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RESUMO - Muitas adaptacOes sdo necessarias para que um animal cursorial terrestre desenvolva capacidade voadora plena. A
capacidade de planar, mesmo sendo energeticamente mais simples, ainda exige uma série de adaptaces morfolégicas no sentido de
desenvolver estruturas geradoras de sustentagdo e modificacdes no plano corporal do animal. O presente trabalho explora as
caracteristicas aerodinamicas e biomecanicas de quatro morfétipos maniraptoriformes com provaveis capacidades planadoras:
Microraptor, Yi, Ambopteryx e Archaeopteryx. O objetivo € levantar novos parametros para o entendimento da origem do voo em
avianos. Para isto utilizam-se de modelos virtuais, criados a partir dos respectivos fosseis, e reconstru¢des propostas pela literatura,
além de novas interpretages aqui discutidas. Desta forma se propde o contexto evolutivo provavel em que surgem os aerofélios
membranosos em Scansoriopterygidae.

Palavras chaves: Biomecénica. Maniraptoriformes. VVoo. Amniotas avianos.

ABSTRACT - Many adaptations are necessary to a terrestrial cursorial animal to develop full flying ability. The capability of glide,
even being energetically simpler, it still demands a series of morphological adaptations to develop sustainment generative structures
and modifications in the corporal plane of the animal. This contribution explores aerodynamic and biomechanic characteristics of four
Maniraptoriformes morphotypes with probable gliding capabilities: Microraptor, Yi, Ambopteryx and Archaeopteryx. The objective is
to raise new parameters to the comprehension of the flight origin in avian amniotes. To this it was utilized virtual models, created from
the respective fossils, and reconstructions proposed by the literature, besides new interpretations discussed here. This way it is proposed

the probable evolutive context where emerged the membranous airfoils in Scansoriopterygidae.
Keywords: Biomechanic. Maniraptoriformes. Flight. Avian amniotes.

INTRODUCAO

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

Os Eumaniraptoriformes sdo o grupo de ver-
tebrados, amniotas diapsidos, que incluem os
dinossauros terépodos associaveis com o Clado
Deinonychosauria e avianos (Padian et al., 1999),
bem como seus morfotipos transicionais.

O grupo como um todo, durante o Cretaceo,
apresenta distribuicdo cosmopolita, e ocupa grande
parte dos ecossistemas continentais do periodo.
Deinonycossauros sdo interpretados como ocu-
pando nichos ecol6gicos semelhantes, geralmente
predadores de pequeno a médio portes, com
fortes evidéncias para comportamento gregario,
e possivel estratégia de caca em grupo. As aves
cretdcicas vém principalmente de depdsitos

costeiros marinhos, ou eventualmente né&o
marinhos (Elzanowski, 1983).

A postura bipede, como caractere basal no
Grupo Eumaniraptoriformes, apresenta algumas
vantagens evolutivas, principalmente a utilizacéo
dos membros anteriores para funcbes além da
locomocgdo, como por exemplo a manipulacéo
das presas, defesas intraespecifica e interespe-
cifica, e posteriormente desenvolvimento de um
aerofdlio capaz de gerar sustentacdo e possi-
bilitar o 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 0 movimento por
quanto tempo for necesséario, através da aplicacéo
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
morfotipos de peixes-voadores (Exocoetidae,
Beloniformes). Planar apresenta algumas van-
tagens pontuais, e funcdes bastante especificas,
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como curtos deslocamentos entre arvores sem a
necessidade de descer ao solo, ou evasdo de
predadores (Feduccia, 1999). Sao presentes
caracteristicas de animais planadores em alguns
morfétipos de Maniraptoriformes, como em
Microraptorinae (Xu et al., 2003) e possivel-
mente 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 funcdo da distancia percorrida e
capacidade de vencer barreiras fisicas. Possibilita
que o animal explore seu ambiente em trés
dimensdes, alcancando recursos de dificil acesso
para os demais organismos, permitindo abrigos
mais seguros e ocupagcdo de novos nichos
ecologicos.

Poucos grupos animais desenvolveram plena-
mente tal competéncia, entre os vertebrados
somente amniotas Eumaniraptoriformes avianos
(Archosauria, Theropoda), Pterosauria (Archo-
sauria), 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 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 em registro féssil e comportamento
de animais recentes, 0 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 revisdo a respeito
do assunto. O trabalho aqui desenvolvido busca
acrescentar parametros na discussdo sobre as
questdes que envolvem a transicdo entre
dinossauros ndo avianos e avianos. Utiliza como
base plano corporal e pardmetros aerodindmicos
do planeio de alguns morfétipos, que exigiu
profundas modificacbes anatdbmicas, e busca
fornecer informacdes a respeito de ancestralidade
e diversificagdo do grupo.

MATERIAIS E METODOS

O presente estudo aborda alguns morfotipos
de maniraptoriformes com provaveis capaci-
dades planadoras, sob uma perspectiva de
comparagdo biomecénica com animais recentes
de habitos semelhantes aos propostos.

Também sdo analisados, em funcdo de suas
provaveis caracteristicas aerodinamicas e biomeca-
nicas. Para isto foram realizadas analises a seguir.

Construcdo de modelos virtuais de
Archaeopteryx, Microraptor, Ambopteryx e Vi,
onde se simula conformacdo 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 anatémica de Xu et
al. (2003).

O modelo de Ambopteryx foi elaborado através
das proporcdes osteoldgicas dohol6tipo de Wang et
al. (2019). O modelo de Yi foi elaborado utilizando
a conjuncao das proporcdes do hol6tipo (Xu et al.,

2015), para os membros anteriores, e as propor-
¢cOes dos membros posteriores presentes em
Ambopteryx, uma vez que sdo ausentes no
hol6tipo. O modelo de Archaeopteryx foi elabo-
rado com base em uma réplica altamente acurada,
disponivel no Museu de Paleontologia e
Estratigrafia Paulo Milton Barbosa Landim,
situado na UNESP Rio Claro. Esta réplica, por sua
vez, € baseada no espécimen de Berlin de
Archaeopteryx. A figura 1 representa o procedi-
mento aplicado a Archaeopteryx.

Para as medicdes e calculos foram utilizados
dois ‘softwares’ de processamento de imagem.
“CoreDRAW X7”, para obtengdo da silhueta dos
aerofélios e aproximacdo com figuras poligonais
para melhor processamento; “ImageJ”, para cal-
culo da area e medigdes necessarias para calculos
de centro de gravidade, ponto neutro e corda média
aerodinamica (MAC), realizados através da
calculadora cgCalc, da plataforma online “eCalc”,
disponivel em https://www.ecalc.ch/cgcalc.php.

RESULTADOS E DISCUSSAO

As caracteristicas aerodindmicas dos morfo-
tipos avaliados sdo observaveis na figura 2, onde
MAC representa a corda média aerodindmica, AC

0 centro aerodinamico, CG o centro de gravi-
dade, NP o ponto neutro.
Microraptor foi analisado com duas abordagens
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Figura 1 - A) Morf6tipo fossilizado (Wheishampel et al., 2007). B) Proporcdes osteoldgicas do animal por Wheishampel
et al. (2007). C) Reconstrucdo da morfologia externa com base nas proporgdes osteoldgicas e dimensGes das penas
preservadas. D) Aproximacao geométrica da morfologia externa.

Figura 2 - Morfologias estudadas. A) Yi. B) Ambopteryx. C) Archaeopteryx. D) Microraptor (membro posterior como
estabilizador) E) Microraptor (ambos os membros como aerofélios).
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distintas. Na primeira se considera apenas 0
aerofélio do membro anterior como capaz de
gerar sustentacdo, e 0 membro posterior como
estabilizador. Na segunda ambos os membros
atuam como superficies geradoras de sustentacéo,
e orientacdo e estabilizacdo seriam realizadas
pela cauda.

Isto se deve ao fato de que um animal
semelhante a Microraptorinae, com aerofolios
em ambos 0s membros, ou pelo menos
superficies com area significativa para realizar o
paraquedismo, representaria o estagio evolutivo
de um animal com ancestralidade cursorial
proxima, e recém adaptado para habito arboricola
planador. Eumaniraptoriformes ainda em estagio
inicial de evolucéo 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 gravi-

dade do animal. Microraptorinae apresentam
centro de gravidade no meio do corpo, logo apés
0 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.

O trabalho de Alexander et al. (2010) conta
com experimentagdo pratica, a partir da
construgdo de um modelo planador baseado em
Microraptor gui. Dike et al. (2013) também
construiram um modelo, mas o analisaram
principalmente através de um tanel de vento
fisico. No entanto, a questdo a respeito do
trabalho de Dike et al. (2013) € que o centro de
massa, considerado para o animal, € muito
avancado em relacdo ao que se espera para um
morfétipo recém evoluido de formas cursoriais, e
basal quando comparado a outros animais
cursoriais com longas caudas, como o0s demais
Deinonychosauria.

Figura 2 - Morfologias estudadas. A) Yi. B) Ambopteryx. C) Archaeopteryx. D) Microraptor (membro posterior como
estabilizador) E) Microraptor (ambos os membros como aerofélios).

A posicao dos aerofélios foi modificada, de
forma a permitir capacidade voadora estavel,
fazendo com que os resultados indicassem
melhor performance aerodindmica, com 0sS
membros posteriores dispostos verticalmente.
Koehl et al. (2011) consideram as asas
posteriores ao centro de massa, em Microraptor
gui, com fungdes puramente de controle da
capacidade voadora, e investigam seus efeitos no

direcionamento do voo do animal.

Funcgbes de controle da capacidade voadora
devem ser consideradas. Mas ndo se deve
descartar a funcdo como aerofélio gerador de
sustentacdo das asas posteriores, bem como as
funcbes de direcionamento da cauda, cujo com-
primento é consideravel em Microraptorinae. A
cauda, por estar mais distante do ponto neutro,
possui maior eficiéncia e modulacdo, o que
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permite manobras mais precisas em voo.

A proposta de sobreposicdo das asas, na
configuracdo semelhante a um aviéo 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 posicao 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, o que é
impraticavel.

O centro de massa provavel para um deter-
minado animal voador é facilmente observado,
pelo menos em relacdo a seu eixo horizontal, ao
se investigar qual seria o centro de massa ideal
para um determinado aerofélio ou conjunto de
aerofolios. Para animais como Microraptor gui,
0 ponto ideal para o centro de massa situa-se
entre 0s pontos neutros de cada aerofolio, sendo
deslocado na direcdo de cada um em funcédo da
proporcao entre suas respectivas areas. Baseando-se
na reconstrucao de Xu et al. (2003) foram obtidos
o0s dados presentes nas figuras 2 D e E.

Quando considerado o aerofdlio posterior
como mero estabilizador, sem capacidade de
gerar sustentacéo, 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 sdo considerados
portadores de perfil, e geradores de sustentacéo,
0 que seria muito mais aceitavel, considerando a
cauda responsavel por orientacao e estabilizacéo,
0 resultado é como o esperado. O centro de
gravidade se situa logo no inicio do bordo de
ataque da asa posterior, acima da inser¢do do
fémur na cintura pélvica, como ocorre nos
demais terépodos cursoriais ndo Eumanirap-
toriformes (Jones et al., 2000). Assim evidencia
a condicdo basal de Microraptorinae em relacéo
a outras formas voadoras de Eumaniraptoriformes,
e proximidade com formas né&o voadoras.

Os Scansoriopterygidae estudados, Yi e
Ambopteryx apresentam, segundo Seus respec-
tivos descritores (Xu et al., 2015; Wang et al.,
2019), a autapomorfia de um aerofélio membra-
noso sustentado principalmente por seus digitos
e elemento estiliforme. Trata-se de uma estrutura
Ossea especializada, que se articula com a por¢éo
distal da ulna. Sua origem no registro fossil é no
minimo curiosa, levantando duvidas sobre sua
origem e estéagios evolutivos prévios. Questiona-
se assim o momento evolutivo da aquisicdo de

aerofdlio sustentado principalmente por patagio,
uma vez que diversos grupos maniraptoriformes,
como Microraptorinae e Caudipterygidae
(Feduccia & Czerkas, 2015), apresentam tal
caracteristica, mesmo que em dimensdes ndo tdo
significativas.

A auséncia de elemento estiliforme, nos
Scansoriopterygidae menos derivados, pode ter
relagdo com a origem de tal elemento 0sseo. Se
considerarmos a origem embrionéria, de 0Ss0s
longos em vertebrados, observa-se que existe o
processo de ossificagdo endocondral, onde carti-
lagem 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 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 se tornaria um novo elemento
0sseo, capaz de sustentar um patdgio mais amplo.

Caso semelhante € observavel nos roedores
recentes da Familia Anomaluridae (Bonn &
Schunke, 2005), como por exemplo Anomalurus
(Figura 3), de habitos arboricolas, mas que
também possui adaptacGes para voo planado. Em
seus membros anteriores existe uma estrutura
cartilaginosa de forma semelhante ao elemento
estiliforme de Scansoriopterygidae, com funcéo
de sustentar a membrana, mas se encontra em
posicao relativa distinta, se fixando na porcao
proximal do antebraco, ndo na porcéo distal,
como em Yi e Ambopteryx.

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 4),
foi questionada por Padian (2015), devido ao
plano corporal proposto apresentar uma parte
significativa da massa do animal atras do bordo
de fuga do aerof6lio. Também apresenta 0s
membros completamente esticados, compondo
assim o bordo de ataque da asa, condi¢do néo
encontrada em nenhum outro grupo de manirap-
toriforme com caracteristica de voo planado ou
auto impulsionado. Para planar somente com 0s
membros anteriores, sem estruturas geradoras de
sustentagdo na porcdo posterior do corpo, as
regides cefalica e cervical precisariam apresentar
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Figura 3 - Anomalurus em voo. Imagem de raio-X do antebraco, revelando o elemento estiliforme cartilaginoso em

detalhe; adaptado de Endries (2007) e Coster et al. (2015).

Figura 4 - Proposta de extenséo do patagio em Yi por Xu et al. (2015).

massa igual ou semelhante ao restante do corpo.
Em uma condicdo com patadgio completo, a
Corda Media Aerodindmica (‘MAC’) do
aerof6lio € maior, cobrindo grande parte da
distribuicdo de massa corporal do animal, e o
centro de massa ideal se situa deslocado mais
posteriormente.

Durante 0s experimentos realizados se
considerou o patdgio sustentado por ambos os
membros, e para 0os morfétipos avancados Yi e
Ambopteryx, o centro de massa resultou em uma
posicdo toracica (cintura escapular), semelhante
a Eumaniraptoriformes, com asas baseadas em
penas de voo mais avangados, reforcando a ideia

de um desenvolvimento de caracteristicas de voo
sofisticadas em mais de um grupo paralelamente.
Membros anteriores completamente estendidos,
sustentando o aerof6lio, apresentam pouco
suporte estrutural longitudinal para a
musculatura, implicando em uma baixa
capacidade de resistir a forcas de torcdo do
aerofdlio.

As propostas anatémicas para
Scansoriopterygidae, com evidéncias solidas de
aerofélio membranoso, sdo exemplificadas na
figura 5, no entanto ndo se deve descartar a
presenca de aerofélio membranoso em formas
onde o elemento estiliforme 6sseo é ausente.
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Epidendrosaurus ningchengensis

Epidexipterix ningchengensis

Figura 5 - Reconstrucdo de trés morfétipos de Scansoriopterygidae por Padian (2015).

O problema é que nos casos de
Scansoriopterygidae sem elemento estiliforme
preservado € muito dificil predizer a total
extensdo do  patdgio, em  especial
Epidexipteryx, cujo hol6tipo ndo apresenta a

porcdao terminal dos membros anteriores
preservada, apesar de apresentar cauda
reduzida, retrizes terminais e forte semelhanca
morfoldgica com Yi, como ilustrado na figura
6.

Figura 6 - Proposta morfoldgica para Yi (esquerda) e Ambopteryx (direita), representados na mesma escala.

A falange ungueal, presente no digito Il dos
membros anteriores de Ambopteryx, se mostra
muito mais desenvolvida que as presentes nos
digitos I 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
priméaria para escalada, presente nos membros
anteriores, com funcdo semelhante ao digito | em
quirdpteros recentes. O digito Il se mostra
totalmente dedicado para sustentar o patagio em
Ambopteryx, e em Yi ainda existe uma garra
terminal funcional nos digitos I e 11, indicando
uma possivel diferenca funcional, seja uma
relacdo de derivacdo e ancestralidade, ou

adaptacdo para funcbes especificas. Como a
condicéo encontrada em Yi se aproxima mais do
que é encontrado em morfotipos sem elemento
estiliforme, provavelmente Ambopteryx apre-
senta um estado derivado.

O mesmo procedimento, previamente
discutido sobre o célculo do centro de massa
ideal para v0o, com base na morfologia externa,
foi aplicado a Archaeopteryx, como visto na
figura 7.

A transicdo do centro de massa do animal
terépodo, que é cursorial bipede, para o animal
voador com aerofélio apenas no membro
anterior, exige uma série de adaptacdes morfo-
I6gicas, envolvendo toda uma transformacéo no
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Figura 7 - A) Centro de Gravidade (CG), Centro Aerodinamico (AC), Ponto Neutro (NP) e Corda Média Aerodinamica
(MAC), estimados para Archaeopteryx. B) Sobreposi¢do do Centro de Gravidade (CG) com a base na escapula, em

Archaeopteryx.

plano corporal do animal. Animais como
Microraptorinae muito provavelmente se asseme-
Iham ao primeiro ancestral planador, uma vez
gue conseguem planeio estavel com o centro de
massa e plano corporal tipico de terépodos, basal em
relacdo ao ponto longitudinal de centro de massa
encontrado em Archaeopteryx e demais avianos.

A posicdo do centro de massa prevista para o
aerofélio em Scansoriopterygidae e portadores
de elemento estiliforme, bem como as adaptagdes
em seu plano corporal, como modificacdo da
cauda em pigostilo, podem sugerir caracteristicas
mais avangadas de voo. Ao mesmo tempo, a
presenca de uma estrutura de aerofdlio total-
mente distinta, desde superficie até osteologia
associada, indica ndo uma relacdo de ancestra-
lidade em relagdo aos avianos modernos, mas
sim uma derivacdo com um ancestral comum,
muito provavelmente mais avangado morfolo-
gicamente que Microraptorinae.

A filogenia de terdépodos por Zhang et al.
(2008) é mostrada na figura 8. E anterior aos
morfotipos portadores de asas membranosas aqui
discutidos, mas buscava posicionar o morfotipo
Epidexipteryx, que possui fortes semelhancas
morfoldgicas previamente discutidas. Nela

Scansoriopterygidae é posicionada em um contexto
evolutivo intermediario entre deinonycosauros e
avianos, compondo um clado basal em Avialae.

A interpretacdo da diversificacdo primaria dos
maniraptoriformes planadores € interpretada de
acordo com forma apresentada na figura 9.

Animais  maniraptoriformes  arboricolas
podem ter desenvolvido volumosos revesti-
mentos de penas e plumas, de forma a aumentar
sua resisténcia aerodindmica em uma eventual
queda, reduzindo desta forma sua velocidade
terminal, e consequentemente os danos fisicos do
impacto com o solo.

O comportamento descrito é conhecido como
paraquedismo, e € comum mesmo nos dias atuais,
em uma imensa variedade de taxons completa-
mente distintos, sejam anuros, lacertiformes,
ofidios, primatas, roedores (Feduccia, 1999). As
ultimas décadas tém fornecido grande numero de
descobertas de morfétipos maniraptoriformes
com revestimento volumoso de plumas, dentre
eles sdo notaveis Sinosauropteryx (Ji & Ji, 1996;
Currie & Chen, 2001) e Serikornis (Lefévre et al.,
2017) e o segmento de cauda maniraptoriforme
indeterminado, preservado em ambar, de Xing et
al. (2016).
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Figura 8 - Filogenia de terépodos por Zhang et al. (2008).

A Biomecanica de v0o, aqui prevista para um
animal semelhante a Microraptorinae, indica que
seria um animal recem adaptado ao planeio, onde
suas penas de voo seriam derivagdes da pluma-
gem paraguedas em um Maniraptoriforme basal.
Uma tentativa de controlar a queda, de forma que
o0 animal possa ndo somente modificar o local de

Planeio com quatro membros
CG pélvico

Aumento das membranas

Aumento da MAC
CG intermediario
2 postura quadripede
1 (ambos os membros
utilizados para escalada)

3

CG escapular
Retorno da postura
bipede

pouso, mas também empregar alguma razao de
planeio, que permita deslocamentos entre arvores
distintas, semelhante ao que muitos animais
recentes como alguns marsupiais (Petauridae),
colugos (Dermoptera) e roedores (Anomaluridae
e alguns Sciuridae) com capacidade de planeio
executam (Feduccia, 1999).

& Microraptorinae

/ Dromaeosauridae tipicos

Scansoriopterygidae

é&"\“’\‘;
—. Archaeopterygidae
e similares

Perda da cauda

Paraquedismo

ossea e redugao
dentaria

‘ Avianos

1‘1\
) Maniraptoriformes basais

Figura 9 - Passos evolutivos envolvendo as modificagfes do plano corporal em maniraptoriformes. A distribui¢do dos
tdxons segue a proposta de Zhang et al. (2008). Os clados enumerados representam respectivamente 1)
Maniraptoriformes, 2) Eumaniraptoriformes, 3) Avialae, 4) Deinonychosauria (Dromaeosauridae), 5) Aves.
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A questdo envolvendo Scansoriopterygidae é
complexa, uma vez que apresentam uma solugédo
evolutiva totalmente nova no grupo dos
maniraptoriformes. As formas basais, como
Epidendrosaurus, apresentariam indicios de
rémiges em seus membros posteriores, e uma
pélvis ndo apta para o habito cursorial bipede. E
possivel que utilizasse ambos os membros
anteriores e posteriores durante a escalada
(Feduccia, 2016).

Devemos notar que todos os outros amniotas
planadores e voadores, recentes e fosseis
conhecidos, que apresentam habitos ou origens
quadrdpedes, possuem aerofélio membranoso.
Aparentemente a pressdo seletiva sobre a
mobilidade independente dos quatro membros
favorece abordagens evolutivas baseadas em
tecido flexivel, indicando sua provavel origem
em Scansoriopterygidae. A postura quadripede

pode também ser consequéncia de uma evolugédo
inicial do deslocamento do centro de massa para
uma posicao mais anterior que a cintura pélvica,
condicdo que obrigaria a distribuicéo de parte da
massa do animal entre os membros anteriores.

Devemos lembrar também que patagio é
presente em aves modernas, bem como existem
evidéncias do mesmo em outros grupos
maniraptoriformes previamente discutidos. A
diferenca  principal em relacdo a
Scansoriopterygidae seria suas dimensdes, e
conexdo entre 0S membros anteriores e
posteriores. Yi e principalmente Ambopteryx
podem representar entdo uma linhagem evolutiva
distinta de caracteristicas de voo planado
avancadas, envolvendo a migracdo do centro de
massa de forma independente da linhagem que
originou 0s  maniraptoriformes  avianos
verdadeiros.

CONCLUSOES

A migracdo do centro de massa é uma
adaptacdo complexa, que envolve toda uma

reestruturagdo da morfologia do animal.
Geralmente é muito dificil se inferir com
precisdo, para animais extintos, onde nao

sabemos as reais dimensdes de seus tecidos ndo
resistentes.

Em animais bipedes, a Fisica fornece pistas
pela exigéncia de que o centro de massa seja
suportado pelo Unico ponto de apoio do animal
no plano longitudinal (patas posteriores).

As mesmas limitagfes ocorrem para animais
planadores e voadores, onde para uma dada
morfologia de asas, o centro de gravidade do
animal deve se posicionar em um ponto muito
especifico de seu eixo longitudinal (Kermode,
1987). O centro de massa sozinho ndo explica
evolucdo e diversificacdo primaria em
Eumaniraptoriformes, mas sim categoriza uma
adicdo de caracteresinteressantes na discussao
sobre a evolucdo do grupo, e uma ferramenta
para estudos posteriores.
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