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RESUMO 

 

PALEONEUROLOGIA DE ANTIFER (MAMMALIA: CERVIDAE), UM CERVÍDEO 

EXTINTO DA AMÉRICA DO SUL 

 

AUTORA: EMMANUELLE FONTOURA MACHADO 

ORIENTADOR: LEONARDO KERBER 

 

Os Cetartiodactyla terrestres surgiram na América do Norte e Europa durante o 
Eoceno inicial e irradiaram-se, dando origem, dentre outros, aos Ruminantia – onde 
está incluído o grupo Cervidae. O clado Cervidae atualmente divide-se em Cervinae, 
cervídeos europeus e asiáticos, e Capreolinae, os cervídeos americanos. A formação 
do Istmo do Panamá (Plioceno final) possibilitou a troca biótica entre os continentes 
da América do Norte e Central, e a América do Sul, onde os cervídeos capreolíneos 
Odocoileini irradiaram-se rapidamente após seu ingresso no continente. A 
paleoneurologia é um ramo da paleontologia que se dedica ao estudo da evolução 
neurológica através do tempo. Utilizando técnicas de tomografia computadorizada, é 
possível acessar a morfologia endocraniana de espécies extintas. Na presente 
dissertação, estudamos moldes endocranianos do encéfalo do cervídeo extinto Antifer 
ensenadensis (Pleistoceno final), uma das maiores formas que viveram neste 
continente. Para isso, espécimes provenientes da Formação Touro Passo 
(Pleistoceno Superior), oeste do Rio Grande do Sul, foram tomografados e modelos 
virtuais da cavidade endocraniana foram gerados. Como metodologia, foi utilizada 
morfologia comparada com outros cervídeos, morfometria geométrica e coeficiente de 
encefalização. Os moldes endocranianos analisados demonstram que A. 
ensenadensis possuiu um cérebro girencefálico, possuindo o seio sagital superior 
saliente na superfície do molde endocraniano, além de ser anteroposteriormente 
alongado e com formato romboide. A análise de morfometria geométrica sugeriu uma 
tendência alométrica linear entre o tamanho e a forma do molde endocraniano 
cerebral e destaca A. ensenadensis como uma forma extrema dentro dos cervídeos 
analisados, em relação à morfologia cerebral. O coeficiente de encefalização de 
Antifer ensenadensis (0.68, Jerison, 1973; 0.63, Eisenberg, 1981) está dentro da 
variação dos cervídeos atuais (0.64 – 1, Jerison, 1973; 0.60 – 1.06, Eisenberg, 1981) 
– sugerindo que o padrão de encefalização das formas sul-americanas já estava 
estabelecido pelo menos desde o final do Pleistoceno.  
 
Palavras chaves: alometria, molde endocraniano, endocrânio, Pleistoceno final, 
Odocoileini  
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ABSTRACT 

 

VIRTUAL BRAIN ENDOCAST OF ANTIFER (MAMMALIA: CERVIDAE), 

AN EXTINCT LARGE CERVID FROM SOUTH AMERICA 

 

AUTHOR: EMMANUELLE FONTOURA MACHADO 

ADVISOR: LEONARDO KERBER 

 

Terrestrial Cetartiodactyla arose in North America and Europe during the early Eocene 
and diversified, giving rise, among others, to the clade Ruminantia, which includes 
Cervidae. Cervidae is divided into Cervinae, European and Asian deer, and 
Capreolinae, the American deer. The formation of the Isthmus of Panama (late 
Pliocene) enabled the biotic interchange between the continents of North and Central 
Americas, and South America (Great American Biotic Interchange), where the 
Cervidae radiated quickly after their arrival. Paleoneurology is a branch of paleontology 
that is dedicated to the study of neurological evolution through time. Using computed 
tomography techniques, it is possible to access the endocranial morphology of extinct 
species. Here, we studied the brain endocast of the extinct late Pleistocene cervid 
Antifer ensenadensis from southern Brazil, one of the largest forms that lived on this 
continent. Comparative morphology, geometric morphometrics, and encephalization 
quotients were employed to compare this extinct species with other American and 
Eurasian forms. For this purpose, specimens from the Touro Passo Formation (Upper 
Pleistocene), southern Brazil, were scanned, and virtual models of the endocranial 
cavity were generated. The analyzed endocasts demonstrate that A. ensenadensis 
had a gyrencephalic brain, showing a prominent longitudinal sinus (=sagittal superior 
sinus), which is also observed in the large South American cervid Blastocerus 
dichotomus. Also, the endocast is anteroposteriorly elongated and rhomboid in shape. 
The geometric morphometric analysis suggested a clear and linear allometric trend 
between brain endocast size and shape and highlights A. ensenadensis as an extreme 
form within the analyzed cervids regarding brain morphology. The encephalization 
coefficient of A. ensenadensis (0.68, Jerison, 1973; 0.63, Eisenberg, 1981) is within 
the range of extant cervids (0.64 - 1, Jerison, 1973; 0.60 - 1.06, Eisenberg, 1981) - 
suggesting that the pattern of encephalization of South American forms was already 
established at least since the end of the Pleistocene.  
 

Keywords: allometry, endocast, endocranium, late Pleistocene, Odocoileini 
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APRESENTAÇÃO DA ESTRUTURA DA DISSERTAÇÃO 

 

A dissertação a seguir se encontra estruturada segundo as normas do Manual 

de Dissertações e Teses (MDT) da Universidade Federal de Santa Maria e possui os 

requisitos necessários para obtenção do título de Mestre em Ciências Biológicas – 

área Biodiversidade Animal, pelo Programa de Pós-Graduação em Biodiversidade 

Animal da Universidade Federal de Santa Maria.  

O primeiro capítulo (Capítulo 1) apresenta uma introdução ao tema, 

contextualizando-o e trazendo os objetivos da presente dissertação. 

O segundo capítulo (Capítulo 2) é composto pelos artigos científicos que foram 

produzidos a partir deste estudo. O Artigo 1 (Capítulo 2.1) intitula-se “Virtual brain 

endocast of Antifer (Mammalia: Cervidae), na extint large cervid from South America”, 

sendo este o corpo principal desta dissertação. Este trabalho traz uma análise 

comparativa do encéfalo de Antifer ensenadensis, um grande cervídeo extinto do 

Pleistoceno da América do Sul, e espécimes atuais sul-americanos e euroasiáticos – 

utilizando morfologia, morfometria geométrica e coeficiente de encefalização. Este 

trabalho encontra-se publicado no periódico Journal of Morphology (Qualis B2 em 

Biodiversidade). Adicionalmente, o Capítulo 2.2, contém uma publicação dos modelos 

tridimensionais gerados no artigo do capítulo 2.1.  

Os materiais e métodos utilizados neste estudo estão presentes no corpo do 

artigo científico e, por questões de brevidade, não serão descritos neste manuscrito.  

O último capítulo (Capítulo 3) apresenta as considerações finais, relacionando 

os objetivos com os resultados obtidos, e as referências bibliográficas referentes ao 

primeiro e terceiro capítulos. 
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1.1 INTRODUÇÃO  

  

1.1.1 Os Cetartiodactyla terrestres e os Cervidae 

 

O clado Cetartiodactyla inclui mamíferos eutérios terrestres e semiaquáticos –

camelídeos, suídeos, hipopotamídeos (além de outros grupos extintos), e aquáticos – 

cetáceos. A sua origem e suas relações filogenéticas têm sido discutidas por diversos 

autores (GRAUR e HIGGINS, 1994; LUCKETT e HONG, 1998; THEODOR e FOSS, 

2005; AGNARSSON e MAY-COLLADO, 2008; SPAULDING et al., 2009; ZHOU et al., 

2011; HASSANIN et al., 2012; ZURANO et al., 2018; RODRIGUES et al., 2020). Os 

táxons terrestres incluem formas morfologicamente e taxonomicamente diversas, 

caracterizadas pela presença de dígitos pares recobertos por cascos, condição 

paraxônica dos membros, presença de astrágalo com “dupla tróclea” e pelo quarto 

pré-molar decíduo possuir seis cúspides (PAULA-COUTO, 1979; EISENBERG e 

REDFORD, 1999; THEODOR et al., 2005; CASSINI et al., 2016).  

Cetartiodáctilos terrestres surgiram na América do Norte e Europa durante o 

Eoceno inicial, irradiaram-se, e deram origem a três clados: os Suiformes JAECKEL, 

1911, os Tylopoda ILLIGER, 1811 e os Ruminantia SCOPOLI, 1777 – onde está 

incluso o grupo Cervidae, que são encontrados em todos os continentes, com exceção 

da Antártida (HASSANIN et al., 2012). Do Oligoceno a metade do Plioceno, o clima, a 

vegetação e a geografia global sofreram mudanças significativas, dando a 

oportunidade para estes grupos irradiarem e se diversificarem, principalmente a partir 

do surgimento de novas rotas migratórias na Europa, Ásia e África (HERNÁNDEZ-

FERNÁNDEZ e VRBA, 2005; HECKEBERG, 2020). A Ásia e a África, ao final do 

Mioceno, apresentavam o clima mais árido e frio, ocasionando a troca de vegetação: 

das florestas para campos de pastagem abertos. Sucessivamente, a vegetação 

dominante passa a ser composta por gramíneas C3 e, logo após, pelas C4. Tais 

condições favoreceram a origem, dispersão e diversificação de cervídeos e outros 

ruminantes, fato que tem sido apontado como um fator de extrema importância para 

a evolução desses animais (GILBERT et al., 2006; HECKEBERG, 2020).  

Ao final do Plioceno, houve a formação do Istmo do Panamá (2.5 ma; O’DEA 

et al., 2016), o que permitiu uma troca biótica entre os continentes da América do 

Norte e Central, e a América do Sul. Esse evento biogeográfico é conhecido como 

Grande Intercâmbio Biótico Americano (MARSHALL et al., 1984; EISENBERG e 
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REDFORD, 1999; TONNI e PASQUALI, 1999; WILSON e MITTERMEIER, 2011; 

O’DEA et al., 2016; Figura 1), e foi através dele que houve o ingresso de 

cetertiodáctilos terrestres (i.e. Tayassuidae, Camelidae e Cervidae) em nosso 

continente.  

 

Figura 1. Representação do Grande Intercâmbio Biótico Americano. Acima, estão os cervídeos que 

ingressaram à América do Sul e abaixo, os mamíferos que habitavam a América do Sul, como 

marsupiais, xernartros e ungulados nativos (entre outras linhagens).  

 

Dentre os Cetartiodactyla terrestres, o clado Cervidae é o mais diversificado 

(GROVES, 2007; Figura 2). Esses ruminantes são caracterizados pela presença dos 

dígitos III e IV como principais eixos de sustentação dos membros, e redução dos 

dígitos II e V, presença de dentição selenodonte, ausência de incisivos superiores, 

crânio apresentando dois forames lacrimais, uma fossa lacrimal, uma vacuidade pré-

orbital e apresentado de galhadas, sua característica mais emblemática (REIS et al., 

2011; HECKEBERG, 2020; Figura 3).  
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Figura 2. Diversidade de Cervidae. A. Mazama americana (Autor: Bernard Dupont: 

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Red_Brocket_(Mazama_americana)_male_(28091090800).jp

g); B. Mazama nana (Autor: Luiz Carlos Marques Rocha: 

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Mazama_nana_2.jpg); C. Ozotoceros bezoarticus (Autor: 

Fabio Rage: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:O._bezoarticus_buck.jpg); D. Cervus elaphus 

(Autor: Bill Ebbesen: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Red_deer_stag_2009_denmark.jpg); E. 

Blastocerus dichotomus (Autor: Jonathan Wilkins: 

commons.wikimedia.org/wiki/File:Cervo_do_pantano.jpg); F. Axis axis (Autor: Yathin S Krishnappa: 

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:2010-kabini-chital-portrait.jpg); G. Mazama gouazoubira 

(Autor: Miguel Rangel Jr.: 

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Brocket_deer_Mazama_gouazoubira_Santa_fe_do_Sul_1.jpg

); H. Odocoileus hemionus (Autor: Yathin S Krishnappa: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:2012-

mule-deer-male.jpg); 

 

Uma das primeiras classificações de Cervidae foi feita por naturalista anglo-

irlandês Victor Brooke em 1878, a partir de caracteres morfológicos, em que dividiam 

o clado em Plesiometacarpi – cervídeos europeus e asiáticos (“Velho Mundo”), que 

incluem os elementos mais proximais dos metacarpais II e V; e Telemetacarpi – 
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cervídeos americanos (“Novo Mundo”), onde são incluídos aqueles que possuem 

apenas o elemento mais distal dos metacarpais II e V (BROOKE, 1878; GOSS, 1983; 

HECKEBERG, 2020; Figura 3).  

 

Figura 3. Principais características osteológicas de Cervidae. A. Membro anterior de 

Plesiometarcapalia; B. Membro anterior de Telemetarcapalia; C. Esqueleto do Cervo-do-Pantanal 

(Blastocerus dichotomus); D. Crânio de B. dichotomus apresentando algumas das características 

anatômicas do clado. 
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Brooke ainda indicou a existência de uma correlação entre a presença da 

condição morfológica Telemetacarpalia e a presença de uma divisão completa da 

cavidade nasal pelo vômer (BROOKE, 1878; CROITOR, 2018). Entretanto, de acordo 

com GROVES e GRUBB (1987), tais grupos, como definidos por Brooke, não 

representam linhagens monofiléticas. Logo, Plesiometacarpi e Telemetacarpi não são 

válidos de acordo com as normas do Código Internacional de Nomenclatura Zoológica 

(ICZN; GILBERT et al., 2006; CROITOR, 2018). Atualmente, aceita-se que o clado 

Cervidae divide-se em Cervinae, cervídeos europeus e asiáticos, e Capreolinae, os 

cervídeos americanos, de maneira similar a divisão entre Pleisiometacarpi e 

Telemetacarpi, entretanto definidos como clados monofiléticos (GILBERT et al., 2006; 

CROITOR, 2018; HECKEBERG, 2020; Figura 3). O primeiro possui dois clados menos 

inclusivos (Cervini e Muntiacini) que contém oito gêneros, e o segundo, mais diverso, 

inclui quatro clados (Capreolini, Odocoileini, Rangiferini e Alceini) contendo 11 

gêneros (HECKEBERG, 2020). 

 

1.1.2 Cervídeos Sul-Americanos e o gênero Antifer 

 

Os cervídeos foram os únicos ruminantes a distribuírem-se nos biomas 

tropicais e subtropicais da América do Sul durante o Grande Intercâmbio Biótico 

Americano (MARSHALL et al., 1984; EISENBERG e REDFORD, 1999; TONNI e 

PASQUAL, 1999; GILBERT et al., 2006; WILSON e MITTERMEIER, 2011; O’DEA et 

al., 2016). Após sua chegada no continente, esses animais sofreram uma irradiação 

adaptativa, o que pode ser observado a partir da diversidade morfológica das espécies 

extintas e viventes, bem como da variabilidade de habitats em que eles estão inseridos 

atualmente (GILBERT et al., 2006). Esse processo se deu principalmente a partir do 

Pleistoceno Médio, quando o registro fossilífero se torna mais abundante (MENEGÁZ 

e ORTIZ-JAUREGUEZAR, 1995; ALCARAZ e CARLINI, 2003; OLIVEIRA et al., 2014).   

Os cervídeos viventes da América do Sul, pertencentes ao clado Odocoileini 

(Capreolinae), incluem os gêneros Mazama RAFINESQUE, 1817, Pudu GRAY, 1852, 

Hippocamelus LEUCKART, 1816, Blastocerus ILLIGER, 1815, Ozotoceros 

LINNAEUS, 1758 e Odocoileus RAFINESQUE, 1832 (OLIVEIRA et al., 2014; ROTTI 

et al., 2018; HECKEBERG e WORHEIDE, 2019) (Figura 3). Entretanto, é importante 

mencionar que pode haver uma diversidade genérica ainda maior, uma vez que 
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Mazama tem sido reconhecido como polifilético e suas espécies estão posicionadas 

filogeneticamente em dois clados de Odocoileini – Blastocerina e Odocoileina, o que 

sugere houveram duas colonizações sul-americanas, sendo a primeira pelo ancestral 

de Blastocerina (Plioceno inicial – 4.9-3.4 ma) e a segunda pelo ancestral de Mazama 

americana e Odocoileus virginianus (Plio-Pleistoceno; HECKEBERG, 2020).  

 

Figura 3. Relações filogenéticas de Cervidae. O clado Odocoileini (de maior interesse aqui) está 

detalhado em nível de espécie e o restante está em nível de gênero (Modificado de HECKEBERG, 

2020; Fig. 12.). 
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Por sua vez, o registro paleontológico sul-americano inclui diversos táxons 

extintos, como Antifer AMEGHINO, 1889 (1.2 ma), Charitoceros HOFFSTETTER, 

1963 (1.8 ma), Morenelaphus CARETTE, 1922 (0.5 ma), Epieuryceros AMEGHINO, 

1889 (1.2 ma), Agalmaceros HOFFSTETTER, 1952 (1.8-0.8 ma) e Paraceros 

AMEGHINO, 1889 (0.5 – 0.2 ma; OLIVEIRA et al., 2014; ROTTI et al., 2018; 

HECKEBERG e WORHEIDE, 2019). Antifer representa, juntamente com 

Epieuryceros, um dos cervídeos mais antigos do continente (MENEGÁZ e ORTIZ-

JAUREGUIZAR, 1995). Esses táxons extintos têm sido incluídos em Odocoileini 

(MENEGÁZ e ORTIZ-JAUREGUIZAR, 1995). Contudo, cabe-se ressaltar a que as 

relações filogenéticas dos cervídeos extintos sul-americanos com as formas viventes 

ainda não foram estudadas utilizando metodologia cladistica.  

Antifer é caracterizado por possuir galhadas robustas e largas, com sulcos 

longitudinais ao longo da superfície e com ramificações dicotômicas e irregulares, 

alcançando até 90 cm de comprimento (CASTELLANOS, 1945; FORASIEPI et al., 

2007; ALCARAZ, 2010). É considerado um cervo de grande porte, assemelhando-se 

ao Cervo-do-Pantanal (Blastocerus dichotomus; FORASIEPI et al., 2007). Três 

espécies foram incluídas no gênero: A. ultra AMEGHINO, 1888 (Pleistoceno Médio e 

Superior do Uruguai, Argentina, Chile e Brasil; ALCARAZ e ZURITA, 2004; UBILLA et 

al., 2004; KERBER e OLIVEIRA, 2008; AIRES e LOPES, 2012; PEREIRA et al., 2012; 

VALLI, 2018), A. ensenadensis AMEGHINO, 1888 (Pleistoceno Inferior à Superior da 

Argentina; ALCARAZ e CARLINI, 2003; ALCARAZ, 2010; VALLI, 2018) e A. niemeyeri 

CASAMIQUELA, 1984 (Pleistoceno Superior do Chile; CASAMIQUELA, 1984). Essa 

última foi identificada com sinônimo júnior de A. ultra por LABARCA e ALCARAZ 

(2011; VALLI, 2018).  

 

1.1.3 Paleoneurologia e Tomografia Computadorizada 
 

A paleoneurologia é o ramo da paleontologia dedicada ao estudo da evolução 

neurológica através do tempo. Os tecidos do sistema nervoso não são preservados, 

pois rapidamente se decompõe após a morte do animal. Portanto, a paleoneurologia 

não trabalha diretamente com estes tecidos, mas através de impressões/contornos 

internos que foram deixadas nos ossos (possibilitando a confecção de moldes 

endocranianos “artificiais”), ou, mais raramente, com a sedimentação que preenche 
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as cavidades (moldes endocranianos “naturais”). Tais moldes são a simulação mais 

próxima de como esses elementos do sistema nervoso seriam morfologicamente 

(HOPSON, 1979). A forma que os moldes endocranianos possuem, refletem, 

principalmente, a anatomia da dura-máter – camada mais espessa e fibrosa das 

meninges que envolvem o sistema nervoso (HOPSON, 1979; KONIG et al., 2016). 

Os primeiros estudos paleoneurológicos ocorreram ainda no final do século XIX 

(e.g. OWEN, 1875; MARSH, 1884). Entretanto, a paleoneurologia, como área do 

conhecimento científico ganhou força a partir das primeiras décadas do século XX, 

com o memorável trabalho realizado paleontóloga Tilly Edinger (1897-1967; Figura 4; 

vide BUCHHOLTZ e SEYFARTH, 1999). Essa cientista investigou dados neurológicos 

de forma sistemática e comparativa, diferenciando-se dos estudos realizados até o 

momento (que eram majoritariamente descritivos), documentando tendências entre 

representantes de grande e pequeno porte de arcossauros não-avianos,  

lepidossauros (e.g. EDINGER, 1955a), aves (e.g. EDINGER, 1951) e principalmente 

mamíferos (e.g. EDINGER, 1933, 1939, 1940, 1942, 1948, 1950, 1955b, 1966a, 

1966b). Seus estudos baseados em equídeos se tornaram a base para futuros 

estudos sobre evolução dos sulcos cerebrais, relações de tamanho encefálico e 

tamanho corporal, e de mudanças nas estruturas do encéfalo e corporais (EDINGER, 

1929; 1948; 1950; BUCHHOLTZ e SEYFARTH, 1999). Por exemplo, Edinger 

estabeleceu um princípio de não-correlação entre mudanças encefálicas e corporais, 

a partir da observação da expansão do neocórtex de equídeos durante o Eoceno, 

antes do aumento corporal típico do clado, que ocorreu a partir do Oligoceno 

(EDINGER, 1958; BUCHHOLTZ e SEYFARTH, 1999). 
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Figura 4. Tilly Edinger em Frankfurt, na década de 1920. Retirado de BUCHHOLTZ e SEYFARTH, 

1999. 

 

O encéfalo dos vertebrados, principal órgão do sistema nervoso central, possui 

uma organização uniforme e segmentada, sendo repartido em três regiões bem 

definidas: o prosencéfalo – que se divide em telencéfalo (bulbos olfatórios e córtex) e 

diencéfalo (onde se localiza o epitálamo, tálamo e hipotálamo), mesencéfalo 

(localizado a região ístima) e rombencéfalo – que divide-se em metencéfalo (localiza-

se o cerebelo e a ponte) e mielencéfalo (medula oblongata; ROTH e DICKE, 2013; 

Figura 5). Durante a evolução do encéfalo de grande parte dos mamíferos, é 

evidenciado que o encéfalo aumenta em tamanho relativo (entretanto, é importante 

mencionar que existem diversas exceções), com exceção do sistema olfatório, que 

parece ser mais plástico. Além disso, existem regiões (neocórtex e cerebelo) em que 

o crescimento ocorre mais rápido em relação às outras partes, resultando em uma 

alometria (=relação entre tamanho e forma) positiva (ROTH e DICKE, 2013). Nas 

formas atuais, é observado que o neocórtex ocupa uma grande parte do encéfalo 

(KAAS, 2013). Por outro, a condição plesiomórfica evidencia a presença de um 

neocórtex reduzido em relação ao tamanho total do encéfalo, e os bulbos olfatórios e 

lobo piriforme ocupando maior parte do prosencéfalo. Tais características da evolução 

do encéfalo, como suas principais divisões e variações de tamanho relativo ao longo 
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do tempo, podem ser estudadas através do uso de moldes endocranianos (ORLIAC e 

GILISSEN, 2012). Em suma, é possível analisar características que estão 

representadas na morfologia externa do encéfalo. Esses estudos possibilitam 

reconstruções anatômicas em busca por caracteres de relevância filogenética, 

estudos morfométricos, interpretações sobre a evolução dos sistemas 

neurossensoriais e cognitivos de animais extintos, entre outros (e.g. ROWE et al., 

2011; ROTH e DICKE, 2013; AHRENS, 2014; NAPOLI et al., 2017; PIERCE et al., 

2017; BERTRAND et al., 2018; RODRIGUES et al., 2018). Por outro lado, a 

informação morfológica das regiões internas do encéfalo não é acessível na maioria 

dos casos para a paleoneurologia. 

 

 

Figura 5. Ilustração do encéfalo de Odocoileus virginianus. A. vista lateral com subdivisões. di 

Diencéfalo, me Mesencéfalo, mi Mielencéfalo, mt Metencéfalo, pr Prosencéfalo, ro Rombencéfalo. tl 

Telencéfalo; B. vista dorsal; C. vista lateral; D. vista ventral com descrições anatômicas: sa sulco 

ansato, bo bulbos olfatórios, ce cerebelo, pfl paraflóculos, fr fissura rinal, he hemisfério cerebelar, lp 

lobo piriforme, mo medulla oblongata, ne neocórtex, po pedúculo olfatório, qo quiasma óptico, rh região 

hipofisiária, sc sulco coronal, scr sulco cruciato, sd sulco diagonal, sl sulco longitudinal, sla sulco lateral, 

ss sulco suprasilviano, st sulco transversal, ve vermis. 
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Nos últimos anos, devido ao desenvolvimento de tecnologias capazes de 

visualizar e analisar fósseis digitalmente através de escaneamento e softwares de 

renderização de modelos tridimensionais (CUNNINGHAM et al., 2014; DAS et al., 

2017), tornou-se possível o estudo das cavidades endocranianas de maneira não-

invasiva (ROWE, 2017). A tomografia computadorizada tem como princípio gerar 

inúmeros cortes virtuais bidimensionais do fóssil, onde é possível conectá-los e formar 

uma reconstrução tridimensional da área de interesse (e.g. encéfalo, cavidade nasal, 

ouvido interno, entre outros; CUNNINGHAM et al., 2014). O uso destas tecnologias 

amplia significativamente o conhecimento sobre as informações anatômicas dos 

fósseis e viabiliza o compartilhamento de dados, possibilitando análises das mais 

diversas formas, inclusive de fósseis considerados raros e com preservação frágil 

(CUNNINGHAM et al., 2014; DAVIES et al., 2017; DAS et al., 2017). 

Embora o conhecimento sobre a evolução neurológica em mamíferos extintos 

tenha aumentado significativamente desde o advento da tomografia computorizada 

aplicada ao estudo dos fósseis (e.g. ROWE, 1996; MARINO et al., 2003; BLOCH e 

SILCOX, 2006; TSENG e WANG, 2010; ROWE et al., 2011; KOYABU et al., 2014), 

até então não havia estudos paleoneurológicos publicados de cervídeos sul-

americanos.    
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1.2 OBJETIVOS 

 

1.2.1 Objetivo Geral 
 

O presente estudo tem o objetivo de reconstruir virtualmente um modelo do 

encéfalo do cervídeo extinto Antifer e estudar sua morfologia em comparação com 

cervídeos viventes.  

 

1.2.2 Objetivos Específicos 
 

i) Descrever e comparar a morfologia do molde endocraniano do encéfalo de 

Antifer ensenadensis em comparação com outros cervídeos; 

ii) Testar o efeito do tamanho do encéfalo na forma do encéfalo (alometria) de A. 

ensenadensis; 

iii) Analisar o tamanho relativo do encéfalo utilizando coeficientes de 

encefalização. 
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3. CONSIDERAÇÕES FINAIS  

 

Este trabalho é o primeiro estudo comparativo de paleoneurologia de cervídeos 

sul-americanos. Em suma, os resultados desta dissertação demonstram que A. 

ensenadensis foi um dos maiores cervídeos sul-americanos e seu molde 

endocraniano assemelha-se as formas de cervídeos atuais, sendo que a forma e o 

tamanho dos moldes endocranianos estão fortemente relacionados. O coeficiente de 

encefalização dos cervídeos sul-americanos demonstra estabilidade desde o final do 

Pleistoceno.  

 

3.1 MORFOLOGIA COMPARADA 
 

O molde endocraniano de Antifer ensenadensis foi analisado na presente 

dissertação, em comparação com os cervídeos sul-americanos Mazama nana, 

Mazama gouazoubira, Mazama americana, Ozotoceros bezoarticus, Blastocerus 

dichotomus, e os cervídeos do hemisfério norte Axis axis e Cervus elaphus, utilizando 

tomografia computadorizada, coeficiente de encefalização e morfometria geométrica.  

Dois espécimes de A. ensenadensis foram tomografados e seus moldes 

endocranianos foram gerados. O primeiro (U-4922) apresentou algumas deformações 

tafonômicas, mas ainda permitindo reconstruir todo modelo endocraniano, enquanto 

o segundo espécime (MCN-PV 943) estava sem deformações, mas não possuía a 

região dorsal preservada. 

Constatou-se que o molde endocraniano cerebral de Antifer ensenadensis é 

girencefálico, assim como nos demais cervídeos. De uma forma geral, o molde 

endocraniano do espécime U-4922 é ântero-posteriormente alongado, 

assemelhando-se à Axis axis e diferenciando-se de Ozotoceros bezoarticus. Em 

relação ao formato, A. ensenadensis possui uma forma romboide; O. bezoarticus e 

Mazama. nana uma forma arredondada; e A. axis, Blastocerus dichotomus e Cervus 

elaphus uma forma subquadrangular. As áreas da superfície neocortical e do bulbo 

olfativo possuem pouca variação entre os espécimes analisados.  

O rinencéfalo de A. ensenadensis é semelhante aos outros cervídeos, contudo, 

o lobo piriforme não é tão desenvolvido quanto a região temporal-occipital do 

hemisfério cerebral. Em ambos espécimes de A. ensenadensis, o pedúnculo olfatório 
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é robusto, sendo em MCN-PV 943 levemente mais alongado anteriormente. Os bulbos 

olfatórios apresentam-se individualizados, localizados ventralmente na região anterior 

do molde encefálico. Todos os espécimes analisados apresentaram os bulbos 

olfatórios orientados levemente em sentido lateral e ventralmente oblíquos em relação 

ao eixo horizontal que passa no molde encefálico. 

 Dorsalmente, o seio sagital superior é bem marcado, dividindo os hemisférios 

cerebrais. Dentro da amostra analisada, a presença de um seio sagital superior 

proeminente é compartilhada com A. ensenadensis e Blastocerus dichotomus. Na 

região mais posterior do molde está presente o sulco transversal. A fissura rinal forma 

um sulco ântero-posteriormente orientado e é bem marcada na região anterior dos 

moldes. O sulco cruciato também é visível e percorre o molde ântero-lateralmente. 

Dorsalmente posicionado na região anterior do molde, está presente o sulco ansato, 

sendo este confluente anteriormente com o sulco coronal. Em vista lateral, é 

visualizado o sulco diagonal paralelo ao sulco suprasilviano, o qual delimita o lobo 

temporal. Em vista dorsal, o sulco lateral é paralelo a linha medial do encéfalo.  

Em todos os espécimes, o mesencéfalo é recoberto pelo neocórtex. A região 

cerebelar é parcialmente recoberta pelo neocórtex, sendo visível a região mais 

posterior do vermis – o qual se projeta mais dorsalmente. A fissura transversal é 

proeminente em todos os espécimes (exceto em U-4922) e o paraflóculos é visível, 

porém não é bem delimitado. 

Na face ventral, as impressões foramens que transmitem os nervos cranianos 

estão presentes nos espécimes, sendo eles: forame óptico (saída do nervo cranial II), 

fissura esfenorbital (saída dos nervos craniais III (oculomotor), IV (troclear), V 

(trigêmeo) e seus ramos V1 (oftálmico) e V2 (maxilar), VI (abducente) em 

cetartiodáctilos terrestres), forame oval (saída do nervo V3, ramo do nervo trigêmeo) 

e em alguns espécimes é possível ver o quiasma óptico. A glândula pituitária (hipófise) 

está localiza na linha medial, entre as impressões da fissura esfenorbital e forame 

oval. A menor e maior largura da hipófise está presente em A. ensenadensis e Cervus 

elaphus, respectivamente. Mais posteriormente, está a impressão do meato auditivo 

interno, saída do nervo cranial VII (facial) e VIII (vestibulococlear). A medula oblongata 

é longa, lateralmente a ela está a impressão do nervo craniano XII (hipoglosso). 

Na amostra comparativa, também se observou a presença de variação 

ontogenética. O espécime jovem sem sexo definido de Ozotoceros bezoarticus 
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apresenta o lobo frontal projetado anteriormente e o sulco longitudinal pouco 

desenvolvido em comparação com o espécime adulto. Também é visível que a área 

dos bulbos olfatórios e do neocórtex é maior, em relação a área total.  

 

3.2 MORFOMETRIA GEOMÉTRICA 

 

Na análise de morfometria geométrica, concluiu-se que os componentes de 

variação (PC1, PC2, PC3 e PC4) explicam 73.43% da variação endocraniana, sendo 

Antifer ensenadensis a forma extrema. O encéfalo possui uma relação entre forma e 

tamanho (=alometria) forte e significante, sendo que o tamanho explica 28.5% da 

variação da forma. Os padrões alométricos dos moldes endocranianos demonstram 

que, a medida que o tamanho aumenta, há a expansão dos hemisférios cerebrais e 

os bulbos olfativos se posicionam mais lateralmente. Esse padrão é compartilhado 

entre os grandes cervídeos sul-americanos (A. ensenadensis e Blastocerus 

dichotomus) e os espécimes do grupo Cervini (Axis axis e Cervus elaphus). 

 

3.3 MASSA CORPÓREA, ENCEFALIZAÇÃO E ECOLOGIA   
 

Este estudo demonstrou que Antifer ensenadensis é um dos maiores cervídeos 

sul-americanos que já existiram, podendo ter atingido mais de 200 kg. Os coeficientes 

de encefalização (EQ) de A. ensenadensis foram de 0,68 (JERISON, 1973) e 0,63 

(EISENBERG, 1981), e a variação dos cervídeos atuais foi de 0,60 a 1,06 

(EISENBERG, 1981) e 0,64 a 1 (JERISON, 1973), sendo observado que os menores 

espécimes possuem os maiores EQs.  

A pressão seletiva influencia na encefalização cerebral de mamíferos 

(JERISON, 1973, WOUTER, 2018). Espécies que sofrem maior predação e 

competição tendem a possuir coeficientes de encefalização maiores, enquanto em 

espécies com menor pressão seletiva, tende a ocorrer o oposto (JERISON, 1973). É 

conhecido que a pressão seletiva de predadores, competição, seleção neutra ou 

negativa, domesticação, hábitos fossoriais, procura de alimento entre outros, pode 

modificar o grau de encefalização ao longo do tempo em diversos grupos de 

mamíferos (BERTRAND et al., 2018; DUNBAR, 2009; JERISON, 1973; KÖHLER e 

MOYÀ-SOLÀ, 2004; KRUSKA, 2005; PALOMBO et al., 2008; WESTON e LISTER, 
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2009). Por exemplo, animais insulares e domésticos tendem a ter menores EQs do 

que seus parentes mais próximos que habitam regiões continentais ou parentes 

selvagens, no caso da domesticação (vide discussão em FERREIRA et al. 2020). 

Sabe-se que espécies de menor tamanho i) tendem a especializar-se em alimentos 

de melhor qualidade (DUNBAR, 2009) e consequentemente sofrem maior competição; 

ii) sofrem maior predação devido ao seu tamanho (JERISON, 1973, WOUTER, 2018). 

Logo, tais aspectos poderiam explicar a variação nos coeficientes de encefalização 

entre espécies menores (coeficientes maiores) e maiores (coeficientes menores) 

dentro da amostra analisada.  

O grau de encefalização de Antifer está dentro da variação dos cervídeos sul-

americanos atuais, sugerindo uma manutenção desse padrão dentro do clado desde 

pelo menos o final do Pleistoceno (últimos 120 mil anos). Essa hipótese pode ser 

explicada pela presença de um ambiente complexo e relações tróficas múltiplas 

durante o Pleistoceno, o que exige a presença estruturas neurológicas também 

complexas. Tem-se hipotetizado que a pressão evolutiva da predação sobre a 

encefalização dos herbívoros terrestres era reduzida até o Grande Intercâmbio Biótico 

Americano ocorrer, momento em que grandes predadores carnívoros dispersaram-se 

na América do Sul (FERNÁNDEZ-MONESCILLO et al., 2017; FERREIRA et al., 2020). 

Juntamente com esses carnívoros, os cervídeos e outros cetartiodáctilos terrestres 

ingressaram no nosso continente, evoluindo paralelamente pelos últimos 2 milhões de 

anos. Tais relações entre encefalização e predação durante o Pleistoceno sul-

americano ainda necessitam ser estudadas.  
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