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RESUMO 

 

Crânios de cinodontes do Triássico da América do Sul, de distintas 

posições filogenéticas, foram submetidos a tomografias computadorizadas para 

um estudo comparativo das respectivas cavidades nasais e caixas cerebrais, 

visando discutir suas implicações fisiológicas e evolutivas, especialmente no que 

tange à origem da endotermia em sinápsidos. Foram analisados espécimes de 

Massetognathus pascuali (PV0968T), Exaeretodon riograndesis (PV0715T), 

Prozostrodon brasiliensis (PV0248T), Riograndia guaibensis (PV0596T e 

PV0601T), Brasilodon quadrangularis (PV0628T) e Brasilitherium 

riograndensis (PV0760T)); além de um exemplar de Didelphis, usado como 

parâmetro, representando um mamífero atual com um crânio de morfologia 

primitiva. Uma revisão crítica acerca das diversas hipóteses para a evolução da 

endotermia é também apresentada. As imagens das tomografias 

computadorizadas foram digitalmente processadas para gerar reconstituições 3D 

dos crânios e seus moldes internos, bem como para realizar medições superficiais 

e volumétricas. Os resultados obtidos revelaram que a morfologia da cavidade 

nasal, nos cinodontes estudados, é bastante similar à dos mamíferos, indicando 

ando altas taxas respiratórias, o que confirma o provável status metabólico 

endotérmico para eucinodontes já proposto em trabalhos anteriores. Por 

conseqüêncicia, todas as demais adaptações anatômicas e fisiológicas 

relacionadas com a endotermia poderiam também estar presentes nos Cinodontes 

do Triássico. Por outro lado, uma significativa encefalização foi observada 

somente em  Riograndia e nos  brasilodontídeos, indicando uma desvinculação 
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entre esta característica e o processo de incremento da atividade respiratória, 

sendo este anterior àquela. 

 

 

Palavras-chave: evolução da endotermia; cinodontes não-mamalianos; fisiologia 

de sinápsidos;  tomografia em fósseis; encefalização em sinápsidos;  Triássico. 
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ABSTRACT 

 

Skulls of South American Triassic cynodonts of distinctive phylogenetic 

positions were analyzed by C.T. Scanning for a comparative study of the 

respective nasal cavities and braincases, aiming to discuss their physiological and 

evolutionary roles specially regarding to the arising of the endothermy in 

synapsids. Specimens of Massetognathus pascuali (PV0968T), Exaeretodon 

riograndesis (PV0715T), Prozostrodon brasiliensis (PV0248T), Riograndia 

guaibensis (PV0596T and PV0601T), Brasilodon quadrangularis (PV0628T) 

and Brasilitherium riograndensis (PV0760T) were scanned, as well as a skull of 

Didelphis, an extant mammal with a primitive cranial morphology, used for 

comparisons. A discussion about the current hypotheses on the origin of 

endothermy is presented too. The C.T. scan images were digitally processed to 

generate 3D reconstitutions of the skulls and their endocasts, from which some  

areal and volumetric measurements were obtained. The morphological aspects of 

the nasal cavity of the studied cynodonts, very close to the mammalian condition 

and indicating high respiratory rates, confirm the endothermic metabolic status 

attributed to eucynodonts by some authors. Thus, all the anatomical and 

physiological adaptations related to endothermy could also be already present in 

Triassic cynodonts. On the other hand, a significant encefalization was observed 

only in Riograndia and the brasilodontids, suggesting a negative correlation 

between this physiological feature and the enhancement of the respiratory rates 

and indicating that the later evolved earlier than the former. 

Key words: evolution of endothermy; physiology of synapsids; computed 

tomography on fossils; encephalization in synapsids, Triassic. 
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1. INTRODUÇÃO 

 

A endotermia de aves e mamíferos está entre as mais importantes adaptações da 

história evolutiva dos vertebrados (Ruben e Jones, 2000) e envolve complexas 

modificações fisiológicas, morfológicas e comportamentais (Radolph, 1994), as quais 

chegaram, inclusive, a embasar a proposição de um clado “Haemothermia” separando 

aves e mamíferos dos demais Amniota (Gauthier et al., 1988). Até o momento, ainda 

não são bem entendidas as possíveis causas que levaram à evolução dessa dispendiosa 

fisiologia, de forma independente, nessas duas linhagens (Ruben, 1995; Hayes e 

Garland, 1995; Farmer, 2000; Korteja, 2004; Hillenius e Ruben, 2004a). O entendimento 

da evolução da endotermia também depende do conhecimento do status metabólico de 

vertebrados extintos e, nesse sentido, diversos autores, com base em diferentes 

caracteres osteológicos, têm procurado inferir o padrão fisiológico de vertebrados 

extintos, especialmente dinossauros não-avianos e terápsidos não-mamalianos (Brink, 

1956; Bakker, 1971, 1972, 1974; Ricqlès, 1975, 1976; Benton, 1978; Bennet e Ruben, 

1986; Carrier, 1987; Hillenius, 1994; Ruben et al., 2003; Hillenius e Ruben, 2004a; 

Seymour et al., 2004).  

Dentre as diversas proposições de evidências paleontológicas de endotermia, a 

presença de turbinais respiratórios, verificada pela presença de cristas na superfície 

medial do osso maxilar (Hillenius, 1994) (FIG. 1), ou inferida a partir da área da secção 

transversal da porção respiratória da cavidade nasal (Ruben et al., 1996), tem sido 

proposta como única evidência direta de endotermia, devido à função termorregulatória 
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dessas estruturas (Hillenius, 1992, 1994; Ruben et al., 1996; 2003; Hillenius e Ruben, 

2004a, b). 

A presença das cristas para maxiloturbinais em Thrinaxodon e Massetognathus 

foi considerada uma forte evidência para algum grau de endotermia em cinodontes 

triássicos (Hillenius, 1994). Por outro lado, a área transversal da cavidade nasal de 

diferentes dinossauros não-avianos, medida a partir de tomografias computadorizadas, 

foi considerada muito estreita para alojar turbinais respiratórios, servindo então como 

evidência da ectotermia destes animais (Ruben et al., 1996).  

Também com base na morfologia interna da cavidade nasal, foi sugerida a 

evolução da endotermia, de forma independente, na linhagem Therocephalia (Hillenius, 

1994). Para o mesmo autor, no entanto, apesar do desenvolvimento de um palato 

secundário também ter ocorrido em Anomodontia, a hipótese de endotermia em 

dicinodontes é rejeitada, devido à ausência de cristas para maxiloturbinais e pelo curto 

comprimento do palato desses animais, o que impossibilitaria a existência de turbinais 

respiratórios.  

A provável ausência de turbinais respiratórios, em razão da estreita passagem de 

ar, relacionada à presença de grandes seios paranasais (Ruben et al., 1996; Hillenius e 

Ruben, 2004a; Hillenius et al., 2005),  também tem sido o principal argumento contrário 

à sugestão de endotermia para crocodilomorfos extintos, que teria sido posteriormente 

perdida (Carrier, 1987; Seymour et al., 2004; Seymour, 2004).  
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Figura 01 – Representação de crânios de Didelphis (A e B) e Massetognathus (C) 
seccionados em plano sagital evidenciando os maxiloturbinais, de função respiratória, 
e os olfativos naso e etmoturbinais (A) bem como as cristas onde os mesmos se 
inserem na superfície medial dos ossos da cavidade nasal (B e C). Modificado de 
Hillenius (1994).

Legendas: 1. nasoturninal, 2. maxiloturbinais, 3. etmoturbinais, 4. placa cribiforme,  
5. lâmina transversa, 6. cristas para maxiloturbinais,  7. cristas para nasoturbinais, 8. 
ducto nasolacriamal, 9. cristas para etmoturbinais, 10. abertura do ducto nasolacrimal, 
11. palato secundário, 12. coana, 13. palato primário.
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O conhecimento do padrão termorregulatório de vertebrados extintos, além de 

propiciar a reconstituição dos modos de vida e da relação destes com os fatores 

ambientais da época em que os animais viveram, é importante para o estudo da evolução 

de outras características morfológicas associadas à fisiologia, e essencial para o 

entendimento das possíveis pressões seletivas relacionadas à evolução da endotermia. 

Nesse sentido, o estudo das cavidades cranianas de cinodontes não-mamalianos, de 

diferentes posições filogenéticas, encontrados na América do Sul, pode contribuir para o 

entendimento da evolução da fisiologia mamaliana, bem como de outras características 

da biologia dos mamíferos, como o desenvolvimento do cérebro e adaptações relativas à 

capacidade olfativa.  

As linhagens Synapsida e Sauropsida (que inclui todos os amniotas atuais não 

mamíferos) divergiram já no Neocarbonífero (FIG. 2) e, desde então até o final do 

Triássico, os sinápsidos foram dominantes e os mais diversificados entre os vertebrados 

terrestres (Ruben, 1980). Ao final do Permiano, os táxons de sinápsidos agrupados de 

forma parafilética como “pelicossauros”, foram substituídos pelos Therapsida (FIG. 3), 

um grupo monofilético que se diversificou em diversos linhagens: Biarmosuchia, 

Dinocephalia, Anomodontia (que inclui Dicynodontia), Gorgonopsia, Therocephalia e 

Cynodontia (Rubidge e Sidor, 2001) (FIG. 4). O grupo Cynodontia é definido, com base 

estemática, como o clado mais inclusivo abrangendo os mamíferos e excluindo Bauria 

(Therocephalia)    (Hopson  e  Kitching, 2001),  e   tem    seus    primeiros     morfótipos  
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Figura 02 – Cladogramas mostrando as relações filogenéticas dentro de 
Amniota e táxons propostos como grupo-irmão, segundo Laurin e Reisz
(1995).

Figura 03 – Diversificação dos Principais grupos de Synapsida desde o 
Pensilvaniano. Modificado de Carrol (1988) e Hillenius (1994).

Figura 02 – Cladogramas mostrando as relações filogenéticas dentro de 
Amniota e táxons propostos como grupo-irmão, segundo Laurin e Reisz
(1995).

Figura 03 – Diversificação dos Principais grupos de Synapsida desde o 
Pensilvaniano. Modificado de Carrol (1988) e Hillenius (1994).
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encontrados em rochas do Neopermiano da Rússia (Dvinia) e da África do Sul 

(Procynosuchus e Cynosaurus) (Rubidge e Sidor, 2001).   

O registro fóssil mostra uma grande diversificação de cinodontes durante o 

Triássico, mas, apesar de propiciar o conhecimento detalhado de modificações 

osteológicas e de seus estágios transicionais ao longo história evolutiva dos mamíferos 

(Rubidge e Sidor, 2001), as relações filogenéticas entre cinodontes não-mamalianos, 

especialmente dentro do clado Eucynodontia (FIG. 4), são ainda controversas e 

diferentes táxons têm sido propostos como grupo-irmão de Mammaliaformes (sensu 

Rowe, 1988) - clado menos inclusivo que abrange morganucodontídeos e o grupo 

coronal Mammalia (Rowe, 1988, 1993; Hopson e Kitching, 2001; Bonaparte et al., 

2003; Soares, 2004) (FIG. 5). 

De qualquer modo, o estudo comparativo da anatomia óssea de cinodontes revela 

uma crescente aquisição de características mamalianas, ao longo do Triássico, que 

abrangem modificações de pós-crânio, relacionadas à postura dos membros e locomoção 

(Crompton e Jenkins, 1979), complexas mudanças no padrão de oclusão dentária 

(Crompton, 1995), bem como várias alterações morfológicas no crânio, dentre as quais 

destacaremos aquelas de maior significância para os objetivos do presente trabalho. 

A evolução do neocortex mamaliano foi sugerida como inicialmente relacionada 

ao controle do sistema muscular esquelético para mastigação e locomoção (Ulinski, 

1986), bem como ao incremento da capacidade sensorial, especialmente olfação e 

audição, devido ao desenvolvimento do hábito noturno (Jerison, 1973).  

O estudo da morfologia cerebral de cinodontes não-mamalianos pode ser 

realizado a partir de  moldes internos da caixa cerebral,  os  quais também  podem  servir  
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Figura 04  - Cladograma mostrando os principais grupos de Therapsida e 
Sphenacodontidae como grupo-irmão (retirado de Rubidge & Sidor, 2001).

Legenda: 1,  Biarmosuchia; 2, Dinocephalia; 3, Anomodontia; 3b,  Dicynodontia; 
4, Gorgonopsia; 5, Therocephalia; 5b, Eutherocephalia; 6, Cynodontia; 6b, 
Epicynodontia

B

A

Figura 04  - Cladograma mostrando os principais grupos de Therapsida e 
Sphenacodontidae como grupo-irmão (retirado de Rubidge & Sidor, 2001).

Legenda: 1,  Biarmosuchia; 2, Dinocephalia; 3, Anomodontia; 3b,  Dicynodontia; 
4, Gorgonopsia; 5, Therocephalia; 5b, Eutherocephalia; 6, Cynodontia; 6b, 
Epicynodontia

Figura 04  - Cladograma mostrando os principais grupos de Therapsida e 
Sphenacodontidae como grupo-irmão (retirado de Rubidge & Sidor, 2001).

Legenda: 1,  Biarmosuchia; 2, Dinocephalia; 3, Anomodontia; 3b,  Dicynodontia; 
4, Gorgonopsia; 5, Therocephalia; 5b, Eutherocephalia; 6, Cynodontia; 6b, 
Epicynodontia

B

A

Figura 05 – Diferentes hipóteses
filogenéticas propondo o grupo-
irmão de Morganucodon, segundo
Rowe (1988), A; e Luo e Crompton
(1994), B.
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para calcular-se Quocientes de Encefalização (EQ)1. Em geral, os EQs de cinodontes 

não-mamalianos têm cerca da metade do valor medido para os primeiros mamíferos 

(Kielan-Jaworowoska et al., 2004). Entretanto, poucos estudos existem a respeito do 

cérebro de cinodontes não-mamalianos e os valores de EQs recorrentemente citados para 

os mesmos são sempre aqueles obtidos por Quiroga (1979, 1980a, b). O incremento do 

cérebro, na história evolutiva dos mamíferos, também pode ser verificado pelo aumento 

da largura da caixa cerebral em relação à largura do crânio. Para esta razão, cinodontes 

não-mamalianos têm usualmente valores maiores que lepidossauros, mas somente no 

grupo Mammaliaformes os valores se aproximam dos encontrados para o grupo coronal 

Mammalia (à exceção do Hadrocodium, que chega a superar mamíferos atuais na 

largura relativa do cérebro (Luo et al., 2001)).  

Ainda em relação à evolução do cérebro, Kielan-Jaworowoska et al., (2004) lista 

algumas modificações, de origem heterocrônica, entre marsupiais e eutérios, que se 

refletem na morfologia craniana e são observáveis principalmente em Tritylodontidae e 

Mammaliaformes, como por exemplo: deslocamento posterior da caixa cerebral em 

relação à junta craniomandibular; aumento na profundidade da região frontal da caixa 

cerebral (FIG. 6) associada ao aumento do bulbo olfativo, alargamento da região 

parietal, em correlação com o desenvolvimento do neocórtex nos hemisférios cerebrais e 

alargamento da região occipital, relacionado ao desenvolvimento do cerebelo.  

                                                 
1 Quociente de Encefalização é a razão entre o tamanho real do cérebro e o tamanho de cérebro esperado 
para um mamífero (grupo taxonômico utilizado como referência) de mesma massa corpórea.  A relação 
alométrica entre o tamanho do cérebro e massa corpórea é definida pela equação que melhor representa a 
relação, entre essas duas variáveis, observada empiricamente para diferentes espécies de mamíferos. 
(Jerison, 1973, Harvey e Krebs 1990). 
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A região orbito-esfenoidal (sensu Kielan-Jaworowoska et al., 2004), que limita a 

caixa cerebral e a cavidade nasal, também apresenta significativas modificações ao 

longo da história evolutiva dos cinodontes. Em mamíferos, o complexo esfenoidal se 

desenvolve a partir de diferentes ossos – basi-esfenóide, orbito-esfenóide, pré-esfenóide 

e alisfenóide - os quais são fusionados nos indivíduos adultos. O orbitosfenóide forma a 

parede medial da órbita, a parte posterior da cavidade nasal e o assoalho da região 

frontal da caixa cerebral. Para Kielan-Jaworowoska et al. (2004), o orbitosfenóide é 

ausente em Thrinaxodon, parcialmente ossificado em Massetognahus, Probelesodon 

(FIG. 6) e Exaeretodon. Somente os tritilodontídeos, dentre os cinodontes não-

mamaliaformes, possuem um orbito-esfenóide totalmente ossificado, não havendo, 

assim, a vacuidade orbital que ocorre em outros cinodontes (FIG. 6). Todavia, um 

orbito-esfenóide ossificado já fora descrito para Diartrogathus (Crompton, 1958) 

Prozostrodon (Bonaparte e Barberena, 2001) e Riograndia (Soares, 2004).   

Além do orbito-esfenóide, a parede posterior da cavidade nasal de mamíferos é 

formada pelo maxilar, processo orbital (ascendente) do palatino e placa cribiforme do 

etmóide. Thrinaxodon e Probainognathus apresentam uma condição primitiva, tendo em 

vista o pouco desenvolvido processo orbital do palatino (FIG. 6). A lâmina transversa do 

etmóide, que isola a porção olfativa da cavidade nasal e a passagem de ar para a 

nasofaringe (FIG. 1), é descrita para Morganucodon (Kermack et al., 1981), mas não é 

confirmada em tritilodontídeos (Kielan-Jaworowoska et al., 2004). Acima da lâmina 

transversa, situam-se os etmoturbinais, alojados então no recesso etmoidal, cuja parede 

posterior é formada pela placa cribiforme do etmóide.  A separação completa entre a 

caixa cerebral e a cavidade nasal, pela placa cribiforme, bem como a presença de 
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etmoturbinais ossificados, é considerada uma condição sinapomórfica para o grupo 

coronal Mammalia. Na porção respiratória da cavidade nasal, cristas indicativas de 

maxiloturbinais são descritas já para Thrinaxodon (Fourie, 1974), embora sejam bem 

menos pronunciadas em mamíferos atuais (Kielan-Jaworowoska et al., 2004). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 6 – Comparação da secção transversal da região orbito-temporal em 
diferentes cinodontes evidenciando diferentes estágios evolutivos: orbito-
esfenóide completamente ossificado com a formação da parede orbital, A; 
expansão lateral do assoalho da caixa cerebral formado pelo órbito-
esfenóide, B; alargamento da caixa cerebral, C; aprofundamento da caixa 
cerebral e desenvolvimento da placa cribiforme, D (modificado de Kielan-
Jaworowoska et al., 2004).

Legenda: 1, pós-orbital; 2, frontal; 3, órbito-esfenóide; 4, basi-esfenóide; 5, 
palatino; 6, pterigóide; 7, etmoturbinais. 

1

3
2

4
5

6

3

3

5

6
6

5

7

A
B

D
C

Figura 6 – Comparação da secção transversal da região orbito-temporal em 
diferentes cinodontes evidenciando diferentes estágios evolutivos: orbito-
esfenóide completamente ossificado com a formação da parede orbital, A; 
expansão lateral do assoalho da caixa cerebral formado pelo órbito-
esfenóide, B; alargamento da caixa cerebral, C; aprofundamento da caixa 
cerebral e desenvolvimento da placa cribiforme, D (modificado de Kielan-
Jaworowoska et al., 2004).

Legenda: 1, pós-orbital; 2, frontal; 3, órbito-esfenóide; 4, basi-esfenóide; 5, 
palatino; 6, pterigóide; 7, etmoturbinais. 

1

3
2

4
5

6

3

3

5

6
6

5

7

A
B

D
C

1

3
2

4
5

6

3

3

5

6
6

5

7

A
B

D
C



 

 

22

O palato secundário ossificado, formado pelos ossos maxilares e palatinos, é uma 

condição basal para Cynodontia. Porém, o limite posterior do palato secundário, 

estendendo-se através do alongamento do palatino, até o final da fileira de dentes pós-

caninos, é uma condição derivada, observada em Prozostrodon, Riograndia, Brasilodon, 

Sinoconodon, Morganucodon e Haldanodon (Soares, 2004; Kielan-Jaworowoska et al., 

2004). Esta modificação ocasiona um posicionamento mais posterior da coana interna, o 

que já poderia ocorrer de alguma forma em Thrinaxodon, com um palato secundário 

funcionalmente alongado, formado por tecidos moles em sua parte mais posterior (Maier 

et al., 1996). O mesmo autor propôs ainda que esta região poderia abrigar um velum 

muscular, relacionado às funções de engolir e mamar, cuja presença seria indicada pela 

redução do processo transverso do pterigóide, observável em Pachygenelus e 

Morganucodon (Kielan-Jaworowska, et al., 2004). 

Como se pode observar, a partir das observações acima, todas estas 

características morfológicas tipicamente mamalianas já aparecem entre os cinodontes 

não-mamalianos, embora não seja possível, até o momento, estabelecer claramente a 

seqüência evolutiva das mesmas dentro daquele grupo. Nesse contexto, como 

mostraremos a seguir, a coleta de dados mediante o uso de tomografias 

computadorizadas mostrou-se uma ferramenta poderosa na busca por mais subsídios, 

tanto para a discussão acerca da origem da endotermia nos sinápsidos quanto de um 

eventual padrão evolutivo que possa ser evidenciado dentro dos cinodontes não-

mamalianos.  
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2. OBJETIVOS 

  

 No presente trabalho, procuramos estudar comparativamente a morfologia 

interna das cavidades nasais de cinodontes sul-americanos do Triássico, principalmente 

no que tange à possível presença e grau de desenvolvimento de turbinais respiratórios, a 

partir de tomografias computadorizadas. Foram utilizados, neste estudo, exemplares de 

Massetognathus pascuali Romer, 1967, Prozostrodon brasiliensis (Barberena, 

Bonaparte e Teixeira, 1987) e Exaeretodon riograndesis Abdala et al., 2002, bem como 

Riograndia guaibensis Bonaparte, Ferigolo e Ribeiro., 2001, Brasilodon quadrangularis 

Bonaparte, Martinelli, Schultz e Rubert, 2003 e Brasilitherium riograndensis Bonaparte, 

Martinelli, Schultz e Rubert, 2003, sendo que os dois últimos são agrupados em um 

clado que é grupo-irmão de mamaliformes (Bonaparte et al., 2005).  

A partir do estudo das cavidades nasais, foi inferida a capacidade respiratória e, 

conseqüentemente, o possível status metabólico dos táxons estudados, abordando os 

resultados obtidos em um contexto evolutivo e discutindo suas implicações em relação a 

outros estudos que tratam da evolução da endotermia. Pretendemos avaliar, também, o 

potencial olfativo, bem como características morfológicas do cérebro e o grau de 

encefalização dos exemplares de cinodontes, uma vez que, nesses animais, o volume 

interno da caixa craniana pode ser considerado praticamente um molde do cérebro 

(Quiroga, 1979, 1980a,b). Desta forma, visamos contribuir para o conhecimento da 

evolução de aspectos da biologia dos mamíferos na transição entre cinodontes não-

mamalianos e Mammalia, especialmente no que tange à endotermia e encefalização. 
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3. RELAÇÕES FILOGENÉTICAS 

 

 Apesar das controvérsias existentes em relação à filogenia de cinodontes não-

mamalianos, as relações filogenéticas entre os táxons utilizados neste trabalho, bem 

como a distância dos mesmos em relação aos mamíferos atuais, são, em geral, bem 

estabelecidas.  Todos os exemplares utilizados neste estudo são classificados dentro do 

clado Eucynodontia, grupo que inclui todos os cinodontes mais derivados que 

Thrinaxodon (Rubidge e Sidor, 2001), definido por Hopson e Kitching (2001) como o 

clado menos inclusivo abrangendo Mammalia e Exaeretodon.   

Massetognathus e Exaeretodon são tradicionalmente chamados de 

traversodontídeos, devido à morfologia dos dentes pós-caninos, sendo os superiores 

alargados transversalmente e os inferiores de forma retangular, com duas cúspides 

alinhadas transversalmente em frente a uma depressão posterior (Hopson, 1984; Rubidge 

e Sidor, 2001).  No entanto, a relação filogenética entre esses táxons e os mamíferos 

pode variar de acordo com a hipótese filogenética utilizada. Hopson e Kitching (2001), 

por exemplo, dividem Eucynodontia em dois sub-clados, estando Massetognathus e 

Exaeretodon incluídos em Cynognathia e Mammalia em Probainognathia (FIG. 7). 

Sendo assim, a posição mais basal de Massetognathus, em relação a Exaeretodon, faz 

deste último o táxon filogeneticamente mais distante dos mamíferos, entre todos os 

utilizados no presente estudo. Por outro lado, Rowe (1988, 1993) não faz divisão dentro 

de Eucynodontia e posiciona Tritylodontidae - táxon que, para Hopson e Kitching, 

(2001) está em Cynognathia - como grupo-irmão de mamaliaformes. Deste modo, 

Exaeretodon coloca-se mais próximo dos mamíferos do que Massetognathus (FIG. 7).  
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Prozostrodon foi inicialmente descrito como Thrinaxodon brasiliensis, 

(Barberena et al., 1987) com base em características mais primitivas na dentição e 

morfologia do crânio. Numa revisão posterior, Bonaparte et al. (2001) identificaram 

uma série de caracteres que diferiam de Thrinaxodon lioliorhinus, como o palato 

secundário com o palatino estendendo-se até o nível do último pós-canino, contato entre 

processo ventral do frontal e processo dorsal do palatino e presença do orbito-esfenóide 

Figura 7 – Cladogramas mostrando a relação filogenética entre 
Exaeretodon e Morganucodon: A, segundo Rowe (1988); e B, segundo 
Hopson e Kitching (2001).
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contatando o frontal e o palatino. Segundo as hipóteses filogenéticas de Bonaparte et al. 

(2001) e Soares (2004), Prozostodon ocuparia uma posição filogenética intermediária 

entre os táxons estudados, sendo mais derivado apenas que Massetognathus e 

Exaeretodon (FIG. 8). Entretanto, seguindo outra hipótese filogenética, recentemente 

proposta por Bonaparte et al. (2005), este táxon aparece mais próximo a Brasilodon, 

Brasilitherium e Morganucodon do que Riograndia (FIG.  9).  

Riograndia guaibensis, por sua vez, é um cinodonte não-mamaliano com muitas 

características derivadas relativas à parede orbital, caixa cerebral, basicrânio, palato e 

articulação crânio-mandibular (Soares, 2004). Riograndia foi classificado como 

Tritheledontidae (Soares, 2004), táxon que é considerado grupo-irmão de 

Mammaliaformes segundo diferentes hipóteses filogenéticas (Hopson e Kitching, 2001; 

Luo e Crompton, 1994).  

Já Brasilodon e Brasilitherium possuem muitas características derivadas na 

dentição e morfologia craniana. Nestes cinodontes, assim como em 

morganucodontídeos, observam-se ossos pós-dentários bastante reduzidos e uma 

expansão da caixa cerebral na região parietal Bonaparte et al. (2003). Pela proposta 

filogenética inicial daqueles autores, Brasilodon seria grupo-irmão de um clado formado 

por Brasilitherium e morganucodontídeos mais o grupo corononal Mammalia 

(Bonaparte et al., 2003) (FIG. 8). Posteriormente, Bonaparte et al. (2005) agruparam 

Brasilodon e Brasilitherium no táxon monofilético Brasilodontidae, propondo então este 

clado como grupo-irmão de Mammaliaformes (FIG. 9).  
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Figura 8 - Cladograma mostrando a posição filogenética de Prozostrodon, 
Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium (retirado de soares, 2004).

Figura 9 - Cladograma mostrando posição filogenética de Prozostrodon, 
Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium (retirado de Bonaparte et al., 2005).

Figura 8 - Cladograma mostrando a posição filogenética de Prozostrodon, 
Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium (retirado de soares, 2004).

Figura 9 - Cladograma mostrando posição filogenética de Prozostrodon, 
Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium (retirado de Bonaparte et al., 2005).
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4. CONTEXTO ESTRATIGRÁFICO 
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4. CONTEXTO ESTRATIGRÁFICO 

 

A área de ocorrência dos fósseis está localizada na região central do estado do Rio 

Grande do Sul, conhecida como Depressão Periférica, onde afloram as rochas do 

Triássico da Bacia do Paraná (FIG. 10), a qual foi um local de extensiva sedimentação 

cratônica durante o Paleozóico e maior parte do Mesozóico (Schultz et al., 2000). Em 

termos litoestratigráficos, os fósseis dos cinodontes estudados são oriundos de 

afloramentos do Membro Alemoa da Formação Santa Maria - de onde provêm 

Prozoostrodon e Exaeretodon - e da Formação Caturrita (sensu Andreis et al., 1980), 

onde foram encontrados os exemplares de Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium. 

(Andreis et al., 1980; Scherer et al., 2000). O espécime de Massetognathus provém da 

Formação Los Chañares (Argentina), e foi escolhido, ao invés de outros do mesmo 

gênero existentes no Brasil (também na Formação Santa Maria), em virtude da melhor 

qualidade de sua preservação. 

A Formação Caturrita corresponde ao conjunto de camadas predominantemente 

arenosas que ocorrem acima dos depósitos de pelitos vermelhos de planícies de 

inundação do Membro Alemoa da Formação Santa Maria (FIG. 11). O contato entre o 

Membro Alemoa e a Formação Caturrita é gradacional, havendo um aumento na 

proporção de arenito em detrimento dos depósitos finos (Scherer et al., 2000; Rubert, 

2003; Faccini, 2000).  
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Figura 10 - Localização da Bacia do Paraná na América do Sul
(retirado de Rubert, 2003).
Figura 10 - Localização da Bacia do Paraná na América do Sul
(retirado de Rubert, 2003).
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Figura 11 – Sequência estratigráfica, sistema deposicional e perfil das unidades
litoestratográficas na região de Santa Maria, Rio Grande do Sul (retirado de Soares, 
2004).

Figura 11 – Sequência estratigráfica, sistema deposicional e perfil das unidades
litoestratográficas na região de Santa Maria, Rio Grande do Sul (retirado de Soares, 
2004).
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Devido à ausência de hiatos deposicionais significativos entre a Formação Santa 

Maria e a Formação Caturrita, Faccini (1989) agrupou essas unidades litoestratigráficas 

em uma mesma seqüência deposicional, denominada Sequência II, sendo esta a 

seqüência de mais alta freqüência do Neotriássico (Faccini, 2000). Posteriormente, este 

mesmo pacote foi denominado Seqüência Santa Maria/Caturrita (Faccini, 2000), sendo o 

mesmo iniciado pela incisão de canais fluviais de baixa sinuosidade e multilaterais 

(Membro Passo das Tropas da Formação Santa Maria), passando superiormente para 

depósitos de planície de inundação e canais isolados (Membro Alemoa da Formação 

Santa Maria e base da Formação Caturrita) e culminando com arenitos fluviais de canais 

meandrantes (topo da Formação Caturrita) (Faccini, 2000; Rubert, 2003). Toda a 

Seqüência Santa Maria/Caturrita (sensu Faccini, 2000) foi depositada durante o intervalo 

Ladiniano-Eonoriano e compreende diferentes unidades bioestratigráficas, definidas 

com base em afinidades faunísticas com as formações Los Chañares, Los Rastros, 

Ischigualasto e Los Colorados da Argentina (Schultz et al., 2000).  

  O exemplar de Massetognathus aqui estudado provém da formação Los 

Chañares, da Argentina, de idade Ladiniano, que é correlacionada, no Rio Grande do 

Sul, à Cenozona de Therapsida, incluída na porção inferior do Membro Alemoa da 

Formação Santa Maria (Schultz et al., 2000 e Rubert, 2003). Já os espécimes de 

Prozostrodon e Exaeretodon estão incluídos na Cenozona de Rhynchosauria, que ocorre 

nos níveis superiores do Membro Alemoa, do Carniano. Finalmente, Riograndia, 

Brasilodon e Brasilitherium foram encontrados em afloramentos da base da Formação 

Caturrita, onde foi definida a Cenozona de Ictidosauria (sensu Rubert, 2003) de idade 

Neocarniano-Eonoriano. A denominação desta última unidade bioestratigráfica faz 
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alusão exatamente à presença desses pequenos cinodontes; Ictidosauria é um táxon, não 

mais utilizado, cujos membros são atualmente incluídos em Tritheledontidae (Soares, 

2004). A FIG. 12 mostra as correlações geocronológicas, litoestratigráficas e 

bioestratigráficas entre as rochas do Triássico do Brasil e da Argentina. 

 

  

 

 

 

 

 

Figura 12 - Gecronologia, bioestratigrafia e litoestratigrafia comparadas entre Brasil 
e Argentina (retirado de Rubert, 2003).
Figura 12 - Gecronologia, bioestratigrafia e litoestratigrafia comparadas entre Brasil 
e Argentina (retirado de Rubert, 2003).
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5. CONTEXTUALIZAÇÃO DO TEMA DE ESTUDO: A EVOLUÇÃO DA 

ENDOTERMIA 

 

Ainda que sejam conhecidos mecanismos de termogênese por processos 

metabólicos em outros vertebrados como pítons (Morelia) (Van Mierop e Barnard, 

1978) e atuns (Scombridae) (Dizon e Brill, 1979; Block et al., 1993;  Dickson e Graham, 

2004), insetos (Heinrich, 1970, 1975) e mesmo plantas (Knutson, 1974; Seymour e 

Schultze-Motel, 1996), a fisiologia de aves e mamíferos é única, devido ao gasto de 

energia, associado às altas taxas de metabolismo de repouso, usualmente de 5 a 15 vezes 

maior que outros vertebrados de mesma massa corpórea (Bennett, 1991; Bennett. et al., 

2000). Este padrão termorregulatório está relacionado a complexas adaptações 

anatômicas, morfológicas, fisiológicas e comportamentais, o que torna difícil o 

entendimento de como - e motivada por quais pressões seletivas - a endotermia evoluiu 

convergentemente nas duas linhagens. 

Além disso, as características mais diretamente relacionadas à endotermia de 

aves e mamíferos atuais, como maiores taxas ventilatórias e pulmões mais 

especializados (Hillenius e Ruben, 2004a), separação total dos sistemas circulatórios, 

pulmonar e sistêmico, maior capacidade de transporte de oxigênio no sangue (Bennett, 

1991; Hillenius e Ruben, 2004a), maior densidade de mitocôndrias nas células (Else e 

Hulbert, 1985; Hulbert e Else, 1989; Ruben, 1995; Else et al., 2004), etc, não são 

identificáveis nos fósseis, de modo que a fisiologia de vertebrados extintos só pode ser 

acessada por inferências indiretas, a partir de caracteres osteológicos.  

O possível status metabólico de sinápsidos não-mamalianos e dinossauros não-

avianos tem sido, então, objeto de inúmeros estudos e debates, pois, além da importância 
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de se conhecer a fisiologia dos terápsidos não-mamalianos, que predominaram na fauna 

do final do Paleozóico e início do Mesozóico (Bennett & Ruben, 1986), e dos 

dinossauros não-avianos, dominantes entre os vertebrados terrestres ao longo do 

Mesozóico; a compreensão de quando, e em quais animais, a endotermia evoluiu em 

Therapsida e Archosauria, é fator essencial para o entendimento da evolução da 

endotermia de aves e mamíferos.  

 

5.1 POSSÍVEIS CAUSAS PARA A EVOLUÇÃO DA ENDOTERMIA 

Diferentes modelos procurando explicar as causas da evolução da endotermia já 

foram propostos por vários autores, sem que se tenha chegado a um consenso a respeito 

do assunto. Hayes e Garland (1995) elencaram seis diferentes modelos para a evolução 

da endotermia: homeotermia e aumento da eficiência metabólica (Heinrich, 1977); 

expansão de nicho térmico (Crompton et. al., 1978); mudanças na postura e aumento na 

performance de exercício (Heath, 1968 apud Hayes e Garland, 1995) homeotermia 

seguida de diminuição de tamanho corpóreo (McNab, 1978); aumento do tamanho do 

cérebro (Martin, 1980, 1981); e aumento da capacidade aeróbica durante exercício 

(Bennet e Ruben, 1979). Além desses, foram propostos, mais recentemente, dois 

modelos relacionando a evolução da endotermia ao cuidado parental (Farmer, 2000, 

2003; Korteja, 2000, 2004; Angilletta & Sears, 2003). 

As teorias de evolução da endotermia relacionadas aos benefícios das altas e 

estáveis temperaturas corporais para o maquinário enzimático dos animais, de Heinrich 

(1977), ou por propiciarem a expansão de nichos ecológicos, de Crompton et. al. (1978) 

mostraram-se insatisfatórias principalmente porque, para as formas intermediárias, um 
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gradual aumento no metabolismo não traria vantagens termorregulatórias, mas já 

aumentaria sensivelmente a demanda energética dos animais (Bennett, 1991; Bennett et 

al., 2000; Bennett e Ruben, 1979). Além disso, animais com grandes volumes corporais 

poderiam, simplesmente pelo seu tamanho, ter sido homeotérmicos inerciais, sem o alto 

custo metabólico da endotermia (Ruben, 1995; Hillenius e Ruben, 2004a). Neste caso 

poderiam estar incluídos os Therocephalia do Neopermiano, tidos como os animais mais 

antigos cujo metabolismo foi considerado já endotérmico devido à presença de turbinais 

respiratórios (Hillenius, 1994). Face deste contexto, os demais modelos procuram, então, 

explicar a evolução da endotermia como um sub-produto de pressões seletivas para 

outras adaptações e não para a homeotermia endotérmica per se. 

Partindo do princípio de que a postura ereta dos membros de terápsidos não-

mamalianos requereria um maior tônus muscular e, conseqüentemente, maiores taxas 

metabólicas, Heath (1968 apud Hayes e Garland, 1995) sugeriu que a seleção para uma 

melhor locomoção teria levado à endotermia dos mamíferos. Entretanto, posturas eretas 

e semi-eretas não requerem mais energia que uma postura sprawling (Bennett e Dalzell, 

1973; Hayes e Garland, 1995).  

A evolução da endotermia como uma conseqüência da seleção para o aumento 

do tamanho do cérebro foi proposta por Martin (1980, 1981). A possível relação entre o 

metabolismo basal e a atividade cerebral teria como evidência o escalonamento 

alométrico do tamanho do cérebro em relação à massa corpórea em mamíferos com 

expoente de 0,75, similar, portanto, ao expoente para a proporção da taxa metabólica 

basal em relação à massa corpórea. Entretanto, Harvey e Krebs (1990) mencionam um 

expoente de 0,69 para a relação entre tamanho do cérebro e massa corpórea em 
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mamíferos e Hulbert (1980) demonstrou uma modesta contribuição do cérebro para o 

metabolismo basal de endotermos atuais. Portanto, na ausência de qualquer evidência de 

uma relação funcional entre metabolismo basal e tamanho do cérebro, esse modelo é 

considerado pouco plausível (Hayes e Garland, 1995). 

Um modelo específico para a endotermia mamaliana foi proposto por McNab 

(1978) com base em evidências paleontológicas que indicam a redução de tamanho 

corpóreo observada entre cinodontes do Permo-Triássico, concomitantemente com o 

fechamento do palato secundário ossificado. O modelo propõe uma seleção para redução 

de tamanho e exploração de nichos noturnos devido à competição com outros 

predadores, de modo que a endotermia acabou evoluindo como forma de manter a 

homeotermia, que era inercial nos ancestrais terápsidos de grande porte. O maquinário 

molecular teria então evoluído para operar sob altas e constantes temperaturas antes da 

evolução da endotermia. Este modelo foi criticado por Korteja (2004) relatando indícios 

de que terápsidos com massa corpórea suficiente para a homeotermia inercial seriam 

endotérmicos já no Permiano (Ruben, 1995), devido à presença de turbinais respiratórios 

indicada por Hillenius (1994). Todavia, a distância filogenética entre os cinodontes 

triássicos e o Therocephalia Glanosuchus do Permiano e a provável ectotermia dos 

euteriodontes basais, sugere que a endotermia teria evoluído independentemente nas 

duas linhagens de Eutheriodontia (Hillenius, 1994; Hillenius e Ruben, 2004a). Deste 

modo, especificamente no que diz respeito a endotermia em Cynodontia, o modelo de 

McNab (1978) não seria falseado pela presença de turbinais respiratórios em 

Therocephalia, mas, torna-se pouco provável diante da possível endotermia de 

cinodontes de grande porte do Triássico, como Exaeretodon. Outro problema deste 
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modelo é o fato de estar restrito a endotermia mamaliana e, dada a quantidade de 

convergências associadas à endotermia de aves e mamíferos, tem-se dado mais atenção a 

modelos que expliquem da mesma forma a evolução da endotermia nas duas (ou em 

outras além destas)  linhagens (Hayes e Garland, 1995; Korteja, 2004). 

O modelo da capacidade aeróbica de Bennett e Ruben (1979) sugere uma seleção 

direcional para maiores níveis de atividade, implicando em um aumento da taxa 

metabólica máxima para períodos maiores de atividade aerobicamente sustentada, uma 

vez que a atividade muscular utilizando metabolismo anaeróbico não pode ser sustentada 

durante muito tempo. Animais com maior resistência aeróbica podem ser mais ativos e, 

conseqüentemente, podem ter vantagens na captura de presas ou fuga de predadores, 

defesa do território, competição por recursos, forrageio, etc. (Hayes e Garland, 1995). 

A validade desse modelo depende de uma relação entre a taxa metabólica, 

quando o animal está em atividade, e o metabolismo basal, de repouso, já que este é o 

responsável pela endotermia e aquele seria o fator sobre o qual a seleção atuaria. De 

fato, o metabolismo para atividade aeróbica não é componente da endotermia sensu 

stricto (Hillenius e Ruben, 2004a) e ainda não há uma demonstração clara da relação 

fisiológica entre o metabolismo basal para termogênese, associado a órgãos internos 

(fígado, rins, intestinos, coração) e cérebro, e o metabolismo de atividade, propiciado 

principalmente pela atividade da musculatura esquelética (Konarzewski e Diamond, 

1995; Ruben, 1995; Korteja, 2004).  

Contudo, as taxas de metabolismo, durante o exercício, de aves e mamíferos, 

excedem as de outros Amniota entre 20 e 30 vezes (Hillenius e Ruben, 2004a) de modo 

que, entre os vertebrados atuais, os endotermos têm maior capacidade aeróbica que os 
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ectotermos e em qualquer vertebrado, endo ou ectotermo, a taxa metabólica máxima é de 

5 a 10 vezes superior à taxa de metabolismo basal, o que sugere que o aumento da 

primeira pode ter levado ao aumento da segunda ao longo da evolução das linhagens de 

aves e mamíferos (Bennett e Ruben, 1979, Ruben, 1995, Hayes e Garland, 1995, 

Hillenius e Ruben, 2004a). Além disso, assim como os órgãos internos são 

proporcionalmente mais massivos em aves e mamíferos atuais, a massa de músculos 

esqueléticos e a capacidade metabólica máxima em aerobiose nesses tecidos, também é 

relativamente superior em endotermos (Ruben, 1995). Nos últimos anos, diversos 

trabalhos têm sido realizados no intuito de testar o modelo da capacidade aeróbica 

(Bozinovic, 1992; Dutenhoffer e Swanson, 199; Hayes e Garland, 1995) e demonstrar a 

necessária ligação fisiológica entre o metabolismo máximo e o basal (Else e Hulbert, 

1985, 1987; Hulbert e Else, 1989, 1990, 1999; Hulbert et al., 1991). Esses trabalhos têm 

seu foco principal no nível subcelular, no qual diferenças significativas são encontradas 

entre endo e ectotermos atuais. 

Mitocôndrias individuais das células viscerais de ecto e endotermos têm taxas 

metabólicas similares, mas animais endotermos apresentam maior densidade de 

mitocôndrias e, conseqüentemente, uma maior área superficial das membranas 

mitocondriais e atividade enzimática massa-específica (Hulbert, et al., 1991; Ruben, 

1995). A evolução da endotermia pode ter envolvido inicialmente então o simples 

aumento na concentração de mitocôndrias não modificadas nas células viscerais 

(Bennett e Dawson, 1976; Ruben, 1995), de modo similar ao observado na ontogenia do 

Wallaby de Tammar (Macropus), na qual ocorre um aumento nas taxas metabólicas de 

repouso, de níveis ectotérmicos para endotérmicos, e na área superficial das membranas 
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mitocôndrias nas vísceras (Hulbert, et al., 1991). No que tange às taxas metabólicas 

máximas, a massa muscular esquelética e cardíaca também é maior nos endotermos, 

mas, o aumento da densidade mitocondrial no tecido muscular esquelético, na 

comparação com ectotermos, é menos pronunciado que a diferença observada nos 

tecidos viscerais. Entretanto, as mitocôndrias isoladas dos músculos esqueléticos dos 

endotermos apresentam maior atividade enzimática em relação a ectotermos. Essa 

mudança qualitativa na capacidade aeróbica de mitocôndrias de células musculares 

esqueléticas isoladas pode ter se originado em razão de limitações ao simples aumento 

na densidade mitocondrial para manutenção de distâncias ótimas de difusão de gases e 

nutrientes e funcionamento de proteínas contráteis devido à arquitetura miofibrilar das 

fibras musculares (Ruben, 1995). A evolução dos mecanismos para uma maior produção 

de energia nas células de endotermos pode então ser sugerida pelas mudanças 

quantitativas e qualitativas associadas às mitocôndrias, mas a razão para esse aumento 

da demanda energética a partir de pressões seletivas atuando em células musculares 

esqueléticas baseia-se em outras evidências empíricas citadas por Ruben (1995) e 

Hillenius e Ruben (2004a).  

 Mudanças qualitativas também ocorreram nas membranas plasmáticas das 

células de aves e mamíferos, as quais possuem uma maior concentração de fosfolipídios 

e proteínas bem como uma maior proporção de ácidos graxos polinsaturados na 

composição dos fosfolipídios (Hulbert e Else, 1989; Ruben, 1995; Hillenius e Ruben, 

2004a). Essas diferenças podem estar relacionadas a maior permeabilidade a íons de Na+ 

e K+ observadas nas membranas plasmáticas de endotermos atuais (Hulbert e Else, 

1990), o que demanda uma maior quantidade de energia para manutenção dos gradientes 
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desses íons através das bombas Na+-K+-ATPase (Else e Hulbert, 1987). Além disso, as 

membranas mitocondriais internas de aves e mamíferos atuais apresentam maior 

permeabilidade ao íon H+, e, de fato, há um aumento na produção de calor associada ao 

aumento na concentração mitocondrial do próton H+ (Brand et al., 1991). As taxas de 

permeabilidade para H+ nas membranas mitocondriais internas diminuem com o 

aumento corporal em mamíferos assim como ocorre com o metabolismo basal massa-

específico (Porter e Brand, 1993).  

Entretanto, Ruben (1995) e Hillenius e Ruben (2004a) se opõem à finalidade de 

termogênese como explicação para a maior demanda energética associada aos gradientes 

iônicos, através membranas mitocondriais e plasmáticas das células de aves e 

mamíferos, argumentando que uma maior proporção do metabolismo celular total 

deveria ser dedicada a homeostase iônica em animais endotermos, o que de fato pode ser 

observado em células especializadas para termogênese como as do tecido adiposo 

marrom dos mamíferos (Himms-Hagen, 1990), mas não se comprova quando fatias de 

tecidos viscerais de endo e ectotermos atuais são incubadas in vitro (Hulbert e Else, 

1990; Brand et. al.,1991). Em números absolutos, as taxas do metabolismo relacionadas 

aos gradientes iônicos são maiores em endotermos que em ectotermos atuais, mas, o 

mesmo ocorre em relação a todas as funções celulares (Ruben, 1995; Hillenius e Ruben, 

2004a). As próprias bombas Na+-K+-ATPase são importantes para diversas funções 

celulares como geração de potencial de ação e obtenção ativa de moléculas orgânicas 

(aminoácidos, açucares, etc.) para nutrição celular e síntese proteica (Ruben, 1995; 

Hillenius e Ruben, 2004a). A sustentação do modelo da capacidade aeróbica é então 

baseada na necessidade de aumento das funções metabólicas em geral associadas à 
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demanda por uma maior resistência aeróbica para a manutenção de maiores níveis de 

exercício (Ruben, 1995).  

Todavia, apesar de ser considerado plausível (Hayes e Garland, 1995; Angilleta e 

Sears, 2003), o modelo da capacidade aeróbica ainda precisa de uma demonstração 

inequívoca da ligação entre o metabolismo de atividade e de repouso, é também 

contrariado por alguns trabalhos experimentais que não confirmam a necessária 

correlação. Nesse sentido, Farmer (2003) menciona o fato de que insetos voadores, 

mesmo apresentando baixas taxas metabólicas basais, têm as mais altas taxas 

metabólicas aeróbicas para atividade entre os metazoários (Suarez et al., 2000), como 

exemplo de que a seleção natural pode favorecer a evolução de uma maior capacidade 

para o exercício aeróbico sem provocar aumento do metabolismo de repouso. Farmer 

(2003) cita também dados empiricamente obtidos para diferentes vertebrados que não 

confirmam a correlação entre as taxas metabólicas de atividade e de repouso como, por 

exemplo: em Gallus gallus, machos têm maior capacidade aeróbica máxima, mas as 

fêmeas têm maior taxa metabólica basal (Hammond et al., 2000); espécies de 

marsupiais, os quais possuem baixos níveis de metabolismo basal entre mamíferos 

Theria, podem superar muitos eutérios nos níveis aeróbicos máximos (Hinds et al., 

1993); e o aumento dos níveis de atividade em gansos Branta leucopsis, devido à 

atividade migratória (Butler e Woakes, 2001), ou em pardais Zonotrichia leucophrys, 

pela injeção de testosterona (Wikelski et al., 1999), não é acompanhado pelo aumento da 

taxa metabólica basal. Portanto, é possível considerar resultados de pesquisas com 

diferentes espécies como evidências em contrário da correlação das taxas metabólicas, a 

qual, mostra-se verdadeira quando compara-se, de forma geral, endo e ectotermos atuais, 
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e os primeiros mostram ter maior capacidade aeróbica. Korteja (2004) ainda menciona 

os trabalhos de Ruben et al. (1999) e Ruben e Jones (2003), sobre a capacidade 

respiratória de Scipionyx samniticus, como possível evidência em contrário do modelo 

de Bennett e Ruben (1979); ainda que a sugestão de que terópodos não-avianos, embora 

ectotermos, poderiam alcançar níveis de atividade similares a endotermos atuais, tenha 

se baseado em um inferido padrão respiratório com musculatura diafragmática, bastante 

específico, diferente de qualquer Tetrapoda atual Ruben et al. (1999).  

Alternativamente ao modelo da capacidade aeróbica, o modelo do cuidado 

parental para evolução da endotermia foi proposto por Farmer (2000) sugerindo a 

evolução das altas taxas metabólicas basais dos endotermos como conseqüência de uma 

seleção para o aumento da temperatura do embrião durante o desenvolvimento, e do 

aumento da capacidade aeróbica como produto da seleção para o cuidado parental e sua 

grande demanda energética. A autora argumenta que a o aumento da temperatura 

durante o desenvolvimento do embrião reduz o tempo de incubação e o risco de 

anormalidades no desenvolvimento, aumentando assim as chances de sobrevivência da 

prole. Como vertebrados ectotermos atuais tipicamente apresentam taxas de mortalidade 

de indivíduos juvenis bem superiores às de adultos, é plausível assumir que a seleção 

natural poderia favorecer o decréscimo da mortalidade de indivíduos em estágios iniciais 

de desenvolvimento e o cuidado parental, convergência de aves e mamíferos, é uma 

óbvia adaptação nesse sentido (Korteja, 2004). Para Farmer (2000), a maior 

permeabilidade das membranas celulares de endotermos evoluiu como mecanismo de 

produção de calor para incubação. O modelo unifica então explicações para diversas 

características comportamentais, morfológicas e moleculares comuns a aves e 
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mamíferos atuais (Korteja, 2004), relacionadas à endotermia, capacidade aeróbica e 

cuidado parental. 

A explicação mecânica para a relação entre endotermia e reprodução baseia-se 

em funções do eixo hipotálamo-hipófise, relacionadas tanto ao metabolismo basal e 

termorregulação, quanto a taxas de crescimento, reprodução e cuidado parental (Farmer, 

2003). O hipotálamo, além de servir como termostato, controlando a taxa metabólica 

basal e estimulando mecanismos adicionais de termogênese por tremor ou, em 

mamíferos, através do tecido adiposo marrom; também integra informações externas 

como fotoperíodo e temperatura ambiente, os locais mais adequados para acasalamento 

e construção de ninhos  bem como, promove, através da hipófise o controle tanto 

condutância térmica (ereção dos pêlos e penas, por exemplo), quanto de aspectos da 

fisiologia reprodutiva (Farmer, 2003). 

Dentre os hormônios ligados às atividades do eixo hipotálamo-hipófise, Farmer 

(2003) destaca o papel da leptina e hormônios da tireóide (eixo hipotálamo-pituitária-

tireóide). Em mamíferos, a leptina é sintetizada em adipócitos, ovários, placenta e 

glândulas mamárias. Este hormônio tem função termogênica pela estimulação de lipólise 

e está relacionado ao aumento do metabolismo basal por induzir a expressão de 

proteínas que aumentam a permeabilidade das membranas plasmáticas (Farmer, 2003). 

A injeção de leptina em marsupiais inibe o torpor e pode aumentar temperatura corpórea 

e o consumo diário de oxigênio (Gêiser, 1998), assim como aumenta em 2,5 vezes a taxa 

metabólica basal das fêmeas do lagarto Sceloporus undulatus (Angilleta e Sears, 1999). 

Os hormônios da tireóide, por sua vez, também estão relacionados tanto a funções 

reprodutivas quanto ao metabolismo basal, e tendem a estar em maior concentração no 
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plasma de animais com maiores taxas metabólicas de repouso (Farmer, 2003), como é 

observado em musaranhos (Soricidae), os quais têm os níveis mais altos entre os 

mamíferos, tanto em relação ao metabolismo basal massa-específico, quanto para os 

hormônios da tireóide (Tomasi, 1984).   

Contudo, o modelo do cuidado parental de Farmer (2000) foi criticado por 

Angilleta e Sears (2003), os quais enfatizaram o alto custo energético da endotermia e o 

maior risco de predação pelo maior tempo de forrageio, em comparação aos ganhos 

deste padrão fisiológico, se entendido primordialmente para a reprodução. Segundo os 

autores, a endotermia devido ao cuidado parental poderia ser facultativa e presente 

somente durante o período reprodutivo, e ainda somente em fêmeas, como é observado 

em pítons (Morelia spilota) que utilizam termogênese por tremor. Angilleta e Sears 

(2003), também mencionam a dificuldade de se estabelecer relações de causa e efeito 

entre as temperaturas de incubação e a endotermia. Ou seja, embriões de aves poderiam 

tolerar pouca variação térmica simplesmente porque as mães que os incubam têm pouca 

variação na temperatura corporal.  

Além disso, os resultados empíricos citados por Farmer (2000) como evidências 

em prol do modelo, são questionados por Angilleta e Sears (2003) pelo fato de que, o 

estreito limite de tolerância térmica de embriões de répteis, foi observado em incubações 

em laboratório sob temperaturas constantes (Sexton e Marion, 1974), mas, temperaturas 

que são letais se mantidas constante, são toleradas por embriões da mesma espécie 

(Sceloporus undulatus), em experimentos em que, como ocorre muitas vezes no 

ambiente, há variação térmica diária na incubação. Ademais, os diferentes experimentos 

de campo e em laboratório realizados por diferentes autores também não indicam de 
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forma inequívoca, segundo Angilleta e Sears (2003), alguma vantagem adaptativa em 

termos de tamanho ou performance locomotora pela maior temperatura de incubação. 

Angilleta e Sears (2003) admitem a diminuição do tempo de incubação como vantagem 

do controle das temperaturas de incubação, porém apontam o modelo do cuidado 

parental, como mais provável explicação para a evolução da endotermia. 

Contra essas críticas, Farmer (2003) argumenta que aumento da demanda diária 

de energia, o maior risco de predação e esforço adicional de forrageio não foram 

preponderantes sobre os benefícios do cuidado parental para alimentação dos filhotes na 

evolução de aves e mamíferos. A autora também atenua a relevância do custo energético 

da endotermia mencionando a relação existente entre o metabolismo e a massa corpórea, 

haja vista que, conforme Nagy (2001), se um endotermo de 30g precisa consumir 16 

vezes mais alimento que um ectotermo de mesma massa, o requerimento energético 

adicional de um endotermo pode cair para até 4 vezes quando são comparados animais 

de 30kg. Farmer (2003) baseia-se então em diferentes dados paleontológicos 

(proporções predador/presa, histologia óssea e turbinais respiratórios) já sugeridos como 

indicativos de endotermia (ver íten 5.2) para afirmar que a endotermia deve ter evoluído 

primeiramente em animais com tamanho suficiente para que o metabolismo endotérmico 

não ocasionasse um gasto adicional muito grande de energia.  

Como evidência da plausibilidade de seu modelo, Farmer (2003) cita a evolução 

convergente do controle da temperatura de incubação em muitas linhagens, a exemplo 

de adaptações comportamentais, morfológicas ou fisiológicas em diferentes linhagens de 

insetos e tubarões, bem como em pítons e crocodilianos (animais cujo calor dos ninhos é 

produzido por uma bactéria decompositora), assim como a retenção do embrião no útero 
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(viviparidade e ovoviviparidade), que evoluiu em várias linhagens de amniotas. A 

consideração de uma estreita amplitude térmica tolerada por embriões como padrão é 

justificada por Farmer (2003) pela filogenia, pois, se a característica é manifestada nos 

ectotermos crocodilianos, esta pode ser entendida como basal para Archosauria.  

Com relação aos dados de experimentos com incubação de ectotermos, Farmer 

(2003) cita que embora a exposição diária ao frio durante 5 dias não tenha sido letal para 

o lagarto Sceloporus, isso ocorreu sob variação diária de temperatura que tinha os picos 

entre 29° e 30°C, e a mortalidade aumentou em até 41% quando as temperaturas diárias 

máximas foram entre 4° e 5° menores (Andrews et. al., 2000) e 50% quando o tempo de 

exposição ao frio é estendido para 9 dias (Cristian et al, 1986). Farmer (2003) ainda 

comenta que, embora não haja necessariamente mortalidade devido à exposição diária a 

uma baixa temperatura que seria é letal se mantida constante; também é verdade que 

ocorre aceleração no desenvolvimento devido à exposição a temperaturas altas, ainda 

que letais sob exposição crônicas.  

O fato de que aves dois sexos podem se envolver no cuidado parental e a herança 

aleatória dos genes de cromossomos autossômicos, independente do sexo do embrião, 

são referidos por Farmer (2003), em contraposição a sugestão de que a endotermia 

poderia ser exclusiva de fêmeas se tivesse evoluído em decorrência da seleção para o 

controle das temperaturas de incubação. A alusão à adaptação reprodutiva das pítons, 

citada por Angilleta e Sears (2003)  como exemplo de que a termogênese para incubação 

poderia ter evoluído sem incorrer em endotermia permanente, também é refutada por 

Farmer (2003) em razão da morfologia do corpo das serpentes (com uma grande relação 

área/volume), a qual torna a endotermia improvável devido ao altíssimo custo energético 
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em que implicaria. Mesmo assim, isso não significa que alguma forma de heterotermia 

não fosse mais vantajosa se a seleção estivesse atuando primordialmente para favorecer 

mecanismos de termogênese para incubação. Nesse sentido, Korteja (2004) cita ainda o 

primitivo mecanismo de tremor e o especializado tecido adiposo marrom dos mamíferos, 

como sugestão de que não seria necessária a evolução de algo “incontrolável” como a 

permeabilidade de membranas.  

Um outro modelo relacionando a endotermia ao cuidado parental foi proposto 

por Korteja (2000). Este modelo se diferencia da proposição de Farmer (2000) por 

enfatizar o cuidado parental para alimentação da prole e não para o controle da 

temperatura de incubação. Desta forma, esse modelo se sustenta no modelo da 

capacidade aeróbica (Korteja, 2004), no que diz respeito ao mecanismo que originou as 

altas taxas metabólicas basais (ou seja, o metabolismo aeróbico de atividade), embora 

sugira que uma outra causa, a procura de alimento para a prole, como fator que levou a 

expansão da capacidade aeróbica, ao invés ser esta a própria pressão seletiva. Dado o 

caráter híbrido dessa hipótese, as vantagens adaptativas propostas são praticamente a 

soma das mencionadas pelos modelos de Bennett e Ruben (1979) e Farmer (2000) com 

o aumento da capacidade aeróbica dos pais e o aumento nas taxas de crescimento e 

redução da mortalidade da prole. Uma diferença deste modelo em relação ao proposto 

por Bennett e Ruben (1979) residiria no fato de que a manutenção de altos níveis de 

atividade durante vários dias, ou até meses, ao invés de minutos, poderia requerer não só 

de uma maior capacidade aeróbica, mas também uma maior provisão de energia, 

implicando em uma maior capacidade dos órgãos viscerais responsáveis pelo 

metabolismo basal (Korteja, 2004). De qualquer modo, assim como não é claramente 
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demonstrada a ligação entre as taxas metabólicas de repouso e de atividade, a relação 

entre o metabolismo basal e aspectos do desenvolvimento também não tem se 

confirmado empiricamente (Harvey et al, 1991; Hayes et al. 1992; White e Seymour, 

2004; Korteja, 2004). 

Korteja (2004) relaciona os diferentes modelos propostos para evolução da 

endotermia com o desenvolvimento de paradigmas na fisiologia evolutiva, a partir da 

concepção do organismo isolado do ambiente, ao enfatizar-se a homeotermia para 

eficiência metabólica, passando pela interação com o ambiente físico (expansão de 

nicho) e com outras espécies (aumento da capacidade aeróbica ou a redução do tamanho 

corpóreo pela competição interespecífica), e, por fim, incorporando-se a biologia do 

desenvolvimento ao levar-se em conta a história de vida dos organismos. Todavia, até o 

momento nenhum dos modelos confirmou-se plenamente e as pressões seletivas e 

mecanismos fisiológicos que levaram a evolução da endotermia ainda constituem uma 

questão em aberto. 

5.2 INFERÊNCIAS FISIOLÓGICAS A PARTIR DE DADOS 

PALEONTOLÓGICOS 

Diversas características do âmbito do estudo paleontológico já foram propostas 

como formas indiretas de acessar a fisiologia de vertebrados extintos. Entre estas estão 

as inferências paleoclimatológicas, a proporção de isótopos de oxigênio nos ossos 

fósseis, as proporções predador/presa nas assembléias fósseis, além das correlações com 

caracteres de aves e mamíferos atuais, tais como postura, tamanho relativo do cérebro, 

histologia óssea, presença de turbinais respiratórios, etc (Brink, 1956; Benton, 1978; 

Bennett & Ruben, 1986; Padian, 1997; Ruben, 1995). Conforme será discutido a seguir, 
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poucas dessas características ainda são consideradas sugestivas de metabolismo e ainda 

existem várias questões em aberto a respeito do assunto. 

Baseando-se no fato de que, em geral, animais ectotermos concentram-se nas 

menores latitudes, a dominância de terápsidos no Neopermiano da África do Sul, assim 

como a presença de dinossauros em rochas do Círculo Ártico do Cretáceo, foram 

interpretadas por Bakker (1975) como evidências da endotermia desses animais. Porém, 

informações paleoclimatológicas não confirmam a afirmação de que, no Neopermiano e 

durante o Mesozóico, havia clima frio - como atualmente - nas maiores latitudes 

(Charig, 1976; Benton, 1978; Parrish, Parrish e Ziegler, 1986). Além disso, nas mesmas 

assembléias fósseis do Neopermiano da África do Sul encontram-se exemplares de 

vertebrados terrestres que foram indubitavelmente ectotérmicos (Bennett e Ruben, 

1986). Desta forma, a distribuição paleobiogeográfica não é um indício consistente da 

endotermia para tetrápodes do Mesozóico. 

As inferências de endotermia para animais extintos baseadas em proporções 

predador/presa partem da premissa de que comunidades com predadores endotérmicos 

têm uma proporção muito pequena destes em relação à quantidade de herbívoros, devido 

ao alto custo energético da manutenção de suas altas taxas metabólicas, de modo que 

uma comunidade de tetrápodes suporta poucos macro-predadores endotérmicos.  

Segundo Gooley (1968), animais endotérmicos investem somente de 1% a 3% da 

energia que assimilam em produção secundária, enquanto ectotermos podem utilizar até 

mais de 20% da energia que assimilam em crescimento e reprodução. Desta forma, 

comunidades em que predadores representam até 5% da biomassa total indicam que 

estes são endotérmicos. Bakker (1972, 1975) sugeriu que a diminuição na proporção dos 
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predadores entre o Eopermiano - onde os pelicossauros esfenacodontídeos compõem 

entre 35% e 60% da fauna - e o final do Permiano – onde os predadores (cinodontes 

chiniquodontídeos) diminuem para cerca de 10% - indicaria uma mudança na fisiologia 

dos sinápsidos em direção à endotermia mamaliana.  

Todavia, as densidades populacionais em tafocenoses não necessariamente 

correspondem às proporções reais das biocenoses. Bennett e Ruben (1986) 

demonstraram que a adição de um único exemplar carnívoro bastaria para a mudar a 

proporção de predadores calculada por Bakker (1975) de 10% para 24%, dada a 

reduzida amostragem de muitas assembléias de tetrápodes fósseis. Além disso, mesmo 

que se assuma que uma determinada assembléia fóssil efetivamente representa as 

densidades populacionais da comunidade extinta, seria possível concluir apenas que os 

predadores eram endotérmicos, mas não serviria para inferir o status metabólico das 

presas (Padian, 1997). Charig (1976) e Tracy (1976) também apontaram problemas na 

definição de predadores e presas, já que herbívoros de grande porte podem não ter 

predadores, embora possam servir de alimento para necrófagos, bem como na própria 

estimativa da biomassa. 

O comportamento gregário e migratório de alguns dinossauros não-avianos, 

indicado por assembléias fósseis de centenas de indivíduos e milhares de pegadas ao 

longo de grandes distâncias, já foi sugerido como indício de alto metabolismo, porém 

Padian (1997) cita a presença do mesmo fenômeno em insetos sociais e diversos 

teleósteos atuais como evidências de que não há uma necessária relação entre essa 

característica e metabolismo. Características comportamentais inferidas a partir de 

dimorfismos sexuais e ornamentação, como comportamento de corte e rivalidade intra-
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específica, também são refutadas por Padian (1997) como indicativas de endotermia 

devido à observação de tais traços em ciclídeos e insetos atuais. Padian (1997) também 

desconsidera o cuidado parental - necessário para recém nascidos imaturos e inferido a 

partir da predominância de cartilagem nos ossos de certos embriões de dinossauros não-

avianos - como evidência de endotermia para dinossauros, argumentando que este tipo 

de comportamento ocorre também em ciclídeos. Ainda assim, conforme já abordamos 

anteriormente, o cuidado parental é proposto por outros autores como principal causa 

para a evolução da endotermia entre amniotas, o que torna a característica ainda passível 

de ser considerada como indício de altas taxas metabólicas.  

Dentre as inferências de endotermia com base em dados que não estão 

relacionados a características morfológicas ou histológicas dos fósseis, a mais 

recentemente proposta é o estudo das proporções de isótopos de oxigênio no fosfato dos 

ossos de animais extintos. Barrick e Showers (1994) inferiram um status metabólico 

endotermo para Tyrannosaurus rex baseando-se na pouca variação encontrada na 

composição isotópica de oxigênio (18O/16O) no fosfato dos ossos (δp) nos diferentes 

elementos do esqueleto de um exemplar de T. rex da formação Hell Creek, do 

Maastrictiano dos E.U.A. Os valores de δp dependem da temperatura corpórea e da 

proporção 18O/16O da água corporal durante a deposição do osso. Porém, a influência 

deste último fator, que por sua vez é dependente da proporção 18O/16O da água que o 

animal ingere, foi descartada pelos autores que, baseando-se em trabalhos que indicam a 

ausência de variação de δ18O da água de diferentes partes do corpo em mamíferos, 

partiram do princípio de que toda a variação de δp refletiria diferenças na temperatura 

corporal. A possibilidade de alteração por processos diagenéticos também foi descartada 
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pelos autores, já que encontraram forte covariância entre os valores da composição 

isotópica do carbonato estrutural do osso (δc) e dos cimentos diagenéticos de calcita 

(δcc), mas não entre δp e δcc. 

Devido à pouca variação encontrada nos valores de δp de diferentes elementos 

ósseos do exemplar do T. rex, foi inferida a homeotermia do animal. Esta característica, 

por sua vez, seria produto de altas taxas metabólicas devido a modelos fisiológicos que 

mostraram ser improvável a homeotermia inercial para ectotermos de cerca de 5.000kg, 

diante da amplitude térmica e forte sazonalidade que os autores, com base em dados 

paleoclimatológicos, consideraram haver no ambiente que o T. rex viveu. Contudo, a 

confiabilidade do método utilizado por Barrick e Showers (1994) tem sido posta em 

dúvida, pela possibilidade do mesmo não retratar a composição isotópica original 

(Padian, 1997) e pelo fato de que, mesmo entre endotermos, podem ocorrer 

significativas variações entre as temperaturas das vísceras e das extremidades do corpo 

(Ruben e Jones, 2000). Além disso, também é questionável a afirmação peremptória de 

que a provável homeotermia do Tyrannosaurus não poderia ser meramente 

conseqüência de seu grande tamanho.  

Com base no fato de que aves e mamíferos atuais têm o cérebro 

aproximadamente dez vezes maior que outros Tetrapoda, em relação à massa corpórea 

(Jerison, 1973), Feduccia (1973) sugeriu uma possível correlação do tamanho do cérebro 

com o metabolismo, argumentando que os maiores níveis de atividade, associados às 

altas taxas metabólicas típicas dos endotermos, requereriam uma maior capacidade 

cerebral (Bennett e Ruben, 1986) e, em contrapartida, cérebros grandes precisariam de 

altas taxas respiratórias para suprimento de sua demanda de oxigênio (Padian, 1997). 
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Chegou a ser inferida, então, a endotermia de dinossauros ornitomimídeos com base nos 

cérebros relativamente grandes desses animais (Benton, 1978), mas esta interpretação 

poderia ser contestada, uma vez que, mesmo os dinossauros com maiores cérebros, 

como os Coelurosauria, têm Quocientes de Encefalização mais baixos que aves e 

mamíferos (Padian, 1997). Seguindo-se esse mesmo critério para indicar o metabolismo 

de sinápsidos, a endotermia em Therapsida estaria restrita apenas a mamíferos, já que os 

quocientes de encefalização medidos para cinodontes não-mamalianos (Jerison, 1973; 

Quiroga, 1979, 1980a, b) são similares aos valores de lagartos monitores e teídeos 

(Bennett e Ruben, 1986). Contudo, não há indícios de uma necessária ligação entre o 

tamanho do cérebro e o metabolismo (McNab e Eisenberg, 1989). Além disso, a massa 

de tecido neural requerida para a termorregulação endotérmica pode ser, inclusive, 

menor do que o necessário para a termorregulação comportamental de ectotermos 

(Jerison, 1973; Benton, 1978).  

O olho parietal é uma estrutura fotorreceptora, provida de retina e lentes 

transparentes (Quay, 1979; Roth et al., 1986), que está ligada ao corpo pineal 

(glandular), formando o complexo parietal-pineal (ou epifisial). Esta estrutura atua, de 

forma ainda não totalmente explicada, na termorregulação e em outras funções 

fisiológicas controladas por ritmos circadianos (Bennett e Ruben, 1986). O complexo 

parietal-pineal situa-se na linha média da região dorsal do crânio e tem, como indício de 

sua presença em animais extintos, o forâmen parietal, localizado entre os ossos parietais. 

O forâmen parietal está presente em todos os tetrápodos primitivos (Bennett e Ruben, 

1986) e o seu desaparecimento, ao longo da evolução das linhagens de aves e 

mamíferos, foi relacionado com a independência do meio externo propiciada pela 
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termorregulação endotérmica, em substituição ao controle termorregulatório 

comportamental (Benton, 1978; Bennett e Ruben, 1986).  

Entretanto, observa-se a ausência desta característica em muitas outras linhagens, 

de modo que, entre os animais atuais, somente lampreias (Petromyzontia), Sphenodon, e 

alguns grupos de lagartos apresentam todo o complexo epifisial. Mesmo que todos os 

animais atuais com o complexo parietal-pineal sejam ectotermos, a maior parte dos 

vertebrados viventes, endo ou ectotermos, não apresenta o olho parietal (não possui o 

forâmen parietal), mas mantêm o corpo pineal com função secretora. Por fim, dentre os 

animais viventes que não apresentam nenhum elemento do complexo parietal-pineal, 

existem também tanto ectotermos (crocodilianos) quanto endotermos (sirênios e 

edentados) (Roth et al., 1986).  

Gundy et al. (1975) observaram que, entre os lagartos viventes, o olho parietal é 

mantido, majoritariamente, nas espécies que habitam altas latitudes, e sugeriram que 

essa estrutura seria de fundamental importância não só para termorregulação, mas 

também para a reprodução, devido à influência da sazonalidade, percebida pela 

monitoração de fotoperíodo e incidência de radiação.  Roth et al. (1986) consideram, 

então, uma vantagem seletiva a presença do complexo parietal-pineal em ambientes 

sazonais. Os mesmos autores citam também, em concordância com a teoria de Gundy et 

al. (1975), os Therapsida do Permiano, encontrados em altas paleolatitudes, e os 

sinápsidos não-Therapsida (“pelicossauros”), os quais, embora tivessem habitado 

regiões de latitudes baixas, teriam vivido em ambientes de forte sazonalidade, 

relacionada a períodos de estiagem e umidade. Ainda segundo Roth et al. (1986), esta 

característica poderia ter sido seletivamente neutra em ambientes mais estáveis e ter 
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desaparecido simplesmente pela aceleração das taxas de ossificação ao longo do 

desenvolvimento. De qualquer forma, a perda do complexo parietal-pineal, apesar de sua 

função termorregulatória, não pode ser considerada como evidência de endotermia em 

animais extintos, já que não existe essa correlação entre os atuais. 

Devido à redução da condutividade térmica proporcionada por penas e pêlos, 

respectivamente em aves e mamíferos atuais, a presença dessas características em 

dinossauros e terápsidos extintos também poderia indicar a endotermia dos mesmos. 

Entretanto, além da difícil preservação dessas estruturas, não há uma necessária 

correlação de sua ocorrência com a evolução do metabolismo endotérmico.  

Entre dinossauros, foi sugerida a ocorrência de estruturas similares a penas para 

diferentes terópodos do Cretáceo encontrados em Liaoning, China, como o 

Dromaeosauridae Sinornithosaurus (Ji et al., 1998a) – cujas “penas” foram 

posteriormente reinterpretadas como fibras de colágeno (Ruben e Jones, 2000) - bem 

como Protarchaeopterix e Caudipterix (Ji et al., 1998b), sendo que, nestes últimos, a 

presença de penas é bem evidente. A presença de penas em Sinornithosaurus, 

Caudipterix e Confuciusornis, também foi sugerida, por Jones et al. (2005), com base na 

presença, verificada através de eletromicrospia, de glicocálices litificados, indicativos da 

ocorrência de bactérias associadas à decomposição das penas.  

Entretanto, ainda que, conforme discutiremos posteriormente, interpretações para 

a capacidade respiratória de alguns dinossauros, com base na anatomia torácica, sejam 

controversas, a presença de penas per se não implica em endotermia. Ruben e Jones 

(2000) citam o exemplo do aquecimento ectotermo observado em Geococcyx 

californianus (o “papa-léguas”) ao amanhecer, após a redução de sua temperatura 
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corpórea em até 4°C durante a noite, para argumentar que a presença de penas não 

impediria a incidência de radiação solar necessária para animais ectotermos. Ao 

contrário da idéia de que as penas desempenhariam um papel termorregulatório antes de 

se tornarem grandes o suficiente para ter efeitos aerodinâmicos (Ostrom, 1974), Ruben e 

Jones (2000) sugerem que o vôo, auxiliado pela presença de penas, teria aparecido antes 

da endotermia entre os dinossauros. 

Entre sinápsidos, os primeiros registros confirmados de pêlos datam do 

Cenozóico (Hillenius, 2000) embora a presença dos mesmos tenha sido sugerida bem 

antes disso, com base em foramens encontrados na porção facial do crânio de 

Gorgonopsia, Therocephalia e Cynodontia (Bennett e Ruben, 1986). Esses foramens 

serviriam para passagem de vasos e nervos, associados a vibrissas, e a ocorrência destas, 

consideradas por Brink (1956) como pêlos especializados, indicaria a presença de 

pelagem de cobertura. Além disso, a inferida presença de pêlos em Therapsida poderia 

indicar também a presença de glândulas mamárias, como especializações de glândulas 

sebáceas associadas a pêlos (Brink, 1956).  

Todavia, a ocorrência desses foramens não necessariamente indica a presença de 

vibrissas, haja vista, por exemplo, a presença de foramens similares aos encontrados em 

Thrinaxodon no lagarto Tupinambis (Bennett e Ruben, 1986; Ruben e Jones, 2000). 

Além disso, Ruben e Jones (2000), ao contrário de Brink (1956), entendem que é mais 

provável que pêlos sensoriais reflitam uma condição primitiva, em relação à pelagem de 

cobertura. Nesse sentido, o desenvolvimento de pêlos inicialmente deveria estar restrito 

a algumas regiões do corpo, sendo então insuficiente para o isolamento térmico, e 

servindo para informações sensórias ou proteção contra abrasão (Hillenius, comunicação 
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pessoal). Essa hipótese é corroborada pela atribuição de uma pele fina e tênue aos 

sinápsidos do Mesozóico, sendo as “escamas” córneas, presentes em alguns mamíferos 

atuais, aquisições secundárias (Maier et al., 1996; Maier,  1999).  

Hillenius (2000) sugeriu que a presença de uma pelagem de cobertura poderia ser 

indicada pelas mudanças na septomaxila e ducto nasolacrimal, observadas na evolução 

dos mamíferos. Com base no padrão apresentado por lepidossauros e Lissamphibia 

atuais, Hillenius (2000) inferiu que a relação entre o ducto nasolacrimal, o canal da 

septomaxila e órgão vomeronasal é primitiva para tetrápodes, de modo que arcossauros, 

testudines e mamíferos desenvolveram modificações independentemente. O autor 

relaciona a perda do processo intranarial e canal da septomaxila, nos primeiros 

mamíferos, e a completa eliminação da septomaxila em mamíferos existentes, com a 

dissociação do órgão vomeronasal e ducto nasolacriamal no grupo e a mudança 

funcional da glândula harderiana (localizada na órbita), a qual secreta ceras e mucos nos 

demais grupos de Tetrapoda, mas, especificamente em mamíferos, passou a secretar 

produtos lipóides relacionados à redução da perda da água pela pele, bem como 

revestimento e alteração da refletividade da pelagem (Hillenius, 2000). Para Ruben e 

Jones (2000), a pelagem de cobertura pode ter surgido somente quando taxa da linhagem 

mamaliana se tornaram excessivamente pequenos (com cerca de 50mm) e noturnos.   

 Obviamente, o papel termorregulatório da glândula harderiana pode ter evoluído 

como adaptação a uma pelagem já previamente existente. Mesmo assim, o aparecimento 

tardio da pelagem de cobertura em relação à aquisição da endotermia não é improvável, 

uma vez que animais de médio e grande porte, vivendo em ambientes quentes, não 

precisariam de pêlos como isolante térmico. Enfim, se pelagem de cobertura é evidência 



 

 

62

de endotermia, sua ausência não é uma evidência em contrário. Ademais, pêlos 

sensoriais, ou para proteção, em algumas regiões do corpo, não são indícios de pelagem 

de cobertura, podendo, inclusive, ter precedido a endotermia. 

 A Histologia óssea tem relação direta com a atividade metabólica (Padian, 1997) 

e foi objeto de diversos estudos da fisiologia de animais extintos (Ricqlés, 1969a, b, 

1972, 1974a, b, 1975, 1976, 1980, 2000; Bakker, 1975; Chinsamy et al., 1994). 

Basicamente, foram definidos dois tipos histológicos de osso compacto em vertebrados 

(Ricqlés, 1975, 1976). O tipo lamelar-zonal é formado principalmente por deposição 

periosteal, possui poucos osteons primários, é pobremente vascularizado, e usualmente 

apresenta linhas concêntricas, indicando períodos em que a deposição tornou-se mais 

lenta ou foi interrompida (Bennett e Ruben, 1986; Ruben e Jones , 2000). Este padrão é 

encontrado na maioria dos Tetrapoda ectotermos atuais.  

O outro tipo é chamado fibro-lamelar, no qual a maior parte da matriz é 

depositada por numerosos osteons primários (Ruben e Jones, 2000). O osso fibro-

lamelar é bastante vascularizado, constantemente retrabalhado por sistemas haversianos 

(osteons secundários) e é característico dos endotermos atuais, sendo encontrado 

também em terápsidos não-mamalianos e dinossauros não-avianos (Bennett e Ruben, 

1986; Ruben e Jones, 2000; Padian, 1997).  

Os tipos histológicos são funcionalmente ligados a maiores taxas de crescimento 

(Farlow, et al., 1995) e sua relação com a endotermia sustenta-se na idéia de que altas 

taxas de crescimento dependem de altas taxas metabólicas. É geralmente aceito que as 

taxas de crescimento em endotermos superam as de ectotermos em cerca de uma ordem 

de magnitude (Ruben e Jones, 2000), entretanto, não se sabe ao certo o quão rápido um 
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osso deve crescer para passar a exibir o padrão fibro-lamelar, nem a melhor forma de 

calibração dos dados para estudos comparativos (Farlow, et al., 1995). Por exemplo, se 

as taxas de crescimento (em g/dia) de mamíferos e crocodilianos forem analisadas até o 

período de maturidade sexual, um Alligator mississippiensis, que chega a 160kg, mas 

pode se reproduzir já com cerca de 30kg, pode apresentar valores superiores aos de um 

marsupial (Ruben e Jones, 2000). 

De qualquer modo, as diferenças qualitativas no padrão histológico dos ossos 

também podem não confirmar a correlação com o metabolismo previamente assumida, 

haja vista que testudíneos, crocodilianos e lagartos podem apresentar o padrão fibro-

lamelar (Ruben e Jones, 2000), enquanto que aqueles vertebrados com as maiores taxas 

metabólicas (aves e mamíferos com massa inferior a 1kg) exibem o padrão lamelar-

zonal (Bennett e Ruben, 1986). Os dois tipos histológicos também podem ser 

encontrados em diferentes ossos longos de um mesmo indíviduo, como é o caso de 

muitos dinossauros não-avianos (Reid, 1997), ou em um mesmo osso, devido às maiores 

taxas de crescimento em estágios juvenis (Padian, 1997).  

De fato, o tipo histológico varia com o habitat (aquático ou terrestre), idade do 

individuo, massa corpórea e área do osso examinado (Ricqlés, 1976; Bennett e Ruben, 

1986). Porém, mesmo levando-se em conta todas as descontinuidades e padrões 

intermediários encontrados, a histologia óssea pode fornecer importantes informações 

sobre a biologia de animais extintos, especialmente no que tange às taxas de crescimento 

e influências sazonais (quando ocorrem linhas de parada de crescimento), as quais 

também podem propiciar estimativas de idade, quando representam ciclos anuais. Nesse 

sentido, a influência sazonal, indicada pelos anéis de parada de crescimento encontrados 
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em Patagopterix e Enantiornithes do Cretáceo, foi sugerida por Chinsamy et al. (1994) 

como evidência contrária à homeotermia endotérmica destas aves. Por outro lado, o tipo 

fibro-lamelar não necessariamente indica endotermia. As altas e constantes taxas de 

crescimento podem, então, ser relacionadas à homeotermia (McNab, 1978), o que pode 

tanto refletir endotermia quanto algum padrão metabólico intermediário, com 

temperaturas corporais estáveis em razão do tamanho, ou ainda simplesmente a ausência 

de grandes variações sazonais nas temperaturas ambientais.  

A postura ereta dos membros é uma característica exclusiva de aves e mamíferos 

entre os vertebrados atuais e tem sido sugerida como indício da endotermia de 

vertebrados extintos, principalmente dinossauros não-avianos. Além da simples 

correlação com o status metabólico dos endotermos atuais, a postura parassagital foi 

proposta como causalmente ligada à endotermia, por implicar em maior gasto energético 

pelo aumento do tônus muscular e assim produzir mais calor (Heath, 1968 apud Bennet 

e Ruben, 1986) Posteriormente, levando em conta que a termogênese propiciada pelas 

altas taxas metabólicas basais dos endotermos não depende da atividade da musculatura 

esquelética, Bakker (1971) propôs que a ligação entre postura dos membros e 

endotermia deve-se às adaptações locomotoras associadas aos maiores níveis de 

atividade dos endotermos. Pegadas de dinossauros não-avianos, as quais indicariam 

trajetórias percorridas durante longo tempo ou em alta velocidade, foram citadas como 

evidências em favor da relação entre postura, locomoção e altas taxas metabólicas 

(Bakker, 1971, 1974).  

Entretanto, além de controversas quanto ao cálculo das velocidades inferidas a 

partir das trilhas de dinossauros não-avianos (Alexander, 1976), estas podem ter sido 
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deixadas por animais ectotermos durante rápidos percursos anaerobicamente sustentados 

(Padian, 1997). Bennett e Dalzell (1973) sugeriram também que a postura parassagital 

poderia estar relacionada à sustentação de grandes massas corpóreas e não com a 

performance locomotora. A capacidade para locomoção em alta velocidade também foi 

questionada por razões biomecânicas, alegando-se uma limitação da protração do úmero 

que, em dinossauros, é mais ortogonal em relação à escápula, em comparação com 

mamíferos cursoriais (Bennett e Dalzell, 1973). Por outro lado, Bakker (1974) 

argumenta que, em dinossauros, a glenóide é maior que a cabeça do úmero, o que 

possibilitaria uma maior amplitude na protração, e sustenta que a postura e o 

comprimento dos membros e extremidades distais possibilitam corridas em altas 

velocidades. De qualquer modo, mamíferos e lagartos atuais do mesmo tamanho podem 

apresentar velocidades máximas similares durante a corrida (Garland, 1982). 

A relação entre postura e metabolismo também foi questionada pelo fato de que 

alguns endotermos atuais, como équidnas (Tachyglossus), não têm uma postura 

totalmente ereta (Feduccia, 1973), sendo esta similar à postura de animais tipicamente 

ectotermos, como camaleões (Chamaeleonidae) e crocodilianos atuais (Bennett e 

Dalzell, 1973). Ostrom (1974) ratificou esta ligação, argumentando que, embora existam 

endotermos menos eretos, a ectotermia seria incompatível com uma postura totalmente 

ereta. Entretanto, posturas eretas e semi-eretas não requerem mais energia que uma 

postura sprawling (Bennett e Dalzell, 1973; Carrier, 1987; Hayes e Garland, 1995). 

Além disso, a postura semi-ereta, em monotremos, pode não representar um padrão 

intermediário, haja vista que as taxas metabólicas de Tachyglossus se equivalem às de 
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eutérios quando a sua temperatura corpórea é igualada à temperatura de placentários 

(Bennett e Dalzell, 1973).  

A idéia de que a postura ereta é uma evidência de endotermia foi retomada por 

Carrier (1987). O autor partiu do princípio de que a locomoção com ondulação lateral do 

corpo impossibilita a respiração simultaneamente à corrida, por requisitar ações do 

sistema músculo-esqueletal que são discordantes com os movimentos para respirar, 

limitando a expansão dos pulmões esquerdo e direito ao mesmo tempo. Carrier (1987) 

faz menção a adaptações que aumentam a performance locomotora em lagartos, como a 

possibilidade de desvio do sangue do circuito pulmonar (possibilitado pelo coração com 

três câmaras) e a maior tolerância à acumulação de ácido láctico, mas enfatiza que a 

evolução da postura ereta está associada às pressões seletivas para maiores níveis de 

atividade aerobicamente sustentada sugeridas por Bennett e Ruben (1979). 

Carrier (1987) considera, então, um metabolismo intermediário para os 

terápsidos não-mamalianos do Mesozóico, para os quais credita uma postura semi-ereta 

e propõe a endotermia para dinossauros, pterossauros e talvez Pseudosuchia. No que 

tange aos Crocodylomorpha, Carrier (1987) sugere que as formas atuais representam 

uma possível reversão ao metabolismo ectotérmico, relacionada à ocupação do ambiente 

aquático, onde a condutividade térmica é bem superior, mencionando como indícios 

características de crocodilianos atuais tais como musculatura diafragmática, coração 

com quatro câmaras, histologia óssea do tipo fibro-lamelar e a possibilidade de adotar 

uma postura mais ereta. Os exemplos de animais que não perderam a endotermia por se 

tornarem aquáticos podem enfraquecer a hipótese de Carrier (1987), embora a 
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possibilidade de endotermia na linhagem dos crocodilianos ainda seja controversa 

(Seymour et al., 2004; Hillenius e Ruben, 2004b; Seymour, 2004). 

 A presença de um diafragma, em cinodontes, foi sugerida por Brink (1956) 

devido à redução em número e tamanho das costelas lombares observada em 

Thrinaxodon e outros cinodontes não-mamalianos, por analogia ao padrão dos 

mamíferos atuais. A presença de diafragma poderia ser indicativa de endotermia, tendo 

em vista o importante papel desta estrutura na ventilação pulmonar dos mamíferos e as 

altas taxas respiratórias dos endotermos. Entretanto, animais ectotermos, como 

crocodilianos e alguns lagartos teídeos, possuem estruturas diafragmáticas, as quais, 

embora não homólogas ao diafragma mamaliano, possuem também função respiratória 

(Bennett e Ruben, 1986). Além disso, Ruben (1995) argumenta que o diafragma é 

essencial para suprir as taxas de aerobiose requeridas durante o exercício, mas é 

supérfluo para manter o metabolismo basal. Para Bennett e Ruben (1986), a redução das 

costelas lombares parece estar mais associada com a mudança no modo de locomoção e 

flexão da coluna vertebral do que com a presença de um diafragma. 

Em Dinosauria, as taxas respiratórias, e conseqüentemente metabólicas, também 

têm sido inferidas a partir de características anatômicas da caixa torácica. A ausência de 

juntas intercostais e esternocostais, as quais proporcionam a rotação sagital do esterno e 

da cintura escapular, bem como a falta da expansão transversal da extremidade distal das 

costelas esternais, têm sido referidas como evidência de ectotermia para dinossauros 

não-Ornithurine, (Ruben et al., 2003; Hillenius e Rubem, 2004; Hillenius et al., 2005).  

Nesse sentido, a despeito da presença de penas e capacidade de vôo de Archaeopterix, 

por exemplo, a idéia de que este animal teria sido endotérmico foi questionada por 
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Ruben (1991) devido à ausência de características anatômicas associadas às altas taxas 

ventilatórias das aves. Foi proposta, então, a possibilidade de vôos batidos curtos para 

Archaeopterix, mesmo considerando-o ectotermo, devido à maior potência muscular (em 

Watts/kg) presente nos ectotermos, ainda que estes possuam, em geral, uma menor 

resistência aeróbica (Ruben, 1991; Speakman, 1992).  

A pneumatização de vértebras e costelas é descrita para diferentes dinossauros 

não-avianos e relacionada, por diferentes autores, à capacidade respiratória das aves 

atuais por (Christiansen e Bonde, 2000; Wedel, 2003; O’Connor e Claessens, 2005), nas 

quais os divertículos que invadem os elementos pós-cranianos são, ontogeneticamente, 

expansões dos sacos aéreos. Hillenius e Ruben (2004a) relacionam a existência de ossos 

pneumáticos a atributos estruturais relacionados à redução de peso e resistência 

mecânica e comparam a pneumatização de ossos do pós-crânio aos seios paranasais, 

também característicos de Archosauria, argumentando que a associação da 

pneumatização com elementos do sistema respiratório não reflete um determinado tipo 

de respiração. Por outro lado, O’Connor e Claessens (2005) mostram grande 

similaridade nas regiões do esqueleto em que ocorrem os foramens pneumáticos em 

terópodos não-avianos e aves atuais, sugerindo a presença do mesmo padrão de sacos 

aéreos e, conseqüentemente, similares taxas ventilatórias. Mesmo assim, a referida 

anatomia da caixa torácica e a ausência de turbinais respiratórios (que será abordada 

posteriormente) mantêm duvidosa a inferência de endotermia a partir da pneumatização 

de vértebras e costelas. 

O palato secundário ossificado, encontrado entre terápsidos, poderia ser um 

indicativo de endotermia, por estar funcionalmente relacionado às altas taxas 



 

 

69

respiratórias dos endotermos (Brink, 1956; McNab, 1978) Entretanto, esta correlação foi 

questionada por Bennett e Ruben (1986) pelo de fato desta característica estar presente 

também nos ectotermos teídeos e crocodilianos e ausente em aves. A função original do 

palato secundário poderia ser, então, relacionada à alimentação, servindo como 

plataforma para manipulação do alimento pela língua (Bennett e Ruben, 1986).  

Todavia, como o palato secundário evoluiu de forma independente em diferentes 

linhagens de Amniota, as pressões seletivas que levaram ao desenvolvimento do mesmo 

nos diferentes grupos podem não ter sido as mesmas. O crânio achatado 

dorsoventralmente, bem como o tipo de mordida dos crocodilianos atuais, pode estar 

relacionado ao fechamento do palato nesses animais. Dentre as três linhagens de 

Therapsida nas quais esta característica evoluiu, o palato em Dycinodontia tem posição 

mais anterior, sendo formado somente pelos premaxilares, e tem função associada ao 

reforço estrutural do “bico” desses animais (McNab, 1978). Já em Therocephalia e 

Cynodontia, a morfologia do focinho e do palato é similar, ainda que o palato, em 

terocefálios, tenha se fechado no sentido antero-posterior, enquanto em cinodontes a 

fusão, inicialmente, tenha se dado em uma zona intermediária, para posteriormente se 

estender rostral e caudalmente (Maier,1999). A evolução do palato secundário nessas 

duas linhagens é sugerida como resposta a uma pressão seletiva para separação de uma 

parte mais dorsal (para passagem do ar respirado) da cavidade bucal (McNab, 1978; 

Maier et al., 1996).  

Maier (1999) propõe ainda que, em Eutheriodontia, a evolução do palato 

secundário, juntamente com modificações no aparato hiobranquial, musculatura facial e 

língua, estão relacionadas com o desenvolvimento de mecanismos de sucção e a 
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capacidade de mamar. Maier et al. (1996) também relacionam a lactação com a presença 

de pêlos (associados às glândulas apócrinas da pele que teriam precedido as glândulas 

mamárias) e altas taxas metabólicas. Ainda que mais pesquisas sejam necessárias para 

corroborar a hipótese que relaciona o fechamento do palato com a lactação, a 

consideração do palato secundário como indicador de endotermia em euteriodontes 

também é válida se for assumida a interpretação de que sua função original seria 

possibilitar a respiração contínua, simultânea à alimentação, ou mesmo se for levada em 

conta a presença de turbinais respiratórios (ver discussão a seguir). 

Brink (1956) citou os etmoturbinais, cuja presença fora inferida em Thrinaxodon 

e Diademodon, como indicadores de altas taxas respiratórias em cinodontes não-

mamalianos, levando-se em consideração qualquer uma das funções por ele sugeridas: 

melhora da capacidade olfativa, retenção de impurezas do ar inalado, retenção de 

umidade do ar exalado e aquecimento do ar inspirado. No entanto, apenas a primeira das 

funções elencadas é própria dos etmoturbinais (de função meramente olfativa), sendo as 

demais características dos maxiloturbinais, de posição mais rostral aos etmoturbinais e à 

coana interna.  Por sua vez, os maxiloturbinais, ou turbinais respiratórios, foram 

considerados muito sugestivos de endotermia por Ruben (1981) e Bennett & Ruben 

(1986) já que, dada a sua função de evitar a perda de calor e umidade para o meio, 

constituem-se na única característica osteológica diretamente relacionada às altas taxas 

respiratórias dos endotermos. De fato, turbinais respiratórios estão presentes em quase 

todas as espécies atuais de endotermos - 99% segundo Ruben e Jones (2000) - e ausentes 

nos ectotermos (Bennett & Ruben, 1986; Hillenius, 1992 e 1994; Ruben et al., 1996) e 

são considerados por Hillenius (1992) imprescindíveis para animais com altas taxas 
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metabólicas. Além disso, ligações vasculares entre turbinais respiratórios e o cérebro 

sugerem a presença de um mecanismo de resfriamento deste último, fator importante 

durante atividade intensa sob elevadas temperaturas (Ruben e Jones, 2000). 

Hillenius (1994) encontrou cristas na superfície medial do maxilar, que deveriam 

sustentar maxiloturbinais, no Therocephalia Glanosuchus do Neopermiano e nos 

cinodontes não-mamalianos Massetognathus, Trirachodon e Thrinaxodon do Triássico, 

e sugeriu, então, uma convergência evolutiva para a evolução da endotermia em 

Therocephalia e Cynodontia no final do Permiano, uma vez que outros grupos de 

Therapsida, como Gorgonopsia e Dicynodontia, não apresentavam tais marcas 

indicativas de maxiloturbinais. 

A despeito da difícil preservação dessas frágeis estruturas, as quais são inclusive 

cartilaginosas e geralmente não deixam impressões nas cavidades nasais de aves 

(Hillenius, 1994), Ruben et al. (1996) encontraram, para tetrápodes atuais, duas 

diferentes retas de regressão, representando a proporção da área da secção transversal 

(em cm2) da porção respiratória da cavidade nasal, em relação à massa corpórea (em 

Kg). A diferença entre as retas, para endotermos (=0,57M0,68, SE=0,358) e ectotermos 

(=0,11M0,76, SE=0,239) (FIG. 13), indica que a estreita área para passagem de ar 

existente nas cavidades nasais de animais ectotermos impossibilita a presença de 

turbinais respiratórios. Baseados, então, nas medidas de área transversal das cavidades 

nasais de alguns dinossauros não-avianos, como Nanotyrannus, Hypacrosaurus e 

Ornithomimus, obtidas com a utilização de tomografias computadorizadas, Ruben et. al. 

(1996) inferiram um metabolismo ectotermo para todos os dinossauros analisados. A 
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mesma metodologia indicaria um possível metabolismo endotérmico para Thrinaxodon, 

(Hilllenius e Ruben, 2004a).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Considerando-se os turbinais respiratórios como principal evidência de 

endotermia, esta característica teria se estabelecido tardiamente na história evolutiva da 

linhagem aviana enquanto que, dada a posição filogenética de Thrinaxodon, a 

endotermia mamaliana já poderia ser característica de todos os Eucynodontia do 

Triássico. Um metabolismo transicional, em Cynodontia, poderia ser inferido para 

Procynosuchus, em razão da ossificação do palato secundário não estar completa neste 

animal (Hillenius, comunicação pessoal). Desta forma, a partir do fechamento do palato 
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linha verde) atuais, obtidas por Ruben et al. (1996).
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secundário, a morfologia da cavidade nasal de cindontes não-mamalianos passaria a ser 

bastante similar a dos mamíferos atuais, embora as marcas na face medial do maxilar, 

onde inserem-se os turbinais respiratórios, sejam bem menos pronunciadas em 

Thrinaxodon do que nos mamíferos atuais (Kielan-Jaworowoska et al., 2004). 

Nesse contexto, o palato secundário ossificado torna-se uma evidência para 

endotermia em Eutheriodontia, mas não serviria como indício da endotermia de 

arcossauros não-avianos, devido à presença de seios paranasais nos ossos da cavidade 

nasal, os quais a tornam estreita para passagem do ar. A outra linhagem de terápsidos em 

que espécies desenvolveram palato secundário ossificado é Anomodontia, mas, para 

dicinodontes, como já foi referido, Hillenius (1994) defende um metabolismo ectotermo 

por considerar o palato secundário destes animais estritamente relacionado ao seu 

peculiar mecanismo de alimentação, sendo ainda muito curto para que houvesse um 

mecanismo de troca de calor e absorção de umidade antes do ar passar pela narina 

interna. Além disso, não foram observadas marcas para turbinais respiratórios em 

Lystrosaurus (Hillenius, 1994). 

Apesar da relação direta entre turbinais respiratórios e as altas taxas metabólicas 

dos endotermos, a consideração dos mesmos como única evidência de endotermia ainda 

é controversa, já que a ausência de determinadas estruturas, relacionadas a uma 

adaptação, não significa que a mesma não pudesse ter existido antes dessas estruturas e 

também porque a fisiologia endotérmica envolve várias outras adaptações Padian 

(1997). Além disso, os exemplos de endotermos atuais nos quais não existem turbinais 

respiratórios (cetáceos e pelicaniformes) mostram que é possível a endotermia sem 

turbinais (Seymour et al., 2004). Mesmo assim, é consenso que a presença de turbinais é 
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uma evidência de endotermia.  Por outro lado, para Hillenius e Ruben (2004b), a 

ausência de turbinais respiratórios é vista como evidência de ectotermia, por 

considerarem estas estruturas não só funcionalmente ligadas à endotermia, mas 

obrigatoriamente necessárias para a sustentação de altas taxas metabólicas.  

Nesse sentido, os autores mencionam o fato de que a ausência de turbinais 

respiratórios em endotermos ocorre em animais bastante derivados, com outras 

especializações fisiológicas, como a adaptação para prolongados períodos de apnéia, em 

cetáceos (enquanto os turbinais estão relacionados a taxas contínuas de ventilação) ou 

para a excreção de sal através do fígado, além de hipertrofiadas glândulas de sal, 

observada em pelicaniformes, como forma de compensar a excessiva perda de água 

durante a respiração desses animais (nos quais uma cavidade nasal larga o suficiente 

para alojar turbinais poderia provocar a entrada excessiva de água durante o mergulho). 

Considerando a fisiologia dos endotermos como um padrão derivado, que envolve 

complexas modificações, até o nível celular, Hillenius e Ruben (2004b) atribuem o 

“ônus da prova” à proposição de endotermia, e assim rejeitam sugestões de endotermia 

para animais extintos baseadas em um somatório de características anatômicas existentes 

em endotermos atuais, mas que, per se, não estão necessariamente associadas ao 

metabolismo endotérmico. 
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6. MATERIAL E MÉTODOS 
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6. MATERIAL E MÉTODOS 

 

6.1 MATERIAL DE ESTUDO 

Neste trabalho, foram estudados crânios de Massetognathus pascuali (PV0968T), 

Exaeretodon riograndesis (PV0715T), Prozostrodon brasiliensis (PV0248T), 

Riograndia guaibensis (PV0596T e PV0601T), Brasilodon quadrangularis (PV0628T) e 

Brasilitherium riograndensis (PV0760T)); além de um crânio de Didelphis, utilizado 

para comparação com algum mamífero atual com uma morfologia da cavidade nasal não 

muito especializada. Os espécimes (FIG. 14-18) pertencem à Coleção de 

Paleovertebrados do Departamento de Paleontologia e Estratigrafia do Instituto de 

Geociências, UFRGS.   
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Figura 14 – Prozostrodon brasiliensis PV0248T em vista palatal (A) e 
lateral (B).

3 cmA

B

3 cm3 cmA

B

Figura 14 – Prozostrodon brasiliensis PV0248T em vista palatal (A) e 
lateral (B).
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Figura 15– Massetognathus pascuali PV0968T em vista dorsal (A) e lateral 
(B).
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Figura 15– Massetognathus pascuali PV0968T em vista dorsal (A) e lateral 
(B).
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10 cmA

B

Figura 15 – Exaeretodon riograndesis PV0715T em vista dorsal (A) e 
lateral (B).
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Figura 15 – Exaeretodon riograndesis PV0715T em vista dorsal (A) e 
lateral (B).
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1 cm

Figura 17 – Exemplares de Riorandia guaibensis, 
PV0596T, em vista dorsal (A) e lateral (B), e 
PV0601T, em vista lateral (C).
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Figura 17 – Exemplares de Riorandia guaibensis, 
PV0596T, em vista dorsal (A) e lateral (B), e 
PV0601T, em vista lateral (C).
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6.2 TOMOGRAFIA COMPUTADORIZADA 

O uso de tomografias computadorizadas tem sido uma importante ferramenta em 

pesquisas paleontológicas desde a década de 1980, propiciando o estudo da morfologia 

interna de espécimes através de um método não destrutivo, assim como a visualização 

de estruturas muito pequenas com alta resolução (Ketcham e Carlson, 2001; Azevedo et 

al., 2004). Basicamente, a aquisição da imagem dá-se através de detectores que 

registram as diferenças na atenuação dos raios-X, que ocorrem devido às diferentes 

densidades peculiares a cada material. Os raios-X atravessam o objeto de interesse em 

secções seqüenciais, gerando uma série de imagens bidimensionais em planos ortogonais 

(coronal. sagital ou horizontal) que podem ser trabalhadas em softwares específicos para 

segmentação da imagem do objeto conforme as diferenças de densidade, medições de 

3 cm

Figura 18 – Crânios de Brasilitherium riograndensis PV0760T (à esquerda) 
e Brasilodon quadrangularis PV0628T (à direita).

3 cm3 cm3 cm

Figura 18 – Crânios de Brasilitherium riograndensis PV0760T (à esquerda) 
e Brasilodon quadrangularis PV0628T (à direita).
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regiões de interesse e ainda para a geração de imagens tridimensionais do material 

estudado (Ketcham e Carlson, 2001).  

Esta técnica tem sido utilizada em diferentes estudos paleontológicos, incluindo 

ovos fossilizados (Balanoff e Rowe, 2002; Azevedo et al., 1994, 2000), tunicados 

(Dominguez, et al., 2002), dentes (Kohno e Uno, 2002), ouvido interno (Joeckel et al., 

2002; Clack et al., 2003) e ossos pós-cranianos (Wilhite, 2002). No estudo de cavidades 

cranianas de vertebrados fósseis, moldes internos virtuais podem ser gerados e utilizados 

em estudos paleoneurológicos (Rowe, 1996; Rogers, 1998; Larsson et. al., 2000; 

Brochu, 2000; Witmer et. al., 2003). Além disso, devido à importância fisiológica dos 

turbinais respiratórios, tomografias computadorizadas também foram utilizadas para 

inferência do possível status metabólico de alguns dinossauros não-avianos, em um 

estudo comparativo da morfologia das cavidades nasais desses animais e diversos 

Amniota atuais, realizado por Ruben et. al. (1996). 

 No presente trabalho, o crânio de Massetognathus foi analisado a partir de 

imagens adquiridas em slices de 1mm, sem espaçamento interslice, 512x512 pixels, 

pixel (16bits) de 0,049mm2, radiação de 140kV e corrente de 146mAs, nos planos 

transversal, sagital e coronal, utilizando o tomógrafo Siemens/Somatom Plus 4 do 

Serviço de Radiologia do Hospital de Clínicas de Porto Alegre, RS. Para os demais 

espécimes, foi utilizado o tomógrafo Siemens/Somarom Sensation Cardiac, do Centro de 

Imagem do Hospital Moinhos de Vento, Porto Alegre, RS. Com este equipamento a 

aquisição da imagem foi feita com slices de 0,75mm e a reconstituição com 1mm, sem 

espaçamento interslice, 512x512 pixels, pixel (16bits) de 0,035mm2, radiação de 120kV 

e corrente de 50 a 113 mAs. 
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As imagens bidimensionais (formato Dicom) das tomografias computadorizadas 

foram trabalhadas inicialmente com o programa Osiris 4.19, desenvolvido pelo Service 

de Informatique Medicale of the Hópitaux Universitaires de Genève, para segmentação e 

medições superficiais. Com este programa, foram medidas as áreas da secção transversal 

das regiões respiratórias e olfativas da cavidade nasal nos slices em plano coronal. A 

porção respiratória da cavidade nasal foi medida no ponto em que apresenta a maior 

área, em posição imediatamente anterior à coana interna e nasofaringe, correspondendo 

aproximadamente, à metade da maxila (FIG. 19 e 20).  

As imagens bidimensionais também foram visualizadas e digitalmente 

processadas com a utilização do programa Mimcs 8.13 (Materialise N.V.), para separar 

os   elementos   ósseos  da   matriz  rochosa  que  preenche  as  cavidades  cranianas  dos 

exemplares e gerar reconstituições tridimencionais dos crânios e seus moldes internos 

(em formato STL). As reconstituições tridimensionais dos crânios também foram 

seccionadas em diversos planos, para observação da morfologia interna da cavidade 

nasal. Com o uso deste software, também foram realizadas medições volumétricas do 

molde interno da caixa cerebral, para cálculo dos Quocientes de Encefalização, e 

medidas lineares tanto do comprimento do crânio (medido da região occipital ao final do 

focinho) para cálculo de estimativas de massa, quanto da largura da caixa cerebral e da 

largura do crânio (medida a partir da junta craniomandibular). 
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Figura 19 – Imagens bidimensionais de tomografias computadorizadas em 
plano sagital (à esquerda) e coronal (no centro), e vista lateral da reconstituição 
3D (à direita) do crânio de Didelphis. A linha laranja mostra a posição em vista 
sagital do plano de corte mostrado ao centro, o qual corresponde à secção 
transversal da porção respiratória da cavidade nasal. Em vista sagital podem 
ser observados os turbinais olfativos, na região mais posterior da cavidade 
nasal, e respiratórios (maxiloturbinais), à frente da abertura da nasofaringe. A 
vista coronal mostra os maxiloturbinais e o septo internasal. Na reconstituição 
3D observa-se pontos em que o crânio está quebrado, estando bem evidente 
inclusive a falta do lacrimal.

Figura 20 – Imagens bidimensionais de tomografias computadorizadas em 
plano sagital (à esquerda) e coronal (no centro), e vista lateral da reconstituição 
3D (à direita) do crânio de Massetognathus (PV0968T). A linha laranja mostra 
a posição em vista sagital do plano de corte mostrado ao centro, o qual 
corresponde à secção transversal da porção respiratória da cavidade nasal. O 
material rochoso que preenche as cavidades cranianas aparece  em cinza. Este 
exemplar está quebrado na metade do focinho.

Figura 19 – Imagens bidimensionais de tomografias computadorizadas em 
plano sagital (à esquerda) e coronal (no centro), e vista lateral da reconstituição 
3D (à direita) do crânio de Didelphis. A linha laranja mostra a posição em vista 
sagital do plano de corte mostrado ao centro, o qual corresponde à secção 
transversal da porção respiratória da cavidade nasal. Em vista sagital podem 
ser observados os turbinais olfativos, na região mais posterior da cavidade 
nasal, e respiratórios (maxiloturbinais), à frente da abertura da nasofaringe. A 
vista coronal mostra os maxiloturbinais e o septo internasal. Na reconstituição 
3D observa-se pontos em que o crânio está quebrado, estando bem evidente 
inclusive a falta do lacrimal.

Figura 20 – Imagens bidimensionais de tomografias computadorizadas em 
plano sagital (à esquerda) e coronal (no centro), e vista lateral da reconstituição 
3D (à direita) do crânio de Massetognathus (PV0968T). A linha laranja mostra 
a posição em vista sagital do plano de corte mostrado ao centro, o qual 
corresponde à secção transversal da porção respiratória da cavidade nasal. O 
material rochoso que preenche as cavidades cranianas aparece  em cinza. Este 
exemplar está quebrado na metade do focinho.
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6.3  ANÁLISE QUANTITATIVA 

As massas corpóreas de Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium foram 

estimadas utilizando–se a equação alométrica Y= 3,68X – 3,83, aplicada para 

mamaliformes e insetívoros por Luo et al. (2001), na qual Y é o log da massa corpórea 

em gramas (g) e X é o log do comprimento do crânio, em milímetros (mm). Para 

Massetognathus e Exaeretodon, foi empregada a equação P=2,7S3, já utilizada para o 

mesmo táxon por Quiroga (1980a, b), onde P é a massa em gramas (g) e S é o 

comprimento do crânio, em centímetros (cm).  

A capacidade respiratória dos animais estudados foi estimada com base na área 

da secção transversal das cavidades nasais. Os valores da razão entre a área da secção 

transversal da cavidade nasal e a massa corpórea foram plotados num gráfico, com as 

linhas de tendência dos valores desta razão para endotermos (=0,57M0,68, SE=0,358) e 

ectotermos (=0,11M0,76, SE=0,239) obtidos por Ruben et al. (1996).  

As estimativas de massa corpórea (m) também foram usadas no cálculo dos 

Quocientes de Encefalização (EQ), juntamente com as medidas de volume cercebral (C), 

considerado como equivalente ao volume do molde interno da caixa cerebral (Jerison, 

1973). Os EQs foram calculados com a fórmula EQ= C/0,55.m3/4 , utilizada para 

mamíferos atuais e jurássicos (Eisenberg e Wilson, 1981; Kielan-Jaworowoska, 1983; 

Kielan-Jaworowoska e Lancaster, 2004), e também com a equação EQ = C/0,12m2/3  

para comparação com os valores que haviam sido obtidos por Quiroga (1980b) para 

cinodontes não-mamalianos.  
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7. RESULTADOS 
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7. RESULTADOS 

 

 7.1 ESTIMATIVAS DE MASSA 

A tabela 1 mostra os valores de comprimentos de crânio e as respectivas massas, 

estimadas com base nesta medida.  Dentre os exemplares utilizados nesse estudo, 

somente a massa de Prozostrodon não pôde ser estimada, devido ao fato do crânio estar 

muito incompleto, estando preservada apenas a região rostral. 

  

Tabela 1 – Massa estimada, em kg, para diferentes espécimes, a partir do 

comprimento do crânio, em cm. 

Espécimes Comprimento 
do crânio (cm) 

Massa estimada 
(kg) 

Massetognathus PV0968T 11,90 4,5499 

Exaeretodon PV0715T 28,80 64,5308 

Riograndia PV0596T   2,95 0,0378 

Riograndia PV0601T 2,60 0,0239 

Brasilodon PV0628T 4,10 0,1273 

Brasilitherium PV0760T 22,94 0,0150 

 

 

 

 

7.2 REGIÃO RESPIRATÓRIA DA CAVIDADE NASAL 

Em todos os espécimes estudados observou-se uma morfologia interna da região 

da cavidade nasal bastante similar à de mamíferos atuais (FIG. 23), não havendo seios 

paranasais ou espessamentos ósseos que tornassem a passagem de ar mais estreita.  
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Além disso, todos os cinodontes estudados apresentam, para a razão entre a área 

da secção transversal da região respiratória da cavidade nasal e a massa corpórea 

estimada, valores similares ou mesmo superiores aos esperados para endotermos atuais 

de mesmo tamanho (FIG. 24). 

Cristas para maxiloturbinais puderam ser claramente observadas somente em 

Massetognathus e Riograndia PV0596T (FIG. 21 e 23), entre os quais não foi observada 

nenhuma diferença significativa com relação a esta característica. Ambos apresentam 

padrão semelhante a Thrinaxodon, de modo que não foram observados os possíveis 

estágios transicionais entre as pouco pronunciadas cristas deste último (Fourie, 1974; 

Kielan-Jaworowoska et al., 2004) e o padrão observado em mamíferos atuais (FIG. 22).  

No espécime de Exaeretodon, esperava-se uma melhor preservação das cristas na 

superfície medial da maxila, devido ao grande tamanho do crânio. Porém, a presença de 

concreções carbonáticas no interior da cavidade nasal, com densidade similar à dos 

elementos ósseos fossilizados, impossibilitou a observação de qualquer estrutura deste 

tipo.  

As medidas da área da cavidade nasal foram de 2,115 cm2 para Massetognathus 

PV0968T; 16,89 para Exaeretodon PV0715T; 0,188 cm2 para Riograndia PV0596T; 

0,115 cm2 para Riograndia PV0601T; 0,215 cm2 para Brasilodon PV0628T  e 0,0727 

cm2 para Brasilitherium PV0760T.  
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Figura 21 – Reconstituições tridimensionais dos crânios de Massetognathus
PV0968T (A), Riograndia PV0596T (B), Brasilodon PV0628T (C) e Didelphis (D) 
seccionados  em plano sagital. Sem escala. 

Legenda: 1, cristas para maxiloturbinais; 2 -, cristas para nasoturbinais; 3, 
nasoturbinal; 4, parte dos etmoturbinais; 5, placa transversa.
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Figura 22 – Representação de crânios de Thrinaxodon (A) e Didelphis (B) 
seccionados em plano sagital mostrando diferentes padrões de maxiloturbinais
( de kielan-Jaworowoska et al., 2004). Sem escala.

Legenda: 1, cristas para maxiloturbinais; 2 -, nasoturbinal; 3, etmoturbinaisl; 4, 
órbito-esfenóide; 5, vacuidade orbital; 6, cavidade cerebral.
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Legenda: 1, cristas para maxiloturbinais; 2 -, nasoturbinal; 3, etmoturbinaisl; 4, 
órbito-esfenóide; 5, vacuidade orbital; 6, cavidade cerebral.
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Legenda: 1, cristas para maxiloturbinais; 2 -, nasoturbinal; 3, etmoturbinaisl; 4, 
órbito-esfenóide; 5, vacuidade orbital; 6, cavidade cerebral.

Figura 22 – Representação de crânios de Thrinaxodon (A) e Didelphis (B)
seccionados em plano sagital, mostrando diferentes padrões de cristas para 
maxiloturbinais (modificado de Kielan-Jaworowoska, et al., 2004). Sem escala.
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Figura 22 – Representação de crânios de Thrinaxodon (A) e Didelphis (B) 
seccionados em plano sagital mostrando diferentes padrões de maxiloturbinais
( de kielan-Jaworowoska et al., 2004). Sem escala.

Legenda: 1, cristas para maxiloturbinais; 2 -, nasoturbinal; 3, etmoturbinaisl; 4, 
órbito-esfenóide; 5, vacuidade orbital; 6, cavidade cerebral.
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seccionados  em plano sagital. Sem escala. 

Legenda: 1, cristas para maxiloturbinais; 2 -, cristas para nasoturbinais; 3, 
nasoturbinal; 4, parte dos etmoturbinais; 5, placa transversa.
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Figura 22 – Representação de crânios de Thrinaxodon (A) e Didelphis (B)
seccionados em plano sagital, mostrando diferentes padrões de cristas para 
maxiloturbinais (modificado de Kielan-Jaworowoska, et al., 2004). Sem escala.
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Figura 23 – Comparação da secção tranversal da região respiratória da
cavidade nasal de diferentes cinodontes. A, B e C são imagens de 
tomografias da região respiratória de três dos espéciems utilizados neste
trabalho, respectivamente: Massetognathus PV0968T, Riograndia
PV0596T e Didelphis , sendo que, neste último os maxiloturbinais e o sépto
internasal estão preservados. Uma representação da cavidade nasal de 
Morganucodon com sugestão do arranjo de maxiloturbinais são mostrados
em D ( modificado de Kermack et al ., 1981). E e F, são ilustrações
mostrando a posição dos maxiloturbinais em outros dois mamíferos atuais, 
Canis lupus e Panthera tigris (modificado de Joeckel et al ., 2002). Sem
escala.
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7.3. REGIÃO OLFATIVA DA CAVIDADE NASAL 

Ainda que cinodontes não-mamalianos não apresentem a lâmina transversa do 

etmóide separando a parte olfativa (recesso etmoidal) do fluxo de ar para a nasofaringe, 

é possível distinguir claramente as regiões respiratória e olfativa pela posição da coana e 

Figura 24 - Gráfico (log/log) mostrando as regressões da área da secção
transversal da porção respiratória da cavidade nasal (y) versus a massa
corpórea (x), para endotermos (y=0,57x0,68, linha vermelha)  e ectotermos 
(y=0,11x0,76,, linha verde) atuais, obtidas por Ruben et al. (1996). Os 
números em azul representam os valores para esta razão obtidos dos 
cinodontes estudados:
1, Brasilitherium PV0760T; 2a, Riograndia PV0601T; 2b, Riograndia
PV0596T; 3, Brasilodon PV0628T; 4, Massetognathus PV0968T; 5, 
Exaeretodon PV0715T.
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Figura 24 - Gráfico (log/log) mostrando as regressões da área da secção
transversal da porção respiratória da cavidade nasal (y) versus a massa
corpórea (x), para endotermos (y=0,57x0,68, linha vermelha)  e ectotermos 
(y=0,11x0,76,, linha verde) atuais, obtidas por Ruben et al. (1996). Os 
números em azul representam os valores para esta razão obtidos dos 
cinodontes estudados:
1, Brasilitherium PV0760T; 2a, Riograndia PV0601T; 2b, Riograndia
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Exaeretodon PV0715T.

Ár
ea

da
se

cç
ão

tra
ns

ve
rs

al
 d

a
po

rç
ão

re
sp

ira
tó

ria
da

ca
vi

da
de

na
sa

l (
cm

2 )

0,01

0,1

1

10

100

0,01 1 100 10000

1
2a2b

3

4

5

Massa corpórea (Kg)



 

 

91

da placa transversal do vômer. Como mamíferos atuais apresentam padrões diferentes no 

número de etmoturbinais e extensão do recesso etmoidal, conforme a importância da 

olfação (Moore, 1981; Novacek, 1993), o tamanho relativo da região olfativa, vista em 

plano coronal, pode indicar possíveis diferenças na capacidade olfativa dos cinodontes 

estudados. Nesse sentido, só não foi possível avaliar o espécime de Exaeretodon, devido 

às concreções que preenchem a cavidade nasal. A FIG. 25 mostra, para os demais táxons 

estudados, a área transversal da região olfativa da cavidade nasal, vista a partir do slice, 

em plano coronal, em que a área desta região é mais ampla em cada exemplar. 

A região olfativa parece ser mais ampla, em Prozostrodon, em relação aos dois 

exemplares de Riograndia. Já entre Prozostrodon e Brasilodon é difícil perceber uma 

significativa diferença na área relativa, até porque o crânio de Brasilodon está quebrado 

e deformado, de modo que a morfologia interna pode ser, inclusive, bem similar, se as 

deformações fossem corrigidas. De qualquer forma, tanto em Riograndia quanto em 

Prozostrodon, o ponto de maior área da secção transversal da região olfativa da cavidade 

nasal é mais anterior que em Brasilodon, já que, nos primeiros, o palato secundário 

ainda aparece abaixo da região olfativa. Em Brasilitherium, o ponto de maior área da 

secção transversal da região olfativa também é mais posterior, de modo que, nos dois  

brasilodontídeos,  a  região  olfativa  é  mais  extensa  longitudinalmente.  Além disso, a  

área desta região, em plano coronal, também parece ser mais ampla em Brasilitherium, 

se a largura da cavidade nasal for padronizada em relação aos demais cinodontes 

estudados. Mesmo assim, a área olfativa de Didelphis parece ser sensivelmente mais 

ampla em relação aos cinodontes não-mamalianos estudados. 
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Riograndia PV0601T
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Figura 25 – Secções da região olfativa da cavidade nasal de diferentes espécimes 
utilizados neste trabalho em vista coronal. Os elementos ósseos são mostrados em 
branco e, em tons de cinza, aparecem o material rochoso que preenche as 
cavidades dos exeplares fósseis e os etmoturbinais e de Didelphis. A região é 
limitada ventralmente pelo vômer e dorsal e lateralmente pelo frontal e órbito-
esfenóide (somente em Didelphis). Parte da maxila também pode participar na 
parede lateral nos cindontes não-mamalianos. Parte da mandíbula de Brasilodon e 
Brasilitherium, bem como do pterigóide em Brasilodon, Brasilitherium e 
Didelphis, também são mostrados. No exemplar de Massetognathus observa-se 
uma nítida pneumatização na maxila.
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Figura 25 – Secções da região olfativa da cavidade nasal de diferentes espécimes 
utilizados neste trabalho em vista coronal. Os elementos ósseos são mostrados em 
branco e, em tons de cinza, aparecem o material rochoso que preenche as 
cavidades dos exeplares fósseis e os etmoturbinais e de Didelphis. A região é 
limitada ventralmente pelo vômer e dorsal e lateralmente pelo frontal e órbito-
esfenóide (somente em Didelphis). Parte da maxila também pode participar na 
parede lateral nos cindontes não-mamalianos. Parte da mandíbula de Brasilodon e 
Brasilitherium, bem como do pterigóide em Brasilodon, Brasilitherium e 
Didelphis, também são mostrados. No exemplar de Massetognathus observa-se 
uma nítida pneumatização na maxila.
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Dentre os cinodontes analisados, Massetoganathus apresenta a menor área 

olfativa, a qual tem altura similar à passagem de ar para a nasofaringe. Considerando a 

morfologia da superfície interna dos nasais, os nasoturbinais poderiam ocupar boa parte 

desse espaço. Outra característica que chama atenção, na porção mais posterior da 

cavidade nasal do exemplar de Massetognathus, é a pneumatização da maxila (FIG. 25 e 

26), em um padrão similar ao encontrado em alguns eutérios atuais (FIG. 27).  

A presença de um sinus maxillaris em alguns cinodontes não-mamalianos já fora 

sugerida por Kemp (1979), mas, de modo geral, esta estrutura, de função ainda não bem 

entendida (Novacek, 1993), é usualmente presente em Eutheria. Por outro lado, não há 

nenhuma pneumatização nos ossos faciais de monotremados e marsupiais didelfídeos e 

macropodídeos (Moore, 1981), bem como não são descritos seios paranasais para a 

maioria dos cinodontes não-mamalianos. 

 

7.4 REGIÃO ORBITO-TEMPORAL  

O grau de ossificação na região órbito-temporal dos espécimes estudos aumenta 

de acordo com a proximidade evolutiva com o grupo coronal Mammalia, concordando 

com a proposta filogenética de Bonaparte et al. (2005) (FIG. 28). Entretanto, em 

nenhum dos exemplares estudados observa-se uma condição semelhante à dos 

mamíferos atuais ou tritilodontídeos, com o órbito-esfenóide ossificado sendo o assoalho 

da porção anterior da caixa cerebral (Kielan-Jaworowoska et al, 2004) (FIG. 28). 
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Figura 27 - Representação dos seios paranasais em Equus (modificado de 
Novacek, 1993)

Legenda: PMX, pré-maxila; MX, maxila; NA, nasal, PA, parietal, SQ, 
squamosal

sinus frontalis

sinus maxillaris

Figura 26 - Imagens de secções do crânio de Massetognathus (PV0968T) 
em plano coronal (A e C) e axial (B) mostrando a cavidade nasal com seios
paranasais na maxila. Em C, o slice corresponde a uma parte mais anterior 
do crânio, onde há uma comunicação entre a cavidade nasal propriamente
dita e os seios da maxila.
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Figura 26 - Imagens de secções do crânio de Massetognathus (PV0968T) 
em plano coronal (A e C) e axial (B) mostrando a cavidade nasal com seios
paranasais na maxila. Em C, o slice corresponde a uma parte mais anterior 
do crânio, onde há uma comunicação entre a cavidade nasal propriamente
dita e os seios da maxila.
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Figura 28 – Comparação da secção transversal da região orbito-temporal em 
diferentes cinodontes evidenciando diferentes estágios evolutivos principalmente 
com respeito ao grau de ossificação do orbito-esfenóide: A, modificado de kielan-
Jaworowoska et al. (2004);  e B, imagens de tomografias de espécimes utilizados 
neste estudo. As relações filogenéticas mostradas no cladograma B baseiam-se na 
proposta de Bonaparte et al. (2005).

Legenda: 1, pós-orbital; 2, frontal; 3, órbito-esfenóide; 4, basi-esfenóide; 5, 
palatino; 6, pterigóide; 7, etmoturbinais. 
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7.5 CAIXA CEREBRAL 

Devido à presença de concreções no crânio de Exaeretodon, ao pequeno tamanho 

de Riograndia, Brasdilodon e Brasilitherium e ao fato do crânio de Prozostrodon estar 

incompleto, somente o exemplar de Massetognathus possibilitou uma reconstituição 3D 

com resolução suficiente para identificação de aspectos neuro-morfológicos (FIGs. 29 e 

30). Nos exemplares de Riograndia e Brasilitherium (FIG. 30) foi possível somente 

identificar os hemisférios cerebrais e os bulbos olfativos. Em nenhum exemplar 

observou-se, com nitidez, impressões de vasos e nervos intracranianos. 

Os bulbos olfativos de Massetognathus são pequenos, se comparados aos 

descritos para Probelesodon (Quiroga, 1979, 1980a,b), tritilodontídeos (Kielan-

Jaworowoska et al., 2004), e aos obsservados em Riograndia e Brasilitherium. Assim 

como descrito para outro espécime do mesmo táxon por Quiroga (1980c), os dois bulbos 

olfativos de Massetognathus são separados por uma depressão medial que não é descrita 

para nenhum outro cinodonte. Tal como descrito para Exaeretodon (Bonaparte, 1966), 

os bulbos olfativos de Massetognathus estão separados dos hemisférios cerebrais por um 

pedúnculo olfativo. Este, no exemplar PV0968T, parece ainda mais longo do que no 

exemplar descrito por Quiroga (1980c) e também em Exaeretodon (Bonaparte, 1966).  

O limite entre o final posterior do pedúnculo olfativo e os hemisférios cerebrais é 

evidenciado por um alargamento do molde. Mesmo assim, os hemisférios cerebrais, em 

Massetognathus, são lateralmente estreitos, se comparados a Riograndia, Brasilitherium 

e mamíferos atuais (FIG. 31). O preenchimento com material rochoso da proeminente 

crista parietal de Massetognathus impossibilita a observação da divisão dos dois 

hemisférios, mas, a julgar pela condição primitiva para cinodontes e as descrições já 
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realizadas para Massetognathus (1980c) e Exaeretodon (Bonaparte, 1966), esta 

morfologia deve estar presente. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 29 – Reconstituição tridimensional a partir das tomografias do crânio de 
Massetognathus PV0968T sem o arco zigomático do lado direito (A), e sem os 

nterno virtual 
equivalente à da matriz rochosa (em azul ) que preenche as cavidades cranianas (B).

Legenda: 1, preenchimento do sinus maxillaris; 2, bulbo olfatório; 3, pedúnculo 
olfatório; 4, hemisférios cerebrais ; 5, região mesencefálica (colliculi); 6,
preenchimento da fossa subarcuata (flocculus cerebelar); 7, parte  ventral da 
medulla oblongata.
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Figura 29 – Reconstituição tridimensional a partir das tomografias do crânio de 
Massetognathus PV0968T sem o arco zigomático do lado direito (A), e sem os 
elementos ósseos (representados na cor prata), mostrando  um  molde interno virtual 
equivalente à da matriz rochosa (em azul ) que preenche as cavidades cranianas (B).
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olfatório; 4, hemisférios cerebrais ; 5, região mesencefálica (colliculi); 6,
preenchimento da fossa subarcuata (flocculus cerebelar); 7, parte  ventral da 
medulla oblongata.
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Figura 30 – Comparação entre moldes cerebrais de diferentes cinodontes:  A, 
modificado de -Jaworowoska et al. (2004) ; B, modificado de Bonaparte 
(1966); e C, reconstituição 3D a partir de imagens das tomografi as realizadas.  
Sem escala. Os diferentes estágios evolutivos representados no cladograma

Eucynodontia), perda do complexo parietal-pineal; II 
(Mammaliaformes
Mammalia), bulbos olfatórios

hemisférios cerebrais.

Legenda: 1, corpo pineal; 2, bulbo olfatório; 3, hemisférios cerebrais;   4, 
vermis; 5, exposição do mesencéfalo; 6, hemisfério cerebelar; 7, pedúnculo 
olfatório; 8, floculus cerebelar; 9, preenchimento da crista parietal.
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Figura 30 –
modificado de Kielan-Jaworowoska et al. (2004) ; B, modificado de Bonaparte 
(1966); e C, reconstituição 3D a partir de imagens das tomografi as realizadas.  
Sem escala. Os diferentes estágios evolutivos representados no cladograma
mostrado em A são:  I  (Eucynodontia), perda do complexo parietal-pineal; II 
(Mammaliaformes),   incipiente   expansão  do  cérebro;    III   (grupo  coronal 
Mammalia), bulbos olfatórios aproximadamente esféricos,   nítida   divisão 
mediana   do cérebro   por  uma fissura  longitudinal, e  expansão    lateral dos 
hemisférios cerebrais.

Legenda: 1, corpo pineal; 2, bulbo olfatório
vermis; 5, exposição do mesencéfalo; 6, hemisfério cerebelar; 7, pedúnculo 
olfatório; 8, floculus cerebelar; 9, preenchimento da crista parietal.
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No espécime de Brasilitherium não aparece o sulco dividindo medialmente os 

dois hemisférios cerebrais e também não foi possível delimitar as’ estruturas cerebelares. 

Todavia, a forma geral do molde, em vista dorsal (FIG. 30) indica que os hemisférios do 

telencéfalo eram bem divididos. A forma e tamanho dos bulbos olfativos de 

Brasilitherium são bastante semelhantes aos observados em Morganucodon (FIG. 30).  

Além do desenvolvimento dos bulbos olfativos, Brasilitherium mostra uma 

significativa expansão lateral da caixa cerebral na região parietal, fazendo com que o 

valor da razão entre a largura da caixa cerebral e largura do crânio (distância entre as 

juntas craniomandibulares) se aproxime da reta de regressão para insetívoros atuais 

(Kielan-Jaworowoska et al., 2004). O valor da razão entre largura da caixa cerebral e 

largura do crânio, para Riograndia, também está mais próximo dos mamíferos atuais do 

que de Massetognathus e Exaeretodon (FIG. 31).  

 Embora a resolução superficial das reconstituições tridimensionais dos moldes 

intracranianos não tenha possibilitado a observação precisa de certas características 

morfológicas, foram realizadas medições do volume dos moldes de Massetognathus, 

Riograndia e Brasilitherium para o cálculo dos respectivos Quocientes de Encefalização 

(EQ), já que praticamente todo o volume interno da caixa cerebral de mamíferos e 

cinodontes não-mamalianos é ocupado pelo cérebro (Jerison, 1973; Quiroga, 1980a,b). 

Essa premissa, de que não há quase espaço para as meninges em cinodontes, foi 

corroborada pelo aspecto geral dos moldes digitalmente obtidos, os quais, com nítidos 

limites entre bulbos olfativos e hemisférios cerebrais, assumem uma forma similar à 

esperada para o cérebro desses animais.  A tabela 2 mostra os valores de EQs obtidos 

neste trabalho em comparação com outros já publicados para cinodontes não-
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mamalianos e mamíferos. Devido ao achatamento lateral no espécime de Riograndia 

PV0596T, foi utilizado, para cálculo do EQ, somente o exemplar PV0601T deste táxon. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 31 - Gráfico (ln/ln) da largura da caixa cerebral (eixo Y), medida no 
ponto em que é mais extensa, versus a largura do crânio medida como a 
distância entre as juntas craniomandibulares (eixo X). A linha vermelha 
representa a reta de regressão (y = 0,98x – 0,31; r2 = 0,715) para esta razão em 
diferentes espécies de mamíferos atuais (de morfologia craniana mais 
primitiva) e extintos segundo Luo et al. (2004).

Legenda: 1, Brasilitherium; 2, Riograndia; 3, Massetognathus; 4, Exaeretodon
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Tabela 2 – Quocientes de Encefalização (EQ) para alguns mamíferos e cinodontes não-
mamalianos, incluindo três espécimes do presente estudo (em destaque), calculados com 
as equações EQ = C/0,12.m2/3 (a) e EQ = C./0,055.m3/4 (b).  
 

Táxon EQ Fonte 
Exaeretodon 0,125 (a) Quiroga (1980b) 
Probainognathus 0,16 (a) Quiroga (1980b) 
Massetognathus  0,15 (a) Quiroga (1980b) 
Massetognathus  
Volume do cérebro = 4,603 ml 

0,139 (a) 
0,151 (b) 

 

Riograndia   
Volume do cérebro = 0,274 ml 

0,275 (a) 
0,460 (b) 

 

Brasilitherium 
Volume do cérebro = 0,166 ml 

0,226 (a) 
0,394 (b) 

 

Triconodon 0,49 (b) Kielan-Jaworowoska (1983) 
Kryptobaatar 0,71 (b) Kielan-Jaworowoska e Lancaster (2004) 
Didelphidae 0,5 -1,09 (b) Eisenberg e Wilson (1981) 
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8. DISCUSSÃO E CONCLUSÕES 
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8. DISCUSSÃO E CONCLUSÕES 

 

 Apesar das equações utilizadas para estimativas de massa terem sido utilizadas 

em diferentes trabalhos (Quiroga, 1980a, b; Luo et al., 2001) e os resultados de 

Quocientes de Encefalização, obtidos a partir das mesmas, serem citados em estudos 

comparativos (Kielan-Jaworowska, et al., 2004), a possibilidade de erro nas estimativas 

deve ser levada em conta.  De fato, existe uma grande variação entre estimativas de 

massa realizadas a partir do crânio, dentes ou de elementos pós-cranianos para 

mamíferos. Para cinodontes não-mamalianos, esse problema ainda pode ser agravado 

pela distância filogenética em relação aos mamíferos atuais, de modo que é provável 

haver diferenças nas proporções entre a massa corpórea e os caracteres utilizados para as 

estimativas, em comparação com a relação alométrica observada nos táxons de 

referência, o que torna menos confiáveis as equações baseadas em proporções 

mamalianas.  

 Devido à falta de elementos de pós-crânio dos espécimes analisados, foi 

necessário estimar a massa a partir de algum parâmetro craniano. A equação utilizada 

para estimar a massa de Riograndia, Brasilodon e Brasilitherium foi proposta por Luo et 

al. (2001) e aplicada pelos autores para estimar a massa de Hadrocodium. A precisão 

dessa equação depende, entretanto, da similaridade - arbitrariamente assumida - entre 

insetívoros atuais e os pequenos tritelodontitídeos e brasilodontídeos, na relação entre o 

comprimento do crânio e o tamanho corpóreo. Entre os resultados obtidos para estes 

táxons, talvez haja um erro maior na estimativa de Riograndia, uma vez que os valores 
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da relação área nasal/massa estão acima da reta de regressão de endotermos atuais, e os 

valores de EQs são superiores aos de Brasilitherium, embora a observação dos moldes 

intracranianos sugira que o último teria um cérebro mais desenvolvido. Como a equação 

baseia-se no comprimento crânio, o possível erro talvez se deva ao fato de Riograndia 

ter um focinho ligeiramente mais curto e alto em relação aos brasilodontídeos, de modo 

que sua massa pode ter sido, então, subestimada.  

Para animais de maior tamanho, como Massetoganathus e Exaeretodon, um 

eventual erro na estimativa de massa só iria alterar significativamente os resultados 

obtidos se fosse muito grande. Entretanto, a distância filogenética desses cinodontes em 

relação a qualquer animal atual impede que a relação alométrica prevista na equação 

possa ser testada ou que a própria equação seja obtida a partir de uma relação 

empiricamente observada em animais viventes. Quiroga (1980b) deduziu a equação da 

relação entre comprimento do crânio e massa corpórea a partir de equações utilizadas 

por Jerison (1973) para estimar a massa de terápsidos com base no comprimento do 

corpo. Quiroga (1980b) observou uma relação aproximada entre os comprimentos do 

crânio e do corpo em cinodontes e então obteve a relação entre comprimento do crânio e 

massa corpórea. O mesmo autor calculou uma massa semelhante à obtida aqui para 

Exaeretodon, sem tecer, porém, quaisquer comentários sobre algum possível erro, mas é 

provável que esses animais tenham sido mais massivos que o sugerido pela equação de 

Quiroga (1980b). Sob esta ótica, o exemplar de Exaeretodon analisado deveria ter tido 

uma massa significativamente superior aos 64Kg calculados. Como existe abundante 

material pós-craniano de cinodontes não-mamalianos, a equação de Quiroga (1980b) 

poderia ser comparada com resultados obtidos a partir de parâmetros de pós-crânio para 
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testar sua confiabilidade. O valor obtido para Exaeretodon, na relação área nasal versus 

massa corpórea, quando plotado no gráfico de Ruben et al. (1996), também aparece 

acima da reta para endotermos, o que também pode se dever a uma subestimação da 

massa do animal.  

Outro possível fator de erro, incidente sobre a parte metodológica, deve-se à 

deformação apresentada pela maioria dos fósseis. Por isso mesmo, devido a 

apresentarem distorções significativas, foram descartadas as análises da parte cerebral de 

Exaeretodon e do exemplar de Riograndia PV0596T. Entretanto, mesmo em exemplares 

menos alterados, alguma deformação do fóssil pode modificar medidas de superfícies 

transversais de segmentos do crânio e também medidas volumétricas. Obviamente, este 

problema é intrínseco à pesquisa paleontológica e pode levar inclusive a erros 

taxonômicos. Uma forma de corrigir o problema, em trabalhos futuros, seria a utilização 

de metodologias de cálculos de retrodeformação, para que os crânios pudessem ser 

digitalmente reconstruídos sem deformação ou, pelo menos, para que as medidas 

realizadas pudessem ser ajustadas conforme as alterações superficiais e volumétricas 

constadas.  

Ainda com relação à metodologia, cabe ressaltar a diferença de resolução obtida 

para cada exemplar, devido às diferenças no tamanho dos respectivos crânios. Para 

crânios muito pequenos, slices de 1mm podem ocasionar uma sensível perda de 

informação. Para Riograndia e Brasilitherium, por exemplo, os moldes internos da caixa 

cerebral foram úteis para o cálculo dos EQs a partir dos volumes medidos, porém, nestes 

espécimes, não foi possível uma visualização mais detalhada da morfologia cerebral, ao 

contrário do que ocorreu em Massetognathus. O equipamento utilizado para este 
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trabalho é o melhor disponível no Rio Grande do Sul, mas o uso de tomógrafos que 

possam realizar secções mais finas, ocasionando uma resolução melhor, poderia 

propiciar também uma descrição osteológica detalhada do interior das cavidades 

cranianas, identificando-se as suturas entre os ossos, bem como forames vasculares e 

nervosos, pelo menos nos exemplares maiores. 

Entretanto, mesmo levando-se em conta a hipótese de que tenham sido, no 

presente trabalho, obtidas algumas estimativas equivocadas, devido às possibilidades de 

erros mencionadas, os resultados confirmam, com uma boa margem de segurança, a 

provável endotermia de todos os cinodontes utilizados neste estudo. Utilizando a 

equação de Ruben et al. (1996) para ectotermos de modo inverso, ou seja, para estimar a 

massa que um animal ectotermo deveria ter, a partir da medida da área transversal da 

porção respiratória da cavidade nasal observada para os cinodontes aqui analisados, 

conclui-se que as estimativas de massa precisariam ter valores menores do que 50% da 

massa aqui calculada para que um status metabólico ectotermo pudesse ser inferido para 

os animais estudados.  

Os resultados obtidos demonstram também não haver diferenças quanto à 

espessura ou à pneumatização dos ossos, na porção respiratória da cavidade nasal dos 

cinodontes estudados. A morfologia da cavidade nasal, semelhante ao padrão 

mamaliano, e a presença de cristas para turbinais respiratórios, em traversodontídeos, 

indicam que, independentemente da hipótese filogenética seguida, as altas taxas 

respiratórias e a endotermia são características basais para o grupo Eucynodontia, 

estando presente nos dois sub-clados, Probainognathia e Cynoganthia, propostos por  

Hopson e Kitching (2001). 
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Entretanto, se a morfologia geral da porção respiratória da cavidade nasal é 

tipicamente mamaliana em todos os Eucynodontia, as cristas para inserção de 

maxiloturbinais não parecem ser muito desenvolvidas em nenhum dos cinodontes 

estudados. A ausência de um padrão transitório para esta característica entre ciodontes 

não-mamaliaformes pode indicar que, embora presentes, os turbinais respiratórios 

tenham permanecido cartilaginosos e ossificado posteriormente, talvez juntamente com 

a ossificação de outros elementos do condrocrânio e a formação da placa cribiforme, as 

quais são tidas como sinapomorfias para o grupo coronal Mammalia (Kielan-

Jaworowoska, et al., 2004). 

O espaço para turbinais respiratórios na cavidade nasal só pode ser definido  na 

presença do palato secundário ossificado e pode estar causalmente relacionado ao 

desenvolvimento do mesmo. Correntemente, são citadas diferentes funções para o palato 

secundário dos mamíferos, relacionadas à olfação, alimentação, lactação e respiração, 

sendo que as três últimas também são vinculadas à endotermia. Todavia, para a 

compreensão da evolução da endotermia e suas pressões seletivas, esses fatores, direta 

ou indiretamente associados ao metabolismo endotérmico, precisam ser descriminados.  

Se o palato secundário, em sinápsidos, inicialmente evoluiu como plataforma 

para manipulação de alimentos, mesmo que o melhor processamento do alimento possa 

ser importante para um animal com altas taxas metabólicas, a endotermia poderia ter se 

estabelecido depois do palato secundário já estar formado.  Neste caso, assim como no 

caso da evolução do palato relacionada à olfação, as cavidades nasais tenderiam a 

manter um espaço estreito para a passagem de ar, tal como é observado em arcossauros 

não-avianos que possuem palato secundário.  
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Por outro lado, se a formação do palato, em cinodontes e terocefálios, está 

associada à capacidade de mamar (sucção), como proposto por Maier (1999), então a 

evolução da endotermia poderia ter antecedido o desenvolvimento do palato secundário, 

já que a lactação é geralmente assumida como dependente das altas taxas metabólicas 

basais dos endotermos. Neste caso, um status metabólico intermediário deveria ser 

esperado para teriodontes mais primitivos que Cynodontia e, seguindo a idéia de 

Hillenius e Ruben (2004b) de que não há como ter evoluído a endotermia sem turbinais 

respiratórios, o problema seria entender como funcionariam essas estruturas sem o 

palato formado.  

Por outro lado, assumindo-se que a formação do palato secundário, em 

sinápsidos, está causalmente relacionada ao aumento nas taxas ventilatórias, a lactação 

teria evoluído em um momento posterior. A transição entre um metabolismo tipicamente 

ectotermo e a endotermia mamaliana poderia, então, estar retratada no grau de 

desenvolvimento do palato secundário ossificado. Nesse sentido, qualquer aumento no 

caminho percorrido pelo ar durante a respiração já seria importante para diminuir a 

perda de água e calor, com o gradual aumento das taxas ventilatórias. Este cenário 

também favorece o modelo da capacidade aeróbica para a evolução da endotermia, pois 

a demanda respiratória seria aumentada durante o exercício e demandaria o 

desenvolvimento inicial das adaptações para altas taxas respiratórias durante a atividade 

aeróbica. 

Estudos mais aprofundados a respeito do palato secundário, conforme proposto 

por Maier (1999), poderiam contribuir para o entendimento das causas para o seu 

desenvolvimento. Como o alongamento posterior do palato secundário, com o 
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crescimento do palatino, não deve ter provocado alteração significativa nas já 

estabelecidas altas taxas respiratórias, a relação causal entre o desenvolvimento do 

palato e a adaptação para mamar pode ser verdadeira para a parte posterior do mesmo, 

atrás da coana, enquanto que a prévia evolução da endotermia teria ocasionado o 

fechamento da porção anterior do palato. 

Na porção olfativa da cavidade nasal, as diferenças encontradas entre os 

diferentes cinodontes estudados podem indicar uma tendência ao aumento da acuidade 

olfativa, uma vez que há uma correlação entre o tamanho relativo da região e a 

proximidade filogenética com mamíferos. No entanto, uma maior área na secção 

transversal da cavidade nasal não necessariamente significa uma maior superfície 

olfativa, pois esta pode ser aumentada com um aumento na complexidade estrutural dos 

turbinais olfativos. Isso poderia oocorrer com um incremento no padrão de ramificações 

de etmoturbinais, sem ocasionar um aumento no volume da cavidade nasal. Mesmo 

assim, ainda que os moldes intracranianos não tenham sido analisados em todos os 

cinodontes utilizados neste trabalho, parece haver uma correlação positiva entre o 

tamanho da região olfatória da cavidade nasal e o tamanho dos bulbos olfativos na caixa 

cerebral. De qualquer modo, deve ser considerada a possibilidade de que a provável 

capacidade olfatória superior em Riograndia e Brasilitherium, em relação a 

Massetognathus e Exaeretodon, não reflita alguma tendência evolutiva, estando 

relacionada apenas a diferenças de hábito ecológico, uma vez que os traversodontídeos 

foram herbívoros e Riograndia e Brasilitherium são referidos como insetívoros de hábito 

noturno.  
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Ainda com respeito à porção respiratória da cavidade nasal, cabe ressaltar a 

possível pneumatização do maxilar de Massetognathus, que parece bastante evidente no 

exemplar estudado, mas que deve ainda ser confirmada com a análise de outros 

espécimes. Em geral, seios paranasais não são descritos para cinodontes não-

mamalianos e, entre mamíferos atuais, o sinus maxillaris parece ser um caráter 

sinapomórfico para placentários, já que é ausente em monotremos e marsupiais 

(Novacek, 1993). O significado funcional ou adaptativo desta estrutura ainda é incerto, 

sendo relacionado à redução de peso, à expansão de etmoturbinais para incremento da 

olfação (o que poderia ocorrer em Massetognathus, em razão da existência de uma 

comunicação entre esta região e a cavidade nasal propriamente dita), ou simplesmente à 

arquitetura do crânio incidentalmente formada.  

Na região órbito-temporal, também parece haver uma correlação positiva entre o 

grau de ossificação e a proximidade filogenética com mamíferos. Provavelmente 

acompanhando a expansão do cérebro, a parte orbital do frontal estendeu-se 

ventralmente, enquanto o órbito-esfenóide também se torna mais desenvolvido, ao longo 

da história evolutiva dos mamíferos.  A ossificação do órbito-esfenóide, formando o 

assoalho da parte mais anterior da caixa cerebral, está presente apenas em 

tritilodontídeos e mamíferos (Kielan-Jaworowoska et al., 2004). De fato, este padrão não 

foi encontrado entre os cinodontes estudados. Entretanto, as imagens de cortes 

transversais nessa porção do crânio sugerem um órbito-esfenóide ossificado em 

Riograndia, Prozostrodon e Brasilitherium, fechando a parede medial da órbita, de 

modo que não aparece, ali, uma vacuidade orbital, como ocorre em Massetognathus. A 

identificação do órbito-esfenóide tem importância filogética, pois a presença desta 



 

 

111

característica somente em tritilodontídeos e mamíferos contraria as hipóteses de 

triteledontídeos ou brasilodontídeos como grupo-irmão de morganucodontídeos.  

Na região da cavidade cerebral, a maior encefalização de Riograndia e 

Brasilitherium também é concordante com a posição filogenética destes táxons em 

relação a Mammalia. Além do cérebro mais estreito e dos bulbos olfativos menores, o 

exemplar de Massetognathus apresenta um pedúnculo olfativo ainda mais longo que o 

descrito por Quiroga (1980b) para outro espécime do mesmo táxon ou por Bonaparte 

(1966) para um exemplar de Exaeretodon. Esta característica é conhecida em Sauropsida 

e, entre cinodontes, tem sido descrita somente para traversodontídeos.  

Em relação às pressões seletivas relacionadas à encefalização, em cinodontes, 

têm sido propostas tanto a demanda por uma maior acuidade motora (Ulinski, 1986), 

quanto a necessidade de melhora na capacidade sensorial, em virtude do hábito noturno 

inferido para os pequenos cinodontes do Neotriássico e primeiros mamíferos (Jerison, 

1973). Qualquer uma das hipóteses tem uma relação indireta com a evolução da 

endotermia, embora esteja comprovado que o metabolismo endotérmico evoluiu antes de 

ocorrer um significativo incremento cerebral. A endotermia pode estar relacionada às 

adaptações locomotoras pelo fato de que estas devem estar associadas a maiores níveis 

de atividade aeróbica, e também pode ser relacionada à capacidade de atividade noturna. 

Ao longo do triássico, parece haver uma correlação positiva entre  a expansão do 

cérebro e a redução de tamanho, de modo que a proposição de evolução do neocórtex 

mamaliano relacionado ao aperfeiçoamento sensorial é bem plausível. Por outro lado, 

Ulinski (1986) baseia-se em dados neurofisiológicos para sua teoria de desenvolvimento 

cerebral associado à acuidade motora e cita, como evidência paleontológica, as 
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adaptações locomotoras dos cinodontes. Todavia, a evolução da postura ereta dos 

membros em cinodontes não é bem entendida e estudos biomecânicos poderiam 

contribuir para a verificação de uma conexão entre a encefalização e as adaptações 

locomotoras. Feições anatômicas do esqueleto axial e apendicular de cinodontes não-

mamalianos também podem ter importância fisiológica, tendo em vista a integração 

entre a locomoção com flexão dorso-ventral da coluna vertebral e o padrão respiratório 

(fluxo tidal) dos mamíferos. 
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