precisa dissipar o calor metabélico para evitar super aqueci-
mento, ela pode aumentar o fluxo sangiiineo para a super-
ficie e desviar o sistema contracorrente nos seus membros.
Esses mecanismos, que permitem as tartarugas-de-couro
fazerem jornadas migratdrias de 10.000 quilometros entre
0s oceanos articos € os tropicos, foram, certamente, usados
pelos dinossauros para estabilizar a temperatura corpdrea.

As taxas metabodlicas das tartarugas-de-couro foram
usadas como base para simula¢des, em computador, das
temperaturas corporais de dinossauros (Spotila et al. 1991).
Trés taxas metabdlicas foram comparadas: (1) a taxa meta-
bdlica de repouso padrdo para os répteis vivos; (2) a taxa
de repouso medida para as tartarugas-de-couro, que € trés
vezes a taxa padrio dos répteis; (3) a taxa metabodlica das
tartarugas-de-couro enquanto elas estdo escavando ninhos.
Esse € um trabalho 4rduo e eleva a taxa metabdlica cerca
de 10 vezes a taxa padrio dos répteis. O modelo também
incorporou duas taxas de fluxo sangiiineo (baixa = taxa em
repouso, alta = cinco vezes a de repouso) e dois padrdes de
fluxo sangiiineo (baixo = fluxo para a superficie corporal
infimo, alto = fluxo para a superficie corporal trés vezes o
fluxo para o interior do corpo).

Mesmo um animal relativamente pequeno, como o Dei-
nonychus (que media cerca de 1,5 m de altura), teria uma
temperatura corporal de 10 a 11°C acima da temperatura do
ar se tivesse a mesma taxa metabolica de uma tartaruga-de-
couro em nidificagdo, uma baixa taxa de fluxo sangiiineo e
baixa circulagdo sangiiinea para a superficie do seu corpo.
Portanto, as taxas metabdlicas observadas nos grandes rép-
teis parecem ser suficientes para permitir que, mesmo um
dinossauro de pequeno porte, tenha uma temperatura corpo-
ral bem acima da temperatura do ar e animais maiores com
taxas metabolicas mais altas do que as dos répteis atuais te-
riam morrido de super aquecimento.

16.8 A Evolucao das Aves e do Véo |

Poucas transi¢des evolutivas sdo tdo claramente registradas
no registro fossil como o aparecimento das aves na linha-
gem dos dinossauros Therapoda. Nas décadas de 1860 ¢
1870 Thomas Henry Huxley foi um ardente defensor desse
parentesco, escrevendo que as aves nada mais sdo do que
“répteis glorificados”. De fato, Huxley estava tdo impressio-
nado com tantas similaridades que, em seu esquema de clas-
sificagfo, juntou as aves e os répteis na classe Sauropsida.
Na maior parte do século seguinte, os sistematas tradicio-
nais, com &nfase em categorias hierarquicas estritas, obs-
cureceu as relagdes evolutivas pelo fato de colocar as aves
e os répteis no mesmo nivel taxondmico (classe Reptilia e
classe Aves). A sistematica cladistica enfatiza as linhagens
evolutivas monofiléticas e, atualmente, as aves sdo vistas,
outra vez, como dinossauros terépodos mais derivados. As
similaridades entre as Aves e os Theropoda incluem os se-
guintes caracteres derivados:
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¢ Pescoco alongado e mdvel em forma de S.

e Um pé com trés dedos voltados para frente € um di-
recionado para tras (denominado de pé tridatilo).

* Postura digitigrada (isto ¢, com os dedos suportanto
o0 peso do corpo).

* A junta do tornozelo forma-se entre os 0ssos tarsais
(uma junta intertarsal) no lugar de uma junta entre os
tarsos e a tibia+fibula.

» (ssos 0COs, 0SSOS pneumaticos.

Estes sdo caracteres gerais dos Therapoda. Quando olha-
mos especificamente para os coelurosauros aparecem mais
caracteres derivados: C

e Uma flircula (osso da sorte) formada pela fusdo das
claviculas. '

* Fusio do osso esterno.

Dromeosauros com Caracteres Semelhantes aos
das Aves

Os dromedosauros, um grupo ainda mais derivado de coe-
lurosaurus que incluem o Velociraptor do famoso “Jurassic
Park>, tinha caracteres adicionais semelhantes aos das Aves,
incluindo a estrutura do punho que lhes permitia flexiona-lo
lateralmente enquanto o movimentava em giros. Tal mobi-
lidade provavelmente possibilitou aos coelurosauros usar
suas maos para agarrar a presa, ¢ isto ¢ reconhecido na li-
nhagem que inclui os dromeosaurus e as Aves: Maniraptora
(Latim manus = mios e rapto = capturar). As Aves usam 0
mesmo movimento do punho para produzir um fluxo de ar
sobre as penas primdarias das asas para gerar ascengdo du-
rante o voo batido. Alguns dromeosaurus mais derivados
ainda — tais como Unenlagia, predador terrestre de 2 metros
de comprimento, da Patagdnia — tinha uma modificagédo na
articulagdo do ombro que permitia maior liberdade do mo-
vimento dos membros peitorais. A fossa glendide (onde o
timero se articila com a cintura peitoral) é orientada lateral-
mente em vez de ventralmente nesses animais, permitindo
movimentar seus membros peitorais para cima e para baixo
e golpear para cima e para baixo para capturar a presa. Essa
mudanga anatbmica, que provavelmente fez dos dromeo-
saurus os predadores terrestres mais eficientes, ¢ a origem
dos movimentos para cima e para baixo que as aves utilizam
para bater suas asas no voo.

A descoberta mais dramatica no estudo da evoluggo das
aves ocorreu com o registro, no inicio de 1996, de dinossau-
ros ndo aves com penas (Padian et al. 2001). Estruturas seme-
lhantes a penas tém sido encontradas em pelo menos cinco
linhagens de coelosaurus, € isso d4 a impressio que mais
exemplos serdo descobertos. As menores estruturas derivadas
consideradas semelhantes a penas séo filamentos simples de
1 a 5 centimetros de comprimento em Sinosauropteryx. Fi-
lamentos similares foram identificados em fosseis de Beipia-
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osaurus e Sinornithosaurus. Esses filamentos exibem pouca
semelhanca com as penas mais derivadas observadas em di-
nosauros ndo aves ou com as penas das Aves.Alguns paleon-
télogos ndo aceitam essas estruturas como sendo semelhantes
a penas, alegando que s3o artefatos que se formam durante
o processo de fossilizagdo. Uma interpretagdo diferente pro-
pdem que essas estruturas sdo percurssoras das penas e que as
pequenas penas do Caudipteryx e Protoarcheopteryx repre-
sentam filamentos aglomerados em tufos (Padian 2001).

Penas com vexilo — isto €, penas com superficie nos
dois lados de um eixo central semelhante as penas das aves
viventes — sdo preservadas com fdsseis de Caudipteryx e
Photoarchaeopteryx. Como notificado no Capitulo 11, Cau-
dipteryx tinha penas com vexilo no segundo dedo da mao,
onde remiges (principais penas do vo) sdo encontradas nas
aves modernas, € em um tufo de penas com vexilo na cauda.
Protoarchaeopteryx tinha penas, do tipo plumulas, no corpo
e na cauda, além de uma fileira de penas com vexilos simé-
tricos, com a forma de um leque, na cauda. A ocorréncia de
dinossauros nio aves emplumados sugere que as penas eram
presentes em muitas linhagens de dinossauros ndo aves. E
possivel que alguns dos dinossauros emplumados do Creta-
ceo Inferior eram aves secundariamente ndo-voadoras (leia
Paul 2002 sobre uma discussdo dessa hip6tese).

Pode-se pensar que a descoberta dos dinossauros emplu-
mados ndo aves com caracteristicas anatémicas semelhantes a
das aves, tais como furcula, um esterno quilhado, e membros
capazes de movimentos para cima e para baixo, pode levar ao
esclarecimento da origem do v6o, mas isso néo é o caso.

As penas apareceram sem duvida antes do vdo: ndo até
chegarmos ao Archaeopteryx que declaramos um animal
com membros peitorais grandes recobertos por penas o su-
ficiente para voar. Também ndo ha indicios que as penas
apareceram para fornecer isolamento para reter o calor me-
tabdlico, porque a auséncia de ossos turbinados na passagem
nasal, tanto dos dinossauros ndo aves como das aves primi-
tivas, sugere que esses animais ndo eram endotérmicos (veja
Capitulo 11 sobre essa discussdo). Os dinossauros nio aves
podem ter usado as penas em combinagdio com posturas do
corpo para gerar movimentos relacionados a interagdes so-
ciais, assim como as aves atuais fazem, e esta hipotese pode
explicar a origem das penas. Em um ultimo estagio, as penas
bem desenvolvidas, como aquelas do membro peitoral do
Caudipteryx, podem ter sido usadas para cobrir 0s ovos no
ninho, protegendo-os do sol durante o dia e guardando calor
no ninho durante a noite. (Compare a distribui¢do de penas
sobre os membros peitorais de Caudipteryx apresentada na
Figura 11-13 com a posi¢do dos membros peitorais no di-
nossauro chocando mostrada na Figura 16-15).

Como as Aves Ficaram Livres do Solo?

Podemos ter absoluta certeza que os dromeossaurus tinham
penas, e essas certamente tornaram os dromeossaurus preda-
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dores terrestres mais eficientes. Como, entdio, os ancestrais
das aves (dromeossauros pré-aves) mudaram a funcgfio de
seus membros peitorais € penas em asas e aerofélios? Quais
foram as forgas seletivas para a evolugio das asas e do v60?
Como ocorreu a transi¢do dos dinossauros emplumados ter-
restres, como Caudipteryx, para voadores como Archaeop-
teryx? Duas hipdteses coexistem por um século — a teoria
arborea (“das-arvores-para-baixo™) e a teoria terrestre (“do-
chio-para-cima”) (Figura 16-22).

Das-Arvores-Para Baixo

A teoria arboricola dominou o meio cientifico por muito
tempo (ver Rayner 1988). De acordo com essa visdo, os an-
cestrais do Archaeopteryx eram trepadores arboricolas, que
pulavam de galho em galho e de arvore em arvore, de modo
muito semethante ao utilizado por alguns esquilos, lagartos
¢ macacos. Sob pressdes seletivas que favoreceriam o au-
mento da distincia e da precisdo do deslocamento entre as
arvores, estruturas que fornecessem alguma superficie para
a forga de ascensdo deveriam ser vantajosas. Draco é um
género de lagartos arboricolas, das indias Orientais, com
costelas extremamente alongadas, que sustentam asas de
pele aos lados do corpo. Eles utilizam suas asas para planar
de uma arvore a outra. O vdo tem inicio com um mergulho
a partir de um poleiro elevado. O lagarto desce a um angulo
de cerca de 45°, entdo nivela o vdo utilizando a energia ci-
nética desenvolvida durante o mergulho para planar quase
horizontalmente. Logo apds, um breve planeio ascendente
precede o pouso em outro galho. Foram registrados planeios
de até 60 metros de extensdo, com uma perda de altitude
inferior a 2 metros. De acordo com essa hipétese, a evolu-
¢do de formas voadoras passou de estigios planadores, se-
guidos de estagios intermedidrios — tal como Archaeopteryx,
no qual o planeio era auxiliado por um débil vo batido —
até os voadores com voo batido totalmente desenvolvido. A
hipétese arbérea recebe um impulso a partir de descrigio
de um novo dromeosauro da China, Microraptor gui, com
penas sobre os membros dianteiros e traseiros e um tufo de
penas na extremidade da cauda (Xu et al. 2003). O fato mais
marcante € que as penas eram assimétricas semelhantes as
penas das aves viventes. Xu propds que Microraptor tinha
uma cintura e que as penas dos membros traseiros eram um
carater ancestral dos dromeossauros proto-aves e que foram
perdidas posteriormente na evolugdo das aves. (As aves vi-
ventes t€m as extremidades das patas traseiras recobertas
por escamas.)

Do-Chao-Para-Cima

Por outro lado, dado que a linhagem dos dromeossauros
consistia de predadores terrestres, bipedes e cursores, ¢ plau-
sivel invocar pressdes de selegdo arboricolas para a evolugio
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AFigura 16-22 Duas reconstru¢des de Archaeopteryx. (a) A hipotese das-arvores-para-baixo, mostrando Archaeopteryx como um trepador
arboricola e (ao fundo) planador. (b) A hipétese do-chio-para-cima, mostrando Archaeopteryx como um cagador arboricola e cursor.

do vdo nas aves? A teoria do-chdo-para-cima postula que o
voo batido evoluiu diretamente a partir de corredores bipe-
des terricolas (Ostrom 1974).

De acordo com a primeira versdo desta hipdtese (a teo-
ria cursora), os ancestrais das aves eram corredores bipe-
des, velozes, que utilizavam suas asas como planadores,
para aumentar a for¢a de ascensdo e aliviar o peso durante
a corrida. Em um desenvolvimento posterior, as asas eram
batidas enquanto o animal corria, fornecendo uma propul-
sdo adicional para frente, & semelhanga de uma galinha que
se desloca através de um terreiro, batendo as asas para fugir
de um cédo. Finalmente, os musculos peitorais e as penas de
vdo tornaram-se, suficientemente, desenvolvidos para o v6o
potente e pleno através do ar.

A teoria cursora em sua forma original falhou como ex-
plicag@o para a origem do v6o porque o batimento das asas
ndo teria sido um mecanismo eficiente para os dinossauros
proto-aves aumentarem a velocidade de corrida. Para obter
aceleracdo, é necessaria uma tragdo maxima sobre o solo
e, essa tracdo, s6 pode ser fornecida pelo contato firme dos
pés com um substrato sélido. Estendendo as asas empluma-
das para criar ascenc¢do deve ter diminuido o peso do corpo
sobre os pés e reduzido a tragdo, diminuindo a velocidade
do animal em vez de aumenté-la. O pequeno acréscimo na
arremetida que pode ser conseguido com as asas pequenas
e penas curtas, dos dromeossauros semelhantes aos Caudip-
teryx, pode ndo ter compensado a perda da forca de veloci-
dade dos membros traseiros e, muito menos, incrementado
a aceleragdo.

Um espécime de Archaeopteryx, que foi erroneamente
identificado como um Coelurosauria proto-ave, por mais
de 100 anos, revelou alguns detalhes da méo e do pé, des-
conhecidos anteriormente, o que levou a uma modificagdo
da teoria cursora. Alguns elementos da méo estdo extrema-
mente bem preservados nesse espécime e mostram as garras
corneas nos dedos 1 e 3. Essas garras assemelham-se as de
uma ave de rapina.

As similaridades na morfologia de méo, metacarpo, an-
tebrago, imero e aparelho peitoral de Archaeopteryx e de
vérios dromeossauros podem mostrar que ambos usavam
os membros dianteiros para capturar as presas. O membro
dianteiro ¢ o ombro de Archaeopteryx ndo foram muito mo-
dificados estruturalmente em relag@o a condigdo esquelética
dos dromeossauros, e Archaeopteryx difere de todas as ou-
tras aves conhecidas pela auséncia de diversas caracteristi-
cas criticas para o voo batido — carpometacarpo fundidos,
articulagdes do punho e do cotovelo limitadas, coracoides
modificados € um esterno laminar com quilha (Jenkins
1993). Na verdade, as unicas caracteristicas esqueléticas do
Archaeopteryx que sugere o voo ¢ a fircula bem desenvol-
vida (osso da sorte) e a posigéo lateral da fossa glendide que
permite os movimentos para-cima e para-baixo dos mem-
bros peitorais. Essas duas caracteristicas estdo presentes nos
dromeossauros proto-aves, € 0s Archaeopteryx parecem ter
sido melhor adaptados para a predagdo do que para o voo. A
partir dessas consideragdes, Ostrom postulou que as asas in-
cipientes dos ancestrais proto-aves de Archaeopteryx evolui-
ram primeiramente como armadilhas para capturar insetos
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ou outras presas contra o solo, ou para derruba-los no chio,
facilitando a apreensdo pelas garras e dentes. Em seguida,
as asas tornaram-se ainda mais modificadas em apéndices
vibrateis capazes de subjugar presas maiores.

Modelos aerodindmicos sugeriram outro refinamento na
hipétese do-chdo-para-cima. Por exemplo, a asa poderia ter
auxiliado nos saltos horizontais sobre a presa. Estendendo,
ou movimentando, os membros dianteiros durante um salto,
um dromeossauro proto-ave poderia ndo s6 controlar a arfa-
gem, o balango e a guinada, enquanto saltava para capturar
um inseto voando, mas também manter seu equilibrio du-
rante o pouso (Rayner 1988). O fato das perdizes baterem as
asas quando correm elevado-se em inclinagdes quase verti-
cais levou Kenneth Dial (2003) a sugerir que a “assisténcia
das asas inclinadas durante o v60” (Wing Assisted Inclined
Running — WAIR) pode ter desempenhado um papel na ori-
gem do vdo. Nos experimentos laboratoriais Dial encontrou
que as perdizes batem suas asas quando correm para cima
(ascendem) em inclinagdes verticias de 45°. Ja os filhotes
recém nascidos de galinha podem ascender em inclina-
¢Oes de 50°. Usando WAIR, quator dias apds o nascimento
(quando tém penas das asas mais longas) esses filhotes sdo
capazes de ascender em uma inclinagdo de 60°. ¢ os adultos
podem se elevar a 90°. A contribuigao das asas para a habili-
dade de aves trepadoras foi testada pela forma das penas do
v0o. Durante a primeira semana apos o nascimento as penas
sdo muito curtas e sua forma ndo afeta a performace do mo-
vimento de subida, mas para aves mais velhas, a remog#o de
metade da superficie das penas reduziu o dngulo méximo de
ascensdo para 10°. a 20°. Quando removiam totalmente as
penas do v6o as aves nfio eram capazes de subir em angu-
los maiores que 60°. Talvez Caidipteryx e outros dromeos-
saurus proto-ave utilizavam inicialmente seus membros-asa
para aumentar sua habilidade de asceng&o.

Pelo apresentado uma origem terrestre do vdo mostra ser
consistente com multiplas linhas de evidéncia dando suporte
a origem do v6o (Padian 2001). Os complexos movimentos
das asas e do punho que as aves utilizam para gerar ascen-
¢80 e resisténcia parecem ser consistentes com os movimen-
tos “pega-presa” dos predadores terrestres mais do que com
movimentos de impulsio e arranque e usados para trepar por
meio dos ramos das arvores. Realmente, membros peitorais
emplumados semelhantes aqueles dos Caudipteryx e Archaeop-
teryx mostram poucas adaptagdes para a vida arboricola.

16.9 Archaeopteryx e as Outras Aves

Archaeopteryx é a ave mais primitiva que se conhece, sendo
as aves (Aviale) definidas como Archaeopteryx mais as aves
atuais (Neornithes), e todas descendem do ancestral comum
mais recente. Os fosseis de Archaeopteryx, provenientes de
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sedimentos de granulometria fina, mostram impressdes de
penas muito mais diferenciadas que as penas de Caudipteryx
e Protoarchaeopteryx. Entretanto, esses fosseis ndo formam
uma série mostrando uma sucesso progressiva ao longo do
tempo. Archaeopteryx, que é mais antigo que Caudipteryx
€ Protoarchaeopteryx, também ¢é mais semelhante as aves.
Devido a essas discorddncias, poucos paleontogistas ainda
insistem que as aves derivaram de linhagens arcossaurias
que se separeram do estoque dos saurisquios, mais antigo
que os Therapoda (Feduccia e Wild 1993, Feduccia 1996).
O mais provével é que Archaeopteryx, Caudipteryx e Pro-
toarchaeopteryx eram fosseis vivos em seus tempos, exis-
tindo lado a lado com formas mais derivadas — como sdo os
celacantos, peixes pulmonados e mamiferos monotremados
(ornitorrinco e equidna) nos dias de hoje.

Em adi¢do a uma provavel cobertura de penas de con-
torno, Archaeopteryx tinha as penas da asa diferenciadas em
uma série distal de rémiges primarias, nos ossos da mio, ¢
uma série interior de rémiges secundarias ao longo do an-
tebrago (Figura 16-23). Esse arranjo das penas de voo &,
essencialmente, 0 mesmo observado nas aves atuais. Além
disso, as penas de v0o nas asas de Archaeopteryx tém ve-
xilos assimétricos, como aqueles das aves voadoras, suge-
rindo que elas foram modeladas pelas for¢as aerodinimicas
associadas ao voo batido. As rectrizes (penas da cauda) de
Archaeopteryx eram arranjadas em 15 pares, ao longo dos
lados da 6° até a 20° vértebra caudal.

Qual a Capacidade de Véo de Archaeopteryx?

Provavelmente, Archaeopteryx foi o Gltimo sobrevivente re-
licto que era contemporaneo de muitas espécies tipicas de
aves, ¢ se a fina granulometria da argila da formagdo Sol-
nhofen néo tivesse preservado de modo fidedigno a impres-
sdo das penas de Archaeopteryx esse poderia realmente ser
confundido com um pequeno.dinossauro (Figura 16-24). No
entanto, muitas evidéncias sugerem que Archaeopteryx era
capaz de voar: as proporgdes do seu esqueleto eram seme-
lhantes as de algumas aves atuais que voam; o niimero de
rémiges primarias e secunddrias era idéntico ao das aves
atuais; a assimetria de suas rémiges é como aquela obser-
vada nas aves voadoras atuais; e a fircula era grande. O sé-
timo espécime de Archaeopteryx revela uma caracteristica,
ndo visivel nos fosseis conhecidos anteriormente — um es-
terno retangular que era associado, provavelmente, a fortes
musculos de v6o. Resumindo, estas caracteristicas sio con-

sistentes com a idéia de que Archaeopteryx era uma ave voa-

dora (Martin 1983; Rayner 1988).

Ao contrario dos ancestrais proto-ave das aves, Archaeop-
feryx tinha asas suficientemente grandes para contribuir na
aceleragdo quando corria. Provavelmente, Archaeopteryx



decolava correndo e batendo as asas, como fazem muitas
aves grandes atualmente. Uma vez que o animal tivesse deco-
lado, os calculos de sua capacidade metabélica sugerem que
Archaeopteryx podia voar no minimo 1,5 quilometros a uma
velocidade de 40 quilémetros por hora (Ruben 1991, 1993).
Um animal que podia decolar do solo e voar rapida-
mente, por varias centenas de metros, seria capaz de escapar
de predadores ou voar para as arvores. Muitas aves atuais,
incluindo predadores cursores, tais como Geococcyx califor-
nianus (“roadrunner”) da América do Norte e o serpentério
africano, utilizam o v6o exatamente dessa maneira. Assim,
Archaeopteryx pode ser interpretado, plausivelmente, como
um predador cursor-terricola, que podia saltar no ar para
capturar insetos voadores, e voar rapidamente para escapar
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<Figura 16-23 Um f6ssil de Archaeopteryx
lithographics mostrando detalhes das penas
preservadas em argila de fina granulometria.

de seus proprios predadores. Archaeopteryx, provavelmente,
ndo podia pousar em arvores, pois ele reteve a estrutura pri-
mitiva do pé, que ndo permitia se agarrar a um galho. Parece
provavel que Archaeopteryx aterrissava correndo, como
fazem as galinhas, as codornas e os faisdes.

16.10 Aves Primitivas

Mais fosseis de aves tem sido descobertos desde 1990 do
que em todo o século anterior 0 que tem ampliado muito
nosso conhecimento quanto a evolugdo das aves, apos Ar-
chaeopteryx (Chiappe e Dyke 2002, Chiappe e Witmer
2002). Temos agora uma visdo clara da seqiiéncia de apa-
recimentos dos caracteres derivados das aves dos dromeos-
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AFigura 16-24 Similaridades estruturais de dinossauros nio aves, Archaeopteryx, e aves. Uma reconstrugdo do esqueleto de
Archaeopteryx (b) comparado ao de um dromeosauro primitivo (Ornitholestes, a) e ao de uma ave moderna (c).

sauros ndo aves até as aves primitivas (Figura 16-25). Os
sitios chineses apresentam fésseis preservados de modo ex-
celente, e descobertas importantes tém sido feitas no sitio de
Las Hoyas, do Cretaceo Inferior, na Espanha. Iberomesor-
nis tinha uma cintura peitoral mais derivada do que aquela
de Archaeopteryx, com coracéide mais desenvolvido, uma
apofise da fircula e uma ulna mais longa do que o umero.

Além disso, a cauda era reduzida a uma série de vértebras
livres e vérias vértebras fundidas (o pigéstilo). O pé tinha
garras curvas € o halux oponivel (isto é, o artelho voltado
para tras). Esta estrutura do pé permite as aves modernas
empoleirar-se, porque as pernas curvam um ligamento que
envolve, firmemente, os artelhos em torno do galho. A pre-
senga de garras curvas ¢ um halux reversivel em aves do
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Aves Primitivas

Dromeossauros emplumados

Predadores Basicamente terrestres, Arboricola Aplicacdo de voo de Essencialmente Aves viventes
cursoriais com vdo planado baixa velocidade voadores

terrestres % modernos

Dromeosaurs Caudipteryx Archaeopteryx Iberomesornis Enantiornithes Ichthyornithiformes ~ Neornithes

Penas assimétricas
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Membros peitorais nasasasecauda  Cauda reduzida

vorazes Penas do corpo
Articulagao do como plimulas

punho giratéria Cauda longa
Pubis direcionado

caudalmente

AFigura 16-25 Evolugio dos caracteres derivados das aves.

Cretaceo Inferior, tal como Iberomesornis, sugere que elas
eram capazes de pousar em arvores.

Um grupo de aves, conhecidas como Enantiornithes
(“aves opostas”, por causa dos metatarsos serem fusionados
de forma distinta daqueles das aves modernas), foi desco-
berto, inicialmente, na Argentina e hoje € conhecido de seis
continentes surgiu entre 141 e 70 milhdes de anos atrds. A
irradiacdo dos enantiornitineos, que inclui a maioria das
aves conhecidas do Cretaceo, ¢ uma linhagem separada da-
quela das aves modernas. Sinornis (Figura 16-26) do Cre-
taceo Inferior, da China, era do tamanho de um pardal e o
menor enantiornitineo descoberto até hoje. Enatiornis, da
Argentina, era do tamanho de um urubu-de-cabega-verme-
lha. A maioria dos Enantiornithes era de tamanho pequeno
a médio e viviam em arvores, mas alguns tinham pernas
longas e foram, provavelmente, aves paludicolas, e outros
tinham garras potentes como as dos gavides atuais.

Os Enantiornithes continuaram as tendéncias observa-
das em Iberomesornis. Sinornis tinha uma coluna vertebral
com apenas 11 vértebras dorsais, comparadas as 14 de Ar-
chaeopteryx. O tronco curto e a cauda deslocavam o centro

Dorso e cauda mais curtos
Quilha desenvolvida no esterno

Aumento da fusdo Dorso e bacia mais compactos

. do esqueleto
Caracéide em Esterno desenvolvido
forma de bastdo £,
Pelve fundida Cauda curta
Pig6stilo
Garras reduzidas
nos pés

de massa préximo aos membros dianteiros, como nas aves
atuais, em vez de proximo aos membros traseiros como
nos arcossauros cursores terrestres. Muitos dos caracteres
derivados dos Enantiornithes estdo associados com o vdo.
Por exemplo, o punho podia curvar-se fortemente para tras,
como nas aves modernas, de tal forma que a asa podia ser
dobrada contra o corpo. O esterno tinha quilha desenvol-
vida. A é4lula (um penacho de penas sobre o primeiro digito
da asa de uma ave que aumenta a capacidade de manobra
em voo de baixa velocidade) € vista pela primeira vez em
um enantiornitineo de Las Hoyas, Eoavulavis (“ave recém-
nascida com alula”).

Gobipteryx é um enantiornitineo conhecido através de
cranios encontrados em depdsitos do Cretaceo Superior,
na Mongoélia, € a Unica entre as aves do Cretaceo por ndo
ter dentes. Nos mesmos depdsitos, onde foram encontrados
os fosseis de Gobipteryx adultos, a expedi¢do Polonesa-
Mongoliana encontrou ovos fossilizados, alguns dos quais
continham esqueletos bem preservados, com cranios muito
semelhantes aos de Gobipteryx adulto. Os esqueletos destes
embrides estavam bem desenvolvidos, sendo provavel que
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»>Figura 16-26 Sinornis, do deposito de regides lacustres do
Cretaceo Inferior na China.

os filhotes fossem precoces no momento da eclosdo (isto é,
capazes de caminhar e encontrar seu proprio alimento).

Além desses fésseis, abundantes impressdes de penas e
pegadas fossilizadas indicam que as aves habitavam os He-
misférios Norte e Sul, j4 no Creticeo Inferior. As diferen-
¢as entre as espécies fosseis conhecidas — aves voadoras e
ndo-voadoras, além de uma mergulhadora com pé-propul-
sor — combinadas com a ampla distribui¢do geografica das
aves no Cretdceo, sugerem que muito da evolugio das aves
ocorreu mais no Jurdssico do que se pensava. Infelizmente,
o registro fossil de aves do Jurassico é pobre. A evolugio
das aves € uma area de vivas controvérsias e os pontos de
vista sobre as relagdes filogenéticas das aves correm o risco
de mudar, substancialmente, 2 medida que novos materiais
forem estudados.

Representantes da linhagem que inclui as aves moder-
nas (Ornithurae) também s3o conhecidos do Cretaceo. Os
Ichthyornithiformes eram aves voadoras com uma quilha
bem desenvolvida no esterno e cauda e dorso curtos, mas
possuiam dentes. Vérias espécies de Ichthyornis foram de-
terminadas com base, principalmente, nas diferengas de ta-
manho. Em geral, os Ichthyornithiformes eram do tamanho
de gaivotas e trinta-réis e devem ter tido habitos semelhantes.

Outro grupo de aves do Cretaceo Superior, que estd na
linhagem das aves modernas, os Hesperornithiformes, eram

aves que ndo voavam, nadadoras e mergulhadoras de pés--

propulsores. Enaliornis, um fossil da Inglaterra, estabelece
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a presenga dos Hesperornithiformes no Creticeo Inferior e
foram um grupo bem diversificado no Cretadceo Superior.
Os Hesperornithiformes eram de tamanho médio a grande,
e especializados para o mergulho através de pés-propulso-
res (Figura 16-27). O corpo e o pescogo eram alongados,
0 esterno ndo tinha quilha e os 0ssos ndo eram pneumati-
cos. Os dentes persistiam nos ossos maxilar e dentdrio. As
penas, preservadas em dois espécimes de Parahesperornis,
eram pluméceas (plimulas) e as aves podem ter tido um
aspecto “peludo”, algo semelhante ao dos kiwis atuais. Os
pés eram localizados mais caudalmente no corpo (uma posi-
¢do que ¢ caracteristica de muitas aves mergulhadoras com
pés-propulsores), e os artelhos tinham lobos como aqueles
encontrados nos mergulhdes atuais. O fémur e o tibiotarso
eram travados no lugar e ndo podiam girar sob o corpo.
Conseqiientemente, os Hesperornithiformes n3o teriam sido
capazes de andar em terra e, provavelmente, deslocavam-se
para frente deslizando sobre seus ventres. Os Hesperornithi-
formes eram desprovidos de asas, diferentemente das aves
mergulhadoras modernas. A localizag#o lateral dos pés teria
tornado possivel, aos Hesperornithiformes, exercer uma

" forga diretamente para tras durante a natagdo e o mergulho,

sem um componente para cima que tenderia a leva-los para
a superficie. Um aumento na densidade dos ossos dava um
alto peso especifico aos Hesperornithiformes, o que teria
facilitado o mergulho. Os coprolitos encontrados junto com
Hesperornis contém restos de pequenos peixes.
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<Figura 16-27 Os Hesperornithiformes
eram aves ndo-voadoras e com dentes. (a)
Reconstrugdo de Hesperornis. (b) Crénio
de Parahesperornis; observe os dentes nos
ossos maxilar e dentério.

16.11 A Evolugio das Ordens e Familias
Derivadas de Aves

As aves modernas, os Neornithes, provavelmente come-
caram a se diversificar durante a ltima parte do Cretaceo,
substituindo os Enantiornithes como as formas de aves
predominantes. O momento da origem das aves ¢ constan-
temente o assunto de debates acalorados porque os estudos
moleculares sugerem que a origem das modernas ordens das
aves pode ser tragada no Creticeo, possivelmente ha 90 e
100 milhdes de anos, e localizada na Gondwana (Cracaft,
2002). Em contraste, as evidéncias fosseis das aves moder-
nas do Cretaceo s3o esparsas e consistem de ossos isolados
e nenhum esqueleto completo. Os fésseis incompletos tor-
nam sua permanenceia dentro de Neorhites controversa, e
muitos paleontologistas duvidam que as aves modernas te-
nham se originado t3o0 cedo no Cretaceo Inferior (Chiappe
e Dyke 2002).

Certamente a principal irradiagdo das familias de aves
ocorreu durante a Era Canozodica. O Eoceno foi o Periodo de
maior diversificagdo das aves. Naquele Periodo originaram-se
mais familias atuais do que em qualquer outro. A maioria des-
sas familias consiste de aves aquaticas adicionais e ndo-Pas-
seriformes habitantes de florestas. No Mioceno ocorreu uma
segunda irradiac@o e incluiu poucas familias adicionais de
aves aquaticas, mas, principalmente, passaros terricolas que
eram adaptados a ambientes mais secos e menos florestados.
Muitas das familias de aves ja tinham evoluido no final do
Mioceno, e muitos géneros e algumas espécies, ainda exis-
tentes, estavam presentes no Plioceno. As aves, formaram,
aparentemente, comunidades ecolégicas complexas na me-
tade da Era Cenozbica.

Aves sdo animais moveis, capazes de ultrapassar barrei-
ras, tais como, cadeias de montanhas e corpos d’4dgua que
limitam o deslocamento de animais terrestres, e como resul-
tado disso muitas ordens de aves tém uma ampla distribui-
¢do geografica mundial (Tabela 16.1).

Filogenia das Aves Atuais

As relagdes filogenéticas entre as aves atuais sdo pouco
conhecidas e s3o objetos de continuas controvérsias. Dife-
rentes pontos de vista, sobre estas relagdes e as dificuldades
inerentes ao estudo delas, podem ser encontrados nas revi-
soes feitas por Cracraft (1986), Olson (1985), Sibley et al.
(1988), Raikow (1985a), Houde (1986, 1987), Sibley e Ahl-
quist (1990) e Norell e Clarke (2000). Uma hipétese cor-
rente é apresentada na Figura 16-28.

A falta de consenso sobre a filogenia das aves atuais
torna impossivel fornecer um cladograma que represente
uma hipétese, amplamente, aceita das relagdes evolutivas.
Charles Sibley e seus colaboradores (Sibley et al. 1988,
Sibley e Ahlquist 1990) apresentaram uma anélise cladis-
tica baseada em comparagdes de DNA. Sua classificacdo
dos péassaros tem sido bem aceita, mas sua andlise das rela-
¢Oes entre as aves ndo-Passeriformes ¢ mais controvertida.
Ela fornece um bom exemplo de algumas das dificuldades
na reconstrugdo da filogenia, baseada apenas em métodos
moleculares.

Uma das principais controvérsias na filogenia das aves
centraliza-se nas relagdes de um grupo de aves que néo voam,
conhecidas como ratitas. As ratitas atuais incluem avestru-
zes (Struthioniformes, Africa), emas (Rheiformes, América
do Sul), emus e casuares (Casuriiformes, Australia) e kiwis
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— Tinamiformes

Ratites (Casuariiformes, Rheiformes,
Struthioniformes, Dinornithiformes)

B

— Galliformes

——— Anseriformes

Passeriformes

Piciformes

r—— Coraciiformes

—— Trogoniformes
Coliiformes

r— Apodiformes

— Caprimulgiformes
Strigiformes

r— Cuculiformes

—— Psittaciformes

Gruiformes

Charadriiformes

Columbiformes

- Falconiformes

Ciconiiformes

— Pelecaniformes

—— Procellariiformes

Podicipediformes

—— Sphenisciformes

— Gaviiformes

? Phoenicopteriformes

aeyleubos|ed

aeyieubosn

? Musophagiformes
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(Dinornithiformes, Nova Zelandia). Essas massas continen-
tais faziam parte do supercontinente do Sul, a Gondwana,
e sugeriu-se que as ratitas originaram-se de um unico an-
cestral que ndo voava e que era, amplamente, distribuido na
Gondwana. Por esta hipétese as ratitas formariam um grupo
monofilético e sua distribuigdo geografica atual reflete o
fracionamento da Gondwana no Mesozbico Superior € no

" Cenozoico Inferior.

Uma hipdtese alternativa propde que as .similaridades
das ratitas viventes s3o caracteres ancestrais encontrados
em muitas linhagens de aves. As ratitas e um outro grupo
de aves, os tinamideos (macucos, inambus) das Américas
Central e do Sul, compartilham a estrutura paleognata do
palato. Esse palato é caracterizado pelos pré-vomeres que
estendem-se caudalmente para se articularem com os pala-
tinos e pterigbides, e os grandes processos basipterigdides
que se articulam com os pterigoéides. O palato paleognato
¢ distinto do palato neognato, caracteristico de outras aves.
Os caracteres palatais paleognatos sdo vistos em aves com
dentes, tais como Hesperornis € na ave primitiva sem den-
tes do Cretaceo, Gobipteryx. Esses caracteres também estio
presentes nos estagios iniciais do desenvolvimento embrio-
nario das aves neognatas. Assim, a condi¢do paleognata dos
ratitas e tinamideos pode ter evoluido independentemente
por neotenia a partir de uma forma neognata. Essa possi-
bilidade significa que as aves paleognatas ndo formam, ne-
cessariamente, uma linhagem monofilética. Além do mais,
a descoberta de aves relacionadas com as avestruzes, nos
depositos do Paleoceno e do Eoceno, na América do Norte
e na Europa, pde em duvida a hipétese de que a distribui¢do
atual das ratitas seja o resultado de eventos associados com
o fracionamento da Gondwana (Houde 1986).

A filogenia e a zoogeografia das ratitas t€ém uma impor-
tancia consideravel nos estudos bioquimicos atuais da filo-
genia das aves. Sibley e Ahlquist basearam a calibragdo do
seu reldgio molecular de DNA na hipétese de que a separa-
¢do das linhagens de ratitas foi causada pela quebra da Gon-
dwana. Se isso for verdadeiro — se as ratitas representam de
fato duas ou mais origens independentes, ou se a origem de
algumas ratitas foi no Hemisfério Norte, ao invés da Gon-
dwana, entdo a calibra¢do do relégio de DNA esta errada.
Desta forma, as conclusdes sobre o tempo de divergéncia
dos outros grupos de aves que estdo baseadas nessa calibra-
¢do ficam comprometidas.

AFigura 16-28 Relagdes filogenéticas das ordens viventes de Aves.
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Resumo

Os Diapsida da Era Mesozdica: Dinosauria, Crocodylia e Aves

Os principais grupos de Tetrapoda na Era Mesozbica eram
membros da linhagem dos Diapsida (dois arcos). Esse grupo
¢ distinguido, particularmente, pela presenga de duas abertu-
ras na regido temporal do cranio, definidas por arcos sseos.
A linhagem dos Archosauromorpha dos Diapsida contém os
tetrapodes mais familiares da Era Mesozdica, os dinossau-
ros. Dois grupos principais de dinossauros sdo distinguidos:
Ornithischia e Saurischia.

Os dinossauros Ormithischia eram herbivoros e podiam
ter bicos corneos no focinho e grupos de dentes especializa-
dos na porgio caudal da mandibula. Os Ornithopoda (dinos-
sauros bico-de-pato) e os Pachycephalosauria (dinossauros
de cranio espessado) eram bipedes e os Stegosauria (dinos-
sauros com placas), Ceratopsia (dinossauros com cornos) e
Ankylosauria (dinossauros com armadura) eram quadriipedes.

' Os Saurischia incluiam os dinossauros Sauropoda — enor-
mes formas herbivoras quadriipedes, como Apatosaurus (an-
tigamente Brontosaurus), Diplodocus e Brachiosaurus — ¢ os
Theropoda, que eram carnivoros bipedes. Os grandes Thero-
poda (dos quais Tyrannosaurus rex é o exemplo mais fami-
liar) provavelmente predavam grandes Sauropoda. Outros
Theropoda eram menores: os Ornithomimidae eram, prova-
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velmente, muito semelhantes as avestruzes e alguns possuiam
bicos corneos € ndo tinham dentes. Os Dromeosauria eram
predadores velozes. Os Ornithomimidae provavelmente cap-
turavam presas pequenas, com méos dotadas de trés dedos
com garras, enquanto os Dromeosauria, provavelmente, eram
capazes de predar dinossauros maiores do que eles proprios.
Eles devem ter cagado em bandos e utilizado a enorme garra
do segundo dedo para retalhar sua presa. As aves evoluiram
por volta do Juréssico: Archaeopteryx, a mais antiga ave co-
nhecida, € muito semelhante aos pequenos Theropoda e a
seqii€ncia de caracteres derivados das aves pode ter ser acom-
panhada nos dromeosauros nio aves.

A relagdo filogenética entre os Crocodylia e as Aves per-
mite-nos fazer inferéncias sobre alguns aspectos da biologia
dos dinossauros. Os caracteres que sdo compartilhados pelos
Crocodylia e pelas Aves, provavelmente, sdo ancestrais para
os dinossauros. Comportamento social, vocalizagdo e cui-
dado parental representam a regra entre os Crocodylia e as
Aves e evidéncias crescentes sugerem que os dinossauros
também apresentavam comportamento social elaborado e
vocalizagéo e, pelo menos algumas espécies, cuidavam dos
jovens.
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