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precisa dissipar o calor metabólico para evitar super aqueci-
mento, ela pode aumentar o fluxo sangüíneo para a super-
fície e desviar o sistema contracorrente nos seus membros. 
Esses mecanismos, que permitem às tartarugas-de-couro 
fazerem jornadas migratórias de 10.000 quilômetros entre 
os oceanos árticos e os trópicos, foram, certamente, usados 
pelos dinossauros para estabilizar a temperatura corpórea. 

As taxas metabólicas das tartarugas-de-couro foram 
usadas como base para simulações, em computador, das 
temperaturas corporais de dinossauros (Spotila et al. 1991). 
Três taxas metabólicas foram comparadas: (1) a taxa meta-
bólica de repouso padrão para os répteis vivos; (2) a taxa 
de repouso medida para as tartarugas-de-couro, que é três 
vezes a taxa padrão dos répteis; (3) a taxa metabólica das 
tartarugas-de-couro enquanto elas estão escavando ninhos. 
Esse é um trabalho árduo e eleva a taxa metabólica cerca 
de 10 vezes a taxa padrão dos répteis. O modelo também 
incorporou duas taxas de fluxo sangüíneo (baixa = taxa em 
repouso, alta = cinco vezes a de repouso) e dois padrões de 
fluxo sangüíneo (baixo = fluxo para a superfície corporal 
ínfimo, alto = fluxo para a superfície corporal três vezes o 
fluxo para o interior do corpo). 

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

16.8 A Evolução das Aves e do Vôo 

Poucas transições evolutivas são tão claramente registradas 
no registro fóssil como o aparecimento das aves na linha-
gem dos dinossauros Therapoda. Nas décadas de 1860 e 
1870 Thomas Henry Huxley foi um ardente defensor desse 
parentesco, escrevendo que as aves nada mais são do que 
"répteis glorificados". De fato, Huxley estava tão impressio-
nado com tantas similaridades que, em seu esquema de clas-
sificação, juntou as aves e os répteis na classe Sauropsida. 
Na maior parte do século seguinte, os sistematas tradicio-
nais, com ênfase em categorias hierárquicas estritas, obs-
cureceu as relações evolutivas pelo fato de colocar as aves 
e os répteis no mesmo nível taxonômico (classe Reptilia e 
classe Aves). A sistemática cladística enfatiza as linhagens 
evolutivas monofiléticas e, atualmente, as aves são vistas, 
outra vez, como dinossauros terópodos mais derivados. As 
similaridades entre as Aves e os Theropoda incluem os se-
guintes caracteres derivados: 

• Pescoço alongado e móvel em forma de S. 
• Um pé com três dedos voltados para frente e um di-

recionado para trás (denominado de pé tridátilo). 
• Postura digitígrada (isto é, com os dedos suportanto 

o peso do corpo). 
• A junta do tornozelo forma-se entre os ossos tarsais 

(uma junta intertarsal) no lugar de uma junta entre os 
tarsos e a tíbia+fíbula. 

• Ossos ocos, ossos pneumáticos. 

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

• Uma fúrcula (osso da sorte) formada pela fusão das 
clavículas. 

• Fusão do osso esterno. 

Dromeosauros com Caracteres Semelhantes aos 
das Aves 

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

A descoberta mais dramática no estudo da evolução das 
aves ocorreu com o registro, no início de 1996, de dinossau-
ros não aves com penas (Padian et al. 2001). Eslruturas seme-
lhantes a penas têm sido encontradas em pelo menos cinco 
linhagens de coelosaurus, e isso dá a impressão que mais 
exemplos serão descobertos. As menores estruturas derivadas 
consideradas semelhantes a penas são filamentos simples de 
1 a 5 centímetros de comprimento em Sinosauropteryx. Fi-
lamentos similares foram identificados em fósseis de Beipia-
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osaurus e Sinornithosaurus. Esses filamentos exibem pouca 
semelhança com as penas mais derivadas observadas em di-
nosauros não aves ou com as penas das Aves.Alguns paleon-
tólogos não aceitam essas estmturas como sendo semelhantes 
a penas, alegando que são artefatos que se formam durante 
o processo de fossilização. Uma interpretação diferente pro-
põem que essas estmturas são percurssoras das penas e que as 
pequenas penas do Caudipteryx e Protoarcheopteryx repre-
sentam filamentos aglomerados em tufos (Padian 2001). 

Penas com vexilo - isto é, penas com superfície nos 
dois lados de um eixo central semelhante as penas das aves 
viventes - são preservadas com fósseis de Caudipteryx e 
Photoarchaeopteryx. Como notificado no Capítulo 11, Cau-
dipteryx tinha penas com vexilo no segundo dedo da mão, 
onde remiges (principais penas do vôo) são encontradas nas 
aves modernas, e em um tufo de penas com vexilo na cauda. 
Protoarchaeopteryx tinha penas, do tipo plúmulas, no corpo 
e na cauda, além de uma fileira de penas com vexilos simé-
tricos, com a forma de um leque, na cauda. A ocorrência de 
dinossauros não aves emplumados sugere que as penas eram 
presentes em muitas linhagens de dinossauros não aves. É 
possível que alguns dos dinossauros emplumados do Cretá-
ceo Inferior eram aves secundariamente não-voadoras (leia 
Paul 2002 sobre uma discussão dessa hipótese). 

Pode-se pensar que a descoberta dos dinossauros emplu-
mados não aves com características anatômicas semelhantes a 
das aves, tais como fúrcula, um esterno quilhado, e membros 
capazes de movimentos para cima e para baixo, pode levar ao 
esclarecimento da origem do vôo, mas isso não é o caso. 

As penas apareceram sem dúvida antes do vôo: não até 
chegarmos ao Archaeopteryx que declaramos um animal 
com membros peitorais grandes recobertos por penas o su-
ficiente para voar. Também não há indícios que as penas 
apareceram para fornecer isolamento para reter o calor me-
tabólico, porque a ausência de ossos turbinados na passagem 
nasal, tanto dos dinossauros não aves como das aves primi-
tivas, sugere que esses animais não eram endotérmicos (veja 
Capítulo 11 sobre essa discussão). Os dinossauros não aves 
podem ter usado as penas em combinação com posturas do 
corpo para gerar movimentos relacionados a interações so-
ciais, assim como as aves atuais fazem, e esta hipótese pode 
explicar a origem das penas. Em um último estágio, as penas 
bem desenvolvidas, como aquelas do membro peitoral do 
Caudipteryx, podem ter sido usadas para cobrir os ovos no 
ninho, protegendo-os do sol durante o dia e guardando calor 
no ninho durante a noite. (Compare a distribuição de penas 
sobre os membros peitorais de Caudipteryx apresentada na 
Figura 11-13 com a posição dos membros peitorais no di-
nossauro chocando mostrada na Figura 16-15). 

Como as Aves Ficaram Livres do Solo? 
Podemos ter absoluta certeza que os dromeossaurus tinham 
penas, e essas certamente tomaram os dromeossaurus preda-

dores terrestres mais eficientes. Como, então, os ancestrais 
das aves (dromeossauros pró-aves) mudaram a função de 
seus membros peitorais e penas em asas e aerofólios? Quais 
foram as forças seletivas para a evolução das asas e do vôo? 
Como ocorreu a transição dos dinossauros emplumados ter-
restres, como Caudipteryx, para voadores como Archaeop-
teryx? Duas hipóteses coexistem por um século - a teoria 
arbórea ("das-árvores-para-baixo") e a teoria terrestre ("do-
chão-para-cima") (Figura 16-22). 

Das-Arvores-Para Baixo 

A teoria arborícola dominou o meio científico por muito 
tempo (ver Rayner 1988). De acordo com essa visão, os an-
cestrais do Archaeopteryx eram trepadores arborícolas, que 
pulavam de galho em galho e de árvore em árvore, de modo 
muito semelhante ao utilizado por alguns esquilos, lagartos 
e macacos. Sob pressões seletivas que favoreceriam o au-
mento da distância e da precisão do deslocamento entre as 
árvores, estruturas que fornecessem alguma superfície para 
a força de ascensão deveriam ser vantajosas. Draco é um 
gênero de lagartos arborícolas, das índias Orientais, com 
costelas extremamente alongadas, que sustentam asas de 
pele aos lados do corpo. Eles utilizam suas asas para planar 
de uma árvore a outra. O vôo tem início com um mergulho 
a partir de um poleiro elevado. O lagarto desce a um ângulo 
de cerca de 45°, então nivela o vôo utilizando a energia ci-
nética desenvolvida durante o mergulho para planar quase 
horizontalmente. Logo após, um breve planeio ascendente 
precede o pouso em outro galho. Foram registrados planeios 
de até 60 metros de extensão, com uma perda de altitude 
inferior a 2 metros. De acordo com essa hipótese, a evolu-
ção de formas voadoras passou de estágios planadores, se-
guidos de estágios intermediários - tal como Archaeopteryx, 
no qual o planeio era auxiliado por um débil vôo batido -
até os voadores com vôo batido totalmente desenvolvido. A 
hipótese arbórea recebe um impulso a partir de descrição 
de um novo dromeosauro da China, Microraptor gui, com 
penas sobre os membros dianteiros e traseiros e um tufo de 
penas na extremidade da cauda (Xu et al. 2003). O fato mais 
marcante é que as penas eram assimétricas semelhantes às 
penas das aves viventes. Xu propôs que Microraptor tinha 
uma cintura e que as penas dos membros traseiros eram um 
caráter ancestral dos dromeossauros proto-aves e que foram 
perdidas posteriormente na evolução das aves. (As aves vi-
ventes têm as extremidades das patas traseiras recobertas 
por escamas.) 

Do-Chão-Para-Cima 

Por outro lado, dado que a linhagem dos dromeossauros 
consistia de predadores terrestres, bípedes e cursores, é plau-
sível invocar pressões de seleção arborícolas para a evolução 
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A F i g u r a 1 6 - 2 2 Duas reconstruções de Archaeopteryx. (a) A hipótese das-árvores-para-baixo, mostrando Archaeopteryx como um trepador 
arborícola e (ao fundo) planador, (b) A hipótese do-chão-para-cima, mostrando Archaeopteryx como um caçador arborícola e cursor. 

do vôo nas aves? A teoria do-chão-para-cima postula que o 
vôo batido evoluiu diretamente a partir de corredores bípe-
des terrícolas (Ostrom 1974). 

De acordo com a primeira versão desta hipótese (a teo-
ria cursora), os ancestrais das aves eram corredores bípe-
des, velozes, que utilizavam suas asas como planadores, 
para aumentar a força de ascensão e aliviar o peso durante 
a corrida. Em um desenvolvimento posterior, as asas eram 
batidas enquanto o animal corria, fornecendo uma propul-
são adicional para frente, à semelhança de uma galinha que 
se desloca através de um terreiro, batendo as asas para fugir 
de um cão. Finalmente, os músculos peitorais e as penas de 
vôo tornaram-se, suficientemente, desenvolvidos para o vôo 
potente e pleno através do ar. 

A teoria cursora em sua forma original falhou como ex-
plicação para a origem do vôo porque o batimento das asas 
não teria sido um mecanismo eficiente para os dinossauros 
proto-aves aumentarem a velocidade de corrida. Para obter 
aceleração, é necessária uma tração máxima sobre o solo 
e, essa tração, só pode ser fornecida pelo contato firme dos 
pés com um substrato sólido. Estendendo as asas empluma-
das para criar ascenção deve ter diminuído o peso do corpo 
sobre os pés e reduzido a tração, diminuindo a velocidade 
do animal em vez de aumentá-la. O pequeno acréscimo na 
arremetida que pode ser conseguido com as asas pequenas 
e penas curtas, dos dromeossauros semelhantes aos Caudip-
teryx, pode não ter compensado a perda da força de veloci-
dade dos membros traseiros e, muito menos, incrementado 
a aceleração. 

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

As similaridades na morfologia de mão, metacarpo, an-
tebraço, úmero e aparelho peitoral de Archaeopteryx e de 
vários dromeossauros podem mostrar que ambos usavam 
os membros dianteiros para capturar as presas. O membro 
dianteiro e o ombro de Archaeopteryx não foram muito mo-
dificados estruturalmente em relação à condição esquelética 
dos dromeossauros, e Archaeopteryx difere de todas as ou-
tras aves conhecidas pela ausência de diversas característi-
cas críticas para o vôo batido - carpometacarpo fundidos, 
articulações do punho e do cotovelo limitadas, coracóides 
modificados e um esterno laminar com quilha (Jenkins 
1993). Na verdade, as únicas características esqueléticas do 
Archaeopteryx que sugere o vôo é a fúrcula bem desenvol-
vida (osso da sorte) e a posição lateral da fossa glenóide que 
permite os movimentos para-cima e para-baixo dos mem-
bros peitorais. Essas duas características estão presentes nos 
dromeossauros proto-aves, e os Archaeopteryx parecem ter 
sido melhor adaptados para a predação do que para o vôo. A 
partir dessas considerações, Ostrom postulou que as asas in-
cipientes dos ancestrais proto-aves de Archaeopteryx evoluí-
ram primeiramente como armadilhas para capturar insetos 
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ou outras presas contra o solo, ou para derrubá-los no chão, 
facilitando a apreensão pelas garras e dentes. Em seguida, 
as asas tomaram-se ainda mais modificadas em apêndices 
vibráteis capazes de subjugar presas maiores. 

Modelos aerodinâmicos sugeriram outro refinamento na 
hipótese do-chão-para-cima. Por exemplo, a asa poderia ter 
auxiliado nos saltos horizontais sobre a presa. Estendendo, 
ou movimentando, os membros dianteiros durante um salto, 
um dromeossauro proto-ave poderia não só controlar a arfa-
gem, o balanço e a guinada, enquanto saltava para capturar 
um inseto voando, mas também manter seu equilíbrio du-
rante o pouso (Rayner 1988). O fato das perdizes baterem as 
asas quando correm elevado-se em inclinações quase verti-
cais levou Kenneth Dial (2003) a sugerir que a "assistência 
das asas inclinadas durante o vôo" (Wing Assisted Inclined 
Running - WAIR) pode ter desempenhado um papel na ori-
gem do vôo. Nos experimentos laboratoriais Dial encontrou 
que as perdizes batem suas asas quando correm para cima 
(ascendem) em inclinações vertidas de 45°. Já os filhotes 
recém nascidos de galinha podem ascender em inclina-
ções de 50°. Usando WAIR, quator dias após o nascimento 
(quando têm penas das asas mais longas) esses filhotes são 
capazes de ascender em uma inclinação de 60°. e os adultos 
podem se elevar a 90°. A contribuição das asas para a habili-
dade de aves trepadoras foi testada pela forma das penas do 
vôo. Durante a primeira semana após o nascimento as penas 
são muito curtas e sua forma não afeta a performace do mo-
vimento de subida, mas para aves mais velhas, a remoção de 
metade da superfície das penas reduziu o ângulo máximo de 
ascensão para 10°. a 20°. Quando removiam totalmente as 
penas do vôo as aves não eram capazes de subir em ângu-
los maiores que 60°. Talvez Caidipteryx e outros dromeos-
saurus proto-ave utilizavam inicialmente seus membros-asa 
para aumentar sua habilidade de ascenção. 

Pelo apresentado uma origem terrestre do vôo mostra ser 
consistente com múltiplas linhas de evidência dando suporte 
a origem do vôo (Padian 2001). Os complexos movimentos 
das asas e do punho que as aves utilizam para gerar ascen-
ção e resistência parecem ser consistentes com os movimen-
tos "pega-presa" dos predadores terrestres mais do que com 
movimentos de impulsão e arranque e usados para trepar por 
meio dos ramos das árvores. Realmente, membros peitorais 
emplumados semelhantes aqueles dos Caudipteryx e Archaeop-
teryx mostram poucas adaptações para a vida arborícola. 

16.9 Archaeopteryx e as Outras Aves 

Archaeopteryx é a ave mais primitiva que se conhece, sendo 
as aves (Aviale) definidas como Archaeopteryx mais as aves 
atuais (Neornithes), e todas descendem do ancestral comum 
mais recente. Os fósseis de Archaeopteryx, provenientes de 

sedimentos de granulometria fina, mostram impressões de 
penas muito mais diferenciadas que as penas de Caudipteryx 
e Protoarchaeopteryx. Entretanto, esses fósseis não formam 
uma série mostrando uma sucessão progressiva ao longo do 
tempo. Archaeopteryx, que é mais antigo que Caudipteryx 
e Protoarchaeopteryx, também é mais semelhante as aves. 
Devido a essas discordâncias, poucos paleontogistas ainda 
insistem que as aves derivaram de linhagens arcossaurias 
que se separeram do estoque dos saurísquios, mais antigo 
que os Therapoda (Feduccia e Wild 1993, Feduccia 1996). 
O mais provável é que Archaeopteryx, Caudipteryx e Pro-
toarchaeopteryx eram fósseis vivos em seus tempos, exis-
tindo lado a lado com formas mais derivadas - como são os 
celacantos, peixes pulmonados e mamíferos monotremados 
(ornitorrinco e equidna) nos dias de hoje. 

Em adição a uma provável cobertura de penas de con-
torno, Archaeopteryx tinha as penas da asa diferenciadas em 
uma série distai de rêmiges primárias, nos ossos da mão, e 
uma série interior de rêmiges secundárias ao longo do an-
tebraço (Figura 16-23). Esse arranjo das penas de vôo é, 
essencialmente, o mesmo observado nas aves atuais. Além 
disso, as penas de vôo nas asas de Archaeopteryx têm ve-
xilos assimétricos, como aqueles das aves voadoras, suge-
rindo que elas foram modeladas pelas forças aerodinâmicas 
associadas ao vôo batido. As rectrizes (penas da cauda) de 
Archaeopteryx eram arranjadas em 15 pares, ao longo dos 
lados da 6 a até a 20 a vértebra caudal. 

Qual a Capacidade de Vôo de Archaeopteryx? 

Provavelmente, Archaeopteryx foi o último sobrevivente re-
licto que era contemporâneo de muitas espécies típicas de 
aves, e se a fina granulometria da argila da formação Sol-
nhofen não tivesse preservado de modo fidedigno a impres-
são das penas de Archaeopteryx esse poderia realmente ser 
confundido com um pequeno dinossauro (Figura 16-24). No 
entanto, muitas evidências sugerem que Archaeopteryx era 
capaz de voar: as proporções do seu esqueleto eram seme-
lhantes às de algumas aves amais que voam; o número de 
rêmiges primárias e secundárias era idêntico ao das aves 
atuais; a assimetria de suas rêmiges é como aquela obser-
vada nas aves voadoras amais; e a fúrcula era grande. O sé-
timo espécime de Archaeopteryx revela uma característica, 
não visível nos fósseis conhecidos anteriormente - um es-
terno retangular que era associado, provavelmente, a fortes 
músculos de vôo. Resumindo, estas características são con-
sistentes com a idéia de que Archaeopteryx era uma ave voa-
dora (Martin 1983; Rayner 1988). 

Ao contrário dos ancestrais proto-ave das aves, Archaeop-
teryx tinha asas suficientemente grandes para contribuir na 
aceleração quando corria. Provavelmente, Archaeopteryx 
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decolava correndo e batendo as asas, como fazem muitas 
aves grandes atualmente. Uma vez que o animal tivesse deco-
lado, os cálculos de sua capacidade metabólica sugerem que 
Archaeopteryx podia voar no mínimo 1,5 quilômetros a uma 
velocidade de 40 quilômetros por hora (Ruben 1991,1993). 

Um animal que podia decolar do solo e voar rapida-
mente, por várias centenas de metros, seria capaz de escapar 
de predadores ou voar para as árvores. Muitas aves atoais, 
incluindo predadores cursores, tais como Geococcyx califor-
nianus ("roadrunner") da América do Norte e o serpentário 
africano, utilizam o vôo exatamente dessa maneira. Assim, 
Archaeopteryx pode ser interpretado, plausivelmente, como 
um predador cursor-terrícola, que podia saltar no ar para 
capturar insetos voadores, e voar rapidamente para escapar 

de seus próprios predadores. Archaeopteryx, provavelmente, 
não podia pousar em árvores, pois ele reteve a estrutura pri-
mitiva do pé, que não permitia se agarrar a um galho. Parece 
provável que Archaeopteryx aterrissava correndo, como 
fazem as galinhas, as codornas e os faisões. 

16.10 Aves Primitivas 

Mais fósseis de aves tem sido descobertos desde 1990 do 
que em todo o século anterior o que tem ampliado muito 
nosso conhecimento quanto à evolução das aves, após Ar-
chaeopteryx (Chiappe e Dyke 2002, Chiappe e Witmer 
2002). Temos agora uma visão clara da seqüência de apa-
recimentos dos caracteres derivados das aves dos dromeos-
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A Figura 16-24 Similaridades estruturais de dinossauros não aves, Archaeopteryx, e aves. Uma reconstrução do esqueleto de 
Archaeopteryx (b) comparado ao de um dromeosauro primitivo (Ornitholestes, a) e ao de uma ave moderna (c). 

sauros não aves até as aves primitivas (Figura 16-25). Os 
sítios chineses apresentam fósseis preservados de modo ex-
celente, e descobertas importantes têm sido feitas no sítio de 
Las Hoyas, do Cretáceo Inferior, na Espanha. Iberomesor-
nis tinha uma cintura peitoral mais derivada do que aquela 
de Archaeopteryx, com coracóide mais desenvolvido, uma 
apófise da fúrcula e uma ulna mais longa do que o úmero. 

Além disso, a cauda era reduzida a uma série de vértebras 
livres e várias vértebras fundidas (o pigóstilo). O pé tinha 
garras curvas e o hálux oponível (isto é, o artelho voltado 
para trás). Esta estmtura do pé permite às aves modernas 
empoleirar-se, porque as pernas curvam um ligamento que 
envolve, firmemente, os artelhos em tomo do galho. A pre-
sença de garras curvas e um hálux reversível em aves do 
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Dromeossauros emplumados 

P r e d a d o r e s 
c u r s o r i a i s 
te r res t res 

B a s i c a m e n t e te r res t res , 
c o m v õ o p l a n a d o 

Arborícola A p l i c a ç ã o d e vôo d e 
b a i x a v e l o c i d a d e 

E s s e n c i a l m e n t e 
v o a d o r e s 
m o d e r n o s 

A v e s v i v e n t e s 

D r o m e o s a u r s Caudipteryx Archaeopteryx Iberomesornis E n a n t i o r n i t h e s I c h t h y o r n i t h i f o r m e s N e o r n i t h e s 

M e m b r o s p e i t o r a i s 
v o r a z e s 

A r t i c u l a ç ã o d o 
p u n h o giratória 

P u b i s d i r e c i o n a d o 
c a u d a l m e n t e 

V e x i l o s d a s 
p e n a s simétricos, 
n a s a s a s e c a u d a 

P e n a s d o c o r p o 
c o m o plúmulas 

C a u d a l o n g a 

P e n a s assimétricas 
n a s a s a s e c a u d a 

M e m b r a n a s p e i t o r a i s 
m a i s l o n g a s 

Cauda reduzida 

Caracóide e m 
f o r m a d e b a s t ã o 

P e l v e f u n d i d a 
Pigóstilo 
G a r r a s r e d u z i d a s 

n o s pés 

A u m e n t o d a f u s ã o 
d o e s q u e l e t o 

E s t e r n o d e s e n v o l v i d o 
Alula 
C a u d a cur t a 

D o r s o e c a u d a m a i s c u r t o s 
Q u i l h a d e s e n v o l v i d a n o e s t e r n o 
D o r s o e b a c i a m a i s c o m p a c t o s 

AFigura 16-25 Evolução dos caracteres derivados das aves. 

Cretáceo Inferior, tal como Iberomesornis, sugere que elas 
eram capazes de pousar em árvores. 

Um grupo de aves, conhecidas como Enantiornithes 
("aves opostas", por causa dos metatarsos serem fusionados 
de forma distinta daqueles das aves modernas), foi desco-
berto, inicialmente, na Argentina e hoje é conhecido de seis 
continentes surgiu entre 141 e 70 milhões de anos atrás. A 
irradiação dos enantiornitíneos, que inclui a maioria das 
aves conhecidas do Cretáceo, é uma linhagem separada da-
quela das aves modernas. Sinornis (Figura 16-26) do Cre-
táceo Inferior, da China, era do tamanho de um pardal e o 
menor enantiornitíneo descoberto até hoje. Enatiomis, da 
Argentina, era do tamanho de um urubu-de-cabeça-verme-
lha. A maioria dos Enantiornithes era de tamanho pequeno 
a médio e viviam em árvores, mas alguns tinham pernas 
longas e foram, provavelmente, aves paludícolas, e outros 
tinham garras potentes como as dos gaviões atuais. 

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

de massa próximo aos membros dianteiros, como nas aves 
atuais, em vez de próximo aos membros traseiros como 
nos arcossauros cursores terrestres. Muitos dos caracteres 
derivados dos Enantiornithes estão associados com o vôo. 
Por exemplo, o punho podia curvar-se fortemente para trás, 
como nas aves modernas, de tal forma que a asa podia ser 
dobrada contra o corpo. O esterno tinha quilha desenvol-
vida. A álula (um penacho de penas sobre o primeiro dígito 
da asa de uma ave que aumenta a capacidade de manobra 
em vôo de baixa velocidade) é vista pela primeira vez em 
um enantiornitíneo de Las Hoyas, Eoavulavis ("ave recém-
nascida com álula"). 

Gobipteryx é um enantiornitíneo conhecido através de 
crânios encontrados em depósitos do Cretáceo Superior, 
na Mongólia, e a única entre as aves do Cretáceo por não 
ter dentes. Nos mesmos depósitos, onde foram encontrados 
os fósseis de Gobipteryx adultos, a expedição Polonesa-
Mongoliana encontrou ovos fossilizados, alguns dos quais 
continham esqueletos bem preservados, com crânios muito 
semelhantes aos de Gobipteryx adulto. Os esqueletos destes 
embriões estavam bem desenvolvidos, sendo provável que 
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> Figura 16-26 Sinornis, do depósito de regiões lacustres do 
Cretáceo Inferior na China. 

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

Além desses fósseis, abundantes impressões de penas e 
pegadas fossilizadas indicam que as aves habitavam os He-
misférios Norte e Sul, já no Cretáceo Inferior. As diferen-
ças entre as espécies fósseis conhecidas - aves voadoras e 
não-voadoras, além de uma mergulhadora com pé-própul-
sor - combinadas com a ampla distribuição geográfica das 
aves no Cretáceo, sugerem que muito da evolução das aves 
ocorreu mais no Jurássico do que se pensava. Infelizmente, 
o registro fóssil de aves do Jurássico é pobre. A evolução 
das aves é uma área de vivas controvérsias e os pontos de 
vista sobre as relações filogenéticas das aves correm o risco 
de mudar, substancialmente, à medida que novos materiais 
forem estudados. 

Representantes da linhagem que inclui as aves moder-
nas (Omithurae) também são conhecidos do Cretáceo. Os 
Ichthyornithiformes eram aves voadoras com uma quilha 
bem desenvolvida no esterno e cauda e dorso curtos, mas 
possuíam dentes. Várias espécies de Ichthyomis foram de-
terminadas com base, principalmente, nas diferenças de ta-
manho. Em geral, os Ichthyornithiformes eram do tamanho 
de gaivotas e trinta-réis e devem ter tido hábitos semelhantes. 

Outro gmpo de aves do Cretáceo Superior, que está na 
linhagem das aves modernas, os Hesperomithiformes, eram 
aves que não voavam, nadadoras e mergulhadoras de pés-
propulsores. Enaliornis, um fóssil da Inglaterra, estabelece 

a presença dos Hesperomithiformes no Cretáceo Inferior e 
foram um gmpo bem diversificado no Cretáceo Superior. 
Os Hesperomithiformes eram de tamanho médio a grande, 
e especializados para o mergulho através de pés-propulso-
res (Figura 16-27). O corpo e o pescoço eram alongados, 
o esterno não tinha quilha e os ossos não eram pneumáti-
cos. Os dentes persistiam nos ossos maxilar e dentário. As 
penas, preservadas em dois espécimes de Parahesperornis, 
eram plumáceas (plúmulas) e as aves podem ter tido um 
aspecto "peludo", algo semelhante ao dos kiwis atuais. Os 
pés eram localizados mais caudalmente no corpo (uma posi-
ção que é característica de muitas aves mergulhadoras com 
pés-propulsores), e os artelhos tinham lobos como aqueles 
encontrados nos mergulhões atuais. O femur e o tibiotarso 
eram travados no lugar e não podiam girar sob o corpo. 
Conseqüentemente, os Hesperomithiformes não teriam sido 
capazes de andar em terra e, provavelmente, deslocavam-se 
para frente deslizando sobre seus ventres. Os Hesperomithi-
formes eram desprovidos de asas, diferentemente das aves 
mergulhadoras modernas. A localização lateral dos pés teria 
tomado possível, aos Hesperomithiformes, exercer uma 
força diretamente para trás durante a natação e o mergulho, 
sem um componente para cima que tenderia a levá-los para 
a superfície. Um aumento na densidade dos ossos dava um 
alto peso específico aos Hesperomithiformes, o que teria 
facilitado o mergulho. Os coprólitos encontrados junto com 
Hesperornis contêm restos de pequenos peixes. 
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< Figura 16-27 Os Hesperornithiformes 
eram aves não-voadoras e com dentes, (a) 
Reconstrução de Hesperornis. (b) Crânio 
de Parahesperornis; observe os dentes nos 
ossos maxilar e dentário. 

16.11 A Evolução das Ordens e Famílias 
Derivadas de Aves 

As aves modernas, os Neornithes, provavelmente come-
çaram a se diversificar durante a última parte do Cretáceo, 
substituindo os Enantiornithes como as formas de aves 
predominantes. O momento da origem das aves é constan-
temente o assunto de debates acalorados porque os estudos 
moleculares sugerem que a origem das modernas ordens das 
aves pode ser traçada no Cretáceo, possivelmente há 90 e 
100 milhões de anos, e localizada na Gondwana (Cracaft, 
2002). Em contraste, as evidências fósseis das aves moder-
nas do Cretáceo são esparsas e consistem de ossos isolados 
e nenhum esqueleto completo. Os fósseis incompletos tor-
nam sua permanenceia dentro de Neorhites controversa, e 
muitos paleontologistas duvidam que as aves modernas te-
nham se originado tão cedo no Cretáceo Inferior (Chiappe 
e Dyke 2002). 

Certamente a principal irradiação das famílias de aves 
ocorreu durante a Era Canozóica. O Eoceno foi o Período de 
maior diversificação das aves. Naquele Período originaram-se 
mais famílias atuais do que em qualquer outro. A maioria des-
sas famílias consiste de aves aquáticas adicionais e não-Pas-
seriformes habitantes de florestas. No Mioceno ocorreu uma 
segunda irradiação e incluiu poucas famílias adicionais de 
aves aquáticas, mas, principalmente, pássaros terrícolas que 
eram adaptados a ambientes mais secos e menos florestados. 
Muitas das famílias de aves já tinham evoluído no final do 
Mioceno, e muitos gêneros e algumas espécies, ainda exis-
tentes, estavam presentes no Plioceno. As aves, formaram, 
aparentemente, comunidades ecológicas complexas na me-
tade da Era Cenozóica. 

Aves são animais móveis, capazes de ultrapassar barrei-
ras, tais como, cadeias de montanhas e corpos d'agua que 
limitam o deslocamento de animais terrestres, e como resul-
tado disso muitas ordens de aves têm uma ampla distribui-
ção geográfica mundial (Tabela 16.1). 

Filogenia das Aves Atuais 

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

A falta de consenso sobre a filogenia das aves atuais 
torna impossível fornecer um cladograma que represente 
uma hipótese, amplamente, aceita das relações evolutivas. 
Charles Sibley e seus colaboradores (Sibley et al. 1988, 
Sibley e Ahlquist 1990) apresentaram uma análise cladís-
tica baseada em comparações de DNA. Sua classificação 
dos pássaros tem sido bem aceita, mas sua análise das rela-
ções entre as aves não-Passeriformes é mais controvertida. 
Ela fornece um bom exemplo de algumas das dificuldades 
na reconstrução da filogenia, baseada apenas em métodos 
moleculares. 

Uma das principais controvérsias na filogenia das aves 
centraliza-se nas relações de um grupo de aves que não voam, 
conhecidas como ratitas. As ratitas atuais incluem avestru-
zes (Struthioniformes, África), emas (Rheiformes, América 
do Sul), emus e casuares (Casuriiformes, Austrália) e kiwis 
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TABELA 16.1 

Classificação 

Classificação das aves atuais ao nível de ordens. As regiões geográficas representam a distribuição da 
ordem como um todo; as famílias dentro destas ordens, freqüentemente, têm distribuições mais restritas. 

Número aproximado de 

Famílias Espécies 
Paleognathae 
Tinamiformes (macucos, inambus, codornas) 
Casuariiformes (emus e casuares) 
Rheiformes (emas e nandus) 
Struthioniformes (avestruz) 

Região geográfica 

Dinornithiformes (kiwis) 

Neognathae 

Galliformes (mutuns, jacus, aracuãs, Megapodiidae, galinha-d'angola, 
faisões, perus, codornizes, perdizes, Tetraonidae ["grouse"]) 
Anseriformes (anhumas, tachãs, patos) 

Passeriformes (pássaros, incluindo as aves canoras) 
Tyranni (Eurilaimidae ["broadbills"], Pittidae ["pittas"], Philepittidae 

["asities"], Acantisittidae ["New Zealand wrens"], Tyrannidae 
[bem-te-vis], Cotingidae [cotingas], Pipridae [dançarinos], 

Dendrocolaptidae [arapaçus], Furnariidae [joão-de-barro], 
Formicariidae [choca-da-mata], Rhynocriptidae [tapaculos]) 
Passeres 

Corvos e formas relacionadas 
Sabiás e formas relacionadas 
Sittidae [ "nuthatches"], Troglodytidae[corruíras] e formas 

relacionadas 
Alaudidae ("larks"), pardais, tentilhões, Paruiidae, cambacicas, 

saís.saíras, sanhaços, pássaros-pretos, melros e formas relacionadas 
Piciformes (arirambas, capitães-de-bigode, Indicatoridae 

["honeyguides"], tucanos e pica-paus) 
Coraciiformes (martins-pescadores, Todidae ["todies"], juruvas, 

Meropidae ["bee-eaters"], Coraciidae ["rollers"], Upupidae 
["hoopoes"], Bucerotidae ["hornbil]) 

Trogoniformes (surucuás, "quetzal") 
Coliiformes ("mousebirds") 
Apodiformes (andorinhões, beija-flores) 
Caprimulgiformes (bacuraus, curiangos, urutaus, guácharo) 
Strigiformes (corujas) 
Cuculiformes (cucos, cigana) 
Psittaciformes (papagaios) 
Gruiformes (saracuras, carquejas, patinhos-d'agua, Rhynochetidae 

["kagu"], Mesiornitídade ["roatelos"], pavãzinho-do-pará, Turnicidae 
["buttonquail"], grous, carão, jacamins, seriemas, abetardas) 

Charadriiformes (aves limícolas, batuíras, maçaricos, gaivotas, 
gaivotas-rapineiras, trinta-réis, Alcidae ["auks", "murres", "puffins"], 
Pteroclidae ["sandgrouse"]) 

Columbiformes (rolas, pombos) 
Falconiformes (condores, gaviões, águias, falcões, caracarás) 
Ciconiiformes (garças, socos, bico-de-sapato [Balaeniceps], cegonhas, 

curicacas, colhereiros) 
Pelecaniformes (rabos-de-palha, atobás, biguás, pelicanos, fragatas) 
Procellariiformes (albatrozes, bobos, pardelas) 
Podicipediformes (mergulhões) 
Sphenisciformes (pingüins) 
Gaviiformes ("Icons") 
Phoenicopteriformes (flamingos) 

1 
2 
1 
6 

15 

47 
2 
2 
9 

258 

161 

1138 

Neotropical 
Austrália, Nova Guiné 
Neotropical 
Neotropical, África, Austrália, Nova 
Zelândia, Nova Guiné 
Nova Zelândia 

Ampla distribuição 

Ampla distribuição 

Pantropical 

31 1113 Ampla distribuição 
7 611 Ampla distribuição 

14 1168 Ampla distribuição 

17 1651 Ampla distribuição 

8 410 Ampla distribuição 

10 218 Ampla distribuição 

1 39 Pantropical, exceto Austrália 
1 6 África 
3 422 Ampla distribuição 
5 113 Ampla distribuição 
2 186 Ampla distribuição 
6 143 Ampla distribuição 
3 358 Pantropical e Austrália 

11 213 Ampla distribuição 

19 366 Ampla distribuição 

1 310 Ampla distribuição 
5 311 Ampla distribuição 
5 120 Ampla distribuição 

6 67 Ampla distribuição 
4 115 Ampla distribuição 
1 21 Ampla distribuição 
1 17 Hemisfério Sul 
1 5 Novo Mundo, Eurásia 
1 5 Ampla distribuição, exceto Ai 
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(Dinornithiformes, Nova Zelândia). Essas massas continen-
tais faziam parte do supercontinente do Sul, a Gondwana, 
e sugeriu-se que as ratitas originaram-se de um único an-
cestral que não voava e que era, amplamente, distribuído na 
Gondwana. Por esta hipótese as ratitas formariam um grupo 
monofilético e sua distribuição geográfica atual reflete o 
ffacionamento da Gondwana no Mesozóico Superior e no 
Cenozóico Inferior. 

Uma hipótese alternativa propõe que as similaridades 
das ratitas viventes são caracteres ancestrais encontrados 
em muitas linhagens de aves. As ratitas e um outro grupo 
de aves, os tinamídeos (macucos, inambus) das Américas 
Central e do Sul, compartilham a estrutura paleognata do 
palato. Esse palato é caracterizado pelos pré-vômeres que 
estendem-se caudalmente para se articularem com os pala-
tinos e pterigóides, e os grandes processos basipterigóides 
que se articulam com os pterigóides. O palato paleognato 
é distinto do palato neognato, característico de outras aves. 
Os caracteres palatais paleognatos são vistos em aves com 
dentes, tais como Hesperornis e na ave primitiva sem den-
tes do Cretáceo, Gobipteryx. Esses caracteres também estão 
presentes nos estágios iniciais do desenvolvimento embrio-
nário das aves neognatas. Assim, a condição paleognata dos 
ratitas e tinamídeos pode ter evoluído independentemente 
por neotenia a partir de uma forma neognata. Essa possi-
bilidade significa que as aves paleognatas não formam, ne-
cessariamente, uma linhagem monofilética. Além do mais, 
a descoberta de aves relacionadas com as avestruzes, nos 
depósitos do Paleoceno e do Eoceno, na América do Norte 
e na Europa, põe em dúvida a hipótese de que a distribuição 
atual das ratitas seja o resultado de eventos associados com 
o fracionamento da Gondwana (Houde 1986). 

A filogenia e a zoogeografia das ratitas têm uma impor-
tância considerável nos estudos bioquímicos atuais da filo-
genia das aves. Sibley e Ahlquist basearam a calibração do 
seu relógio molecular de DNA na hipótese de que a separa-
ção das linhagens de ratitas foi causada pela quebra da Gon-
dwana. Se isso for verdadeiro - se as ratitas representam de 
fato duas ou mais origens independentes, ou se a origem de 
algumas ratitas foi no Hemisfério Norte, ao invés da Gon-
dwana, então a calibração do relógio de DNA está errada. 
Desta forma, as conclusões sobre o tempo de divergência 
dos outros grupos de aves que estão baseadas nessa calibra-
ção ficam comprometidas. 

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

Os principais grupos de Tetrapoda na Era Mesozóica eram 
membros da linhagem dos Diapsida (dois arcos). Esse grupo 
é distinguido, particularmente, pela presença de duas abertu-
ras na região temporal do crânio, definidas por arcos ósseos. 
A linhagem dos Archosauromorpha dos Diapsida contém os 
tetrápodes mais familiares da Era Mesozóica, os dinossau-
ros. Dois grupos principais de dinossauros são distinguidos: 
Ornithischia e Saurischia. 

Os dinossauros Ornithischia eram herbívoros e podiam 
ter bicos córneos no focinho e grupos de dentes especializa-
dos na porção caudal da mandíbula. Os Ornithopoda (dinos-
sauros bico-de-pato) e os Pachycephalosauria (dinossauros 
de crânio espessado) eram bípedes e os Stegosauria (dinos-
sauros com placas), Ceratopsia (dinossauros com cornos) e 
Ankylosauria (dinossauros com armadura) eram quadrúpedes. 

Os Saurischia incluíam os dinossauros Sauropoda - enor-
mes formas herbívoras quadrúpedes, como Apatosaurus (an-
tigamente Brontosaurus), Diplodocus e Brachiosaurus - e os 
Theropoda, que eram carnívoros bípedes. Os grandes Thero-
poda (dos quais Tyrannosaurus rex é o exemplo mais fami-
liar) provavelmente predavam grandes Sauropoda. Outros 
Theropoda eram menores: os Ornithomimidae eram, prova-
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velmente, muito semelhantes às avestruzes e alguns possuíam 
bicos córneos e não tinham dentes. Os Dromeosauria eram 
predadores velozes. Os Ornithomimidae provavelmente cap-
turavam presas pequenas, com mãos dotadas de três dedos 
com garras, enquanto os Dromeosauria, provavelmente, eram 
capazes de predar dinossauros maiores do que eles próprios. 
Eles devem ter caçado em bandos e utilizado a enorme garra 
do segundo dedo para retalhar sua presa. As aves evoluíram 
por volta do Jurássico: Archaeopteryx, a mais antiga ave co-
nhecida, é muito semelhante aos pequenos Theropoda e a 
seqüência de caracteres derivados das aves pode ter ser acom-
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