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RESUMO

O neurocranio dos tubardes representa uma valiosa fonte de informagdes filogenéticas
devido a sua plasticidade morfologica. Por este motivo, uma analise anatdmica aprofundada
do neurocranio de dois representantes da familia Squalidae (Elasmobranchii: Squaliformes),
Cirrhigaleus asper e Squalus acanthias, foi realizada com o objetivo de levantar caracteres
morfoldgicos que pudessem ser empregados em analises filogenéticas futuras, auxiliando no
entendimento das interrelagdes desse grupo, que apresenta diversas controvérsias. A partir da
analise de neurocranios depositados na colecdo ictiologica da UFPB e de imagens enviadas
por um colaborador, foi possivel realizar uma descri¢do comparativa detalhada. Uma terceira
espécie dentro de Squaliformes, pertencente a familia Centrophoridae (Centrophorus
granulosus) foi empregada como grupo externo. Vinte homologias primdarias puderam ser
testadas e confirmadas como apomorfias: oito delas como sinapomorfias suportando a
monofilia da familia Squalidae e sete foram recuperadas como autapomorfias de Cirrhigaleus.
Esse resultado preliminar suporta o posicionamento das espécies S. acanthias e C. asper em
géneros distintos e vai contra o posicionamento de C. asper no género Squalus, como
sugerido por estudos moleculares recentes. O presente estudo também contribui de maneira
inicial com a resolu¢do do problema levantado por Viana (2016) de que ¢é necessaria a
proposi¢ao de uma analise filogenética robusta empregando uma série de caracteres
morfoldgicos que auxiliem na resolucdo das relagdes internas de Squalidae. Futuramente,
espera-se expandir o nimero de caracteres do neurocranio e dos taxons terminais analisados
de maneira a propor uma filogenia mais abrangente para membros da familia Squalidae assim
como para outros taxons em Squaliformes.

Palavras-chave: Tubardo, anatomia comparada, squaliformes, esqueleto



ABSTRACT

The neurocranium of sharks represents a valuable source of phylogenetic information
due to its morphological plasticity. For this reason, an in-depth anatomical analysis of the
neurocranium of two representatives of the family Squalidae (Elasmobranchii: Squaliformes),
Cirrhigaleus asper and Squalus acanthias, was carried out with the aim of raising
morphological characters that could be used in future phylogenetic analyses, helping to
understand the interrelations of this group, which presents several controversies. From the
analysis of the neurocrania deposited in the UFPB's ichthyological collection and images sent
by a collaborator, it was possible to conduct a detailed comparative description of these
structures. A third species within Squaliformes (Centrophorus granulosus) was used as an
outgroup. Twenty primary homologies could be tested and confirmed as apomorphies: eight
of them as synapomorphies supporting the monophyly of the family Squalidae and seven
were recovered as autapomorphies for Cirrhigaleus. This preliminary result supports the
placement of the species S. acanthias and C. asper into distinct genera and goes against the
placement of C. asper in the genus Squalus, as suggested by recent molecular studies. The
present study also contributes initially to solving the problem raised by Viana (2016) that it is
necessary to propose a robust phylogenetic analysis using a series of morphological characters
that may help solve the internal relationships of Squalidae. In the future, it is expected to
expand the number of characters of the neurocranium and of the terminal taxa analyzed in
order to propose a more comprehensive phylogeny for members of the family Squalidae as
well as for other taxa in Squaliformes.

KEY WORDS: Shark, comparative anatomy, squaliforms, skeleton
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1. FUNDAMENTACAO TEORICA

A classe Chondrichthyes consiste em um grupo de peixes vertebrados de esqueleto
cartilaginoso e calcificagdo pericondral prismatica que inclui duas sub-classes viventes: os
Elasmobranchii, representados pelos tubardes e raias e os Holocephali, representados pelas
quimeras. Adicionalmente, inimeros grupos extintos sugerem que a origem da classe se deu a
mais de 400 milhdes de anos (COMPAGNO, 1988, 1999; ROSA; MORO; SOARES, 2015).
Os Elasmobranchii sdo um grupo monofilético, € no que se refere aos tubardes, sao divididos
em duas superordens: os Squalomorphi e os Galeomorphi, enquanto o grande grupo das raias
estd alocado na superordem Batoidea. De acordo com a hipdtese molecular, os tubardes
(Squalomorphi + Galeomorphi) sdo um grupo monofilético. Na proposta morfologica, nao.
Isso porque a hipdtese morfologica sugere que as raias sdo derivadas de um grupo de
tubardes, enquanto que a hipdtese molecular sugere que tubardes e raias formam grupos
irmaos.

Os Galeomorphi sdo representados pelos tubardes mais conhecidos pelo publico em
geral, como o tubardo-branco, o tubardo-tigre e o tubardo-baleia. Ja a superordem
Squalomorphi ¢ composta por tubardes que chamam menos a atengdo da midia e do publico
leigo. Ela ¢ dividida em cinco ordens: Squatiniformes, com os cagdes-anjo; Hexanchiformes,
com os tubardes de seis e sete guelras e os tubardes-cobra; Pristiophoriformes, com os
tubardes-serra, Echinorhiniformes, com representantes que possuem escamas placdides
hipertrofiadas; e os Squaliformes, que sdo geralmente reconhecidos por conter espinhos
precedendo as suas nadadeiras dorsais e popularmente chamados de “tubardes-cachorro”.

A ordem Squaliformes ¢ a mais diversa dentro da superordem Squalomorphi,
contendo 143 espécies (ESCHMEYER; FRICKIE; FONG, 2021). A ordem inclui as seis
seguintes familias: a familia Dalatiidae, que inclui o tubardo-charuto, um ectoparasita bastante
conhecido por alimentar-se de pedacos quase perfeitamente esféricos da epiderme e da
musculatura subjacente de grandes mamiferos, como baleias, ou até de tubardes maiores; a
familia Etmopteridae, que apresenta representantes bastante curiosos como 0s
tubardes-lanterna, que possuem bioluminescéncia; a familia Centrophoridae que inclui
tubardes de profundidade e que geralmente possuem o focinho bem pontudo e desenvolvido; a
familia Somniosidae, conhecida por alguns exemplares do género Somniosus que possuem

grande longevidade e atingem mais de 300 anos; a familia Oxynotidae, com os icOnicos
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tubardes-porco, € por fim, como foco do nosso estudo, temos a familia Squalidae, com os
cacdes-bagre.

Como citado anteriormente, os tubardes da familia Squalidae possuem um espinho
antecedendo pelo menos uma das suas nadadeiras dorsais que pode ainda conter veneno
(HADDAD JR.; GADIG, 2005). Além disso, possuem corpo fusiforme, auséncia de nadadeira
anal e sua pele ¢ geralmente dspera ao toque (BIGELOW; SCHROEDER, 1948). Estao bem
distribuidos globalmente, desde regides tropicais e temperadas até regides polares, tanto em
aguas rasas como em grandes profundidades, e também podem estar presentes em regides
estuarinas. Possuem reprodu¢do ovovivipara e uma gestacao longa (ex: Squalus acanthias:
20-24 meses) (EBERT; FOWLER; COMPAGNO, 2013) e uma ninhada que pode chegar a até
30 filhotes (FROESE; PAULY, 2009).

A familia Squalidae é composta por dois géneros: Squalus e Cirrhigaleus. A monofilia
dos géneros ¢ controversa e estudos moleculares recentes (NAYLOR et al., 2012) tém
apontado que so ¢ possivel reconhecer Squalus como um género monofilético com a inclusao
do género Cirrhigaleus. NAYLOR et al. (2012) ainda sugerem que “se a estreita relagdo entre
Cirrhigaleus e as duas espécies aparentadas de Squalus (S. acanthias e S. scuklei) for
confirmada com mais dados, deve-se considerar a expansdo do género Squalus para incluir as
trés espécies conhecidas de Cirrhigaleus”. Entretanto, existem caracteres referentes a
morfologia externa que suportam o reconhecimento de ambos os géneros como distintos
(VIANA, 2016). Um exemplo estd no tamanho das nadadeiras dorsais: essas sdo equivalentes
em Cirrhigaleus, enquanto que em Squalus a primeira dorsal ¢ visivelmente maior que a
segunda (COMPAGNO, 1999). Adicionalmente, Cirrhigaleus apresenta barbilhdes nasais
extremamente alongados, ausentes em Squalus (WHITE; LAST; STEVENS, 2007).

Squalus corresponde ao género mais diverso da familia, com 37 espécies validas
enquanto o género Cirrhigaleus possui apenas trés: C. barbifer TANAKA, 1912; C. asper
(MERRETT, 1973) e C. australis WHITE, LAST & STEVENS, 2007 (ESCHMEYER;
FRICKIE; FONG, 2021; FROESE; PAULY, 2009). Por conta dessa diferenga de diversidade,
as espécies de Squalus sdo frequentemente bem mais estudadas que as de Cirrhigaleus, com
uma discrepancia muito grande no niimero de informagdes disponiveis. Isso se intensifica
quando falamos de analises da anatomia esquelética do grupo, que salvo raros estudos
recentes (DA SILVA; VAZ, 2021), sdo quase inexistentes. Por este motivo, faz-se necessaria

uma investigacdo aprofundada das estruturas anatomicas de Cirrhigaleus, incluindo nesse
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caso a morfologia do neurocranio, a fim de levantar caracteres que possam ser Uteis para a

resolugdo de questdes sistematicas do grupo.
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3. ARTIGO CIENTIFICO

ESTUDO COMPARATIVO DO NEUROCRANIO DE DUAS ESPECIES DA
FAMILIA SQUALIDAE: Cirrhigaleus asper (Merret, 1973) E Squalus acanthias
Linnaeus, 1758 (ELASMOBRANCHII: SQUALIFORMES)

Jade Medeiros!, Jodo Paulo Capretz Batista da Silva'

"Laboratorio de Ictiologia, Departamento de Sistematica e Ecologia, Universidade Federal

da Paraiba, Jodo Pessoa, Brasil.

3.1 INTRODUCAO

O neurocranio dos tubardes ¢ formado por uma estrutura unica, sem suturas,
constituida inteiramente de cartilagem e com deposi¢do pericondral prismatica de calcio. Essa
estrutura corresponde ao principal componente do esqueleto que suporta a cabeca destes
animais e protege o cérebro e os outros 0rgaos sensoriais (COMPAGNO, 1988, 1999). Apesar
de parecer uma estrutura relativamente simples, o neurocranio possui uma variedade
morfologica consideravel dentre os Chondrichthyes, podendo diferir bastante nos tamanhos e
formatos dos processos, posicao das aberturas e forames para vasos, musculos e nervos, tanto
entre espécies nao aparentadas quanto em espécies proximamente relacionadas. Por este
motivo, 0 neurocranio se mostra como uma fonte valiosa de informacgdes morfologicas que
podem ser importantes para aferir relagdes filogenéticas.

Apesar do neurocranio de representantes da superordem Squalomorphi terem recebido
certa aten¢do ao longo dos anos, com descri¢des at¢ mesmo detalhadas de representantes de
suas ordens (DENTON et al., 2018; SHIRAI, 1992, 1996; VAZ; DE CARVALHO, 2013;
VAZ, 2015), o neurocranio de Squalus acanthias ainda tem sido empregado como um modelo
para os elasmobranquios de maneira geral e ¢ ainda o mais explorado dentro da ordem
Squaliformes. Isso se deve provavelmente ao fato da espécie ser cosmopolita, resultando na
sua maior abundancia e facilidade de acesso (GILBERT, 1972; MARINELLI; STRENGER,
1959; WELLS, 1917). Mais recentemente, outras espécies do género Squalus tém sido
exploradas morfologicamente (VIANA; LISHER; DE CARVALHO, 2018; VIANA, 2016;
VIANA; CARVALHO; GOMES, 2016), mas sem incorporar de maneira satisfatoria a
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anatomia esquelética de seus representantes, incluindo por exemplo o neurocranio. Estes
trabalhos tém focado mais na morfologia externa do género.

Além da caréncia de informagdes acerca do neurocranio de outras espécies de Squalus,
seu género irmao, Cirrhigaleus, ¢ ainda menos explorado anatomicamente, sendo que
trabalhos relacionados a sua anatomia interna ainda sdo incipientes (DA SILVA; VAZ, 2021).
Por exemplo, o género Cirrhigaleus ainda carece de um estudo detalhado da anatomia de seu
neurocranio, sendo que nenhum trabalho dessa natureza foi publicado até o momento. Dessa
maneira, o presente estudo visa descrever de maneira detalhada o neurocranio de Cirrhigaleus
asper e compara-lo com a anatomia do neurocranio da espécie Squalus acanthias, explorando
de maneira extensiva sua morfologia (e.g., rostro, teto craniano, placa basal, processos pré- e
pos-orbital, parede orbital) e as aberturas para vasos e nervos. Esse estudo fornecera subsidios
para estudos filogenéticos futuros envolvendo ndo apenas a familia Squalidae, mas a ordem
Squaliformes como um todo a partir da proposi¢cdo de caracteres relacionados a anatomia ao

neurocranio.

3.2 OBJETIVOS

(1) Descrigao detalhada e comparagdao esquelética do neurocranio entre duas espécies da
familia Squalidae: Cirrhigaleus asper e Squalus acanthias.

(2) Levantamento de caracteres esqueléticos do neurocranio que auxiliem na resolucao de
problemas filogenéticos entre representantes da familia Squalidae.

3.3 MATERIAIS E METODOS

3.3.1 Material examinado
Cirrhigaleus asper: UFPB 11862 (macho, neurocranio apenas, 9,4cm); Cirrhigaleus asper:
UFPB 11863 (fémea, neurocranio apenas, 11,2cm); Cirrhigaleus asper: UFPB 11865 (fémea,
neurocranio apenas, 10cm); Squalus acanthias: MCZ 172751 (fémea, aproximadamente 500

mm CT, esqueleto apenas); Centrophorus granulosus: BMNH 1906.11.12.8 (juvenil,
esqueleto apenas).

3.3.2 Métodos

O neurocranio de Cirrhigaleus asper foi descrito a partir de trés espécimes que estao

depositados na coleg¢do associada ao Laboratério de Ictiologia da Universidade Federal da
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Paraiba (LABICT - UFPB), e com numeros de tombo UFPB 11862, UFPB 11863 ¢ UFPB
11865. O comprimento dos neurocranios foi medido desde o rostro até a regido occipital.
Estavam preservados em alcool 70% e em bom estado. Dois deles (UFPB 11863 ¢ UFPB
11865) ainda estavam conectados a coluna vertebral, impossibilitando a vista posterior. Para
isso, foi realizada a remocgdo da coluna utilizando-se pinga, um bisturi e ldmina cirirgica. A
coleta de dados ocorreu durante todo o ano de 2021, tanto virtualmente como por visitas ao
laboratério. Adicionalmente, foram analisadas imagens do cranio de um exemplar de Squalus
acanthias (MCZ 172751) e um exemplar de Centrophorus granulosus (BMNH 1906.11.12.8)
cedidas pelo Dr. Diego Vaz, da Universidade de Harvard. A nomenclatura utilizada foi a
proposta nos trabalhos de (COMPAGNO, 1988; EL-TOUBI, 1949; GILBERT, 1973;
MAISEY, 2004, 2007; VIANA; CARVALHO; GOMES, 2016; WELLS, 1917) com

adaptacdes quando necessarias.

Trabalhos mais antigos referentes a descrigdes anatomicas do neurocranio de tubardes
seguiam majoritariamente a divisdo proposta por GEGENBAUR (1865, 1872) onde foram
propostas quatro regides principais: (1) regido etmoidal, incluindo o rostro e as céapsulas
nasais; (2) regido orbital, incluindo além da orbita, o teto craniano e a placa basal entre elas;
(3) regido oOtica, incluindo as capsulas oticas como também o teto craniano e a placa basal
entre elas; e (4) regido occipital, com toda a parte posterior do neurocranio. COMPAGNO
(1988) emprega um sistema de divisdo mais especifico, contendo sete areas estruturais, que
serd seguido no presente estudo. Sao elas: (1) rostro; (2) capsulas nasais; (3) teto craniano; (4)
placa basal; (5) regido orbital; (6) capsulas 6ticas e (7) regido occipital (fig. 1).

A morfologia do neurocranio das duas espécies foi documentada detalhadamente
através de fotografias e editadas com o auxilio do software de edi¢do grafica Adobe
Photoshop CS. A anélise esquelética do neurocranio compreendeu uma andlise da anatomia e
disposicdo de processos, ranhuras, e aberturas para vasos sanguineos, nervos € O0rgaos
sensoriais. Além disso, caracteres foram propostos com base na variacdo observada. Foi
construida uma matriz utilizando-se um editor de texto, que foi posteriormente analisada no
software WINCLADA v. 3.02 (NIXON, 1999) utilizando a espécie Centrophorus granulosus
como grupo externo. A arvore com o0s caracteres morfologicos sobrepostos foi obtida pelo

mesmo software WINCLADA v. 3.02 (NIXON, 1999).. O nimero de passos da arvore, assim
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como seus indices de consisténcia e retencao também foram obtidos com o software. Além

disso, os caracteres foram otimizados seguindo a reconstru¢do por ACCTRAN.

3.4 RESULTADOS E DISCUSSAO

3.4.1 Descricao Anatéomica

3.4.1.1 Neurocranio

3.4.1.1.1 Rostro (figs. 2, 3,6, 7,10, 11)

O rostro (R), como nos outros elasmobranquios que o possuem, fica posicionado na
por¢do mais anterior do neurocranio e suporta o focinho dos tubardes. Em Squaliformes, o
rostro € composto por uma estrutura Unica, que se apresenta bastante alongada em S.
acanthias quando comparado com o comprimento anteroposterior das suas capsulas nasais,
enquanto que em Cirrhigaleus asper ela ¢ encurtada em relacdo a mesma estrutura. O rostro
ainda possui cartilagem bastante delgada em todos os espécimes analisados e bordas
arredondadas circundando a cavidade (ou fontanela) pré-cerebral (PRCF). Ventralmente se
visualiza uma quilha ou carina rostral (RC) dando suporte a regido medial do rostro. Esta
estrutura ¢ delgada, dorsalmente projetada e a cartilagem que a compde € mais resistente que
a do rostro em si. Em sua base estdo presentes um par de fenestras rostrais (RF) ovais e

alongadas.

3.4.1.1.2 Capsulas Nasais (figs. 2, 3, 6,7, 10, 11)

Posterolateralmente ao rostro estdo presentes as duas capsulas nasais (CN) em formato
levemente trapezoidal e ventralmente suas aberturas nasais (ABN), por onde é possivel
visualizar em vista lateral as respectivas fenestras nasais (FN), em ambas as espécies. O
comprimento anteroposterior das capsulas nasais ¢ maior em relacdo ao rostro em
Cirrhigaleus asper, enquanto que em Squalus acanthias o comprimento do rostro ultrapassa o

das capsulas nasais. Neste espécime, a capsula nasal esquerda estava danificada. A parede
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posterior de cada cdpsula ¢ continua com a orbita por meio de uma crista chamada processo
pré-orbital (ANTO) e forma consequentemente as paredes antorbitais (PA).

Em vista dorsal, as capsulas nasais possuem uma cartilagem ainda mais fragilizada
nos arredores do rostro, apresentando falhas que assemelham-se a forames. Isso
provavelmente ocorre devido a menor mineralizacdo dessas regides. MAISEY (2004) reporta
uma situacdo semelhante para a espécie Notorynchus cepedianus, onde o método de
reconstru¢dao de imagem utilizado (CT Scan) requer que a cartilagem esteja bem mineralizada
para que a imagem apareca corretamente. Em cada extremidade das cdpsulas nasais em vista
dorsal se encontram os forames para o ramo profundo do nervo trigmeo (PROF), ao lado do

primeiro forame para o ramo oftdlmico superficial do nervo facial (ROS).

3.4.1.1.3 Teto Craniano (figs. 2, 6, 10)

Em ambas as espécies o teto craniano (TC) possui formato levemente convexo em
vista lateral. Dorsalmente, ¢ delimitado anteriormente pela fontanela anterior (FA), logo apds
a cavidade pré-cerebral, e se estende até a porcao posterior do cranio, na regido 6tica. Em C.
asper, a fontanela anterior possui formato de meia lua e de ambas as suas extremidades
projetam-se um par de processos supra-etmoidais (SEP). Em S. acanthias, a fontanela anterior
¢ mais reta em sua borda posterior ¢ os SEP se localizam em sua regido mediana, estando
bastante aproximados. Posteriormente a fontanela anterior estd presente o forame epifisial
(FEP) nas duas espécies. Ao longo dos limites laterais do teto craniano, nas cristas
supraorbitais (SUP), encontram-se uma série de aberturas para os ramos oftalmicos
superficiais do nervo facial (ROS), que diferem de tamanho, sendo os dois primeiros o triplo

do tamanho dos subsequentes.

3.4.1.1.4 Placa Basal (figs. 3,7, 11)

A placa basal (PB) ¢ a superficie plana em vista ventral, iniciando-se anteriormente
entre as capsulas nasais e se estendendo até a regido occipital. Imediatamente apds a abertura
das céapsulas nasais a placa basal ¢ nitidamente estreita e se alarga a medida que se estende
posteriormente, apds os processos basitrabeculares (PBT), em direcdo a regido oOtica do

neurocranio. Entretanto, em C. asper, a placa basal ¢ mais alongada tanto verticalmente
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quanto horizontalmente quando comparada a condicdo em S. acanthias. Os processos
basitrabeculares formam, em vista lateral, o angulo basal (AB). Em C. asper, dois pares de
forames sao claramente visiveis nesta regido: os forames para a caroétida interna (FCI), no
centro, € em suas extremidades, um pouco abaixo, os dois forames para artéria orbital (FAO).
Em S. acanthias, o forame para a carotida interna ¢ unico, enquanto que as aberturas para a

artéria orbital se mantém pareadas.

3.4.1.1.5 Regido Orbital (figs. 4, 8, 12)

Corresponde a parede orbital (POR), que acomoda o globo ocular, e € visivel em vista
lateral. Anteriormente ¢ delimitada pelo processo pré-orbital, que ¢ formado pela projecao
anterolateral da parede dorsal da capsula nasal, e pela parede antorbital, onde se encontra o
forame orbital para o canal orbitonasal, e se estende ventralmente formado o processo
etmoidal (PET); posteriormente, a regido orbital ¢ delimitada pelo processo pos-orbital
(POST), que ¢ aproximadamente triangular e levemente curvado ventralmente em vista
lateral, e se projeta da por¢ao mais posterior da crista supraorbital.

Na regido mediana da parede orbital, ¢ possivel visualizar o amplo forame para o
nervo oOptico (II) na regido anteroventral, que se destaca por ser o maior dentre as aberturas
presentes. Em Cirrhigaleus asper, além dele, na regido posterior da orbita, estdo presentes: o
pediculo optico (PO), que se projeta da parede orbital e corresponde a uma cartilagem
delicada e cilindrica; o forame para o nervo oculomotor (III), posicionado logo atrds do
pediculo 6ptico; o forame para o nervo troclear (IV), que ¢ ligeiramente ventral as aberturas
do ROS na crista supraorbital ¢ também ¢ anterodorsal em relacdo ao pediculo dptico; o
forame para a artéria pseudobranquial eferente (ESAF) que ¢ anteroventral em relagdo ao
pediculo optico; o forame para o nervo abducente (VI) que ¢ posteroventral ao pediculo
optico; posterodorsal a este se encontra a fissura orbital: uma abertura de tamanho equivalente
ao forame Optico por onde passam os nervos facial e trigémeo (V+VII); o forame para a veia
pituitaria (PIT) e o forame palatino (PAL) sdo posteroventrais em relacdo a fissura orbital.
Posterodorsalmente a esses ultimos se encontra o forame hiomandibular (FH). Ramos do
nervo facial (VII) passam pelas aberturas dos forames palatino e hiomandibular. O forame
para a artéria espiracular eferente, o forame para o nervo abducente e o forame para a veia

pituitaria possuem tamanho equivalente a aproximadamente % do tamanho do forame para o
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nervo optico. O forame palatino ¢ ligeiramente maior que os trés previamente citados,
enquanto que o forame hiomandibular possui 5 do tamanho da fissura orbital; os forames
para os nervos oculomotor e troclear sdo os menores presentes na Orbita, com metade do
tamanho do ESAF.

Em Squalus acanthias a disposi¢dao dos forames, no geral, se mantém. Entretanto, ¢
possivel perceber algumas diferencas: a posi¢ao do forame para a artéria espiracular eferente,
que ¢ dorsal ao processo basitrabecular, enquanto que em C. asper ele € posterodorsal a esse
processo; o forame abducente ¢ ligeiramente dorsal em e relagdo ao ESAF, sendo que em C.
asper ele ¢ ligeiramente ventral; o forame Optico tem aproximadamente trés vezes o tamanho
do abducente em Squalus acanthias enquanto que em C. asper essa razdo chega a

aproximadamente seis vezes.

3.4.1.1.6 Cdpsulas Oficas (figs. 2, 6, 10)

As cépsulas oticas (CO) contém os ouvidos internos. Elas compdem a maior parte da
regido posterior do neurocranio ¢ se situam nas laterais da fossa parietal (FP). Também ¢
nessa regido que estao presentes os canais semicirculares. A fossa parietal ¢ bastante profunda
em ambas as espécies e dentro dela ¢ possivel identificar um par de forames endolinfaticos
(FE) pequenos e logo posterior a eles, um par de forames perilinfaticos (FPE), contendo o
triplo do tamanho dos FE. Também ¢ possivel visualizar de onde os processos pos-orbitais se

projetam, delimitando a por¢do anterior das capsulas Oticas.

3.4.1.1.7 Regido Occipital (figs. 5, 9)

E a regido mais posterior do neurocranio e visivel principalmente em vista caudal.
Assim, ¢ possivel visualizar o amplo forame magno (FM), no centro. Imediatamente abaixo
do FM se encontra o cotilo occipital (COC) (=févea basiocciptal de SHIRAI, 1992), que
corresponde a meio centro vertebral incorporado na regido occipital, na por¢ao médio-ventral
da placa basal (=basicranio). Laterais ao COC se encontram dois condilos occipitais (CON)
proeminentes ¢ em formato triangular, mais facilmente identificados em vista ventral.

Lateralmente a cada um deles estao posicionados os forames para o nervo vago (X), enquanto
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que os forames para o nervo glossofaringeo (IX) estdo localizados em cada extremidade

ventrolateral da regido occipital.

3.4.2 Descricio dos Caracteres

Segue abaixo a descri¢do dos caracteres morfologicos levantados a partir da anatomia
comparativa do neurocranio de Cirrhigaleus asper (figs. 2-5) e Squalus acanthias (figs. 6-9)
de modo a estabelecer as relagdes de parentesco entre as espécies analisadas. A espécie
Centrophorus granulosus (figs. 10-12) foi empregada como grupo externo. Os caracteres e

seus respectivos estados também estao representados nas figuras de Centrophorus granulosus.

1- Comprimento do rostro: (0) curto; (1) longo.

Em Squalus acanthias e Centrophorus granulosus o comprimento do rostro ultrapassa
o comprimento anteroposterior da capsula nasal (1). Em Cirrhigaleus asper o comprimento

do rostro ¢ menor que o comprimento anteroposterior da capsula nasal (0).

2- Forame para a cardétida interna: (0) tnico; (1) duplo.

Squalus acanthias apresenta apenas um tnico forame para a artéria carotida interna,
localizado logo ap6s o processo basitrabecular (0). As espécies Cirrhigaleus asper €

Centrophorus granulosus apresentam aberturas pareadas para a saida dessa artéria (1).

3- Proje¢do posterolateral triangular na margem posterior do processo pos orbital: (0) ausente;

(1) presente.

O processo pos-orbital de Cirrhigaleus asper apresenta uma projecao triangular
posterolateral na sua margem posterior (1). Em Squalus acanthias e em Centrophorus

granulosus (grupo externo) uma projecao equivalente esta ausente (0).
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4- Extensao lateral do processo pos-orbital: (0) mais curto que extensao lateral do processo
pré-orbital; (1) equivalente a extensdo lateral do processo pré-orbital; (2) mais longo que

extensao lateral do processo pré-orbital.

A extensao lateral do processo pos-orbital, no grupo externo (Centrophorus
granulosus) € visivelmente menor que a extensao lateral do processo pré-orbital (0). Em
Squalus acanthias, os comprimentos sdo equivalentes (1), enquanto que em Cirrhigaleus
asper a extensao lateral do processo pos-orbital ultrapassa a extensao lateral do processo

pré-orbital (2).

5- Processos supra-etmoidais: (0) ausentes; (1) presentes.

Os processos supra-etmoidais estdo presentes tanto em Squalus acanthias quanto em
Cirrhigaleus asper (1). No grupo externo (Centrophorus granulosus), estruturas equivalentes

estdo ausentes (0).

6- Processos supra-etmoidais: (0) aproximados e ultrapassando levemente a amplitude do
forame epifisial; (1) espagados e ultrapassando consideravelmente a amplitude do forame

epifisial.

Em Squalus acanthias, os processos supra-etmoidais sdo bem aproximados,
ultrapassando levemente a amplitude do forame epifisial (0). Entretanto, em C. asper, essas
estruturas se apresentam bem afastadas entre si e ultrapassam esta amplitude (1). Este carater

ndo se aplica a Centrophorus granulosus (grupo externo).
7- Margem posterior do processo etmoidal em vista ventral: (0) convexo; (1) retilineo.

A margem posterior do processo etmoidal ¢ levemente convexa nas espécies Squalus
acanthias e Centrophorus granulosus (0). Em Cirrhigaleus asper, a margem posterior do

processo etmoidal ¢ reta (1).

8- Comprimento da placa basal: (0) equivalente ao comprimento da regido etmoidal; (1) mais
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curta que o comprimento da regido etmoidal.

A placa basal apresenta comprimento equivalente ao da regido etmoidal na espécie
Cirrhigaleus asper (0). Em Squalus acanthias e no grupo externo (Centrophorus granulosus),

essa estrutura se apresenta mais curta que o comprimento da regido etmoidal (1).

9- Margem externa da parede antorbital em vista ventral: (0) equivalente a extensao lateral do

processo pré-orbital; (1) mais longa que a extensdo lateral do processo pré-orbital.

A margem externa da parede antorbital ¢ equivalente a extensdo lateral do processo
pré-orbital em vista ventral nas espécies Cirrhigaleus asper e Squalus acanthias (0). No
grupo externo (Centrophorus granulosus), a extensao lateral do processo pré-orbital ¢ menor

que a da parede antorbital (1).

10- Morfologia da margem externa da parede antorbital: (0) triangular; (1) arredondada.

A margem externa da parede antorbital ¢ arredondada em Squalus acanthias e
Cirrhigaleus asper (1), sendo que essa estrutura apresenta formato triangular no grupo

externo (Centrophorus granulosus) (0).

11- Processo vestibular (PV): (0) ausente; (1) presente.

O processo vestibular corresponde a uma proje¢ao triangular lateral que esta na
metade da distancia entre os processos pos-orbital e pds-6tico e presente no grupo externo
(Centrophorus granulosus) (1). Um processo equivalente esta ausente nas duas espécies de

Squalidae (0).

12- Sulco na margem posterior do processo basitrabecular: (0) ausente; (1) presente.

Um sulco evidente na margem posterior do processo basitrabecular esta presente em

Squalus acanthias (1). As espécies Cirrhigaleus asper € Centrophorus granulosus sao

desprovidas de um sulco ou reentrancia equivalente (0).
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13- Extensdo anteroposterior do processo pré-orbital: (0) 1.5 vezes a extensdo anteroposterior

do processo pos-orbital; (1) 3 vezes a extensdo anteroposterior do processo pos-orbital.

A base do processo pos-orbital corresponde a uma vez e meia a extensao
anteroposterior do processo pré-orbital em Squalus acanthias € em Cirrhigaleus asper (0). No
grupo externo (Centrophorus granulosus), essa diferenca corresponde a trés vezes a extensao

anteroposterior do processo pré-orbital (1).

14- Fenestra pos-o6tica: (0) ausente; (1) presente

Em Cirrhigaleus asper e Squalus acanthias o processo pos-6tico € provido de uma
fenestra (1). Uma fenestra equivalente esta ausente no processo pos-otico de Centrophorus

granulosus (grupo externo) (0).

15- Posi¢do do forame para a artéria espiracular eferente (ESAF): (0) dorsal ao processo

basitrabecular; (1) posterodorsal ao processo basitrabecular;

O forame para a artéria espiracular eferente (ou artéria pseudobranquial) esta
localizado dorsalmente ao processo basitrabecular em Squalus acanthias ¢ Centrophorus
granulosus (0). Em Cirrhigaleus asper o ESAF ¢ posterodorsal em relagdo ao processo

basitrabecular (1).

16- Posi¢do do forame para o nervo optico (II) em relacdo a parede antorbital: (0) afastado;

(1) proximo.

No grupo externo (Centrophorus granulosus) o forame para o nervo optico (1)
encontra-se afastado da parede antorbital, com distancia que corresponde a cerca de 4 vezes a
sua amplitude (0). Em S. acanthias e Cirrhigaleus asper o 11 é proximo a parede orbital, com

distancia que equivale a cerca de duas vezes a sua abertura (1).

17- Largura da crista supraorbital: (0) metade da largura do teto craniano; (1) % da largura do
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teto craniano.

A crista supraorbital corresponde a metade da largura do teto craniano na espécie
Centrophorus granulosus (grupo externo) (0). Em Squalus acanthias e Cirrhigaleus asper

essa estrutura corresponde a %4 da largura do TC (1).

18- Orientagdo do processo pos-otico (0) lateral; (1) posterolateral.

O processo pos-6tico ¢ orientado lateralmente em Centrophorus granulosus (grupo
externo) (0). Em Squalus acanthias e Cirrhigaleus asper esse processo € orientado

posterolateralmente (1).

19- Fenestras rostrais: (0) ausentes; (1) presentes.

Um par de fenestras na base do rostro (também conhecidas como fenestras sub-nasais)
estdo presentes em S. acanthias e Cirrhigaleus asper (1). Fenestras equivalentes estao

ausentes em Centrophorus granulosus (grupo externo) (0).

20- Apéndices rostrais laterais: (0) ausentes; (1) presentes.

Apéndices rostrais laterais estdo presentes na extremidade anterior do rostro de
Centrophorus granulosus (grupo externo) (1). Em Squalus acanthias e Cirrhigaleus asper

processos equivalentes estdo ausentes (0).

3.4.3 Analise Filogenética (Figura 13)

A anatomia do neurocranio de Cirrhigaleus asper foi descrita no presente estudo em
detalhe pela primeira vez e comparada a espécie Squalus acanthias, ja explorada em uma
série de estudos morfoldgicos prévios (WELLS, 1917; GILBERT, 1973; VIANA et al., 2016).
A partir dessa analise, 20 homologias primdrias foram propostas e posteriormente avaliadas

em um teste de congruéncia (PINNA, 1991). Consequentemente, a matriz com trés taxons
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terminais (empregando Centrophorus granulosus como grupo-externo) e 20 caracteres do
neurocranio gerou uma Unica arvore mais parcimoniosa com 21 passos e indice de
consisténcia de 1.0 (IC=1) (tabela 1). A arvore resultante indica que as duas espécies de
Squalidae sdo sustentadas por oito sinapomorfias. Esses caracteres sdo: a extensdo lateral do
processo poés-orbital (caracteres 4:1 e 4:2); a presenga de processos supra-etmoidais na
fontanela anterior (carater 5:1); a morfologia da margem externa da parede antorbital (carater
10:1); a presenca de uma fenestra no processo pos-6Otico (carater 14:1); a posicao do forame
para o nervo Optico (II) (carater 16:1); a largura da crista supraorbital (carater 17:1); a
orientagdo do processo pos-otico (carater 18:1) e a presenga de fenestras rostrais ou subnasais
(carater 19:1). Existem uma série de trabalhos de cunho filogenético que sustentam a
monofilia de Squalidae, tanto morfologicos (SHIRAI, 1996; CARVALHO, 1996) quanto
moleculares (NAYLOR et al., 2012; VELEZ-ZUAZO; AGNARSSON, 2011). Entretanto, os
estudos morfologicos de SHIRAI (1996) e CARVALHO (1996) empregaram poucos
caracteres para sustentar a monofilia de Squalidae (quatro e dois caracteres, respectivamente),
sendo que nenhum deles esta relacionado a anatomia do neurocranio. A Unica excecao inclui o
estudo monografico de SHIRAI (1992) que apontou a presenga de processos supra-etmoidais
como sinapomorfico para Squalidae. Assim, os caracteres levantados no presente estudo
podem ser empregados e testados em andlises filogenéticas futuras como potenciais
sinapomorfias para Squalidae incluindo uma diversidade bem mais significativa dessa familia,
assim como de Squaliformes como um todo.

Enquanto a monofilia da familia Squalidae parece estar bem resolvida, as interrelagdes
de seus membros ainda sdo controversas. Por exemplo, o género Squalus foi recentemente
proposto como parafilético, com o posicionamento de representantes de Cirrhigaleus num
clado incluindo as espécies Squalus acanthias e Squalus sucklei (NAYLOR et al., 2012).
Nesse contexto e por existirem semelhancas morfoldgicas entre espécies de Cirrhigaleus e
espécies de Squalus, autores prévios (MERRETT, 1973) chegaram a incluir a espécie C. asper
como um representante do género Squalus. Entretanto, essa espécie foi posteriormente
realocada para o género Cirrhigaleus por COMPAGNO (1999).

Ainda nesse contexto e ao analisar trabalhos morfoldgicos que exploraram a anatomia
de outras espécies dentro do género Squalus (VIANA; LISHER; DE CARVALHO, 2018;
VIANA; CARVALHO; GOMES, 2016), se torna claro que tal proximidade entre

representantes de Cirrhigaleus e Squalus ndo tem sentido anatdmico. Sendo assim, a relagdo
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entre S. acanthias e C. asper ainda ¢ incipiente e necessita de estudos adicionais para ser
confirmada. No presente estudo, sete autapomorfias cranianas foram identificadas para C.
asper ¢ vao de acordo com os argumentos de BIGELOW; SCHROEDER (1948, 1957) e
GARRICK; PAUL (1971) ao reconhecer Cirrhigaleus como um género valido e distinto de
Squalus. Estas incluem: o comprimento do rostro (carater 1:0); a presenga de uma projecao
posterolateral triangular na margem posterior do processo pos orbital (carater 3:1); a extensao
lateral do processo pos-orbital (carater 4:2); processos supra-etmoidais espagados (carater
6:1); margem posterior do processo etmoidal retilinea em vista ventral (carater 7:1); placa
basal com comprimento equivalente ao da regido etmoidal (carater 8:0) e ESAF posicionado
posterodorsalmente em relagdo ao processo basitrabecular (carater 15:1).

VIANA (2016) afirma que o monofiletismo da maioria das espécies dentro de Squalus
e Cirrhigaleus sdo suportadas apenas por caracteres moleculares, a exemplo dos trabalhos de
EBERT; FOWLER; DANDO (2021), LAST et al. (2006) e WHITE; IGLESIAS (2011). Isso
refor¢a a importancia de estudos anatémicos aprofundados de modo a propor novos caracteres
morfoldgicos com significado filogenético, como ¢ o caso de Cirrhigaleus asper, pobre em
dados anatomicos, assim como de suas espécies congéneres (C. australis e C. barbifer).
Ainda, estudos morfoldgicos prévios demonstraram brevemente variagdes morfologicas
externas dentro desse género (WHITE; LAST; STEVENS, 2007), o que exemplifica o
potencial de caracteres ainda nao explorados.

Finalmente, VIANA (2016) contesta a inser¢do do género Cirrhigaleus dentro da
familia Squalidae, visto que algumas caracteristicas morfologicas, tanto externas como
internas, demonstram similaridade com outros grupos de Squaliformes. Além disso, estudos
recentes explorando a anatomia do neurocrdnio de forma comparativa em outros
representantes de Squaliformes (e.g., Mollisquama em DENTON et al, 2018) tem
investigado de forma insuficiente a anatomia craniana de membros de Squalidae e
interpretado de forma equivocada a presenca de estruturas ja confirmadas em estudos
morfologicos classicos prévios (WELLS, 1917; MARINELLI; STRENGER, 1959;
GILBERT, 1973). Um exemplo se refere ao forame para o ramo profundo do nervo trigémeo
(PROF), interpretado como ausente em Squalus por DENTON et al. (2018). Isso reforca a
relevancia de estudos morfologicos que examinem complexos anatomicos em detalhe, como ¢
o caso do neurocranio. Da mesma maneira, estudos mais abrangentes incluindo mais

representantes do géneros Cirrhigaleus e Squalus sdao necessarios para entender melhor o
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significado dos caracteres morfologicos levantados aqui para o neurocranio e se eles
sustentam a monofilia destes géneros, bem como o posicionamento de Cirrhigaleus em

Squalidae.
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Figura 1. Regides do Neurocranio de acordo com GEGENBAUR (1865).
Barra de escala = 20mm.

Figura 2. Neurocranio de Cirrhigaleus asper (UFPB 11863). Vista dorsal.
Barra de escala = 20mm.
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Figura 3. Neurocranio de C. asper (UFPB 11865). Vista ventral.

Barra de escala = 20mm.
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Figura 4. Neurocranio de C. asper (UFPB 11865). Vista lateral.
Barra de escala = 20mm.
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Figura 5. Neurocranio de C. asper (UFPB 11862). Vista posterior.
Barra de escala = 20mm.

Figura 6. Neurocranio de Squalus acanthias (MCZ 172751). Vista dorsal.
Barra de escala = 20mm.
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Figura 7. Neurocranio de Squalus acanthias (MCZ 172751). Vista ventral.
Barra de escala = 20mm.

Figura 8. Neurocranio de Squalus acanthias (MCZ 172751). Vista lateral.
Barra de escala = 20mm.
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Figura 9. Neurocranio de Squalus acanthias (MCZ 172751). Vista posterior.
Barra de escala = 20mm.

POST (3:0, 4:0)

Figura 10. Neurocranio de Centrophorus granulosus (BMNH 1906.11.12.8). Vista dorsal.
Barra de escala = 20mm.
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Figura 11. Neurocranio de Centrophorus granulosus (BMNH 1906.11.12.8). Vista ventral.
Barra de escala = 20mm.
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Figura 12. Neurocranio de Centrophorus granulosus (BMNH 1906.11.12.8). Vista lateral.
Barra de escala = 20mm.
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Figura 13. Arvore mais parcimoniosa de relagdes de parentesco entre trés espécies de
Squaliformes (L= 21, IC= 1.0).

Tabelas e Legendas
Centrophorus 111{0]|0|Of-]0|1[1]O|T(O|T|O[O]O|O[O]O
granulosus
Squalus acanthias Ljojojrjrjojojrjoj1rjojrjoj1rjof1r1y1j|1
Cirrhigaleus asper ofryrj2fy1rfryrjojofrjofofoy1y1j1f1|1j1

Tabela 1. Matriz dos caracteres anatdmicos levantados.

4. CONSIDERACOES FINAIS

Este estudo inicial das espécies Cirrhigaleus asper e Squalus acanthias provou que
existem caracteres que podem ser extraidos da anatomia do neurocrdnio e que possuem
significado filogenético para estabelecer relagdes de parentesco entre representantes da
familia Squalidae. Isso ¢ exemplificado pelas vinte homologias primarias propostas que foram
testadas em uma analise filogenética e confirmadas como homologias secundarias ou
apomorfias para os taxons analisados. No futuro espera-se expandir o nimero de tdxons
terminais analisados (incluindo de maneira mais abrangente o possivel representantes dos
géneros Squalus e Cirrhigaleus) e se possivel aumentar o numero de caracteres do
neurocranio para propor uma filogenia mais robusta e que tenha uma representatividade bem
mais significativa de Squalidae assim como de outros tdxons em Squaliformes.
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