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Sammandrag

Pterosaurierna var de forsta flygande ryggradsdjuren. De foregick faglarna med 75 miljoner ar
och levde sedan sida vid sida med dem i ytterligare 85 miljoner ar innan de dog ut vid slutet
av Krita. Under sin evolutionshistoria gick gruppen igenom tva stora diversifieringsperioder.
En i slutet av Trias och en under andra halvan av Jura. De grupper som uppkom i den andra
diversifieringen blomstrade under férsta halvan av Krita da pterosaurierna nadde sin storsta
diversitet och geografiska spridning. Under andra halvan av Krita minskade antalet grupper
och i slutet av gruppens existens fanns bara nyctosaurierna och de ofta gigantiska
azhdarchiderna kvar. Under sen Trias och tidig Jura levde pterosaurierna framst i Europa for
att sedan sprida sig till resten av varldens kontinenter och uppna stor taxonomisk diversitet
aven i Asien och Nordamerika. Tidiga pterosaurier livnarde sig framst pa insekter men aven
pa marina organismer som fisk och skaldjur. Senare i gruppens historia férekom en mangd
med livsstrategier, bl. a. filtrerare, asatare och terrestra jagare. Det ar ocksa mojligt att vissa
taxa sekundart tappade formagan att flyga.

Att dagens faglar uppvisar sd mycket storre mangfald an pterosaurierna gjorde innan faglarna
borjade konkurrera om luftrummet kan forklaras med skillnader i ursprung och tid for
diversifiering. Den traditionella bilden av pterosaurier som piscivorer levandes i anslutning
till marina miljoer har borjat ifragasattas. Forst och framst ifragasatts att pterosaurier agnade
sig at skim-feeding vilket tidigare foreslagits for manga taxa. Undersokningar av deras
anatomi visar att skim-feeding inte var energimassigt gangbart. Dessutom diskuteras deras
formaga att uppehalla sig pa vattenytan en langre tid, en vital formaga for marina jagare som
faglar, bade utdéda och nu levande, var mycket battre pa an pterosaurierna. Att tidiga
pterosaurier och tidiga faglar delar vissa drag, som tander och svans, medan sena medlemmar
i bada grupperna saknar karaktarerna beror sannolikt pa den storsta likheten i livsstil
grupperna delar, ndmligen att flyga.

Inledning

Pterosauria, flygddlorna, var en mesozoisk grupp numera utdéda archosaurier. Dess narmaste
nu levande slaktingar ar antagligen faglar och krokodiler (figur 1) (Brochu 2001). De levde
atminstone mellan sen Trias och slutet pa Krita (ca 225-65 Ma (miljoner ar sedan)) och var de
forsta ryggradsdjuren som kunde flyga aktivt (Prentice et al. 2011). Under de dryga 150
miljoner ar de levde var pterosaurierna tvungna att anpassa sig till manga olika forutséttningar
och livsmiljoer. Nya arter uppstod och andra férsvann. Med tiden &ndrades gruppens



overgripande morfologi och de sista flygodlorna pa jorden sag pa manga sétt drastiskt
annorlunda ut an de forsta (Prentice et al. 2011). Nér de sista pterosaurierna férsvann vid det
stora massutddendet i slutet av Krita var faglarna nasta stora grupp ryggradsdjur att ta 6ver
herravaldet i luften. De hade dock redan for 150 miljoner ar sedan utvecklat flygférmagan i
och med Archaeopteryx (Wellnhofer 1990). De fossila fynd som hittills upptéckts tyder pa att
pterosaurierna uppnadde sin storsta diversitet i borjan av Krita och att den sedan minskade
tills de dog ut (Prentice et al. 2011). Den allmanna uppfattningen har lange varit att faglarnas
uppkomst och diversifiering ledde till att manga pterosaurier forsvann, dven om detta borjar
ifrdgasattas (Prentice et al. 2011).

| den hér uppsatsen undersoks pterosauriernas ekologi
i innebdrden levnadssatt, utbredning och diversitet.
Dessa faktorer ska sedan jamforas med faglarnas
situation. FoOrst jamfors pterosauriernas ekologiska
egenskaper och levnadsforhallanden under sen Trias
och forsta halften av Jura, dvs. innan faglarnas
uppkomst, med faglarnas forhallanden idag. Just den
jamforelsen har valts eftersom flygddlorna under den
perioden var ensamma aktivt flygande ryggradsdjur
och faglarna, bortsett fran fladdermdssen, varit det
sedan slutet pa Krita. Efter det jamfors och diskuteras
bada gruppernas forhallanden under den period da de
var samtida. | samband med detta ska de skillnader
och likheter som kan utronas mellan respektive . .

L ) ) Figur 1. Pterosaurierna och deras
grupps ekologi forsoka kopplas till morfologiska nérmaste slaktingar. Forenkling av bild
anpassningar, begransningar och méjligheter hos fr&n Brochu (2001).
grupperna. For att ge en dverblick dver gruppens
dvergripande egenskaper och olika former ges i borjan av uppsatsen en kortare
sammanfattning av pterosauriernas evolutionshistoria och fylogeni.
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De allra aldsta bekraftade pterosauriefossilen ar fran yngre Trias och beréknas vara ca 225 Ma
(Prentice et al. 2011). Aven om det rader allman konsensus att gruppen ar monofyletisk
(Unwin 2003) sa ar det i dagslaget inte helt klart var den hor hemma (Brochu 2001). De flesta
analyser tyder pa att den ar systergrupp till dinosauromorpha som tillsammans med
pterosauria bildar kladen ornithodira vars systergrupp i sin tur ar crurotarsi, dvs. krokodiler
och alligatorer etc. (figur 1) (Brochu 2001, Kellner 2003). De 225 miljoner ar gamla fossilen
fran Trias har alla anatomiska och morfologiska egenskaper som behovs for att flyga och man
har annu inte lyckats hitta nagra lamningar som med sékerhet kan tillskrivas pterosauria och
som saknar flygférmaga (Prentice et al. 2011). Ett taxon som foreslagits ar den knappt 20 cm
langa Scleromochlus taylori (Benton 1999). Scleromochlus var en vinglés archosaurie vars
tillhdrighet nara basen av ornithodira lange omtvistats (Benton 1999). Benton (1999) placerar
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Scleromochlus som systergrupp till ornithodira. Den anvands som en av flera utgrupper (eng.
outgroups) relativt pterosaurierna i en kladistisk studie av Kellner (2003).

Synapomorfier som utmarker pterosauria ar manga karaktarer i frambenen, bl.a. pteroiden, ett
unikt ben som spanner ut en vingflik framfor sjalva frambenet (Unwin 2003). De tidigaste
grupperna var relativt sma, med vingspann pa under 1 m (Kellner 2003). De storsta
rhamphorhynchoiderna uppnadde ca 2 m vingbredd medan de storsta pterodactyloiderna blev
upp till sex ganger storre (Kellner 2003).

Rhamphorhynchoidea
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Figur 2. Pterosauriernas 6vergripande fylogeni. Forenklad fran Unwin (2003).

Historisk har pterosaurierna delats in i tva storre grupper: rhamphorhynchoider och
pterodactyoloider (Prentice et al. 2011). Efter att kladistik bdrjat anvéndas av
pterosauriepaleontologer som metod for att konstruera fylogenetiska trad har det bevisats att
rhamphorhynchoiderna representerar en parafyletisk grupp medan pterydactyloiderna &r
monofyletiska (figur 2) (Unwin 2003). Detta gjordes genom en kladistisk analys som
innefattade 103 karaktarer och 18 taxa (for djupare forklaring se Unwin (2003)). Metodiken
for kladistiska analyser forklaras i korthet nedan.

Pterosauriernas forsta stora diversifiering fortgick fran sen Trias till och med tidig Jura och
ledde till uppkomsten av de flesta stora rhamphorhynchoidgrupperna (Kellner 2003). Det
verkar ha funnits en stor diversitet redan innan évergangen till Jura (Unwin 2003). | varsin
kladistisk analys ger Unwin (2003) och Kellner (2003) olika syn pa manga delar i



pterosauriernas fylogeni, bl.a. forhallandet mellan de allra tidigast divergerande grupperna.
Till exempel foreslar Unwin Preondactylus som det forsta taxon att divergera fran de andra
medan Kellner anser att det var anurognathidae. En kladistisk analys innebar i det har fallet att
man skapar en matris med de taxa och de karaktérer man ska undersoka. Sedan tillskriver man
sina taxa olika varden for karaktarerna beroende pa vilket karaktarstillstand de innehar. Till
exempel skulle avsaknaden av tdnder kunna kodas 0 och att ha tédnder kodas ’1”. Om
karaktaren i fraga har fler an tva tillstand kodas sjalvklart for det. Matrisen analyseras sedan
av ett datorprogram som letar efter och bygger kladogramet med stdérsta mojliga parsimoni,
dvs. minst antal forandringar av karaktarstillstand i slakttradet. Utifran det eller de trad som
redovisas forsoker man sedan dra evolutionéra slutsatser. Unwins (2003) analys anvander sig
av 19 taxa och 60 karaktarer medan Kellner (2003) inkluderar 42 taxa och 74 karaktérer.

Under senare delen av Jura skedde &nnu en storre diversifiering (Kellner 2003, Unwin 2003).
| denna uppkom den yngsta stora rhamphorhynchoidkladen, rhamphorhynchidae, och dess
systergrupp pterodactyloidea (Kellner 2003). Den monofyletiska grupp som bildas av dessa
tva benamns tillsammans av Unwin (2003) som breviquartossa. Det senare namnet kommer i
fortsattningen anvéndas for gruppen i den har uppsatsen. Pterosaurierna nadde sin storsta
diversitet i borjan pad Krita och blev sedan farre och farre, atminstone med avseende pa taxa
(Prentice et al. 2011, Unwin 2003). Under sen Krita fanns endast taxa tillhérande
pterodactyloidea och vid massutdéendet hade diversiteten reducerats till endast tva grupper,
azhdarchiderna och pteranodontoiderna (Unwin 2003).

Rhamphorhynchoider
Rhamphorhynchoiderna ar, som namnts ovan, en
parafyletisk grupp (Unwin 2003) vars
overgripande interna fylogeni inte &r speciellt klar.
Dock placerar Unwin (2003) och Kellner (2003) i
stort samma taxa i gruppen (eller snarare utanfor
pterodactyloidea). De hade i jamforelse med
senare pterodactyloider relativt liten morfologisk
variation (Prentice et al. 2011). De tidiga typerna
har enligt Unwin (2003) korta kranier och rostra
som i stort ser ut som utgruppernas (figur 3).
Enligt Prentice et al. (2011) &r det mojligt att Figur 3. Kranie fran Anurognathus, ett
rhamphorhynchoider haft en distinkt rhamphorhynchoidslakte utanfér Loncognatha.
annorlunda vingform &n pterodactyloiderna. De ~ Jaime A. Headden, o

. . . http://commons.wikimedia.org/wiki/File:Anuro
var djupare och kortare vilket ledde till gnathus_skull_(cropped) jpg
langsammare hastighet men hogre
manovreringsformaga.

Lonchognatherna, dvs. breviquartossa och dess systergrupp campylognathididae, utvecklade
langre rostrum framfor nasdppningarna (Unwin 2003). Detta kan ha varit en anpassning for
jakt av byten som levde precis under vattenytan (Unwin 2003). Baserat pa Kellners (2003)



redogorelse for tidsintervall da olika taxa existerade och nar de divergerade bor denna
forlangning och manga av de forandringar i kraniestruktur som kan kopplas till den ha
uppkommit nagon gang i slutet av Trias. Dock &r den slutsatsen inte helt sjalvklar eftersom
hans kladistiska analys inte vager férandringarna i kraniemorfologi speciellt tungt som
definierande synapomorfier for gruppen. Dar anses istallet skillnader i langdratio mellan olika
ben i det vingbarande fingret (lillfingret) vara avgérande. Om kranieanpassningarna ansetts
vara viktigare kanske divergeringen forskjutits och placerats i en annan tidsperiod.

Pterodactyloidea

Pterodactyloidea kan delas in i fyra stora
undergrupper: azhdarchoidea, ctenochasmatoidea,
dsungaripteroidea och ornithocheiroidea (figur 4)
(Unwin 2003).
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Pterodactyloiderna skiljer sig i manga avseenden
fran rhamphorhynchoiderna. De hade kortare
svans (Unwin 2003) och deras huvuden var ofta
prydda med nagon form av kam som kunde skilja
sig avsevart beroende pa taxa (Prentice et al.
2011). Just kammen ar, géallande férekomst, extra
utmérkande for ornithocheriodea dar den finns hos
samtliga taxa utom moéjligtvis i nagot enskilt fall
(Kellner 2003). Enligt Kellner (2003) nar den
antagligen sin mest spektakuldra form i arten
Tupandactylus imperator (Tapejara sensu Kellner
2003) (figur 5). Tapejariderna och
Anhangueriderna har dven en kam som utgar fran  Figur 4. Pterodactyloidea. Férenklad frén
undersidan av underkéken (Kellner 2003). Det ar ~ Unwin (2003).

dock inte de enda kranieanpassningarna som

Pterodactyloidea

skiljer pterodactyloiderna fran de tidigare  Antorbital 5ppning Orbit
grupperna. Pterosaurier overlag har, forutom ~ EXtern nasoppning
de tva kraniedppningarna bakom orbit som &r /

karakaristiska for diapsider, ocksa en
antorbital 6ppning mellan orbit och
nésoppningen (figur 6). Hos pterodactyloider
har benet som skiljer den antorbitala
oppningen fran orbit férsvunnit och de tva
6ppningarna har blivit en (Kellner 2003). En
morfologisk anpassning som far féste i stora
delar av pterodactyloidea &r forlusten av
tander (Kellner 2003). Den kénda Pteranodon
longiceps, som for dvrigt var den flygédlan som Figur 6. Exempel pa kranie som skulle
var representerad i min forsta bok om kunna tillhért en tidig rhamphorhynchoid.
dinosaurier, &r en tandlds form (Kellner 2003). |




slutet av Krita hade alla former med ténder détt ut (Unwin 2003).

Figur 5. Tupandactylus imperator. Modell av Susanne Henfen, Darmstadt, Tyskland. Fotografi
H. Zell.

Ctenochasmatoidea innehaller manga olika taxa (Unwin 2003) men de som tillhor
ctenochasmatidae, som gett namn &t den storre gruppen, har anpassningar for fodoinsamling
som markant skiljer dem fran resten. Deras underkéke var forsedd med minst 150 langa,
uppatriktade tander (Kellner 2003) som antagligen anvéandes for att filtrera smadijur i vatten
(Unwin 2003).

| den allra sista delen av Krita fanns, som namnts ovan, endast tva grupper representerade
(Kellner 2003). De dominerande pterosaurierna verkar da ha varit Azhdarchiderna (Unwin
2003), bland de storsta landlevande ryggradsdjur som nagonsin upptackts (Prentice et al.
2011). | azhdarchiderna ingar jattar som Quetzalcoatlus northropi (Kellner 2003) med en
vingbredd pa ca 10 m och Hatzegopteryx thambema med en uppskattad vingbredd pa upp till
12 m och ett 3 meter langt huvud (Prentice et al. 2011). Dessa var antagligen till stor del
markbundna och var formodligen inte lika skickliga flygare som sina foregangare (Prentice et
al. 2011). De sista pterosaurierna forsvann i 6vergangen mellan Krita och Paleocen i och med
det stora massutddendet (Kellner 2003).

Tyvérr ar denna uppsats alltfor begransad for att ga igenom alla de olika specifika
rhamphorhynchoid- och pterodactyloidgrupperna och deras speciella karaktarer. Det
underlattar inte heller att synen pa deras inbordes slaktskap och definierande morfologi ar
splittrad.



Diversitet, spridning och levnadssatt

Geografisk spridning

Pterosauriernas diversitet forandrades, precis som for vilken annan organismgrupp som helst,
mycket fran deras uppkomst under sena Trias till deras utdéende. De nadde sin storsta
diversitet i borjan av Krita (se sammanstéllning av data fran Barret et al. (2008) nedan). Detta
var efter den stora pterodactyloiddiversifieringen i slutet av Jura da det samtidigt fanns en del
rhamphorhynchoidtaxa kvar (Unwin 2003, Kellner 2003). Enligt Prentice et al. (2011) kan ca
40 taxa tillskrivas rhamphorhynchoiderna och 80 pterydactyloiderna. Barret et al. (2008) gor
en sammanstéllning av samtliga pterosauriefynd med avseende pa lokalitet, alder och taxa.
Foljande avsnitt ar baserat pa sagda artikel. En sammanfattning visas i tabell 1. I min
sammanfattning har jag varit sa restriktiv som majligt och hallit mig till minsta sékra antal
arter. Det innebdér att om det, i samma region, exempelvis funnits flera ”ornithocheiridae
indet. (obestdmd individ tillhérande ornithocheiridae)” sa har de riknats som en. Om det
funnits fynd som inte kunnat bestammas pa artnivd men pa annan taxonomisk niva, som
exemplet ovan, och samtidigt artbestamda fynd fran samma grupp sa har de obestamda
fynden raknats bort da de inte med sakerhet kan skiljas fran den art som ar bestamd. Fynd
som markerats som obestimda men med markeringen ”cf (jamf{or)” har behandlats som
obestdmda pa narmast ovanstaende taxonomiska niva. Ichnofossilen (sparfossil) har helt
bortsetts fran. Originalartikelns ”Australasien” under sena Krita bendmns héar ”Australien” for
att inte 6verkomplicera tabellen.

Tabell 1. Pterosauriediversitet under Mesozoikum beréaknat med data frén Barret et al. (2008). Vardena avser
antal taxa i dagens varidsdelar vid olika tidsperioder. ”Australien” under sen Krita avser originalartikelns
“Australasien”. Vid berdkning har det tagits hinsyn till minsta sdkra antal taxa. Om flera fynd frdn samma
tidsperiod och region inte med sékerhet kunnat skiljas som separata taxa har de forts in som ett taxon i tabellen.
Fynd markerade med "indet.” t.ex. "ornithocheiridae” indet. har tolkats som obestdmt taxon av den angivna
taxonomiska nivan medan fynd markerade med "cf” t.ex. "Eudimorphodon cf ranzii ” tolkats som obestamda i
den hogre angivna taxonomiska nivan (exemplet ger da Eudimorphodon indet.).

SenTrias TidigJura MittenavJura SenlJura Tidig Krita Sen Krita

Afrika 0 1 1 3 3 4
Antarktis 0 1 0 0 0 0
Asien 0 1 4 4 25 6
Australien 0 0 0 0 1 1
Europa 5 6 1 15 16 6
Nordamerika 1 1 1 2 6
Sydamerika 0 0 2 19 3

Som kan utlasas ur tabellen sa dkar spridningen fran Trias till mitten pa Jura och
pterosaurierna fanns da pa samtliga av dagens varldsdelar (Antarktis kan knappast tas hansyn
till pga. den formodade svarigheten att bedriva utgravningar). Diversiteten 6kar fram till och
med tidig Krita och framforallt i dagens Asien, Europa och Sydamerika.
Rhamphorhynchoidernas diversitet minskar mot slutet av Jura, samtidigt som
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pterodactyloidernas okar. | mitten av Jura finns bara ett bekréftat pterodactyloidfynd. Detta ar
fran Nei Mongol Zizhiqu i Kina. Under sena Jura representeras rhamphorhynchoiderna av en
art i Afrika, tva i Asien, tre i Europa och fyra i Nordamerika och utgor alltsa ca en tredjedel av
alla bekraftade pterosauriearter. | borjan av Krita finns bara ett rhamphorhynchoidfynd, i
Asien, och i slutet av Krita verkar de sista grupperna ha forsvunnit helt.

Foda

Osi (2011) hivdar att “fylogenetiskt tidiga” pterosaurier som t.ex. Preondactylus och
Dimorphodon i huvudsak var insektivorer. De var duktiga pa att mandvrera i luften och
kakmuskulaturen gjorde att de kunde 6ppna munnen i upp till 90 grader (Osi 2011). Sjalvklart
var dven tanduppsattningen anpassad for fodan. Just tanderna var nagot som verkligen skiljde
sig mellan olika pterosauriegrupper (Osi 2011). Som namnts tidigare s& blev manga senare
grupper helt tandlsa (Kellner 2003) medan utseendet och variationen hos de pterosaurier som
hade tander var mycket stor (Osi 2011). Dessa skillnader kan antagligen kopplas till skillnader
i ekologiska forutsattningar (Osi 2011). Ett karaktaristiskt drag for de fylogenetiskt "tidiga”
pterosaurierna som till exempel Anurognathus (sensu Kellner (2003)) och Dimorphodon var
heterodonti, dvs. flera olika typer av tdnder hos varje individ. De hade stora,
huggtandsliknande tander i framre delen av munnen medan tdnderna i bakre delen av munnen
kunde skilja mellan de olika grupperna (Osi 2011). Austrodactylus, som hittats i Europa och
dateras till sen Trias (Barret et al. 2008), och Preondactylus, ocksa fran sen Trias (Kellner
2003), har enligt Osi (2011) spetsiga, sdgade tander och mycket exakt skarande bett.
Kraniemorfologin hos Dimorphodon och Peteinosaurus tyder pa att de nédvandigtvis inte
bara &t insekter utan kanske ocksa andra byten som t.ex. smé vertebrater (Osi 2011). Deras
tander var dock inte pa samma sétt anpassande for att skdra utan kunde tillsammans med de
kraftfulla kakmusklerna krossa bytet medan de flég (Osi 2011). L&mningar fran béde
Eudimorphodon och Caviramus visar pa nétningar pa tandytorna vilket tyder pa hopslagning
av tander pé ett helt annat sétt &n for det exakta bettet hos Astrodactylus (Osi 2011). Hos
Caviramus ar notningen sadan att den knappast beror pa fodan utan pa direkt kontakt mellan
tanderna. Det har foreslagits att Caviramus var en piscivor som at genom s.k. “dip-feeding”
(Osi 2011). Enligt Osi (2011) tyder nétningen dock pé att den méaste ha haft en mer varierad
diet. NGtningen pa Eudimorphodons téander &r av ett annat slag och indikerar méjligheten till
lateral kakrorelse. Detta gor Eudimorphodon till den enda gruppen pterosaurier som
processade mat i munhalan. Aven Eudimorphodon har foreslagits som piscivor.

Utifran de kladistiska analyser jag utgatt fran representeras alltsa de tidigaste pterosaurierna
av insektivorer (Osi 2011) och &ven om vissa av dem hade méjlighet att ata fisk sd uppstod
antagligen inte pterosaurierna som i huvudsak var piscivorer forran ca 25 miljoner ar efter
gruppens uppkomst. De representeras av medlemmar av rhamphorhynchidae sensu Unwin
(2003) (Osi 2011) frén tidiga Jura. Vissa rhamphorhynchider at ocksa andra akvatiska
organismer, méjligtvis med hérdare bestandsdelar (Osi 2011).

Den allméanna uppfattningen har lange varit att pterosaurier framst var strandlevande
piscivorer (Witton, Naish 2008). Manga olika typer av pterosaurier, exempelvis
Rhamphorhynchus, Quetzalcoatlus och Pteranodon, har foreslagits som s.k. ”skim-feeders”
(Humphries et al. 2007). Skim-feeding innebér att organismen flyger langs vattenytan och
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fangar byten som nabben, vars spets ar nedsankt i vattnet, kommer i kontakt med. Humphries
et al. (2007) havdar dock att sadana slutatser beror pa tillkortakommanden i anatomiska
analyser och att jamforelser med moderna faglar som jagar genom skim-feeding tyder pa att
det inte skulle varit energimassigt gangbart for pterosaurier. En nyupptackt art fran Kina som
hittades 2014, Ikrandraco avatar, ar unik i att den har en kam pa underkéken medan den
saknar kam pa 6vre delen av huvudet (Wang et al. 2014). Aven om méjligheten till att
kammen skulle ha nagon form av uppvisningsfunktion, forslagsvis vid parning, diskuteras i
artikeln sa havdas det inte vara en trolig slutsats da en kam pa ovansidan av kraniet, vilket &r
mycket vanligare hos pterosaurier 6verlag, borde synts mycket battre. Wang et al. (2014)
foreslar istallet att Ikrandraco kan ha flugit néara vattenytan och anvéant sig av temporar
’skimming” nir den fatt syn pé ett byte. Kammen pa underkaken ska da ha fungerat som en
“vattenbrytare” som sankte motstandet och minskade energin som gick at (Wang et al. 2014).
Ikrandraco hor enligt forfattarna hemma i bada grupperna dsungaripteroidea och
pteranodontoidea. Den klassificeringen gar inte ihop med fylogenierna jag har anvant vare sig
sensu Unwin (2003) eller sensu Kellner (2003) da pteranodontoidea star utanfor
dsungaripteroidea och vice versa i bada analyserna.

Som tidigare namnts sa hade Ctenochasmatiderna, t.ex. Pterodaustro, ett mycket speciellt satt
att samla in foda (Unwin 2003). De var filtrerare med flera hundra specialiserade tander
(Kellner 2003, Codornit et al. 2013) som padminner om samma typ av anpassning hos nu
levande bardvalar (figur 7). Pterodaustro &r det enda pterosaurietaxa som kunnat kopplas till
s.k. gastroliter (Codorniu et al. 2013). Gastroliter dr ”magstenar” som mest troligt anvéinds for
att mala ner hardare bestandsdelar i fodan, t.ex. kraftdjursskal, och finns i manga nu levande
archosaurier (Codorniu et al. 2013). Gastroliterna samlades in med hjélp av en annan typ av
specialiserade tander i framre delen av munnen (Codornit et al. 2013).

/@‘.“

konstateras fran_den fo_rras vekare Figur 7. Pterodaustro, en filtrerande ctenochasmatid. Nobu
skelettmorfologi (Martill 2014). En Tamura 2006/2009.

annan ornithocheiroid,
Coloborhynchus robustus, fran Brasilien, foreslas ha varit val anpassad for skim-feeding
(Fastnacht 2008). Detta bor dock ses i ljuset av Humphries et al. (2007) tidigare ndmnda

For ornithocheiroiderna sa foresprakar
Martill (2014) att Istiodactylus, ett
taxon fran Krita med ett vingspann pa
ca 4 m, var en asatare som med sina
vassa, tattsittande tander skar ut stora
kottbitar fran sina byten. Istiodactylus
kan jamforas med Ististius brasiliensis
(eng. Cookie-Cutter Shark), som har
en liknande tanduppsattning (Martill
2014). Skillnaden mellan de tva, dvs.
att Istiodactylis var asétare medan |I.
brasiliensis ar aktiv jagare, kan




pastaende att skim-feeding alltfor ofta tillskrivits manga pterosaurietaxa utan tillracklig
analys.

Vad géller slutet pa pterosauriernas era sa ar azhdarchidernas ekologi an sa lange mycket
oklar. Manga olika forslag har lagts fram genom aren, bl. a. att de skulle varit skim-feeders,
asatare, vadare eller jagat arthropoder nedgravda i marken (Witton & Niash 2008). Deras
koppling till marina miljoer har borjat ifragasattas och en studie av Witton och Niash (2008)
visar att den storsta delen azhdarchidlamningar kommer fran terrestra sediment. I samma
studie havdas det att azhdarchiderna var terrestra jdgare som narmast kan liknas vid moderna
storkar. Deras relativt immobila nackar, svaga kakmuskler och sma, korta fotter gor
tillsammans att varken flygande jakt, skim-feeding, dip-feeding eller vadning &r speciellt
troliga nischer. Studien framhaver ocksa en vingkonstruktion som ska ha hjalpt till att lyfta i
topografiskt komplexa miljoer. Henderson (2010) havdar dock att Quetzalcoatlus northropi ej
bor ha kunnat flyga pga. sin extrema vikt och, i forhallande till kroppsstorleken, korta vingar.
Mojligtvis var vissa av azhdarchiderna fakultativa vadare eller asatare. De svaga kékarna
ledde till att bytena i huvudsak inte var alltfor stora. Vad galler den andra gruppen
pterosaurier som fanns i sista delen av Krita, nyctosaurierna (Kellner 2003), verkar antalet
studier och artiklar vad géller ekologi och levnadssétt vara fa.

Ontogeni och utvecklingsbiologi

Pterosaurier hade manga olika ontogenetiska strategier (Prondvai et al. 2012).
Rhamphorhynchus muensteri fran sena Jura (Kellner 2003) och ctenochasmatiden
Pterodaustro guifiazui fran aldre Krita (Chinsamy et al. 2008) hade bada en mycket snabb
tillvaxt direkt efter klackning (Chinsamy et al. 2008, Prondvai et al. 2012). P. guifiazui
upprattholl sin snabba tillvéxt till ca 53 % av en vuxen individs storlek da den évergick till en
langsammare tillvéxt i arscykler (Chinsamy et al. 2008). | studien har Chinsamy et al. (2008)
jamfort storleken hos skelettdelar fran olika fynd av P. guifiazui med storleken hos samma
skelettdelar fran den storsta P. guifiazui som hittats for att pa sa satt uppskatta hur néra
fullvuxen storlek de olika individerna var nér de dog. Detta kombineras sedan med
histologiska studier for att kunna uppskatta tillvaxthastighet vid olika aldrar och storlekar.
Prondvai et al. (2012) havdar att R. muensteri véaxlade tillvéxtstrategi vid 30-50 % av en
vuxen individs vingspann och 7-20 % av en vuxen individs kroppsmassa. Prondvai et al.
(2012) anvander ocksa histologiska undersokningar tillsammans med uppskattningar av
relativ storlek for att avgora var i utvecklingen tillvéaxtstragetin andrades. Da Chinsamy et al.
(2008) med sina 53 % avser relativ langd jamfors det bast med Prondvais et al. (2012) matt pa
vingspann och inte kroppsmassa, da vingspannet ocksa ar ett Iangdmatt. Chinsamy et al.
(2008) foreslar att P. guifiazui 6vergick till den langsamma tillvaxtstrategin vid kdnsmognad.
Prondvai et al. (2012) anser att R. muensteri genomforde sin évergang vid samma tidpunkt i
livet som den larde sig flyga och insinuerar ocksa samma teori for P. guifiazui. Samma
monster av snabb tillvéxt i borjan av livet foljt av en dvergang till langsammare tillvéaxt har
ocksa observerats hos Dimorphodon, Rhamphorhynchus och méjligtvis Pterodactylus (Padian
et al. 2004).

Om pterosauriernas utveckling fran juvenil till vuxen skiljde sig mellan grupper sa gjorde
sannerligen slutresultatet det ocksa. En analys av Henderson (2010) beraknar att
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Rhamphorhynchoiderna vagde mellan ca 5 g (Anurognathus ammoni) och drygt 1 kg

(Dimorphodon macronyx) och att pterodactyloiderna vagde mellan ca 0,5 kg (Pterodaustro
guifiazui) och drygt 500 kg (Quetzalcoatlus northropi). Analysen tar inte upp i nérheten av
samtliga k&nda taxa men variationen kan knappast bli mindre om fler exemplar inkluderas.

Pterosaurierna som grupp hade alltsa under sin existens ett stort antal metoder for att
inforskaffa foda. De fyllde med stor sannolikhet ocksa manga olika nischer vars
forutsattningar andrades over tid. Detta kan med stor sannolikhet ha lett till de forandringar i
kroppsform som syns mellan rhamphorhynchoider och pterodactyloider. Nedan foljer
jamforelser och diskussion kring liknande situationer for bade utddda och nu levande faglar.

Diskussion

Den éldsta kénda aktivt flygande dinosaurien ar Archaeopteryx som berdknas vara ca 150
miljoner &r gammal (Wellnhofer 1990). Den har ldnge setts som en vildigt basal grupp i
avialae (Xu et al. 2011), en grupp som i princip avser just flygande dinosaurier. En kladistisk
analys av Xu et al. (2011) placerar dock Archaeopteryx i deinonychosauria, systergruppen till
avialae. Da de fOrsta flygddlorna uppkom f6r ca 225 miljoner ar sedan (Prentice et al. 2011)
maste de ha varit ensamma flygande ryggradsdjur i ca 75 miljoner &r. D4 divergeringen som
gav upphov till pterodactyloiderna skedde i slutet pa Jura (Kellner 2003), bara nigra miljoner
ar innan Archaeopteryx, maste luftrummet under storre delen av denna tidsperiod dominerats
av rhamphorhynchoiderna. De fylogenetiskt tidigaste rhamphorhynchoiderna var i huvudsak
insektsitare (Osi 2011) och dérfor bor den totala “nischbredden” under forsta delen av
pterosauriernas tid som ensamma flygande vertebrater dominerats av insektivori. Att de
senare rhamphorhynchoiderna, t.ex. rhamphorhynchidae, levde pa marin foda (Osi 2011)
utokar dock inte gruppens totala nischbredd speciellt mycket med tanke pé att dven tidiga taxa
som Caviramus och Eudimorphodon ocksa var potentiella piscivorer (Osi 2011).

Aven om man aldrig kommer att hitta representanter for alla ekologiska nischer i fossilvig,
och rhamphorhynchoiderna mycket mojligt skulle kunna ha uppvisat stérre mangfald &n sé, sa
ar det for mig ratt klart att detta star 1 stor kontrast med dagens dominerande flygande
vertebrater, figlarna. Aven om manga figlar ir just insektivorer s #r figlarna som grupp
otroligt mangsidiga med en uppsj6 olika nischer: allt ifrdn nektarsugande kolibrier till
asdtande gamar till ryttlande, jagande fiskgjusar. Det dr i och for sig inte sa underligt. Nar
pterosaurierna borjade sin flygkarriér var de, precis som vilken organismgrupp som helst som
utvecklar en ny specifik karaktir, bara representerade av ett taxon med en nisch. I det hér
fallet var den nischen med stor sannolikhet ett liv som en ganska liten insektsétare. Osi (2011)
ndmner t.o.m. mojligheten att det kan ha varit den stora mingden insekter under Trias som
drev utvecklingen av pterosauriernas flygformaga. Om uppskattningarna angdende
rhamphorhynchoidernas nischer dr ndgotsanir korrekta sé visar det att den forsta stora
pterosariediversifieringen inte hade lett till speciellt stor nischbreddning vid tiden for
archaeopteryx uppkomst. Faglarna, & andra sidan, hade redan vid slutet av Krita genomgatt
150 miljoner ar av evolution som flygande organismer. Sedan det stora massutddendet vid
gransen Krita/Paleocen har de haft ca 65 miljoner ar pd sig att diversifiera och sprida sig till
nya habitat. Att jimfora de tidiga pterosaurierna och dagens faglar blir ndrmast ett
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fylogenetiskt och evolutionshistoriskt problem. Den avgorande faktorn verkar inte vara att
dominera i luftrummet utan snarare tiden for diversifiering och spridning.

Som tidigare namnts sa har den allmanna uppfattningen lange varit att pterosaurier framst var
piscivorer i strandmiljo (Witton & Niash 2008). Witton och Niash (2008) h&vdar dock att en
del av den 6vervaldigande del marina fynd som gjorts i sjalva verket kommer fran terrestra
paleomiljoer och att de hittas i vad som tolkas som marina miljoer pa grund av tafonomiska
faktorer (tafonomi ar vetenskapen géllande de processer handelser som sker med en organism
fran att den dor, dvs. hur den bryts ner eller bevaras, fran grekiskans taphos - grav). Det finns
fler argument som pekar pa att det ar rimligt att ifragaséatta den traditionella bilden av
pterosaurier. For det forsta sa har den gangse uppfattningen om manga grupper som skim-
feeders borjat ifragasattas (t.ex. Humphries et al. 2007). For det andra kan pterosauriernas
formaga att flyta pa vattenytan diskuteras. En studie av Hone och Henderson (2014)
undersoker just hallningen hos pterosaurier som kan tankas ha befunnit sig pa vattenytan och
om det 6verhuvudtaget var mojligt for dem att halla sig dar. Studien kommer fram till att de
maste ha legat ungefar lika hogt i vattnet som dagens sjofaglar men med en mycket mer
ofdrdelaktig hallning. Da pterosariehalsen inte kunde béja sig i den for sjofaglar
karaktaristiska s-formen skulle deras huvuden ha hamnat i vattnet med nésdppningarna precis
ovanfor ytan (Hone, Henderson 2014). Man kan alltsa tanka sig att pterosaurier kan ha gjort
kortare stopp pa vattnet vid lugnare vader men inte kunnat stanna pa ytan nagon langre tid.
Detta maste pa manga satt ha begransat potentiella marina pterosaurier och ar, i min mening,
en stor indikation pa att gruppen inte var s dominerat marin som man tidigare. A andra sidan
kanske det betyder att pterosaurier ockuperade fler terrestra nischer &n vad som tidigare
antagits. Detta bor ocksa ses i ljuset av den relativt nya tolkningen av azhdarchiderna som
terrestra jagare (Witton & Niash 2008) potentiellt utan flygformaga (Henderson 2010).

Med tanke pa de egenskaper sjofaglar idag har, t.ex. tidigare namnda s-form pa halsen, bor
aven mesozoiska faglar lattare kunnat anpassa sig till att klara sig i just marina miljoer &n
pterosaurierna. Sadana anpassningar kan ses hos atminstone en fagelgrupp som redan i bérjan

Figur 8. Hesperornis, en simmande fagel fran Krita.
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av Krita utvecklat en livsstil dar just flytformaga och positionering i vattnet ar vitala faktorer.
Enaliornis var en effektiv dykande fotpaddlare och en tidig medlem i gruppen
hesperornithiformes (figur 8) som med tidens gang kom att innehalla manga taxa med dessa
egenskaper (Martin 1984). Med tanke pa hur manga nu levande fagelgrupper och -arter som
spenderar stora delar av sina liv flytandes och simmandes &r det inte konstigt att tdnka sig att
forutsattningarna for att utveckla en sadan livsstil fanns aven hos tidigare faglar.

En intressant jimforelse mellan faglar och pterosaurier dr hur tidiga taxa fran bada grupperna
gemensamt skiljer sig fran senare morfotyper. Bade de tidigast kdnda pterosaurierna hade
ursprungligen tinder och svans (Kellner 2003, Osi 2011). Detsamma giller for
Archaeopteryx. Géllande pterosaurierna édr detta &tminstone sant om man accepterar Unwins
(2003) fylogeni. Da anurognathiderna hade kortare svansar én dvriga rhamphorhynchoider
(Kellner 2003) sa rimmar det illa att séga att de tidigaste pterosaurierna hade l&nga svansar
om man foljer Kellners (2003) fylogeni dér anurognathiderna placeras som systergrupp till
Ovriga pterosaurier. Att dessa karaktirer forekom i bada grupperna ar létt att tinka sig med
hinsyn till deras evolutionshistoria da alla nirstaende grupper, utdoda eller nu levande, som
t.ex. crurotarsi (krokodiler och deras néra sldktingar), lepidosaurier (6dlor, ormar och
bryggddlor) och dinosaurier (i avseendet ickefaglar) uppvisar de karaktirerna. Bada dessa
drag forsvinner dock senare i gruppernas historia. Pterodactyloiderna hade i allménhet kort
svans och dven om ménga av dem hade kvar sina tdnder sa forsvann de i vissa grupper och de
allra sista, azhdarchiderna och nyctosaurierna, var helt tandlosa (Unwin 2003). Archaeopteryx
hade bade tinder och svans. Dock har inte moderna faglar det. Detta kan antagligen kopplas
till en av de storsta likheterna (atminstone primitivt i respektive grupp) mellan faglar och
pterosaurier: flygformagan. All form av viktminskning bor ha sina fordelar om man ska flyga.
Om en ndbb kan goras lika effektiv som en mun med tidnder ar det antagligen béttre for en
flygande organism. Féglars mycket varierande nébbar som utvecklats och anpassats for en
méngd olika nischer bor vara bevis nog for dess anvindbarhet. Dock &r det svérare att tinka
sig hur det &r fordelaktigt att bli av med svansen. Sjdlvklart dr det tyngre att ha en svans an att
inte ha en. En svans bor ge kraftiga mandvreringsfordelar i flygningen da den kan fungera
som ett roder, antingen lateralt eller 1 hojdled beroende pa dess morfologi. Darfor kan det
verka markligt att den forsvann 1 bada grupperna just pa grund av att de flyger.

Hos pterosaurierna tror jag att det kan motiveras med fordndringen 1 6vrig morfologi mellan
rhamphorhynchoiderna och pterodactyloiderna. Med tanke pa att de hade storre vingar (och
var storre 1 allménhet) si bor de inte ha haft lika stor mandvreringsforméga som de tidigare
flygddlorna. Det kan tolkas som att de inte heller hade ett lika stort behov av det. I sddana fall
kan det ha varit rimligt att gora sig av med svansen for att minska pé vikten. Prentice et al.
(2011) skriver att pterodactyloider var béttre pd att ta sig fram pd marken &n
rhamphorhynchoider. Forlusten av svansen kan kanske ha varit en anpassning till att kunna ga
battre. Kanske var det i sadana fall detta, om teorierna frdn Witton och Niash (2008) och
Henderson (2010) stimmer, som tilldt vissa azhdarchider att bli terrestra jagare som
mojligtvis var helt markbundna.

Med féglar kan man inte riktigt gora samma argumentation da samtliga faglar saknar svans
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vare sig de skulle ha behov av bittre mandvreringsforméga eller inte (jag kan inte tdnka mig
ett bra argument for att samtliga fageltaxa skulle sakna behov av ypperlig
manovreringsforméga). Det verkar inte orimligt att stjértfjddrarna dr en form av erséttning for
svans som &r littare men fortfarande kan anvéndas for att mandvrera och ge fordelaktiga
aerodynamiska egenskaper.

Vad giller pterosauriernas geografiska spridning under mesozoikum finns det en del att
diskutera. Pterosaurierna nadde under sen Jura en hég taxonomisk diversitet i Europa vilken
okade ytterligare 1 tidig Krita och di ocksa blev dnnu storre 1 Asien och Sydamerika (Barret et
al. (2008). Fragan ar om de fynd som gjorts reflekterar det verkliga forhallandet mellan
diversiteten pa de olika platserna. Det finns ett antal faktorer man maste ta med i berdkningen
och bedoma nir man uppskattar diversitet och spridning hos utdéda grupper. Fynden kan
aldrig antas vara fullstdndiga, dvs. manga utddda taxa kommer aldrig att hittas. Denna
osdkerhet kommer vara olika stor mellan olika omraden beroende pa vilka
bevarandeforhéllanden som géllt sedan organismerna dog. T.ex. kanske 50 % av alla
pterosaurietaxa i Europa fran sen Jura har bevarats och hittats medan bara 25 % av de
australiensiska frdn samma tidsperiod har upptickts (andelarna ar inga faktiskta
uppskattningar utan bara tagna som exempel). Fynden 1 sig ger da ett felaktigt férhallande
mellan omradenas taxonomiska diversitet. Ett annat problem, som inte beror pa
bevarandeforhallanden, dr hur vél undersokt ett omrade ar. Att diversiteten under tidig Krita ér
ofantligt mycket hogre 1 Europa och Asien én 1 Afrika och Antarktis kan nog mycket vél bero
pa att de forra vérldsdelarna har undersokts betydligt noggrannare dn de senare.

De fynd som faktiskt har hittats visar pa hogst taxonomisk diversitet under tidig Krita vilken
sedan sjunker mot slutet av tidsperioden. Den relativa méngfald av rhamphorhynchoider som
fanns 1 slutet av Jura har helt forsvunnit 1 Krita och hdjdpunkten i diversitet domineras helt av
pterodactyloider. Tyvirr dr detta svart att jamfora med faglarnas diversitet i olika geografiska
omraden under mesozoikum eftersom jag inte lyckats fa tillgang till en bra sammanstillning
av de fynd som gjorts pd samma sétt som med pterosaurierna.

Pterosaurier och figlar hade alltsd en hel del likheter och olikheter under mesozoikum. Som
tidigare redovisats sé finns del en hel del forslag pa livsstilar for pterosaurier. Detsamma
giller for mesozoiska faglar. Li ef al. (2014) ndimner ménga olika forslag pa vad de kan ha
atit, bl.a. fron, frukt och fisk. I vissa fynd av mesozoiska figlar har dven gastroliter pétriffats
(L1 et al. 2014) precis som hos Pterodaustro (Codorniu et al. 2013). Det ar svért att se ndgon
klar trend 1 vilka typer av f6da som var bést 1dimpade for respektive grupp. Dock finns det, sa
vitt jag vet, inget fynd av en filtrerande figel. Atminstone inte med sddana utstuderade
anpassningar som hos Pterodaustro guiriazui. Att fdglarna inte har utvecklat en sédan
anpassning kan ju bero pa att det helt enkelt inte hinde eftersom behovet inte funnits eller
nischen inte varit aktuell. Det gér dock inte att utesluta att det var skillnader om uppbyggnad
av rostrum eller tinder som gjorde det mdjligt for pterosaurierna men inte faglarna att
utveckla denna hdpnadsveckande anpassning.

Tolkningen av pterosaurier som huvudsakligen strandlevande marina jagare far ndrmast ses
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som en parentes om resultatet av Hendersons (2014) studie av flytformaga star sig. Ett djur
som forvisso kan flyta men knappt halla sina andnings6ppningar ovanfor vattenytan kan
knappast gynnas speciellt av att spendera en stor del av sin tid dver stora vattenmassor. Man
kan 1 och for sig tinka sig att det inte spelade alltfor stor roll innan fdglarna kom in i bilden.
Pterosauriernas anatomi tilldit dem uppenbarligen inte att vara effektiva “flytare”. Dock
kanske flygformagan i sig var en tillrdckligt bra anpassning for att vara effektiva jédgare av
marina djur om man slapp konkurrera med andra flygande ryggradsdjur som hade béttre
anatomiska forutsittningar for att utveckla fordelaktiga beteenden och morfologier. Det dr
mojligt att pterosaurierna faktiskt var effektiva i den rollen och de faglar som anpassade sig
till samma milj6er helt enkelt var effektivare. Huruvida det ar sa far undersokas i ytterligare
studier. Klart &r dock att gruppernas anatomiska forutséttningar, som avgjorde vilka
anpassningar de kunde astadkomma, pa ménga sétt skiljde sig markant.

I stort stod bade faglar och pterosaurier for en mangd olika livsstilar under mesozoikum. De
hade olika anpassningar for att flyga och skiljde sig ocksa i hur de betedde sig pa land och i
vatten. Det &r fortfarande oklart vilka av alla skillnader som gjorde att figlarna dverlevde till
var tid medan pterosaurierna forsvann i evolutionshistoriens dimmor 1 det stora
massutdéendet for 65 miljoner ar sedan.
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