris (Gruiformes) e Crax rubra (Galliformes), que o aparato
peitoral de voo se desenvolve em situacdes diferentes em distintas ordens. Enquanto
R. longirostris nasce sem quilha no esterno, e esta estrutura se desenvolve ao longo
da fase juvenil do animal, C. rubra apresenta previamente todo o aparato plenamente
formado ao sair do ovo (FEDUCCIA, 1999). Importante ressaltar que o momento
cronoldgico da presenca de quilha ndo esta intimamente relacionada com aptiddo ao
voo das espécies mencionadas, pois nenhum dos amniotas avianos citados € bom
voador. Tal parametro merece mais aprofundamento, em especial analises com
diferentes ordens de aves, pois poderia indicar um forte caratere para finalidades
filogenéticas.

Algumas estruturas, presentes nos amniotas avianos modernos, ndo sao
possiveis de observar em morfétipos fésseis, por serem compostas de tecidos nao
resistentes que dificilmente se preservam. Por exemplo o desenvolvimento do papo
das aves, que realiza a funcéo de estocar alimento por determinado periodo de tempo.
Poderia ter se originado na necessidade dos animais em ingerir alimentos sem
comprometer o centro de gravidade, o que prejudicaria a performance de voo, uma
vez que o estbmago se encontra em posi¢cado abdominal, e o papo se situa logo abaixo
da cintura escapular. Mas devido a auséncia de evidéncia osteoldgica € dificil
confirmar tal hipbtese somente com o registro fossil.

O pro-patagio é uma estrutura tecidual, que se encontra no bordo de ataque
das asas dos amniotas avianos. Esta estrutura aumenta a area alar, formando uma
superficie que une a porcao distal de radio e ulna com a parte proximal do tmero. H&

evidéncias da presenca de pré-patagio em Confuciusornis e Microraptor, e
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razoavelmente sélidas em Caudipteryx (FEDUCCIA & CZERKAS, 2015). Pro-patégio
apenas se justifica quando existe a necessidade do aumento de sustentacdo das
asas, pois limita a mobilidade dos membros anteriores do animal. Portanto € uma
estrutura que denuncia o animal possuir, pelo menos em sua ancestralidade, formas
voadoras ou planadoras, ou estagios onde tal caracteristica é relevante o suficiente a
ponto de ser selecionada pelo meio. Caudipteryx ndo apresenta nenhuma aptidao
para voo, portanto seria um caso de perda secundéria de capacidade voadora. O
mesmo ocorreu nas Ratitae e amniotas avianos Neognathae, que habitam ilhas
oceéanicas.

A capacidade voadora poderia, e teria sido perdida com facilidade, por animais
que encontram disponibilidade de nichos onde a capacidade de voar ndo é
necessaria. Este fato traz controvérsias para a questao filogenética da origem do voo.

Levanta-se portanto a interpretacéo a seguir.

INTERPRETACAO

Neornithes compéem um grupo monofilético, com origem em comum com o
restante das aves mesozoicas avancadas. Capacidade voadora surge de forma basal
em Maniraptoriformes, com desenvolvimento de caracteristicas avancadas mais de
uma vez. A origem de caracteristicas de voo seria muito mais antiga em clados de
Maniraptoriformes. Animais arboricolas planadores seriam a origem das
caracteristicas voadoras, como a presenca de aerofélios e penas assimétricas. Este
fato indica que muitos taxons tipicamente cursoriais, como Dromaeosauridae,
Troodontidae, Caudipterygidae, Scansoriopterigydae e Oviraptoridae, descendam de
organismos com caracteristicas primitivas de voo. Deram origem a animais com
caracteristicas avancadas mais de uma vez, em grupos independentes, por estarem
sujeitos a pressao seletiva semelhante.

Evidéncias.

A. Presenca de 0ssos pneuméaticos em animais de pequeno e médio portes, de

habitos cursoriais (WEISHAMPEL et al., 2007).

B. Presenca de insercdes de penas na parte posterior dos membros anteriores de
animais cursoriais, em configuragdo semelhante & uma asa rudimentar

(TURNER et al., 2007).
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C. Mecanismos de batimento de asas em animais cursoriais, como Unenlagiidae
(NOVAS & PUERTAT, 1997).

D. Presenca de pro-patagio em animais cursoriais, como Caudipteryx, que
reduzem a mobilidade dos membros anteriores, e evidenciam ancestralidade
capaz de voar (FEDUCCIA & CZERKAS, 2015).

E. Presenca de caracteres avancados e primitivos no mesmo morfétipo, como
quilha, dentes e anatomia craniana em Ichthyornis. Ou presenca de bico
praticamente sem dentes, gastralia e digitos livres, nos membros anteriores em
Confuciusornis (PAUL, 2002).

F. Evolugdo do hipotarso, e mecanismo de empoleiramento, no ambito de
amniotas avianos Palaeognathae, caracteres presentes na maioria das aves
Neognathae.

G. Sobreposicao evolutiva de caracteristicas avancadas de voo, como pigostilo e
reducdo dentaria, em clados independentes (FEDUCCIA, 1999; PAUL, 2002).

No entanto, através da analise presente, ndo seria possivel definir com robustez a

posicédo relativa de Troodontidae até 0 momento, pois para os caracteres estudados
este grupo possui a mesma resposta que Velociraptorinae, uma vez que a grande
maioria dos caracteres se baseia em adaptacées de voo. Portanto a posicdo de
Troodontidae pode ser tanto basal em relacdo a Microraptorinae, como incluida no
ambito dos Eumaniraptoriformes, com perda de capacidade voadora secundaria.
Portanto na auséncia de dados proprios, a posicdo dos mesmos se baseia naquilo

que é tradicionalmente trazido pela literatura (SENTER, 2007).
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Figura 7. Cladograma interpretativo.
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Proveniente das interpretacdes conjuntas do consenso estrito obtido no presente trabalho
(canto inferior esquerdo) e revisdo bibliografica. Indice de Consisténcia 0.840 e Indice de
Retencéo 0.902.
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As figuras representam os dados obtidos pelos parametros de suporte bootstrap e
suporte de Bremer. Somente s&o indicados ramos com valores de bootstrap acima de
50 %.

Figura 8. Suporte de Bootstrap.
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Figura 9. Suporte de Bremer.
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A investigacdo da histéria evolutiva do grupo, sob perspectiva biomecanica e

evolucédo de macrocaracteres funcionais, permite a seguinte interpretagéo.
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Figura 10. Sinapomorfias e passos evolutivos.
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A filogenia obtida, em conjunto com o levantamento bibliografico e estudos
biomecéanicos, indica que animais celurossauros ancestrais desenvolveram habito
arboricola, em algum momento da histéria evolutiva. Em seguida houve acréscimo do
volume de seu revestimento de penas. Desta maneira retardando uma eventual
queda, através do aumento de resisténcia aerodindmica em relacdo ao peso
(FEDUCCIA, 1999). Ocorreria entéo evolucao no sentido de maneiras para direcionar
a queda para locais mais favoraveis. Bem como estratégias para aumento de
eficiéncia da escalada, como a hipotese da utilizagdo de asas como assisténcia
aerodindmica para o aumento de tragdo nos membros posteriores, em superficies
inclinadas, de Bundle & Dial (2003), que permitiriam retornar & uma posi¢do de
seguranca nas arvores mais rapidamente. E por fim o refinamento de estruturas de
sustentacdo, permitindo que o animal raramente tocasse o solo durante o seu

deslocamento, somente quando fosse necessario coletar algum recurso.

E notavel que em um periodo de experimentacdo evolutiva, duas formas distintas
de geracédo de sustentacédo foram selecionadas em Eumaniraptoriformes, que seréo

abordadas posteriormente.
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A Figura 11 representa a diferenciacdo do animal arboricola tipico em duas formas
planadoras. Nota-se que apesar indicado anteriormente pela filogenia que
Scansoriopterygidae seria uma divergéncia anterior a Eumaniraptoriformes (composto
por definicdo por Deinonychosauria e avianos), a biomecanica plano corporal de
Scansoriopterygidae, com aerofdlio derivado de patagio sustentado pelos quatro
membros, e centro de massa corporal intermediario nas formas basais, indica que se
trata de uma forma derivada de algum animal morfologicamente semelhante a
Microraptorinae. Justifica-se assim a inclusdo da familia no contexto

Eumaniraptoriformes, como sera abordado com mais detalhes posteriormente.

Figura 11. Diversificag&do priméria em Eumaniraptoriformes.
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Partindo de uma condigéo de paraquedismo “passivo” (sem controle direcional) para o planeio

ativo (com capacidade direcional e razao de planeio consideravel).

Sinosauropteryx (JI & JI, 1996; CURRIE & CHEN, 2001) representa bastante bem
0 estagio pré-planador. Um animal de diminutas proporc¢des, pequena massa, com um
revestimento externo de plumas consideravel, indicando que 0 organismo muito
provavelmente sobreviveria sem maiores danos a uma eventual queda, devido a baixa
velocidade terminal atingida. O segmento de cauda de algum maniraptoriforme
indeterminado preservado em ambar, descrito por Xing et al. (2016), fornece um
excelente vislumbre de morfologia externa e organizacdo da plumagem encontrada

nos animais, durante este momento evolutivo (Figura 12).
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Figura 12. Plano corporal ancestral em Eumaniraptoriformes.

Esquerda = Esquema de Sinosauropteryx de Currie & Chen (2001). Direita = cauda
preservada em ambar, de Xing et al. (2016).

Outro morfétipo em que a preservagao excepcional também permite visualizar
este estagio evolutivo é Serikornis (Figura 13) (LEFEVRE et al., 2017). A hipotese do
animal com revestimento volumoso de plumas ou pelos, para reducéo de velocidade
de queda, é presente no trabalho de Feduccia (1999), sob o termo “paraquedismo”,
sendo mencionada pelo autor como uma forma ancestral de planeio. Ocorre
convergentemente em diversos grupos de vertebrados, até mesmo em alguns
primatas, como Pithecia monachus, e os Iémures ‘sifaka’ Propithecus verreauxi e P.
diadema.



Figura 13. Excepcional preservagéo do revestimento externo de plumas em Serikornis.

- -

(LEFEVRE et al., 2017).
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Um animal semelhante a Microraptorinae, com aerofélios em ambos os
membros, ou pelo menos superficies com area significativa para realizar o
“paraquedismo”, representaria o estagio evolutivo de um animal com ancestralidade
cursorial préxima, e recém adaptado para o0 habito arboricola planador.
Eumaniraptoriformes ainda em estagio inicial de evolugéo das caracteristicas de voo
nao possuiriam o centro de gravidade adequado para capacidade voadora sustentada
pelos membros anteriores, necessitando de superficies auxiliares para gerar
sustentacdo atras do centro de gravidade do animal (Figura 14). Microraptorinae
apresentam centro de gravidade no meio do corpo, logo apos o bordo de fuga das
asas anteriores, segundo Dike et al. (2013), e por isto exige a presenca de penas de

voo em ambos 0s membros, possuindo assim quatro asas.

Figura 14. Esquema didatico de Microraptorinae.
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O trabalho de Alexander et al. (2010) conta com experimentacdo prética, a
partir da constru¢cdo de um modelo planador baseado em Microraptor gui. Dike et al.
(2013) também construiram um modelo, mas o0 analisaram principalmente através de

um tunel de vento fisico.

No entanto, a questao a respeito do trabalho de Dike et al. (2013) é que o centro
de massa, considerado para o animal, € muito avancado em relagdo ao que se espera
para um animal recém evoluido de formas cursoriais, e basal quando comparado a
outros morfétipos cursoriais com longas caudas, como os demais Deinonychosauria.
A posicdo dos aerofélios foi modificada, de forma a permitir capacidade voadora
estavel, fazendo com que o0s resultados indicassem melhor performance
aerodindmica, com os membros posteriores dispostos verticalmente. Koehl et al.
(2011) consideram as asas posteriores ao centro de massa, em Microraptor gui, com
funcBes puramente de controle da capacidade voadora, e investigam seus efeitos no

direcionamento do voo do animal.
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Funcdes de controle da capacidade voadora devem ser consideradas. Mas ndo
se deve descartar a funcdo como aerofdlio gerador de sustentagcdo das asas
posteriores, bem como as fungfes de direcionamento da cauda, cujo comprimento é
consideravel em Microraptorinae. A cauda, por estar mais distante do ponto neutro,

possui maior eficiéncia e modulacéo, o que permite manobras mais precisas em voo.

A proposta de sobreposicéo das asas, na configuracdo semelhante a um aviao
biplano, de Chatterjee & Templin (2007), ndo se sustenta, e foi descartada por
Alexander et al. (2010), pela exigéncia de um centro de massa avangado, em uma
posicdo esperada para um amniota aviano moderno. A morfologia de Microraptor gui
exigiria que cerca de 1/ 3 da massa total do animal se concentrasse na regido cefalica,

0 gque €é impraticavel.

O centro de massa provavel para um determinado animal voador é facilmente
observado, pelo menos em relacdo ao seu eixo horizontal, ao se investigar qual seria
o centro de massa ideal para um determinado aerofdlio ou conjunto de aerofélios. Para
animais como Microraptor gui, o ponto ideal para o centro de massa situa-se entre 0s
pontos neutros de cada aerofélio, sendo deslocado na dire¢cdo de cada um em fungéo
da proporcao entre suas respectivas areas. Baseando-se na reconstrucdo de Xu et al.

(2003) foram obtidos os dados presentes nas figuras 15 e 16.

Quando considerado o aerofdlio posterior como mero estabilizador, sem
capacidade de gerar sustentacdo, o algoritmo “cgCalc’retornou um centro de
gravidade exatamente como proposto por Dike et al. (2013), ou seja, na margem
terminal da asa anterior. No entanto, quando ambos os aerofélios sao considerados
portadores de perfil, e geradores de sustentacdo, 0 que seria muito mais aceitavel,
considerando a cauda responsavel por orientacdo e estabilizacdo, o resultado é como
o esperado. O centro de gravidade se situa logo no inicio do bordo de ataque da asa
posterior, acima da insercdo do fémur na cintura pélvica, como ocorre nos demais
teropodos cursoriais ndo Eumaniraptoriformes. Assim evidencia a condi¢cédo basal de
Microraptorinae em relagcdo a outras formas voadoras de Eumaniraptoriformes, e

proximidade com formas n&ao voadoras.



Figura 15. Medic&o da area alar e disposi¢éo das asas em Microraptor gui.
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Baseadas na proposta de Xu et al. (2003).
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Figura 16. Parametros fisicos e aerodindmicos de Microraptor gui.

Asa posterior como estabilizador, sem gerar sustentacdo, mostrada acima. Asa posterior
como aerofdlio capaz de sustentacao, exibida abaixo.
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Portanto o préximo passo evolutivo seria aquele de animais com um
deslocamento inicial de seu centro de gravidade para frente, de forma que seja
sustentado plenamente pelo aerofdlio presente nos membros anteriores, ou um
aerofélio que se projetasse até os membros posteriores. Mas por conta disto
apresentaria dificuldades em manter a postura bipede, pois ndo estaria mais
equilibrado sobre a cintura pélvica, recorrendo eventualmente a uma postura
quadrupede, apoiando suavemente parte do peso sobre os membros anteriores, que
seriam mais alongados. Importante considerar que, para isto, ainda € necessario que
tal animal ainda possua os digitos livres, e provavelmente apresentaria habitos

arboricolas.

Como modo de deslocar parte do centro de massa para frente, tal animal
hipotético previamente apresentaria uma reducd@o priméaria no comprimento total da
cauda, que mostraria a funcao de equilibrar a massa do restante do corpo sobre 0 eixo
da cintura pélvica em teropodos tipicos. A descricdo morfoldgica do animal hipotético
€ compativel com a morfologia dos Scansoriopterygidae (Figura 10), que
tradicionalmente sdo incluidos no ambito de Maniraptoriformes, porém né&o
diretamente relacionados com Eumaniraptoriformes. Categoriza um clado que
apresenta um experimento evolutivo que ndo se perdurou aos dias atuais. No entanto
algumas novas abordagens (ZHANG et al., 2008) poderiam trazer o grupo para um
posicionamento de destaque na linhagem evolutiva dos Eumaniraptoriformes,

transicionais entre avianos e ndo-avianos (Figura 17).
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Figura 17. Cladograma de Theropoda.
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E interessante ressaltar que morfétipos de Scansoriopterygidae possuem
proporcionalmente regides cefélicas maiores em relagdo ao corpo, do que
Microraptorinae, bem como caixas toracicas mais compactas e robustas (PAUL, 2002;
XU et al., 2003; XU et al.,, 2015; ZHANG et al., 2008). Na presente abordagem,
Scansoripterygidae ainda se mantém como uma familia, sendo em parte sustentada
pelo maior comprimento do digito Ill das patas anteriores, o que se distingue do
restante dos Eumaniraptoriformes. A presenca de taxons, com evidéncias de asas
membranosas, lanca didvidas a respeito de em qual ponto da histéria evolutiva do

taxon esta estrutura teria se originado.

O maior comprimento dos digitos que os Scansoriopterygidae apresentam
pode refletir que uma adaptacao para sustentar a membrana existisse previamente

mesmo em taxons com morfologia mais convencional, como Epidendrosaurus.

A auséncia de elementos 6sseos terminais, nos membros anteriores de
Epidexipteryx (ZHANG et al., 2008.), faz com que esta caracteristica ndo seja

tradicionalmente interpretada com a morfologia de asas de animais como Yi e
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Ambopteryx (XU et al., 2015; WANG et al., 2019). Nao ha nenhuma evidéncia fossil
de um elemento estiliforme em Epidexipteryx, apesar de que plano corporal, presenca
de pigostilo, morfologia geral do cranio, e mesmo forma e numero das retrizes
preservadas, revela grande similaridade morfolégica entre os mesmos. Indica que,
apesar de ndo preservado, o elemento estiliforme, e a consequente asa membranosa,

pudessem ser presentes.

O morfétipo Yi gi, e mais recentemente Ambopteryx longibrachium, séo
incluidos por seus respectivos autores (XU et al., 2015; WANG et al., 2019) no &mbito
dos Scansoriopterygidae, apesar da presenca de novas estruturas, que nao aparecem
nos demais teropodos, como o elemento estiliforme. Esta estrutura éssea alongada,
em posicdo equivalente a um quarto digito, teria funcdo, segundo Xu et al. (2015) e
WANG et al. (2019), de sustentar um aerofélio membranoso, semelhante

anatomicamente ao patagio dos quiropteros.

A auséncia de elemento estiliforme, nos Scansoriopterygidae menos derivados,
pode ter relagdo com a origem de tal elemento 6sseo. Se considerarmos a origem
embrionéria, de ossos longos em vertebrados, observa-se que existe 0 processo de
ossificagcdo endocondral, onde cartilagem se modifica em osso (MACKIE et al., 2008).
Portanto é plausivel supor que, em um primeiro estagio, o patagio, sustentado apenas
pelo terceiro digito, apresentasse certa flacidez, e ndo pudesse se estender por uma
area muito grande, limitando assim a capacidade de planeio ou voo do animal. Em um
segundo momento existiria um reforco de tecido conjuntivo, em uma distancia
intermédia entre o terceiro digito e a face externa da ulna, modificando-se em um
elemento estiliforme cartilaginoso. Em um terceiro momento enfim se tornaria um novo

elemento 0sseo, capaz de sustentar um patagio mais amplo.

Caso semelhante €& observavel nos roedores recentes da Familia
Anomaluridae, como por exemplo Anomalurus (Figura 18), de habitos arboricolas,
mas que também possui adaptacdes para voo planado. Em seus membros anteriores
existe uma estrutura cartilaginosa de forma semelhante ao elemento estiliforme de
Scansoriopterygidae, com funcédo de sustentar a membrana, mas se encontra em
posicéo relativa distinta, se fixando na porgéo proximal do antebraco, e ndo na por¢cao

distal, como em Yi e Ambopteryx.
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Figura 18. Anomalurus em voéo.

Imagem de raio-X do antebraco, revelando o elemento estiliforme cartilaginoso em detalhe;
adaptado de Endries (2007) e Coster et al. (2015).

Ambopteryx e Epidexipteryx também compartilham estruturas entre si. O
pigostilo terminal da cauda, presente em ambos os morfétipos, e proposto para Yi,
apesar da cauda ndo se encontrar preservada no holétipo (XU et al.,2015). Outro
grupo de terépodos, que apresenta pigostilo, é aquele dos amniotas avianos
modernos. Levanta-se entao a hipétese de que tal estrutura surge independentemente
em duas ou mais linhagens distintas, com a mesma morfologia por conta da
convergéncia. Evidéncia de que o voo, em Scansoriopterygidae, se desenvolve
através de uma morfologia totalmente distinta da observada nos demais
Eumaniraptoriformes. Mostra que a presenca de pigostilo, e a reducdo da cauda
0ssea, estdo sujeitas a aparecer quase sempre que houver pressao seletiva para
desenvolvimento de voo. O mesmo processo também ocorreu nos demais grupos de

tetrapodos voadores, pterossauros e quirépteros.

A Figura 15 exemplifica como pode ter ocorrido a evolugcédo das caracteristicas
de voo em Scansoriopterygidae basais e derivados. Através da reducdo da cauda

O0ssea, aumento na area de superficie do patagio, aumento do comprimento dos
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digitos (principalmente Il e 1ll), desenvolvimento do elemento estiliforme e migracao

do centro de massa para uma posi¢cdo mais avancada no corpo

Figura 19. Morfologia proposta para Scansoriopterygidae.

Scansoriopterygidae basal

Centro de gravidade
anterior a cintura pélvica Cauda 6ssea reduzida

Digito | livre,
Il e lll unidos

Penas de voo
reduzidas

Elemento estiliforme cartilaginoso

Digito Il toca a superficie it
(nd@o se preserva)

(postura quadrupede)

Scansoriopterygidae derivado

Cranio curto, dentes
somente na por¢ao distal

Cauda modificada em pigostilo

Quatro retrizes

Elemento estiliforme }
ossificado T

Devemos destacar o fato de que um aerofélio membranoso, que abrange os
quatro membros, possui uma corda média aerodinamica que se estende muito mais
posteriormente do que em um aerofédlio sustentado somente pelo membro anterior,
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permitindo voo com o centro de massa em uma posicdo mais atrasada. Situa a
provavel origem de Scansoriopterygidae entre 0os animais com quatro asas, e aqueles
gue possuem duas asas funcionais, como Archaeopteryx. A evolucdo da capacidade
voadora no grupo caracteriza uma das origens de voo independentes na historia
evolutiva dos Eumaniraptoriformes avianos, sugerindo que caso nao fossem extintos
teriamos atualmente ao menos duas linhagens distintas de Eumaniraptoriformes

voadores.

Uma andlise a respeito das caracteristicas aerodinamicas de Yi e Ambopteryx
foi realizada no presente trabalho, bem como uma nova proposta para a extensao do
patagio para maior performance aerodinamica. A tradicional proposta de Xu et al.
(2015), onde o patagio apenas se limita aos membros anteriores, em uma
conformacdo semelhante as asas de amniotas avianos modernos (Figura 20), foi
questionada devido ao plano corporal primitivo dos Scansoriopterygidae. Para planar
somente com 0os membros anteriores, sem estruturas geradoras de sustentacdo na
porcao posterior do corpo, as regides cefalica e cervical precisariam apresentar massa
igual ou semelhante ao restante do corpo. Em uma condi¢cdo com patagio completo,
a Corda Média Aerodinamica (‘MAC’) do aerofdlio € maior, cobrindo grande parte da
distribuicdo de massa corporal do animal, e o centro de massa ideal se situa deslocado
mais posteriormente. Durante os experimentos realizados se considerou o patagio
sustentado por ambos os membros, e para os morfotipos avangados Yi e Ambopteryx,
o centro de massa resultou em uma posicado toracica (cintura escapular), semelhante
a Eumaniraptoriformes com asas baseadas em penas de voo mais avancados,
reforcando a ideia de um desenvolvimento de caracteristicas de voo sofisticadas em

mais de um grupo paralelamente.
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Figura 20. Proposta de extensdo do patagio em Yi.

Xu et al. (2015).

A patrtir das imagens dos holétipos de Yi e Ambopteryx (XU et al., 2015; WANG et
al., 2019) foi elaborado um modelo esquematico de cada um, com base nas
morfologias dos ossos individuais, que foram organizados em posi¢ao anatémica,
permitindo assim a observacéo das dimensodes totais, e propor¢des de ambos 0s
animais. Devido a auséncia de elementos 0sseos da parte inferior do corpo de Yi,
seus membros posteriores foram reconstruidos com base nas dimensdées de
Ambopteryx, que se encontra mais completo, respeitando propor¢cées do mesmo. Os
modelos foram submetidos ao mesmo procedimento descrito anteriormente,
realizado em Microraptor. Como resultados se obtém os dados a seguir.
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Figura 21. Area do patagio proposta para Yi.

Anatomia em vbo (esquerda), patagio considerado na analise (direita), centro de gravidade
(CG), ponto neutro (‘NP’), centro aerodinamico (‘AC’) e corda média aerodinamica (‘MAC’)
para o aerofolio proposto (abaixo).
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Figura 22. Area do patagio proposta para Ambopteryx.

S

2x =200 cm?

Anatomia em voo (esquerda), patagio considerado na analise (direita), centro de gravidade
(CG), ponto neutro (‘NP’), centro aerodinamico (‘AC’) e corda média aerodinamica (‘MAC’)
para o aerofolio proposto (abaixo).
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Figura 23. Comparacao morfologica entre Yi (esquerda) e Ambopteryx (direita),
representados na mesma escala.
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A falange ungueal, presente no digito Il dos membros anteriores de
Ambopteryx, se mostra muito mais desenvolvida que as presentes nos digitos | e Ill.
A curvatura presente nas demais falanges dos demais digitos parece projetar a
falange ungueal previamente citada para frente, relevando que provavelmente seja a
estrutura primaria para escalada, presente nos membros anteriores, com funcao
semelhante ao digito | em quirépteros recentes. O digito Ill se mostra totalmente
dedicado para sustentar o patagio em Ambopteryx, e em Yi ainda existe uma garra

terminal funcional nos digitos | e Ill, indicando se tratar de um morfétipo mais basal.

Archaeopteryx ¢é tradicionalmente considerado como sendo o morfétipo
transicional entre dinossauros avianos e nao avianos, e ainda estaria mais
intimamente relacionado com aves do que Scansoriopterygidae (ZHANG et al., 2008).
A presenca de asas apenas no membro anterior, bem como a auséncia de qualquer
evidéncia de uma postura quadripede, ou estruturas aerodinamicas significativas nos
membros posteriores, pode sugerir que seria um morfétipo mais derivado que

Scansoriopteryx e Microraptorinae e semelhantes.

A presenca de uma cauda completa, ndo modificada em pigostilo, reforca
diversificacdo e desenvolvimento em Scansoriopterygidae, se desvinculando da
linhagem que originou 0s amniotas avianos. No entanto a cauda em Archaeopteryx
tem comprimento muito menor em relagcdo ao corpo que em animais mais basais,
como Microraptorinae e os demais Dromaeosauridae, que divergem de uma linhagem
muito anterior. Por isto tal caracteristica foi considerada como macrocaractere na atual
pesquisa, diferenciando formas com a cauda éssea maior que aproximadamente 50
% do comprimento total do esqueleto axial (estado de caractere “maior que em

Archaeopteryx”).

O mesmo procedimento, previamente discutido sobre o calculo do centro de
massa ideal para v6o, com base na morfologia externa, foi aplicado a Archaeopteryx,

como visto nas figuras 24 e 25.
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Figura 24. Estudo das propriedades aerodinamicas de Archaeopteryx.

Baseado em A) fossil de Archaeopteryx (espécimen de Berlin); B) reconstrucdo de
Archaeopteryx por Wheishampel et al. (2007), escala representando 5¢cm; C) reconstru¢cdo em
posicdo de voo com base em duas rémiges primarias (distal e intermédia), quatro rémiges
secundérias (distal, duas intermediarias e proximal) e sete retrizes (uma proximal, uma
intermedidria e cinco distais); D) aproximacao poligonal analisada no software “ImageJ”.




58

Figura 25. Propriedades aerodindmicas de Archaeopteryx.

)

AN -

N

A) Centro de Gravidade (CG), Centro Aerodinamico (‘AC’), Ponto Neutro (‘NP’) e Corda Média
Aerodindmica (‘MAC’), estimados para Archaeopteryx. B) Sobreposicdo do Centro de
Gravidade (CG) com a base da escépula, em Archaeopteryx.
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A abordagem funcional de Evangelista et al. (2014), que leva em consideracao
a capacidade de manobra de alguns morfotipos (Figura 22), resulta também em uma
filogenia que traz Microraptorinae como base do desenvolvimento do voéo
eumaniraptoriforme (Figura 13 a), representada por Microraptor e Anchiornis. Devido
a natureza de sua investigacéo nao inclui formas néo voadoras, que sao inseridas, na
presente contribuicdo, em Scansoriopterygidae, que tradicionalmente é considerada
como grupo externo a Eumaniraptoriformes. Deve se ressaltar também que, na época
de publicacdo do trabalho supracitado, ndo se conhecia qualquer indicio de asas
membranosas em Eumaniraptoriformes. No entanto, os morfétipos abordados em
comum com o presente trabalho possuem posicdo taxondmica relativa coincidente. E
altamente improvavel porém que animais com o plano corporal de Jeholornis, com
cauda completa ossificada, possua relacionamento mais intimo com os amniotas
avianos recentes do que Sapeornis, como ocorreria segundo a analise dentaria de
Zhou & Li (2009) (Figura 23 b).

A representacao anatébmica dos bonecos de Evangelista et al. (2014) apresenta
algumas caracteristicas duvidosas, como a auséncia de pro-patagio e pds-patagio nos
aerofélios da grande maioria dos morfétipos, o que pode alterar os parametros

aerodinamicos em relagéo a real performance dos morfotipos.



Figura 26. Modelos utilizados por Evangelista et al. (2014).
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Figura 27. (A) Filogenia considerada por Evangelista et al. (2014). (B) Filogenia resumida de
Zhou & Li (2009), por Evangelista et al. (2014).
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Aves basais do Mesozoico, que previamente apresentam morfologia e plano
corporal semelhante a Confuciosornis, ndo foram incluidas na presente analise. Em
relacdo aos parametros biomecéanicos abordados resultariam em respostas muito
semelhantes, e aumentariam as controvérsias da analise, formando politomias e
exigindo a insercdo de caracteres puramente anatdomicos, ausentes nos demais
grupos externos, prévia e exaustivamente abordados pela literatura. A abrangéncia
da pesquisa aqui desenvolvida, que busca entender a histéria natural do grupo como
um todo, exige menor nivel de detalhamento, em grupos melhor conhecidos, e maior
detalhamento nas grandes transi¢cdes, e morfotipos com posicionamento evolutivo e

interpretacdo bioldgica incerta.
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A Figura 28 representa um resumo das modificacbes morfologicas em
Eumaniraptoriformes, orientadas por pressdo seletiva nos respectivos nichos
ocupados por cada grupo. Destaca-se a origem arboricola hipotética, a diversificacao
em formas planadoras em duas linhagens, com abordagens evolutivas distintas
(desenvolvimento do patagio e desenvolvimento de penas de voo). A origem de
formas cursoriais, aqui representadas por Dromaeosauridae (Dromaeosaurinae e
Velociraptorinae) e Unenlagiidae, a partir de um ancestral morfologicamente
semelhante a Microraptorinae, que divergem para ocupar nichos distintos.

Archaeopteryx representa o estagio evolutivo dos Eumaniraptoriformes com
caracteristicas de voo (planeio ?), derivadas em relacdo ao animal morfologicamente
semelhante a Microraptorinae, com penas de voo somente nos membros anteriores,
centro de massa deslocado para a cintura escapular, mas ainda com cauda 0ssea
articulada ndo modificada em pigostilo, e denticdo completa. Também compdem este
grupo de animais os morfotipos Aurornis e Jeholornis.

Em seguida, na linhagem, se identifica uma divergéncia evolutiva em dois
nichos. Animais que refinam ainda mais as caracteristicas de véo, representados por
Confuciusornis, e animais que ocupam nicho terrestre, sacrificando a capacidade de
voo, mas herdando as modificagdes no plano corporal dos ancestrais voadores,
representado por Caudipterygidae.

Da linhagem que mantém a capacidade de voo se incluem Enanthiornithes (que
nao necessariamente representam a ancestralidade das Euornithes), e Euornithes. No
ambito das Euornithes se aplicam as pressoes seletivas para 0os mais variados nichos,
podendo ocorrer a perda da capacidade de voo como em Hesperornis, na figura sendo
representados Icthyornithiformes e Hesperornithiformes.

Euornithes apresenta o surgimento de muitas caracteristicas de aumento de
resisténcia 0ssea, e reducdo de massa, atraveés dos surgimento dos caracteres e
estados que envolvem fusdo de ossos carpais, fusdo dos ossos da gastralia em
externo e surgimento de projecOes laterais nas costelas. Constituindo assim uma
otimizacdo da rigidez estrutural da ancoragem esquelética do aparato de voo, que
deve favorecer muito performance e eficiéncia energética dos ciclos de batimento das
asas

O ponto de interrogacdo representa o morfotipo que seria o ancestral em

comum entre Neognathes e Palaeognathes, hipotetizado aqui como um animal voador
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arboricola, com base nas interpretacfes a respeito da evolucdo do mecanismo de

empoleiramento, levantadas no presente trabalho.

Figura 28 Modificacbes morfolégicas em Eumaniraptoriformes, orientadas por pressao
ambiental.
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O final da seta néo representa a extingdo do grupo, apenas resultados de uma divergéncia
morfoldgica.
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O fim do Cretaceo

Durante o evento de extincdo em massa, do limite Cretaceo / Paleogeno, &
perceptivel que somente uma linhagem de amniotas voadores conseguiu sobreviver,
pois pterossauros e aves nao Neornithes pereceram. Com isto ficam duvidas sobre o
que teria favorecido ou prejudicado os morfétipos, durante um momento de estresse
ambiental generalizado. O morfétipo Qinornis (XUE, 1995) pode representar o ultimo
sobrevivente ndo Neornithes durante o Paleoceno, mas se trata de um material
controverso. Mayr (2009) menciona que se trata de um espécimen parcial, mas que
poderia pertencer a um amniota aviano ndo Neornithes.

A diversificacdo de Neornithes durante o Cenozoico foi muito provavelmente
rapida, como explica o trabalho de KSEPKA et al. (2017). A presenca de pés altamente
modificados, como o morfétipo Tsidiiyazhi (Colliformes, Coraciimorphae), apenas 4
milhdes de anos apos o limite K / Pg é relevante, por ndo se tratar de uma ordem

basal.

Uma forma de obter alguma hipétese, que explique o ocorrido, seria comparar
0 que existe de diferente entre os grupos animais sobreviventes apés o final do
Cretéceo, e os extintos. A tarefa de apontar diferencas é relativamente facil, quando
0S grupos sao distantes, como pterossauros e aves. Mas é dificil quando se trata de

diferenciar as linhagens de amniotas avianos.

Pterossauros e amniotas avianos

Os pterossauros foram os primeiros amniotas a desenvolverem a capacidade
voadora auto sustentada, com uma abordagem de asas membranosas sustentadas
pelo digito IV dos membros anteriores. As formas mais basais apresentavam uma
cauda longa, que muito provavelmente serviria para controle em voo, mas néo por
influéncia aerodinamica, e sim por deslocamento da massa do corpo. Nao se deve
descartar, no entanto, a influéncia aerodindmica da regido caudal em manobras em
velocidade de cruzeiro. E observada a presenca de aderecos aerodindmicos nas
extremidades distais das caudas de pterossauros, como por exemplo
Rhamphorhynchus (PAUL, 2002).
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Os pterossauros mais derivados, do Cretaceo, apresentam uma notavel
reducdo do comprimento total da cauda, bem como a presenca de cristas cefélicas
com provavel funcdo aerodindmica. No entanto ndo é uma regra que todos o0s
pterossauros com cauda curta apresentam cristas cefalicas, mas parece existir uma
presséao seletiva para o aparecimento das mesmas. A crista cefalica pode representar
uma estrutura de orientacdo usualmente vertical, que forneceria estabilidade
horizontal para o animal em voo, na auséncia de estruturas aerodindmicas além da
prépria asa.

Dinamicamente um objeto voador, que consiste somente de um aerofélio, &
lateralmente instavel. Em amniotas avianos a cauda, que possui movimentacao
independente das asas, e em especial apresenta a possibilidade de movimento de
rotacdo de alguns graus em seu proprio eixo, fornece uma forca vetorial direcionavel
em relacéo ao pivd de rotacdo do animal (ponto neutro). E plausivel portanto inferir
gue aves tivessem proporcionalmente maior agilidade e estabilidade em voo, do que
0S pterossauros.

As asas de pterossauros sdo membranosas e, até onde se sabe, nao
possuiriam um perfil tridimensional que permitisse sustentacdo (WILKINSON, 2007).
Para voar entao existem basicamente as opcdes a sequir.

A. Asas com elevado angulo de incidéncia, ou angulo de ataque, em relagéo ao
fluxo de ar. Exige a presenca de uma estrutura capaz de exercer forca
aerodinamica em uma posicao deslocada anterior ou posteriormente, seja uma
cauda ou canard, com area significativa.

B. Asas com curvatura, ou perfil concavo-convexo. Um perfil com grande
eficiéncia no que diz respeito a sua capacidade de gerar sustentacdo. Ao
mesmo tempo é também um perfil com grande arrasto aerodinamico, o que
limita a velocidade de cruzeiro do animal. Amniotas avianos apresentam
geralmente perfil semelhante, quando as observam em repouso ou materiais
fixados. No entanto sdo capazes de modificar seu perfil em voo, devido as
penas, que sao estruturas modulares capazes de movimento.

As asas de pterossauros (Figura 25) sdo relativamente analogas em relacéo
ao seu funcionamento, comparadas as equivalentes de quirOpteros. No entanto, em
quiropteros, a curvatura da asa ocorre pela acao dos digitos, que estdo associados
ao patagio. Em pterossauros, o Unico digito que é associado ao patagio é o IV, que
apenas margeia o bordo de ataque do aerofélio, o restante da estrutura sendo
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membranosa e muito provavelmente ndo conseguiria manter uma curvatura somente
por acdo muscular, tendendo a formar uma estrutura plana. Um meio proposto para a
formacao de um aerofdlio, capaz de gerar sustentacdo, seria a deflexdo do pteroide
ventralmente em alguns graus, pressupondo a presenca mais que Obvia de um
propatagio (WILKINSON, 2007).

Figura 29. Esquema representativo das partes que compdem o aerofélio de um pterossauro
pterodactyléde, e a provavel forma de seu patagio.

Propatagio

Pterdide

Queiropatagio

Cruropatagio

Outra possibilidade, que possivelmente poderia complementar a anterior, é a
disposicdo de pelos, de forma a otimizar o fluxo aerodindmico pelas asas dos
pterossauros, novamente trazendo a analogia com morcegos (Figura 26). Mops é um
exemplo de como pelos podem formar um perfil de aerofélio em uma asa, como a
presenca de uma superficie razoavelmente plano-convexa ou simétrica € importante
para que o animal consiga uma alta velocidade de cruzeiro (BULLEN & MCKENZIE,
2007).
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Figura 30 . Perfil aerodindmico da base do aerofélio em dois quirépteros, com maneiras de
voo distintas.
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Nota-se a presenca de pelos com fungbes aerodindmicas em Mops (modificado de CARR,
2002).

O levantamento a respeito dos grupos de tetrapodos que desenvolveram voo,
ou planeio, revela que animais voadores e planadores quadripedes tendem a
desenvolver asas membranosas, uma vez que 0s membros anteriores ainda sao
exigidos durante o deslocamento. Aerofélios membranosos flexiveis permitem maior
mobilidade em relacdo aos equivalentes rigidos, como 0s presentes em amniotas
avianos. Isto poderia indicar postura quadrupede, para os Maniraptoriformes
propostos com asas membranosas, como Ambopteryx e Yi.

A decolagem dos pterossauros aparenta ser um dos problemas que podem té-
los prejudicado na competicdo por nichos aéreos com 0s amniotas avianos. Por
apresentarem postura quadrupede, a decolagem talvez dependesse de um desnivel
para que o animal atingisse a velocidade minima para sustentacéo, enquanto estende
as asas, pois em deslocamento continuo os membros anteriores sao requisitados.
Animais pequenos poderiam decolar a partir de arvores, mas o0s grandes pterossauros
exigiriam escarpas e penhascos, que muito provavelmente eram acirradamente
disputados entre os individuos de uma ou varias espécies. Ha evidéncias de pouso e

decolagem de pterossauros de pequeno porte a partir do solo nos trabalhos de Hwang
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et al. (2002) e Mazin et al. (2009), que abordam icnofosseis associdveis a morfologia

de pterossauros.

Merece destaque a proposta de Hwanget al. (2002), a respeito da presenca de
interdigitacdes nos membros posteriores de pterossauros (pés palmados), uma vez
que as impressodes dos digitos ndo se encontram claras, e existem icnofésseis de aves
com tal adaptacdo na mesma unidade geoldgica. Pés palmados em pterossauros
poderiam indicar alguma capacidade de natacéo, levando a um enigma ainda maior
sobre sua biomecanica. No entanto ndo se devem descartar possiveis funcdes

puramente aerodinamicas das interdigitacoes.

Quirdépteros atualmente se adaptaram para viver pendurados em estruturas,
onde podem dar inicio ao voo, com as asas plenamente esticadas, indicando que
existe a limitacdo para decolagem em voadores quadripedes (DIETZ, 1973). Um
quiréptero consegue decolar a partir do solo, mas com certa dificuldade (RISKIN et
al., 2006), e isto € possivel apenas por conta de tamanho e massa relativamente
pequenos. Quirdpteros pteropodidos como Pteropus, que atinge até 1.5 m de
envergadura nas maiores espécies, e Acerodon, com até 2.15 m de envergadura, ndo
possuem capacidade de decolar a partir do solo. Em situacdes eventuais, nas quais o
animal se encontre no solo, o comportamento é escalar a arvore mais préxima, para
conseguir se lancar ao ar com as asas plenamente abertas (DIETZ, 1973).

O icnofassil descrito por Mazin et al. (2009) é interpretado, pelos autores, como
evidéncia para o0 modo de pouso de um pterossauro de pequeno porte. O pouso
proposto pelos mesmos € descrito na Figura 31, com as patas posteriores tocando o
solo primeiro, seguido de um stall devido ao grande angulo de ataque, e consequente
contato dos membros anteriores com o solo, previamente recolhidos. Animais de

pequena massa apresentam maior facilidade em se lancar ao ar.



69

Figura 31. Mobilidade de pterossauros no solo.
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(A) Procedimento de pouso em pterossauros, da direita para a esquerda. (B) Deslocamento
em solo de pterossauro, baseado nos icnofésseis. Imagem retirada de Mazin et al. (2009).

Amniotas avianos e quiropteros coexistem atualmente, mesmo com as
limitacbes de decolagem dos segundos. Sendo mamiferos possuem, desde sua
ancestralidade, maior aptidao para atividade noturna, bem como uma 6tima audicéo,
chave para o desenvolvimento posterior da ecolocalizac&o. Por possuirem habitos em
diferentes periodos do dia ndo ocorre competicdo direta por recursos, em especial de
abrigo, pois quirdpteros podem se abrigar em locais onde a orientacao visual das aves
€ prejudicada pela falta de luminosidade, como por exemplo cavernas e similares.

A dificuldade de pterossauros e quirépteros (DIETZ, 1973) na decolagem a
partir do solo fornece uma forte evidéncia para a origem de sua capacidade voadora,
gue muito provavelmente se originou a partir de animais planadores que dependem
do acumulo de energia potencial, a partir da escalada de algum objeto que permita
desnivel em relacdo ao solo. Amniotas avianos, no entanto, ndo apresentam tal
evidéncia perceptivel de origem da capacidade voadora, a partir de morfétipos
planadores. O que existe é a presenca de organismos indiscutivelmente planadores
no registro fossil, com provaveis associac¢des filogenéticas em relacédo as aves. Bem
como uma conturbada histéria evolutiva, envolvendo perda e aquisicdo de

caracteristicas de voo. A capacidade voadora plena pode ter surgido como evolucao
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do planeio, ou mesmo a partir de morfétipos cursoriais, com descendéncia de
planadores.

Quando se comparam as linhagens de amniotas avianos, que ultrapassam o
limite Cretaceo / Paleogeno, em relacdo aquelas que foram extintas, é dificil atribuir
razdo além da prépria casualidade do evento. Mas a caracteristica que grande parte
das aves modernas possui consiste no mecanismo de empoleiramento, com excecao
de formas com derivagfes especificas. Ausente nas linhagens extintas poderia sugerir
gue a capacidade de repouso, sem gasto energético, em caules horizontais e finos da
vegetacdo, sem a necessidade obrigatdéria da construcdo de um ninho, tenha
representado uma vantagem pequena, mas significativa o suficiente para a
sobrevivéncia do grupo.

O inicio da Era Cenozoica foi, para terépodos avianos e amniotas mamalianos,
uma oportunidade de explosao filogenética. Por conta da grande disponibilidade de
nichos vagos, que antes eram ocupados por crocodyliformes terrestres, pterossauros,

dinossauros ndo avianos, além de varios grupos de aves extintas.

Penas

As penas constituem um importante fator no sucesso dos amniotas avianos,
uma vez que possuem funcBes fisiologicas e aerodinamicas, diferente das asas
provavelmente de pterossauros, além dos quirépteros. As asas destes ultimos dois
grupos sdo grandes areas vascularizadas, passiveis de realizar troca de calor com o
ambiente (CARPENTER, 1986; LANCASTER et al.,1997; REICHARD et al., 2010).
Por sua vez as asas das aves, mesmo possuindo significativa area superficial, sdo
compostas em grande parte por tecidos isolantes térmicos ndo vascularizados, e as
partes nas quais existem tecidos vascularizados, estes sdo completamente recobertos
por tecidos isolantes, bem como todo o restante do corpo.

A troca de calor com 0 meio pode caracterizar um fator fisiolégico de grande
importancia em animais que voam. O fluxo de ar, incidindo sobre o animal, é
constante, fazendo com que apresente forte tendéncia a se igualar a temperatura do
meio 0 que, na grande maioria dos casos, € inferior a temperatura 6tima para o

funcionamento de uma musculatura, e metabolismo rapido de um animal voador
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(LANCASTER et al.,, 1997; REICHARD et al.,, 2010). A presenca de pelos em
pterossauros indica que muito provavelmente seriam animais endotérmicos, pois
fornecem isolamento térmico.

Outra vantagem das penas em relacdo a asas membranosas é que, por se
tratarem de estruturas individuais, com determinada area, apresentam uma
capacidade de modificar as caracteristicas aerodindmicas do aerofdlio de forma
bastante eficiente. A forma de estruturas individualizadas sobrepostas permite que as
asas apresentem a mesma rigidez quando plenamente estendidas e parcialmente
dobradas, modificando assim a carga alar em voo, o0 que permite uma otimizacédo da
capacidade voadora em diferentes velocidades. Pterossauros também conseguiriam
modificar a sua area alar, através da flexibilidade do tecido em suas asas, porém ao
custo de uma provavel menor rigidez com as asas parcialmente dobradas, o que
poderia ocasionar certo grau de turbuléncia em altas velocidades.

Em amniotas avianos modernos, a propor¢ao entre as areas ocupadas por
penas primarias e secundéarias tém relacdo direta com a capacidade voadora do
animal, uma vez que as diferentes partes das asas possuem distintas funcoes

aerodinamicas.

As penas primarias e secundarias possuem nitida diferenciagdo morfoldgica, o
gue se traduz em funcBes aerodinamicas distintas. As penas secundarias possuem
movimento sincronizado, através do tenddo que as une com aquelas da manus
(“vinculum”), que permite sejam estendidas automaticamente com a abertura das
asas, ficando recolhidas em repouso (HUDSON & LANZILLOTTI, 1955).

As penas secundarias possuem assim menor mobilidade, proporcionalmente
as primarias. A capacidade de movimentos se restringe a extensdo e sobreposicéo,
qgquando o animal dobra suas asas em situacdes de repouso ou deslocamento
terrestre. Sua funcéo principal é gerar sustentacdo, na forma de um aerof6lio
convencional, que depende de um fluxo de ar com diferentes pressées em suas
superficies, e com forca resultante ascendente. Portanto é responséavel pela
capacidade de planeio da ave, e manutencdo da altitude em voo nivelado
(FEDUCCIA, 1999; TURNER et al., 2007).

As penas primarias, no entanto, possuem grande mobilidade, por serem
inseridas na manus do animal, o que implica na adicdo de um ponto de articulagao

adicional em relacéo as fixadas no antebraco. Tal mobilidade possibilita movimentos
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vertical e horizontal em relacdo ao restante da asa, o que € utilizado principalmente
para gerar sustentacdo com vetor diagonal. Seu componente horizontal é responsavel
pelo empuxo, que permite o deslocamento do animal para frente, permitindo assim
gue exista fluxo aerodinamico incidente na porcdo meédia do aerofdlio, responsavel
pela sustentacdo. A forca de empuxo em voo nivelado é responséavel por contrapor a
forca proveniente do arrasto aerodinamico do animal. Em situagdes de ganho de
altitude, o empuxo é maior que o arrasto (KERMODE, 1987).

Observa-se em aves modernas como a propor¢cdo entre as areas
correspondentes a penas primarias, secundarias e terciarias se relaciona diretamente
com o modo de voo em cada morfétipo. A Figura 32 ilustra, por meio de exemplos

extremos, a distribuicdo das penas nas asas de Neornithes recentes.

Apodiformes (Apodidae e Trochilidae) apresentam modo de voo ativo, em
especial Trochilidae baseia toda sua capacidade de voo na geracdo de empuxo de
vetor vertical, contrapondo a forca peso do animal, permitindo assim que o animal ndo
apenas paire imével no ar, mas voe em todas as dire¢des. De forma a ndo depender
da geracao passiva de sustentacdo, através da diferenca de presséo nas duas faces
do aerofélio, devido ao fluxo incidente. Caracteriza um modo de voo com diversas
vantagens em termos de mobilidade, equiparavel apenas aos insetos, e sem
precedentes entre os vertebrados. No entanto é um deslocamento extremamente
custoso energeticamente. Difere do modo de voo de Apodidae, que produz empuxo
em vetor horizontal, como a grande maioria das Neornithes, apresentando assim um

voo com elevada velocidade de cruzeiro, e agilidade para captura de insetos em voo.

Na direcao oposta do espectro estdo animais com modos de voo baseados em
sustentacdo, apresentando grande parte de suas asas ocupadas por penas
secundarias e terciarias. Sdo exemplos os planadores térmicos, como os grandes
Accipitriformes, em especial Cathartidae e o0s planadores dinamicos como
Diomedeidae. Em ambos os casos, a energia consumida pelo movimento do animal é
tdo baixa que é em grande parte fornecida pelo meio, seja na forma de correntes
ascendentes ou ventos alisios. As penas priméarias apresentam fung¢éo principal na

decolagem, em mudancas abruptas de altitude e orientagéo do voo.
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Figura 32 Proporcdo da éarea correspondente a penas de sustentacdo e empuxo, em
Neornithes.
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O comportamento de planeio de aves modernas se distingue do equivalente
inicial de Eumaniraptoriformes, por se tratar de uma estratégia facultativa para
economia de energia, e ndo obrigatoria, devido a limitacbes aerodinamicas,

biomecanicas e metabdlicas do animal.

Apesar disto destaca-se a relevancia de estudos comparativos da propor¢ao
entre as areas das penas primarias e secundarias, como ferramenta para identificacdo
de como o voo auto impulsionado se distingue do planado. As penas coberteiras das
asas em amniotas avianos apresentam funcdo aerodindmica, além do proprio
revestimento. Sua orientag&o, voltada para o sentido do fluxo de ar, bem como sua
fixacdo, que permite certa mobilidade, faz com que em situa¢des com alto angulo de
incidéncia, em que o fluxo de ar esta prestes a se desvincular da superficie superior
da asa, ou “stall”’, as coberteiras sejam levantadas pela zona de baixa pressao, o Efeito
Coanda, de forma a estabilizar o fluxo aerodindmico na superficie superior.

A Figura 33 ilustra o experimento em tunel de vento virtual “Autodesk Flow

Design”, ao comparar cinco perfis de aerofélio com angulo de incidéncia de 25 graus.
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Perfil concavo-convexo (undercambered) simples.

B. Perfil “Clark Y” convencional, utilizado na aviacéo, principalmente em avifes a
combustéo propelidos por hélices.

C. Perfil aerodindmico da asa de Columba livia, com coberteiras em posicado de
repouso, baseado em Muller & Patone (1998).

D. Perfil aerodinamico da asa de Columba livia com coberteiras dorsais levantadas,
baseado em Muller & Patone (1998).

E. Perfil aerodindmico de Columba livia, com coberteiras dorsais levantadas e
presenca de &lula no bordo de ataque, baseado em Muller & Patone (1998).

Observa-se que em A, B e C a bolha de separacao se forma logo acima do
bordo de ataque, desvinculando todo o fluxo superior da superficie do aerofélio, a
Unica fonte de sustentacéo possivel sendo a resultante da prépria deflexdo da massa
de ar na superficie inferior. Em D observa-se que a bolha de separacédo se forma apos
as coberteiras, atrds do centro aerodindmico do aerofélio e centro de gravidade do
animal, indicando que ainda existe sustentacdo aerodinamica util. Devemos lembrar
que, com as ferramentas atuais, ndo foi possivel analisar a aerodindmica de
coberteiras de movimento livre, como ocorre na realidade, que provavelmente seria
ainda mais eficiente, pois seriam retraidas quando o fluxo se estabilizasse, gerando
sustentacao ao longo de toda a corda do aerofdlio. Em E a presenca de alula ajuda a
empurrar a bolha de separacéo ainda mais para a por¢cao posterior, e até mesmo para
fora da superficie superior do aerofélio, onde teria menor influéncia sobre o mesmo. A
relevancia da alula é notavel conforme foi mostrado no experimento, caracterizando
importante passo evolutivo e deve estar intimamente ligada a capacidade de pouso
de precisdo. Devemos lembrar que animais anteriores ao surgimento da alula, como
Confuciusornis, ainda apresentam digitos com alguma capacidade de mobilidade, que

talvez fossem utilizados durante o pouso.

Figura 33. Formacao da bolha de separacéao (stall) nos diferentes perfis analisados.
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Em elevados angulos de incidéncia, as coberteiras inferiores séo defletidas em
direcdo ao restante da asa, devido a alta pressdo na superficie inferior pelo fluxo
incidente, alterando assim o perfil da asa de modo geral, tornando-o0 mais convexo
acima e cobncavo abaixo. Caracteriza um aumento consideravel de eficiéncia, na
geracado de sustentacdo em baixas velocidades.

Em velocidade de cruzeiro o fluxo de ar, também através do Efeito Coanda,
acaba por orientar as coberteiras ventrais de forma praticamente paralela ao fluxo, o
gue torna o perfil do aerofdlio mais simétrico, e reduz consideravelmente o arrasto. A
Figura 30 representa o experimento a respeito do voo nivelado de cruzeiro, com
angulo 0 de incidéncia do animal em relagéo ao fluxo. Observa-se em A a presenca
de uma massa de ar estacionaria (em azul), que se forma atras das coberteiras
ventrais, emulando assim um aerofélio plano-convexo. Também existe uma massa de
ar de baixa velocidade na superficie inferior de B, mas nédo é capaz de formar uma
bolha estavel. Como resultado é possivel notar os menores coeficientes de arrastos
médio e instantaneo, e forca de arrasto de A (0,72 e 0,316N), em relacdo a B (0.93 e
0,341N)

Figura 34. Fluxo aerodindmico incidente a O grau.
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As penas coberteiras compdem importante parametro filogenético, uma vez se
tratarem de estruturas que sao produto de processos evolutivos, com um consequente
aperfeicoamento gradual (XU, 2012; NUDDS, 2014). A dificuldade, no entanto, é que
para caracterizar um parametro de analise, as mesmas devem estar preservadas, 0
gue é extremamente raro em morfotipos fésseis, por se tratar de estruturas nao
O0sseas. Penas coberteiras sustentam o n6é das aves semelhantes a
Confuciusornithidae no contexto de taxons observados pela presente andlise
filogenética. Alula aparece na presente analise como sinapomorfia de Enanthiornithes,
representados por Eoalulavis.

A organizacdo em sobreposicdo das penas das asas dos amniotas avianos
também permite que, durante o0 movimento de bater de asas, 0 ar passe por entre 0s
espacos entre as penas, durante o upstroke, mas néo passe durante o downstroke.
Aumenta a eficiéncia do movimento, no que diz respeito a gerar empuxo e
sustentacao.

A prépria orientacdo da sobreposicao das penas nao € simples acaso. As penas

com fung¢des aerodindmicas possuem a raquis em sua margem voltada para a por¢ao
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distal da asa. Isto implica que, durante 0 movimento de upstroke, o fluxo de ar que
permeia as penas é direcionado para a por¢do medial do corpo, o que auxilia no efeito
solo durante a decolagem. Quando em voo nivelado ajuda a reduzir o efeito da zona

de baixa pressao, que se forma atras dos amniotas avianos (Figura 31).

Figura 35. Fluxo aerodindmico entre as penas.
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A observacdo de estruturas associadas a hipertrofia dos musculos de voo
revela a capacidade da manutencéo da capacidade voadora, atravées do batimento de
asas por longos periodos. Mas ndo necessariamente sua origem evolutiva, por se

tratar de um caractere de aperfeicoamento de um estagio primario.

Comportamento notavel dos amniotas avianos recentes, e muito
provavelmente para fosseis até certo ponto, é a capacidade de migracdo. Muitos
animais migram, sejam aquaticos ou terrestres. A migracdo é um comportamento da
espécie em geral, que de forma previsivel se desloca como um todo, em busca de
condicbes mais favoraveis em outros locais, muitas vezes distantes. A migracao dos

amniotas avianos se destaca por novamente ser algo bastante distribuido ao longo da
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filogenia (LOCKWOOD et al., 1998), onde 0s ndo migrantes costumam ser a exceg¢ao,
0 que deixa questionamentos a respeito de onde o comportamento teria se originado.
Migragé&o evolui de forma independente em todas as ordens onde isto ocorre ? Existe
uma pré-disposicdo ancestral para migracdo, que se modifica conforme habitos e

nichos dos morfotipos ?

Anatomicamente a migracdo € uma atividade que exige profundas adaptacoes.
As penas de voo precisam estar em perfeitas condi¢cdes para uma maior eficiéncia
aerodinamica. Sao necessarios grandes estoques de energia na forma de gordura,
uma vez que o animal migrante ndo podera dedicar tanto tempo para forrageamento
durante o percurso. O custo metabdlico de percorrer longas distancias € alto, mesmo
gue o voo seja altamente eficiente, afinal ainda se trata de um esforco muscular por
longos periodos (HEDENSTROM, 1993). Considerando estas informacfes seria

possivel distinguir morfologicamente, nos fésseis, onde a migracéo se origina ?

Reservas de gordura ndo se preservam, e distinguir as penas pos muda apenas
€ possivel com acompanhamento de animais vivos durante todo o ano. Existe alguma

evidéncia que se preserve ?

Buscando isto, a investigacdo destaca que a literatura previamente aborda
adaptacdes que diferenciem amniotas avianos e nao migrantes recentes. Lockwood
et al. (1998) por exemplo mostram, através da analise de uma grande diversidade de
formas recentes, que as aves migratorias em geral possuem extremidades de suas
asas mais afiladas. Esta morfologia esta intimamente relacionada com a reducédo de
arrasto, causado pela formacdo de vortices na extremidade de asa. O fenébmeno
ocorre quando o ar, com maior pressao na parte inferior do aerofélio, tende a escapar
pelas laterais, e € direcionado para a parte superior do aerofdlio, onde se encontra ar
com menor pressdo. Resulta na formacéo de vértices que reduzem a capacidade das
asas de gerar sustentacédo, ocasionando um maior gasto energético para aumentar a

velocidade horizontal, e compensar a menor sustentacdo (BARNARD, 2007).

Ainda que tal adaptacao seja bem visivel em formas viventes é dificil determinar
a morfologia externa de animais fésseis, em especial quando se trata de tecidos de
revestimento como as penas em posicao de vida. Além da rara preservacao das
penas, asas dificiilmente sdo preservadas totalmente estendidas em posi¢cao de voo.
Este debate exige que estudos mais aprofundados, a respeito das diferencas
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osteologicas entre migrantes e nao migrantes, sejam realizados no futuro,

comparando com os morfotipos fosseis.

Retorno ao solo

No presente trabalho previamente se discutiu anteriormente as indmeras
vantagens evolutivas a respeito do desenvolvimento de uma morfologia que permita
explorar o meio aéreo, assim como também os altos custos metabdlicos e adaptativos
necessarios (FEDUCCIA 1999). Discutiu-se também a vantagem evolutiva de
algumas linhagens de Eumaniraptoriformes em manter a independéncia funcional
entre membros posteriores e anteriores, culminando em um alto nivel de
especializacdo entre estes animais.

Animais voadores, que dedicam os quatros membros na sustentacdo de
aerofolios, sacrificam inevitavelmente a capacidade de locomog&o em meio terrestre,
em favorecimento da performance aérea. Devido a isto pode-se associar o fraco
registro de pterossauros e quirépteros com perda de voo secundaria.

Mystacinidae compreende uma familia de quirdpteros recentes e fosseis,
provenientes de Australia (fosseis) e Nova Zelandia (fésseis e recentes). As espécies
recentes (Figura 33) possuem habitos parcialmente terrestres (HAND et al., 2018), por
isto evoluiram a capacidade de dobrar o patagio em uma estrutura coridcea que o
protege (CARTER & RISKIN, 2006).
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Figura 36. Mystacina tuberculata.

i & D A

(CARTER & RISKIN, 2006).

O quiréptero Desmodus rotundus também possui relativa capacidade de
deslocamento terrestre, mas em conjunto com Mystacina constituem uma minoria
altamente derivada, no ambito das mais de 1100 espécies de quirépteros viventes
(RISKIN et al., 2006), reforcando que o retorno destes animais a uma condigdo

terrestre € raro, devido a necessidade de evoluir novas estruturas e morfologias.

Os Eumaniraptoriformes, com excecdo de formas altamente derivadas de
Neornithes, como Strisores, geralmente possuem todo o aparato completo para
deslocamentos terrestre e arboricola. Portanto o custo evolutivo para o retorno a uma
condicao de perda das estruturas de voo € baixo, e energeticamente favoravel, uma
vez que a manutenc¢do de musculos de voo, longas penas em perfeitas condi¢cdes, e
alta taxa metabdlica, demandam um alto consumo energético (FEDUCCIA, 1999). No
caso de quirépteros, a simples auséncia de concorréncia com outros mamiferos
terrestres, no mesmo habitat, ndo faz com que seja evolutivamente viavel a

reaquisi¢céo do habito terrestre continental (HAND et al., 2009).
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Considerando somente ordens de avianos Neornithes é possivel observar que

ocorreu a perda da capacidade de voo nas seguintes ordens, em pelo menos um
morfétipo (FEDUCCIA, 1999), de forma independente.

Anseriformes
Apterygiformes
Cariamiformes*
Casuariifomes
Charadriiformes
Columbiformes
Cuculiformes
Dinornithiformes

Galliformes

Gastornithiformes
Gruiformes
Pelecaniformes
Psittaciformes
Rheiformes
Sphenisciformes
Struthionifomes

Suliformes

Alguns padrBes sdo observaveis na histéria evolutiva das Neornithes néo-

voadoras do Cenozoico.

1) Perda de voo em ilhas oceéanicas e continentes isolados.

Da elusiva saracura-da-ilha-inacessivel (Atlantisia rogersi, Gruiformes) ao

famoso Dod6 (Raphus cucullatus, Columbiformes), ilhas oceéanicas e isolamento de

continentes sdo recorrentes fontes de aves terrestres (FEDUCCIA, 1999). O fator

determinante é a auséncia de competicdo direta com mamiferos placentarios pelos

mesmos recursos, ou relacées de predacao dos respectivos avianos. Paul (2002)

destaca que mesmo em condi¢cdes insulares ndo ha registros da evolucdo de

Passeriformes em formas ndo voadoras, indicando que talvez a tendéncia a perder o

Voo pode estar atrelada a outros fatores, além da prépria oportunidade.

2) Palaeognathes possuem maior tendéncia a desenvolver habito terrestre
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Das linhagens de Palaeognathes de Quaternario e recentes, somente
Tinamiformes preserva (ainda que reduzida) a capacidade de voo. A filogenia das
Palaeognathes é intrigante, pois se trata de um grupo que se origina logo na base das
Neornithes, com representacdo principalmente (mas nao exclusivamente)
gondwanica (PAUL, 2002).

A filogenia de Cracraft (1974) se baseia em estados de caracteres
morfologicos, e seu trabalho discute a perda da capacidade de voo como um evento
anico na historia evolutiva das Palaeognathes (Figura 34 A). Situacdo bastante
plausivel em relacdo a parcimbnia, no entanto problematica em relacdo a ordem
cronoldgica de fragmentacdo da Gondwana, em especial no que diz respeito a
Madagascar e Nova Zelandia, implicando que a diferenciacdo em linhagens nédo
voadoras seria muito precoce em Palaeognathes, antes da fragmentacdo da

Gondwana.

O trabalho de Mitchell et al. (2014) aborda que, no contexto de que uma
diferenciacdo Unica entre formas voadoras e ndo voadoras, as relacées de parentesco
entre as Palaeognathes obedeceriam a ordem de fragmentacédo da Gondwana (Figura
34 B), parcialmente condizente com a proposta de Cracraft (1974), em especial para

as formas de Nova Zelandia e Australia.

Mas os dados moleculares, levantados por Baker et al. (2014) e Mitchell et al.
(2014), mostram que as afinidades entre as ordens nao correspondem com a
diversificacao prevista (Figura 34 C), indicando que os ancestrais de cada um dos
grupos possuia alta capacidade de dispersao para ilhas e continentes isolados, muito

provavelmente através do voo, como ocorreu diversas vezes em Neognathes.



76

Figura 37. Diversificacdo em Palaeognathes.

sFiheinae (aiua! Rheiformes)

FemeasiTUNICNINEE {3tual Struthioniformes)

e Jremiceinae (atual Dromaiidae)
> atual Casuariformes

“WCasuarinae (atual Casuaridae)
Aepyornithidae (atual Aepyornithiformas)
Dinarnithidae (atual Dinomithiformes)

A Apterygidae (afual Aplerygiformes)

“Tinamidae (neste contexto Tinamiformes

_ . s
# Tinamiformes ,Dinornithiformes

Rehiformes A\ Tinamiformes

rhithiform
* Casuariiformes f Aepyornithiformes
\ Apterygiformes
* Dinomithiformes
\ . Casuariiformes
* Apterygiformes

v Rehiformes
Aepyornithiformes E
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A. Filogenia de Palaeognathes (“ratitas”) por Cracraft (1974). B Filogenia hipotética baseada
na ordem de fragmentacdo do Gondwana, por Mitchell et al. (2014). C Filogenia molecular de
Mitchell et al.(2014).

A tendéncia de retorno a condicdo ndo voadora em Palaeognathes pode ser
reflexo de sua divergéncia precoce em Neornithes, devido a estruturas ndo muito
especializadas e ineficientes. O custo energético, para que estes ancestrais
Palaeognathes voadores hipotéticos, mantivessem sua plena capacidade de voo seria

alto, facilitando a perda de tal capacidade quando o nicho continental terrestre é

disponivel, mesmo na presenca de competicdo com mamiferos placentarios.

A competicdo direta com Neognathes pelo nicho aéreo foi se acirrando ao longo
do Cenozoico, conforme se especializavam cada vez mais em ocupar 0os nichos
deixados por pterossauros e Palaeornithes, e ocupar os novos nichos criados pela

nova diversidade de angiospermodfytas, insetos e mamiferos. Isto favoreceu as formas



77

Palaeognathes que desenvolveram habito terrestre, fazendo com que a maior

diversidade de morfotipos, que perduram até hoje, possuam tal adaptacao.

3) Aves pescadoras subaquaticas podem desenvolver a perda de voo em

condicdes especificas.

O meio aquoso apresenta uma viscosidade muito diferente do aéreo. A
viscosidade dinamica da agua, a 20°C e 1 atm, é 0,0010 u (kg/m.s), e a viscosidade
dindmica do ar, nas mesmas condicdes, € 0,000018 p (CENGEL & CIMBALA, 2015).
Isto indica que o deslocamento em meio aquoso apresenta uma resisténcia muito
superior, fazendo com que a pressao seletiva para formas com menos arrasto seja

intensa.

Asas grandes e volumosas, que garantem uma excelente performance em voo,
guando em condicdes submersas apresentam grande arrasto mesmo dobradas, pois
ainda apresentam volume corporal que se reflete em area frontal do animal e seu
coeficiente de arrasto. Cormorbes, biguas e biguatingas (Phalacrocoridae e
Anhingidae, Suliformes), assim como as tordas (Alca, Charadriiformes), por exemplo,
apresentam nitidas reducfes de sua area alar em relacdo a outros morfétipos
voadores das suas respectivas ordens, sendo mais nitido o0 aumento da carga alar em
formas que se impulsionam sob a 4gua com as asas (PENNYCUICK, 1987; THAXTER
et al.,2010).

Em ambos os exemplos também existem casos de animais que perderam
totalmente a capacidade de voo, como os cormordes-de-galdpagos (Phalacrocorax
harrisi) e 0s recentemente extintos araus-gigantes (Pinguinus impennis). Deve-se

destacar que P. harrisi € um animal insular.

As aves mergulhadoras se distinguem em duas abordagens evolutivas
distintas. Aquelas que se impulsionam com 0os membros posteriores, e aguelas que

se impulsionam com os membros anteriores.

A Ordem Sphenisciformes é notavelmente reconhecida por extremas

modificacdes em seu plano corporal, abandonando completamente as adaptacoes
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para voo. Sua distribuicdo de massa e proporcdes corporais hdo mais obedecem as
normas de um animal voador, mas sim a de um animal aquatico. Isto € mais nitido
guando se observa a postura dos Sphenisciformes em ambiente terrestre. O esqueleto
axial adota uma orientacdo vertical, e 0s membros posteriores se dispdem voltados
na mesma orientacdo do esqueleto axial, ndo mais perpendiculares como a morfologia
convencional, suportando assim o novo centro de gravidade (Figura 35). As
adaptacdes também incluem tarsometatarsos extremamente curtos em relagdo aos

tibiotarsos, como foi mencionado previamente no trabalho.

Figura 38. Vista lateral de Aptenodytes forsteri, evidenciando a postura ereta e o
posicionamento das patas sob o centro de gravidade.

4) Neornithes ocupando nichos de dinossauros nao-avianos.

Durante o inicio do Cenozoico, algumas formas de vida vivenciaram momentos de
exploséo filogenética, que resultaram nos mais diversos experimentos evolutivos. O
nicho de predadores de apice, que anteriormente pertencia a terépodos nao avianos
em muitos ecossistemas, agora estava disponivel para as formas de vida
sobreviventes, sendo ocupado em parte por mamiferos placentarios e, em alguns

casos, por Neornithes.
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Os Phorusrhacidae sao aves Cariamiformes (DEGRANGE et al., 2015),e
consistem em 5 subfamilias (ALVARENGA & HOFLING, 2003). Foram grandes aves
terrestres, que habitaram os ecossistemas das Américas de Paleoceno médio a limite
Plioceno / Pleistoceno, onde a maior parte dos fésseis, e a origem do grupo, se
encontram na Ameérica do Sul (BLANCO & JONES, 2005). No presente trabalho nao
sdo consideradas como Gruiformes ou Ralliformes, devido ao posicionamento de
Cariamiformes, segundo Prum et al.(2015), ser distante dos grupos supracitados
(ordem inserida no Clado Australaves). Dentre as adaptacdes ao novo nicho estéo a
maior robustez dos 0ssos do cranio (acinético), aumento das dimensdes corporais
para subjugar as presas, reducdo das asas e musculatura de voo, e reducdo do

comprimento dos tarsometatarsos.

Dinornithiformes, Aepyornithiformes e Gastornithiformes s8o 3 ordens de
Neornithes que desenvolveram o gigantismo de forma independente e convergente,
para ocupar o nicho de grandes herbivoros, onivoros ou carnivoros, em seus
respectivos habitats (ANGST et al., 2014; WORTHY et al., 2017). Os dois primeiros
grupos apresentam dois aspectos previamente citados anteriormente, que s&o
favordveis a perda de voo, sendo animais insulares e Palaeognathes.
Gastornithiformes no entanto € continental e Neognathes, mas deriva de Galloanser,
um clado basal em Neornithes. A presenca de animais plenamente evoluidos, com
caracteristicas de gigantismo, no final do Paleoceno, pode sugerir o inicio de sua
diversificacdo anterior, logo ap6s o final do Cretaceo, quando mamiferos ainda nao
tinham ocupado tais nichos, em condi¢des similares as encontradas por Neornithes

insulares.

A abundante quantidade de exemplos de Neornithes, que mesmo possuindo
capacidades plenas de voo, retornaram a um habito terrestre, fornece pistas a respeito
da probabilidade de que um Eumaniraptoriformes ndo Neornithes também siga o
mesmo caminho evolutivo. Os Hesperornithiformes sado bons exemplos de tal
adaptacao, derivando em uma morfologia funcionalmente semelhante aquela dos

modernos Phalacrocoridae (FEDUCCIA, 1999) como os cormordes-de-galapagos.

A inclusdo de Oviraptorosauria, no contexto de Eumaniraptoriformes, como
animais muito provavelmente relacionados aos amniotas avianos (Figura 36), nao é
algo novo, uma vez que previamente € levantada em trabalhos como Paul (1988), LU
et al. (2000), Maryanska et al. (2002); Feduccia & Czerkas (2015), Feduccia (2016). A
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diferenca, no entanto, € que no presente trabalho Archaeopteryx ndo € considerado
como o primeiro voador, por mais que ainda permaneca como basal em relacdo a
Oviraptorosauria. O presente trabalho considera a posi¢cédo relativa de origem de
Oviraptorosauria conforme a filogenia de Maryanska et al. (2002), que os coloca
imediatamente acima de Archaeopteryx, e abaixo de aves basais ndo Neornithes.

Figura 39. Cladograma por Feduccia & Czerkas (2015), propondo a hipétese da perda de voo
secundéria em Eumaniraptoriformes.

——— Ornithurae

Enantiornithes

other basal birds

Dromaeosauridae
\ Troodontidae

Oviraptorosauria

Aves

Archaeopteryx

A presenca de algumas caracteristicas derivadas em Caudipteryx, como o pigostilo
associado a leque de retrizes, as rémiges em seus membros anteriores, seu plano
corporal tipico de um aviano (JONES et al., 2000), e principalmente a presenca de
pré-patagio (Figura 37) em seus membros anteriores, sdo evidéncias de um animal
com ancestralidade voadora (FEDUCCIA & CZERKAS, 2015). Um dos problemas de
tal inclusdo seriam as penas rémiges de Caudipteryx ndo serem assimétricas (raquis
meédia), mas Feduccia (1999) previamente destaca que a mesma condi¢cdo ocorre em

Neornithes modernos que perderam a capacidade de vbo (Gallirallus australis).
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Figura 40. Pro-patagio evidenciado em Caudipteryx.

Feduccia & Czerkas (2015).

Maryanska et al. (2002) testaram a hipotese de oviraptorossauros como animais
com perda de voo secundaria, e sua filogenia pode ser vista abaixo (Figura 38). Seu
resultado é condizente com o obtido no presente trabalho por métodos diferentes,
onde Oviraptorosauria seria mais avancado que Archaeopteryx, derivando em uma
linhagem paralela aos Eumaniraptoriformes voadores (Confuciusornithiformes e
demais linhagens de avianos).

Figura 41. Cladograma simplificado de Maryanska et al. (2002).
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O Centro de massa avancado em Caudipteryx € evidenciado por JONES et al.

Figura 38 a seguir representa as propostas de centro de massa dos autores.

Figura 42. Comparacao do centro de massa em Denonychus e Caudipteryx.

Deinonychus

Caudipteryx

Retirado de Jones et al. (2000).

(2000), que indicam o morfétipo tem mais proximidade biomecanica com aves
cursoriais com perda de voo secundaria, do que com a totalidade de dinossauros

bipedes ndo avianos abordados em seu estudo, sejam terépodos ou ornitbpodos. A
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O ancestral Neornithes

As observagOes realizadas em diversas ordens de Neornithes mostram que
aves em geral, independentemente de seus hébitos, apresentam dimensdes
praticamente idénticas entre as medidas A e B (Figura 6). Esta caracteristica parece
estar relacionada com a capacidade de se empoleirar dos amniotas avianos, ou pelo
menos em sua ancestralidade apresentava tal propdsito, de forma que seu ponto de
apoio ainda coincida com o centro de gravidade do animal, esteja com os membros

posteriores estendidos ou recolhidos.

Figura 43. Influéncia das dimensdes de tibiotarso, tarsometatarso e falange proximal, na
capacidade de empoleiramento em uma ave Neornithes generalizada.

TIBIOTARSO

HYPOTARSO

~ FALANGE PROXIMAL
DO DIGITO Il

A=B

A tabela abaixo indica os morfotipos recentes.

Até o0 momento, os Unicos Neornithes que ndo apresentaram tal caracteristica
representam formas derivadas, e sem parentesco préximo, como alguns
Palaeognathes: Aepyornis, Dinornis, Apteryx, Tinamus. Além de Neognathes que
possuem profundas modificacbes anatdbmicas, devido a adaptacdes bastante
especificas, discutidas em capitulo posterior. Como por exemplo 0s representantes
da Ordem Sphenisciformes, adaptados para o deslocamento subaquatico, que
apresentam deslocamento muito ineficiente em terra firme. O contrario ocorre por
exemplo com Jacana jacana, que possui falange extremamente derivada, para

distribuir o peso da animal sobre a vegetacdao flutuante. Mas J. jacana, no entanto, faz
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parte da Ordem Charadriiformes, onde as medidas A e B em proporc¢des padrao sao
facilmente observadas em outras espécies. Como exemplo Vanellus chilensis, que foi
dimensionado nesta investigacao.

A Tabela 1 ilustra alguns exemplos de amniotas avianos levantados pelas
observacdes de colecdes e literatura, que seguem normas e com foco nas excecodes
em relacdo a seus respectivos habitos de vida e nidificacdo. O porte € classificado em
funcdo da amplitude de massas médias das espécies nos géneros, baseado nas
medidas de Dunning (2007), e nos trabalhos que abordam os morfétipos fosseis
(ALVARENGA & HOFLING, 2003; BUNCE et al., 2003; HANSFORD & TURVEY,
2018), onde se considera o porte da maior espécie do género.

e Pequeno =<3 kg

e Meédio >3 kg e =10 kg

e Grande > 10kg e < 145 kg
e Gigante =2 145kg

Tabela 1. Alguns exemplos de amniotas avianos das ordens investigadas, com seus

respectivos portes e habitos.

Géneros Possui o Habitat Habitos Porte
caractere

Aepyornis Nao Continental Herbivoro Gigante
cursorial

Amazona N&ao Arboricola Frugivoro Pequeno

Apteryx Nao Continental Herbivoro Pequeno

Apus Nao Aéreo Insetivoro Pequeno

Aramus Sim Limicola Pescador Pequeno
(especialmente
de
invertebrados)

Ardea Sim Limicola Pescador Médio

Casuarius Sim Continental Herbivoro Grande
cursorial

Coccyzus Sim Arboricola Insetivoro Pequeno

Cothurnix Sim Continental Onivoro Pequeno
cursorial

Dendrocygna = Sim Continental Herbivoro / Pequeno

limicola Predador de

invertebrados

Dromalus Sim Continental Herbivoro Grande
cursorial

Dynornis N&o Continental Herbivoro Gigante
cursorial

Eupetomena | N&o Arboricola* Nectarivoro Pequeno



Gallus
Jacana

Megalapteryx
Mimus
Momotus
Mycteria
Nothura
Paraphisornis
Phalacrocorax

Raphus
Rhea

Spheniscus
Struthio
Sula
Tinamus

Vanellus

Xenicibis

Chetura

Sim
Nao
Nao
Sim
Sim
Sim
Sim

Sim

Sim

Continental
Limicola

Continental
Arboricola
Arboricola
Limicola
Continental
Continental
Limicola costeiro

Continental
Continental

Costeiro marinho

Continental

Costeiro marinho

Continental

Continental
limicola

Continental
limicola
Aéreo

Cursorial
Onivoro
aguatico
Herbivoro
Onivoro
Insetivoro
Pescador
Onivoro
cursorial
Predador
cursorial
Pescador
subaquatico
Herbivoro
Herbivoro
cursorial
Pescador
subaquatico
Herbivoro
cursorial
Pescador
subaquatico
Onivoro
cursorial
Predador de
invertebrados
aguaticos

Insetivoro

Médio
Pequeno
Gigante
Pequeno
Pequeno
Médio
Pequeno
Gigante
Médio

Grande
Grande

Médio
Grande
Pequeno /
médio
Pequeno

Pequeno

Pequeno

Aves zygodactilas, como Psittaciformes, demonstraram terem
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perdido a

equivaléncia dimensional entre as medidas A e B, 0 que pode estar relacionado com

o modo através do qual os psitaciformes em geral utilizam seus membros posteriores.

Estes animais apresentam grande forca em suas patas posteriores, e sdo muito

comumente observados se alimentando, enquanto se penduram pelos membros

posteriores. Também € possivel observar muitas vezes o habito que estes animais

possuem, de utilizarem seus pés para segurar o alimento, de forma similar ao que

ocorre com as maos em mamiferos primatas (CAVINATTO et al., 2006; ZEFFER et

al., 2003). Nado se trata, no entanto, de uma caracteristica comum entre 0s animais

com pés zigodactylos. Ramphastidae ndo apresenta tarsometatarsos curtos, por

exemplo.
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Associado com 0 mecanismo de empoleiramento, dos amniotas avianos, existe
uma estrutura éssea que atua como polia ou conduite para os tenddes, denominada
hipotarso, que se encontra na parte proximal ventral do tibiotarso. Os 0ssos longos
das aves sdo pneumaticos, e possuem diafises sensiveis e dificeis de fossilizacao,
dificultando a utilizacdo do comprimento relativo entre 0s 0Ssos como caractere
diagnostico do habito de morfétipos fésseis. Mas a morfologia do hipotarso pode
complementar as informacdes a respeito do mecanismo de empoleiramento.

Suliformes como Sula e Aninhga apresentam tibiotarso muito curto, como se
encontra nos amniotas avianos nao Neornithes. A questdo foi aprofundada em um
capitulo posterior, dedicado ao assunto, e trata-se de uma adaptacéo para a natacao,
semelhante ao ocorrido com Sphenisciformes, onde longos tibiotarsos aparentemente
diminuem a eficiéncia do nado. Observa-se também que Sula em geral nidifica no
solo, em colbnias costeiras, habito muito semelhante ao proposto para amniotas
avianos costeiros do Cretaceo, como Ichthyornis (ELZANOWSKI, 1983; FEDUCCIA,
1999).

Anhinga no entanto possui nitidas capacidades de empoleiramento, explicadas
pelo aumento significativo de seu hipotarso, se comparado a outros amniotas avianos.
Como resultado de tal morfologia, a forgca obtida pela maior alavanca deve compensar
o equilibrio imperfeito, uma vez que seu sucesso evolutivo depende diretamente de
sua capacidade de natacdo (FEDUCCIA, 1999). Observou-se que, com excecao de
Anhinga e relacionados, cuja anatomia foi abordada previamente, os amniotas
avianos que possuem habitos de nidificacdo em galhos tendem a apresentar as
medidas como descritas anteriormente, mesmo que tais medidas sejam encontradas
em aves que nidificam no solo, por se tratarem de Neornithes. Seria resultado de uma
evolucdo secundéaria, para alguma estratégia evolutiva em ambientes onde a
nidificacdo no solo seja vantajosa.

E nitido também que os amniotas avianos, considerados como gigantes na
presente investigacdo, evoluiram tibiotarsos mais curtos. Foi uma solucdo para
aumento de resisténcia mecanica de seus membros posteriores, de forma a suportar
sua grande massa, que também as impede de nidificar em arvores. Apteryx nao
apresenta grande porte, apesar de mostrar proximidade filogenética com Aepyornis,
segundo os dados moleculares de Mitchell et al. (2014). No entanto, devido a condicéo
insular da distribuicdo de ambos os morfétipos, € defendido que o provavel ancestral

entre eles seria muito provavelmente capaz de voo pleno (MITCHELL et al., 2014).
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Portanto o gigantismo, como condicdo ancestral de Apteryx, ndo parece ser
sustentado, mas as vantagens mecanicas de tarsometatarsos curtos podem ser
relevantes mesmo para animais pequenos, mas de corpos volumosos, como Apteryx
e outros avianos incapazes de voar ou com capacidade reduzida.

CZERKAS et al. (2002) indicam que o empoleiramento teria surgido antes de
Archaeopteryx, pois Scansoriopteryx, que apresenta caracteres mais basais,
apresentaria adaptacfes para empoleiramento em seus membros posteriores, até
mesmo mais desenvolvidas que em Archaeopteryx. No entanto ndo caracteriza o
mecanismo pleno, indicando mesmo que 0s animais conseguissem se sustentar em
galhos com os pés, para isto existindo um gasto energético na manutencao de ténus
muscular suficiente. Destaca-se entdo que muito provavelmente estes animais nao
conseguiriam repousar, ou mesmo dormir empoleirados, necessitando assim de
abrigos planos, onde pudessem repousar o corpo, sejam galhos mais grossos, ocos
em troncos ou estruturas semelhantes.

O gigantismo exige profundas modificagdes anatdbmicas, em um grupo de animais
bipedes, adaptados a serem 0s mais leves possiveis. Um exemplo bem estudado no
presente trabalho é a proporcéo entre os 0ssos dos membros posteriores, em especial
0 comprimento do tarsometatarso. As aves que apresentam gigantismo, aqui
consideradas aquelas que apresentam massa superior ao avestruz moderno (Struthio
camelus), apresentam uma reducdo nitida do comprimento dos tarsometatarsos em

relacdo ao comprimento dos tibiotarsos. A adaptacéo se da por dois fatores principais:

e Auséncia da pressao seletiva para a capacidade de empoleiramento, que por
si ndo explica a modificacdo, uma vez que foi discutido anteriormente que séo
abundantes o0s morfétipos Neornithes terrestres que ndo possuem
tarsometatarsos curtos, como por exemplo os Palaeognathes Struthio, Rhea,
Dromalus (Figura 39), Casuarius e o0s Neognathes Llallawavis
(Phorusrhacidae), Geococcyx, Xenicibis (LONGRICH & OLSON, 2011;
DEGRANGE et al., 2015). Uma vez que esta pressao seletiva deixa de existir
sobre os morfoétipos é possivel o desenvolvimento de tarsometatarsos quando

houver uma segunda pressao evolutiva, que favoreca tal caracteristica.
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Figura 44. Emu (Dromalus novaehollandiae) “in vivo”.

Em destaque os longos metatarsos do animal (imagem do Autor).

Tarsometatarsos curtos lidam melhor com o estresse estrutural sob maiores
massas. Ao observarmos as proporcdes dos 0ssos dos membros posteriores
em aves “‘gigantes” (ver definicdo na descricdo da Tabela 1), como em
Dinornithiformes,  Aepyornithiformes,  Gastornithiformes e  grandes
Phorusrhacidae, € possivel notar uma relacao direta entre o comprimento dos
tarsometatarsos e a massa da espécie. A Figura 40 se baseia nas observacdes
de Alexander (1983), relatando que no dinornitiforme de tarsometatarsos curtos
Pachyornis, o estresse estrutural € maior em seus tiobiotarsos, que sdo muito
mais robustos e atuam como pilares. Os tarsometatarsos sdo submetidos a
mais forcas laterais.
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Figura 45. Biomecénica dos membros posteriores de amniotas avianos.

A Maior ferga muscular exigida
TIBIOTARSO ™~

estresse estrutural

LEGENDA

f Vetores de forcas

Mega.’apteryx didinus espécimen 5.023700 Rhea americana

A) Distribuic&o de forgas atuantes em um membro posterior aviano, modificado de Alexander
(1983), (I) em uma situagéo de tarsometatarso curto, (Il) em uma situacéo de tarsometatarso
longo (111). B) Proporcdes relativas entre os 0ossos de uma moa-de-terras-altas (Megalapteryx
didinus, Dinornithiformes) e uma Ema (Rhea americana), quando esquematizados nas
mesmas dimensodes.

Tarsometatarsos curtos também aparecem em casos de aves terrestres de
pequeno a medio portes, quando as mesmas apresentam constituicdo robusta e
corpulenta, e ndo sdo cursoriais velozes, como por exemplo o Neognathes dodé
(Raphus cuculatus), e os Palaegnathes do Género Tinamus, mesmo que outros

Tinamiformes como Nothura ndo apresentem a mesma caracteristica.

O caso de Tinamus exigiu uma investigacédo mais profunda, pois é conhecido o
seu héabito de dormir empoleirado em galhos longe do solo. A observagdo do
comportamento de T. guttatus em campo (Figura 41), no entanto, forneceu uma pista

para entender como tal comportamento é possivel.
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Figura 46. Tinamus gutattus em repouso sobre a vegetacao.

(Imagem cedida por Lucas de Souza Almeida).

Com base na observacdo do posicionamento de Tinamus guttatus, e nas
proporcdes dos membros posteriores de T. solitarius (aferido durante a pesquisa em
colecdo zooldgica fixada), foi elaborado o seguinte esquema (Figura 42), para a

disposicéo anatdmica do que foi retratado na figura anterior
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Figura 47. Esquema representativo da postura apresentada por Tinamus. guttatus em
repouso.
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Tarsometatarsos curtos também evoluiram por convergéncia em Neornithes
com adaptacBes para natacdo, como Sphenisciformes e alguns Suliformes, mas néo
em Anseriformes investigados. Zeffer et al. (2003) apontam que a reducédo do arrasto
€ provavelmente o fator comum mais importante para as espécies nadadoras.
Registra que quando as aves nadam é principalmente o tarsometatarso que gera o
movimento da nadadeira dos pés. Reportam que este modo de locomocédo deve ser
favorecido por pernas curtas, de modo que a interrupcéo do fluxo hidrodinamico
passando pelo corpo € minimizado, bem como o arrasto de pernas e pés. Também
menciona que, além disto, colocar os pés atras do corpo deve reduzir o arrasto e pode
aumentar a eficiéncia propulsiva. Finaliza observando que, uma vez o tibiotarso
direcionado para tras, e fémur para frente, se esperam tibiotarsos longos e fémures

curtos.

Psittaciformes também apresentam tarsometatarsos curtos, como foram
identificados principalmente nos psitacidos sul-americanos. A funcdo de
tarsometatarsos curtos em Psittacidae € misteriosa ainda, mas pode ter relacdo com
a condicdo zigodactila de seus digitos, e a pressdo seletiva para movimentos de
precisdo. Para os psitacidos esta configuracdo é essencial para que fiquem presos de

forma segura aos galhos, inclusive de cabeca para baixo, além de melhorar sua
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estabilidade durante a busca por alimentos (ZEFFER et al., 2003; CAVINATTO et al.,
2016).

Em Strisores foi notada a presenca de tarsometatarsos curtos, como caractere
basal do clado. Em Apodiformes é nitida a pressao seletiva da performance em voo,
seja em Apodidae e Trochilidae, e a consequente reducéo nas dimensfes dos pés,
com objetivo de otimizar o fluxo aerodinamico do corpo. Mas nenhuma destas familias
€ basal em relacdo ao restante dos Strisores (PRUM et al., 2015). Isto deixa duvidas

sobre a origem evolutiva de tal caractere no grupo.

Vale lembrar que, tanto Caprimulgiformes e Nyctibiiformes, que sdo mais
basais em relacdo a Apodiformes, dentro de Strisores, até possuem capacidade de

empoleiramento, mas normalmente repousam sobre solo e troncos respectivamente.

A rapida diversificacdo das aves Neornithes no inicio do Cenozoico resultou em
um grande numero de solucdes adaptativas secundarias, distribuidas de forma
aleatoria pela filogenia. Quando pressoes seletivas, mais relevantes que a capacidade
de repouso empoleirado, favorecem tarsosmetatarsos curtos, eles sao desenvolvidos.

Em casos onde a caracteristica é neutra se mantém longos.

Como viviam alguns Eumaniraptoriformes ?

Os Eumaniraptoriformes aqui considerados podem ser diferenciados em dois

momentos evolutivos distintos, formas mesozoicas e cenozoicas.

O Mesozoico corresponde a maior parte das modificagbes no plano corporal
dos Eumaniraptoriformes, partindo de animais terrestres para voadores (ou
planadores) em pelo menos trés linhagens de Eumaniraptoriformes, como discutido
até o momento. A histéria evolutiva do grupo se inicia no Jurassico, como indica o
registro fossil, mas a distribuicdo cronoldgica das formas mais basais ndo parece
refletir a histéria evolutiva do grupo, com formas derivadas ocorrendo “mais cedo” que
morfétipos mais basais. A tabela abaixo representa a ocorréncia de algumas formas

Eumaniraptoriformes de relevancia para o estudo presente. Uma vez combinados com
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a filogenia proposta, os dados de ocorréncia resultam em uma interpretacdo de

divergéncias evolutivas, conforme a Figura 49.

Tabela 2. Ocorréncias de alguns morfétipos relevantes para a evolucao dos
Eumaniraptoriformes.

Morfétipo
Ambopteryx
Archaeopteryx
Aurornis
Buitreraptor
Caudipteryx
Confuciosornis

Deinonychus
Eoalulavis

Epidendrosaurus
Epidexipteryx

Hesperornis

Ichthyornis

Mahakala
Microraptor
Oviraptor
Rahonavis
Sapeornis

Scansoriopteryx

Sinosauropteryx

Procedéncia
China
Alemanha
China
Argentina
China

China

América do Norte
Espanha

China
China

América do Norte

América do Norte
/ Europa*
Mongdlia

China

Mongodlia
Madagascar
China

China

China

Periodo

Jurassico
Superior
Jurassico
Superior
Jurassico Médio /
Superior
Cretaceo Superior
Cretaceo Inferior
Cretaceo Inferior

Cretaceo Inferior
Cretaceo Inferior

Jurassico Médio
Jurassico Médio /

Superior
Cretaceo Superior

Cretaceo Superior

Cretédceo Superior
Cretéceo Inferior
Cretaceo Superior
Cretaceo Superior
Cretéceo Inferior

Jurassico Médio

Jurassico
Superior /
Cretéaceo Inferior

Formacéao (6es)
Haifangou
“Solnhofen
Limestone”
Tiaojishan
Candeleras
Yixian

Jiufotang

“Cloverly, Antlers”
“La Huérguina”

Daohugou
Daohugou

“Niobara Chalk”,
“Pierre Shale”,
“Vermillion River”,
Foremost”
“Niobara Chalk”,
“Mooreville
Chalk”, “Austin
Chalk”

Djadokhta

Jiufotang
Djadokhta
Maevarano
Jiufotang
Yixian /

Daohugou

Yixian

Fonte

WANG et al.
(2019)
WEISHAMPEL et
al. (2007)
GODEFROIT et
al. (2013)
NOVAS &
PUERTAT (1997)
FEDUCCIA &
CZERKAS (2015)
DALSATT et al.
(2006)

OSTROM (1969)
SANZ et al.
(2002)

ZHANG et al.
(2002)

ZHANG et al.
(2008)
WEISHAMPEL et
al. (2006)

WEISHAMPEL et
al. (2007)

TURNER et al.
(2011)
O'CONNOR et al.
(2011)
OSMOLSKA
(1976)
SCHWEITZER et
al. (1999)

ZHOU & ZHANG
(2003)
CZERKAS &
YUAN (2002),
WANG et al.
(2005)

CURRIE & CHEN
(2001)
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Unenlagia Argentina Cretaceo Superior Rio Neuquén NOVAS &
PUERTAT (1997)
Velociraptor Mongélia Cretaceo Superior Djadokhta OSBORN et al.
(1924)
Xiaotingia China Jurassico Tiaojishan XU et al. (2011)
Superior
Yi China Jurassico Médio/  Tiaojishan XU et al. (2015)
Superior

E valido destacar que a ocorréncia de um morfétipo plenamente modificado no
registro féssil ndo representa a sua origem evolutiva, em especial para formas de vida
cujas partes resistentes séo frageis, e habitam um ambiente florestal, com substrato
de matéria organica em rapida decomposicao. O grande numero de morfotipos de
Jurassico Superior e Cretaceo Inferior da China ndo necessariamente representa um
“hotspot” de diversidade do grupo, ou epicentro de diversificacdo, mas sim local e
periodo com condicfes favoraveis a preservacao, onde os registros afloram no tempo

presente e com grande esforgo investigativo da comunidade cientifica chinesa.

O cladograma a seguir representa um resumo da filogenia obtida pelas
interpretacdes levantadas no presente trabalho, aplicadas as filogenias da literatura,
onde os numeros representam: 1 Maniraptoriformes. 2A Eumaniraptoriformes quando
considera-se Scansoriopterygidae possuindo um ancestral comum proximo de
Deinonycossauria basal (Microraptorinae); também pode representar “Paraves”. 2B
Eumaniraptoriformes na concepcao tradicional (Deinonycossauria + “Aves”).
3Scansoriopterygidae. 4A Scansoriopterygidae basais (Scansoriopteryginae ?). 4B
Scansoriopterygidae derivados (Epidexiperyginae ?, Ambopteryginae ?). 5
Maniraptoriformes “ndo voadores”. 6 “Avialae”. 7 Archaeopterygidae. 8A Clado “A”
(Avebrevicauda + Oviraptorosauria).8B Avebrevicauda. 9 “Deinonycossauria’sensu
stricto. 10 Oviraptorosauria  (Caudipterygidae). 11  Oviraptoroidea. 12
Dromaeosauridae. 13 Unenlagiidae. 14 Microraptorinae. 15 Confuciusornithiformes.
16 Ornithothoraces. 17 Enanthiornithes. 18 Ichthyornithes. 19 Hesperornithes. 20
Dromaeosaurinae + Velociraptorinae. 21 Ornithurae. 22 Neornithes. 23 Neognathes.
24 Palaeognathes. 25 Galloanserae. 26 Neoaves. 27 Strisores. 28 Columbaves. 29
Gruiformes. 30 Aequorlitornithes. 31 Inopinaves. 32 Accipitriformes. 33

Coraciimorphae. 34 Australaves. 35 Passeriformes. 36 Cariamiformes.
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Figura 48. Cladograma representativo da diversificacdo em Eumaniraptoriformes, composto
pela conjuncéo de dados levantados na experimentacdo da presente pesquisa e levantamento
bibliogréfico.
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A diversificacdo em Neornithes segue a proposta de Prum et al. (2015).

A ancestralidade dos amniotas avianos, portando o aparato parcial de voo,
como por exemplo em Microraptorinae, revela que as formas derivadas podem
apresentar comportamentos que se utilizam das estruturas adquiridas em estagios

planadores da evolugéo do grupo.

A presenca de penas, em conformacdo semelhante a asas de pequenas
proporcdes nos membros anteriores, € relatada para diversos géneros de
Eumaniraptoriformes. Turner et al. (2007) destacam a presenca de um numero
estimado em quatorze penas secundarias, associadas a ulna de Velociraptor (Figura
44), bem como doze em Archaeopteryx, dezoito em Microraptor e apenas dez em
Rahonavis. Também afirma que os grandes dromeossauros terrestres sdo derivados

de pequenos animais com capacidade de voo.
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Figura 49. Insercdes de rémiges, presentes em uma ulna de Velociraptor.

(TURNER et al., 2007).

Muito se propde a respeito da funcdo de pequenas asas, em animais
obviamente cursoriais. Principalmente a respeito das funcées de equilibrio, utilizacédo
no abate de presas (FOWLER et al., 2011), ou na assisténcia durante a escalada de
superficies inclinadas, em pelo menos alguma parte da vida (BUNDLE & DIAL, 2003),
como sendo de grande relevancia para a origem do voo auto impulsionado.

A proposta de que deinonycossauros cursoriais sao, na verdade, derivados de
morfétipos com capacidades de voo primarias (FEDUCCIA & CZERKAS, 2015),
indicaria que os comportamentos citados podem refletir a utilizacdo de estruturas
vestigiais, € ndo um passo evolutivo para o voo propriamente dito. No entanto
considera-se um momento arboricola na historia evolutiva do grupo, como por
exemplo em morfétipos semelhantes a Archaeopteryx, Scansoriopterygidae em geral,
Microraptorinae, Rahonavis (ELZANOWSKI, 2000), entre outros. Sendo assim, a
estratégia de escalar superficies inclinadas (BUNDLE & DIAL, 2003) pode ter seu
papel na origem do movimento de bater asas, bem como prolongar o voo de animais
planadores.

A partir das informagfes levantadas até o momento, em conjunto com novas
propostas na presente analise, foi elaborado um consenso hipotético comportamental,

ecologico e morfoldgico, para os seguintes grupos de Eumaniraptoriformes.
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Deinonychosauria

Com base em uma prévia existéncia de superficies aerodinamicas na cauda e
nos membros anteriores, e baixo peso relativo, devido ao esqueleto pneumético, em
um animal cursorial capaz de grande mobilidade, como os deinonycossauros, €
plausivel propor que os animais possuiam uma capacidade de saltar distancias e
alturas razoaveis. Esta é a base da hipétese da origem da capacidade voadora de
baixo para cima, mas que ndo necessariamente reflete a origem da capacidade
voadora, uma vez que, como foi dito, s&o animais que apresentam uma perda da
capacidade de voo como previamente mencionado. Um excelente analogo, para seu
comportamento de forrageamento e deslocamento, seria dos atuais Geococcyx,
cuculidos que, assim como deinonycossauros, evoluiram para ocupar um nicho de
predadores cursoriais, reduzindo assim sua capacidade voadora (ENGELS, 1938).

O principal instrumento de retaliacdo dos deinonycossauros, em geral, é a
falange ungueal do digito Il de seus membros posteriores, que apresentam um
desenvolvimento muito superior em relacdo as demais falanges ungueais do animal.
O fato de que tal estrutura se localiza na parte mais baixa do animal, ou seja, 0s
membros posteriores, fornece fortes indicios que, para serem utilizadas, exigem um
movimento descendente, com uma altura no minimo superior a equivalente de sua
presa. E plausivel imaginar que atacassem o dorso da presa, como citado por
FOWLER et al. (2011). Mesmo que proporcionalmente em presas pequenas hao se
deve descartar a influéncia aerodindmica das asas, em conjuncdo com as penas da
cauda, no auxilio do ganho de altitude e distancia em um salto, bem como na agilidade

durante a perseguicédo de uma eventual presa (Figura 45).

Figura 50. Deinonycossauro generalizado durante deslocamento, utilizando-se de suas
superficies aerodindmicas, ou seja cauda e membros anteriores, para aumento de
estabilidade e agilidade.
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Unenlagiidae

A forma longa e fina, do rostro dos Unenlagiidae, pode indicar que os animais
apresentam hébito piscivoro. Aliado a isto esta a caracteristica de possuirem dentes
sem serrilhas, e em especial nos morfoétipos mais recentes, sendo os dentes
levemente cbnicos, com acentuada curvatura para tras (Figura 46). Caracteriza assim
uma denticdo apropriada para segurar pequenas presas, em especial escorregadias
como peixes e anfibios, que possam ser engolidas inteiras (Figura 47). Contrasta com
a denticdo dos demais dromeossauros, que possuem denticdo especializada para
retirar fragmentos de tecidos, de presas com maior porte.

Os dentes abordados em Letizio (2017) podem aparentar morfologia geral mais
proxima a outros dromeossauros (CARPENTER & CURRIE, 1992; FRANCO, 1999;
ELIAS, 2006), muito provavelmente por se tratarem de animais mais antigos, do meso-
Cretaceo, com morfologia mais proxima ao grupo basal. Mas apresentam a auséncia
de serrilhas, que garante cravar os dentes em suas presas, sem que sejam partidas
em fragmentos, que poderiam ser levados pelo fluxo do corpo de agua de onde se
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alimentam, ou mesmo consumidas por outros predadores presentes nos arredores.

Os dentes sem serrilhas parecem aumentar a taxa de aproveitamento dos recursos.

O espagamento entre os dentes de Unenlagiidae, maior que o esperado para 0s
demais dromeossauros, fornece uma evidéncia a respeito de sua adaptacdo para
caca de presas de pequeno porte. Indica que o animal teria dificuldade em cortar
fragmentos de tecidos de uma presa grande, e implica que, ao morder uma presa
pequena, os dentes espacados fazem com que um menor nimero de cuspides entre
em contato com a presa. Portanto a forca da mordida é dividida entre uma quantidade
discreta de pontos de pressao, fazendo com que os dentes, sem bordos serrilhados,
se aprofundem no tecido da presa, dando ao predador uma maior firmeza em sua
captura. Esta adaptacdo sugere que ocorreu uma pressao seletiva para captura de

presas escorregadias, reiterando que podem ser peixes ou mesmo anfibios.

Os dentes recurvados de Buitreraptor (GIANECHINI et al., 2011) ainda poderiam
sugerir que a presa era capturada com um movimento vindo de cima, e entdo
rapidamente puxada para a superficie, de forma semelhante ao que fazem Ardeidae
recentes. Mas de maneira muito distinta do que outros piscivoros, como Gavialidae,
gue capturam suas presas com movimentos laterais, o que € refletido na orientagéo
de seus dentes (THORBJARNARSON, 1990).

Propostas a respeito do desenvolvimento de voo, em animais relacionados a
Unenlagiidae, como Rahonavis e Mahakala (ELZANOWSKY, 2000), podem
representar uma ancestralidade “voadora” de formas totalmente terrestres, que é a
hip6tese considerada aqui no trabalho, com base nas evidéncias de perda de voo em
diversos grupos de Eumaniraptoriformes. Segundo Novas & Puertat (1997), a
articulacdo necessaria para permitir o batimento de asas, bem como a sua dobra para
guando o animal ndo esta em voo, estava previamente presente no Morfétipo
Unenlagia. Entretanto este animal claramente n&o possui caracteristicas de voo, nem

mesmo planeio, sendo tipicamente cursorial.
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Figura 51. Evolucéo dentaria em Unenlagiidae.
Pouco espagamento entre os dentes

Bordo serrilhado

A Dentes grandes

Forma basal (Dromaeosaurus)

Espacamento préximo da largura dos dentes
Sem bordo serrilhado
Dentes pequenos
Morfétipo de Sao Luis/Grajau
(Proposto)

Grande espagamento entre os dentes
Sem bordo serrilhado

Dentes pequenos e inclinados

Unenlagiidae derivado
(Buitreraptor)

Modelos esquematicos da organizacdo dentaria em (A) Dromaeosaurus, (B) morfétipo
intermediario, proposto para os dentes encontrados no meso-Cretaceo do Estado do
Maranhé&o, (C) Buitreraptor.

Figura 52. Modo de forrageamento em Unenlagiidae (A, B, C).
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Archaeopterygidae

A morfologia de Archaeopteryx, em especial dimensdes e formas de asas e
cauda, visiveis pela preservacdo das penas impressas, bem como a propor¢cao entre
tais estruturas, se assemelham bastante com proporcdes e dimensdes de morfétipos

recentes de Cuculidae, como Guira guira, Crotophaga ani e principalmente
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Crotophaga major, com base em mensuracdes feitas pelo Autor. Possuem dentro de
sua amplitude de tamanhos de individuos, as dimensdes do espécimen de

Archaeopteryx investigado.

Figura 53. Comparacao morfolégica de A) Guira guira (recente) e B) proposta de morfologia
de Archaeopteryx considerada no estudo.

E plausivel entdo supor que, apesar das diferencas fisioldgicas e anatdmicas
entre 0os morfotipos recentes, no que diz respeito ao sistema muscular, e
possivelmente o cardiovascular, o funcionamento das superficies que interagem com
a atmosfera apresente performance semelhante. Guira guira, bem como 0s outros
Cuculidae mencionados, apresenta um estilo de voo bastante caracteristico, que
consiste em planeios, com breves momentos em que ocorre o batimento de asas,
somente para manter o voo nivelado. Aparenta ser uma capacidade voadora com
baixo consumo de energia, que mesmo um animal ainda em estagio primario de
adaptacao a capacidade voadora, conseguiria sustentar (ELZANOWSKI, 2000; PAUL,

2002) A historia evolutiva dos cucos é relevante para o entendimento das aves como
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um todo, pois repete a origem a partir de formas basais cursoriais (POSSO &

DONATELLI, 2012), mas ja seriam portadoras de caracteres avangados de voo.

Guira guira utiliza bastante a vegetacéo, e demais estruturas altas, durante seu
deslocamento. Raramente se desloca por grandes distancias ininterruptamente. Os
VOOS sdo, em grande maioria, planeios entre um ponto de apoio e outro, com
batimentos de asas o suficiente apenas para que seja possivel alcanca-lo (Figura 21).
Elzanowsky (2000) previamente havia levantado tal hipotese, ao afirmar que a
velocidade atingida por Archaeopteryx, em solo, seria muito baixa para suas asas
gerarem sustentacdo. E sua musculatura ndo seria suficiente para uma decolagem a

partir do solo, partindo da inércia.

Figura 54. Modo de deslocamento em Archaeopteryx, baseado em Elzanowski (2000), e na
comparacgéo morfologica com Cuculidae recentes.

Oviraptorosauria
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Descendentes de formas previamente voadoras (PAUL, 1988; LU et al.,2000;

MARYANSKA et al., 2002; FEDUCCIA & CZERKAS, 2015, os oviraptorossauros

aparentemente apresentariam uma dieta onivora, e ndo apresentam caracteristicas

marcantes de predadores em sua anatomia, com um bico mais propicio para uma

dieta generalista e oportunista.

CONCLUSOES

A investigacdo até o momento permite inferir algumas novas propostas a respeito

da filogenia de Eumaniraptoriformes, com impacto direto a respeito das interpretacées

paleobiolégicas destes animais. As propostas principais envolvem o0s temas

detalhados a sequir.

Identificacdo de animais semelhantes a Microraptorinae como os voadores
mais basais, entre a linhagem dos Eumaniraptoriformes que originou as aves.
Com base em seu centro de massa em posi¢ao ancestral.

Inclusdo de Scansoriopterygidae no ambito de Eumaniraptoriformes. Indica que
o desenvolvimento de pigéstilo, e asas membranosas sustentadas pelo
elemento estiliforme, se trata no entanto de uma evolugcdo paralela de
caracteristicas avancadas de voo, mesmo que apresentem certo
relacionamento filogenético com a linhagem que deu origem aos amniotas
avianos modernos.

Inclusdo de Oviraptorosauria no ambito de Eumaniraptoriformes. Mas
caracterizando-os como uma derivacdo secundaria, que apresenta reducéo de
capacidade de voo, em adaptacéo a nichos continentais terrestres.

Proposta de vantagem competitiva dos amniotas avianos em relagdo aos
pterossauros. Por conta da possibilidade de alta especializacdo dos membros
anteriores para fins aerodinamicos, desvinculados de fun¢des de locomocéao
terrestre, devido a postura bipede.

Proposta de posicionamento filogenético relativo entre os taxons. Com base na
evolucdo de macrocarateres funcionais, relacionados a readequacgéo do plano
corporal, de modo a alterar o centro de massa do animal, e ainda permitir plena

capacidade de deslocamento terrestre e voo. Resulta em uma filogenia que une
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as propostas baseadas na reducdo dentaria, capacidade de manobra,

assimetria das penas rémiges.

e Proposta de habito arboricola para o ancestral comum entre Neognathes e

Paleognathes, evidenciado pelo mecanismo e empoleiramento.

E de grande importancia que as hipéteses levantadas no presente estudo
continuem a ser testadas sob novas perspectivas, com maior nivel de detalhamento,
em especial aquelas que levam em consideracéo a biomecéanica de animais recentes
como modelo para o estudo dos taxons fosseis. Trata-se de uma abordagem que
possui grande possibilidade de exploracdo, ainda mais com o0 crescente avancgo
tecnolégico como as cameras de alta velocidade, softwares de simulacdo e
impressdes 3D, que permitem observacdo, simulacédo e replicacdo de mecanismos
biolégicos.

Entender como a natureza se modifica, e suas solu¢des evolutivas testadas até
a exaustao durante milhdes de anos, pode ser a chave para o desenvolvimento

tecnolégico humano nos préximos anos.
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Coelurosauria

00010000000000000112000003020

Archaeopteryx

10000101000000002110000001?10

Confuciosornis

10321103210000002110001001?10

Velociraptorinae

1001000000000000010000000?7?10

Microraptorinae

20010000000000000100000001710

Ambopteryx

10100003000000001111010073020

Epidendrosaurus

101000010000000011110000??7?20

Neognathes 11021113111111112110101111112
Paleognathes 11321103111111212010101111111
Rahonavis 1000000002000000?10000100??10
Unenlagia 1000000002000000010000100??10

Hesperornitidae

10201103111011012110101111110

Ichthyornitidae

10201103111011112110101111110

Oviraptorosauria

10321102000000002110000000710

Eoalulavis(Enanthiornithes)

10321103170000002700701111710




