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Resumo

Durante o periodo Cretaceo, grandes e complexas comunidades existiam, sendo
acompanhadas por mudangas ambientais e no relevo do planeta. As populacdes de
Pterosauria e Avialae, por convergéncia evolutiva no surgimento de estruturas
analogas para o voo, ocupavam ambientes aéreos. Para esmiugar os percalgos
evolutivos decorrentes da interacdo desses dois grupos, utilizamos ferramentas da
ecologia e biogeografia aplicadas a paleontologia. Neste trabalho, utilizamos o
banco de dados de registros de Pterosauria e Avialae disponivel na plataforma
Paleobiology Database e aplicamos as variaveis de dieta, espagco e tempo, para
célculo de Nicho Eltoniano, & férmula de indice de Sobreposicdo de Pianka. Os
taxons em simpatria foram avaliados esclarecendo padrdes de utilizagcdo de espaco
e recursos semelhantes entre Pterosauria e Avialae nos ultimos estagios do
Cretaceo, esclarecendo a influéncia da radiacdo das Aves no desfecho evolutivo

dos Pterossauros apos o evento de Extingdo Cretaceo-Paleogeno.

Palavras-chave: Paleoecologia, Biogeografia, Cretaceo, Nicho ecoldgico.



Abstract

During the Cretaceous period, large and complex communities existed, and were
accompanied by environmental and topographical changes on the planet.
Populations of pterosaurs and birds, through evolutionary convergence in the
development of analogous structures for flight, occupied aerial environments. To
delve into the evolutionary challenges resulting from the interaction of these two
groups, we used tools from ecology and biogeography applied to paleontology. In
this study, we utilized the Pterosauria and Avialae taxa from the Paleobiology
Database platform and applied diet, space, and time variables to calculate the
Eltonian Niche using Pianka's Overlap Index formula. The taxa in sympatry were
evaluated, clarifying patterns of space and resource use between Pterosauria and
Avialae in the final stages of the Cretaceous, shedding light on the influence of bird
radiation on the evolutionary outcome of pterosaurs after the Cretaceous-Paleogene

extinction event.

Keywords: Paleoecology, Biogeography, Cretaceous, Ecological Niche.
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1 INTRODUGAO

A interacdo entre espécies pode moldar mosaicos muito interessantes dentro
de uma comunidade, mas os nichos ecoldgicos ndo sao elementos inertes destes
mosaicos. Muito pelo contrario, com o passar do tempo, as interagbes entre as
populagbes que desempenham diferentes nichos estardo sempre seguindo
caminhos evolutivos coletivos e individuais, onde as peg¢as do mosaico nado mais
permanecerao estaticas, mas sempre se lapidando-se rumo a dianteira evolutiva na
relagdo entre espécies e o ambiente. Contudo, a evolugdo das populagbes ocorre
guiada por dois tipos de agentes, bidticos e abidticos. Agentes abibticos
caracterizam modificacbes nas condi¢cdes dispostas por elementos ndo vivos no
espaco que interagem diretamente com os seres vivos que o habitam, por vezes
alavancando adaptagdes convergentes e, consequentemente, podendo resultar em

sobreposig¢ao de nichos (Ricklefs, 2010).

Estruturas analogas podem evoluir independentemente em duas espécies
sem um ancestral comum recente entre elas, fendmeno denominado convergéncia
evolutiva (Ridley, 2009). O desenvolvimento de estruturas morfoldégicas que
partilharam posteriormente a capacidade de algar voo € um dos exemplos de
convergéncia que surgiu em diversas linhagens ao longo da historia evolutiva. No
Jurassico e principalmente, no Cretaceo, os répteis se tornaram extremamente
dominantes no espago aéreo e, de maneira esplendorosa, os Pterosauria e Avialae
se espalharam por todo o planeta (Witton, 2013; Mayr, 2016). Apesar de haver
registros de coexisténcia de populagdes desses grupos nos mesmos espagos
paleogeograficos, alguns percalgos evolutivos permanecem um enigma
paleobiolégico. A disputa por recursos (e.g., sobreposicédo de nichos) € um fator que
pode auxiliar na compreensdao dos caminhos evolutivos responsaveis pelo

desenvolvimento das interagdes nesses grupos.

Uma das maneiras de especular a respeito de diretrizes evolutivas de taxons
simpatricos é através da avaliacdo de dados sobre dieta, espaco e tempo
disponiveis, de modo a compreender competicdes diretas, indiretas ou até
segregacao de nicho para taxons em simpatria (Schoener, 1974). Ao elucidar seus
possiveis habitos alimentares (que representam o Nicho Eltoniano; Elton, 1927) é

possivel criar um parametro de avaliagao para investigar se a ocupagao das Avialae
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poderia ter contribuido para a extingdo dos Pterossauros, que ocorreu ao longo da
extingdo do Cretaceo-Paledégeno (extingdo conhecida como K-PG). No caso de
estudos envolvendo animais extintos, € bastante complicado o estabelecimento da
relacdo predador-presa. Todavia, entre as populagbes a serem descritas neste
estudo, é possivel estabelecer inferéncias de interagbes com base em suas dietas e
estagios temporais, haja vista que sdo grupos que ocorrem em simpatria. Isso
fornece um comparativo ideal para o esclarecimento de questbes relativas as
pressdes de selegao de cada grupo, resultando em uma analise mais detalhada da
diversidade nesses ambientes. Considerando exclusdo competitiva e um possivel
carater estacionario de coocorréncia (Ricklefs, 2010) dessas populagdes,
destrinchamos as dindmicas desses grandes mosaicos formados pela conquista dos

céus por Avialae e Pterosauria durante o Cretaceo.

2 OBJETIVOS

2.1 Objetivo geral

Avaliar a influéncia da ocupagao e sobreposicdo de nicho entre Pterosauria e

Avialae na extingdo destes ultimos ao fim do periodo Cretaceo.

2.2 Objetivos especificos

1) Identificar a ocorréncia simpatrica entre os grupos Pterosauria e Avialae

durante o Cretaceo.

2) Inferir tracos de interacbes competitivas entre Pterosauria e Avialae do

Cretaceo.

3) Avaliar a sobreposicdo de nicho ecolégico entre Pterosauria e Avialae

simpatricos do Cretaceo.
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3 MATERIAIS E METODOS

3.1 Area e tempo de estudo

O estudo abrangeu taxons de Pterosauria e Avialae que ocorreram durante o
Cretaceo em todo o Planeta Terra. Nessa época, o planeta apresentava uma
conformagao geoldgica muito diferente da atual. O Cretaceo foi marcado pela
fragmentacdo do supercontinente Pangea, que foi sofrendo alteragbes ao longo do
tempo geoldgico, com destaque para a abertura do Oceano Atlantico Sul,
decorrente do Evento Weisser (Cavalheiro et al., 2021). Esse evento foi
caracterizado pelo resfriamento do planeta, em especial nas regides de altas
latitudes, e inicio da formacgdo de gelo nos polos, o que se deu no final do estagio

Valanginiano (Cretaceo Inferior; Cavalheiro et al., 2021).

3.2 Sistema de estudo

Os Pterossauros possuem registros por todo o planeta, compreendendo uma
expressiva diversidade de taxons que ocuparam os céus do Mesozdico. Um grupo
de dinossauros teropodes, cuja espécie mais antiga (até entdo) era representada
por Archaeopteryx lithographica (do Jurassico Superior da Alemanha), deu seu salto
de convergéncia evolutiva rumo ao topo das arvores. De maneira geral, o tamanho
corporal dos Avialae era, na maioria dos casos, muito inferior, 0 que se torna mais
evidente na comparagdo de espécimes do periodo Cretaceo para os dois grupos
(Witton & Habib, 2010). O Pterossauro Quetzalcoatlus (Azhdarchidae) viveu durante
o Neocretaceo e possuia aproximadamente 9,64 metros (Witton, 2008) de
envergadura, tamanho corporal incomparavel a qualquer ave do mesmo periodo.
Aquém do tamanho corporal, os Anhanguera, possivelmente possuiam capacidade
morfolégica para dispersdo com voos em longas distancias, sendo capazes de
cruzar barreiras oceanicas aproveitando-se de correntes de ar (Bennet, 2003).
Quanto ao grupo Avialae, um taxon com grande diferencial para com os Pterosauria
foi o Brevirostruavis (Li et al., 2021), que obtinha energia pela extracdo de néctar de
angiospermas em sua dieta. Sobre o critério da dispersdo, as adaptacdes
morfoldgicas para viver em ambiente aquatico (auséncia de voo e ma locomogao

terrestre) dos Hesperornithes (Gingerich, 1973) que viveram no Cretaceo Superior,
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sdo exemplos que parecem afastar esses grupos de qualquer interagdo. Ainda

assim, nenhum estudo avaliou essa questao até o presente momento.

3.3 Coleta de dados

O processo de coleta de dados foi feito compilando registros de ocorréncia de
Avialae e Pterosauria do Cretaceo a partir da base de dados Paleobiology Database
(PBDB, disponivel em: https://paleobiodb.org/). Foram compilados dados de
localizagdo (paleocoordenadas), considerando o paleomodelo de Scotese & Wright
(2018) e tempo (cronoestratigrafia) em que cada taxon (ordem, familia e género)
viveu, assim como dados de tipo de dieta (carnivoro, herbivoro, insectivoro e/ou

piscivoro) e habitat (marinho e/ou terrestre).

Esses registros foram plotados (visualizados) no programa QGIS (QGIS.org,
2024) usando a projegcao de World Robinson, juntamente com camadas de relevo
ou topografia do Cretaceo geradas pelo projeto PALEOMAP representando um
Paleomodelo Digital de Elevagao (Scotese & Wright, 2018), e identificando regides
de simpatria espaco-temporal. Buscando prever provaveis interagcbes durante o
forrageamento de Avialae e Pterosauria que conviveram em localidades proximas
nos mesmos estagios de tempo do Cretaceo, os dados de ocorréncia foram filtrados
de modo a selecionar para este estudo, apenas aqueles taxons com sobreposi¢cao
em distancia de cerca de 110 km entre os registros de acordo com o tamanho da

resolugcao das camadas topograficas usadas para visualizagao dos resultados.

Para a selecao das amostras que representavam areas de coocorréncia, 0s
registros de ocorréncia para cada estagio temporal do Cretaceo Superior
(Berriasiano,  Valanginiano, Hauteriviano, Barremiano, Aptiano, Albiano,
Cenomaniano, Turoniano, Coniaciano, Santoniano, Campaniano, e Maastrichtiano)
foram sobrepostos no QGIS (QGIS.org, 2024). Utilizando a fungdo de
geoprocessamento “buffer’, aplicamos um “buffer’ (que significa uma determinada
area ao redor de um ponto) de um grau, valor que equivale a cerca de 110 km na
projecdo de World Robinson. Posteriormente, foi realizada uma intersec¢ao das

localidades originais (sem o “buffer’) na mesma proje¢cao, para cada estagio
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geoldgico, sendo entdo possivel extrair registros de simpatria entre Avialae e

Pterosauria (Figura 1).

Ocorréncias
« Avialae
Pterosauria
Simpatrias
% Avialae

O Pterosauria

r T - T r
-150 -100 -50 0 50 100 150 -150 -100 -50 0 50 100 150

Figura 1. Mapa de ocorréncia total e em simpatria de Pterosauria e Avialae ao longo do
Cretaceo sobre o relevo/topografia considerando o Paleomodelo Digital de Elevacéo.
Ocorréncias de Pterosauria sdo mostradas em quadrados brancos e de Avialae em pontos
pretos, destacando as coocorréncias consideradas neste estudo (estrela preta para Avialae
e circulo branco para Pterosauria). Areas de maior altitude sdo representadas em vermelho
e menor altitude em azul escuro. A) Berriasiano, B) Barremiano, C) Aptiano, D) Albiano, E)

Cenomaniano, F) Coniaciano, G) Santoniano, H) Campaniano.
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Posteriormente, os dados foram filtrados por género e organizados por idade
e dieta no software R (R Core Team, 2024) usando o RStudio, eliminando
ooespécies e icnofésseis (exceto para o Berriasiano, onde foi considerado um
icnofdssil por representar o unico indicio de interacdo entre Pterosauria e Avialae
deste estagio). A obtengdo de dados foi facilitada pela riqueza de informagdes da
PBDB, mas algumas corre¢des precisaram ser realizadas. Utilizando a variavel de
dieta, comparou-se a proporcao de coexisténcia, o numero total de populagcbes em
simpatria e aplicou-se a andlise do indice de sobreposicdo de Pianka (Pianka,
1974).

3.4 Nicho ecoldgico e diversidade

A correta estruturagdo de comunidades das espécies coocorrentes é
necessaria para que o estudo de nicho possa ser realizado. Optamos por utilizar um
sistema de variaveis categéricas compreendendo apenas um eixo de nicho para as
principais analises. A variavel “dieta” sera utilizada no célculo de Nicho Eltoniano (os
atributos funcionais de uma espécie e sua posigao tréfica correspondente; Elton,

1927) como eixo de nicho categodrico no indice de sobreposicao.

Para avaliar sobreposicdo nesse estudo, se utilizou da féormula para calculo

do Indice de Sobreposicdo de Pianka. Onde Ojk € a medida de sobreposicao de
nicho entre as espécies j e k ; Pl_]_ € a proporgao do recurso i consumido pela

espécie j ; Pl_k € a proporcao do recurso i consumido pela espécie k e n € o numero

total de recursos:

Ojk = %:Pij' Pik/
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4 RESULTADOS

Ao longo do Cretaceo, foram encontrados um total de 215 taxons (géneros)
de Avialae e Pterosauria em simpatria (Tabela 1). Obtivemos atualizagbes nas
dietas e habitos de alguns taxons. Um taxon do género Hesperornis (Gingerich,
1973) e um Gansus (Wang et al., 2016), foram corrigidos respectivamente para
piscivoro e marinho (Tabela 1). Dentre os Pterosauria, as modificagbes foram
referentes as suas dietas: Caupedactylus e Tupuxuara (Pégas et al., 2021) tiveram
corregbes para carnivoro/piscivoro (abordando perspectiva de dietas mais
generalistas), enquanto Tapejara e Huaxiapterus foram tidos como frugivoros e
Istiodactylus (Martill, 2014) foi melhor interpretado como sendo um taxon de habitos

necrofagos (Tabela 1).

Tabela 1. Géneros de Avialae e Pterosauria em simpatria separados por estagios do
Cretaceo (destacando o intervalo de idade em milhdes de anos atras - Ma) e suas
respectivas dietas: ! = carnivoros, !! = piscivoros, !!! = carnivoros piscivoros, * = insetivoros,

# = frugivoros, #! = frugivoros e piscivoros, § = necrofagos.

Estagio (Ma) Avialae Pterosauria

Berriasiano

IArchaeornithipus IlPteraichnus
(125,7-145,0)

!!Beipiaopterus,

!!Boreopterus,

!ICathayopterus,
llAquatilavipes, *Dendrorhynchoides,

IConcornis, !!IDsungatripterus,

IConfuciusornis, llElanodactylus,

IEoalulavis, !IEopteranodon,
Barremiano IEoenantiornis, llIEosipterus,
(121,4-125,7) !Goseongornipes, I'Europejara,
llberomesornis, #Feilongus,
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llgnotornis,

llGegepterus,

IJixiangornis, l!Gladocephaloideus,
IKoreanaomnis, !!Haopterus,
IMoguiornipes, §lstiodactylus,

ISapeornis, IIMoganopterus,
IShenzhouraptor, !INingchengopterus,
IYanorn. llPteraichnus,
IIPterofiltrus,
lYixianopterus,
lIZhenyuanopterus.
IAberratiodontus,
IAlethoalaornis,
llAquatilavipes, !lAnhanguera,
!Archaeorhynchus, llArthurdactylus,
IArchaeovolans, #Aymberedactylus,
IBellulia, #Banguela,
IBohaiornis, IIBarbosania,
IBoluochia, #Brasileodactylus,
*Brevirostruavis, IllCaupedactylus,
HtCamptodontornis, #Cearadactylus,

ICathayornis, lIChaoyangopterus,
IChangzuiornis, llEoazhdarcho,

IChaoyangia, #Feilongus,
IChiappeavis, #Forfexopterus,
IChongmingia, !!Guidraco,

IConfuciusornis, llHongshanopterus,
ICratoavis, #Huaxiapterus,
Aptiano IDapingfangornis, !lkrandraco,
(113,0-121,4) IDingavis, IlJidapterus,
!Eocathayornis, lIKariridraco,
IEvgenavis, !l acusovagus,

IFortunguavis, !l iaoningopterus,

lGansus, !llLiaoxipterus,

!Gracilornis, !l ongchengpterus,

!Gyeongsangornipes, ! udodactylus,
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IHouornis,
IHuoshanornis,
!lteravis,
!Jeholornis,
lJianchangornis,
IJuehuaornis,
ILargirostrornis,
ILinyiornis,
ILongchengornis,
#Longipteryx,
ILongusunaguis,
IMengciusornis,
IMicroenantiornis,
IMonoenantiornis,
IMusivavis, IMystiornis,
!Omnivoropteryx,
IParabohaiornis,
llParahongshanornis,
IParapengornis,
IPengornis,
IPiscivoravis,
IPiscivorenantiornis,
IPterygornis,
IRapaxavis,
ISapeornis,
ISchizooura,
IShangyang,
IShengjingornis,
ISimiliyanornis,
ISinornis,
H#Songlingornis,
ISulcavis,
IXiangornis,
IYangavis,
IYanornis,

IYixianornis,

#Maaradactylus,
!!Nemicolopterus,
!INurhachius,
!lPteraichnus,
HtSantanadactylus,
lIShenzhoupterus,
lISinopterus,
#Tapejara,
!lIThalassodromeus,
H#Tropeognathus,
!'Tupandactylus,
MNTupuxuara,
Unwindia,

I'Vesperopterylus.
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'Yuanjiawaornis,

1Zhongjianornis,
IZhouornis.
IlAquatilavipes,
!Goseongornipes,
llgnotornis, Anhanguera,
Albiano IJindongornipes, ITAussiedraco,
(100,5-113,0) IKoreanaornis, I'Mythunga,
INanantius, !!Pteraichnus.
I'"Uhangrichnus.
icerebavis, IlAetodactylus,
Enantiophoenix, lICimoliopterus,
HHiexomornis, llLonchodectes,
Cenomaniano IHorezmauvis, IMicrotuban,
(93,9-100,5) IKoreanaornis, IMimodactylus,
#Uhangrichnus, !lPteraichnus.
IZhyraornis.
IApatornis, |Baptornis, HAlamodactylus,
IFumicollis,
Coniaciano _ !IDawndraco,
(86,3-89,8) #Hesp emm,'s’ IINyctosaurus,
Hlchthyornis, !!Pteranodon.
!!Parahesperornis.
IlHesperornis,
llaceornis,
Santoniano llchthyornis, INyctosaurus,
(83,6-86,3) INeuquenornis, IPteranodon.
!!Parahesperornis,
IPatagopteryx.
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IlAquatilavipes,
IBaptornis,
!Barrosopus,
!!IBrodavis,
ICastignovolucris,

lICimolopteryx,

IElIsornis,
!Gargantuavis, 'Aerotitan,
IGettyia, I'Azhdarcho,
IGobipteryx, !ICryodrakon,
llHesperornis, llGeosternbergia,
llHwangsanipes, IlHaenamichnus,
Campaniano !llchthyornis, IIMiistralazhdarcho,
(72,1-83,6) ILamarqueavis, !IMontanazhdarcho,
IlILimenavis, IIPteranodon,
!Maaqwi, !Volgadraco,
!!Martinavis, llIZhejiangopterus.
IMirarce,
INeornithes,
!IPalintropus,
!Parvoolithus,
I"Uhangrichnus,

!Yandangornis.

Encontramos apenas uma simpatria para o inicio do Cretaceo (Berriasiano).
Posteriormente, nos estagios Valanginiano e Hauteriviano essa coocorréncia entrou
em hiato, mas foi retomada no Barremiano e, no estagio seguinte, Aptiano, a
simpatria teve a maior abundancia aferida, superando todos os demais intervalos de
tempo em todo o Cretaceo. Ainda assim, no final do Cretaceo, Campaniano, houve
um aumento relativo na ocorréncia simpatrica desses grupos em comparagao com
os estagios anteriores, desde o Albiano até o Santoniano (Tabela 1, Figura 2). Nao
houve identificacdo a nivel de género para Pterosauria e Avialae em simpatria no

estagio Maastrichtiano na plataforma Paleobiology Database.

20



Numero total de taxons

40 60

Numero de taxons em simpatria
20

anos e abreviagbdes que representam os estagios geologicos do Cretaceo: Ber

Berriasiano, Val = Valanginiano, Hau = Hauteriviano, Bar = Barremiano, Apt

B Avialae
B Pterosauria

Ber | Val | Hau | Bar | Apt ] Alb [ Cen [ Tur [Con Bad Cam
Cretaceo
| | | I | | |
W Avialae
WPterosauria

Ber | Val | Hau | Bar | Apt | Alb | Cen | Tur [ Con Bar Cam

Cretaceo

| I | | I | |
140 130 120 110 100 90 80

Idade em milhdes de anos

Figura 2. A) Numero total de taxons de Avialae e Pterosauria ao longo do Cretaceo
no eixo Y. B) Numero total de taxons de Avialae e Pterosauria em simpatria durante

o Cretaceo no eixo Y (ambos mostrando no eixo X a escala temporal em milhdes de

Aptiano, Alb = Albiano, Cen = Cenomaniano, Tur = Turoniano, Con = Coniaciano,

San = Santoniano e Cam = Campaniano).

Alguns taxons apresentaram uma maior permanéncia em estado de simpatria

com a passagem do tempo. O numero total de tdxons conhecidos de Pterosauria se

sobrepds ao de Avialae durante o Barremiano, Valanginiano, mas o0 maior numero
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de taxons € de Avialae em todos os estagios apds o Aptiano, mesmo enquanto o
numero de taxons conhecidos de Pterosauria no total foi maior, como observado no
Albiano e Cenomaniano. A riqueza de espécies totais mostra uma intensa
diversidade dos dois grupos entre os periodos Hauteriviano e Aptiano com um
declinio constante de numero de taxons entre os estagios Albiano e Turoniano e
retomada do aumento de diversidade para os dois grupos na resultante entre
Coniaciano e Campaniano (Figura 2).

Os resultados de sobreposicéo revelaram pouca sobreposicéo de nicho entre
Avialae e Pterosauria no inicio do Cretaceo no estagio Berriasiano e auséncia
amostral no Valanginiano e Hauteriviano, porém esse padrdo n&o se manteve ao
longo do tempo. A partir do Barremiano, a sobreposigdo de nichos comegou a
ocorrer seguida por um declinio no Albiano. Porém, um aumento consideravel na
utilizacdo de mesmos recursos entre os géneros ocorreu no Cretaceo Superior, a
partir do Cenomaniano e Coniaciano, com os maiores indices registrados, um valor
inferior ao Aptiano durante Santoniano e terminando o periodo com expressao

elevada na ultima idade registrada, a campaniana (Figura 3).

=2
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C)h_'

©
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o G
Ber | Vval | Hau [ Bar | Apt | Alb ]| Cen | Tur | Con |Sanr Cam

| | | Cretaceo I | |

140 130 120 110 100 90 80

Idade em milhdoes de anos

Figura 3. Sobreposigdo de nicho entre Pterosauria e Avialae no Cretaceo. Eixo Y
representa os valores do indice de sobreposigdo de nicho entre os grupos, sendo
sobreposicdo de nicho total igual a “1” (um) e total auséncia de sobreposi¢ao igual a “0”
(zero). Eixo X representa a escala temporal durante o Cretaceo em milhdes de anos com
abreviagbes dos estagios geoldgicos: Ber = Berriasiano, Val = Valanginiano, Hau =
Hauteriviano, Bar = Barremiano, Apt = Aptiano, Alb = Albiano, Cen = Cenomaniano, Tur =

Turoniano, Con = Coniaciano, San = Santoniano e Cam = Campaniano.
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5 DISCUSSAO

Neste estudo, investigamos a ocorréncia simpatrica e a sobreposigdo de
Nicho Ecoldgico Eltoniano (Elton, 1927) entre géneros de Pterosauria e Avialae do
Cretaceo, buscando entender as mudangas nos padrbes de diversidade desses
grupos no final do periodo (em especial, dos Pterosauria). Integramos ferramentas
usadas frequentemente em estudos em ecologia e biogeografia atuais para o estudo
em paleontologia, sendo o primeiro estudo a investigar esses padrdes para esses
grupos ao tomar como perspectiva de realizagao de sobreposi¢cdo de nicho na dieta
entre esses dois grandes grupos. De maneira inédita, vislumbramos um esbogo
sobre a diversidade de Pterosauria e Avialae do Cretaceo, inferimos sobre dados de
coocorréncia de taxons extintos e, consequentemente, debatemos sobre seus
caminhos evolutivos e adaptagcbes em resposta ao ambiente e a comunidade que

exerciam.

Nossos resultados sugerem uma grande irradiagdo de ambos 0s grupos no
Aptiano, podendo ser resultante de uma modificagdo ambiental decorrente de
eventos climaticos de baixa temperatura nos estagios que o precedem, como o
aumento do gelo nos polos durante o Valanginiano (Cavalheiro et al., 2021) ou a
onda de frio global relatada por Heimhofer et al. (2008) para o Hauteriviano. O fato
de alguns dos depdsitos fossiliferos de preservacao excepcional (Lagerstétten) com
ocorréncia de ambos os grupos datarem do limite cronoestratigrafico
Aptiano/Albiano também deve ser observado (Martill & Frey, 1998; Naish et al.
2007). Ao manter um padréo de alta e baixa de taxons tanto de Avialae quanto de
Pterosauria para todos os estagios, é factivel a interpretagdo de que esses grupos
tinham respostas semelhantes e suas populagdes reagiam de forma similar as
mudangas no ambiente ao longo do tempo. Contudo, é interessante observar a
tomada pela dianteira no numero de taxons de Avialae no Aptiano, sugerindo uma
radiacdo adaptativa mais intensa do que a ja esbogada para Pterosauria (Andres et
al., 2012).

A baixa sobreposigdo de nicho de Avialae e Pterosauria entre os estagios

Berriasiano e Barremiano, quando havia o maior numero de Pterosauria em relacéo
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a Avialae em coexisténcia, mostra o inicio de uma tendéncia a exclusao competitiva
(Gause, 1934). Contudo, o padrédo ndo se manteve ao longo do tempo, pois ao
longo do Albiano até o fim do Cretaceo houve uma elevada taxa de sobreposigao
com apenas um leve declinio durante o Santoniano, indicando competicao por
recursos semelhantes, especialmente no Cenomaniano, Coniaciano e Campaniano,
mesmo ndo sendo os estagios com o maior indice de simpatria registrados (Figura
3). No mesmo estagio de tempo em que as sobreposi¢des de nicho se acentuaram,
a riqueza de Avialae em simpatria com Pterosauria aumentou (Figura 2), mostrando
uma maior variedade de taxons, consequentemente, elevando a pressao
competitiva indireta, pela coleta de recursos, dos Avialae sobre os Pterosauria.
Nessa interpretagdo, apenas espécimes de Pterosauria eficientes (Pianka, 1966) ou
com estratégias distintas na obtencao de recursos poderiam permanecer em estado
de coexisténcia (Hutchinson ,1959; MacArthur e Levins, 1972), enquanto a aparente
leve pressao seletiva dentro do grupo de Avialae pode ter favorecido um fator de
pressao intrinseco levando a variedade de estratégias de coleta e forrageamento,

resultando na diversificagao de espécies (Ricklefs, 2010).

No momento em que as condigdes ambientais se tornam limitantes a vida, de
maneira geral, a ocupagao de nichos ecoldgicos destinados as Aves pareceu mais
promissor, mas além da dieta ainda é importante considerar, para perspectivas
futuras, a influéncia do tamanho corporal, capacidade de dispersao (area de vida),
gigantismo em taxons de Pterosauria e revisar se registros da PaleobioDB.
Contudo, os resultados mostram indicios de que a sobreposi¢do de nicho entre
esses dois grupos pode ter influenciado na queda da diversidade de Pterosauria,
mas ainda é incerto dizer com clareza quais foram as variaveis mais determinantes
para a sobreposi¢cao numérica de Avialae durante o fim do Cretaceo. Isso evidencia

a necessidade de mais analises a serem realizadas sobre o tema.

6 CONSIDERAGOES FINAIS

A influéncia das Avialae no ambiente pode ter sido um fator transformante na
selecao de Pterosauria, visto que os resultados aqui apresentados indicam um

grande aumento da pressdo seletiva sobre a ocupagédo de nichos de animais de
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pequeno a médio porte piscivoros, mostrando que as respostas populacionais de
Pterosauria e Avialae as alteragdes ambientais tinham semelhancgas. A riqueza de
taxons das do grupo Avialae, superior a de Pterosauria durante a grande radiagao
do Aptiano, pode mostrar que Avialae apresentavam um maior potencial de
plasticidade para adaptagbes na obtengdo de recursos e ao ambiente em relagéo
aos Pterosauria. Estes padrées podem ter sido o diferencial necessario para

permanéncia das Aves apos a Grande Extingéo.

Os parametros obtidos podem ter sido influenciados pela generalizagdo na
base de dados de Pterosauria, sendo quase exclusivamente piscivoros, assim como
em funcdo do limite de area considerada neste estudo para simpatria. Entretanto,
uma revisdo abrangente estd em andamento para a publicagdo deste estudo.
Assim, resultados futuros permitirdo analisar em profundidade as interagbes
competitivas entre estes dois grupos e a sua relagcdo com as variagdes da

diversidade antes da extingdo do Cretaceo.
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