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“The less we say about it the better

Make it up as we go along

Feet on the ground, head in the sky

1t's okay, I know nothing's wrong, nothing

>

Hi yo, I got plenty of time’

This Must Be The Place - Talking Heads (1983)



RESUMO

Os Squatiniformes s3o tubardes dorso-ventralmente achatados, bentdnicos e predadores de
emboscada. Um debate secular existe acerca do posicionamento filogenético dos
Squatiniformes em relagdo aos outros elasmobranquios, com estudos morfologicos e
moleculares extremamente divergentes. Analises filogenéticas morfologicas posicionam os
Squatiniformes como grupo irmao dos Pristiophoriformes + Batoidea. Analises filogenéticas
moleculares posicionam os Squatiniformes como grupo irmdo dos Pristiophoriformes.
Ademais, as inter-relagdes entre os Squatiniformes viventes € totalmente baseada em estudos
moleculares que apresentam divergéncias. O presente estudo investigou a morfologia do
neurocranio de representantes de Squatina de forma comparativa e descreveu o encéfalo de
Squatina guggenheim. Apesar de relativamente bem documentado, o neurocranio dos
elasmobranquios ainda possui variacdo morfoldgica ndo explorada por estudos anatomicos
anteriores. A variacdo observada entre os neurocranios de Squatina foi transformada em
caracteres morfologicos, que foram submetidos a uma analise de maxima parcimdnia. A
analise resultou em uma arvore mais parcimoniosa, que foi discutida em comparagcdo com

filogenias moleculares.

Palavras-chave: Filogenia; morfologia; cagdo-anjo.



ABSTRACT

The Squatiniformes are dorso-ventrally flattened, benthic sharks, and ambush predators. A
longstanding debate exists regarding the phylogenetic placement of Squatiniformes relative to
other elasmobranchs, with morphological and molecular studies showing extreme divergence.
Morphological phylogenetic analyses place Squatiniformes as the sister group to
Pristiophoriformes + Batoidea. Molecular phylogenetic analyses position Squatiniformes as
the sister group to Pristiophoriformes. Furthermore, the interrelationships among living
Squatiniformes are entirely based on molecular studies that exhibit discrepancies. This study
conducted a comparative morphological investigation of the neurocranium and brain in
Squatina and described the brain of Squatina guggenheim. Despite being relatively
well-documented, the neurocranium of elasmobranchs still exhibits morphological variation
not explored by previous anatomical studies. The observed variation among Squatina
neurocrania was translated into morphological characters, which were subjected to maximum
parsimony analysis. The analysis resulted in one more parsimonious tree, which was

discussed in comparison with molecular phylogenies.

Keywords: Phylogeny; morphology; angelshark.
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1. REFERENCIAL TEORICO

A definicdo e monofilia dos elasmobranquios ¢ formalmente debatida ha mais de um
século, e historicamente o grupo ja incluiu diversas linhagens diferentes, mas sem uma
diagnose adequada (Maisey, 2012). No entendimento atual, os elasmobranquios sdo definidos
como sindénimos do grupo “neoselachii” de Compagno (1973), contendo os tubardes e raias
viventes e seus parentes fosseis mais proximos (Compagno, 1973; Underwood, 2006; Maisey,
2012). Esse grupo ¢ recuperado como monofilético em filogenias morfoldgicas (Shirai, 1992;
Shirai, 1996; Carvalho, 1996; Maisey, 2004) ¢ moleculares (Douady et al., 2003; Naylor et
al., 2005; Naylor et al., 2012) e ¢ sustentado por diversas sinapomorfias, como a fontanela
pré-cerebral, fossa parietal, posicdo posterior da articulagdo hiomandibular (Maisey, 2004),
orientacdo lateral do processo pos-orbital (Villalobos-Segura et al. 2022) e presenga de uma
superficie articular para a primeira radial nas nadadeiras pélvicas (Silva & Vaz, 2023).

Apesar do consenso sobre a monofilia dos elasmobranquios existem discordancias
acerca da monofilia e inter-relagdes das superordens e ordens do grupo. Compagno (1973),
em um extenso trabalho comparativo dividiu os elasmobranquios em 12 ordens e agrupou-as
em 4 superordens: a superodem Galeomorphii, incluindo os Lamniformes, Carcharhiniformes,
Heterodontiformes e Orectolobiformes; a superordem Squalomorphii, incluindo os
Squaliformes, Hexanchiformes e Pristiophoriformes; a superordem Batoidea, incluindo os
Torpediniformes, Myliobatiformes, Rajiformes e Pristiformes; e a superordem
Squatinomorphii, incluindo unicamente os Squatiniformes. Ja a relagdo entre as superordens
foi mantida como uma politomia.

Maisey (1984) propos o agrupamento dos Squatiniformes junto aos tubardes
Squalomorphii em um grupo nomeado “orbitostilico”, baseado principalmente na presenca de
um processo orbital no palatoquadrado. Analises filogenéticas baseadas em caracteres
morfologicos (Shirai, 1992; Shirai, 1996; Carvalho; 1996) sugeriram o parafiletismo da
superordem Squalomorphii sem a inclusdo das raias, e propuseram a superordem
Hypnosqualea, representada pelos Squatiniformes como grupo irmao dos Pristiophoriformes
+ Batoidea. Essa relagdo de parentesco foi baseada em alguns caracteres da miologia e dos
esqueletos apendicular e axial, como por exemplo a auséncia de uma fovea bacioccipital, a
redugdo do hemicentro occipital e a presenca de um condilo separado no escapulo-coracoide

para articulagdo do propterigeo (Shirai, 1992).
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Andlises filogenéticas baseadas em diferentes marcadores moleculares rejeitam o
posicionamento de Batoidea dentro da superordem Squalomorphii (Dun & Morrissey, 1995;
Kitamura et al., 1996; Arnason et al., 2001; Douady et al, 2003; Human et al., 2005;
Winchell et al, 2004; Naylor et al., 2005; Naylor et al. 2012). Aliados as evidéncias
moleculares, trabalhos morfoldgicos mais recentes focados em complexos anatdmicos, vém
reinterpretando a distribuicao de alguns caracteres anteriormente utilizados como suporte para
a superordem Hypnosqualea. A fovea basioccipital foi identificada em algumas espécies de
Squatina, e de forma mais evidente em fetos e representantes fosseis de Squatiniformes. Um
hemicentro occipital relativamente desenvolvido foi identificado em Pseudorhina, sugerindo
uma reducdo da estrutura exclusivamente em Squatina e ndo nos Squatiniformes. Por fim, um
entalhe presente na regido da placa basal de raias (i.e “faceta articular mediana” de El-Toubi
& Hamdy, 1959) ¢ hipotetizado como homologo a fovea basioccipital dos tubardes, sugerindo
que a condicdo de auséncia da fovea basioccipital em Pristiophoriformes seja uma
autapomorfia do grupo (Claeson & Higer, 2011; Maisey et al., 2020).

As regides articulares do esqueleto apendicular foram também exploradas e
documentadas em uma variedade muito maior de caracteres do que previamente se pensava.
Por exemplo, Squatina apresenta dois condilos de articulagdo na barra coracdide, uma
condi¢do compartilhada com alguns Orectolobiformes, como Ginglymostoma e Stegostoma.
Pristiophorus, a maioria dos Hexanchiformes e os Carcharhiniformes apresentam trés regioes
de articulagdo peitoral, e as raias trés ou mais (Silva & Carvalho, 2015). Além disso, a
presenca de um processo triangular posterior na barra coracdide para ancoragem do musculo
depressor pectoralis II parece apresentar um sinal filogenético mais parcimonioso quando
tracado em filogenias moleculares (e.g Naylor et al., 2012) do que em filogenias morfologicas

(e.g Shirai, 1996), sendo apontado como uma possivel sinapomorfia para os Squalomorphii.
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3. INTRODUCAO

A familia Squatinidae contém todos os cagdes-anjo viventes e seus representantes
fosseis mais proximos (Compagno, 1973; Maisey et al., 2020). Todos os cagdes-anjo viventes
pertencem ao género Squatina, que contém 24 espécies (Weigmann et al., 2023; Fricke &
Eschmeyer, 2024). Esses tubardes sdo caracterizados por possuirem uma boca terminal,
nadadeira caudal epicerca, corpo dorsoventralmente achatado e espiraculos e nadadeiras
dorsais bem desenvolvidos (Compagno, 1988). Sdo tubardes de habito demersal e predadores
de emboscada, vivendo associados a substratos arenosos geralmente proximos a recifes de
corais, bancos de areia e florestas de kelp (Fouts & Nelson, 1999; Feder et al., 1974).
Apresentam uma distribui¢do cosmopolita, ocorrendo globalmente em oceanos tropicais e
subtropicais (Ebert et al., 2013) e habitando areas costeiras e de plataforma continental,
variando de profundidades de 10 a 600 metros (Capapé¢ ef al. 1990; Compagno, 1988; Vaz &
Carvalho, 2018).

Os fosseis mais antigos de Squatiniformes datam do periodo Jurdssico (Maisey et al.,
2020; Carvalho, 2008). Por se tratarem de uma linhagem relativamente antiga, esses tubardes
apresentam uma série de caracteristicas exclusivas que tornam o entendimento de sua posig¢ao
filogenética em relagdo aos outros elasmobranquios uma tarefa desafiadora. Relacdes de
parentesco entre os Squatiniformes e diversos grupos de raias e tubardes ja foram sugeridas,
como com os Orectolobiformes (Holmgren, 1941), Pristiophoriformes + Batoidea (Hasse,
1879), Squaliformes + Batoidea (Iselstoger, 1937), Hexanchiformes + Pristiophoriformes +
Squaliformes (Maisey, 1980; 1984) e at¢é mesmo o posicionamento em uma superordem
exclusiva, os Squatinomorphii (Compagno, 1973).

Analises filogenéticas morfologicas e moleculares também discordam acerca das
relagdes de parentesco do grupo. Em andlises morfologicas (Shirai, 1992; Shirai, 1996;
Carvalho, 1996) os Squatiniformes sdo posicionados no clado “Hypnosqualea” como grupo
irmao do clado Pristiophoriformes + Batoidea. Em andlises moleculares (Douady et al., 2003;
Naylor et al., 2005; Naylor et al., 2012) os Squatiniformes sdo posicionados como grupo
irmao dos Pristiophoriformes. Uma relagdo de parentesco entre os Echinorhiniformes e
Pristiophoriformes + Squatiniformes também foi sugerida por estudos moleculares (Maisey et
al., 2004; Naylor et al., 2012). No entanto, esse clado apresenta baixos valores de suporte e
carece de evidéncias morfoldgicas.

As inter-relagdes entre as espécies do género Squatina também carecem de estudos

morfolégicos. A filogenia do género foi explorada em dois estudos utilizando marcadores
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moleculares mitocondriais: COI (Stelbrink et al., 2010; Weigmann et al., 2023) e NADH2
(Weigmann et al., 2023). Apesar das duas filogenias apresentarem certa congruéncia
topoldgica, recuperando clados com forte associacdo biogeografica (Fig. 1) (Sul-Africano;
Australiano; Americano; Europeu/Asiatico/Norte-Africano de Stelbrink et al., 2010), existem
discordancias acerca das inter-relagdes dos clados entre as duas filogenias. Para a filogenia
baseada em sequéncias de COI, o clado Europeu/Asiatico/Norte-Africano ocupa uma posi¢ao
basal na filogenia, enquanto o clado Americano ¢ recuperado como grupo irmao dos clados
Sul-Africano + Australiano. Para a filogenia baseada em sequéncias de NADH2 existe uma
dicotomia consistindo de um clado Europeu/Asidtico/Norte-Africano + Sul-Africano e um
clado Americano + Australiano. A congruéncia entre as duas topologias pode ainda ser fruto
da utilizacdo de marcadores mitocondriais, que ndo sdao independentes (Weigmann et al.,
2023).

Dessa maneira, estudos anatomicos aprofundados de representantes da ordem
Squatiniformes se fazem necessarios, de forma a contribuir para a elucidacdo de debates
sistematicos dentro e fora do grupo. Investigacdes minuciosas de complexos anatdmicos sao
importantes para o entendimento mais abrangente acerca da variagdo morfoldgica de diversas
estruturas, e tém sido uma importante ferramenta na resolugao de conflitos filogenéticos entre
os elasmobranquios (Claeson & Hilger, 2011; Soares & Carvalho, 2013; Silva & Carvalho,
2015; Silva & Datovo; 2020; Silva & Vaz, 2023). Dentre os complexos anatdomicos, o
neurocranio ¢ uma estrutura de particular interesse. Nos elasmobranquios essa estrutura nao
apresenta suturas, e ¢ constituido por cartilagem hialina recoberta de uma camada de prismas
mineralizados interconectados por uma matriz proteica (Compagno 1988; Maisey, 2004;
Omelon ef al., 2014). Essa estrutura apresenta um alto grau de variagao morfoldgica entre os
elasmobranquios (Maisey, 2004), o que a torna uma valiosa fonte de informacao filogenética.

Dentre os Squatinidae, o neurocranio ¢ relativamente bem documentado, com estudos
descritivos detalhados para algumas espécies (Carvalho et al., 2010; Vaz & Carvalho, 2013).
Entretanto, esses estudos possuem um enfoque majoritariamente taxonémico e nao discutem a
variacdo em um contexto filogenético de forma aprofundada. Dessa forma, o presente estudo
visa descrever o neurocranio de representantes da familia Squatinidae de maneira comparativa
e discutir seu significado filogenético. A variagdo morfolégica encontrada entre os
neurocranios de Squatina foi transformada em conjecturas de homologia primdria e submetida
a uma analise filogenética. O encéfalo de Squatina guggenheim também foi descrito e

discutido em um contexto filogenético.
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4. OBJETIVOS

e Descrever de forma comparativa a morfologia do neurocranio de representantes de
Squatina.

e Propor caracteres morfoldgicos a partir da variagdo observada e realizar uma analise
filogenética.

e Descrever o encéfalo de Squatina guggenheim.
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5. MATERIAIS E METODOS

5.1 Material

A amostragem incluiu pelo menos um representante do género Squatina de cada clado
biogeografico proposto por estudos prévios (Stelbrink et al., 2010; Weigmann et al., 2023).

Os espécimes utilizados neste estudo estdo depositados nas seguintes instituigdes:
American Museum of Natural History, Nova York (AMNH); Nucleo de Pesquisas e Estudos
de Chondrichthyes, Santos (NUPEC); Elasmobranch Research Belgium, Bélgica (ERB);
Departamento de Biologia, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro (UERJ);
Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo, Sdo Paulo (MZUSP). Segue abaixo o

material analisado:

Pristiophoridae: Pristiophorus nudippinis ERB 1058 (fémea, 830 mm CT). Squatinidae:
Squatina africana ERB 0971 (macho, 820 mm CT); Squatina argentina UERJ 795 (sem
dados de sexo e tamanho, fotografia); Squatina australis ERB 0514 (macho, 865 mm CT);
Squatina dumeril ERB 1026 (fémea 715 mm, CT); Squatina guggenheim ERB 0881 (fémea,
820 mm, CT); Squatina guggenheim MZUSP 110869 (macho, 597 mm CT); Squatina
japonica ERB 1192 (fémea, 399 mm CT); Squatina nebulosa AMNH 258172 (fémea, 420
mm CT); Squatina occulta NUPEC 2912 (sem dados de sexo e tamanho, fotografia);
Squatina squatina ERB 1029 (macho, 1395 mm CT).

5.2 Anilise anatomica

O neurocranio de Squatina guggenheim (MZUSP 110869, macho juvenil, 597 mm
CT) estava preservado em etanol 70% e foi submetido a técnica de tomografia
computadorizada (CT scan) e escaneado no Micro-CT SkyScan 1176 do Instituto de
Biociéncias da Universidade de Sao Paulo (IB-USP), utilizando 3936 proje¢des de tensao de
fonte de 48 kV e fonte de corrente de 521 uA. As séries de imagens resultantes foram
importadas para o software Amira (v. 5.3.3.0) para reconstrugdes tridimensionais. Trés outras
cabecas de S. guggenheim preservadas em etanol 70% foram submetidas a técnicas classicas
de dissec¢do, expondo as musculatura facial, neurocranio e o sistema nervoso central com
énfase nos caminhos dos nervos cranianos. As dissec¢oes se deram com auxilio de
instrumentos cirurgicos como bisturis, pingas e tesouras.

O material comparativo das demais espécies consistiu de fotografias e dados de CT

Scan cedidos pelos colaboradores Diego Vaz (University of Guam), Frederik Mollen
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(Elasmobranch Research Belgium), John Maisey (American Museum of Natural History) e
Gavin Naylor (University of Florida). Também foi realizada consulta a estudos morfolégicos
prévios e seus materiais suplementares (Hoffman, 1912; Carvalho et al, 2010; Vaz &
Carvalho, 2013; Mollen et al., 2016; Maisey et al., 2020) e acervos de morfologia digital,
como o Chondrichthyan Tree of Life (Crawford, 2014). A morfologia de Squatina leae ¢
baseada nas fotografias e descri¢do presentes em Weigmann et al. (2023). A morfologia da
regido occipital e lateral do neurocranio de Squatina occulta ¢ baseada em ilustragdes
presentes em Vaz & Carvalho (2013).

As estruturas foram documentadas através de fotografias e ilustragdes. A
nomenclatura das regides cranianas segue Compagno (1988) Carvalho (2010) e Vaz &
Carvalho (2013), que dividem o neurocranio em regiao rostral, capsulas nasais, regido orbital,
teto craniano, cdpsulas Oticas e regido occipital. A nomenclatura utilizada para as estruturas
esqueléticas dos neurocranios segue Compagno (1988, 1999), Gilbert (1973), Vaz & Carvalho
(2013), e Weigmann et al. (2023) com modificagdes. A nomenclatura das regides do encéfalo

e nervos cranianos segue Gilbert (1973) e Vaz & Carvalho (2013).

5.3 Analise filogenética

A partir da descricdo comparativa entre as espécies de Squatinidae foram propostos
caracteres morfoldgicos (Tabela 1) seguindo o principio das varidveis independentes (Sereno,
2007; Brazeau, 2011). Os caracteres multiestado foram considerados ordenados quando uma
morfoclina evidente foi identificada (Goloboff et al., 2008). A polarizacdo dos caracteres
seguiu 0 método do grupo externo (Maddison et al., 1984). O grupo externo escolhido para a
analise filogenética foi Pristiophorus nudipinnis, devido ao seu parentesco proximo aos
Squatiniformes de acordo com andlises filogenéticas morfoldgicas e moleculares (Shirai,
1996; Carvalho, 1996; Naylor ef al., 2005; Naylor et al., 2012; Silva & Vaz; 2023).

A andlise filogenética foi realizada através do critério da maxima parcimonia
utilizando o programa de inferéncia filogenética TNT v.1.6 (Goloboff & Morales, 2023). A
busca tradicional foi realizada com as especificacdes: 10000 arvores na memoria, random
seed 0, 1000 réplicas, 10 arvores salvas por réplica. Caracteres multiestado foram tratados
como ordenados utilizando o comando ‘ccode +’. O comprimento da arvore e indices de
retencdo e consisténcia foram calculados utilizando o mesmo programa utilizando o arquivo
de script Stats.run. Imagens das arvores mais parcimoniosas com os caracteres otimizados

foram obtidas a partir do software WINCLADA v.1.0 (Nixon, 2002).
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6. RESULTADOS E DISCUSSAO
6.1 Descricido comparativa do neurocranio em Squatina
6.1.1 Regiao Rostral (figs. 2, 6, 7, 15)

Regido rostral consideravelmente reduzida. Projecdes rostrais (pr) localizadas na
porcdo mais anterior do neurocranio, entre as capsulas nasais (cn). Proje¢des rostrais
triangulares e levemente arredondadas anteriormente, divididas por uma depressao
ligeiramente semicircular em formato de “U” (Squatina squatina, Squatina japonica,
Squatina australis) ou “V” (Squatina guggenheim, Squatina argentina, Squatina occulta,
Squatina nebulosa, Squatina dumeril, Squatina africana e Squatina leae). Fontanela anterior
(fa) localizada posteriormente as projec¢des rostrais, consistindo de uma grande cavidade mais
larga do que comprida e recoberta por um tecido membranoso. Em §. guggenheim, S.
australis, S. squatina, S. occulta e S. dumeril a margem posterior da fontanela anterior possui
formato arredondado. Em S. africana, S. leae, S. japonica e S. nebulosa a margem posterior
possui formato aproximadamente trapezoidal. Em S. argentina a margem posterior possui
formato de “V”. Essa caracteristica exibe algum grau de variagdo intraespecifica, com alguns
espécimes de S. guggenheim analisados em Vaz & Carvalho (2013) apresentando a margem
posterior da fontanela anterior em formato trapezoidal. Margem posterior da fontanela

anterior apresentando um pequeno recorte na regido mediana em S. australis e S. nebulosa.

6.1.2 Teto Craniano (figs. 2, 6, 7, 14)

Teto craniano recobrindo a cavidade cerebral dorsalmente e delimitado anteriormente
pela margem posterior da fontanela anterior e posteriormente pela margem anterior da fossa
endolinfatica. Teto craniano ligeiramente concavo em vista lateral, diminuindo de altura em
direcdo a por¢ao posterior do neurocranio. Fontanela pineal (fp) presente na por¢ao mediana
do teto craniano, consistindo de uma abertura oval e de desenvolvimento variado entre as
espécies estudadas. A fontanela pineal parece variar ontogeneticamente nos cagdes-anjo do
Atlantico Sul, (S. guggenheim, S. occulta e S. argentina), como reportado por Vaz & Carvalho
(2013), com individuos juvenis apresentando uma abertura alargada e por vezes recoberta por
uma camada de tecido conjuntivo, e individuos adultos apresentando a fontanela totalmente
fechada por cartilagem mineralizada. Segundo Carvalho et al. (2010) e Carvalho (2008) a
variacdo no desenvolvimento da fontanela pineal ocorre intraespecificamente e ndo esta

relacionada com o desenvolvimento. Nos individuos analisados nesse estudo a fontanela
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pineal estava presente em S. squatina, S. japonica, S. nebulosa, S. dumeril e S. argentina e
ausente em S. guggenheim, S. africana, S. leae, S. occulta e S.australis. Presenga de um
forame situado posteriormente a fontanela pineal (fpp) no teto craniano em S. dumeril, S.
nebulosa, S. japonica e S. squatina (Molin, 1980). Forame posterior a fontanela pineal
extremamente reduzido em S. dumeril, visivelmente menor que a fontanela pineal. Em S.

nebulosa e S. japonica o forame tem cerca de 3 do tamanho da fontanela pineal.

6.1.3 Regiao Orbital (figs. 2, 3, 6, 7, 10, 11, 14, 15)

A regido orbital acomoda o globo ocular e localiza-se lateralmente ao teto craniano em
vista dorsal e a placa basal em vista ventral. E delimitada antero-dorsalmente pelo processo
pré-orbital (ppo) e postero-dorsalmente pelo processo pos-orbital dorsal (ppd).

Processo pré-orbital (ppo) aproximadamente triangular, estendendo-se lateralmente
até o limite lateral do processo pds-orbital dorsal (ppd) em S. leae, S. africana, S. squatina, S.
occulta e S. nebulosa, ou ligeiramente mais curto que o processo pods-orbital dorsal em S.
guggenheim, S.australis, S. japonica, S. dumeril e S. argentina. Processo pré-orbital
demarcado antero-dorsalmente pela regido posterior das capsulas nasais e
postero-dorsalmente pelo forame do canal pré-orbital (feo). Forame do canal etmoidal circular
e pequeno, cerca de metade do tamanho dos forames endolinfaticos, localizado
posteriormente as capsulas nasais na por¢ao mais anterior da regido orbital. Crista supraorbital
(cso) delimitando a parede orbital dorsalmente, e apresentando diferentes graus de
desenvolvimento. Em S. nebulosa e S. argentina a crista ¢ menos pronunciada, formando um
angulo raso. Em S. occulta, S. guggenheim, S. leae, S. africana, S. dumeril, S. japonica e S.
squatina a crista ¢ mais pronunciada, formando um angulo obtuso. Em S. australis a crista
forma um angulo aproximadamente reto. Sulco para passagem do tronco oftdlmico superficial
do nervo facial (f.V) localizado na por¢do anterior da crista supraorbital, lateralmente a
fontanela anterior. Forame profundo externo (fpe), para passagem do nervo oftalmico
profundo, situado anteriormente no sulco. O forame do canal etmoidal e o forame profundo
externo nao sao visiveis nas imagens de CT scan devido a pobre mineralizagdo da regiao.
Forame do canal pré-orbital para a passagem do ramo principal do nervo oftdlmico superficial
localizado na regido posterior do sulco, perfurando a crista supraorbital. Forame do canal
pré-orbital relativamente grande e de formato oval. Sete pequenos forames para a passagem
de ramos acessorios do tronco oftalmico superficial do nervo facial (VIloft) presentes
posteriormente ao forame do canal pré-orbital. Sulco orbital (se) localizado posteriormente a

crista supraorbital, onde se aloja o processo orbital do palatoquadrado. Nos Squatinidae o
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processo orbital é notoriamente pronunciado e visivel em vista dorsal. O processo pos-orbital
dorsal estd localizado na por¢ao posterior da regido orbital. Processo pos-orbital orientado
antero-lateralmente, ligeiramente cilindrico em sua base, alargando-se em sua porc¢ao distal.
Porcdo distal do processo pds-orbital ligeiramente triangular. Margem voltada para a crista
supraorbital, na porcdo distal do processo pos-orbital, em formato arredondado em S.
africana, S. leae e S. australis, S. squatina, S. argentina e triangular em S. guggenheim,
S.dumeril, S. occulta, S. nebulosa. Em S. africana e S. leae a margem antero distal do
processo pos-orbital € ligeiramente concava. Em S. africana e S. australis a porgao distal do
processo poés-orbital alcanga a borda supraorbital. A mesma condicdo ¢ observada em um
espécime de S. africana analisado e também em S. squatina segundo ilustragdo presente em
Molin (1980). Ainda nao se sabe se essa condicao reflete variacao intraespecifica ou variagao
durante o desenvolvimento. Parede orbital ligeiramente concava, dorsalmente limitada pela
crista supraorbital e ventralmente pelo processo basitrabecular (pbt). Forame do nervo optico
(f.II) grande, cerca de 3 vezes o tamanho do forame da artéria pseudobranquial (fab) e
circular, localizado dorso medialmente na parede orbital, ventralmente a borda supraorbital.
Forame do nervo oculomotor (f.III) arredondado e pequeno, cerca de “s do tamanho do
forame do nervo Optico e localizado medialmente na parede orbital. Forame do nervo troclear
(f.IV) redondo e pequeno, de tamanho similar ao forame do nervo oculomotor e localizado na
porcao dorsal da parede orbital, adjacente ao sulco orbital. Forame da artéria pseudobranquial
eferente (fab) redondo e cerca de 2 a 3 vezes maior que o forame do nervo troclear, localizado
na por¢ao ventro-mediana da parede orbital. Presenga e posi¢ao dos forames da parede orbital

altamente conservados entre as espécies estudadas.

6.1.4 Placa Basal (figs. 2, 8, 9, 14)

A placa basal envolve a cavidade cerebral ventralmente. E delimitada anteriormente
pela jungdo com a regido rostral (aproximadamente na altura do processo pré-orbital) e
posteriormente pelos condilos occipitais.

Processo basitrabecular extremamente desenvolvido, localizado antero-lateralmente na
placa basal. Projecdes laterais do processo basitrabecular ligeiramente triangulares em S.
occulta, S. japonica, S. leae, S. africana e S. dumeril, ¢ arredondadas em S. guggenheim, S.
argentina, S. australis, S. squatina ¢ S. nebulosa. Apenas um forame para passagem da artéria
carotida interna (fca) localizado na por¢ao antero-mediana da placa basal, pequeno e de
formato circular. Processo pos-orbital ventral (ppv) (processo pos-orbital inferior de Carvalho,

2010 e Vaz & Carvalho, 2013) de formato aproximadamente cilindrico e de orientagdo
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ligeiramente anterior, situado posteriormente ao processo basitrabecular. Forame da artéria
orbital (fao) presente na por¢ao proximal do processo pds-orbital ventral, com cerca de % do
tamanho do forame da artéria carotida e de formato circular. Em S. argentina o forame da
artéria orbital esta posicionado poéstero-lateralmente no processo pos-orbital ventral, e possui
formato de fenda. Processo pterdtico (pp) presente na por¢do mais posterior da placa basal,
consistindo de uma expansdo lateral aproximadamente triangular e pouco pronunciada.
Margem ventral da juncdo hiodide situada posteriormente ao processo pterotico. Em vista
ventral, a margem ventral da jun¢do hidide ¢ aproximadamente trapezoidal e apresenta uma

ligeira concavidade na regido distal.

6.1.5 Capsulas Oticas (figs. 2, 6,7, 15)

A regido Otica ¢ delimitada anterolateralmente pela margem posterior da comissura
lateral (cl), e dorsalmente pela margem dorsal da crista esfenopterdtica (ce). A fossa
endolinfatica (fossa parietal de Vaz & Carvalho, 2013) ¢ arredondada e rasa, localizada na
por¢cdo dorsal da regido Otica. Forames endolinfaticos (fel) e forames perilinfaticos (fpl)
contidos dentro da fossa endolinfatica. Forames endolinfaticos arredondados, relativamente
menores e posicionados anteriormente. Forames perilinfaticos ovais, relativamente maiores,
posicionados posteriormente e mais proximos entre si. Forames endolinfaticos e perilinfaticos
acomodam os ramos da veia supratemporal (Marples, 1936) e os dutos endolinfaticos e
perilinfaticos, respectivamente. Cristas esfenopterdticas (ce) situadas na por¢ao dorsal das
capsulas Oticas, posteriormente ao processo pos-orbital superior. Cristas esfenopterdticas mais
desenvolvidas em S. leae, S. africana, S. japonica e S. australis, alcangando a altura do
processo pos-orbital dorsal em vista lateral. Comissura lateral (cl) larga, orientada
obliquamente na por¢do mais anterior da parede otica. Comissura lateral unindo o processo
pos-orbital superior ao processo pos-orbital ventral. Canal jugular (cj) perfurando a base da
comissura lateral, por onde passa o tronco hiomandibular do nervo facial. Abertura posterior
do canal jugular de formato oval. Canal otico externo (coe) relativamente pronunciado,
dividindo a parede otica lateralmente. Faceta hiomandibular (fh) concava para articulagao
com a hiomandibula, posicionada ventralmente ao canal 6tico externo. Forame do nervo
glossofaringeo (f.IX) proeminente e tubiforme, apresentando um processo lateral orientado
dorsalmente. Pequeno forame circular localizado na base da estrutura tubiforme para a

passagem de ramos da artéria branquial superficial (Marples, 1936).

6.1.6 Regiao Occipital (figs. 12, 13, 14)
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Regido occipital situada na por¢do posterior do neurocranio, oposta a regido rostral.
Regido occipital mais larga do que alta e dorsalmente concava. Forame magno (fm) grande e
oval, localizado no centro da regido occipital. Forame da veia posterior (fvp) eliptico,
localizado lateralmente e com cerca de s da abertura do forame magno. Concavidade
presente na parede occipital situada dorsalmente ao forame da veia posterior. Forame do
nervo vago (f.X) adjacente ao forame da veia posterior, de tamanho similar e formato eliptico.
Hemicentro occipital (hoc) redondo, situado dorsalmente ao forame magno e
comparativamente reduzido em relacdo a outros elasmobranquios (Shirai, 1992). Condilos
occipitais (coc) posicionados lateralmente ao hemicentro occipital. Condilos occipitais
dorsalmente concavos e alongados, alcangando o forame do nervo vago ventralmente.
Condilos occipitais mais largos do que abertura do forame magno em S. guggenheim, S.

occulta, S. australis, S. argentina, S. dumeril, S. nebulosa e S. squatina.

6.2 Descriciao do encéfalo e nervos cranianos de Squatina guggenheim (figs. 18, 19)
Telencéfalo bilobado com uma discreta concavidade anterior, situado na altura das
orbitas. Trato olfatorio (I) relativamente desenvolvido, originando-se da porgao anterior do
telencéfalo e alcangando os bulbos olfatorios através do forame para o nervo olfatorio. Bulbo
olfatorio semiesférico, conectado a por¢ao posterior das capsulas nasais. Diencéfalo em vista
dorsal quase totalmente recoberto pelo telencéfalo e mesencéfalo. 7ela choroidea consistindo
de uma concavidade discreta na por¢cdo antero dorsal do mesencéfalo. Diencéfalo
ventralmente projetado. Saco vascular situado na por¢do antero ventral do diencéfalo.
Diencéfalo ovdide com distingdo discreta entre os dois lobos. Infundibulo arredondado,
posicionado posteriormente e apresentando cerca de metade do comprimento do saco
vascular. Hipoéfise ligeiramente circular e irregular, localizada medialmente ao saco vascular e
infundibulo. Trato optico (II) robusto, originando-se do quiasma Optico na por¢do antero
ventral do diencéfalo e alcangando a retina através do forame Optico. Mesencéfalo grande e
situado postero dorsalmente ao diencéfalo. Lobos Opticos expostos dorsalmente, arredondados
e grandes, de tamanho similar ao telencéfalo. Nervo oculomotor (III) pouco desenvolvido,
originando-se do tegumento na por¢do ventral do mesencéfalo e projetando-se externamente
ao neurocranio através de um pequeno forame na regido medial da parede orbital. Nervo
oculomotor ramificando-se e inervando os musculos extraoculares reto superior, reto medial,
reto inferior e obliquo inferior. Nervo troclear (IV) mais delicado que o oculomotor,
originando-se da porcdo dorsolateral do mesencéfalo. O nervo troclear estende-se através do

pequeno forame localizado na por¢do dorsal da parede orbital e inerva o musculo obliquo
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superior. Metencéfalo situado dorso-posteriormente ao mesencéfalo, recobrindo-o
parcialmente. Cerebelo dorsalmente projetado, apresentando divisdo dos lobos apenas na
por¢ao posterior e pouquissima foliacdo. Medulla oblongata muito desenvolvida, com
aproximadamente metade do comprimento total do encéfalo e mais larga do que as outras
regides. Nervo trigémeo (V) de espessura similar ao do trato olfatério (I), originando-se da
por¢do ventrolateral da medulla oblongata. O nervo trig€meo inerva os musculos do arco
mandibular, adutor mandibular, elevator do palatoquadrado (fungdo motora) e a epiderme da
cabeca (fun¢do sensorial) através do grande forame situado na porc¢do pdstero ventral da
parede orbital. Nervo abducente (VI) de espessura similar ao nervo troclear, originando-se da
por¢do ventral da medulla oblongata. O nervo abducente inerva o musculo reto lateral e se
estende através do forame localizado na regido dorsal da parede orbital, latero-ventralmente
ao forame do nervo trigémeo. Nervo facial (VII) originando-se adjacente ao nervo trig€émeo
na porc¢do ventrolateral da medulla oblongata. O nervo facial inerva os musculos do arco
hidide, espiracular, inter-hidide, os constritores hidides dorsal e ventral (fungdo motora) e os
canais da linha lateral e ampolas de lorenzini da cabeca (fungdo sensorial). Nervo auditivo
(VIII) originando-se adjacente ao nervo facial e inervando as areas sensoriais do labirinto
membranoso no ouvido interno. Nervo glossofaringeo (IX) situado na por¢ao antero-ventral
da metade da medulla oblongata, inervando os musculos constritores dorsais e ventrais do
primeiro arco branquial. Nervo vago (X) originando-se da por¢ao mais posterior da medulla
oblongata, contendo um ramo mais espesso e diversos ramos delgados. Nervo vago inervando
a musculatura dos arcos branquiais (fungdo motora) e por¢ao posterior da linha lateral e boca

(fungao sensorial).

6.3 Estudos prévios do neurocranio em Squatina

As imagens de tomografia e os neurocranios dissecados manualmente nao
apresentaram diferengas significativas, demonstrando que ambos os métodos sdo confidveis e
importantes para acessar caracteristicas anatdmicas do esqueleto. As imagens de tomografia
possibilitaram representagdes mais claras e tridimensionais das estruturas, bem como a
possibilidade de realizar cortes precisos sem danificar a caixa craniana. No entanto, as
imagens de tomografia falham em representar regides de mineralizagdo incipiente, como as
capsulas nasais, o pediculo Optico e a por¢do distal das cristas esfenopterdticas. Essas
estruturas, em conjunto com a musculatura e o sistema nervoso, podem ser visualizadas

utilizando técnicas classicas de dissecgao.
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A anatomia neurocraniana observada no presente estudo estd de acordo com as
imagens providas em estudos descritivos anteriores (Iselstoger, 1937; Holmgren, 1942;
Molin, 1980; Compagno, 1988; Shirai, 1992; Carvalho, 2010; Vaz & Carvalho, 2013, Mollen
et al., 2016, Weigmann et al., 2023). Entretanto algumas inconsisténcias sdo observadas em
relacdo a identificagdo de certas estruturas. Iselstoger (1937), Compagno (1988), Mollen
(2016) e Carvalho et al. (2010), identificaram o processo basitrabecular dos Squatinidae como
a crista suborbital. O processo basitrabecular dos Squatinidae compartilha diversas
semelhancas com a crista suborbital presente nos tubardes Galeomorphii, no entanto, como
discutido por Shirai (1992) essas semelhangas se dao devido a anteriorizacdo da placa basal
nos Squatinidae e a expansdo lateral do processo basitrabecular. As ilustragdes presentes em
Capapé & Roux (1980) apresentam uma condigdo totalmente diferente do presente estudo em
relacdo a topologia de diversas regides do neurocranio, além da localizagdo e tamanho de

forames e fontanelas e do formato e localiza¢do de processos.

6.4 Morfologia do neurocranio em Squatinidae

O neurocranio dos Squatinidae apresenta algumas caracteristicas em comum com oS
de outros Squalomorphii (Pristiophorus nudipinnis Hoffman, 1914; Chlamydoselachus Allis,
1923; Notorhyncus cepediannus Maisey, 2004; Squalus acanthias, Cirrhigaleus asper,
Centrophorus granulosus Medeiros, 2021; Echinorhinus cookei Varoujean, 1972) como a
presenca de um processo basitrabecular, articulagdo orbital com o palatoquadrado e auséncia
de uma crista subocular (Shirai, 1996; Carvalho; 1996). No entanto, apresenta também
diversas caracteristicas exclusivas. Nos Squatinidae a extremidade distal do processo orbital
do palatoquadrado ¢ visivel dorsalmente e estd acomodada no sulco que perfura a crista
supraorbital. Uma condi¢do similar parece ocorrer de maneira homoplastica no neurocranio
dos Somniosidae, onde o processo orbital do palatoquadrado estd associado a uma fenestra
pos-orbital (Carvalho, 1996; Vaz, 2015).

O forame para passagem do nervo glossofaringeo esta posicionado totalmente dorsal
em relagdo ao forame para passagem do nervo vago nos Squatina, na mesma altura ou
ultrapassando a margem dorsal do forame magno. Em outros Squalomorphii o forame para o
nervo glossofaringeo estd posicionado dorsolateralmente (Pristiophorus nudipinnis,
Notorhyncus cepedianus), lateralmente (Cirrhigaleus asper) ou ventrolateralmente (Squalus
acanthias, Chlamydoselachus e somniosideos) em relagdo ao forame para o nervo vago, mas

nunca ultrapassando a margem dorsal do forame magno.
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O processo pods-orbital ventral em Sgquatina é bem desenvolvido e perfurado pela
forame da artéria orbital. Essa condi¢do também ¢é observada nos Somniosidae e
Centrophoridae (Vaz, 2015). Em Squalus acanthias e Cirrhigaleus asper um pequeno
processo posterior ao processo basitrabecular estd presente na placa basal. Esse processo
também possui associagdo com o forame para artéria orbital, mas ndo foi identificado ou teve
sua homologia discutida em trabalhos prévios (Gilbert, 1973; Medeiros, 2021; Viana &
Soares, 2023). Na ilustragdo do neurocranio de Echinorhinus cookei presente em Varoujean
(1972) um processo pos-orbital ventral associado a um forame da artéria orbital parece estar
presente, no entanto também ndo foi identificado. Nas imagens do neurocranio de
Pristiophorus nudipinnis em Hoffman (1914), Mollen (2016) e no presente estudo existe um
pequeno processo posterior ao processo basitrabecular na placa basal. Em nenhuma das
imagens utilizadas ¢ possivel visualizar a presenga de um forame da artéria orbital perfurando
esse processo, portanto ¢ mais dificil de estabelecer a homologia dessa estrutura.

O processo pterdtico em Squatina compartilha semelhanga morfoldgica e topoldgica
com o processo vestibular de Notorhyncus cepedianus (Maisey, 2004), Hexanchus (Shirai,
1992), Heptranchias (Gegenbaur, 1872) e Chlamydoselachus (Allis, 1923). O processo
pterdtico também estd presente em Centrophoridae, Somniosidae (Vaz; 2015) e Echinorhinus
cookei (Varoujean, 1972). No entanto, como discutido por Maisey (2004) a ocorréncia e
morfologia desse processo ¢ altamente variada e merece aprofundamento maior para

estabelecimento de sua homologia.

6.5 Morfologia do encéfalo em Squatina guggenheim

O encéfalo de Squatina guggenheim apresenta o padrao morfologico encontrado na
maioria dos Squalomorphii. Um cérebro com pouca foliagdo, corpo cerebelar pouco
diferenciado, telencéfalo reduzido e teto Optico exposto (Northcutt, 1977; 1978). Segundo
Northcutt (1989) os Squalomorphii possuem uma razdo entre tamanho encefalico e massa
corporal de duas a oito vezes menor do que em tubardes Galeomorphii. Utilizando quimeras
(Holocephali) como grupo externo em uma andlise ele concluiu que um tamanho encefalico
mais reduzido seria a condicdo generalizada para os elasmobranquios, enquanto que um
aumento da massa encefalica teria ocorrido independentemente nos tubardes Galeomorphii e
nas raias Myliobatiformes. A andlise de Bauchot (1976) posicionou Squatina squatina em
uma posicdo de intermedidria para baixa no indice de cefalizacdo, sem prover informagdes

sobre sua organizacdo encefalica.
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Apesar do padrao filogenético observado nos elasmobranquios, existe também uma
forte correlagdo entre tamanho e organizagdo encefalica com os aspectos ecologicos das
espécies (Yopak et al., 2007). Yopak et al. (2007) observou que tubardes que compartilham
certos habitats compartilham também uma morfologia encefalica similar, independente das
suas relacdes de parentesco. A observacao preliminar do encéfalo de Squatina guggenheim
parece também concordar com a hipdtese ecoldgica, dada sua semelhanca visual com o
encéfalo de outras espécies demersais bentonicas como Orectolobus ornatus € Brachaelurus
waddi, apesar de seu relativo distanciamento filogenético. No entanto, pesagem e analises
estatisticas devem ser efetuadas para discutir efetivamente o significado do tamanho e

organizagdo encefalica nos Squatiniformes sob um aspecto ecolédgico.

6.6 Descricao dos caracteres (figs. 2-15)

Regiao Rostral

1. Depressao rostral: (0) ausente, (1) presente.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) o rostro ¢ formado por uma unica proje¢do
alongada em formato de serra (0). Em Squatina o rostro consiste de proje¢des rostrais

pareadas divididas por uma depressao rostral. (1)

2. Depressao rostral, morfologia: (0) em formato de “V”; (1) em formato de “U”.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) esse carater ¢ inaplicavel. Em Squatina
squatina, Squatina japonica, Squatina australis a depressao rostral possui formato de “V” (0).
Em Squatina guggenheim, Squatina argentina, Squatina occulta, Squatina nebulosa, Squatina

dumeril, Squatina africana e Squatina leae a depressao rostral possui formato de “U” (1).

3. Recorte na margem posterior da fontanela anterior: (0) ausente; (1) presente.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo), Squatina squatina, Squatina guggenheim,
Squatina occulta, Squatina argentina, Squatina japonica, Squatina africana e Squatina leae a
margem posterior da fontanela anterior ndo apresenta recorte (0). Em Squatina australis e

Squatina nebulosa a margem posterior da fontanela anterior apresenta um recorte (1).

4. Margem posterior da fontanela anterior, morfologia: (0) em formato de “V”; (1)

arredondada; (2) trapezoidal.
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Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) e Squatina argentina a margem posterior da
fontanela anterior possui formato de “V” (0). Em Squatina guggenheim, Squatina australis,
Squatina squatina, Squatina occulta e Squatina dumeril a margem posterior da fontanela
anterior possui formato arredondado (1). Em Squatina africana, Squatina leae, Squatina
Jjaponica e Squatina nebulosa a margem posterior da fontanela anterior possui formato
trapezoidal (2). Segundo Vaz & Carvalho (2013) alguns representantes de Squatina
guggenheim apresentam a margem posterior da fontanela anterior em formato trapezoidal.
Esse carater pode variar intraespecificamente e deve ser melhor considerado a partir de um

maior numero amostral.

Teto Craniano

5. Fontanela pineal: (0) ausente; (1) presente.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo), Squatina guggenheim, Squatina africana,
Squatina leae, Squatina occulta e Squatina australis o teto craniano nao apresenta uma
fontanela pineal (0). Em Squatina squatina, Squatina japonica, Squatina nebulosa, Squatina
dumeril e Squatina argentina a fontanela pineal estd presente na por¢do mediana ou

antero-mediana do teto craniano (1).

6. Sulco dorsal para alojamento do processo orbital do palatoquadrado: (0)
ausente; (1) presente.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) o processo orbital do palatoquadrado ndo fica

alojado em um sulco dorsal no teto craniano (0). Em Squatina o processo orbital do

palatoquadrado fica alojado em sulco dorsal orientado postero-dorsalmente no teto craniano

(1).

7. Forame posterior a fontanela pineal: (0) ausente; (1) presente.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo), Squatina guggenheim, Squatina occulta,
Squatina argentina, Squatina australis, Squatina africana e Squatina leae o forame posterior
a fontanela pineal ndo esta presente (0). Em Squatina japonica, Squatina nebulosa, Squatina

dumeril e Squatina squatina existe um forame localizado posteriormente a fontanela pineal

().
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Regiao Orbital

8. Processo poés-orbital dorsal, comprimento: (0) apresentando metade do
comprimento do processo pré-orbital; (1) apresentando comprimento similar ao
processo pré-orbital; (2) ultrapassando o comprimento do processo pré-orbital.
[multiestado ordenado].

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) os processos pés-orbitais dorsais alcancam
metade do comprimento dos processos pré-orbitais (0). Em Squatina leae, Squatina africana,
Squatina squatina, Squatina occulta e Squatina nebulosa o processo poés-orbital dorsal
alcanga o comprimento do processo pré-orbital (1). Em Squatina guggenheim, Squatina
australis, Squatina japonica, Squatina dumeril e Squatina argentina o processo pds-orbital

ultrapassa o comprimento do processo pré-orbital (2).

9. Processo pos-orbital dorsal, orientacdo: (0) orientado lateralmente; (1) orientado
antero-lateralmente.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) os processos pos-orbitais dorsais sao orientados

lateralmente (0). Em Squatina os processos poés-orbitais dorsais sdo orientados

antero-lateralmente (1) (Maisey et al. 2020).

10. Processo pos-orbital dorsal, morfologia: (0) largura uniforme; (1) alargando em
sua porg¢ao distal.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) o processo pds-orbital ndo se alarga distalmente

(0). Em Squatina o processo pos-orbital dorsal possui um alargamento em sua porcao distal

(D.

11. Margem disto-medial do processo pos-orbital dorsal, morfologia: (0)
arredondado; (1) triangular

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) esse carater ¢ inaplicavel. Em Squatina

africana, Squatina leae e Squatina australis, Squatina squatina, Squatina argentina e

Squatina japonica a margem possui formato arredondado (0). Em Squatina guggenheim,

Squatina dumeril, Squatina occulta e Squatina nebulosa a margem possui formato triangular

().
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12. Margem distal do processo pods-orbital dorsal, morfologia: (0) retilinea; (1)
concava

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo), Squatina guggenheim, Squatina dumeril,

Squatina occulta, Squatina nebulosa, Squatina australis, Squatina squatina, Squatina

argentina e Squatina japonica a margem distal do processo pos-orbital dorsal € retilinea (0).

Em Squatina africana, Squatina leae a margem distal do processo pos-orbital é concava (1).

13. Processo pos-orbital dorsal, extensao: (0) nao alcancando a crista supraorbital;
(1) alcancando a crista supraorbital.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo), Squatina guggenheim, Squatina dumeril,
Squatina occulta, Squatina nebulosa, Squatina australis, Squatina squatina, Squatina
argentina e Squatina japonica e Squatina leae o processo pos-orbital ndo alcanca a crista
supraorbital (0). Em Squatina australis e Squatina africana o processo poés-orbital dorsal
alcanga a crista supraorbital. Essa condicdo também ¢ observada em Squatina squatina
(Molin, 1980) (1). O exemplar de Squatina africana em Weigmann et al. (2023) ndo apresenta
essa condigdo. Esse carater, portanto, parece apresentar variagcdo intraespecifica e precisa ser

melhor explorado.

14. Forame para passagem do nervo optico (II), posicao: (0) ventral em relagao ao
forame para passagem do nervo oculomotor (III); (1) dorsal em relacdo ao
forame para passagem do nervo oculomotor.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) o forame para passagem do nervo Optico esta
localizado ventralmente na parede Optica em relacdo ao forame para passagem do nervo
oculomotor (0). Em Squatina o forame para passagem do nervo Optico estd localizado

dorsalmente em relagdo ao forame para passagem do nervo oculomotor (1).

15. Forame para artéria orbital: (0) ausente; (1) presente.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) o processo pos-orbital ventral ndo ¢ perfurado
por um forame para passagem da artéria orbital (0). Em Squatina o forame para artéria orbital

perfura o processo pos-orbital ventral (1).

16. Crista supraorbital, curvatura: (0) formando um angulo de aproximadamente
180 graus em relacio ao teto craniano; (1) formando um Aangulo de

aproximadamente 120 graus em relacio ao teto craniano; (2) formando um
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angulo de aproximadamente 90 graus em relacio ao teto craniano. [multiestado
ordenado].
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo), Squatina nebulosa € Squatina argentina a crista
supraorbital forma um angulo de 180 graus em relacdo ao teto craniano (0). Em Squatina
occulta, Squatina guggenheim, Squatina leae, Squatina africana, Squatina dumeril, Squatina
Jjaponica e Squatina squatina a crista supraorbital forma uma curvatura de aproximadamente
120 graus em relag@o ao teto craniano (1). Em Squatina australis a crista supraorbital forma

uma curvatura de aproximadamente 90 graus em relagdo ao teto craniano (2).

Regido Otica

17. Crista esfenopterodtica: (0) ausente; (1) presente.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) as capsulas oticas ndo apresentam uma crista
esfenopterotica em sua porgao dorsal (0). Nas espécies de Squatina uma crista esfenopterotica

esta presente posteriormente aos processos pos-orbitais dorsais (1).

18. Crista esfenopterotica em relacdo ao processo pos orbital, altura: (0) abaixo do
limite dorsal do processo pos-orbital dorsal; (1) da mesma altura que o processo
pos-orbital dorsal.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) esse carater ¢ inaplicavel. Em Squatina
guggenheim, Squatina argentina e Squatina occulta, Squatina nebulosa e Squatina dumeril a
crista esfenopterdtica estd abaixo do limite dorsal do processo pos-orbital dorsal (0). Em
Squatina leae, Squatina africana, Squatina japonica € Squatina australis a crista

esfenopterotica alcanca a mesma altura do processo pds-orbital (1).

Placa Basal

19. Processo basitrabecular, largura: (0) ndo ultrapassando os limites laterais do teto
craniano; (1) ultrapassando os limites laterais do teto craniano.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) o processo basitrabecular ¢ reduzido e nao

ultrapassa os limites laterais do teto craniano, ndo sendo visivel em vista dorsal (0). Em

Squatina o processo basitrabecular ¢ alargado e ultrapassa os limites laterais do teto craniano,

sendo visivel em vista dorsal (1).
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20. Projecoes laterais do processo basitrabecular, morfologia: (0) aproximadamente
triangulares; (1) arredondadas.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo), Squatina occulta, Squatina japonica, Squatina

leae, Squatina africana, Squatina africana e Squatina dumeril as projecdes laterais do

processo basitrabecular possuem um formato aproximadamente triangular (0). Em Squatina

guggenheim, Squatina argentina, Squatina australis, Squatina squatina e Squatina nebulosa

as projecoes laterais do processo basitrabecular possuem formato arredondado (1).

Regido Occipital

21. Forame magno, morfologia: (0) formato circular, (1) formato oval.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) o forame magno apresenta formato circular (0).

Em Squatina o forame magno apresenta formato oval (1) (Mollen et al., 2016)

22. Condilos occipitais, posicao: (0) laterais em relacdo ao forame magno, (1)
ventrolaterais em rela¢ido ao forame magno.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) os condilos occipitais sao laterais em relacdo ao

forame magno (0). Nos Squatina os condilos occipitais sdo ventrolaterais em relacdo ao

forame magno (1).

23. Condilos occipitais, orientaciao: (0) verticais em relacio ao forame magno, (1)
horizontais em relacio ao forame magno.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) os condilos occipitais estdo posicionados

verticalmente em relagdo ao forame magno (0). Nos Squatina os condilos occipitais estao

posicionados horizontalmente em relacdo ao forame magno (1).

24. Hemicentro occipital: (0) ausente; (1) presente.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) o hemicentro occipital estd ausente (0). Nas
espécies de Squatina existe um hemicentro occipital localizado ventralmente ao forame

magno (1) (Shirai, 1992; Claeson & Higer; 2011).

25. Fovea basioccipital: (0) ausente; (1) presente.
Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) a fovea basioccipital estd ausente (0). Em

Squatina a fovea basioccipital estd presente (1). (Shirai, 1992; Claeson & Higer; 2011).
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26. Condilos occipitais, largura: (0) equivalente a abertura do forame magno; (1)
mais largos que a abertura do forame magno.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo), Squatina leae, Squatina africana e Squatina

Jjaponica os condilos occipitais possuem largura equivalente a abertura do forame magno (0).

Em Squatina guggenheim, Squatina occulta, Squatina australis, Squatina argentina, Squatina

dumeril, Squatina nebulosa e Squatina squatina os condilos occipitais sao mais largos do que

o forame magno (1).

27. Forame para passagem do nervo vago, posicio: (0) ventrolateral em relacio ao
forame para passagem do nervo glossofaringeo; (1) ventral em relacao ao forame
para passagem do nervo glossofaringeo.

Em Pristiophorus nudipinnis (grupo externo) o forame para passagem do nervo
glossofaringeo esté situado ventrolateralmente em relacdo ao forame para passagem do nervo
vago (0). Nos Squatina o forame para passagem do nervo glossofaringeo estd situado

dorsalmente em relagao ao forame para passagem do nervo vago (1).

6.7 Analise filogenética (fig. 16)

Vinte e sete conjecturas primarias de homologia foram propostas e analisadas a partir
de um teste de congruéncia (Pinna, 1991). Dois dos caracteres multiestado foram tratados
como ordenados (caracteres 8 e 16). A anélise filogenética encontrou uma Unica arvore mais
parcimoniosa com 45 passos, indice de consisténcia 0.66 e indice de retengdo 0.61. Diferentes
tipos de otimizacdo (ACCTRAN e DELTRAN) ndo influenciaram na reconstru¢do dos
caracteres.

A arvore resultante indica a monofilia de Squatinidae, que ¢ sustentada por 17
sinapomorfias: presenca de uma depressdo rostral (Carater 1:1); margem posterior da
fontanela anterior arredondada (Carater 4:1); presenca de um sulco dorsal do teto craniano
(Carater 6:1); forame para passagem do nervo vago situado ventrolateralmente em relagao ao
forame para passagem do nervo glossofaringeo (Carater 27:1); processo pos-orbital dorsal
apresentando o mesmo comprimento do processo pré-orbital (Carater 8:1); processo
pos-orbital orientado antero-lateralmente (Carater 9:1); porcao distal do processo pds-orbital
dorsal alargado (Carater 10:1); forame para passagem do nervo optico situado dorsalmente em
relagdo ao forame para passagem do nervo oculomotor (Carater 14:1); presenca de um forame

para artéria orbital (Carater 15:1); crista supraorbital formando um angulo de 120 graus em
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relacdo ao teto craniano (Carater 16:1); presenca de uma crista esfenopterotica (Carater 17:1);
processo basitrabecular ultrapassando os limites laterais do teto craniano (Carater 19:1);
forame magno apresentando formato oval (Carater 21:1); condilos occipitais ventrolaterais em
relacdo ao forame magno (Carater 22:1); condilos occipitais orientados horizontalmente em
relacdo ao forame magno (Carater 23:1); hemicentro occipital presente (Carater 24:1) e a
presenga da fovea basioccipital (Carater 25:1).

A monofilia dos Squatiniformes ¢ bem estabelecida em estudos morfologicos e
moleculares (Compagno, 1973; Compagno, 1977; Maisey, 1980; Shirai, 1992; Shirai, 1996;
Carvalho, 1996; Carvalho & Maisey, 1996; Douady et al., 2003; Naylor et al., 2005; Naylor et
al., 2012). Estudos cladisticos morfologicos, no entanto, apontam poucas apomorfias que
definem o grupo. Shirai (1996) ndo inclui apomorfias em sua analise e Carvalho (1996) cita
apenas a presenca de um sulco naso-oral e a perda da valvula espiracular, ambas com
ocorréncia homoplastica. Estudos paleontologicos discordam acerca da defini¢do do
grupo-coroa da familia Squatinidae. Para Guinot et al. (2012) Cretascyllium consiste de
subgénero de Squatina posicionado dentro do grupo-coroa. Para Maisey et al. (2020),
Cretascyllium faz parte do grupo-tronco de Squatinidae e como parte de uma sucessao de
tdxons juntamente com outros representantes de Squatiniformes, como Cretasquatina e
Pseudorhina. As dezessete sinapomorfias recuperadas no presente estudo podem ser testadas
em analises filogenéticas futuras empregando uma diversidade maior de taxons terminais para
avaliar sua distribuicdo e significado filogenético, além de ajudar a solucionar o debate acerca
da monofilia de Squatinidae incluindo seus representantes fosseis.

Um clado contendo Squatina leae e Squatina africana foi recuperado (clado A). Esse
clado ¢ sustentado por 3 sinapomorfias, sendo duas homoplésticas: margem posterior da
fontanela anterior de formato trapezoidal (Carater 4:2), forame posterior a fontanela pineal
ausente (Carater 7:0) e margem distal alargada do processo pos-orbital concavo (Carater
12:1). Esse clado também foi recuperado por analises filogenéticas moleculares (Weigmann et
al., 2023), correspondendo ao clado sul-africano de Stelbrink et al. (2010). No entanto,
Squatina leae ocorre na costa Indiana (Weigmann et al., 2023) sugerindo uma maior area de
ocorréncia para esse clado que deve ser considerada em estudos biogeograficos futuros.

As outras 8 espécies de Squatina formam um grupo monofilético (clado B) irmao ao
clado A. O clado B ¢ sustentado por duas sinapomorfias: presenca de uma fontanela pineal
(Carater 5:1) e processo pos-orbital dorsal mais longo do que o processo pré-orbital (Carater
8:2). Squatina japonica foi posicionada externamente ao clado contendo as outras 7 espécies

de Squatina no clado C, e possui uma Unica autapomorfia com ocorréncias homoplasticas no
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clado A (Carater 4:2) e em Squatina nebulosa. O clado C ¢ sustentado por apenas uma
sinapomorfia: condilos occipitais mais largos que abertura do forame magno (Carater 26:1).
Dentro do clado C, Squatina squatina e Squatina australis foram recuperados como um grupo
monofilético (clado D) sustentado por 2 sinapomorfias de ocorréncia homoplastica: processo
pos-orbital alcangando a crista supraorbital (Carater 13:1) e projecdes laterais do processo
basitrabecular arredondadas (Carater 20:1). Squatina squatina possui uma autapomorfia
homoplastica: processo pds-orbital dorsal apresentando o mesmo comprimento do processo
pré-orbital (Carater 8:1). Squatina australis possui 4 autapomorfias, sendo 3 de ocorréncia
homopléstica: presengca de um recorte na margem posterior da fontanela anterior (Carater
3:1); fontanela pineal ausente (Carater 5:0); forame posterior & fontanela pineal ausente
(Carater 7:0) e crista supraorbital formando um angulo de 90 graus em relagdo ao teto
craniano (Carater 16:2).

O clado E consiste de todos os cagdes-anjo de distribuicdo americana e Squatina
nebulosa, posicionados como grupo irmdo do clado D. O clado E ¢ sustentado por duas
sinapomorfias: margem disto-medial do processo pds-orbital dorsal apresentando formato
triangular (Carater 11:1) e crista esfenopterdtica abaixo do limite dorsal do processo
pos-orbital (Carater 18:0). Dentro do clado E, Squatina dumeril estd posicionada
externamente ao grupo contendo todos os cagdes-anjo sul-americanos e Squatina nebulosa
(clado F). Uma topologia similar foi recuperada por Stelbrink et al. (2010), onde Squatina
dumeril estad posicionada externamente ao clado contendo Squatina guggenheim e Squatina
occulta. O clado F ¢ sustentado por duas sinapomorfias, sendo uma de ocorréncia
homoplastica: depressdo rostral em formato de “V” (Cardter 2:1) e forame posterior a
fontanela pineal ausente (Carater 7:0).

Dentro do clado F, a Squatina occulta ocupa uma posi¢cdo mais basal, e ¢ definida por
uma autapomorfia homopléstica: processo pos-orbital dorsal apresentando mesmo
comprimento do processo pré-orbital (Carater 8:1). O clado G consiste de Squatina
guggenheim como grupo irmdo de Squatina argentina + Squatina nebulosa. Esse clado ¢
sustentado por uma sinapomorfia homoplastica: proje¢des laterais do processo basitrabecular
arredondadas (Carater 20:1). Squatina guggenheim possui uma autapomorfia que apresenta
uma ocorréncia homoplastica: fontanela pineal ausente (Carater 5:0). O clado H consiste de S.
nebulosa e S. argentina e € sustentado por uma sinapomorfia homoplastica: crista supraorbital
formando um angulo de 180 graus em relagdo ao teto craniano. Squatina argentina possui
duas autapomorfias homoplésticas: margem posterior da fontanela anterior em formato de

“V” (Carater 4:0) e margem disto-medial do processo pos-orbital com formato arredondado
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(Carater 11:0). Squatina nebulosa possui 4 autapomorfias homoplasticas: presenga de um
recorte na margem posterior da fontanela anterior (Carater 3:1); margem posterior da
fontanela anterior de formato trapezoidal (Carater 4:2); forame posterior a fontanela pineal
presente (Carater 7:1) e processo pos-orbital dorsal apresentando mesmo comprimento do

processo pré-orbital (Carater 8:1).

6.8 Consideracdes comparativas

Lopez-Romero et al. (2020) demonstraram que o morfoespaco dos neurocranios de
Squatina apresenta uma variagdo muito conservadora, com bastante sobreposicdo. Mas um
padrdo biogeografico também pode ser observado. O presente estudo encontrou resultados
similares, com um numero relativamente baixo de sinapomorfias sustentando os clados
propostos € um numero relativamente alto de homoplasias devido a morfologia conservadora
do neurocranio em Squatina. Lopez-Romero et al. (2020) apontam o habito de alimentacao
extremamente especializado do grupo como um dos principais fatores limitando maiores
disparidades morfologicas, uma vez que o nicho ecologico ocupado por todas as espécies do
género ¢ muito similar.

Dos clados com forte associacdo biogeografica demonstrados por filogenias
moleculares (Stelbrink ez al., 2010; Weigmann et al., 2023) apenas o clado Sul-Africano foi
recuperado como  monofilético no presente estudo (Fig. 17). O clado
Europeu/Asiatico/Norte-Africano representado por Squatina squatina, Squatina nebulosa e
Squatina japonica foi recuperado como polifilético. Esse clado também apresentou valores de
suporte relativamente baixos na analise concatenada com sequéncias de RNA ribossomal em
Stelbrink et al. (2010). O clado americano foi recuperado como parafilético com o
posicionamento de Squatina nebulosa como grupo irmao de Squatina argentina. Por fim, a
monofilia do clado australiano ndo pdde ser testada devido a utilizagdo de apenas um
representante no presente estudo (Squatina australis). Squatina australis, no entanto,
apresentou um numero relativamente alto de autapomorfias, que talvez possam ser
recuperadas como sinapomorfias para o clado australiano em um estudo mais abrangente.
Squatina nebulosa também apresentou um nimero relativamente alto de autapomorfias, todas
elas homoplasticas. Isso pode sugerir mudangas em seu posicionamento em uma analise

empregando um nimero maior de tdxons terminais.
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CONCLUSAO

Apesar de relativamente bem documentado, o neurocranio dos Squatiniformes e dos
Squalomorphii como um todo apresentam variagcdes em suas estruturas que podem ser
melhor exploradas em um contexto filogenético, como o processo pds-orbital ventral e
0 processo pterotico.
Estudos tratando da morfologia do encéfalo dos elasmobranquios ainda sdo incipientes
e discutem o seu significado filogenético de maneira superficial. Para os
Squatiniformes o padrdo de organizagdo considerando o tamanho relativo de
diferentes areas do encéfalo e a correlagdo com aspectos ecologicos da espécie
sugerem, por exemplo, que a mesma tem um comportamento de predagdo por
emboscada.
Apesar de relativamente conservador em sua morfologia, diversos caracteres podem
ser levantados a partir do estudo do neurocranio nos Squatinidaec. No caso dos
Squatiniformes, 27 caracteres do neurocranio foram propostos, sendo 17
sinapomorficos para o grupo.

A realizagdo de um estudo comparativo morfoldégico mais abrangente entre os
Squatinidae, empregando uma variedade maior de tdxons terminais e caracteres, €

importante para um melhor entendimento das inter-relagdes desse grupo.
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APENDICES
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Figura 1 - Cladograma ilustrando os clados biogeograficos recuperados por filogenias
moleculares. Europeu/Asidtico/Norte-Africano em azul (1); Sul-Africano em amarelo (2);

Australiano em verde (3); Americano em vermelho (4). Fonte: Stelbrink ez al. (2010).
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Figura 2 - Neurocranio de Squatina guggenheim MZUSP 110869 (macho, 597 mm CT) em
vistas (A) dorsal e (B) ventral.
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Figura 3 - Neurocranio de Squatina guggenheim MZUSP 110869 (macho, 597 mm CT) em

vistas laterais, focando na regido orbital (A) e focando na regido otica (B).
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Figura 4 - Neurocranio de Squatina guggenheim MZUSP 110869 (macho, 597 mm CT) em
cortes sagital (A) e parassagital (B).
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Figura 5 - Neurocranio de Squatina guggenheim MZUSP 110869 (macho, 597 mm CT) em

vista posterior.
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Figura 6 - Neurocranios de Squatina argentina UERJ 795 (neurocranio apenas) (A),
Squatina japonica ERB 1192 (fémea, 399 mm CT) (B), Squatina squatina ERB 1029
(macho, 1395 mm CT) (C) e Squatina nebulosa AMNH 258172 (fémea, 420 mm CT) (D) em

vista dorsal.
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Figura 7 - Neurocranios de Squatina australis ERB 0514 (macho, 865 mm CT) (A),
Squatina dumeril ERB 1026 (fémea, 715 mm CT) (B), Squatina occulta NUPEC 2912
(neurocranio apenas) (C) e Squatina africana ERB 0971 (macho, 820 mm CT) (D) em vista

dorsal.
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Figura 8 - Neurocranios de Squatina argentina UERJ 795 (neurocranio apenas) (A),
Squatina japonica ERB 1192 (fémea, 399 mm CT) (B), Squatina nebulosa AMNH 258172
(fémea, 420 mm CT) (C) e Squatina squatina ERB 1029 (macho, 1395 mm CT) (D) em

vista ventral.
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Figura 9 - Neurocranios de Squatina australis ERB 0514 (macho, 865 mm CT) (A),
Squatina dumeril ERB 1026 (fémea, 715 mm CT) (B), Squatina occulta NUPEC 2912
(sexo, comprimento) (C) e Squatina africana ERB 0971 (macho, 820 mm CT) (D) em vista

ventral.
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Figura 10 - Neurocranios de Squatina argentina UERJ 795 (neurocranio apenas) (A),
Squatina japonica ERB 1192 (fémea, 399 mm CT) (B), Squatina squatina ERB 1029
(macho, 1395 mm CT) (C) e Squatina nebulosa AMNH 258172 (fémea, 420 mm CT) (D) em

vista lateral.



Figura 11 - Neurocrinios de Squatina australis ERB 0514 (macho, 865 mm CT) (A),
Squatina dumeril ERB 1026 (fémea, 715 mm CT) (B) e Squatina africana ERB 0971
(macho, 820 mm CT) (C) em vista lateral.
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Figura 12 - Neurocranios de Squatina argentina UERJ 795 (neurocranio apenas) (A),
Squatina japonica ERB 1192 (fémea, 399 mm CT) (B), Squatina squatina ERB 1029
(macho, 1395 mm CT) (C) e Squatina nebulosa AMNH 258172 (fémea, 420 mm CT) (D) em

vista posterior.
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Figura 13 - Neurocranios de Squatina australis ERB 0514 (macho, 865 mm CT) (A),
Squatina dumeril ERB 1026 (fémea, 715 mm CT) (B) e Squatina africana ERB 0971

(macho, 820 mm CT) (C) em vista posterior.



Figura 14 - Neurocranio de Pristiophorus nudippinis (CT, Chondrichthyan tree of life) em
vistas ventral (A), dorsal (B) e posterior (C).
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Figura 15 - Neurocranio de Pristiophorus nudippinis (CT, Chondrichthyan tree of life) em
vistas laterais (A) e (B). Neurocranio de Pristiophorus nudippinis (CT, Chondrichthyan tree

of life) com rostro em vista dorsal (C).
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Figura 16 - Cladograma mais parcimonioso das inter-relacdes dos Squatinidae viventes

baseados em caracteres morfologicos do neurocranio (CI = 0.66; RI = 0.61).
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Figura 17 - Esquema comparativo confrontando os clados biogeograficos recuperados por
filogenias moleculares no cladograma morfologico. Clado Sul-Africano em amarelo; clado

Europeu/Asiatico/Norte-Africano em azul; clado Australiano em verde; clado americano em

vermelho.



[ Telencéfalo
Diencéfalo
Mesencéfalo
Metencéfalo

Mielencéfalo

Figura 18 - Regides do encéfalo de Squatina guggenheim (baseado em cabecas dissecadas)

divididas por cores.



Figura 19 - Ilustracdo do encéfalo e nervos cranianos de Squatina guggenheim (baseado em

cabecas dissecadas).
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Pristiophorus nudipinnis 0 0 0 O 0 0 00O O OO OO0
Squatina squatina 1 J0 JO J1 J1 §1 J1 §1 §1 §1 jo jo 41 §1 §1 41 §1 41 1§10 01 11110 11
Squatina nebulosa 11121111111 00110101 111 1 1 111
Squatina japonica 1 J0 J0 J2 J1 §1 |1 §2 |1 §1 Jo jo jo §1 §1 g1 §1 §1 §1 jo §1 §1 §1 41 §1 jo 1
Squatina guggenheim 11010102111 0011t 110111111111
Squatina occulta 1 J1 J0 j1 Jo §1 Jo §1 §1 §1 §1 Jo Jo §1 §1 41 §1 o §1 jo §1 g1 1 41 §1 |1 1
Squatina argentina 1100110211000 11o01o01T 111 11 111
Squatina dumeril 1 J0 J0 J1 J1 §1 §1 42 §1 §1 §1 Jo jo 41 §1 g1 §1 o §1 jo §1 g1 1 41 §1 1 1
Squatina leae 1 0020101110101 1t 1111011 1 1101
Squatina africana 1 J0 J0 |2 JO |1 Jo 1 1 §1 Jo 41 41 §1 §1 41 §1 §1 §1 jo j1 §1 §1 §1 §1 jo 1
Squatina australis 1 0110102110011 1211111111111

Tabela 1 - Matriz de caracteres morfologicos.
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