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RESUMO

MELLO, Waldiney Cavalcante de. Relagbes filogenéticas dos tubardes-martelo
(Elasmobranchii: Sphyrnidae) com énfase em morfologia. 2011. 121f. Tese de Doutorado em
Biociéncias) - Instituto de Biologia Roberto Alcantara Gomes, Universidade do Estado do Rio

de Janeiro, Rio de Janeiro, 2011.

A cabeca lateralmente expandida é a principal sinapomorfia da familia Sphyrnidae, a
qual compreende todos os tubarGes-martelo. Apesar de haver trabalhos abordando esta
familia, sua anatomia interna tem sido negligenciada como fonte de caracteres para serem
utilizados na taxonomia e filogenia dos Sphyrnidae, em especial acerca de seu cefalofélio.
Além disso, outros caracteres permanecem pouco estudados na familia, tais como o0s
referentes a anatomia dentaria, denticulos dérmicos e sistema de poros sensoriais do
cefalofélio. As relagcbes filogenéticas entre os Sphyrnidae, e desta familia entre os demais
Carcharhiniformes, ainda é controversa como sua taxonomia. As poucas hipdteses
filogenéticas conhecidas, baseadas em morfologia, ndo foram testadas sob critérios
sistematicos. Ja as poucas hipoteses moleculares existentes foram testadas mas sdo ainda mais
controversas. O presente estudo apresenta uma revisdo anatbmica e taxondmica dos
Sphyrnidae, construindo uma matriz de caracteres mais robusta para testar as relagoes
filogenéticas entre os Sphyrnidae, contando com 3 géneros relacionados no grupo externo:
Carcharhinus, Rhizoprionodon e Negaprion. Os resultados posicionam S. tiburo na base da
familia, e E. blochii e S. tudes compondo um dos clados mais derivados. Espécies de maior
porte e cefalofélio mais expandido compdem um clado formado por S. mokarran + (S. lewini
+ S. zygaena), ao passo que as de menor porte e com cefalofolio mais arredondado formam
um grupo polifilético. Rhizoprionodon acutus aparece como monofilético a familia
Sphyrnidae quando incluido fora do grupo externo. As arvores de consenso (Strictus, Semi-
strictus, Majority-rule e Adams) apresentam os mesmos resultados. Os caracteres cranianos,
sensoriais e de denticulo dérmico sdo os que mais suportaram os diversos clados. Apos a
revisdo taxondmica da familia, a filogenia com base em morfologia apresentou-se mais

consistente e clara, embora controversa aos dados moleculares.

Palavras-chave: Sphyrnidae. Filogenia. Morfologia. Elasmobranchii. Carcharhiniformes.



ABSTRACT

The laterally expanded head is the main synapomorphy of the family Sphyrnidae,
which comprises all the hammerhead sharks. In spite of the existence of some works on this
family, the internal anatomy have been neglected as a soured of characters to be used in the
taxonomy and phylogeny of this family, especially about the cephalofoil. Additionally, other
characters remains poorly studied in Sphyrnidae, such as the complete teeth anatomy, dermal
denticles and sensorial system of pores in the cephalofoil. It is advocated here that the study
of such sources of features would give new characters to construct a more robust matrix to be
used in the phylogeny of this family. The interrelationships within the Sphyrnidae, as well as
of this family among the other Carcharhiniformes is still controversial as their taxonomy. The
few phylogenetical hypothesis based on morphology were never tested before, besides
accepted by many authors. In the other hand, the few hypothesis based on molecular data
were tested but are even more controversial. The present study presents a anatomic and
taxonomic review of the family Sphyrnidae, constructing a more robust matrix that were
tested to verify the interrelationships within the family Sphyrnidae, using, for the first time, 3
related genera: Carcharhinus, Rhizoprionodon and Negaprion. The results show that S. tiburo
is the most basal living sphyrnid, and E. blochii and S. tudes comprise one of the most derived
clade. The large species with the most expanded cephalofoil comprise a monophyletic clade S.
mokarran + (S. lewini + S. zygaena), while the small sized species with a more rounded
cephalofoil are a polifiletic group. Rhizoprionodon acutus appeared as monophyletic to
Sphyrnidae when included ouside the outgroup. The consensus trees (Strictus, Semi-strictus,
Majority-rule and Adams showed the same relashionships. The cranial characters supported
many clades, followed by sensorial and dermal denticle features. After the taxonomic review
of the family, the phylogeny presented to be consistent, besides still controversial to

molecular data.

Keywords: Sphyrnidae. Phylogeny. Morphology. Elasmobranchii. Carcharhiniformes.
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INTRODUCAO

1. FAMILIA SPHYRNIDAE

A familia Sphyrnidae pertence a ordem Carcharhiniformes, que € a maior entre as oito
ordens de tubardes, compreendendo cerca de 55% de todas as espécies viventes (NAYLOR,
1992; DOSAY-AKBULUT, 2008; COMPAGNO, 2005).

Sé&o facilmente reconhecidos por sua cabeca expandida lateralmente, dando o aspecto
de cabeca de martelo, e por apresentarem os olhos e capsulas nasais na porcéo lateroventral da

cabeca (Figura 1).

Figura 1: Formatos de cefalof6lios em espécies de Sphyrnidae: A) Sphyrna tiburo (menos
expandido), B) Sphyrna media, C) Sphyrna tudes (expansdo intermediaria), D) Sphyrna
zygaena, E) Sphyrna mokarran, F) Sphyrna mokarran e G) Eusphyra blochii (mais

expandido).

Além dos Sphyrnidae, os Carcharhiniformes agrupam, ainda, outras 7 familias (Tabela
1): Triakidae (Gray, 1851), Leptochariidae (Gray, 1851), Hemigaleidae (Hasse, 1879),
Scyliorhinidae (Gill, 1862), Proscylliidae (Fowler, 1941) and Pseudotriakidae (Gill, 1893) e
Carcharhinidae (Jordan & Evermann, 1896).
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Tabela 1: Ordem Carcharhiniformes apresentada com suas familias, seus respectivos géneros

e nimero de espécies, considerando os taxons nominais viventes (COMPAGNO, 2005).

Scyliorhinidae Triakidae Hemigaleidae  Proscylliidae

134 espeécies 42 espécies 8 espécies 6 espécies
Apristurus Furgaleus  Chaenogaleus Ctenacis
Asymbolus Galeorhinus  Hemigaleus Eridacnis

Atelomycterus Gogolia Hemipristis Proscyllium

Aulohalaelurus  Hemitriakis ~ Paragaleus
Bythaelurus Hypogaleus

Cephaloscyllium lago
Cephalurus Mustelus
Galeus Scylliogaleus
Halaelurus Triakis

Haploblepharus
Holohalaerus
Parmaturus
Penthanchus
Poroderma
Schroederichthys
Scyliorhinus

Carcharhinidae  Sphyrnidae Pseudotriakidae Leptochariidae
53 espécies 8 espécies 5 especies (?) 1 espécie

Carcharhinus Eusphyra Gollum Leptocharias
Galeocerdo Sphyrna Pseudotriakis
Glyphis
Isogomphodon
Lamiopsis
Loxodon
Nasolamia
Negaprion
Prionace
Rhizoprionodon
Scoliodon
Triaenodon
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A familia Sphyrnidae Gill, 1862 compreende os géneros Sphyrna Rafinesque, 1810 e
Eusphyra Gill, 1862. O género Sphyrna possui oito espécies nominais Vviventes
(COMPAGNO, 2001): Sphyrna tiburo Linnaeus, 1758, Sphyrna lewini Griffith & Smith, in
Cuvier, Griffith & Smith, 1834, S. mokarran (Rippel, 1837), S. corona Springer, 1940, S.
couardi Cadenat, 1950, S. media Springer, 1940, Sphyrna zygaena Linnaeus, 1758 e S. tudes
Valenciennes, 1822. O género Eusphyra é monoespecifico, representado por E. blochii
Cuvier, 1817.

O corpo é bastante semelhante ao dos Carcharhinidae. Entretanto, sdo 0s Unicos
elasmobranquios a apresentarem esta uma expansdo lateral pré-branquial caracteristica,
conferindo o nome especifico de cefalofdlio a sua cabeca (GILBERT, 1967; COMPAGNO,
1988; MELLO, 2009). Este nome significa que a cabeca seria um “hidrofolio”, isto é, uma
estrutura hidrodinamica.

Sdo viviparos, de habitos bentopelagicos, e cosmopolitas presentes em aguas
temperadas e tropicais, atingindo grandes tamanhos conforme a espécie. Podem, ainda,
habitar de aguas superficiais costeiras a oceanicas sob profundidades de cerca de 275 metros.
Sdo encontrados solitarios ou formando cardumes com centenas de individuos
(COMPAGNO, 2001).

Os Carcharhinidae compreendem 53 espécies nominais viventes (COMPAGNO,
2005), representando a segunda maior familia de Carcharhiniformes, com cerca de 26% das
espécies desta ordemrmes, superados apenas pelos Scyliorhinidae, com cerca de 134 (64% de

espécies da ordem).

1.1 Distribuicao das espécies viventes de Sphyrnidae

Embora haja poucas espécies nominais viventes, os tubarfes-martelo possuem,
relativamente, ampla distribui¢do (Figura 2). Segundo COMPAGNO (2005), a distribuicéo
dos Sphyrnidae viventes é: Sphyrna lewini (Figura 2A) ocorre no Atlantico Oeste de Nova
Jersey ao Brasil, no Atlantico Oriental do Mediterraneo e Senegal ao Zaire, no Pacifico Indo-
ocidental da Africa do Sul & Nova Caledonia, no Pacifico Central do Hawaii ao Tahiti, no

Pacifico Oriental do sul da Califérnia, Estados Unidos, ao norte do Peru.
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Sphyrna tiburo (Figura 2B) ocorre no Atlantico Ocidental da Carolina do Norte e norte
de Rhode Island, Estados Unidos, ao sul do Brasil, além de Cuba e Bahamas, no Pacifico
Oriental do sul da California, ao Equador.

Sphyrna tudes (Figura 2C) ocorre no Atlantico Ocidental da VVenezuela ao Uruguai.

Sphyrna zygaena (Figura 2D) ocorre no Atléantico Ocidental da Nova Escdcia ao sul da
Argentina, no Atlantico Oriental do Mediterraneo e llhas Britanicas & Costa do Marfim, no
indico Ocidental da Africa do Sul & india, no Pacifico Ocidental do Vietnam a Nova Zelandia,
no Pacifico Central no Hawaii, e no Pacifico Oriental do norte da California ao Chile.

Sphyrna media (Figura 2E) ocorre no Atlantico Ocidental do Panama ao sul do Brasil,
no Pacifico Oriental do Golfo da Califérnia ao Equador e, provavelmente, Peru.

Sphyrna mokarran (Figura 2F) ocorre no Atlantico Ocidental da Carolina do Norte ao
Brasil, incluindo Golfo do México e Caribe, no Atlantico Oriental Norte em Marrocos,
Senegal, llhas Canarias (talvez), Gambia (talvez), Guiné (talvez), no Mediterraneo, no
Pacifico Indo-ocidental da Africa do Sul e Mar Vermelho a india, Tailandia, China, llha
Taiwan, llhas RIU Kyu, Australia (Northern Territory, Queensland, New South Wales), Nova
Caledodnia e Polinésia Francesa, no Pacifico Oriental ao sul de Baixa California e Golfo da
Califérnia.

Sphyrna corona (Figura 2G) ocorre no Pacifico Oriental no Golfo da Califérnia
(talvez) e do sul do México ao Peru.

Sphyrna couardi (Figura 2H) ocorre Atlantico Norte Oriental no Senegal, Costa do
Marfim, Guiné, Gabdo e Congo, e, possivelmente, no Mediterraneo.

Eusphyra blochii (Figura 2I) ocorre no Pacifico Indo-ocidental no “golfo” entre a
Peninsula Arabica e o Iran ao Paquistdo, India, Sri Lanka, Bangladesh, Mianmar, Maléasia,
Tailandia, Vietnam, China, Taiwan, Filipinas, Indonésia e Australia (em Qeensland e
Northern Territory).

Ainda segundo COMPAGNO (2005), no Brasil ocorrem seis espécies nominais
viventes, sendo a maioria principalmente na regido Sudeste (c.f., Sphyrna tiburo, S. lewini, S.
mokarran, S. media, S. zygaena e S. tudes).

Nota-se que algumas espécies de Sphyrnidae possuem uma distribuicdo cosmopolita
(i.e. Sphyrna lewini, S. mokarran e S. zygaena), enquanto outras sdo mais restritas (i.e. S.

tiburo, S. tudes, S. media, S. corona, S. couardi e Eusphyra blochii).
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Figura 2: Distribuicdo (em vermelho) das espécies nominais viventes de Sphyrnidae
no mundo, modificado de COMPAGNO (2005).
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1.2 Taxonomia dos Sphyrnidae

A maioria dos autores, como GILL (1862), JORDAN (1923), WHITE (1937), BERG
(1940) e GILBERT, (1967), consideram Sphyrnidae como uma familia vélida. Entretanto,
REGAN (1906) considera Sphyrnidae como uma subfamilia dentro de Carcharhinidae. Ja
COMPAGNO (1988) sugere que os tubardes-martelo fariam parte da familia Carcharhinidae,
em vez de serem considerados uma subfamilia para a mesma.

As caracteristicas compartilhadas entre os Sphyrnidae e os Carcharhinidae referem-se
a diversos aspectos da morfologia externa (GILBERT, 1967): primeira nadadeira dorsal
anterior as pélvicas, sulco naso-oral, quilhas dos denticulos dérmicos completas, dentadas na
extremidade posterior e posicionadas em uma superficie plana, presenca de membrana
nictitante, dentes ndo cuspidados e em pequeno nimero, vértebra asterospondilica (aparéncia
de “cruz de malta” em corte transversal), mesmo tipo de valvula espiral, trés fileiras de
valvulas no conus arteriosus e reproducdo ovovivipara.

Tais semelhancas anatbmicas compartilhadas suscitam dividas acerca da inclusdo dos
Sphyrnidae dentro da familia Carcharhinidae.

Tais semelhancas ainda inspiram davidas acerca do monofiletismo entre o0s
Sphyrnidae.

E importante notar que GILBERT (1967) cita outras duas caracteristicas, além da
expansdo lateral da cabeca, que diferenciam, respectivamente, os Sphyrnidae dos
Carcharhinidae: o canal descalcificado dos arcos vertebrais neural e hemal sdo convexos,
apresentando um formato de borboleta, sendo retos nos Carcharhinidae; e a lamina inferior
dos dentes é sutilmente arqueada, de formato simétrico nos Sphyrnidae, ao passo que, nos
Carcharhinidae, esta simetria é interrompida na regido distal da coroa deste arco. Portanto,
para este autor, o formato dos arcos neural e hemal vertebrais e arqueamento da lamina
inferior dos dentes seriam suficientes para validar a familia Sphyrnidae.

GILBERT (1967) sugere, ainda, uma divisdo em 3 subgéneros para a familia
Sphyrnidae em: Eusphyra, Sphyrna e Platysqualus; o subgénero Eusphyra agrupa apenas
Sphyrna blochii; e o subgénero Sphyrna agrupa Sphyrna mokarran, S. zygaena, S. lewini e S.
couardi;

O subgénero Platysqualus agrupa Sphyrna tiburo, S. tiburo tiburo, S. tiburo
vespertina, S. tudes, S. corona e S. media.

Segundo este autor, estes subgéneros possuem as seguintes caracteristicas particulares:
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Subgénero Sphyrna: orbita grande, cujo didmetro horizontal ¢ maior que a distancia
entre a margem anterior da Orbita e a abertura nasal; individuos atingem um maior tamanho,
com cerca de 3,5m a 6m de comprimento total do corpo; possui uma cabeca moderadamente
expandida, cuja maior largura tem cerca de 22,9 a 32,2% do comprimento total do corpo (em
espécimes menores que 1m); primeira a quarta fenda branquial com o mesmo comprimento, e
todas maiores que a quinta fenda branquial; nadadeira anal e sua base relativamente pequenas,
sendo a primeira com até 11% do comprimento total e a segunda com até 7,5% do
comprimento total; quinta fenda branquial localizada bem posteriormente e a quarta acima (ou
muito pouco anteriormente) da inser¢do da nadadeira peitoral; presenca de uma depressao
nasal profunda; auséncia de sulco nasal externo; lobo da primeira nadadeira dorsal terminando
bem anteriormente a insercdo das nadadeiras pélvicas; numero total de vértebras entre 174 e
206 (em geral 190 ou mais); vértebras situadas acima da regido da cavidade celomatica ndo
séo expandidas em seu tamanho.

Subgénero Platysqualus: primeira e quinta fenda branquiais iguais em comprimento, e
menores que as demais; nadadeira anal e sua base maiores que em qualquer outro Sphyrnidae,
sendo a primeira com 11 a 13,5% do comprimento total do corpo e a segunda com 7,5 a 9%
do comprimento total do corpo; base da nadadeira anal com 0,25 a 0,5 vezes o tamanho da
base da nadadeira peitoral; sulco pré-caudal superior de formato marcadamente semicircular
ou levemente pontudo, com sua porcao final voltada a regido anterior (Figura 00); sulco pré-
caudal inferior presente (algumas vezes também presente em S. lewini); quinta fenda
branquial acima da insercdo das nadadeiras peitorais (um pouco posterior em S. tiburo); lobo
da primeira nadadeira dorsal se estende até antes da inser¢do da nadadeira pélvica (exceto em
S. tiburo); dentes pequenos e ndo serrilhados, de cuspides bem pontudas; cartilagens
acessorias rostrais algumas vezes presentes (nenhuma observada em S. tiburo); segunda
nadadeira dorsal bem alta; cuja altura é igual ou maior que a altura da nadadeira anal;
nadadeira anal levemente falcada; olhos localizados anteriormente a boca, cuja linha
desenhada entre a margem posterior das Orbitas passa anteriormente a sinfise das arcadas
dentarias (interceptando a sinfise em espécimes maiores de S. tiburo); Orbitas pequenas,
separadas das narinas por uma distancia maior que o diametro horizontal da 6rbita; auséncia
de sulco nasal externo; numero total de vértebras variavel, com cerca de 142 a 202; vértebras
situadas acima da regido da cavidade celomatica ndao s@o expandidas em seu tamanho;
tamanho total do corpo relativamente menor, provavelmente chegando de 1,3 a 1,6m; talvez o

tamanho maximo em alguns casos seja ainda menor (e.g. S. corona).
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Subgénero Eusphyra: cabeca extremamente expandida, cuja largura é cerca de 42 a
29,2% do comprimento total do corpo; presenca de sulco nasal externo; poucas vértebras, com
cerca de 117 a 124 em 2 espécimes observados; vértebras do corpo entre 51 e 54, sendo 15 a
16 menos do que o numero de vértebras caudais; ); vértebras situadas acima da regido da
cavidade celomética expandidas em seu tamanho; sulco pré-caudal superior é apenas um
sulco longitudinal estreito; Orbitas separadas das narinas por uma distancia muito maior do
que o didmetro da oOrbita; um Unico conjunto anterior de poros na regido ventral da cabeca, 0
qual é caracterizado por ter um angulo agudo no canto externo posterior, e mais ou menos
alinhada a borda posterior; além de vérias caracteristicas condrocranianas (ndo listadas em
GILBERT, 1967).

1.3 Origem dos Sphyrnidae

Os fdsseis mais antigos para os Carcharhiniformes datam do Eoceno Inferior (ha cerca
de 54 milhGes de anos), quando os géneros Galeocerdo e Rhizoprionodon ja estavam
presentes. Os géneros Negaprion, Carcharhinus e Isogomphodon surgiram no Eoceno Médio
(hé cerca de 45 milhdes de anos) (CAPETTA, 1987).

Dessa forma, os registros fésseis apontam para uma relacdo biogeografica entre os
Sphyrnidae e certos géneros de Carcharhinidae mais proximos. Os registros de fdésseis para a
familia Sphyrnidae, tratados adiante, colaboram na compreensao de suas origens em relacdo
aos Carcharhinidae.

NAYLOR (1992) e MARTIN et al. (1992) afirmam que o género Sphyrna surgiu no
Mioceno Inferior (Figura3), ao passo que os Rhizoprionodon seriam do Eoceno Inferior e,
portanto, anteriores aos Sphyrna. A hipOtese de que 0s Sphyrna sdo posteriores aos
Rhizoprionodon é corroborada por MUSICK et al. (2004), que sugere, ainda, uma estreita
relacdo filogenética de ancestralidade entre os Rhizoprionodon e 0s Sphyrna.

Partindo da hipotese de MUSICK et al. (2004), que sugere que o ancestral dos
tubarbes-martelo teria um corpo em forma de torpedo, como um Rhizoprionodon, torna-se
necessario compreender o momento em que os Sphyrnidae se diferenciaram dos demais
Carcharhiniformes filogeneticamente mais proximos.

A divergéncia evolutiva entre os géneros Sphyrna, Carcharhinus e Negaprion se
iniciou no Eoceno, ha cerca de 38 milhdes de anos (NAYLOR, 1992; MARTIN et al., 1992).
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Os tubarbes-martelo possuem seus registros mais antigos no Mioceno (Figura3)
(MARTIN et al., (1992) de Portugal e Sul da Franca e Pleistoceno do Japéo, sugerindo que 0s
Sphyrnidae teriam divergido de um ancestral semelhante aos Rhizoprionodon no Oligoceno
(Figura 4), tendo dispersado através dos corredores de Tethys (MUSICK et al., 2004), que
ligavam o Mediterraneo ao Atlantico. O fechamento destes corredores iniciou o processo de
isolamento do Mar Mediterraneo. O fechamento do Istmo de Suez teria colaborado para que o
género Eusphyra permanecesse isolado no oeste do Indo-Pacifico, ao passo que os Sphyrna de
pequeno e médio porte teriam sofrido uma radiacéo para o Novo Mundo.

As especies de tubarGes-martelo de pequeno e médio porte aparentemente sdo mais
restritas a costa, fazendo menores deslocamentos do que as de grande porte.

GILBERT (1967) cita a origem dos Sphyrnidae no Eoceno (Figura 5) da Virginia

(Estados Unidos). Entretanto, trata-se de uma comunicacdo pessoal feita por P. Applegate.

Figura 3: Mapa do Mioceno (entre 5 e 24 milhdes de anos atras), tomado de Ron Blakey
(NAU Geology).

Figura 4: Mapa do Oligoceno (entre 24 e 34 milhGes de anos atras), tomado de Ron Blakey
(NAU Geology).
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Figura 5: Mapa do Eoceno (entre 34 e 55 milhdes de anos atras), tomado de Ron Blakey
(NAU Geology).

O registro féssil mais antigo para a familia Sphyrnidae é Sphyrna arambourgi Capetta
1970, ja Squalus zygaena Linnaeus 1758 (valida como Sphyrna zygaena) é a espécie-tipo das
formas viventes, embora CAPETTA (1987) coloque erroneamente aquela espécie féssil como

espécie-tipo da familia.

1.4 Cefalof6lio: desenvolvimento e fungoes

Devido a importancia taxonémica e sistemética da regido cefélica dos tubarfes-
martelo, alguns autores (i.e. VON BONDE, 1933; GILBERT, 1967; TRONSON &
SIMANEK, 1977) sugerem que estudos anatdbmicos mais detalhados acerca da mesma séo
necessarios, especialmente relativos aos nervos cranianos e cérebro, a fim de estabelecer
comparacOes entre as espécies de Sphyrnidae.

S&o poucos os dados acerca das alteracdes cefalicas durante a ontogenia craniana dos
Sphyrnidae. TORTONESE (1949) apresenta o Unico embrido esquematizado de tubardo-
martelo em literatura, referente a espécie Sphyrna zygaena, mostrando que a cabeca nesta
espécie é fusiforme nos primeiros estagios ontogenéticos. Os principais trabalhos sobre a
morfologia externa e interna (VON BONDE, 1933; GILBERT, 1967; KAJIURA, 2001;
KAJIURA et al., 2005) ndo comparam possiveis diferencas intra e inter-especificas
ontogenéticas cranianas.

Durante a fase embrionéaria das espécies de tubarfes-martelo, a cabega sofre uma

expansdo lateral, evidenciada principalmente nas capsulas nasais e regido oOptica. GILBERT
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(1967) afirma ser possivel identificar as espécies de tubarGes-martelo utilizando apenas a
morfologia do cefalofélio. Dependendo da espécie, a cabeca pode ser de arredondada e em
forma de naipe de espadas (como em S. tiburo) a extremamente expandida e em forma de seta
(como em E. blochii). Considerando que a morfologia cefalica é alterada significativamente
durante o processo ontogenético dos Sphyrnidae, a identificagdo especifica utilizando apenas
o formato do cefalofélio pode resultar em confusGes taxonémicas.

O desenvolvimento do cefalofélio dos Sphyrnidae ainda ndo foi bem estudado,
havendo diferentes hipoteses para explicar a evolucdo da regido pré-branquial dos tubardes-
martelo. Uma delas (TORTONESE, 1949) sugere que o cefalof6lio evoluiu em funcdo do
habito de vida pelagico destes tubardes. Outras (HASLER, 1957; TESTER, 1963) afirmam
que a evolucdo do cefalofélio ampliou as fungdes sensitivas visuais e olfativas dos tubardes-
martelo. Entretanto, € preciso considerar que a expansdo lateral da cabeca dos Sphyrnidae
permitiu também a expansdo do sistema de ampolas de Lorenzini, amplificando o sistema
sensorial, como sugerido por COMPAGNO (1970), SCHELLART & WUBBELS (1998) e
KAJIURA (2002). Outros autores (ALEEV, 1969; TRONSON & SIMANEK, 1977,
SPRINGER & GOLD, 1989; NAKAYA, 1995) sugerem que a expansao lateral da cabeca
colabora, junto com as nadadeiras peitorais, na melhoria da capacidade de nado dos
Sphyrnidae. Segundo estes autores, o posicionamento diferenciado do sistema sensorial,
devido a evolucgdo do cefalofélio, também teriam melhorado a detecgdo de presas através do
sistema sensorial cefalico. E conhecida a funcdo do cefalofélio na predacdo por parte de
Sphyrna mokarran sobre a raia-manteiga Dasyatis Americana (STRONG et al., 1990) e a
raia-prego Aetobatus narinari (CHAPMAN & GRUBER, 2002).

Para explicar como ocorre a expansdo lateral do cefalofélio, KYLE (1926) sugere uma
acdo de certa forma mecénica que levaria a expansao lateral da cabeca dos tubardes-martelo
nos primeiros estagios de seu desenvolvimento. Ocorreria, assim, um tipo de acéo centrifuga
na regido anterior do corpo que levaria a concentragdo cada vez maior de material primordial
nas laterais da cabeca. Entretanto, esta hipotese ndo considera a diversidade inter-especifica
encontrada na morfologia do cefalofélio dos tubardes-martelo.

COMPAGNO (1988) relaciona a origem do cefalofélio com a evolucdo da regido
Optica a partir de um cranio similar ao de um Rhizoprionodon, Carcharhinus ou, ainda, de um
Loxodon. Os processos pré-orbital e pos-orbital, primitivamente separados e parte da crista
orbital, teriam se fundido distalmente ao cranio durante sua expansao lateral, para formar uma
crista orbital secundaria. Este desenvolvimento (Figura 6) foi observado em um embrido de
Sphyrna lewini (AMNH 12464) (COMPAGNO, 1988).
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A maior dificuldade para estudar a ontogenia do cefalofdlio entre os Sphyrnidae é a
coleta de uma série ontogenética adequada. Os embrides mais jovens em cole¢des cientificas
sdo de Sphyrna tiburo, e possuem cerca de 6 a 8cm, seguidos de Sphyrna mokarran, ja com
cerca de 16 a 18cm. A maioria dos exemplares depositados em colec6es sdo juvenis de medio
porte a adultos de grande porte. Além disso, algumas espécies estdo representadas por poucos

exemplares, o que, muitas vezes, impossibilita sua dissec¢éo.

Figura 6: Série de transformacdo do cefalofdlio a partir de um ancestral Carcharhinidae
semelhante a um Scoliodon A), mostrando o processo de expansdo lateral do cefalof6lio dos
Sphyrnidae. As formas intermediarias de cefalofélio B) e C) sdo hipotéticas, e a forma D)
representa Sphyrna tiburo. Tomado de COMPAGNO (1988).

1.5 Sistema sensorial

Os Chondrichthyes representam a Unica linhagem entre os gnatostomados a apresentar
ampolas de Lorenzini (KALMIJN, 1966; HEILIGENBERG, 1993; KLIMLEY, 1993; VVon der
EMDE, 1998), formando uma rede especializada de poros eletrossensitivos capazes de captar
variagOes sutis de campos elétricos. Tal sensibilidade permite uma melhor orientagdo para o
nado e predacéo.

JOHNSEN & LOHMANN (2005) sugerem o principio da inducdo eletromagnética
como uma hipGtese para explicar como elasmobranquios utilizam seu sistema de poros
sensoriais para sua orientacdo durante a navegacdo, a partir da deteccdo de campos
magnéticos da Terra. Os canais das ampolas de Lorenzini, preenchidos por gel, funcionariam
como estruturas condutoras de campos elétricos, como o meio marinho; e os eletrorreceptores
na extremidade terminal das ampolas detectariam as variagOes de voltagem induzidas pelas

correntes marinhas.
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As ampolas de Lorenzini também s&o chamadas de neuromastos por alguns autores
(i.,e. MARUSKA, 2001; PEACH, 2003; PEACH & MARSHALL, 2009) ou, ainda,
neuromastos ampulares ou neuromastos eletrorreceptivos (KENT, 1992). Os padrdes de
distribuicdo das ampolas de Lorenzini, ou neuromastos, ja foram estudados em alguns
elasmobranquios (ALONCLE, 1966; GOMES & PARAGO, 2005; TESTER & NELSON,
1967; KAJIURA 2001; KAJIURA & HOLLAND, 2002; PEACH, 2003a; ATKINSON &
BOTTARO, 2006; WUERINGER & TIBBETTS, 2008; MELLO, 2009).

Em relacdo a familia Sphyrnidae, o estudo mais completo é de MELLO (2009), que
descreveu a distribuicdo de poros eletrossensoriais na regido ventral do cefalofélio (RVC) de
quatro espécies de Sphyrnidae (i.e. S. lewini, S. tiburo, S. tudes e S. zygaena). Durante o
presente estudo, foram observados cefalofélios de colecdes cientificas atribuidos a espécies
erradas de tubardes-martelo. A utilizacdo dos padrdes de distribuicdo das ampolas de
Lorenzini na regido ventral do cefalofélio (RVC), proposta neste trabalho, juntamente com o
formato da cabeca, colaborou na identificacéo especifica correta destes exemplares.

Os neuromastos possuem cerca de 100 pum de diametro, e por se entremearem aos
denticulos dérmicos ficam frequentemente camuflados, tendo sido descritos pela primeira vez
ha quase um século apenas (BUDKER, 1938; TESTER & NELSON, 1967; PEACH &
MARSHALL, 2009).

O sistema eletrossensorial nos Chondrychthyes compreende uma rede cefélica
composta de ampolas distribuidas na cabeca. Estas ampolas (Figura 7) sdo capazes de detectar
variacdes sutis de campos elétricos durante a navegacao e caca a presas (FREITAS et al.,
2006). A deteccdo destas variacdes elétricas é realizada por 6rgaos eletro-receptores em forma
de ampola, os quais possuem células ciliadas e sdo preenchidos por uma substancia
gelatinosa. Conexdes sinapticas na base destas ampolas fazem a ligagdo com o encéfalo, de

modo que os estimulos elétricos possam ser captados e interpretados (FREITAS et al., 2006).

Poro sensorial —_——
Epiderme T PR

Derme

Miusculo

Canal de Lorenzini

Ampola de Lorenzini

Nervo

Figura 7: Sistema de poros sensoriais em Elasmobrénquios, modificado de COMPAGNO
(2005).
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A funcdo sensorial desempenhada pelas ampolas de Lorenzini é complementada pelas
acbes mecano-sensoriais da linha lateral (FREITAS et al.,, 2006). Tanto as ampolas
eletrossensoriais como mecano-sensoriais possuem estrutura e funcéo similares, formadas por
receptores celulares ciliados de origem integumentar, preenchidas por uma substancia
gelatinosa e conectadas por sinapses neurais até o nicleo medular, para processar 0s sinais
neurais (FREITAS et al., 2006). A diferenca entre ambos estd em seus respectivos arranjos
espaciais na cabeca. Os eletro-receptores estdo organizados em manchas, e, de forma geral,
estdo restritos a cabeca, ao passo que 0s mecano-receptores estdo distribuidos na cabeca e
tronco (SCHELLART & WUBBELS, 1998; VON DER EMDE, 1998).

Entretanto, os poros sensoriais da linha lateral também possuem intima relagdo com os
poros sensoriais da regido pré-branquial em Chondrichthyes. YOUNG (1962) sugere que as
ampolas de Lorenzinni da cabeca representam uma extensdo especializada da linha lateral,
possivelmente envolvida com a deteccdo das mudangas de temperatura e presséo
hidrodindmica, estimulos tateis e/ou gradientes elétricos. MARUSKA (2001), ao descrever a
morfologia do sistema mecano-sensorial da linha lateral em diversos elasmobranquios,
denomina as unidades funcionais da linha lateral como neuromastos, 0s quais consistem em
células sensoriais pilosas que suportam células cobertas por uma cipula gelatinosa.

DOTTERWEICH (1931) subdivide a estrutura de um neuromasto em duas partes:
“ampullegang” e “endoampola”. A primeira parte € um tdbulo que termina em um poro na
pele, preenchido por um muco denso rico em mucopolissacarideos. A segunda € localizada na
base deste tubulo e compreende protrusdes vesiculares de grupos de células sensitivas,
frequentemente arranjadas em alvéolos.

Alguns neuromastos sdo superficiais (ou “pit organs”), e estdo localizados na
superficie epidérmica em sulcos (nos batdides) ou entre denticulos dérmicos (em tubardes),
com a cupula diretamente exposta para 0 meio. Um neuromasto pode estar ligado por canais
sub-epidérmicos e conectados ou ndo ao meio externo por tdbulos que terminam em poros.
Quando os neuromastos estdo fechados em bolsas sub epidéimicos, sdo chamados de
Vesiculas de Savi, e podem ser encontrados em batdides (tormedinideos, narcinideos e
dasiatideos) (SAVI, 1844, NICKEL & FUCHS, 1974; CHU & WEN, 1979; MARUSKA,
2001). Dessa forma, os neuromastos, por defini¢do, séo sinénimos de ampolas de Lorenzini.
Portanto, segundo esta descri¢do (i.e. MARUSKA, 2001), os poros sensoriais da regido pré-
branquial fazem parte da estrutura da linha lateral.

Os poucos estudos morfolégicos e moleculares acerca dos Sphyrnidae aumentam as

controvérsias taxonémicas e filogenéticas. Embora a literatura apresente algumas hipoteses,
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morfolégicas e moleculares, para explicar a filogenia dos tubardes-martelo, ndo ha ainda um
consenso, permanecendo controversa. A anatomia comparada do sistema de poros sensoriais,
assim como a morfologia craniana, fornece dados que possibilitam propor novas hipdteses
para compreender a filogenia dos Sphyrnidae, bem como estudar os diferentes habitos de vida
entre as diferentes espécies da familia.

Os Sphyrnidae possuem, em sua RVC, padrdes de distribuicdo dos poros sensoriais de

grande importancia taxonémica para identificacdo inter-especifica da familia.

1.6 Denticulos dérmicos

Os denticulos dérmicos ou escamas placéides (Figura 8) séo estruturas que recobrem a
epiderme de Chondrichthyes, e possui duas fungdes principais que sdo de protecdo e melhoria
na velocidade do nado.

Os denticulos dérmicos possuem disposicdo e morfologia particulares entre grupos de
Chondrichthyes, dependendo de seu habito de vida e fase de desenvolvimento (DEYNAT,
1998). Os caracteres referentes aos denticulos dérmicos sdo interessantes para serem
utilizados na sistematica filogenética dos grupos de Chondrychthies (APPLEGATE, 1968;
CAPETTA, 1987). Estes permitem, ainda, a inclusdo de informac6es de espécies fosseis, onde
estruturas resistentes como denticulos dérmicos e dentes fossilizados s&o mais abundantes do
que estruturas moles.

Grupos de Chondrichthyes com o héabito de vida semelhante tendem a apresentar
minimas variagbes na morfologia dos denticulos dérmicos (DEYNAT & SERET, 1996;
DEYNAT, 1998).

Os denticulos dérmicos nos Chondrichthyes se desenvolvem de forma simultanea,
ficando aleatoriamente arranjados e separados entre si, em alguns casos de forma bem
espacada (REIF, 1980a, b; 1985). Com o crescimento do corpo ou desgaste natural, os
espacos vazios da epiderme sdo cobertos por denticulos dérmicos novos, 0 que se repete ao
longo da vida do individuo (REIF, 19804, b; 1985).

Estudos referentes aos denticulos dérmicos em Chondrychthyes estdo frequentemente
associados aos de poros sensoriais, como observado em TESTER & NELSON (1967),
FISHELSON & BARANES (1998), PEACH & MARSHALL (2000), ATKINSON &
BOTTARO (2006); PEACH & MARSHALL (2009).
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Entretanto, as descri¢fes acerca dos denticulos dérmicos é negligenciada, assim como
a utilizacdo de suas caracteristicas morfologicas em estudos filogenéticos.
Algumas espécies de Carcharhinidae ja tiveram denticulos dérmicos apresentados em

imagens de microscopia eletronica de varredura.

Figura 8: Esquema geral de um denticulo dérmico e suas estruturas, modificado de
COMPAGNO (2005).

Em alguns grupos de tubarGes, incluindo os Carcharhinidae, a morfologia dos
denticulos dérmicos pode ser distinta dependendo da posi¢éo no corpo.
A morfologia dos denticulos dérmicos dos Sphyrnidae ainda é pouco estudada.

1.7 Dentes

Os dentes das espécies viventes de Sphyrnidae possuem uma anatomia externa
bastante parecida com a observada em alguns Carcharhinidae filogeneticamente préximos,
como em Loxodon, Scoliodon e Rhizoprionodon. Em espécimes fdsseis, as semelhancas séo
ainda maiores com espécies de Carcharhinus, e em muitos casos sua identificacdo é dificil até
mesmo genericamente.

Entre as espécies do género Sphyrna, as fileiras dentarias posteriores possuem dentes
molariformes proeminente e pouco diferenciados. Este género apresenta uma fraca
heterodontia ontogenética nas duas arcadas, podendo apresentar dentes serrilhados
dependendo da espécie (COMPAGNO, 1988).

Os registros fosseis sdo essencialmente representados por dentes de Sphyrna, que sao

labio-lingualmente comprimidos, com cuspide triangular e ndo muito larga inclinada para as
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fileiras anteriores, e a quilha mesial ndo é diferenciada. Dependendo da espécie, as laminas
dentérias podem ser completamente serrilnadas como em Sphyrna mokarran. Existe um né
profundo separando a quilha distal e a cuspide central. A superficie labial da coroa pode ou
ndo estar projetada sobre a superficie labial da raiz, a qual é transversalmente extendida e com
um sulco profundo margeando a superficie basal. A raiz é, em geral, proeminente (como em
S. mokarran). A lamina dentéria mesial dos dentes superiores sdo, em geral, convexas e
ligeiramente sigmdides, ao passo que, nos dentes inferiores, séo retilineas ou, até mesmo,
concavas (CAPETTA, 1987).

S&o poucos os estudos que contemplam a descricdo anatbmica dos dentes entre 0s
Sphyrnidae. E comum encontrar descri¢des pouco detalhadas, ainda que tratem de todos os
Sphyrnidae (GILBERT, 1967; COMPAGNO, 1988). Apenas CAPPETTA (1987) descreve
em detalhes e em todas as vistas (lingual, labial, lateral e basal) alguns tipos de dentes,
embora apenas fosseis, de Sphyrnidae. A auséncia de descri¢cdes dos dentes em diversas vistas
reflete na falta de informacGes importantes para comparacdo entre Sphyrnidae e géneros
filogeneticamente préximos citados anteriormente. Muitos registros fésseis de Sphyrna tém
sua identificacdo erroneamente atribuida a Carcharhinus, Rhizoprionodon e Loxodon
(CAPPETTA, 1987), o que representa um reflexo dos poucos estudos comparativos de dentes
entre espécies de Sphyrnidae e Carcharhinidae, o que é possivel apenas com estudos mais
aprofundados da anatomia dentéaria nestas familias.

Ainda em relacdo aos registros fdésseis, muitos trabalhos referem-se a levantamentos
faunisticos do Mioceno, que incluem algumas espécies de Sphyrnidae além de taxons
filogeneticamente proximos (ITURRALDE-VINENT et al., 1996; COSTA et al. 2009;
VISAGGI, 2010).

Além disso, estudos referentes aos dentes de embrides e juvenis sdo especialmente
escassos. E possivel que os poucos estudos de dentes de Sphyrnidae (i.e. GILBERT, 1967;
COMPAGNO, 1988), que tratam principalmente de dentes de adultos e, em alguns casos, sub-
adultos, deixem de apresentar caracteres dentarios que sdo perdidos em estagios mais iniciais
de desenvolvimento.

A dificuldade em estudar a anatomia completa dos dentes em Sphyrnidae aumenta
devido a raridade de certas especies em colecbes cientificas, e em diversos estagios

ontogenéticos.
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1.8 Estudos filogenéticos conhecidos

CAIRA (1985) sugere que os Sphyrnidae e Carcharhinidae sdo evolutivamente muito
relacionados, baseado em dados da relacdo parasita-hospedeiro entre estas familias.
Entretanto, este autor ndo estabelece as relacdes filogenéticas entre as familias.

JORDAN (1923) sugere que os Sphyrnidae sdo muito semelhantes aos Galeidae (que
compreendia as familias Scyliorhinidae, Leptochariidae, Triakidae, Hemigaleidae e
Carcharhinidae), diferindo apenas na forma da cabeca. COMPAGNO (1970) divide o0s
Carcharhiniformes em trés grupos distintos formados, respectivamente, por: Scyliorhinidae e
Pseudotriakididae; Triakididae e Leptochariidae; Hemigaleidae, Carcharhinidae e Sphyrnidae.
O primeiro grupo € considerado pelo autor como mais primitivo, o segundo como
intermediario e o terceiro, denominado como grupo dos Carcharhinoides superiores, como
derivado. SHIRAI (1992), DOSAY-AKBULUT (2008) e NAYLOR (1992) consideram
Carcharhinidae e Sphyrnidae filogeneticamente relacionados.

A Familia Sphyrnidae é reconhecida como monofilética por diversos autores
(GILBERT, 1967; MARTIN, 1999; KAJIURA, 2002; LIM, 2010). Entretanto, existem
hipoteses baseadas em caracteres moleculares que posicionariam os Sphyrnidae como um
clado (talvez uma tribo ou subfamilia) dentro dos Carcharhinidae (COMPAGNO, 1988;
NAYLOR, 1992).

GILBERT (1967) sugere que S. media, S. corona e S. tudes formariam um clado.
Contudo, a adicdo de S. tiburo a proposta levou ao surgimento de um subgénero monofilético
Platysqualus. Os caracteres que sustentam esta condicdo monofilética para Platysqualus
seriam: comprimentos da nadadeira anal e de sua base, comprimentos relativos das fendas
branquiais, didmetro da Orbita em relacdo a medida referente & distancia da extremidade
anterior da Orbita @ margem externa da abertura nasal, posigdes relativas das orbitas e regido
anterior da boca, presenca de sulco precaudal inferior, surgimento similar do sulco precaudal
inferior, comprimento total maximo alcancado.

Entre os Platysqualus, proposto por GILBERT (1967), S. media e S. corona teriam um
mesmo ancestral. Esta condicdo seria suportada por semelhangas relativas ao neurocranio e ao
padrdo de distribuicdo de ampolas de Lorenzinni na porcdo antero-mediana ventral do
cefalofélio. Entretanto, os caracteres ndo sdo claros. Por outro lado, S. tiburo seria a espécie

mais primitiva deste subgénero.. Entretanto, o cladograma proposto pelo mesmo autor sugere
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que S. media e S. corona sdo monofiléticos, sendo S. tiburo monofilético a estas duas
espécies.

As controvérsias filogenéticas entre os Sphyrnidae, e destes entre os demais
Carcharhiniformes, apontam para davidas em relagdo ao surgimento do cefalofélio, que pode
ter surgido mais de uma vez e em momentos diferentes na historia evolutiva desta familia.
Deve-se considerar que, entre as espécies viventes, o cefalof6lio pode ser arredondado a
muito expandido lateralmente.

A presenca de uma cabeca arredondada em embriGes, muito semelhante a de um
Carcharhiniforme, sugere que este formato poderia ter surgido primeiro, seguindo uma
seqliéncia crescente de expansdo lateral do cefalof6lio. Entretanto, os poucos estudos
filogenéticos apontam para hipoteses distintas, a partir de ferramentas diferentes: morfologia e
anélise molecular.

Entre as analises morfoldgicas, encontram-se apenas as de GILBERT (1967) e
COMPAGNO (1988). Ja as analises moleculares se concentram em LAVERY (1992),
NAYLOR (1992), MARTIN (1993) e LIM et al. (2010).

GILBERT (1967) ilustra uma arvore evolutiva (Figura 9), que ndo foi testada pelos
critérios de sistematica filogenética, baseada na observacdo de 12 caracteres diagnosticos
gerais, sendo 11 referentes a morfologia externa e 1 de anatomia craniana. Estes caracteres
serdo discutidos adiante. Cabe aqui, por engquanto, analisar o resultado do autor. A ilustracdo
que se segue (Figura 5) apresenta a condi¢cdo monofilética entre S. corona e S. media, S.

zygaena e S. lewini e S. tiburo tiburo e S. tiburo vespertina. A espécie mais basal seria

Eusphyra blochii.
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Figura 9: Hipdtese de relagbes para a familia Sphyrnidae modificada de GILBERT
(1967), com base em 12 caracteres morfolégicos ndo testados por metodologia de sistematica
filogenética. Sphyrna blochii ja modificado para Eusphyra blochii. llustracbes em escala

aproximada.
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De acordo com esta hipotese, o cefalofélio mais expandido lateralmente seria a forma
mais primitiva. Entretanto, tal expansdo lateral teria ocorrido em grupos distintos de
Sphyrnidae, uma vez que tanto formas expandidas intermediarias (i.e. S. zygaena e S. lewini)
como arredondadas (i.e. S. media e S. tiburo) aparecem como as mais derivadas. Além disso,
outro argumento que reforga esta hipdtese € o monofiletismo entre espécies de formas bem
distintas de cefalofolio (i.e. S. corona e S. media). Entretanto, vale lembrar que os caracteres
sugeridos por GILBERT (1967) foram testados no presente estudo, e seus resultados serdo
discutidos adiante.

COMPAGNO (1988) apresenta os Sphyrnidae de cabeca lateralmente mais expandida
como os mais derivados, entretanto em uma politomia envolvendo S. mokarran, S. zygaena, S.
lewini e E. blochii (Figura 10). O grupo externo utilizado € Scoliodon laticaudus, uma vez que
0 autor sugere uma intima relacdo evolutiva entre Loxodon e Sphyrna. A espécie mais
primitiva seria S. tiburo. Entretanto, a analise inferida de COMPAGNO (1988) sugere 0
mesmo que a de GILBERT (1967): a lateralizacdo da cabeca teria ocorrido duas vezes na
familia, pois, mais uma vez, uma forma intermediaria (S. corona) de cefalofélio encontra-se
inserido entre duas espécies de cefalofdlio arredondado, sendo uma mais primitiva (S. tiburo)
e outra mais derivada (S. media). O surgimento duplo de um cefalofélio bem expandido é a

unica semelhanca entre as hipdteses morfoldgicas existentes.

Scoliodon laticaudus
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Figura 10: Hipotese filogenética para a familia Sphyrnidae proposta por COMPAGNO
(1988), com base em 12 caracteres morfoldgicos nao testados por metodologia de sistematica

filogenética. llustragdes em escala aproximada.

LAVERY (1992) sugere uma hipdtese filogenética incluindo apenas 3 taxons (Figura
11), todos com cefalofélio expandido, onde S. mokarran e E. blochii formam um clado e S.

lewini inserido como a espécie mais primitiva em relacdo a este clado. Tais resultados ndo
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fornecem dados consistentes acerca da evolugdo dos Sphyrnidae, assim como acerca das
relacfes desta familia com outros Carcharhiniformes.

" A
Sphyrna lewini 8« ==

PAS )

Sphyrna mokarran & » T

Eusphyra blochii &%= (=

Figura 11: Hipdtese filogenética para a familia Sphyrnidae proposta por LAVERY
(1992), com base em dados moleculares. llustragcbes em escala aproximada.

A partir de NAYLOR (1992), os Sphyrnidae passam a ser comparados de forma mais
incisiva com outros Carcharhiniformes. Este autor utilizou o método de distancia de Wagner e
analise cladistica de caracteres. Ambas suportaram o monofiletismo para o género Sphyrna.
Um total de 17 loci foram examinados considerando a variacdo de uma proteina. A utilizacdo
de branch swapping permitiu 20000 arvores mais parsimoniosas, e 0s critérios de Majority
rule consensus, Semi-strictus consensus e Successive weighting permitiram a reducdo do
namero de hipoteses possiveis. O género Hemigaleus foi utilizado como grupo externo para
todos os taxons.

Ao utilizar Majority rule consensus, S. mokarran e S. zygaena e S. tiburo e S. tudes
formam 2 grupos monofiléticos, sendo os dois primeiros um grupo irmdo de S. lewini. Nesta
hipétese, os Sphyrnidae formam um grupo-irmao de diversas espécies do género
Carcharhinus e Prionace. O género Rhizoprionodon forma um grupo monofilético, sendo este
mais basal do que Carcharhinus e todos os Sphyrna (Figura 12).
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Figura 12: Hipotese filogenética para a familia Sphyrnidae e desta entre outros
Carcharhiniformes (Carcharhinidae e Hemigaleidae), modificada de NAYLOR (1992), com
base em dados moleculares. Cladograma obtido por Majority Rule Consensus. llustragdes em

escala aproximada.

E importante notar que o género Eusphyra ndo foi incluido na analise de NAYLOR
(1992), e, por isso, as relagcOes sugeridas entre tubarfes-martelo referem-se apenas ao género
Sphyrna.

A inclusdo de géneros Rhizoprionodon, Carcharhinus e Negaprion serd de grande
importancia para discussdes adiante acerca da origem dos ancestrais dos Sphyrnidae. Na
verdade, trata-se de um importante referencial na escolha dos grupos externos do presente
estudo. A utilizagéo de géneros diferentes de Carcharhiniformes colaboram para a formulacao
de uma hipotese filogenética que posicione o0s Sphyrnidae em relacdo aos demais

Carcharhiniformes.
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Ao utilizar Semi-strictus consensus (no weighting) (Figura 13), Sphyrna tiburo e S.
tudes continuam apresentando monofiletismo. Entretanto, os Sphyrnidae apresentam uma
politomia, envolvendo este grupo monofilético, S. lewini, S. mokarran e S. zygaena. Esta
hipdtese ndo fornece indicacdes claras sobre as relacfes entre os tubardes-martelo, assim
como da familia entre os demais Carcharhiniformes. H& muitos tdxons politdmicos, o que ndo
evidencia bem as relacfes filogenéticas entre eles. A mesma topologia foi obtida com a

utilizacdo de Semi-strictus consensus (successive weighting).
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Figura 13: Hipotese filogenética para a familia Sphyrnidae e desta entre outros
Carcharhiniformes (Carcharhinidae e Hemigaleidae), modificada de NAYLOR (1992), com
base em dados moleculares. Cladograma obtido por Semi-strictus Consensus e por Semi-

strictus Consensus (successive weighting). llustracdes em escala aproximada.
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MARTIN (1993) propds uma filogenia baseada em 2 genes mitocondriais codificantes
de proteinas (COI e Cytb) (Figura 14). Entretanto, a metodologia utilizada ndo séo claros.
Esta hipdtese considera a existéncia de duas sub-espécies de Sphyrna tiburo (i.e. S. tiburo
tiburo e S. tiburo vespertina), como proposto por GILBERT (1967), e desconsidera S.
couardi. O método obteve duas arvores com menor numero de passos. Ao utilizar o algoritmo
de Neighbour-joining, foi obtida uma &rvore idéntica a uma das duas mais parcimoniosas.

Nesta analise, Eusphyra blochii se insere como a espécie de Sphyrnidae mais
primitiva. As duas sub-espécies de S. tiburo formam um clado, representando um grupo-irmao
para o clado formado por (S. tudes + S. media), com S. corona sendo a espécie mais primitiva
em relacdo a estes dois clados. Observa-se que as espécies de Sphyrnidae com o cefalofélio
mais arredondado (i.e. S. tiburo e S. media) e intermediario (S. tudes e S. corona) formam um
grupo monofilético mais derivado do que as demais espécies. S. lewini posiciona-se como
primitiva em relagdo ao clado citado anteriormente, porém mais derivado do que S. mokarran.

Dessa forma, a condi¢cdo de cefalofélio mais expandido lateralmente seria primitiva
entre os Sphyrnidae segundo a hip6tese de Martin (1993).

Carcharhinus acronotus

Eusphyra blochii &= f i
Sphyrna mokarran “® = = f

=,
Sphyrna zygaena dld = Sphyrna
Sphyrna lewini L e
Sphyrna corona > .-~
Sphyrna media @ o.ln”” Mesozygaena
_I: Sphyrna tudes € > .
Sphyrna tiburo gy cest | Platysqualus

Figura 14: Hipdtese filogenética para a familia Sphyrnidae proposta por MARTIN

(1993), com base em 2 genes mitocondriais para proteinas. llustragdes em escala aproximada.

CAVALCANTI (2007) uma hipdtese filogenética baseada em caracteres morfoldgicos
e moleculares de literatura, obtendo uma “super-arvore” (Figura 15) para a familia idéntica a
arvore proposta por GILBERT (1967), porém desconsiderando a divisdo de S. tiburo em sub-

espécies.
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Figura 15: Hipotese filogenética para os Sphyrnidae proposta por CAVALCANTI

(2007), a partir de uma super-arvore para a familia. llustracfes em escala aproximada.

LIM et al. (2010) apresenta 0o mais recente estudo filogenético baseado em dados
moleculares para os Sphyrnidae. O autor utilizou 3 genes nucleares e 4 mitocondriais, sendo
eles, respectivamente, Internal Transcribed Spacer 2 (ITS2) Distalless 1 (DIx1) e Distalless 2
(DIx2); e Nicotinamida Adenina Dinucleotidio Desidrogenase 2 (NADH desidrogenase 2),
Citocromo b, Citocromo Oxidase | (COl) e D-loop.

Com base em um modelo misto de analise Bayesiana para os dados concatenados e
analise BEST, obteve uma arvore sem politomias, incluindo apenas os Sphyrnidae viventes
(sensu COMPAGNO, 2005) e o género Carcharhinus (representado por C. acronotus)
(Figura 16).
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Figura 16: Cladograma modificado de LIM et al. (2010), mostrando a hipotese filogenética

para os Sphyrnidae baseada em um modelo Bayesiano misto de analise com dados

concatenados e analise BEST. llustragcdes em escala aproximada.

Nesta analise, Sphyrna tiburo e S. corona aparecem como monofiléticos e mais
derivados, formando um grupo-irmé&o de S. tudes + S. media. Dessa forma, o grupo formado
pelos tubardes-martelo de cefalofélio arredondado ou intermediario € monofilético e o mais
derivado entre os Sphyrnidae, possuindo o mesmo ancestral comum a S. lewini. Duas espécies

de cefalofdlio muito parecido, S. zygaena e S. mokarran, formam um grupo monofilético com
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estados de caracteristicas considerados mais primitivos entre as espécies de Sphyrna, ao passo
que o género Eusphyra seria 0 mais primitivo dentro da familia Sphyrnidae.

Esta ultima hipotese reforca o monofiletismo entre os Sphyrnidae e sugere que a
condicdo de expansao lateral do cefalofolio teria ocorrido da cabeca em forma de torpedo (em
Carcharhinus), com o surgimento de um grupo basal com a cabeca mais lateralmente
expandida (Eusphyra), seguida de uma perda gradativa desta condicdo entre os tubardes-
martelo mais derivados. Isto denotaria que o cefalofdlio expandido teria surgido apenas uma
vez entre os Sphyrnidae, sendo esta uma condicdo primitiva dentro da familia.

E importante notar que esta hipdtese permite inferir que os primeiros tubardes-martelo
(Eusphyra) seriam de médio porte, com um marcante aumento de comprimento corporal
médio para os Sphyrna mais primitivos (i.e. S. mokarran, S. zygaena e S. lewini) e uma
relativa reducdo deste tamanho para os Sphyrna mais derivados (i.e. S. tiburo, S. corona, S.
tudes e S. media). A comparacdo entre resultados obtidos da anélise filogenética de genes
distintos (LIM et al., 2010) permite observar 6 topologias diferentes, utilizando Maximum
likelihood (Figs. 17A-F).
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Figura 17: Cladogramas tomados de LIM et al. (2010), mostrando os resultados da andlise
filogenética para 6 genes: A) D1x2, B) D1x1_intron, C) ITS, D) ND2, E) D-loop e F)
Cyb+COLl.

O género Eusphyra é o mais primitivo em 3 topologias, em D1x2 (Figura 17A),
D1x1_intron (Figura 17B) e Cyb + COI (Figura 17F). Entre as demais topologias, este género
apresenta-se como grupo-irmdo de Sphyrna mokarran (analise com ND2 e D-loop) ou em
uma posicdo intermedidria dentre os Sphyrna (anélise com ITS). Em todas as arvores, as
espécies de tubardes-martelo de menor porte e cefalofélio mais arredondado ou intermediério
aparecem como as mais derivadas.

A analise com D1x2 (Figura 17A) apresenta o grupo formado por S. tiburo + S.
corona como grupo-irmdo de S. tudes + S. media. O clado formado por estas quatro espécies
encontra-se em politomia com S. zygaena + S. mokarran e S. lewini.

A érvore obtida com D1x1 _intron (Figura 17B) modifica esta relagdo, onde S. tiburo
passa a ser monofilético em relacdo a S. tudes, e este grupo encontra-se em politomia com S.
media e S. corona. Portanto, as relacdes entre as espécies de médio porte e cefalofélio
arredondado ou intermediario encontra-se, nesta hipdtese, sem resolucdo. A analise com o
gene D1x2 apresenta o clado formado por S. corona e S. tiburo como grupo irméo do clado
formado por S. tudes e S. media, formando um grupo monofilético mais abrangente que
encontra-se politdmico ao clado (S. zygaena + S. mokarran) e S. lewini. As davidas referentes
a sequencia de polarizacdo do cefalofélio permanecem as mesmas ao utilizar tanto D1x2
como D1x1 _intron.

A andlise com ND2 (Figura 17D) apresenta S. tudes e S. media como monofiléticos,
formando um grupo-irmao para S. tiburo. Estas trés espécies formam um clado cujo grupo-
irmdo é S. corona, e este clado mais abrangente, por sua vez, é grupo-irmao de S. lewini. A
condi¢do monofilética entre Sphyrna mokarran e Eusphyra blochiii nesta anélise é sustentada
nesta hipdtese, relacao esta que é corroborada pelas analises envolvendo o gene D-loop. Dessa
forma, a condicdo plesiomorfica para o cefalofélio seria controversa, podendo ser semelhante
a Eusphyra blochii, S. mokarran ou, até mesmo, S. lewini, que se encontra em politomia com
outros 2 clados. Os cefalofolios arredondados e intermediarios apresentam-se como condic¢des
mais derivadas.

As analises com os genes ND2 (Figura 17D) e D-loop (Figura 17E) sugerem que o
género Sphyrna seria polifilético, enquanto com ITS (Figura 17C) sdo parafiléticos. O
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monofiletismo de Sphyrna é apresentado apenas nas anélises com D1x1_intron (Figura 17B),
D1x2 (Figura 17A) e COI+Cytb (Figura 17F).

Eusphyra blochii posiciona-se como o Sphyrnidae mais basal nas arvores envolvendo
0s genes D1x1 intron, D1x2, ND2 e COI+Cytb, e como um dos taxons mais derivados na
analise com o gene D-loop.

Como para o gene ND2 (Figura 17D), os resultados com o D-loop apresentam um
clado com S. mokarran e E. blochii, o qual é monofilético a S. zygaena. Esta é a Unica analise
que coloca S. media como grupo-irmdo de S. corona, e S. tudes em posi¢édo basal em relagdo
as espécies com cefalofélio arredondado.

A érvore de Cyb+COI apresenta a mesma topologia encontrada na arvore de ND2,
envolvendo S. tiburo, S. tudes e S. media, além de corroborar a posicdo de Eusphyra como o

taxon mais basal para a familia Sphyrnidae.

1.9 A problemética da familia Sphyrnidae

As diversas hipoteses filogenéticas apresentadas para a familia Sphyrnidae séo
baseadas, principalmente, em analises moleculares. Contudo, estas analises foram realizadas
sem uma revisdo taxonémica prévia.

A utilizacdo dos tdxons sem uma revisdo pode comprometer diretamente os resultados
das arvores filogenéticas. Os estudos moleculares necessitam de compara¢Ges com estudos
morfoldgicos, possiveis somente com uma revisdo anatdmica.

H& muitos caracteres ainda ndo estudados entre os Sphyrnidae, referentes,
principalmente, a anatomia craniana, sistema sensorial e anatomia externa.

O levantamento de caracteres mais consistentes sao necessarios para tornar a analise
morfoldgica mais robusta, comparando com os resultados moleculares conhecidos.

As hipoteses filogenéticas moleculares mais atuais (LIM et al., 2010) referem-se
principalmente a espécies de Sphyrnidae de ocorréncia no Atlantico Sul e parte do Indo-
Pacifico, sem abranger todas as ocorréncias para cada taxon.

Entretanto, é a existéncia de espécies cripticas de Sphyrnidae em outras regides deve
ser verificada, uma vez que ha espécies de ocorréncias muito abrangentes (i.e. Sphyrna lewini
e S. mokarran). QUATTRO et al. (2005) sugere uma espécie criptica para S. lewini baseado

em dados moleculares para 2 genes mitocondriais (Regido Controle (CR) e Cytocromo
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Oxidase | (COI)) e um gene nuclear (Lactato Desidrogenase A Intron 6 (LDHAG)), sendo
uma para o Atlantico e outra para o Indo-Pacifico.

As relacdes filogenéticas entre as espécies de Sphyrnidae de ocorréncias restritas ao
Oceano Atlantico e Pacifico ocidental (i.e. Sphyrna tudes, S. tiburo, S. couardi, S. corona e S.
media) e Indo-Pacifico permanecem controversas. Estas regides possivelmente confinaram
grupos de pouca habilidade para o nado e migracdo a longas distancias.

A escassez de individuos de cada ocorréncia é evidente nas grandes colecOes
cientificas visitadas. Embora apresentem um grande numero de exemplares para certas
espécies, algumas sdo de rara procedéncia, principalmente aquelas do Oceano Indico; ja
outras espécies mais raras, em alguns casos, sdo representadas por poucos exemplares ou
mesmo partes (como apenas a cabeca ou arcadas dentarias). Dessa forma, estudos de
sistematica filogenética ficam comprometidos, pois tém sido limitados pelo dificil acesso a
informacdes taxondmicas. O estudo envolvendo disseccédo, diafanizacdo ou uso de partes de
exemplares é dificil, pela baixa representatividade de espécimes em todos 0s oceanos em que
ocorrem.

Além disso, os exemplares-tipo da maioria das espécies nominais viventes de
Sphyrnidae estéo perdidos (GILBERT, 1967; COMPAGNO, 2001), havendo, portanto, uma
necessidade iminente de serem designados ne6tipos que possibilitardo a revisdo taxonémica
da familia.

Procurei resolver esta problematica visitando as cole¢des cientificas com a maior
abrangéncia possivel de exemplares. Também utilizei técnicas modernas para observar
caracteres mais especificos em Sphyrnidae, como Microscopia Eletrénica de Varredura de
denticulos dérmicos e dentes.

1.10 Objetivos

Pretende-se, com o presente estudo sobre os Sphyrnidae:

a) Descrever e comparar a anatomia craniana dos Sphyrnidae viventes (i.e. Sphyrna
tiburo, Sphyrna lewini, S. mokarran, S. corona, S. couardi, S. media, Sphyrna zygaena
e S. tudes);
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A descricdo da anatomia craniana colabora com as analises filogenéticas por fornecer
novos caracteres morfologicos, ao passo que permite o melhor conhecimento acerca da
evolucdo destas estruturas tanto dentro da familia Sphyrnidae como desta dentro da ordem
Carcharhiniformes;

b) Descrever e comparar a organizagdo do sistema de poros sensoriais dos Sphyrnidae

viventes;

Estudos recentes sobre a distribuicdo dos neuromastos na superficie ventral do cefalofélio
dos Sphyrnidae mais comuns (MELLO, 2009), revelaram um padréo especifico consistente. A
continuacdo desta descricdo permite auxiliar na taxonomia das espécies de tubardo-martelo,

colaborando na identificacdo de exemplares que s6 possuam o cefalofdlio;

c) Descrever e comparar a ultraestrutura dos denticulos dérmicos dos Sphyrnidae

viventes;

A anatomia dos denticulos dérmicos permanece desconhecida entre os Sphyrnidae.
Alem dos dentes, os denticulos dérmicos sdo as estruturas com maior possibilidade de
passarem por processos de fossilizacdo. Sua anatomia permite levantar caracteres
necessarios para compreender a diversidade de formas atuais e compara-las as formas
fosseis, assim como suas relacdes filogenéticas e possiveis alteracbes sexuais e

ontogenéticas.

d) Comparar as espécies de Sphyrnidae de todas as ocorréncias;
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Entre os Sphyrnidae, ha espécies viventes mais restritas a certos litorais e outras mais
migratorias e, por isso, abrangendo uma distribui¢do circumglobal. Exemplares de ocorréncias
distintas sdo comparados, especialmente entre aqueles ocorrendo em regides particulares do

Indo-Pacifico e Atlantico;

e) Analisar as relacdes filogenéticas dos Sphyrnidae, incluindo novos dados acerca da

anatomia cefalica.

A insercdo destes novos caracteres serd analisada filogeneticamente, de modo a verificar
se estes colaboram para elucidar as relacGes entre os Sphyrnidae a partir de caracteres
anatdmicos, assim como hipotetizar o posicionamento das espécies da familia dentro de um

contexto de evolugéo do cefalofélio;

1.11 Organizagéo da tese:

Esta tese foi organizada com os capitulos 1 e 2 referindo-se, respectivamente, a
introducdo e material e métodos. O capitulo 3 refere-se a revisao anatdmica das espécies de
Sphyrnidae, incluindo sua anatomia craniana e sistema sensorial. Uma vez que o capitulo 4
inicia-se com um artigo sobre o sistema sensorial do cefalof6lio em 4 espécies de Sphyrnidae,
este segue a formatag&o da revista na qual foi publicado. A continuacdo deste capitulo trata da
anatomia sensorial cefalica nas outras espécies desta familia. A bibliografia encontra-se
também na lista de referéncias do final da tese, uma vez que fazem parte de seu corpo. O
capitulo 5 trata dos denticulos dérmicos na familia Sphyrnidae, incluindo comparagcfes com
espécies filogeneticamente relacionadas de Carcharhiniformes. Este capitulo segue instructes
de formatagédo para ser submetido a publicagdo em sua revista respectiva. O mesmo ocorre
com o capitulo 6, referente a morfologia dentaria em 3 espécies raras de Sphyrnidae. A

analise filogenética encontra-se no capitulo 7, seguida das conclusdes no capitulo 8.
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2. MATERIAL E METODOS

O presente estudo é baseado nas 9 espécies viventes (sensu COMPAGNO, 2001) de
Sphyrnidae, pertencentes ao género Sphyrna (i.e. Sphyrna lewini, Sphyrna tiburo, Sphyrna
zygaena, S. tudes, S. media, S. corona, S. couardi e S. mokarran) e ao género monoespecifico

Eusphyra (i.e.: E. blochii).

2.1 Visitas a colegdes cientificas publicas

O material examinado durante este estudo encontra-se depositado nas seguintes
colecBes cientificas visitadas: Museu Nacional do Rio de Janeiro (Brasil), Universidade do
Estado do Rio de Janeiro (Brasil), Museu de Zoologia da Universidade de Séo Paulo (Brasil),
California Academy of Sciences (Estados Unidos), National Museum of Natural History -
Smithsonian (Estados Unidos) e Muséum Nacional d’Histoire Naturelle (Franca).

Os espécimes observados pertencem as seguintes instituicdes cientificas: Muséum
National d’Histoire Naturelle de Paris, Museu de Zoologia da Universidade de S&o Paulo
(MZUSP), Museu Nacional do Rio de Janeiro (MNRJ) e Universidade do Estado do Rio de
Janeiro (UERJ).

2.2 Material examinado:

Aqui segue a lista com os dados de registro dos espécimes examinados. O nimero de
exemplares para lotes com mais de 1 individuo esta determinado entre parénteses. Espécimes

—tipo estdo destacados com um asterisco.

2.2.1 Sphyrna lewini (Figura 18)
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NMNH: 108451; 108452; 179705; 206424, 111350; 179706; 159196; 232620; 29289; 52644
52642; 118660; 133580; 106544; 116449; 198616; 295163; 29999; 263407; 197384, 197511,
222057; 49330; 72476; 205854; 127113; 228699; 203487; 170554, 170555; 170556; 120376;
170557; 232621; 203101; 197374; 232964; 202883; 25180; 111201; 111243; 111244;
111414, 158561; 207004; 56337; 79282; 79285; 197627; 342716; 151539; 206427; 196140.
CAS : 14260 ; 58056 ; 58057 ; 82911 ; 30678 ; 98235; 30815 ;30816 ; 68163 ; 29953,
224410 ; 39179 ; 224409 ; 30678

SU : 14398; 11830 ; 12765 ; 52717 ; 52718 ; 52719 ; 52874 ; 14046 ; 11696 ; 14496 ; 19193 ;
12765; 66714; 18390.

MZUSP: 9973; 9974; 9975; 9976; 9977; 9978; 9979; 9980; 37334; 37335; 37336; 37337,
37338; 37339; 37340; 79729; 79834.

Figura 18: Mapa com as procedéncias (em amarelo) dos espécimes de Sphyrna lewini

examinados.

2.2.2 Sphyrna tiburo (Figura 19)

NMNH: 222047, 220661; 82710; 111125; 270969; 88677, 125760; 25171; 220660; 220662,
220686; 273355; 300455; 43359; 221727, 222035; 184870; 78180, 34734, 222050; 30687,
94754; 104318; 116450; 197894; 125763; 232622; 232683; 190595; 127109; 127101,
127115; 222051; 155964; 155648; 119827; 89933; 187722; 147793; 9270; 21627; 159198;
39882; 2710; 188028; 188029; 190591; 127131; 12/104; 127114, 64348; 127106; 127116;
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92594; 118995; 47334; 125760; 57242; 111142; 62773; 202884; 202880; 221710; 159201;
51894; 26582; 108455; 232638; 222046; 79315; 116888.

SU : 11584; 11881; 52713; 52714; 52872; 52715; 52873; 14047; 14329; 14333,

CAS : 56508; 213451; 23775; 19306.

MZUSP: 9968; 37342 (2); 37343 (1); 37344; 37345 (3); 37346 (2); 37347 (3).

Figura 19: Mapa com as procedéncias (em amarelo) dos espécimes de Sphyrna tiburo

examinados.

2.2.3 Sphyrna zygaena (Figura 20)

NMNH: 94441; 29020; 51289; 51291; 325631; 190592; 94502; 24452; 220663; 220664;
221550; 232632; 232633; 232625; 232636; 232626; 232627, 232629; 232630; 6090; 116447,
120495; 33268; 39992; 190592; 76681; 232634; 232635; 23383; 76683; 220659; 10418;
33257; 71779; 197431; 197433; 110906; 31527; 47342; 103762; 103763; 232631; 232624,
28452; 232628; 93845; 119699; 127758; 205779; 77711, 8398.

SU : 14150 ; 24125 ; 13003; 14088 ; 11883

MNHN : 0000-1039. 0000-1561, A-7796

CAS : 56507 ; 19189; 26377
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Figura 20: Mapa com as procedéncias (em amarelo) dos espécimes de Sphyrna zygaena

examinados.

2.2.4 Sphyrna tudes (Figura 21)

NMNH: 87682; 120751; 110299; 110300; 195957: 159227; 159228; 159229; 196152;
156721; 159197; 106543; 159199; 123217.

SU: 52875

CAS: 65120

MNHN : 0000-1019, 0000-1049.

MZUSP: 44660 (8);

Figura 21: Mapa com as procedéncias (em amarelo) dos espécimes de Sphyrna tudes

examinados.
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2.2.5 Sphyrna corona (Figura 22)

NMNH : 206819; 206987; 222055; 222044.
SU: 11882.
CAS: 59059

Figura 22: Mapa com as procedéncias (em amarelo) dos espécimes de Sphyrna corona

examinados.

2.2.6 Sphyrna media (inclui Sphyrna nana) (Figura 23)

NMNH : 196140; 28160; 50376; 79284; 205377.
SU: 11583; 52716
MZUSP: 37341 (2); 4304*

Figura 23: Mapa com as procedéncias (em amarelo) dos espécimes de Sphyrna media

examinados.
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2.2.7 Sphyrna mokarran (Figura 24)

NMNH : 110309; 108453; 40014; 202703; 37162; 40026; 29645; 8091; 12622; 108454,
186087.

SU : 67144 ; 14330

CAS : 55492

MNHN : A-9676.

Figura 24: Mapa com as procedéncias (em amarelo) dos espécimes de Sphyrna mokarran

examinados.

2.2.8 Eusphyra blochii (Figura 25)

NMNH: 195846; 197512; 222045; 205342

SU: 13815 ; 14495; 41989 ; 30899

CAS : 39180 ; 58058

MNHN : 0000-1068, 0000-1069 (2), A-7777 (4), A-7793 (2), 1994-05009.
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Figura 25: Mapa com as procedéncias (em amarelo) dos espécimes de Sphyrna lewini
examinados.

As ocorréncias de todas as espécies foram revisadas e mapeadas com base em material
observado e complementados por bases de dados das cole¢es cientificas que relnem a maior
diversidade numérica de individuos e espécies de Sphyrnidae. As colecBes cujas bases de
dados de procedéncias de espécies foram utilizadas sdo: British Museum of Natural History
(Reino Unido), Florida Museum of Natural History (Estados Unidos), Museum of
Comparative Zoology — Harvard University (Estados Unidos), Muséum Nacional d’Histoire
Natureille (Franca), Naturhistoriska riksmuseet (Swedish Museum of Natural History)
(Suécia), Museum fiir Naturkunde e Humboldt Universitat, Berlim (Alemanha).

Este mapeamento foi comparado aos dados de ocorréncia em literatura (COMPAGNO,
2001).

Os holétipos de todas as espécies foram levantados quanto a sua localizacdo, uma vez
que, em literatura, alguns foram considerados perdidos (GILBERT, 1967; COMPAGNO,
2001). Da mesma forma, sintipos e paratipos foram localizados em colegdes cientificas.

Outras espécies de Carcharhiniformes foram utilizadas neste estudo para terem certas
caracteristicas comparadas aos Sphyrnidae. Seus espécimes complementares sdo 0s que se

seguem.

2.2.9 Hemigaleus microstoma

NMNH: 320633



CAS : 851, 500.

2.2.10Rhizoprionodon acutus

NMNH: 151239

2.2.11 Carcharhinus dussumieri

NMNH: 72477

2.2.12 Carcharhinus acronotus

NMNH: 127120; 30679

2.2.13 Carcharhinus plumbeus

MNRJ: 526, 546

2.2.14 Negaprion brevirostris

MNRJ: 16586, 16587

2.3 Mamografias

68

A técnica de radiografia que utiliza filme de mamografia € muito mais eficiente do que

utilizando filme convencional. Este tipo de técnica é feito com um aparelho de mamografia,

que € mais sensivel e permite a visualizacdo de estruturas de pouca calcificacéo,
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principalmente em embrides. O mamografo permite a visualizagdo de tecidos moles, sendo
utilizado para deteccdo de nodulos de baixa calcificagdo nas mamas em humanos. Por ser
consideravelmente mais sensivel, permite gerar imagens mais apuradas de esqueleto de pouca
ossificacdo, cuja composicdo é de cartilagem como em Chondrichthyes. Esta técnica foi
apurada durante este estudo utilizando outros tubardes (i.e. Prionace glauca, Rhizoprionodon
lalandii e Galeocerdo cuvier) e até mesmo raias (Potamotrygon motoro e P. henlei).

A mamografia constitui um tipo de radiografia de alto contraste feito em um filme de
alta resolucdo. O raio-x passa através de tecidos com diferentes densidades até chegar ao
filme de revelagdo, que possui uma camada composta por Fosforo sensivel a radiagdo. O
filme adquire uma imagem melhorada a propor¢do que o0 raio-x o atinge. A energia e 0
comprimento de onda destes raios permite que 0s mesmos passem através dos tecidos moles e
sejam absorvidos em diferentes taxas pelo filme, de acordo com a densidade do tecido. Estas
variagdes na absorcdo de raios-x permite uma exposicao diferenciada do filme na revelacéo,
levando a maior riqueza de detalhes em tecidos de pouca calcificacao.

A mamografia permite que o espécime seja observado sem a necessidade de
dissecces, preservando o exemplar e mantendo caracteres que sdo perdidos na dissec¢éo ou
preparacdo por coledpteros dermestideos.

Os parametros utilizados neste tipo de radiografia variaram muito. Dessa forma,
diversas imagens foram feitas para cada exemplar escolhido, de modo a obter aquela com uma
imagem mais visivel de cada parte necessaria do exemplar. A calcificacdo esquelética para
cada espécime ndo foi quantificada. Entretanto, os valores da poténcia do mamografo
variaram entre 23Kv e 32Kv, dependendo do espécime e de sua densidade de calcificagdo do
esqueleto.

Em alguns casos, a utilizacdo de parametros diferentes de intensidade do raio-x levou
a imagens onde certas regides do espécime possuiam mais nitidez. Isto ocorre quando o
espéecime ja possui niveis de calcificacdo bem distintos em certas partes do corpo, levando a
uma revelagdo da imagem com camadas escuras ou claras demais. A fim de testar uma nova
técnica, uma imagem final foi composta a partir de 3 outras obtidas com intensidades
diferentes de raio-x, conseguindo, assim, uma revelacdo mais nitida. Embora tenha se
apresentado eficiente nos testes envolvendo Sphyrna zygaena e Potamotrygon motoro, esta
técnica € mais trabalhosa, exigindo manipulacdo de imagem através de softwares graficos.

Dessa forma, a mesma néo foi utilizada para os demais exemplares estudados.
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Embora a utilizacdo de filme de mamografia permita uma visualizacdo melhor do
cefalofélio, esta técnica ndo é tao precisa para a contagem de veértebras, pois a regido terminal

caudal, muitas vezes, oferece uma imagem ruidosa.
2.4 Radiografias digitais (Figura 26)

Esta técnica é ainda mais eficiente do que a de mamografia, pois gera resultados muito
mais rapidos, onde uma imagem é gerada em cerca de 5 segundos, e permite alteracdes de
contraste diretamente no computador.

Durante a visita ao National Museum of Natural History / Smithsonian Institution,
foram feitas 150 radiografias digitais de Sphyrnidae, incluindo exemplares-tipo disponiveis.
Para o presente estudo, foram selecionadas algumas para ilustragcdes. As demais encontram-se

depositadas no acervo digital do NMNH.
_— (

Figura 26: Radiografia digital de 6 especimes de Sphyrna tiburo (NMNH 155964, embrides
de fémeas com CT entre 6,0 e 8,0cm).

Devido ao grande numero de radiografias digitais tomadas durante o presente estudo,
apenas aquelas de alguns espécimes representativos foram selecionadas para serem
apresentadas junto as descri¢cbes. As radiografias dos demais exemplares encontram-se

reunidas ao final (Anexo IlI) para eventual consulta.
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2.5 Microscopia Eletronica de Varredura (MEV)

A técnica de Microscopia Eletronica de Varredura (MEV) tem sido utilizada para
estudar a morfologia de denticulos dérmicos em diversos Elasmobranquios (APPLEGATE,
1968; CAPETTA, 1987; DEYNAT & SERET, 1996; DEYNAT, 1998), permitindo visualizar
microestruturas (Figura 27) invisiveis ao microscopio optico.

Uma vez que esta € uma técnica que requer um alto custo financeiro para ser realizada,
alguns exemplares foram escolhidos. Foi retirada uma amostra de tecido epitelial para cada
espécie estudada de Sphyrnidae e, adicionalmente, alguns Carcharhinidae (i.e.
Rhizoprionodon acutus, Carcharhinus plumbeus, Carcharhinus dussumieri, Carcharhinus
acronotus e Negaprion brevirostris) e uma espécie de Hemigaleidae (i.e. Hemigaleus
micréstoma) . O protocolo de MEV seguiu JOHANSON et al. (2007).

As amostras superficiais da epiderme foram retiradas em 4 por¢des do corpo dos
espécimes escolhidos: regido dorsal da cabeca, quinta fenda branquial, primeira nadadeira
dorsal e nadadeira caudal.

Devido ao posicionamento dos denticulos dérmicos, as imagens obtidas representam
principalmente sua vista dorsal. A retirada dos mesmos apresentou-se arriscada, uma vez que

poderia danificar sua estrutura.

Figura 27: Imagem dos d al pré-branquial de S. tudes
(NMNH 159229, embrido fémea, 28cm de CT) obtida por MEV. Aumento de 500x (escala =

50um).

2.6 Analise filogenética
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Foi utilizada a metodologia cladista para a analise filogenética, utilizando programas
como PAUP* v4 (SWOFFORD 2000) com auxilio da interface grafica PaupUp v.1.0.3.1
(CALENDINI & MARTIN, 2005). A metodologia cladista utilizada sera descrita em detalhes
no capitulo 7. No presente capitulo, esta metodologia encontra-se resumida em suas etapas

principais.

a- escolha do grupo interno, incluindo todas as espécies nominais viventes (sensu
COMPAGNO, 2001) de Sphyrnidae;

b- escolha dos grupos externos, que abrangeram alguns Carcharhinidae;

c- definicdo dos caracteres e de seus estados a partir das estruturas anatdmicas
examinadas;

d- construcdo da matriz de caracteres, utilizando os caracteres de GILBERT (1967) para
testé-la pela metodologia cladista;

e- construcdo de uma matriz de caracteres utilizando aqueles listados por GILBERT
(1967) e alguns de COMPAGNO (1988), apos serem revisados, e 0s novos a partir da
revisao anatdbmica do presente estudo;

f- anélise de parcimobnia;

g- obtencdo das arvores filogenéticas que representam as hipéteses para as relagcdes entre
0s Sphyrnidae e;

h- analise dos resultados.

2.7 Nomenclatura craniana

A nomenclatura craniana segue COMPAGNO (1988) para a regido optica, e
complementada por GILBERT (1967) para outras regides, por razdes justificadas adiante.
Foram estabelecidas sinonimias considerando LLOYD et al. (1922) e VON BONDE (1933).

No caso de estruturas cranianas descritas pela primeira vez, novos nomes sao atribuidos.

2.8 Nomenclatura das regides de poros sensoriais do cefalofélio
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A nomenclatura das regides de poros sensoriais do cefalofdlio seque MELLO (2009).

MELLO (2009) apresenta todas as regides de poros sensoriais da regido ventral do
cefalofolio de forma diagndstica. Este trabalho € o primeiro a descrever em detalhes a
distribuicdo dos neuromastos da regido ventral do cefalofélio em espécies de Sphyrnidae, e,
por isso, optei pela continuidade desta nomenclatura para as demais espécies desta familia.

Foram estabelecidas algumas sinonimias para certas regides, seqguindo TORTONESE
(1949) e GILBERT (1967).

2.9 Critério de homologia

Para o estudo comparativo dos dentes, o conceito de homologia adotado é o
morfolégico, assumindo a definicdo de homologia como uma certa caracteristica encontrada
em mais de um taxon, adquirida por uma evolucdo continua a partir de uma caracteristica
presente em um ancestral comum (sensu GANS, 1985). Foi realizado um teste de similaridade
para inferir acerca da homologia dentaria, seguindo PATTERSON (1982) e STEVENS
(1984). Este teste é baseado em caracteristicas que apresentam padrBes de similaridade
morfoldgica de caracteres, ja utilizado para lamniformes (SHIMADA, 2002). A nomenclatura
dentaria segue basicamente CAPPETTA (1987), complementada por COMPAGNO (1988). A
utilizacdo da nomenclatura de CAPPETTA (1987) permite estabelecer comparacdes com 0s

registros fésseis de para os Sphyrnidae e desta familia com os Carcharhinidae.

3. RESULTADOS

3.1. REVISAO ANATOMICA CRANIANA DA FAMILIA SPHYRNIDAE

As controvérsias taxonémicas representam o primeiro ponto a ser considerado antes de
resolver as multiplas incongruéncias filogenéticas entre os Sphyrnidae. A morfologia externa,
principalmente do cefalofdlio, tem sido a principal fonte de caracteristicas para diferenciar as
especies de Sphyrnidae em diversos trabalhos (VON BONDE, 1933; TORTONESE, 1949;
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GILBERT, 1967; COMPAGNO, 1988 e 2005). As confusdes taxondmicas tornaram-se
comuns dentro da familia, uma vez que os trabalhos existentes ndo consideram as possiveis
variacdes intra-especificas de desenvolvimento do cefalofolio. Alem disso, é comum a
observacdo de poucos exemplares para algumas espécies, até mesmo sem incluir os
exemplares-tipo.

A descricdo anatdmica craniana de cada espécie de Sphyrnidae é apresentada seguida
da respectiva diagnose emendada, considerando os caracteres cranianos diagnosticos.

A nomenclatura craniana segue GILBERT (1967) e COMPAGNO (1988).

Embora tenha optado basicamente pela nomenclatura de GILBERT (1967), por fazer
parte da Gltima revisdo morfoldgica para os Sphyrnidae, a regido Optica segue a nomenclatura
de COMPAGNO (1988). Esta regido € caracteristica nos Sphyrnidae, para a qual este ultimo
autor sugere uma polarizacdo no desenvolvimento de suas estruturas cartilaginosas. Sua
nomenclatura considera o processo ontogenético, o que facilitou o estabelecimento de
importantes homologias para a regido ocular entre os Sphyrnidae e alguns Carcharhinidae
filogeneticamente proximos.

Foram estabelecidas as sinonimias entre as estruturas craninas a partir da nomenclatura
proposta por LLOYD et al. (1922), VON BONDE (1933), TORTONESE (1949), GILBERT
(1967) e COMPAGNO (1988).

As estruturas cranianas estudadas sdo as seguintes, seguidas de seus respectivos
autores e incluindo eventuais sinonimias:

Cartilagem acessoria (GILBERT, 1967).

Cartilagem infra-orbital (GILBERT, 1967); lobo distal do processo pré-orbital
(COMPAGNO, 1988).

Cartilagem pré-orbital (GILBERT, 1967).

Cartilagem rostral lateral (GILBERT, 1967); barra dorsal do rostro (LLOYD et al., 1922;
VON BONDE, 1933).

Cartilagem rostral mediana (GILBERT 1967); barra ventral do rostro (LLOYD, 1922; VON
BONDE, 1933).

Conexd@o mediorbital posterior (GILBERT, 1967); processo auditivo (LLOYD, 1922; VON
BONDE, 1933); processo pos-orbital (COMPAGNO, 1988)

Conexdo mediorbital anterior (GILBERT, 1967); processo pos-olfativo (LLOYD, 1922; VON
BONDE, 1933); processo pré-orbital (COMPAGNO, 1988).

Fenestra rostral (GILBERT, 1967).

Processo pré-orbital GILBERT (1967).
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Processo pos-orbital (GILBERT, 1967); asa distal da fusdo entre os processos pré-orbital e
pos-orbital (COMPAGNO, 1988).

Algumas estruturas cranianas apresentam caracteristicas que Vvariam intra-
especificamente entre alguns Sphyrnidae, principalmente em relagdo a presenca e formado da
fenestra rostral, presenca de cartilagens acessorias, nUmero de curvaturas do processo pos-
orbital (sensu COMPAGNO, 1988) e curvatura da fontanela preé-frontal.

A maioria das estruturas cranianas descritas no presente estudo sdo pares. Dessa
forma, serdo em geral tratadas no singular, exceto quando indicado especificamente que se

trata de uma estrutura impar.

3.2 Eusphyra blochii
Carcharhiniformes Compagno, 1973
Sphyrnidae Gill, 1872

Eusphyra Gill , 1862

Eusphyra blochii Cuvier, 1817
Sphyrna blochii Cuvier, 1817

Zygaena blochii Valenciennes, 1922
Zygaena latycephala VVan Hasselt 1823
Zygaena laticeps Cantor, 1837

Hol6tipo: ZMB 7835
Localidade-tipo: Desconhecida.
Descricdo craniana (Figura 28)

A margem anterior do rostro € reta, e as asas rostrais sdo triangulares e pontiagudas.
As cartilagens rostrais sdo as menos alongadas longitudinalmente entre os Sphyrnidae, onde
seu comprimento € igual ou menor do que a distancia entre as mesmas. A fenestra rostral e as
cartilagens acessorias podem estar presentes e a fontanela pré-frontal pode ser reta ou
profunda. Ndo foram detectados dimorfismos sexuais ou ontogenéticos.

As cartilagens olfativas sdo as mais expandidas entre os Sphyrnidae, sendo a Unica
espécie em que as aberturas nasais ndo acompanham a expansdo lateral do cefalofolio,
ficando em posicdo medial no cefalofolio e distantes dos olhos. Os sacos nasais sdo
relativamente bem expandidos, ocupando toda a area da cartilagem olfativa e ultrapassando a

altura de cada asa rostral e chegando a altura das cartilagens rostrais laterais.
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A asa olfativa é proeminente como em S. media, S. tiburo e S. lewini, porém mais
afilada.

O lobo distal do processo pré-orbital possui uma espessura menor que aquela do
processo pre-orbital, e possui uma extremidade anterior prolongada e curva.

O processo pos-orbital ndo se articula com o crénio. No género Sphyrna, este processo
encontra-se articulado ao processo pterético. A regido de intercessao entre 0s processos pré-
orbital e pos-orbital, denominada de ponte posterior, possui uma fissura de extensdo variavel,

separando em parte estes processos apenas nesta espécie entre os Sphyrnidae.

Figura 28: Esquema do cefalofolio de Eusphyra blochii (fémea sub-adulta, USNM 195846.
Escala = 1cm. Ad, Asa distal; An, Abertura nasal; Ao, Asa olfativa; Ca, Cartilagem acessoria;
Co, Cartilagem olfativa; CPr, Cartilagem Pré-orbital; CRI, Cartilagem Rostral lateral; CRm,
Cartilagem Rostral medial; FPo, Fissura Pés-orbital; Fr, Foramen rostral; LPr, Lobo distal do
Processo Pré-orbital; Or, Orbita; PPo, Processo Pés-orbital; PPr, Processo Pré-orbital; Sn,

Saco nasal.

3.3 Sphyrna lewini

Sphyrnidae Gill, 1872

Sphyrna Rafinesque, 1810

Sphyrna lewini Griffith & Smith, 1934

Zygaena malleus Valenciennes, 1822

Cestracion leeuwenii Day, 1865

Zygaena erythraea Hemprich & Ehrenberg, 1899
Cestracion oceanica Garman, 1913

Sphyrna diplana Springer, 1941

Sphyrna oceanica Garman, 1913

Observacdes: Descricdo craniana semelhante a de S. couardi.
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Nedtipo: USNM 108451 (fémea adulta holdtipo de S. diplana Springer, 1941)
Localidade-tipo: Flérida (Golfo do Mexico)
Descricdo craniana (Figura 29)

A margem anterior do rostro é levemente concava, quase reta, onde cada extremidade
lateral anterior possui uma protuberancia (asa rostral) de formato quadrado. Uma fenestra
rostral estd sempre presente, cujo formato varia de arredondado a oval ao longo do
desenvolvimento. Esta fenestra localiza-se acima da altura das trés barras rostrais. Uma
cartilagem acessoria esta sempre presente logo apds cada extremidade anterior rostral.
Possuem um tamanho pequeno e formato arredondado. A fontanela pré-frontal pode ser reta
ou profunda, sem constituir um dimorfismo sexual ou ontogenético.

As cartilagens olfativas sdo caracteristicamente bem expandidas, com as aberturas
nasais acompanhando a expanséo lateral do cefalofolio. Os sacos nasais sdo relativamente 0s
mais curtos comparados aos outros Sphyrnidae, ocupando menos da metade da cartilagem
olfativa e ndo ultrapassando a altura da asa rostral.

A asa olfativa é uma projecdo localizada na metade da cartilagem olfativa,
constituindo uma ponta voltada para a regido anterior do cranio, de formato triangular.

O lobo distal do processo pré-orbital € visivelmente mais fragil do que o processo pré-

orbital, e possui uma extremidade anterior prolongada (mais do que em S. tiburo).

CRm

Figura 29: Esquema do cefalofélio de Sphyrna lewini (fémea adulta, USNM 108451 . Escala
= 1lcm. Ad, Asa distal; An, Abertura nasal; Ao, Asa olfativa; Ca, Cartilagem acessoria; Co,
Cartilagem olfativa; CPr, Cartilagem Pré-orbital; CRI, Cartilagem Rostral lateral; CRm,
Cartilagem Rostral medial; Fr, Foramen rostral; LPr, Lobo distal do Processo Pré-orbital; Or,
Orbita; PPo, Processo Pds-orbital; PPr, Processo Pré-orbital; Sn, Saco nasal.

3.4 Sphyrna tiburo Linnaeus, 1758
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Squalus tiburo Linnaeus, 1758

Sphyrna vespertina Springer, 1940
Sphyrna tiburo tiburo Linnaeus, 1758
Sphyrna tiburo vespertina Springer, 1940

Nedtipo: SU 11584 (macho adulto hol6tipo de Sphyrna vespertina Springer, 1940).
Localidade-tipo: Panama.
Descricdo craniana (Figura 30)

A margem anterior do rostro € convexa, e as asas rostrais sdo triangulares e
pontiagudas. As cartilagens rostrais sdo as mais alongadas longitudinalmente entre as espécies
estudadas, onde seu comprimento € maior do que a distancia entre as mesmas (como em S.
tudes). A fenestra rostral e as cartilagens acessorias estdo ausentes. A fontanela pré-frontal
pode ser reta ou profunda, sem constituir um dimorfismo sexual ou ontogenético.

As cartilagens olfativas sdo as menos expandidas entre os Sphyrnidae, com as
aberturas nasais acompanhando a expansdo lateral do cefalofélio. Os sacos nasais sdo
relativamente bem expandidos, ocupando toda a area da cartilagem olfativa e ultrapassando a
altura de cada asa rostral e chegando a altura das cartilagens rostrais laterais. A asa olfativa é
proeminente como em S. media e S. lewini. O lobo distal do processo pré-orbital possui uma
espessura similar a do processo pré-orbital, e possui uma extremidade anterior curta, sendo

menor do que nos demais Sphyrnidae, como em S. tudes.

CRm

Figura 30: Esquema do cefalofolio de Sphyrna tiburo (macho adulto, SU 11584). Escala =
1cm. Ad, Asa distal; An, Abertura nasal; Ao, Asa olfativa; Ca, Cartilagem acessoria; Co,
Cartilagem olfativa; CPr, Cartilagem Pré-orbital; CRI, Cartilagem Rostral lateral; CRm,
Cartilagem Rostral medial; Fr, Foramen rostral; LPr, Lobo distal do Processo Pré-orbital; Or,

Orbita; PPo, Processo Pés-orbital: PPr, Processo Pré-orbital: Sn, Saco nasal.
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3.5 Sphyrna tudes Valenciennes, 1822
Zygaena tudes Valenciennes, 1822

Sphyrna bigelowi Springer, 1944

Neo6tipo: USNM 87682 (macho juvenil hol6tipo de S. bigelowi).

Localidade-tipo: Uruguai.

Observagdes: O exemplar MNHN A-1019, embrido macho de 24,5cm da Guiana Francesa, foi
designado por GILBERT (1967) como paralectotipo desta espécie, e o exemplar MNHN A-
1049, juvenil fémea de 34,6cm de Nice (Franca), como seu sintipo. Entretanto, ndo foram
encontrados registros de espécime-tipo, além da localidade-tipo ser duvidosa. Dessa forma, o
hol6tipo de S. bigelowi (sindnimo junior de S. tudes) USNM 87682 passa a ser denominado
como nedtipo para S. tudes.

Descricdo craniana (Figura 31)

A margem anterior do rostro é reta, e as asas rostrais sdo triangulares e ligeiramente
pontiagudas. As cartilagens rostrais laterais sdo as mais alongadas longitudinalmente entre 0s
Sphyrnidae, onde seu comprimento é maior do que a distancia entre as mesmas. A fenestra
rostral estd ausente em todos 0s exemplares examinados, exceto em um espécime cuja
proveniéncia de Nice (Franca) é duvidosa, classificado por GILBERT (1967) como lectdtipo.
A identificacdo de exemplar-tipo ndo foi encontrada. Esta fenestra esta ausente também em
todos os exemplares de S. corona. As cartilagens acessorias foram observadas em todos 0s
exemplares, até mesmo em S. corona. Em geral, as cartilagens acessorias sdo maiores
longitudinalmente e mais afiladas do que as observadas em S. lewini. Entretanto, foram
observadas cartilagens acessorias arredondadas e de tamanho reduzido nos exemplares de S.
corona da Coldmbia. N&o foram identificadas relagcdes entre o tamanho destas estruturas e o
estagio de desenvolvimento ou dimorfismo sexual.

A fontanela pré-frontal pode ser reta ou profunda, sem constituir um dimorfismo
sexual ou ontogenético.

As cartilagens olfativas possuem uma expansao lateral intermediaria entre S. lewini e
S. tiburo, com as aberturas nasais acompanhando a expansdo lateral do cefalofélio. Os sacos
nasais sao relativamente bem expandidos, ocupando toda a area da cartilagem olfativa e
ultrapassando a altura de cada asa rostral e chegando a altura das cartilagens rostrais laterais

como na maioria dos Sphyrnidae.
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A asa olfativa proeminente como em S. media, S. tiburo e S. lewini.
O lobo distal do processo pré-orbital possui uma espessura menor do que o dobro
daquela do processo pré-orbital, e possui uma extremidade anterior curta, sendo menor do que

nos demais Sphyrnidae, como em S. tiburo.

Figura 31: Esquema do cefalof6lio de Sphyrna tudes (fémea juvenil, MNHN 0000-1049.
Escala = 1cm. Ad, Asa distal; An, Abertura nasal; Ao, Asa olfativa; Ca, Cartilagem acessoria;
Co, Cartilagem olfativa; CPr, Cartilagem Pré-orbital; CRI, Cartilagem Rostral lateral; CRm,
Cartilagem Rostral medial; Fr, Foramen rostral; LPr, Lobo distal do Processo Pré-orbital; Or,
Orbita; PPo, Processo Pés-orbital; PPr, Processo Pré-orbital; Sn, Saco nasal.

3.6 Sphyrna zygaena Linnaeus, 1758
Squalus zygaena Linnaeus, 1758
Squalus malleus Shaw & Nooder, 1796
Zygaena vulgaris Cloquet, 1830
Zygaena subarcuata Storer, 1848
Cestracion zygaena Duméril, 1840

Neo6tipo: MCZ 89507-08 (sintipo de Zygaena subarcuata Storer, 1848)

Localidade-tipo: desconhecida.

Observacdes: S&o desconhecidos registros de exemplares-tipo para esta espécie, embora
LINNAEUS (1776) tenha designado a localidade-tipo pouco informativa “Europa”.

Descricdo craniana (Figura 32)
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A margem anterior do rostro é reta, onde a asa rostral € vestigial. Uma fenestra rostral
estd sempre presente, cujo formato varia de arredondado a triangular ao longo do
desenvolvimento. O fordmen rostral estd ausente na maioria dos exemplares, exceto em
apenas um juvenil do Japéo.

A fontanela pré-frontal pode ser reta ou profunda, sem constituir um dimorfismo
sexual ou ontogenético.

As cartilagens olfativas sdo caracteristicamente bem expandidas, com as aberturas
nasais acompanhando a expansdo lateral do cefalofélio. Os sacos nasais possuem uma
expansdo intermediaria, ocupando mais da metade da area da cartilagem olfativa. Séo,
portanto, relativamente maiores do que em S. lewini, porém ainda ocupam uma area menor da
cartilagem olfativa do que nos demais Sphyrnidae.

A asa olfativa esta ausente apenas nesta espécie.

O lobo distal do processo pré-orbital possui uma espessura mais de duas vezes menor
do que aquela do processo pré-orbital, e possui uma extremidade anterior prolongada

semelhante a S. lewini.

CRm

Figura 32: Esquema do cefalofolio de Sphyrna zygaena (sexo indeterminado,
AC.UERJ 853). Escala = 1cm. Ad, Asa distal; An, Abertura nasal; Ao, Asa olfativa; Ca,
Cartilagem acessoria; Co, Cartilagem olfativa; CPr, Cartilagem Pré-orbital; CRI, Cartilagem
Rostral lateral; CRm, Cartilagem Rostral medial; Fr, Foramen rostral; LPr, Lobo distal do
Processo Pré-orbital; Or, Orbita; PPo, Processo Pés-orbital; PPr, Processo Pré-orbital; Sn,
Saco nasal.

3.7 Sphyrna media Springer, 1940
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Sphyrna nana Sadowsky, 1965
Holotipo: SU 11583
Localidade-tipo: Sinaloa (Mexico).
Descricdo craniana (Figura 33)

A margem anterior do rostro € convexa, e as asas rostrais sdo triangulares e
pontiagudas como em S. tiburo. As cartilagens rostrais sdo as mais alongadas
longitudinalmente entre as espécies estudadas, onde seu comprimento € maior do que a
distancia entre as mesmas (como em S. tudes e S. tiburo). A fenestra rostral e as cartilagens
acessorias estdo ausentes. A fontanela pré-frontal pode ser reta ou profunda, sem constituir
um dimorfismo sexual ou ontogenético.

As cartilagens olfativas sdo as menos expandidas entre os Sphyrnidae (como em S.
tiburo), com as aberturas nasais acompanhando a expansao lateral do cefalofélio. Os sacos
nasais sdo relativamente bem expandidos, ocupando toda a éarea da cartilagem olfativa e
ultrapassando a altura de cada asa rostral e chegando a altura das cartilagens rostrais laterais.

A asa olfativa € proeminente como em S. lewini, S. tiburo e S. tudes.

O lobo distal do processo pré-orbital possui uma espessura similar a do processo pre-
orbital (como em S. tiburo), e possui uma extremidade anterior prolongada, como em S.

lewini.

Figura 33: Radiografia digital do cefalofélio de Sphyrna media (USNM 79284). Escala =
1,0cm. Ad, Asa distal; An, Abertura nasal; Ao, Asa olfativa; Ca, Cartilagem acessoria; Co,
Cartilagem olfativa; CPr, Cartilagem Pré-orbital; CRI, Cartilagem Rostral lateral; CRm,
Cartilagem Rostral medial; Fr, Foramen rostral; LPr, Lobo distal do Processo Pré-orbital; Or,
Orbita; PPo, Processo Pds-orbital; PPr, Processo Pré-orbital; Sn, Saco nasal.
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3.8 Sphyrna mokarran Ruppel, 1837
Holotipo: BMNH 1890.9.23.231-232.

Localidade-tipo: Massaua (Mar Vermelho).

Descricdo craniana (Figura 34)

A margem anterior do rostro é reta, e as asas rostrais sdo triangulares. A fenestra
rostral e as cartilagens acessorias estdo ausentes. A fontanela pré-frontal pode ser reta ou
profunda, porém nédo foram identificados dimorfismos sexual ou ontogenético.

As cartilagens olfativas séo caracteristicamente bem expandidas como em S. lewini e
S. zygaena, com as aberturas nasais acompanhando a expansao lateral do cefalof6lio. Os sacos
nasais sao relativamente bem expandidos, ocupando mais da metade da area da cartilagem
olfativa, ultrapassando a altura de cada asa rostral mas sem chegar a altura das cartilagens
rostrais laterais. A extensdo dos sacos nasais é maior do que a observada em S. lewini, porém
menor do que nos demais Sphyrnidae.

A asa olfativa estd ausente como em S. zygaena. O lobo distal do processo pré-orbital
possui uma espessura menor do que o dobro daquela do processo pré-orbital, e possui uma
extremidade anterior prolongada como em S. lewini.

CRm -_—

PPr PPo

Ad
LPr

Figura 34: Esquema do cefalofélio de Sphyrna mokarran (macho juvenil, USNM 202703).
Escala = 1cm. Ad, Asa distal; An, Abertura nasal; Ao, Asa olfativa; Ca, Cartilagem acessoria;
Co, Cartilagem olfativa; CPr, Cartilagem Pré-orbital; CRI, Cartilagem Rostral lateral; CRm,
Cartilagem Rostral medial; Fr, Foramen rostral; LPr, Lobo distal do Processo Pré-orbital; Or,
Orbita; PPo, Processo Pds-orbital; PPr, Processo Pré-orbital; Sn, Saco nasal.

COMPAGNO (1981) afirma que os espécimes-tipo estdo perdidos para 0s seguintes

Sphyrnidae: Sphyrna lewini (localidade-tipo New Holland, Australia), S. couardi (localidade-
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tipo Senegal), S. tiburo (localidade-tipo “América”), S. zygaena (localidade-tipo “Europa,
América”) e Eusphyra blochii. Entretanto, o hol6tipo desta ultima espécie foi encontrado. O
holétipo de S. tudes foi considerado perdido por COMPAGNO (1981), porém GILBERT
(1967) teria designado seu lectdtipo (localidade-tipo Nice, Franca). S. mokarran (localidade-
tipo Massaua, Mar Vermelho) possui somente um lect6tipo (SMB 3590), ndo examinado.

Apenas Sphyrna corona (localidade-tipo Panama, Pacifico), S. media (localidade-tipo
Mazatlan, Sinaloa, México) e Eusphyra blochii (localidade-tipo india) possuem hol6tipos
conhecidos, sendo estes respectivamente SU 11881 e ZMB 7835.

As localidade-tipo de S. tiburo é evidentemente pouco informativa, e a de S. tudes
possivelmente constitui um engano, uma vez que apenas um exemplar entre todos o0s
conhecidos seria do Mediterraneo. O erro encontra-se na propria denominacao da localidade-
tipo, ja que este exemplar foi identificado no presente estudo como de fato S. tudes, porém
nenhuma identificacdo de espécime-tipo foi encontrada no lote.

Para as espécies cujos exemplares-tipo apresentaram-se desconhecidos, foram
designados os respectivos nedtipos:

Foram levantados os exemplares-tipo para todos os Sphyrnidae viventes, de acordo
com bases de dados de colecdes cientifica.

Verificaram-se algumas correcdes a serem feitas em relacdo as respectivas
localidades-tipo e disponibilidade de exemplares-tipo das espécies de Sphyrnidae. Tais

correcdes sao descritas abaixo e resumidas na tabela 1.

3.9 Revisdo taxonémica dos Sphyrnidae

Entre todas as espécies consideradas validas de Sphyrnidae, S. tudes e S. corona
apresentaram total similaridade entre todos os exemplares observados, incluindo seus
exemplares-tipo. O mesmo foi observado entre S. lewini e 0 Unico exemplar conhecido de S.
couardi. As semelhangas referem-se tanto acerca da anatomia externa (forma do cefalofdlio,
sistema sensorial cefalico, denticulos dérmicos e dentes) como da anatomia craniana. Dessa
forma, considerei Sphyrna corona (Springer, 1940) e S. couardi como sinénimo junior,
respectivamente, de Sphyrna tudes (Valenciennes, 1822) e S. lewini, por ndo terem

apresentado caracteristicas que diferenciem os espécimes examinados. Ndo ha caracteres
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morfologicos que justifiquem o agrupamento das mesmas em diferentes espécies de
Sphyrnidae.

As descricbes anatdmicas de S. corona referem-se, portanto, as mesmas de S. tudes
neste estudo, assim como entre S. couardi e S. lewini.

GILBERT (1967) cita ainda a importancia do posicionamento da quarta e quinta
fendas branquiais em relacdo a insercdo das nadadeiras peitorais, bem como seus
comprimentos, para diferenciar os Sphyrnidae. A anatomia do clasper é reconhecidamente
utilizada para taxonomia de Elasmobranquios, sendo os de espécimes adultos mais adequados
a preparacdo para estudos devido a sua formacdo cartilaginosa ser mais firme. Entretanto,
obter individuos machos adultos de Sphyrnidae €é dificil, fazendo com que os dados

morfoldgicos dos clasperes sejam escassos para a familia.

3.10 Discusséo sobre a autoria de Eusphyra blochii

TORTONESE (1949) apresenta um embrido de S. zygaena em estagio inicial de seu
desenvolvimento, ainda possuindo filamentos branquiais dispostos externamente ao corpo
(Figura 0000). Sob o ponto de vista ontogenético, este exemplar demonstra que, a0 menos em
S. zygaena, a cabeca em forma de torpedo (semelhante aos demais Carcharhiniformes) seria
primitivo em relacdo a cabeca expandida. Este exemplar encontra-se perdido de cole¢es.

GILBERT (1967) afirma que todas as espécies de Sphyrnidae podem ser identificadas
a partir apenas da forma da cabeca, considerando aspectos como presenga ou auséncia de
indentacdo mediana, presencga ou auséncia de um sulco nasal externo e interno e comprimento
total da cabeca. Entretanto, este autor ndo considera as modificagdes ontogenéticas pelas
quais o cefalofdlio passa, embora afirme que estas caracteristicas podem ser utilizadas até
mesmo em espécimes pequenos. Afirma, ainda, que algumas caracteristicas do neurocranio
diferem interespecificamente entre os Sphyrnidae, sendo elas: forma das por¢des anterior e
posterior dos processos préorbitais, grau de desenvolvimento das asas rostrais e da cartilagem
olfativa, forma da cartilagem rostral, presenca ou auséncia de cartilagens acessorias rostrais,
presenca ou auséncia de fenestra rostral e formato da fontanela anterior.

O género Eusphyra foi descrito pela primeira vez por Cuvier (1817), baseado em uma
figura de BLOCH (1785), que ndo apresentava a espécie-tipo ou a localidade-tipo (GILBERT,
1967; COMPAGNO, 2001).
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Figura 35: Esquema de Squalus zygaena (sindbnimo de S. zygaena) tomado de Bloch (1785),
identificado erroneamente como E. blochii em GILBERT (1967) e COMPAGNO (1988).

Entre os Sphyrnidae, Eusphyra ¢ um género valido e monoespecifico (GILBERT,
1967; COMPAGNO, 2001). GILL (1862) considerou que a proximidade maior das narinas a
ponta do rostro do que aos olhos, e a enorme expansdo lateral da cabeca, sdo caracteristicas
suficientes para colocar Eusphyra como um género distinto entre os Sphyrnidae. JA GILBERT
(1967) e COMPAGNO (2001) validam o género Eusphyra pela expansdo extrema do
cefalofdlio, presenga de um sulco nasal externo, menor numero relativo de vértebras,

alargamento da vértebra localizada sobre a porcao posterior do celoma.

%

Figura 36: Esquema de S. zygaena tomado de CUVIER (1817), identificado erroneamente
como o mesmo exemplar de E. blochii de BLOCH (1785).
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J

Figura 37: Esquema de E. blochii em vistas A) dorsal e B) ventral, tomado de
VALENCIENNES (1822).

3.11 Discussao sobre a descricdo craniana dos Sphyrnidae

Desde a descricdo da espécie-tipo da familia (i.e. Sphyrna zygaena) no seculo XVIII, o
estudo anatémico do cefalofélio dos Sphyrnidae tem sido negligenciado.

As espécies desta familia tém sido decritas com base em caracteres externos gerais que
variam principalmente por raz6es como a) estagio de desenvolvimento, b) tipo e preservacao
e ¢) manipulacdo danosa do espécime. Trabalhos envolvendo dissec¢bes do cefalofélio sédo
escassos e antigos (i.e. VON BONDE, 1933; TORTONESE, 1950), contando com técnicas de
preservacdo como o uso de formol, que podem deteriorar e até modificar a anatomia do
espécime.

A primeira e Unica revisdo anatdbmica para 0s Sphyrnidae que considerou a morfologia
craniana (GILBERT, 1967) examinou poucos exemplares para cada espécie. Embora tenha
sido a primeira tentativa de sugerir uma hipotese de relagdes filogenéticas para a familia
Sphyrnidae, esta ndo seguiu padrdes sistematicos, comprometendo a proposta.

A similaridade da regido pds-branquial entre espécies de Sphyrnidae e Carcharhinidae
é evidente, o que leva a valorizagdo da cabeca, especialmente do cranio, como uma fonte de
caracteres a ser utilizada em analises filogenéticas. A forma de nadadeiras e suas proporcoes
fornecem estados subjetivos, que podem ocultar informacges e deturpar a analise sistematica.
Seria mais prudente utilizar o esqueleto das nadadeiras para levantar dados acerca destas
estruturas. O presente estudo ndo encontrou caracteres consistentes de esqueleto de nadadeiras

para serem utilizados, uma vez que a tecnica disponivel de radiografia ndo fornece todas as
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vistas das cartilagens das nadadeiras. Apenas em vista lateral, as mesmas parecem similares
inter-especificamente. Entretanto, como observado, uma mesma forma geral de nadadeira
entre duas especies pode possuir mais de um tipo de esqueleto, o0 que permite descartar o uso
de formas e proporcGes das mesmas em estudos sistematicos.

Entre os tipos de caracteres morfoldgicos mais utilizados para estabelecer hipdteses de
relacOes filogenéticas estdo os referentes a proporcdes e formas gerais de nadadeiras e cabeca.
Mais recentemente, COMPAGNO (1988) sugeriu outros caracteres referentes ao cranio,
porém a forma como sédo tratados seus estados ainda é desprovida de critérios sistematicos,
tornando a analise duvidosa. Embora o mesmo autor afirme que a lista de caracteres utilizados
na hipotese de GILBERT (1967) possua muitas homoplasias entre os Sphyrnidae e os
Carcharhinidae, o0 mesmo propde diversos outros caracteres homoplasicos referentes a formas
e propor¢Oes anatdmicas, 0s quais podem, em alguns casos, se alterar com o desenvolvimento.
O principal critério de COMPAGNO (1988) é o de agrupamento por similaridades, sem testar
sistematicamente os estados de caracteres para sustentar os clados propostos.

Entre as sinapomorfias propostas por COMPAGNO (1988) para sustentar o
monofiletismo entre Scoliodon e Sphyrnidae estdo: cabeca achatada em forma de espatula e
ligeira expansdo lateral da cabeca em Scoliodon, modificado em cefalofélio em Sphyrnidae;
perda de cuspides acessdrias nos dentes e substituicdo por laminas; sulcos pré-nasais
desenvolvidos; capsulas nasais lateralmente expandidas; bases do processo pds-orbital
rebaixadas no cranio. Dessa forma, este clado € definido por caracteres que ndo foram
testados, e sdo encontrados em diversos outros tubardes.

O mesmo trabalho é o Unico a esquematizar alguns cranios (vistas dorsal e ventral) de
Sphyrnidae, considerando Sphyrna tiburo (LJVC 0302, fémea adulta), S. media (regido
mediana, LJVC 0302, adulto de sexo indeterminado), S. zygaena (regido mediana, LIJVC
0213, macho juvenil) e Eusphyra blochii (LJVC 0303, juvenil de sexo indefinido, e GVF 60-
210, macho adulto. A auséncia das demais espécies viventes (sensu COMPAGNO, 2001) (i.e.
S. corona, S. couardi, S. tudes e S. mokarran) compromete a anélise filogenética da familia a
partir de uma matriz mais robusta. Para tanto, o primeiro passo € uma revisao anatbmica dos
Sphyrnidae que também considere o cefalofélio em um grande nimero de espécimes e
estagios de desenvolvimento.

O estudo do cefalofolio nos Sphyrnidae permitiu levantar 16 caracteres que colaboram
na distingdo inter-especifica. E importante notar que a expansdo do cefalofélio implica em
diversas alteragdes ocorridas de acordo com a histdria evolutiva de cada espécie.
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A regido Optica teve alteragBes consideraveis que caracterizam a familia Sphyrnidae.
Embora sua anatomia bésica se repita, 0s processos cartilaginosos que o formam adquiriram
proporcOes e formatos caracteristicos entre as espécies de Sphyrnidae.

A expansdo lateral das capsulas nasais merece destaque por apresentar caracteristicas
distintas. Embora o cefalof6lio mais expandido sugira externamente o aumento do espaco
preenchido pelos sacos nasais, foi observado que esta ndo foi uma regra. Os sacos nasais sO
preenchem toda a cavidade das cartilagens olfativas em espécies de menor porte e cefalofélio
menos expandido (i.e. S. tudes, S. tiburo e S. media) ou com o cefalofélio mais expandido (i.e.
E. blochii). Alem disso, Eusphyra blochii € a Unica espécie cujas aberturas nasais ndo
acompanharam a expansdo lateral do cefalofdlio, permanecendo distantes dos olhos.

Caracteres referentes a estruturas mais frageis, como as asas olfativas, cartilagens
acessorias e processos pré e pos-orbitais, podem ser comprometidos com preparacGes através
de disseccbes ou besouros dermestideos. As asas olfativas, quando danificadas, ddo a
impressdo de estarem ausentes, perdendo-se um carater que apresentou-se importante
taxonomicamente; As cartilagens acessorias s6 podem ser visualizadas por radiografias. Sua
funcdo e origem sdo desconhecidas, porém é provavel que seja homologa a asa rostral por sua
proximidade; Ja entre os processos orbitais citados, o mais incomum é pdés-orbital em E.

blochii, pois € o Gnico caso em que 0 mesmo ndo possui ligacdo com o cranio.

4. REVISAO ANATOMICA SENSORIAL CEFALICA DA FAMILIA SPHYRNIDAE

4.1 Sphyrna mokarran

Esta espécie possui as regides de poros sensoriais na RVC similares as de S. lewini. A
unica diferenca encontrada foi no formato da sub-regido rostral medial, que é quadrada como

em S. zygaena, em vez de arredondada como em S. lewini.

4.2 S. media
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A regido rostral nesta espécie é bem distinta em relacdo aos demais Sphyrnidae.

H& uma sub-regido rostral impar, uma sub-regido medial e outra distal, como na
maioria das espécies da familia. A sub-regido medial distingue-se da impar por possuir poros
muito menores dispostos em franja, destacando a mesma, ao contrario de S. tiburo.

As regido nasal é bastante similar & observada em S. tudes.

A regido bucal interna anterior é similar & observada em S. tudes, e a a sub-regido
posterior € semelhante a dos demais Sphyrnidae.

A regido infra-orbital é dividida em 3 sub-regides individualizadas como na maioria
dos Sphyrnidae (exceto S. tudes). Suas sub-regiGes possuem formato similar a de S. lewini,
exceto pela sub-regido proximal, que possui formato similar a de S. tiburo.

A regido bucal externa possui uma delimitacdo semelhante a observada em S. lewini,

porém com um namero visivelmente menor de poros.

Figura 38: Regido ventral do cefalofélio de Sphyrna media (sexo indeterminado, MZUSP

37341), com os poros demarcados sobre a foto do cefalofélio.

Figura 39: Esquema da distribuicdo de poros sensoriais na regido ventral do cefalofélio de

Sphyrna media.
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4.3 Eusphyra blochii (Figs. 37 e 38)

A regido rostral possui uma sub-regido impar anterior com um sulco medial,
semelhantemente a S. tudes porém ainda mais profundo. A &rea sulcada desta sub-regido
possui um formato mais quadrangular, diferindo-se de S. tudes, cuja sub-regido é mais
triangular. Ja a area que margeia 0 rostro possui extremidades bem definidas como as
encontradas em S. lewini. Além desta sub-regido impar, a regido rostral possui uma por¢édo
par, de formato arredondado e tamanho similar ao da sub-regido impar.

A regido nasal é caracteristica, com extremidade proximal possuindo forma de gancho
e a distal levemente larga.

A regido infra-orbital é formada por 3 sub-regifes: anterior, distal e proximal. A sub-
regido anterior é afilada anteriormente, destacada como em S. zygaena e S. media,
acompanhando a regido dos sacos nasais inteiramente, com um formato afilado e de grande
extensdo. Além desta, ha outras duas sub-regifes posteriores e alinhadas horizontalmente. A
porcao distal possui um formato semelhante em S. lewini, sé que mais afilada e alongada em
E. blochii. J& a por¢do proximal também se assemelha & de S. lewini, porém mais afilada.

A regido bucal interna anterior € composta apenas por sua sub-regido posterior. A
porcdo anterior € ausente apenas neste género. H& uma descontinuidade entre as regides
nasais, demonstrando que a sub-regido bucal interna anterior é ausente, e ndo
coalescente a nasal.

A regido supra-orbital encontra-se coalescente a bucal externa, como em S. lewini, S.
tiburo, S. tudes e S. media. A porcéo referente a regido bucal externa ¢ afilada e acompanha

toda a margem posterior da cabeca.

Figura 40: Regido ventral do cefalofdlio de Eusphyra blochii (fémea sub-adulta, NMNH
0000-1068).
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Figura 41: Esquema da distribuicdo de poros sensoriais na regido ventral do cefalofélio de

Eusphyra blochii.

4.4 Discussao sobre sistema sensorial

A familia Sphyrnidae compreende os tubarfes cuja area da cabeca € adaptada para o
desenvolvimento e expansdo dos poros sensoriais. A rede de poros da RVC forma regides e
sub-regides caracteristica para cada espécie desta familia, conferindo uma importante fonte de
caracteres taxondmicos para identifica-los especificamente.

Algumas destas sub-regides poderiam ser interpretadas como coalescidas devido a sua
grande proximidade, tornando sua classificacdo um tanto subjetiva em alguns casos. Mesmo
utilizando critérios como o diametro dos poros para diferenciar sub-regiGes, algumas
divergéncias podem ocorrer. A sub-regido rostral anterior par, quando presente, pode ser
interpretada como uma extensdo da sub-regido anterior impar. Por outro lado, a sub-regido
rostral impar em S. tiburo poderia ser interpretada como possuindo 2 sub-regides distinguidas
por poros de didmetros diferentes. Outra caracteristica bastante variavel é a delimitacdo das
sub-regides de poros da RVC. Os caracteres de importancia filogenética e taxondmica
apresentados devem considerar a) o formato geral das regides de poros e de suas sub-regides
mais marcantes, b) a interacdo espacial entre regides e sub-regides de poros e ¢) o nimero de
sub-regides para cada regido de poros.

A utilizacdo de caracteres sensoriais da RVC de S. mokarran, S. media e E. blochii
(Figura 39) deste estudo complementam as existentes em literatura (Figura 40, ver MELLO,
2009) e permitem a identificacdo especifica entre todos os Sphyrnidae viventes. E necessario

ressaltar que a utilizacdo destes caracteres esta ligada diretamente a observacdo do formato do
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cefalofolio, permitindo que até mesmo S. mokarran e S. lewini, cujo sistema de poros na RVC
é similar, sejam distinguidos.

A observacdo de similaridade intra-especifica entre embribes, juvenis e adultos,
sempre que disponiveis, permite afirmar que estes caracteres permanecem em todos 0s
estagios de desenvolvimento examinados.

Regides
de poros  Sphyrna mokarran Sphyrna media Eusphyra blochii
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Figura 42: Quadro comparativo com 0s esquemas das regides de poros sensoriais na regido
ventral do cefalof6lio em Sphyrna mokarran, S. media e Eusphyra blochii.
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Figura 43: Quadro comparativo com 0s esquemas das regifes de poros sensoriais na regido
ventral do cefalofolio em Sphyrna lewini, S. tiburo, S. tudes e S. zygaena, tomado de MELLO
(2009).
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5. DENTICULOS DERMICOS

Este capitulo trata, inicialmente, da descri¢do geral dos denticulos dérmicos na familia
Sphyrnidae, seguida das descricbes especificas e comparagdes com espécies de
Carcharhinidae e Hemigaleidae.

5.1 Denticulos dérmicos na familia Sphyrnidae

De forma geral, os denticulos dérmicos das espécies de Sphyrnidae possuem uma
ornamentacdo caracteristica em sua superficie dorsal. O soerguimento da superficie dorsal dos
denticulos dérmicos forma microestruturas com aproximadamente 10um a 20um, cujas
margens anterior e posterior sdo reforcadas. Uma uma leve depressdo no meio de cada
microestrutura sugere o aspecto de ‘“calha” as microestruturas. A curvatura convexa do
denticulo dérmico, junto com sua ornamentacdo, conferem um carater hidrodindmico aos
mesmaos.

Entre as espécies de Sphyrnidae, o formato e a ornamentagdo dos denticulos dérmicos
podem mudar inter-especificamente nos aspectos de a) forma dos denticulos dérmicos, b) sua

disposicdo entre 0s demais e €) sua ornamentacao.

5.2 Forma dos denticulos dérmicos

A superficie dorsal é abaulada, com microestruturas visiveis apenas em MEV, sendo
algumas com o formato ligeiramente hexagonal. Em geral, sua margem anterior € composta
por 3 pontas, onde a ponta central pode ser caracteristicamente mais prolongada ou curta. Do
centro de cada ponta parte uma quilha que se prolonga por todo o denticulo dérmico até seu
ponto de insercdo na epiderme. Duas quilhas laterais estdo presentes, partindo de cada ponta

lateral do denticulo e se extendendo até a margem de inser¢do do mesmo.
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5.3 Disposigéo entre os denticulos dérmicos

Ha dois tipos de disposicao entre os denticulos dérmicos dos Sphyrnidae: sobrepostos
ou imbricados.

Um denticulo estd sobreposto (Figura 41A)a outros quando esta recobrindo grande
parte de outro adjacente a este. Entre os Spyrnidae, a sobreposicdo ocorre com cerca de
metade do denticulo imediatamente posterior sendo recoberto. Tanto a regido central como as
bordas laterais de um denticulo podem ser sobrepostas por outros, de forma que um denticulo
posterior esta sempre recoberto por até cerca da metade pelo denticulo adjacente anterior.

A justaposicdo dos denticulos dérmicos (Figura 41B) ocorre quando apenas parte
destes estd sendo recoberta pelos demais adjacentes, onde sua superficie dorsal fica quase
totalmente em contato com o meio externo. Nestes casos, a base de inser¢do do denticulo é
claramente maior, possuindo um didmentro relativamente semelhante ao do prdprio denticulo.

Isto faz com que os mesmos fiquem organizados de maneira mais separada.

Figura 44: MEVs com A) denticulos dérmicos sobrepostos e B) justapostos. A seta em B)

mostra a base de insersdo do denticulo.

5.4 Ornamentacéo dos denticulos dérmicos

As microestruturas que ornamentam os denticulos dérmicos organizam-se de maneira

mais ou menos transversal ao longo dos mesmos. Esta ornamentacdo em geral ocorre sobre
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toda a superficie dos denticulos, podendo ser interrompida apenas na porcdo proxima a

margem posterior (Figura 43).

o 4

Figura 45: MEV da ornamentacdo detalhada das microestruturas de um denticulo dérmico em

um Sphyrnidae. Escala = 10um.

Espécies que atingem um menor tamanho corporal, distribuicdo mais restrita e de
habitos mais costeiros tendem a possuir denticulos dérmicos com microestruturas

relativamente maiores (i.e. S. tiburo, S. tudes e S. media).

5.5 Descricdo dos denticulos dérmicos entre as espécies de Sphyrnidae

As descricdes a seguir repetiram-se para os denticulos dérmicos cefalicos, da regido

branquial e na primeira nadadeira dorsal.

5.5.1 Sphyrna lewini

Denticulos com a ponta central curta e de comprimento semelhante ao das pontas
laterais (que sdo maiores do que em S. tudes). A ornamentacdo é semelhante a observada em
S. tudes. Os denticulos estdo sobrepostos entre si, As 3 quilhas sdo proeminentes e continuas

em sua extensao.
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5.5.2 Sphyrna tiburo

Denticulos com a ponta central curta, porém ligeiramente maior do que as cuspides
laterais. A ornamentacdo é continua ao longo de sua superficie. Os denticulos estdo

sobrepostos entre si, e as 3 quilhas sdo proeminentes e continuas em sua extensao.

5.5.3 Sphyrna tudes

A regido cefalica dos exemplares examinados apresentou forma, disposicdo e
ornamentacdo similares nos denticulos dérmicos da regido cefélica dorsal e na primeira
nadadeira peitoral. Dessa forma, apenas a regido cefélica sera indicada nas descri¢cdes, porém
se equivale a da primeira dorsal.

Denticulos com a ponta central prolongada em mais do triplo das pontas laterais que,
por sua vez, sdo vestigiais. A ornamentacdo é continua ao longo da superficie dorsal do
denticulo, possuindo visivelmente microestruturas maiores e em menor nimero do que em
outras espécies (i.e. S. mokarran e E. blochii). Os denticulos estdo organizados de forma
justaposta, com a base de fixacdo possuindo um diametro similar ao do proprio denticulo. As

3 quilhas sdo proeminentes e continuas em sua extensao.

5.5.4 Sphyrna media

Denticulos com a ponta central prolongada (como em S. tiburo) de forma similar as
laterais. Alguns denticulos podem apresentar a ponta central com, no maximo, o dobro do
comprimento das pontas laterais. A ornamentacao é semelhante a observada em S. tiburo e S.
tudes, sendo continua ao longo da superficie dorsal do denticulo, possuindo visivelmente
microestruturas maiores e em menor nimero do que em outras espécies. Os denticulos estdo
organizados de forma justaposta, como em S. tudes. As 3 quilhas sdo continuas e

proeminentes em sua extenséo.
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5.5.5 Sphyrna mokarran

Denticulos com a ponta central prolongada em mais do triplo das pontas laterais que,
por sua vez, sdo vestigiais. A ornamentacdo € continua ao longo da superficie dorsal do
denticulo, possuindo visivelmente microestruturas maiores e em menor numero do que em
outras espécies (i.e. S. mokarran e E. blochii). Os denticulos estdo organizados de forma
justaposta, com a base de fixacdo possuindo um didametro similar ao do proprio denticulo. As

3 quilhas sdo proeminentes e continuas em sua extensao.

5.5.6 Eusphyra blochii

Denticulos com a ponta central prolongada em cerca de duas vezes mais do que as
pontas laterais, que sdo curtas e maiores do que em S. tudes. A ornamentacdo € continua ao
longo da superficie dorsal do denticulo, possuindo visivelmente microestruturas menores e em
maior numero do que em outras espécies (i.e. S. tiburo, S. tudes e S. media). Os denticulos
estdo organizados sobrepostos entre si. As 3 quilhas sdo continuas e proeminentes em sua

extensao.

5.6 Discussao

Entre os espécimes examinados, ndo foram observados dimorfismos sexuais ou
ontogenéticos para as respectivas regides do corpo (i.e. superficie dorsal do cefalofélio,
primeira nadadeira dorsal e nadadeira caudal). Entre estas, as amostras do cefalofdlio e
primeira nadadeira dorsal apresentaram 0 mesmo tipo e organizacgdo de denticulos dérmicos.

Devido ao alto custo para realizar as MEVs, apenas alguns exemplares foram
escolhidos para a descri¢do de denticulos. Os resultados permitem caracterizar os denticulos

dérmicos em nivel de familia e especifico, a partir da regido cefalica. Observacdes em adultos
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s80 necessarias para que uma caracterizagcdo mais completa inter-especifica da familia possa
ser feita. Devido ao estado de conservagdo dos exemplares de S. zygaena, esta foi a Unica
espécie cujos denticulos dérmicos ndo foram descritos aqui.

Espécies que atingem um menor tamanho corporal, distribuicdo mais restrita e de
habitos mais costeiros apresentaram denticulos dérmicos com microestruturas relativamente
maiores (i.e. S. tiburo, S. tudes e S. media). Ja as espécies de maior tamanho corporal e
distribuicdo cosmopolita possuem denticulos com menores microestruturas e em maior
numero, sendo estas de forma relativamente mais simétrica e mais hexagonais. Isto
provavelmente reflete em sua hidrodindmica, uma vez que este tipo de denticulo dérmico

cefalico esté presente apenas nos Sphyrnidae adaptados a nadar grandes distancias.

6. ANALISE FILOGENETICA

O objetivo deste capitulo é propor uma hipdtese, baseada em morfologia, para as
relacfes filogenéticas entre os Sphyrnidae viventes. As relacdes obtidas sdo comparadas as
existentes em literatura, utilizando a metodologia cladista proposta por HENNIG (1966). Esta
analise filogenética € a primeira, baseada em morfologia, que utiliza caracteres cranianos e
sensoriais entre 0s Sphyrnidae.

Os caracteres morfologicos propostos por GILBERT (1967) foram revisados e
testados seguindo a metodologia cladista, de modo a analisar estes resultados com as relagdes
filogenéticas entre os Sphyrnidae propostas pelo autor.

Os novos caracteres morfolégicos foram adicionados aos de GILBERT (1967), e

codificados com base nos principios cladisticos.

6.1 Escolha dos grupos externos
Os grupos externos foram escolhidos com base naqueles ja utilizados ou sugeridos em
estudos de relacdes filogenéticas entre os Sphyrnidae e/ou de sua posi¢do entre os demais
Carcharhiniformes (GILBERT, 1967; COMPAGNO, 1988; LAVERY, 1992; NAYLOR,
1992; MARTIN, 1993; CAVALCANTI, 2007; DOSAY-AKBULUT, 2008; LIM et al., 2010).
Optel, ainda, por considerar estas filogenias conhecidas e, ainda, os dados existentes
sobre a origem dos Sphyrnidae (MUSICK et al., 2005) para a escolha dos 5 taxons que
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compdem o grupo externo, que sdo os seguintes Carcharhiniformes: Rhizoprionodon acutus,
Carcharhinus acronotus, Carcharhinus dussumieri, Carcharhinus plumbeus e Negaprion
brevirostris.

Estes taxons foram escolhidos por apresentarem relacdes proximas aos Sphyrnidae em
diversas hipoteses, as quais utilizam diferentes metodologias (COMPAGNO, 1984;
NAYLOR, 1989, 1992). A relacdo dos Sphyrnidae com os Carcharhinidae é reforcada em
MUSICK et al. (2005), ao sugerir que esta familia teve um ancestral semelhante aos
Rhizoprionodon. Isto é reforcado por registros fosseis que apontam para a origem dos
Sphyrnidae (MUSICK et al., 2005).

A espécie Carcharhinus acronotus esta presente em todas as hipdteses filogenéticas
que envolvem as relacbes entre os Sphyrnidae e Carcharhinidae, e sua distribuicdo esta
restrita ao oceano Atlantico ocidental. C. dussumieri esta presente apenas na proposta de
NAYLOR (1992), sendo a espécie mais restrita entre os Carcharhinus escolhidos para esta
analise, ocorrendo apenas no oceano indico. Ja C. plumbeus é o Carcharhinus com mais
ampla distribuicdo, sendo cosmopolita.

A inclusdo de uma espécie do género Negaprion (i.e. N. brevirostris) justifica-se por
ser mais basal do que Carcarhinus (NAYLOR, 1992; DOSAY-AKBULUT, 2008).

Optei por incluir também uma espécie de Rhizoprionodon por sua estreita relagdo
filogenética e morfoldgica com os Sphyrnidae (NAYLOR, 1992; SPRINGER, 1964,
COMPAGNO, 2002; MUSICK et al., 2005). R. acutus ¢ a espécie mais basal para este género
monofilético (NAYLOR, 1992).

Uma espécie de Hemigaleidae (i.e. Hemigaleus microstoma) foi utilizada para
comparagbes complementares, possibilitando algumas inferéncias nos resultados
filogenéticos. Entretanto, pela falta de caracteres suficientes observados, ndo foi incluida na
matriz.

No presente estudo, o estado primitivo dos caracteres é determinado através da

comparagdo com os taxons do grupo externo.

6.2 Escolha dos taxons terminais

Os 7 taxons de Sphyrnidae, resultantes da revisdo taxondmica do presente estudo,

foram escolhidos para testar as relacGes filogenéticas entre suas espécies viventes.
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Para testar os caracteres propostos por GILBERT (1967), uma outra analise foi
realizada incluindo apenas sua matriz e os tdxons considerados pelo autor.

Entre os registros fosseis para os Sphyrnidae, existem apenas dentes, o que justifica a
exclusdo destas formas da analise, embora estes registros sejam importantes por fornecer
informagdes importantes acerca da diversificagdo e radiacdo das espécies desta familia.

Embora este estudo trate das relagdes filogenéticas da familia Sphyrnidae, optei por
incluir uma analise utilizando as espécies de Carcharhinus e de Rhizoprionodon no grupo
interno, e outra incluindo Rhizoprionodon e Negaprion no grupo interno para testar a incluséo

dos taxons de Sphyrnidae entre outros Carcharhinidae.

6.3 Metodologia cladistica

A anadlise filogenética deste estudo é baseada em 43 caracteres morfologicos nédo
ordenados, todos sem diferenca de peso e independentes entre si. Os caracteres e seus estados
sdo definidos na proxima secdo e na matriz de caracteres (apéndice 1). Os dados faltantes sdo
tratados como “?” e os ndo aplicaveis como “-”.

A matriz de caracteres foi feita utilizando o programa NDE v0.50 (PAGE, 2001), e a
analise filogenética de parcimdnia foi feita utilizando o programa PAUP* v4 (SOWFFORD,
2000), com auxilio da interface grafica PaupUp v1.0.3.1 (CALEDINI & MARTIN, 2005). Foi
realizada uma busca Exhaustive Search, seguida de anélise de bootstrap para averiguar 0s
clados que sdao melhor suportados. O enraizamento das arvores foi feito através da utilizacéo
de diversos grupos externos (apenas Negaprion, apenas Carcharhinus e um incluindo

Carcharhinus, Rhizoprionodon e Negaprion).

6.4 Lista comentada de caracteres

6.4.1 Caracter 1: Comprimento das cartilagens rostrais laterais — [0] curtas; [1] proeminentes

A presenca de 3 cartilagens rostrais é caracteristica em todos os Carcharhiniformes.

Considerei como proeminente aquelas cartilagens laterais cujo comprimento € maior do que a
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distancia entre as mesmas. O comprimento de cada cartilagem rostral lateral compreende seu
ponto de insercdo na asa olfativa até sua extremidade anterior. Estas proporc¢@es sdo mantidas

desde o embrido.

Figura 46: Cartilagens rostrais A) curtas e B) proeminentes.

6.4.2 Caracter 2: Asas rostrais — [0] vestigiais [1] proeminentes

As asas rostrais sdo protuberancias formadas por cartilagem fragil, que em geral se
fragmenta quando o esqueleto é preparado, e se originam nas extremidades anterolaterais do
rostro. A utilizagdo de radiografias permite a visualizagdo em detalhes, incluindo o formato de

suas extremidades.

A

Figura 47: Asas rostrais A) presentes e B) vestigiais. As setas mostram o sentido de

reducdo das asas rostrais.

6.4.3 Caracter 3: Formato das asas rostrais — [0] triangular; [1] quadrada

Ver figura anterior, onde A) é formato triangular e B) € formato quadrado.

6.4.4 Carater 4: Cartilagens acessorias — [0] ausente; [1] presente
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A cartilagem acessoOria € uma pequena peca proxima e em posicdo distal de cada
extremidade anterolateral do rostro. Apenas em S. tudes e E. blochii sua presenca é variavel,
porém ndo foi observada relacdo direta com o sexo ou estdgio de desenvolvimento.

Sua presenca pode ser variavel ou invariavel dependendo da espécie, como também
observado por GILBERT (1967).

A

Figura 48: Cartilagens acessorias A) ausentes e B) presentes.

6.4.5 Carater 5: Lobo distal do processo pré-orbital — [0] ausente; [1] presente

O processo pré-orbital é uma projecdo cartilaginosa caracteristica da regido orbital
entre os Carcharhiniformes, colaborando para formar a porcéo anterior da regido dptica. Nos
Sphyrnidae, o processo pré-orbital possui uma expansdo caracteristica, denominada lobo
distal do processo pré-orbital. Considerando a formacdo desta regido sugerida por
COMPAGNO (1988), o processo pré-orbital origina-se da margem posterior da cartilagem
olfativa nos Carcharhinidae, e, nos Sphyrnidae, projeta-se em forma de “U” (em Sphyrna) ou
em “V” (em Eusphyra) para formar seu lobo distal (sensu COMPAGNO, 1988).
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Figura 49: Processo pré-orbital A) sem o lobo distal (Carcharhinus) e B) com o lobo distal
(Rhizoprionodon acutus). As setas em B) mostram o sentido da expansao das extremidades do

processo pre-orbital para formar este complexo em Sphyrnidae.

6.4.6 Carater 6: Prolongamento do lobo distal do processo pré-orbital — [0] curto; [1]

expandido

Entre os Carcharhinidae mais proximos a familia Sphyrnidae, alguns (i.e. Carcharhinus
dussumieri, Rhizoprionodon oligolinx, R. acutus) possuem uma bifurcacdo vestigial na
extremidade do processo pré-orbital, formando um vestigio do lobo distal do processo pré-
orbital homélogo ao dos Sphyrnidae, para 0s quais 0 mesmo é expandido.

Esta bifurcacdo é [0] ausente em outros Carcharhinidae filogeneticamente proximos

aos Sphyrnidae (i.e. Carcharhinus acronotus, Loxodon macrorhinus, Scoliodon laticaudus).

A B

Figura 50: Lobo distal do processo pré-orbital A) curto e B) expandido. A seta mostra o

sentido da expanséo deste lobo em Sphyrnidae.

6.4.7 Carater 7: Comprimento da extremidade livre do lobo distal do processo pés-orbital —

[0] curtos; [1] proeminentes

A extremidade anterior da cartilagem infra-orbital possui uma projecao voltada para a
regido orbital, formando o processo pré-orbital (sensu GILBERT). COMPAGNO (1988)
inclui estas duas estruturas como processo pré-orbital, devido ao seu processo de formacéo.

Entretanto, considerei a subdivisdo proposta pelo primeiro autor por diferenciar melhor o
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complexo de cartilagens que compdem a regido orbital caracteristica nos Sphyrnidae. Cada
processo pré-orbital pode ser [0] curto, com menos da metade do comprimento da cartilagem
infra-orbital; ou [1] proeminentes, com mais da metade do comprimento da cartilagem infra-
orbital.

A

Figura 51: Processo pré-orbital A) curto e B) proeminente. A senta mostra 0 sentido da

expansdo deste processo em Sphyrnidae.

6.4.8 Carater 8: Sulco pré-orbital — [0] ausente; [1] presente

O sulco pré-orbital ¢ uma depressdo localizada na extremidade distal da margem
anterior do cefalof6lio. No género Sphyrna, quando presente, encontra-se acima da abertura

nasal.

A

Figura 52: Sulco pré-orbital A) ausente e B) presente (indicado pela seta).

6.4.9 Carater 9: Posicdo da abertura nasal — [0] sobre a extremidade medial do saco nasal; [1]

sobre a extremidade distal do saco nasal

O posicionamento das aberturas nasais s6 ndo acompanhou a expansdo lateral das

capsulas nasais no género Eusphyra, ficando [0] sobre a extremidade medial de cada saco
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nasal. Entretanto, a posi¢do da abertura nasal é diferenciada no género Sphyrna, uma vez que
migrou para posicionar-se [1] sobre a extremidade distal de cada saco nasal.

Considerando que os Sphyrnidae teriam um ancestral semelhante a um Carcharhinidae
(CAPETTA, 1987), os quais possuem a abertura nasal posicionada [0] sobre a extremidade
medial do saco nasal, sua posicdo [1] distal & mesma caracteriza uma condicdo derivada. A
posicdo das aberturas nasais acompanhou a expansao lateral das cartilagens olfativas apenas
no género Sphyrna, migrando para a regido optica. Em Eusphyra, esta condicdo é similar a

encontrada em todos os demais Carcharhiniformes.

Figura 53: Abertura nasal A) e B) sobre a extremidade distal do saco nasal (e
consequentemente mais proxima a orbita e C) distante da extremidade distal do saco nasal (e

consequentemente longe da oOrbita).

6.4.10 Caréter 10: Foramen rostral — [0] ausente; [1] presente

A fenestra rostral € um pequeno orificio localizado préximo a margem anterior do rostro e
em posicdo mediana. Quando presente, possui formato de um circulo, modificando sua forma
em estagios de desenvolvimento mais avancados, chegando a um formato oval.

As observacGes em Hemigaleus microstoma mostram que a fenestra rostral é formada
com o surgimento das cartilagens rostrais. A intercessdao entre as mesmas ¢ em forma de “V”
em Hemigaleus microstoma, evidenciando que provavelmente este foramen é uma
consequéncia da fusdo das 3 cartilagens rostrais. A presenca de fordmen rostral é, portanto,
uma condicdo derivada para os Carcharhinidae e Sphyrnidae, e basal se considerarmos a
ordem Carcharhiniformes.

Sua presenca é variavel em algumas espécies (i.e. S. tudes, S. zygaena e E. blochii).
GILBERT (1967) afirma que a fenestra rostral presente é constante em S. tudes e ausente em
S. corona. Entretanto, considerei S. corona sindnima de S. tudes devido as observacfes de

caracteres morfologicos descritas anteriormente. Dessa forma, a presenca de fenestra rostral é
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um carater plastico em S. tudes. No caso de S. zygaena e E. blochiii, a observagdo de outros
exemplares diferentes dos estudados por GILBERT (1967) permitiu a identificacdo de

variacdo intra-especifica para este carater.

A

Figura 54: Foramen rostral A) ausente e B) presente.

6.4.11 Caréter 11: Asa olfativa — [0] ausente [1] presente

A margem anterior da cartilagem olfativa pode possuir uma projecdo em forma de asa,
cuja ponta é orientada para a regido anterior do cefalofélio, formando a asa olfativa (sensu
GILBERT, 1967). Esta mesma estrutura é sindnima de asa anterior (sensu SPRINGER,
1940b; COMPAGNO, 1988).

Figura 55: Asa olfativa A) presente e B) ausente.

6.4.12 Caréter 12: Afilamento da extremidade da asa olfativa [0] ausente [1] presente

A extremidade da asa olfativa, quando presente, pode possuir um afilamento em forma

de agulha proeminente, o que ocorre apenas em Eusphyra blochii.
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Figura 56: Afilamento da asa olfativa A) ausente e B) presente. A seta mostra o sentido da

expansdo do afilamento.

6.4.13 Carater 13: Articulacdo entre o processo pos-orbital e a reqido lateral do cranio — [0]

ausente; [1] presente

O processo pos-orbital articula-se com o neurocranio no género Sphyrna. O
prolongamento desta estrutura caracteriza um estado derivado e sinapomarfico para a familia,
cujo processo pos-orbital € o mais expandido. Em Eusphyra, esta ligacdo é interrompida em
todos os espécimes de embriBes e juvenis observados. Uma vez que o prolongamento do
processo pos-orbital ocorre em direcdo definida do neurocranio em direcdo a regido orbital,

dificilmente seria encontrada uma articulagcdo entre ambos mesmo em individuos de estagios

mais avangados de desenvolvimento.

iculado ao mesmo.

6.4.14 Caréter 14: Fissura na ponte posterior — [0] ausente; [1] presente

H& uma confusdo de nomenclaturas envolvendo a regido orbital. GILBERT (1967)

propde uma nomenclatura baseada no posicionamento das estruturas cartilaginosas, ao passo



109

que COMPAGNO (1988) sugere uma nomenclatura fundamentada no desenvolvimento
ontogenético desta regido, observado em embrides de S. lewini. Pelo critério ontogenético, o
processo pos-orbital seria a conexdo mediorbital posterior (sensu GILBERT, 1967), o
processo pré-orbital seria conexdo mediorbital anterior (sensu GILBERT, 1967) e o lobo
distal do processo pré-orbital seria a cartilagem infra-orbital + o processo pré-orbital (sensu
GILBERT, 1967). O processo pos-orbital (sensu GILBERT, 1967) seria, na verdade, parte da
fusdo entre os processos pos e pré-orbital (sensu COMPAGNO, 1988).

Para futuras comparacdes entre espécies de Sphyrnidae e de Carcharhinidae, considerei
a nomenclatura baseada em critérios ontogenéticos de COMPAGNO (1988) para as
cartilagens que formam a regido orbital, permitindo estabelecer homologias anatomicas da
mesma para as duas familias. Dessa forma, a ponte posterior € um prolongamento distal da
regido de fusdo entre 0s processos pré e pds-orbital. Em Eusphyra, esta ponte [1] possui uma

fissura, ao passo que a mesma esta ausente em Sphyrna.

Figura 58: Ponte posterior A) sem fissura e B) fissurada (a seta indica a posi¢éo da fissura).

6.4.15 Caréater 15: Formato da margem anterior do rostro: [0] reta; [1] cbncava

Ver Figura 54, onde A) representa margem anterior do rostro reta e B) margem concava.

6.4.16 Carater 16: Exposicdo dos sacos nasais — [0] cobertos; [1] expostos

A margem anterior das cartilagens nasais sdo cobertas na maioria dos Elasmobranquios.
Entretanto, apresentam-se abertas para expor 0s sacos nasais. Possivelmente, esta abertura
aumenta a capacidade olfativa, uma vez que permite a maior entrada de agua, fazendo com

que esta entrada seja apenas complementada pelas narinas.
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6.4.17 Caréater 17: Extensdo da extremidade medial dos sacos nasais — [0] até a asa olfativa;

[1] até a altura da asa rostral; [2] entre a asa olfativa e a asa rostral

A extensdo da extremidade medial dos sacos nasais esta diretamente relacionada ao
quanto da cartilagem nasal é preenchida pelos mesmos. Este carater mostra que a expansado
lateral do cefalofdlio ndo é diretamente proporcional a expansdo dos sacos nasais. S. lewini
possui um dos cefalof6lios mais expandidos, entretanto com 0s sacos hasais
proporcionalmente pequenos em comparacdo ao observado em outros Sphyrnidae.
Aparentemente, quanto maior o comprimento total maximo da espécie, menor esta relacao de
proporcao. As espécies S. tiburo, S. media, S. tudes e E. blochii, que possuem comprimentos
totais menores em relacdo aos demais Sphyrnidae, possuem o interior da cartilagem nasal

totalmente preenchido pelos sacos nasais.

1 - 4

Figura 59: Extremidade dos sacos nasais preenchendo A) preenchendo toda a area interna da
cartilagem olfativa (ficando até a altura da asa rostral), B) preenchendo mais da metade da
area interna da cartilagem olfativa (ficando entre a asa olfativa e a asa rostral) e C)
preenchendo menos da metade da area interna da cartilagem olfativa (ficando entre a asa
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olfativa e a asa olfativa). As setas mostram onde termina o saco nasal e a linha pontilhada

mostra a altura das aberturas nasais.

6.4.18 Caréter 18: Canais pré-nasais: [0] ocultos; [1] aparentes

Os canais pré-nasais correspondem a duas linhas sensoriais que passam, cada uma, sobre
a regido rostral, contornando as cartilagens rostrais laterais separadamente, até se
interceptarem sobre a regido da fontanela anterior craniana. Em relagdo as regides de poros
sensoriais da regido ventral do cefalofdlio, os canais pré-nasais contornam as margens laterais
da regido sensorial rostral, passando por parte da regido bucal interna. Os canais pré-nasais
sdo, aparentemente, corddes nervosos passando por baixop dos poros sensoriais, sendo [0]

ocultos ou [1] aparentes dependendo da espécie.

Figura 60: Canais pré-nasais B) aparentes, demarcados por linhas, onde o asterisco marca a

intercessao entre as mesmas.

6.4.19 Carater 19: Numero de sub-regides rostrais pares posteriores bem desenvolvidas de
poros na RVC — [0] uma; [1] duas

Estas sub-regides sdo bem marcadas, exceto pela sub-regido par anterior, que poderia ser
interpretada como parte da sub-regido rostral impar. Por esta razdo, apenas as demais sub-

regides pares foram consideradas para este carater.

6.4.20 Carater 20: Sulco proeminente na sub-regido rostral impar de poros sensoriais da RVC

— [0] ausente; [1] presente
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Este sulco, quando presente, € uma invaginacdo sem poros que se extende
longitudinalmente até a metade da sub-regido de poros, sem atingir sua margem anterior. E

caracteristico em S. tudes.

A B

Figura 61: Sub-regido rostral impar de poros sensoriais na RVC A) sem sulco central e B)

com sulco central (marcado pela seta).

6.4.21 Carater 21: Forma da margem posterior da sub-regido rostral impar de poros da RVC —

[0] trianqular; [1] quadrada

6.4.22 Caréater 22: Regido nasal de poros sensoriais na RVVC: [0] coalescente a outra reqido;

[1] individualizada

E possivel encontrar certas sub-regides de poros muito proximas de outras, confundindo-
se entre si pelo didametro e posicionamento dos poros sensoriais. Nestes casos, ocorrem duas
sub-regiGes coalescentes entre si. A regido nasal é caracteristicamente coalescente a toda a

regido rostral em S. tiburo.

Figura 62 : Regido nasal de poros sensoriais da RVC A) individualizada e B) coalescente a

regido rostral.
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6.4.23 Carater 23: Sub-regido bucal interna anterior de poros da RVC — [0] ausente; [1]
presente

Esta sub-regido € caracteristica nos Sphyrnidae, porém ausente apenas em E. blochii.

& S

£ 7\

Figura 63: Sub-regido bucal interna de poros da RVC A) presente e B) ausente.

6.4.24 Carater 24: Nimero de sub-reqides pares infra-orbitais de poros sensoriais da RVC —
[0] duas; [1] trés

A B
%@ % SN O

Figura 64: Regido infra-orbital de poros sensoriais da RVC com A) 3 sub-regides e B) 2 sub-

regides.

6.4.25 Carater 25: Largura do processo pré-orbital em relacdo a larqura de seu lobo distal —

[01 menor do que o triplo; [1] maior do que o triplo

Esta proporgdo determina o quéo fragil o processo pré-orbital é em relacdo a largura de
seu lobo distal. O processo pré-orbital é [0] trés vezes mais fino do que a largura de seu lobo

distal em S. tiburo, S. zygaena e S. mokarran e trés vezes mais largo em S. tudes and S. lewini.

6.4.26 Carater 26: Numero de quilhas nos denticulos dérmicos cefalicos — [0] trés; [1] cinco
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Os espécimes de Hemigaleus microstoma examinados possuem cinco quilhas nos
denticulos dérmicos. Considerando que os Hemigaleidae sdo mais primitivos que 0s
Carcharhinidae (NAYLOR, 1992), esta condicéo ¢ basal entre os Carcharhinidae.

3
T 2
12

Figura 65: Denticulo dérmico cefélico apresentando A) cinco quilhas dorsais e B) trés dorsais,

as quais estdo numeradas.

6.4.27 Carater 27: Quilhas na margem anterior dos denticulos dérmicos cefalicos — [0]

reduzidas:; [1] proeminantes

Figura 66: Denticulos dérmicos cefalicos com quilhas da margem anterior A) reduzidas e B)

proeminentes.

6.4.28 Carater 28: Quilhas na margem posterior dos denticulos dérmicos ceféalicos — [0]

reduzidas:; [1] proeminentes

Figura 67: Denticulos dérmicos cefalicos com quilhas da margem posterior A) reduzidas e B)

proeminentes.
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6.4.29 Caréater 29: Ponta central dos denticulos dérmicos cefalicos — [0] ausente; [1] presente

A

Figura 68: Denticulos dérmicos cefalicos com a ponta central A) ausente e B) presente.

6.4.30 Carater 30: Prolongamento da ponta central dos denticulos dérmicos ceféalicos — [0]

curto; [1] proeminente

b==1 10 by san =

Figura 69: Denticulos dérmicos cefalicos com a ponta central A) curta e B) prolongada.

6.4.31 Carater 31: Ornamentacdo dos denticulos dérmicos cefalicos — [0] apenas na margem

anterior; [1] em guase todo o denticulo; [2] em todo o denticulo

O soerguimento da superficie dorsal dos denticulos dérmicos forma microestruturas
que o ornamentam, dando o aspecto de “calhas” interligadas. Estas microestruturas s6 podem
ser observadas através de MEV, e podem medir cerca de 10um a 20um nos Sphyrnidae (ver

capitulo “Denticulos dérmicos™).
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Figura 70: Denticulo dérmico cefalico com ornamentacdo A) apenas na margem anterior, B)
em quase todo o denticulo e C) em todo o denticulo. A linha pontilhada demarca a area de

ornamentacao restrita em A) e B).

6.4.32 Carater 32: Indentacdo medial — [0] ausente; [1] presente

Carater retirado de GILBERT (1967).

A

Figura 71: Cefalof6lio com indentacdo medial A) ausente e B) presente. Indentacdo medial

marcada por “M”.

6.4.33 Carater 33: Indentacdo lateral — [0] ausente; [1] presente

Carater retirado de GILBERT (1967).
Ver figura anterior, onde a indentacdo lateral esta representada como A) ausente e B)

presente. Indentagdes laterais marcadas por “L”.

6.4.34 Carater 34: Sulco nasal interno — [0] ausente; [1] presente
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Carater retirado de GILBERT (1967).

Figura 72: Sulco nasal externo presente, marcado por Snl.

6.4.35 Carater 35: Sulco nasal externo — [0] ausente; [1] presente

Carater retirado de GILBERT (1967).

Ver figura anterior, onde o sulco nasal externo estd marcado por SnE.

6.4.36 Carater 36: Cefalofdlio — [0] ausente; [1] presente

Caréter retirado de COMPAGNO (1988).
O cefalofélio é a cabecga expandida lateralmente, caracteristica sinapomorfica para a

familia Sphyrnidae.

6.4.37 Carater 37: Sulco labial — [0] ausente; [1] vestiqial

Carater retirado de COMPAGNO (1988).
Entre os Sphyrnidae, os sulcos labiais estdo presentes apenas em S. tiburo e de forma
vestigial, como em Rhizoprionodon acutus, Carcharhinus acronotus, C. dussumieri, C.

plumbeus e Negaprion brevirostris.
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6.4.38 Caréater 38: Sulco pré-nasal — [0] ausente; [1] presente

Carater retirado de COMPAGNO (1988)

Os sulcos pré-nasais estdo presentes em todos os Sphyrnidae, podendo variar de raso a
profundo. Dessa forma, optei por codificar este carater considerando apenas sua presenca ou
auséncia. Em Rhizoprionodon e Negaprion, o0s sulcos pré-nasais sdo vestigiais
(COMPAGNO, 1988).

6.4.39 Carater 39: Posicdo dos fordmens ectetimoides laterais — [0] nas superficies

anteroventral-medial dos condilos ectetimodides; [1] opostos as foramens ectetmdides mediais

Caréter retirado de COMPAGNO (1988).

Os foramens ectetmoides laterais, quando presentes, ficam proximos aos foramens
ectetmoides mediais que, por sua vez, localizam-se na superficie anteroventral medial dos
condilos ectetmdides. Estdo presentes em Scoliodon e em todos os Sphyrnidae, e ausentes em
Carcharhinus, Rhizoprionodon e Negaprion (COMPAGNO, 1988).

6.4.40 Caréater 40: Fenestra basirrostral — [2] absent; [1] presente

Carater retirado de COMPAGNO (1988).

A fenestra basirostral, que ocorre em alguns carcharhindides, é um foramen presente no
sulco mesoetmoidal (COMPAGNO, 1988).

Entre os Sphyrnidae, a fenestra basirrostral estd presente apenas em S. tiburo. Em
Carcharhinus, quando presente, € pequena. JA em Negaprion esta ausente. COMPAGNO
(1988) ndo deixa clara a existéncia da fenestra basirrostral em Rhizoprionodon, afirmando que
ela esta aparentemente presente, o que € subjetivo, além de ndo explicitar as espécies de
Carcharhinus e Rhizoprionodon que possuem esta fenestra. Dessa forma, considerei missing

data para este carater nos grupos externos destes géneros.
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6.4.41 Caréter 41: Fordmen epifisial da fontanela anterior — [0] ausente; [1] presente

Carater retirado de COMPAGNO (1988).

O forémen epifisial localiza-se no teto craniano.

Nos Sphyrnidae, Rhizoprionodon, Loxodon, Scoliodon e Negaprion o foramen episisial
estd ausente, assim como em Rhizoprionodon, Loxodon, Scoliodon e Negaprion. Entre os
Carcharhinus, COMPAGNO (1988) afirma que este foramen s esta ausente apenas em C.
leucas. Dessa forma, considerei sua presenca nos demais Carcharhinus utilizados como

grupos externos.

6.4.42 Caréter 42: Lamina dentdria em adultos — [0] lisa; [1] serrilhada

A lamina dentéaria € lisa em todos os Sphyrnidae, exceto em S. mokarran. Rhizoprionodon
acutus, utilizado como grupo externo neste estudo, apresenta serrilhas ao menos na fase adulta
(COMPAGNO 2005), assim como adultos grandes de R. lalandei (COMPAGNO, 1988).
Entre os grupos externos utilizados, pelo menos nos dentes de adultos, Carcharhinus
dussumieri apresentou serrilhas, as quais ndo estdo claras em C. acronotus (COMPAGNO,

2005) e, neste caso, foi considerado missing data.

6.4.43 Caréter 43: Cuspides acessérias em pelo menos uma fileira de dentes

Apenas nos estagios embrionarios de algumas espécies de Sphyrnidae (i.e. Sphyrna tiburo
e S. tudes) ocorrem alguns dentes apresentando cuspides acessoérias, localizadas lateralmente a
cuspide central em dentes anteriores. Este estado é perdido desde o nascimento nestas
especies. COMPAGNO (1988) afirma que existem dentes com cuspides acessorias em
Scoliodon e Negaprion, sendo estas perdidas secundariamente.

6.5 Resultados da analise filogenética
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6.5.1 Testando os caracteres de GILBERT (1967)

Os 12 caracteres propostos por GILBERT (1967) para comparar 0s Sphyrnidae foram
codificados em uma matriz de dados, incluindo Eusphyra blochiii como grupo externo, além
de Sphyrna mokarran, S. zygaena, S. lewini, S. couardi, S. tiburo, S. media, S. corona e S.
tudes. Embora S. tiburo seja dividido nas sub-espécies S. tiburo tiburo e S. tiburo vespertina,
estas estdo presentes apenas na arvore de relagdes filogenéticas dos Sphyrnidae em GILBERT
(1967), mas ndo em sua matriz comparativa de caracteres.

Apenas 5 destes caracteres (i.e. sulco nasal externo, sulco nasal interno, indentacdo
mediana do rostro, ldmina dos dentes e fenestra rostral) foram utilizados adiante na matriz de
dados construida no presente estudo. Os demais caracteres propostos por GILBERT (1967)
apresentaram-se varidveis intra-especificamente entre os Sphyrnidae e tdxons dos grupos
externos. Dessa forma, os caracteres de GILBERT (1967) aparecem testados primeiro,
seguidos da andlise filogenética com os caracteres propostos pelo presente estudo.

A analise filogenética, feita através do método de busca Exhaustive Search, gerou 55
arvores igualmente parcimoniosas com 17 passos, IC = 0,824, IR = 0,850 e IH = 0,176, onde
8 dos 12 caracteres sdo parcimoniosamente informativos.

Devido ao grande namero de arvores igualmente parcimoniosas obtido nesta analise,

apenas as arvores de consenso Strictus, Semi-strictus, Majority-rule e de Adams.

6.5.1.1 Lista de caracteristicas anatémicas utilizadas por GILBERT (1967)
1. Sulco nasal externo: [0] ausente; [1] presente
. Sulco nasal interno: [0] ausente; [1] presente

Indentacdo mediana do rostro: [0] ausente; [1] presente

2
3
4. Tamanho da érbita: [0] pequeno; [1] intermediario; [2] grande
5. Largura da base da nadadeira anal: [0] curta; [1] longa.

6. Largura da cabeca: [0] estreita (= pouco larga); [1] larga; [2] muito larga

7. Posicdo da 5% fenda branquial em relacdo & nadadeira peitoral: [0] posterior; [1]

sobreposta
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8. Posicdo da extremidade da 12 nadadeira dorsal em relacdo as nadadeiras pélvicas: [0]
posterior; [1] anterior

9. Margem distal da nadadeira pélvica: [0] reta; [1] falcada

10. La&mina dos dentes: [0] lisa; [1] serrilhada.

11. Sulco pré-caudal inferior: [0] ausente; [1] presente

12. Fenestra rostral: [0] ausente; [1] ausente.

A arvore de Strictus consensus (Figura 56A) apresentou uma politomia na base
envolvendo S. mokarran + S. zygaena + S. lewini + S. couardi, e outro grupo politbmico mais
derivado (n6 A) formado por S. tiburo + S. media + S. corona + S. tudes.

O mesmo resultado foi obtido para o Semi-strictus consensus. A analise de Majority rule
consensus (Figura 56B) obteve uma arvore onde S. tudes aparece como mais basal e grupo-
irmdo (n6 A) do grupo politdmico formado por S. tiburo + S. media + S. corona. Uma outra
politomia (né B) se repete envolvendo S. mokarran + S. zygaena + S. lewini + S. couardi,
COMO 0COrreu NOS CONSeNsos anteriores.

Ja o Adams consensus (Figura 56C) apresenta uma politomia (ndé A) entre S. tudes + S.
tiburo + o clado B formado por S. media e S. corona. A politomia envolvendo S. mokarran +
S. zygaena + S. lewini + S. couardi se repete para esta analise.

O Unico resultado de consenso que apresentou um grupo minofilético (i.e. S. media e S.

corona) foi o de Adams consensus, com politomias entre todas as demais espécies.
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Figura 73: Resultados da andlise de parcimdnia da matriz de GILBERT (1967), testada
através da busca exata Exaustive Search. As arvores representam A) Strictus e Semi-strictus
consensus, B) Majority-rule consensus e C) Adams consensus. Os valores de bootstrap estdo
indicados sobre 0s ramos para as arvores de Strictu e Semi-strictus consensus e de Majority-

rule consensus. Os nos estdo indicados por letras, e 0 grupo externo é Eusphyra blochii.

6.5.1.2 Discussdo da analise filogenética (matriz de GILBERT, 1967)

Além de poucos caracteres (12) apresentados por GILBERT (1967), alguns se repetem em
diversas espécies de Sphyrnidae e Carcharhinidae, fazendo desta matriz de caracteres pouco
informativa para ser utilizada em uma analise de sistemaética filogenética. Considerando S.
corona e S. tudes como a mesma espécie de acordo com observacdes de morfologia do
presente estudo, haveria uma politomia entre S. tiburo, S. tudes e S. media.

Alem disso, o enraizamento com E. blochii parece arbitrario, ainda mais se considerarmos que
nem mesmo as hipoteses moleculares estavam disponiveis na época deste trabalho, o que

poderia suscitar a possibilidade de E. blochii ser testado como grupo externo.

6.5.2 Andlise filogenética (matriz proposta)
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A analise filogenética, feita através do método de busca Exhaustive Search, utilizou 43
caracteres ndao ordenados e de mesmo peso, sendo 2 com multiestados, e gerou 3 arvores
igualmente parcimoniosas com 64 passos, IC = 0,688, IR = 0,655, RE = 0,450 e IH = 0,313,
onde 28 caracteres sdo parcimoniosamente informativos, 14 sdo nao-informativos e 1 é
constante.

Foram realizadas analises sob as mesmas condicGes enraizando apenas com Negaprion
brevirostris, com Carcharhinus dussumieri e C. acronotus, com Rhizoprionodon e com os 4
taxons como grupos externos. Todos os clados foram sustentados apresentando um bootstrap
de 100%. As 3 arvores obtidas na analise, bem como as 4 arvores de consenso, mostraram 0s
Sphyrnidae com o cefalofélio menos expandido na base, e 0os de maior expansdo formando
clados mais derivados. Os mesmos resultados foram obtidos utilizando os critérios de
otimizacdo de ACCTRAN e DELTRAN.

Strict consensus Semi-strictus consensus
c inus dussumi 5
Eusphyra blochii -~ e Eusphyra blochi feSer—eii
Sphyrna tudes « " & Sphyrna tudesse=—" 9
Sphyma lewin/ A= /‘“‘ Sphyrna lewini el
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Figura 74: Resultados da anélise de parcimdnia com a matriz proposta através da busca exata
Exaustive Search. As letras representam 0s nos que se mantiveram estaveis nas arvores de
Strictus consensus, Semi-strictus consensus, Majority-rule consensus e Adams consensus. Os
valores de bootstrap estdo plotados nos ramos da arvore de consenso de Adams. Os grupos

externos sdo Carcharhinus dussumieri e C. acronotus.

il R
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A B C
Sphyrnidae f-e Sphymidae f- e Sphyrnidae s
Rhizoprionodon acutus ~=== Rhizoprionodon acutus " Rhizoprionodon acutus ...
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Carcharhinus acronotus . Carcharhinus acronotus Carcharhinus acronotus _

Figura 75: Resultados da andlise de parcimbnia com a matriz proposta através da busca exata
Exaustive Search, enraizada com um grupo externo formado por C. acronotus e C.

dussumieri, obtendo 3 arvores (A, B e C).

A B C
Negaprion brevirostris s Nogaprion breviostis ~=n Negaprion b -~
Sphymidae f. s Sphymidae (-t Sphymidae (s
Rhizoprionodon acutus -~~~ Rhizoprionodon acutus =~ Rhizoprionodon acufus ===
Carcharhinus dussumierl « Carcharhinus acronotus « Carcharhinus dussumieri
Carcharhinus acronotus = Carcharhinus d P Carcharhinus acronolus =

Figura 76: Resultados da analise de parcimbnia com a matriz proposta através da busca exata
Exaustive Search, enraizada com um grupo externo formado por N. brevirostris, obtendo 3
arvores (A, B e C).

A B C

Rhizoprionodon acutus === Rivzoprionodon aculus == Rhizoprionodon acutus ~==*=
Sphymidae f-see Sphymidae (- | Sphymidao S
Negapnion brovirostrls <4 Nogaprion brevirostris ™= Negaprion brevirostris ™
Carcharhinus dussumier! < Carcharhinus dussumien « {E Carcharhinus acronotus .
Carcharhinus acronolus Carcharhinus acronolus Carcharhinus d p

Figura 77: Resultados da analise de parcimbnia com a matriz proposta através da busca exata

Exaustive Search, enraizada com um grupo externo formado por C. acronotus, C. dussumieri,

N. brevirostris e R. acutus, obtendo 3 arvores (A, B e C).

Os caracteres de maior indice de consisténcia (1,000) s&o os seguintes: 2 (asas rostrais), 3
(formato das asas rostrais), 6 (prolongamento do lobo distal do processo pré-orbital), 7
(comprimento dos processos pré-orbitais), 8 (sulcos pré-orbitais), 12 (afilamento na
extremidade da asa olfativa), 13 (articulagdo entre o processo pos-orbital e a regido lateral do
cranio), 14 (fissura na ponte posterior, 16 (exposicdo dos sacos nasais), 17 (extensdo da
extremidade medial dos sacos nasais), 18 (canais pré-nasais), 20 (sulco proeminente na sub-
regido rostral impar de poros sensoriais da RVC), 22 (regido rostral de poros sensoriais na

RVC), 23 (sub-regido bucal interna anterior de poros da RVC), 24 (nimero de sub-regides
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pares infra-orbitais de poros sensoriais na RVC), 28 (quilhas na margem posterior dos
denticulos dérmicos cefalicos), 29 (ponta central dos denticulos dérmicos cefalicos), 30
(prolongamento da ponta central dos denticulos dérmicos cefalicos), 31 (ornamentacdo dos
denticulos dérmicos cefalicos), 33 (indentacdo lateral), 34 (sulco nasal interno), 36
(cefalofélio), 39 (fordmen ectetmdide), 40 (fenestra basirrostral) e 41 (foramen epifisial da

fontanela anterior).

6.5.3 Clados obtidos

6.5.3.1NOA

O n6 A (que coloca R. acutus como grupo irmdo dos Sphyrnidae) € suportado por 4
sinapomorfias: Lobo distal do processo pré-orbital presente (carater 5), ponta central nos
denticulos dérmicos cefélicos presente (carater 29), sulco pré-nasal presente (carater 38),
foramen ectetmoide lateral presente (carater 39) e foramen epifisial da fontanela anterior
ausente.

O lobo distal do processo pré-orbital estd presente de forma vestigial em R. acutus,
mostrando um principio de formacdo do que seria a regido Optica dos Sphyrnidae. Esta
condicdo é um dos indicios mais marcantes da formacdo desta regido no inicio da ontogenia
dos Sphyrnidae.

E importante notar que, nas arvores onde o grupo externo é formado apenas por
Negaprion brevirostris, 0 mesmo carater 38 (estado presente) aparece suportando o clado
formado por este taxon e Rhizoprionodon acutus + Sphyrnidae.

Ja o monofiletismo entre Carcharhinus acronotus e o clado Rhizoprionodon acutus +
Sphyrnidae é suportado pelo comprimento das cartilagens rostrais laterais proeminentes
(carater 1), quando 0 grupo externo € composto apenas por Negaprion brevirostris. No
mesmo caso, as quilhas reduzidas na margem posterior dos denticulos dérmicos cefalicos

suportaria o monofiletismo entre R. acutus e os Sphyrnidae.

6.5.3.2N0B
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O né B (familia Sphyrnidae) é suportado por 4 sinapomorfias: prolongamento do lobo
distal do processo pré-orbital é expandido (carater 6), aberturas nasais distantes da
extremidade medial dos sacos nasais (carater 9), cefalofolio presente (carater 36), lamina
dentéria lisa em adultos (carater 42).

O processo pre-orbital possui um prolongamento vestigial em Rhizoprionodon acutus, que
posicionou-se como grupo-irmao dos Sphyrnidae na analise. E importante observar que, para
as arvores 2 e 3 desta analise com o referido grupo externo (i.e. C. acronotus e C.
dussumieri), o carater 6 (prolongamento do lobo distal do processo pré-orbital) aparece
adicionalmente sustentando o clado B, embora ambos os estados (curto e expandido) possam
variar no proprio grupo externo em N. brevirostris. Dessa forma, a condicdo de
prolongamento expandido é valida para as relagdes internas entre os Sphyrnidae neste caso.

A posicdo das aberturas nasais distantes do rostro e proximas aos olhos, acompanhando a
lateralizacdo do cefalofélio, é conservada em todos os Sphyrnidae, porém perdida em E.
blochii, evidenciando a condicdo primitiva encontrada em todos o0s demais
Carcharhiniformes. Esta espécie é a Unica a apresentar uma reversdo para este carater. O
indice de consisténcia de 0,500, obtido pela inclusdo dos grupos externos na analise, ndo
reflete seu valor sinapomérfico entre os Sphyrnidae.

A presenca de asa olfativa apresentou-se homoplasica entre os Sphyrnidae, e com um
indice de consisténcia baixo (0,333). Sua auséncia foi considerada como primitiva ao
englobar os Carcharhinidae na andlise, onde seu estado derivado aparece na base dos
Sphyrnidae (em S. tiburo). Entretanto, ocorre uma reversdo em S. mokarran e outra em S,
zygaena. Isto mostra que, apesar do baixo indice de consisténcia, este carater fornece
informacgdes mais contundentes para as relagdes entre os Sphyrnidae do que destes entre
outros Carcharhinidae. Este carater ndo foi considerado como sinapomorfico devido as duas
reversdes presentes.

As presenca das asas olfativas, que suporta o monofiletismo da familia Sphyrnidae,

encontra uma reversao para este carater no clado G.

A presenca de cefalofolio é, historicamente, a principal sinapomorfia utilizada para validar
a familia Sphyrnidae.
A lamina dentéria é lisa em embrifes e adultos de Sphyrnidae, exceto em S. mokarran.

Mesmo os embrifes desta espécie apresentaram laminas dentarias serrilhadas, estado também
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encontrado nos taxons do grupo externo. Dentro da familia Sphyrnidae ocorre uma reversao

para este caréter.

6.5.3.3N06C

O nd C (que coloca S. media como grupo-irmdo dos demais Sphyrnidae derivados), é
suportado por 4 sinapomorfias: duas sub-regides rostrais pares posteriores bem desenvolvidas
de poros na RVC (carater 19), regido nasal de poros sensoriais é coalescente a outra na RVC
(em particular a regido rostral) (carater 22), sulco labial ausente (carater 37), presenca de
cuspides acessorias em pelo menos uma fileira de dentes (carater 43).

Entre os Carcharhinidae, muitos tdxons possuem a lamina dentéria serrilhada, como
ocorre com todos 0s grupos-externos desta analise. Esta condicdo € perdida entre o0s
Sphyrnidae desde a fase embrionéaria, exceto em S. mokarran, que apresenta uma reversao
deste carater, observada também na familia Carcharhinidae.

A presenca de duas sub-regifes rostrais pares posteriores bem marcadas de poros
sensoriais sustenta o clado C, apresentando uma reversdo em S. tudes. Esta reversdo aparece
como uma simplesiomorfia, ja que também ocorre em S. tiburo.

A coalescéncia da regido nasal de poros sensoriais da RVC ocorre particularmente com a
regido rostral. Com a expansdo lateral do cefalofélio, as regides de poros na RVC tendem a se
separar para ocupar um espago maior.

A presenca de sulco labial vestigial em S. tiburo é primitiva. Nos demais grupos externos,
os sulcos labiais sdo mais evidentes, mostrando que ocorre uma reversdo deste carater nos
Sphyrnidae, que ainda conserva tragos vestigiais em sua base. A arvore 1 apresenta uma
reversdo encontrada em N. brevirostris, que se apresenta como uma autapomorfia para esta
espécie dentro do grupo externo. Ja arvore 2 apresenta uma reversao para este carater que
sustenta o clado formado por [N. brevirostris + (C. dussumieri + C. acronotus)].

A presencga de clspides acessorias nos dentes é desconhecida para 0s grupos externos
analisados (exceto em Negaprion brevirostris). Entretanto, este estado € considerado
primitivo por estar presente em outros Carcharhinidae mais basais, incluindo os Carcharhinus
utilizados no grupo externo. Este estado é simplesiomoérfico em S. tudes e S. tiburo,

apresentando duas reversées em nos diferentes.
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6.5.3.4 N6 D

O no6 D, que coloca os clados formados por (E. blochii + S. tudes) + [(S. lewini + S.
zygaena) + (S. mokarran)], é suportado por 2 sinapomorfias: margem anterior do rostro reta
(carater 15) e presenca de indentacgdes laterais (carater 33).

A forma concava da margem anterior do rostro € um estado primitivo presente na base dos
Sphyrnidae, modificada em margem reta no clado D, que inclui todos os Sphyrnidae menos S.
tiburo e S. media. O estado derivado deste carater sustenta, portanto, um grupo composto
pelas espécies de maior tamanho na familia Sphyrnidae. Entretanto, a série de transformacoes
deste carater € incerta se considerados os tdxons do grupo externo.

Ja a presenca indentacdo lateral é homologa neste n6 sem apresentar reversdes dentro da
familia Sphyrnidae. A indentacédo lateral esta ausente nas espécies mais basais de Sphyrnidae
e em todos os taxons do grupo externo.

A presenca de sulco nasal externo ndo foi verificada para os grupos externos, sendo
tratado como “?”. Apenas em S. tudes “?” significa a possibilidade dos 2 estados possiveis
para este carater. A presenca de sulco nasal externo sustenta o clado D com uma reversdo em
S. mokarran. Contudo, este carater ndo pode ser tratado como sinapomorfico para o clado D,

devido a divergéncias acerca de sua presenca entre os taxons do grupo externo.

6.5.3.5N0 E

O no E (que coloca Sphyrna mokarran como grupo irmao do clado formado por S. lewini
+ S. zygaena) € suportado por 3 sinapomorfias: processos pré-orbitais proeminentes (carater
7), ornamentacgdo dos denticulos dérmicos em quase todo o denticulo (carater 31), indentacGes
laterais (carater 33).

A presenca de processos pre-orbitais proeminentes neste clado é homologa. Isto
demonstra que a expansao destes processos é gradativa até os Sphyrnidae mais derivados que
alcancam maiores tamanhos corporais.

Os denticulos dérmicos possuem ornamentacdo em quase toda a sua superficie dorsal.

Esta € uma condicdo intermediaria para este carater, visto que o estado plesiomorfico é a
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presenca parcial de ornamentacdo (como em Hemigaleus microstoma e Carcharhinus
acronotus), e o estado apomorfico é a completa ornamentacdo de sua superficie dorsal (como
em S. tudes, S. tiburo, S. media e E. blochii).

As indentacOes laterais estdo presentes apenas entre os Sphyrnidae, e, particularmente,

neste clado.

6.5.3.6 NOF

O né F (formado pelo clado Sphyrna tudes + Eusphyra blochii) é suportado por 2
sinapomorfias: presenca de canais pré-nasais (carater 18) e prolongamento curto da ponta

central dos denticulos dérmicos cefélicos carater 30).

6.5.3.7N0 G

O né G (formado pelo clado Sphyrna lewini + S. zygaena) é suportado por 2
sinapomorfias: asas rostrais quadradas (carater 3), sulcos pré-orbitais presentes (carater 8).

O formato quadrado das asas rostrais € um estado derivado para este carater, sendo uma
apomorfia para S. lewini dentro da familia Sphyrnidae e ndo aplicavel em S. zygaena devido a
auséncia de asa rostral nesta espécie.

A auséncia de sulcos pré-orbitais € uma caracteristica primitiva entre 0os Sphyrnidae, ndo
aplicavel para os grupos externos (ver caracteres comentados). O surgimento dos sulcos pré-
orbitais ocorre neste nd, sendo portanto homolégo no clado formado por (S. lewini + S.

zygaena).

6.5.4 Sub-géneros Sphyrna, Platysqualus e Eusphyra

Entre os 3 sub-géneros sugeridos por GILBERT (1967), Platysqualus e Eusphyra

apresentaram-se parafiléticos. Apenas o0 sub-género Sphyrna manteve-se monofilético,
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compreendendo S. mokarran em posicdo basal em relacdo ao clado (S. lewini + S. zygaena),
considerando S. couardi (incluido pelo autor) como sindnimo de S. lewini (ver descri¢do desta
espécie). Entretanto, o clado é suportado por estados de caracteres distintos do proposto por
GILBERT (1967) (i.e. diametro horizontal da érbita maior do que a distancia de sua margem
anterior a abertura nasal, e grande tamanho corporal méximo). Embora sejam caracteres de
estados subjetivos, este clado de fato compreende as espécies de Sphyrnidae que atingem 0s
maiores comprimentos corporais na familia, além de serem tipicamente cosmopolitas e
migratorias, ao passo que as demais espécies sdo mais restritas em suas areas de ocorréncia.
Isto sugere que a classificacdo em sub-géneros dentro da familia Sphyrnidae como
proposta por GILBERT (1967) e corroborada na super-arvore de CAVALCANTI (2007) é

inconsistente.

6.5.5 Evolucdo de caracteres entre os Sphyrnidae: carateres ndo ambigquos

Com base nos caracteres ndo ambiguos obtidos na presente andlise, foram realizadas
ordenacdes e polarizagdes a posteriori, de modo a verificar suas respectivas séries de

transformacéo dentro da familia Sphyrnidae:

Asas rostrais (carater 2): A) proeminentes =» B) vestigiais (S. zygaena).
Formato das asas rostrais (carater 3): A) triangular =» B) quadrada (S. lewini).

Porém ambiguo na analise devido ao missing data em alguns taxons do grupo externo.
Lobo distal do processo pré-orbital (carater 5): A) ausente =» B) presente (né B).

Porém ambiguo se considerarmos os tdxons do grupo externo.
Prolongamento do lobo distal do processo pré-orbital (carater 6): A) curto = B) expandido
(n6 B).
Comprimento dos processos pré-orbitais (carater 7): A) curtos =» B) proeminentes (no E).
Sulcos pré-orbitais (carater 8): A) ausentes =» B) presentes (né G).
Posicdo das aberturas nasais (carater 9): A) sobre a extremidade distal dos sacos nasais = B)
distante da extremidade distal dos sacos nasais (E. blochii).

Afilamento na extremidade da asa olfativa (carater 12): A) ausente =» B) presente (E.
blochii).
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Articulagdo entre o processo pos-orbital e a regido lateral do crénio (carater 13): A) presente
=>» B) ausente (E. blochii).

Fissura na ponte posterior (carater 14): A) ausente =» B) presente (E. blochii).

Formato da margem anterior do rostro (carater 15): A) céncava = B) reta (n6 D).

Exposi¢do dos sacos nasais (carater 16): A) cobertos =» B) expostos (E. blochii).

Extensdo da extremidade medial dos sacos nasais (carater 17): A) até a altura da asa rostral
(preenchendo toda a cartilagem olfativa) =» B) entre a asa olfativa e a asa rostral
(preenchendo quase toda a cartilagem olfativa) (S. mokarran) =» C) até a altura da asa
olfativa (preenchendo menos da metade da cartilagem olfativa) (clado G).

Canais pré-nasais (carater 18): A) ocultos =» B) aparentes (clado F)

Sulco proeminente na sub-regido rostral impar de poros sensoriais da RVC (carater 20): A)
ausente =» B) presente (S. tudes).

Regido nasal de poros sensoriais ha RVC (carater 22): A) individualizada =» B) coalescente a
outra regido (clado C).

Sub-regido bucal interna anterior de poros da RVC (carater 23): A) presente =» B) ausente (E.
blochii) Namero de sub-regibes pares infra-orbitais de poros sensoriais da RVC (carater 24):
A) trés =» B) duas (S. tudes)

Indentacdo medial (carater 32): A) ausente =» B) presente (n6 D, com reversdo em S.
zygaena)

Indentacdo lateral (carater 33): A) ausente =» B) presente (né D)

Sulco nasal interno (carater 34): A) ausente =» B) presente (E. blochii)

Cefalofolio (carater 36): A) ausente =» B) presente (n6 B)

6.5.6 Comparacdes com outras hipoteses filogenéticas

Os resultados da andlise filogenética do presente estudo ndo corroboram a hipotese
sugerida por COMPAGNO (1988) sob diversos aspectos. Os caracteres e seus estados nao
foram testados a luz da sistematica filogenética, o que torna duvidosa a sustentacéo dos clados
propostos e suas relagdes. O autor cita a denticdo do tipo Heterodontus com dentes
molariformes posteriores para sustentar o subgénero Platysqualus, que, em sua prépria
hipotese, é parafilético. Este carater ocorre em diversos outros taxons de outras familias, o

valor sinapomorfico do mesmo para sustentar este sub-género. Além disso, o autor considera
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S. corona e S. tudes como duas espécies diferentes e em posi¢Ges bem distintas na topologia
da arvore, enquanto o presente estudo apresentou caracteres morfoldgicos suficientes para
colocar estas duas espécies em sinonomia.

As demais espécies de Sphyrnidae (i.e. S. mokarran, S. zygaena, S. lewini e E. blochii)
aparecem como mais derivados e em uma politomia. Esta condi¢do ndo foi obtida em minhas
andlises, com estas espécies aparecendo, a principio, de forma bem resolvida.

O posicionamento de E. blochii em posicdo mais derivada, e de S. tiburo mais basal
ocorre também na proposta de COMPAGNO (1988). A proposta de GILBERT (1967) coloca
E. blochi na base dos Sphyrnidae de forma arbitréria. O clado composto por [(S. mokarran +
(S. lewini + S. zygaena)] aparece mais derivado do E. blochii e basal em relagdo as demais
espécies de Sphyrnidae. Este autor também considera S. corona e S. tudes como espécies
diferentes, além de 2 sub-espécies de S. tiburo (i.e. S. tiburo tiburo e S. tiburo vespertina), que
sdo sinbnimas. Se considerarmos as devidas sinonimias propostas pelo presente estudo, S.
tiburo seria a espécie mais basal entre os Platysqualus (sensu Gilbert 1967), e S. media e S.
tudes seriam monofiléticos e mais derivados entre todos os Sphyrnidae.

A proposta de GILBERT (1967) é ainda mais divergente quando comparados aos
resultados obtidos através da sistematica filogenética. Aos serem testados os caracteres
propostos em sua matriz, as 55 arvores obtidas apresentaram uma resolucédo insuficiente para
a familia. Dessa forma, 4 anélises de consenso foram utilizadas, cada uma com critérios
distintos. Os resultados de Strictus e Semi-strictus consensus recuperaram, ainda que
internamente politbmico, o grupo formado por S. tiburo, S. media, S. corona e S. tudes
corroborando em parte a relacdo proposta sem testes sistematicos. J& a analise de Majority-
rule consensus também recupera o grupo formado por S. mokarran, S. zygaena e S. lewini
(considerando S. couardi sindnimo de S. lewini). A analise de Adams consensus recupera o
mesmo grupo adicionando, ainda, E. blochii.

Os resultados obtidos nos 4 consensos trazem muitas politomias e ndo resolvem as
relacdes internas da familia. Entretanto, recuperam certos grupos sugeridos pelo autor.

Diversos trabalhos em literatura sobre os Sphyrnidae ndo utilizam os holétipos e
demais exemplares-tipo em suas observagdes, fazendo com que a taxonomia da familia
permaneca comprometida. S. couardi, por exemplo, € amplamente considerada como espécie
valida para vérios autores (CADENAT & BLANCHE, 1950; SADOVSKY, 1967;
COMPAGNO, 2001; KAJIURA, 2001; MELLO, 2009). Entretanto, ndo ha espécie-tipo

registrada em colegéo cientifica nem revisdo da espécie.
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E possivel que as hipdteses filogenéticas para a familia Sphyrnidae tenham seus
resultados modificados em fungdo da revisdo morfolégica taxondmica da familia. Ao
considerar novas fontes de dados, a partir do sistema sensorial e anatomia craniana, algumas
espécies poderdo entrar em sinonimia ou, ainda, termos algumas sinonimias desfeitas para
revalidar espécies ja descritas.

Para tentar resolver a filogenia dos Sphyrnidae, CAVALCANTI (2007) (Figura 37F)
propOs a jungao de todos os cladogramas citados para formar um tnico, denominado “super-
arvore”, que representa uma filogenia composta.

Primeiramente, é importante lembrar que qualquer resultado em sistematica
filogenética representa uma hipéGtese para explicar a historia evolutiva de grupos de
organismos. Dessa forma, o termo “super arvore” ndo deveria ser aplicado quando se estuda a
filogenia de um grupo, uma vez que o0 termo sugere um sub-julgamento perante outras
hipdteses. O termo “super-arvore” sugere que a arvore obtida estaria acima de qualquer outra
possibilidade.

Uma filogenia composta resulta em uma arvore derivada da analise incluindo matrizes
de dados morfoldgicos e moleculares, seguindo o principio de que estes dados podem ser
utilizados conjuntamente em uma andlise de parciménia (SANDERSON et al., 1998;
BENINDA-EMONDS et al., 2002; CAVALCANTI, 2007). Entretanto, matrizes de dados
moleculares e morfoldgicos sdo comumente muito distintas, ndo apenas em relacdo a natureza
dos caracteres analisados, mas também em relacdo ao nimero de caracteristicas utilizadas.
Além disso, o processo utilizado para construir a “super arvore” ndo requer que todas as
espécies na analise filogenética estejam presentes em todas as matrizes (moleculares ou
morfologicas), fazendo com que informagdes importantes sejam omitidas no resultado.

Isto significa que se, por alguma razdo, os cladogramas existentes ndo incluirem
quaisquer taxons, estes também ndo estardo presentes na “‘super-arvore”, representando,
assim, uma auséncia importante de informagdes evolutivas. Na “super-arvore” proposta por
CAVALCANTI (2007), isto ocorre, considerando a auséncia de S. corona nos resultados de
analise filogenética. Tais resultados refletem de forma inadequada a histdria evolutiva de
grupos de organismos. Assim, a constru¢do de uma “super arvore” para analisar a filogenia
dos Sphyrnidae constitui uma desvantagem, ao contrario do proposto por CAVALCANTI
(2007). Além disso, se arvores inconsistentes sao utilizadas na construgdo da “super arvore”,
consequentemente o resultado final também sera inconsistente utilizando esta metodologia.

Este procedimento tem como vantagem ndo requerer que todos os cladogramas

utilizados dividam os mesmos taxons. A combinacgédo de diferentes informacdes filogenéticas
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existentes em literatura & possivel através da “super arvore”. Métodos que apresentam
problemas na matriz, referentes as caracteristicas (i.e., auséncia de caracteres homdlogos e
tipos de dados incompativeis) poderiam ser resolvidos. O método da ““super-arvore” ¢ capaz
de sintetizar os resultados de estudos distintos em filogenias mais compreensivas e de larga
escala, as quais sdo Uteis em estudos comparativos e macro-evolutivos, representando passos
maiores em direcio a construgio da Arvore da Vida (SOLTIS & SOLTIS, 2001; BININDA-
EMONDS et al., 2002; PAGE, 2004; CAVALCANTI, 2007).

Muitos estudos considerando “super-arvores” referem-se a de mamiferos, sendo
poucas com “peixes” (MANK et al., 2005; CAVALCANTI, 2007). Estes estudos tém
sugerido diferentes hipdteses de relacBes filogenéticas para varios téxons, e sugerem
estratégias para amostragem de taxons, tanto para futuras construcdes de “super -arvores”
como para discussfes acerca da escolha de grupos externos em analises cladisticas
(SANDERSON et al. 1993).

Entre as hipoteses apresentadas por CAVALCANTI (2007), a arvore escolhida para
representar a filogenia dos Sphyrnidae é a que apresenta 0 maior nimero de passos e indice de
retencdo (0,8736) e um dos menores indices de consisténcia (0,6910). Isto significa que a
hipGtese filogenética mais consistente para a familia, de acordo com este trabalho, seria
representada pelo cladograma com o maior nimero de homoplasias e menor nimero de
apomorfias. Entretanto, o maior indice de retencdo indica haver um maior nimero de
sinapomorfias representadas no cladograma.

CAVALCANTI (2007) afirma ter obtido 8 arvores igualmente parcimoniosas, porém
apresenta apenas uma. Os resultados com os menores nimeros de passos evolutivos (33 e 34
passos) ndo foram apresentados, embora sugiram ser 0s mais parcimoniosos.

Comparada as arvores utilizadas na andlise, a topologia da “super arvore” dos
Sphyrnidae é similar a filogenia proposta por GILBERT (1967).

CAVALCANTI (2007) afirma que a arvore composta ou “super-arvore” representa a
sintese de varios estudos independentes, e por isso poderia ser utilizada para suportar as
hipbteses que colocam Eusphyra como um subgénero de Sphyrna.

Na anélise de Majority-rule consensus de NAYLOR (1992), faltam S. media, S. zygaena e
E. blochii, o que compromete estabelecer as relagdes internas da familia. O grande nimero de
especies de diferentes géneros de Carcharhinidae permite estabelecer melhor as relacfes desta
familia entre os demais Carcharhiniformes. Sem estes Sphyrnidae, o clado formado por S.
lewini, S. zygaena e S. mokarran é mantido assim como no presente estudo, embora suas

relacGes internas sejam diferentes.
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Entre as propostas de LIM et al. (2010), nenhum clado é corroborado pelo presente

estudo. Este trabalho utiliza 3 genes nucleares (i.e. DIx2, DIx1 intron e ITS2) e 3 genes
mitocondriais (i.e. D-loop, Citb+COl e ND2).

7. CONCLUSOES

Os principais resultados obtidos foram:

A revisdo anatbmica das espécies viventes de Sphyrnidae fornece caracteres
morfoldgicos suficientes para colocar Sphyrna couardi como sindénimo junior de S.
lewini, e S. corona como sin6nimo junior de S. tudes. Isto permite afirmar que a
familia Sphyrnidae passaria a ter 7 espécies nominais viventes. Tais sinonimias, junto
com o levantamento de ocorréncias para espécimes em colecdes cientificas, mostra
que a distribuicdo de diversas espécies de Sphyrnidae atuais € mais ampla do que o
aceito até o momento em literatura. Entretanto, este levantamento aponta para um
engano em relacdo a ocorréncia de S. tudes e S. tiburo para o Mediterraneo.
Possivelmente trata-se de um erro de registro ou identificagdo. Todos 0S novos

caracteres anatdmicos corroboram também a sinonimia entre S. nana e S. media.

O sistema de poros sensoriais da superficie ventral do cefalofélio apresentou-se
consistente para ser usado na identificacdo especifica dos Sphyrnidae utilizando
apenas o cefalofélio para tal. Isto ja havia sido sugerido em literatura, porém a partir
de caracteres ainda dubios.

Com o0 aumento do espaco para o desenvolvimento do sistema sensorial, as
especies de Sphyrnidae passaram a apresentar padrdes de distribuicdo conforme seus
habitos de vida. S. tiburo € a espécie que apresenta a maior concentracdo de poros
sensoriais. Com a expansao do cefalofélio, as manchas de poros tenderam a se
espalhar. Espécies mais migratorias (i.e. S. lewini, S. zygaena e S. mokarran)

apresentam menos poros e em manchas mais espalhadas no cefalofolio.

A condicdo de dente tricuspidado, encontrada em 2 espécies de Sphyrnidae (i.e. S.
tiburo e S. tudes) é um carater plesiomdrfico desconhecido, que € perdido

secundariamente desde juvenis neonatos. Os foramens da raiz, visualizados aqui pela
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primeira vez, sdo um carater comumente encontrado entre géneros de Carcharhinidae
como Triaenodon, Negaprion, Rhizoprionodon e Loxodon, o que seria esperado
devido a intima relacdo filogenética desta familia com os Sphyrnidae. A descri¢cdo em
diversas vistas destes dentes permite comparéd-los de forma mais completa aos

registros fosseis.

Os denticulos dérmicos dos Sphyrnidae possuem diversas semelhancas com outras
espécies de Carcharhinidae e Hemigaleidae. As espécies que possuem denticulos
dérmicos anatomicamente mais aproximados aos Sphyrnidae sdo Rhizoprionodon
acutus e Carcharhinus dussumieri. A presenca de microestreuturas ornamentando 0s
denticulos, quilhas na superficie dorsal e cUspides sdo caracteres plesiomorficos
presente desde os Hemigaleidae. Entretanto, a ornamentacdo adquiriu condicdes
derivadas entre os Sphyrnidae, as quais permitiram a identificacdo genérica quando
comparados aos Carcharhinidae e Hemigaleidae utilizados.

Os caracteres observados indicam que a ornamentacdo dos denticulos dérmicos
e formacao das quilhas ocorreu na direcdo anteroposterior dos mesmos. Embora sejam
estruturas com grandes possibilidades homoplésicas, devem ser consideradas por
serem uma das poucas que podem fossilizar e fornecer indicios para a reconstrucédo do

modo de vida e anatomia para a familia.

A presente andlise filogenética ndo corrobora as existentes baseadas em morfologia,
exceto ao manter o clado formado por S. mokarran + (S. lewini + S. zygaena) proposto
por GILBERT (1967), alem de concordar que S. tiburo € o mais primitivo Sphyrnidae
vivente, como proposto por COMPAGNO (1988). Entretanto, a presente andlise é a
primeira cujos caracteres foram revisados e testados a luz da sistematica filogenética.
Além disso, trata-se da primeira analise envolvendo 3 géneros de Carcharhinidae no
grupo externo em diferentes configuracdes, de modo a testar as relagdes internas para

a familia Sphyrnidae.

Os cladogramas obtidos também sdo diferentes daqueles existentes baseados em
caracteres moleculares, onde nenhum clado foi semelhante. Além disso, os resultados
deste estudo invertem a proposta dos cladogramas moleculares em relagdo a posicéo

das espécies mais primitivas e mais derivadas.
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Tanto as arvores de 4 tipos de consenso (i.e. Strictus, Semi-strictus, Majority rule e
Adams) sustentaram os mesmos clados obtidos nos 3 cladogramas resultantes para
cada configuracdo de grupo externo, com valor de bootstrap de 100% em todos 0s

clados.

Os Rhizoprionodon acutus posicionou-se como monofilético em relagdo aos
Sphyrnidae com C. acronotus e C. dussumieri no grupo externo e com N. brevirostris
no grupo externo. O género Sphyrna apresentou-se parafilético em todas as analises.
Entre os sub-géneros propostos por GILBERT (1967), COMPAGNO (1988) e
MARTIN (1993), apenas Sphyrna manteve-se monofilético.

A expansdo lateral da cabeca para formar o cefalof6lio ocorreu gradativamente, da
forma menos expandida (S. tiburo) para a mais expandida (E. blochii). Contudo, o
posicionamento de um Sphyrnidae com expansdo intermediaria do cefalofélio (i.e. S.
tudes) como grupo-irmdo de E. blochii sugere que esta expansdao pode ter ocorrido

duas vezes.

Espécies de Sphyrnidae com maior porte (i.e. S. lewini, S. zygaena e S. mokarran)
formam um clado, e espécies de menor porte (i.e. S. tiburo, S. media, S. tudes e E.

blochii) sdo polifiléticas.
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ANEXO 1: RADIOGRAFIAS

Figura 78: Radiografia do cefalofdlio de Sphyrna zygaena, DBAV.UERJ 909, juvenil do Rio

de Janeiro (Brasil), sexo indeterminado.

Figura 80: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna lewini, USNM 203101, juvenil macho de

Madagascar.
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Figura 81: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna lewini, USNM 170557, juvenil macho das

Filipinas.

Figura 82: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna lewini, USNM 108452, macho adulto da

Florida. Paréatipo de Sphyrna diplana (sindénimo de S. lewini).

Figura 83: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna mokarran, USNM 206424, juvenil fémea do

Sri Lanka. Identificado erroneamente como S. lewini.



152

lecm

Figura 84: Radiografia do cefalofdlio de Sphyrna lewini, USNM 207004, juvenil macho da

Etiopia.

Figura 85: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna mokarran, USNM 394494, juvenil macho

da Florida (Estados Unidos).

Figura 86: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna couardi, USNM 205855, adulto de Guiné,

sexo indeterminado.
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Figura 87: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna tiburo, USNM 147793, juvenil fémea do

Mississipi (Estados Unidos).

Figura 88: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna tiburo, USNM 222035, juvenil fémea da

Colbémbia.

Figura 89: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna tiburo, USNM 222050, juvenil macho da

Coldmbia.
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Figura 90: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna tiburo, USNM 395407, juvenil macho do

Alabama (Estados Unidos).

Figura 91: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna media, SU11583, hol6tipo, juvenil de

Sinaloa (México), sexo indeterminado.

Figura 92: Radiografia do cefalofdlio de Sphyrna lewini, USNM 28160, paratipo, juvenil

macho de Sinaloa (México).
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Figura 93: Radiografia do cefalofdlio de Sphyrna lewini, USNM 207004, juvenil fémea da

Etiopia.

Figura 94: Radiografia do cefalof6lio de Sphyrna media, USNM 190593, juvenis fémeas do
Panama (oceano Pacifico).

lcm

Figura 95: Radiografia do cefalofolio de Sphyrna media, USNM 79284, juvenil fémea de

Colon Province (Panama4, oceano Pacifico).
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Figura 96: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna zygaena, DBAV.UERJ 856, juvenil do

Brasil, sexo indeterminado.

Figura 97: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna lewini, USNM 197431, juvenil fémea do

Japéo.
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Figura 98: Radiografia do cefalofdlio de Sphyrna tudes, MNHN 0000-1049, macho juvenil

macho do Brasil.

Figura 99: Radiografia do cefalofdlio de Sphyrna corona, USNM 206819, juvenil macho da

Colombia.

Figura 100: Radiografia do cefalofélio de Sphyrna bigelowi, MNHN 87682, holétipo macho

juvenil do Uruguai.



158

Figura 101: Radiografia do cefalofolio de Eusphyra blochii, USNM 195846, fémea juvenil de

Bombay (India).

2cm

Figura 102: Radiografia do cefalofélio de Eusphyra blochii, USNM 205342, macho juvenil de

Jaffna District, Chetkulam (Sri Lanka).



ANEXO 2: MATRIZ DE CARACTERES

1-10 11-20 21-30 31-40 41-43
Eusphyra blochii 010?11001? 1101111110 1001011111 2111110110 000
Sphyrna lewini 0117111101 1010100010 00111177227 7110110110 000
Sphyrna mokarran 100111001 0-10102010 1011010110 1110010110 010
Sphyrna zygaena 00-011110? 0-10100010 0011011110 7010110110 000
Sphyrna tudes 1101110000 1010101101 0010111111 2110710110 001
Sphyrna media 1101110000 1010001010 1011711177 2000010110 000
Sphyrna tiburo 1100110000 1010001000 1111011110 2000011111 001
Negaprion brevirostris 0--00--0-0 0-1-1010--  ---- 1010- 2007700100 711
Carcharhinus dussumieri 0—010-01? 0-1-00-0-- - 1110- 2007701007 117
Carcharhinus acronotus 1-000--011 0-1-00-0-- - 1100- 0007701007 17?
Rhizoprionodon acutus 1-0010-011 0-1-00-0-- - 11110 2007701117 01?






