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RESUMO 

 

 

VAZQUEZ JARA, Iván Enrique. Comparação filogeográfica de duas espécies de peixes com 

ampla distribuição na América do Sul: problemas de delimitação de espécies. 2016. 191 f. 

Tese (Doutorado em Biociências) - Instituto de Biologia Roberto Alcântara Gomes, 

Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2016. 

 

 

A ictiofauna neotropical corresponde a, aproximadamente, 25% do número total de 

espécies de peixes no mundo. Essa diversidade se deve, principalmente, ao número de 

espécies endêmicas presentes nas diversas bacias hidrográficas. Dentro dessas espécies alguns 

táxons mostram uma ampla distribuição, sendo conhecidos tanto na Bacia Amazônica, como 

na Bacia Paraná-Paraguai. A validade destas espécies é de grande importância evolutiva, 

levando em conta o fato de que estas bacias têm pequeno ou nenhum contato desde o 

Mioceno superior, há aproximadamente 10 milhões de anos. O objetivo deste estudo foi 

analisar dois complexos de espécies neotropicais, pertencentes a diferentes famílias (e 

ordens), Potamotrygon motoro e Synbranchus marmoratus, ambas com distribuição nessas 

duas importantes bacias hidrográficas. Para este estudo, utilizamos tanto dados morfológicos 

quanto moleculares. Buscamos conduzir uma análise filogeográfica, visando compreender a 

evolução dos grupos, bem como a história evolutiva desses táxons nas drenagens às quais eles 

estão associados. Nossos resultados mostram que os complexos de ambas as espécies 

representam um grupo de espécies crípticas. As espécies da Bacia Amazônica são diferentes 

daquelas presentes na Bacia Paraná-Paraguai. Dentro da Bacia Paraná-Paraguai, o Rio 

Paraguai mostra mais afinidades filogenéticas com a Bacia Amazônica, indicando a existência 

de uma relação mais próxima e recente. 

 

 

Palavras-chave: Ictiofauna neotropical. Morfologia. Filogeografia. Filogenia. COI 

 

 

 

 



ABSTRACT 

 

 

VAZQUEZ JARA, Ivan Enrique. Phylogeographic Comparison of two freswater fishes with 

large distribution in South America: problems with species delimitation. 2016. 191 f. Tese 

(Doutorado em Biociências). Instituto de Biologia Roberto Alcântara Gomes, Universidade 

do Estado do Rio de Janeiro, Rio de Jasneiro, 2016. 

 

  

The neotropical ichthyofauna corresponds to nearly 25% of the total number of fish 

species in the world. This diversity is mainly due to several endemic taxa in the various 

watersheds. Within these species a few nominal taxa show a large distribution being known in 

the Amazon Basin as well as in Paraná-Paraguai Basin. The validity of these species is of 

great evolutionary importance, in view of the fact that these watersheds have little or no 

contact since the upper Miocene, approximately 10 million years. The aim of this study is to 

analyze two complex of neotropical species, belonging to different families (and 

orders), Potamotrygon motoro and Synbranchus marmoratus, both with distribution in these 

two important basins. For this study we used both morphological and molecular data. Our 

purpose is to lead a phylogeographic analysis, to understand the evolution of the groups as 

well as the evolutionary history of these taxa within the drainages with which they are 

associated. Our results show that both species complexes represent a group of cryptic species. 

The species from the Amazon basin are diffrent from those of the Paraná – Paraguai Basin. 

Within the Paraná-Paraguai Basin, the Paraguai River shows more philogetic affinities with 

the Amazon Basin indicating thus close and more recent relationship. 

  

Keywords: Neotropical Ichthyofauna. Morphology. Phylogeography. Phylogeny. COI.  
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INTRODUÇÃO 

 

 

Estudos abordando hipóteses que auxiliam a compreensão da evolução e 

radiação dos peixes neotropicais incrementam informações adicionais sobre a evolução 

dos vertebrados em geral  (Albert & Reis, 2011).  

A região neotropical é sem dúvida um dos locais mais interessantes para o 

estudo da ictiologia em todo o mundo devido a sua complexa história geológica, que 

possibilitou a origem de grande diversidade de ambientes (Brito et al., 2007; Albert & 

Reis, 2011). Tal fato permitiu o surgimento de uma extraordinária diversidade da 

ictiofauna local, cujos resultados estão sendo amplamente difundidos em livros e 

artigos científicos. Todavia, mesmo com todos estes estudos, tanto a sistemática quanto 

a distribuição geográfica da maioria dos grupos de peixes da Bacia Amazônica 

continuam pouco conhecidas (Fink e Fink, 1973), o que também é válido para aqueles 

da Bacia Paraná - Paraguai. 

Da mesma forma, a ictiofauna Neotropical não é abordada com frequência em 

discussões gerais sobre a biodiversidade tropical, apesar da quantidade de informações 

atualmente disponíveis. A maioria dos estudos dizem respeito a origem histórica das 

espécies e dos ecossistemas tropicais, principalmente focando táxons terrestres como 

aves, mamíferos e certos grupos de insetos (Albert & Reis, 2011). O estado da arte no 

conhecimento da ictiofauna Neotropical, salientando principalmente a diferenciação e 

diversidade de espécies, áreas geográficas, assim como uma tentativa de resolver as 

relações filogenéticas de grandes grupos estão resumidos em três obras: The Phylogeny 

and Classification of Neotropical Fishes (Malabarba et al., 1998); Check List of the 

Freshwater Fishes of South and Central America (Reis et al., 2003a) e Historical 

Biogeography of Neotropical Freshwater Fishes (Albert & Reis 2011). De maneira 

geral estes trabalhos abordam a relação entre história biogeográfica, diversidade e 

evolução de táxons aquáticos onde o modelo usado são os peixes neotropicais.  

Os peixes neotropicais correspondem a aproximadamente mais de 5.600 

espécies nominais representando assim a maioria dos peixes dulce-aquícolas do mundo 

e provavelmente 10% das espécies de vertebrados conhecidos (Vari & Malabarba, 

1998; Lundberg et al., 2000). Este número impressionante se deve principalmente ao 

endemismo de vários táxons nas diversas Bacias hidrográficas, resultado da evolução 

biológica no tempo e no espaço (Hubert, 2007). Desta forma, é quase impossível 
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compreender a biodiversidade, sem levar em consideração a história geológica que 

permitiu esta diversificação. Um bom exemplo disso é encontrado na comparação 

quantitativa entre as faunas de peixes atuais da América do Sul e África (Brito et al., 

2012) A biodiversidade na América do Sul é taxonomicamente muito mais rica do que 

a africana, apesar desses dois continentes terem formado no passado uma massa 

continental única, a parte oeste do Gondwana (Lundberg et al., 1998; Maisey, 2000).  

A história da biodiversidade neotropical começou imediatamente após a 

separação entre a América do Sul e a África, a cerca de 100 milhões de anos (MA). 

Durante este processo de separação, linhas magnéticas e zonas de falhas indicam uma 

complexidade extensa dos movimentos sofridos pelas placas tectónicas.  

Após a fragmentação definitiva entre a parte oeste do Gondwana (Figura 1), a 

América do Sul continuou sua evolução tectônica tendo sido de grande importância os 

eventos ocorridos em sua costa oeste, onde o encontro entre a Placa de Nazca e a Placa 

Pacífica, resultou no processo de soerguimento da cordilheira dos Andes, entre o 

Cretáceo (90 Má) e o Mioceno (15 Má) (Lundberg et al., 2000). A elevação desta 

cordilheira, iniciada na parte sul do continente, levou a formação de uma “calha” 

natural a leste dos Andes, a Bacia de Anti-país, permitindo assim a canalização de 

águas provenientes durante as muitas incursões de mares epicontinentais vindos do 

Caribe e/ou a formação de grandes lagos. O soerguimento dos Andes está diretamente 

ligado também à reversão gradual da direção do fluxo das principais Bacias 

hidrográficas que, originalmente, fluíam para oeste (Potter, 1997; Lundberg et al., 

1998; Brito et al., 2007). 
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Figura 1 – Paleomapa do Cretáceo Inferior 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Separação da América do sul da África no Cretáceo Inferior (Albiano). 

Fonte: Figura modificada de C.R. Scotese. 2001. Projeto Paleomapa. 

 

 

Outro marco importante representa a posterior separação entre Pacífico e 

Caribe com o soerguimento do istmo do Panamá, aproximadamente entre 15 e 3.1 Ma. 

Este evento é o resultado da movimentação da placa tectónica da América do Sul em 

direção a Noroeste, colidindo com América Central (Duque, 1990b; Coates et. al., 

2004). A posição atual assim como o surgimento do Istmo do Panamá estabeleceu uma 

barreira entre o Pacífico e o Caribe, permitindo a dispersão de formas continentais 

terrestres e aquáticas na região Noroeste da América do Sul e o Sul da América Central 

que é registrado para 2.5 Ma. (Marshall & Sampere, 1993). Essa dispersão pode ser 

evidenciada pela distribuição atual de algumas espécies e, principalmente de tetrápodes 

(Pitman et al.,1993).  

Outros fatores que têm desempenhado um papel importante na diversificação 

da fauna Neotropical são as oscilações do nível do mar associadas aos ciclos glaciais 

do final do período Terciário e do Quaternário. Estes ciclos têm tido um impacto 

significativo sobre a hidrologia principalmente na Bacia Amazônica, permitindo o 

isolamento de alguns rios e a formação de lagos na parte oeste desta bacia (Lundberg et 

al., 1998). 

Em decorrência destes processos e da vasta área hidrográfica, a América do Sul 

passou a apresentar inúmeros nichos ecológicos, nos quais os peixes de água doce 

puderam evoluir e diversificar. Conforme as últimas pesquisas realizadas, a região da 

ictiofauna Neotropical se estende ao longo de mais de 17 milhões de Km2 de florestas 

tropicais húmidas de baixa altitude, pantanais sazonalmente inundados e savanas 

(Albert & Reis, 2011). Esta área inclui igualmente várias regiões áridas no noroeste da 
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Venezuela, nordeste do Brasil e do Gran Chaco da Bolívia e do Paraguai assim como o 

nordeste da Argentina. No centro deste sistema está a Amazônia, o maior sistema 

fluvial de água doce interligado no planeta (Albert & Reis, 2011). 

 

O COMPLEXO FLUVIAL AMAZÔNICO 

 

 

Estudos considerando a história da origem e expansão do sistema hidrográfico 

da Amazônia e como emerge uma das maiores diversidades da fauna ictiológica nesse 

complexo fluvial, tem intrigado pesquisadores há muitos anos (Reis et al., 2003a). Ao 

longo do tempo e desde o início da separação entre América e África, a forma e 

tamanho deste sistema hidrológico teve uma variação considerável e ao mesmo tempo 

constante (Albert & Reis, 2011). 

Estudos aprofundados sobre o modelo evolutivo de drenagem desta Bacia 

elaborados por Lundberg et al., (1998) indicam que, posterior a separação final da 

parte oeste do Gondwana, a região Amazônica era constituída por sistemas 

hidrográficos originados em áreas cratonicas próximas à desembocadura atual do rio 

Amazonas (Arco Gurupa: Wanderley et al., 2010) cuja principal drenagem era no 

sentido oeste. 

Posteriormente durante o Terciário inferior, emerge o Arco de Purus próximo 

ao centro da região amazônica, servindo como uma das principais barreiras 

biogeográficas deste período. O Arco de Purus, provavelmente consequência do início 

da elevação do leste da cordilheira dos Andes, divide o principal sistema hidrográfico 

em duas drenagens: os rios com correntes no sentido Oeste e os rios no sentido Leste 

(Mapes, 2009) (Figura 2) 
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Figura 2 – Mapa da América do Sul 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Mapa indicando os principais paleoarcos da América do Sul, entre eles o Arco de Purus 

e Arco de Gurupa. 

Fonte: Figura modificada de Lundberg et. al., 1998. 

 

 

No período da transição do Oligoceno – Mioceno (~24 Ma) o Leste da região 

subandina foi alagada originando o Lago Pebas.  Durante o Mioceno Médio o Lago 

Pebas cobre uma área de aproximadamente 1 milhão de Km2 (Wesselingh et al., 2002) 

gerando um sistema hidrográfico dominado por lagos, pântanos e zonas mais baixas do 

que o nível do mar (Hoorn, 1993, 1994b; Gingras et al., 2002b; Wesselingh et al., 

2006). Este extenso sistema hidrográfico era alimentado no Oeste por aguas 

provenientes dos rios que desciam dos Andes (Burgos, 2006); e ao Leste por meio de 

sistemas de rios cratônicos relativamente curtos. Ao Norte, este ecossistema aquático, 

único e interconectado (Hoorn et al., 1995; Lundberg et al., 1998; Gomez et al., 2003, 

2005) apresentava uma conexão com o ambiente marinho na região denominada Bacia 

do Llanos (Bayona et al., 2007). A fase final do Lago Pebas, culmina com a inversão 

do curso desta Bacia em direção leste, há aproximadamente 11 Ma (Figueiredo et al., 

2009, 2010) (Figura 3)  
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Figura 3 – Mapa da região do Noroeste Amazônico  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Alagamento do leste da região subandina originando o Lago Pebas delimitado pelo Arco de 

Purus durante o Oligoceno – Mioceno (~24 Ma).  

Fonte: Figura modificada de Gros et. al., 2015. 

 

 

No final do Mioceno, o alagamento ao Leste da Amazônia (Bacia de Anti-pais) 

resultou no transbordamento e subsequente quebra do Arco de Purus (Bemerguy & 

Sena Costa, 1991). Este evento estabeleceu a drenagem transcontinental atual do 

Amazonas (Lundberg et al., 1998). A evolução da paisagem entre 7 e 11 Ma no Oeste 

da Amazônia ainda é pouco compreendida. Mas estudos indicam que grande parte da 

Amazônia ocidental foi ocupada por uma alternância de água doce e salobra nas zonas 

húmidas marginais ao nível do mar que experimentaram configurações de maré 

(Hovikoski et al., 2007, 2010) (Figura 4). Igualmente próximo de 2.5 Ma oscilações 

glacio-eustáticas se intensificaram resultando em (40-100) Ka de ciclos curtos de 

oscilações do nível do mar em todo o planeta, afetando intensamente desta forma o 

sistema aquático da Amazônia (Lundberg et al., 1998; Brito et al., 2007). Esta 

complexa história da Bacia Amazônica, teve como decorrência inúmeras mudanças de 

cursos de rios assim como os limites das Bacias hidrográficas resultando em um 

complexo processo de vicariância/dispersão para a fauna aquática (Brito et al., 2007). 
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Figura 4 – Sistema hidrográfico da América do Sul no final do Mioceno  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Mapa da América do Sul indicando o transbordamento Bacia de Anti-pais e subsequente 

quebra do Arco de Purus no final do Mioceno. Setas indicando o sentido do principais rios. 

Fonte: Figura modificada de Hubert & Renno, 2006. 

 

 

BACIA PARANÁ-PARAGUAI  

 

 

Concomitantemente, a evolução da hidrografia da região sul da América do 

Sul, aqui denominado Bacia Paraná-Paraguai e toda a margem Leste da plataforma da 

América do Sul, é o resultado dos processos tectónicos ativos desde o Mesozoico, 

momento que representa a fase inicial da separação entre África e América do Sul 

(Ribeiro, 2006). No Cretáceo Inferior a formação da Serra Geral se estendia 

aproximadamente por mais de 1 milhão de km2 na Bacia do Paraná, no centro e sul do 

Brasil, Paraguai e ao noroeste da Argentina (Teruggi, 1955; Mena & Vilas, 2005). No 

Cretáceo Superior, ocorre uma transgressão marinha na região Sul da parte baixa da 

Bacia do Paraná alagando todo o atual Rio da Prata. Essas incursões marinhas foram 

limitadas pela borda leste das Serras Pampeanas localizadas ao Norte da Argentina 

(Gayet et al., 1993). Segundo Potter (1997), a regressão desse mar epicontinental não é 
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bem documentada, mas ressalta o aumento significativo do tamanho da Bacia do 

Paraná no início do Terciário, em decorrência das capturas de pequenas bacias 

hidrográficas do sul-oeste do sistema paleo-Amazônas-Orinoco (Figura 5).  

 

Figura 5 – Transgressões marinhas na América do Sul durante o Cretáceo Superior 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Transgressão marinha no Cretáceo Superior na região Sul da parte baixa da Bacia do Paraná 

alagando todo o atual Rio da Prata. Setas indicam o lugar aproximado das ingressões no 

continente. 

Fonte: Figura modificada de Hubert & Renno, 2006.  

 

 

No Eoceno Médio e início do Oligoceno, dados geológicos do centro dos Andes 

sugerem um significante evento no desenvolvimento da drenagem dos rios quando as 

fronteiras entre o Amazonas e o Paraná progride para o Norte. As serras Pampeanas 

perdem sua influência como uma barreira entre o Amazonas e o Paraná onde o Arco do 

Michicola começa a assumir uma influência como nova barreira entre estas (Lundberg 

et al., 1998). No Mioceno tardio (11 – 10 Ma.) novas e extensas transgressões 

marinhas nas Bacias de baixas altitudes da América do Sul são corroboradas através de 

sedimentos marinhos, onde numerosos foraminíferos bentônicos indicam pouca 

profundidade destes ambientes litorais apontando uma ampla conexão do canal 

marítimo do Paraná com o Atlântico Sul (Boltovsky, 1991; Marshall et al., 1993; 

Lundberg et al., 1998) (Figura 6).  
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Figura 6 – Transgressões marinhas na América do Sul durante o Mioceno tardio 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: No Mioceno tardio (11 – 10 Ma.) novas e extensas transgressões marinhas nas Bacias de 

baixas altitudes da América do Sul forman o Mar do Paraná. 

Fonte: Figura modificada de Hubert & Renno, 2006. 

 

 

Finalmente é relatada novamente uma transgressão marinha de 

aproximadamente 100m de altitude durante 5 e 4,2 Ma. no final do Terciario (Hubert 

& Renno 2006) (Figura 7). 

Desde o final do Mioceno até o presente, os padrões atuais das divisões e fluxos 

dos rios da América do Sul foram estabelecidos (Albert & Reis, 2011). Atualmente, a 

hidrografia da Bacia do Paraná – Paraguai é composta por diversas e distintas fontes, 

incluindo montanhas desertas a mais de 6000 metros na Cordilheira dos Andes 

provenientes da Argentina e Bolívia, o extenso Pantanal do Paraguai, cerrados e 

florestas tropicais do Centro e Sul do Brasil assim como os Pampas do Norte do 

Uruguai (Albert & Reis, 2011). A evolução dos principais rios desta Bacia Paraná – 

Paraguai é o resultado da complexa história geológica da região Sul do continente e 

que permitiu a formação de depósitos de águas subterrâneas, atualmente denominado 

Aquífero Guarani, sendo o mesmo um dos maiores reservatórios de água subterrânea 

continentais do mundo (Lundberg et al., 1998; Albert & Reis, 2011). 
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Figura 7 – Transgressões marinhas na América do Sul durante o Terciario 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Transgressões marinhas de 100m isolando áreas elevadas no final do Terciario (5 – 4.2 Ma). 

Fonte: Figura modificada de Hubert & Renno, 2006. 

 

 

A ICTIOFAUNA NEOTROPICAL 

 

 

De acordo com Brito et al. (2007) parte dos táxons representantes da ictiofauna 

Neotropical tiveram sua origem no final do Cretáceo, antes da separação da África e 

América do Sul. Táxons já estabelecidos em seus respectivos nichos ecológicos, 

mantem vantagens estruturais sobre os recém-chegados em potencial (ou seja, 

potenciais invasores marinhos ou formas dispersadas). Segundo estes autores, 

especiações decorrentes da alta vicariância, geradas pela evolução física somadas ás 

formas de água doce secundárias, culminaram com esta diversidade Neotropical. 

Entretanto, apesar da riqueza excepcional de espécies, a ictiofauna Neotropical 

é relativamente pobre em níveis taxonômicos superiores, com apenas 17 ordens, em 

comparação com 26 ordens na Bacia do Mississippi e drenagens adjacentes. Tal 

distribuição desproporcional de categorias taxonômicas, com muitos táxons inferiores 
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e alguns táxons superiores, é única entre as faunas de água doce do mundo (Lundberg 

et al., 2000; Berra, 2001). 

Na classificação proposta por Linneus (1758), a ictiofauna Neotropical incluía 

43 famílias ou subfamílias endêmicas, quase todas presentes na Amazônia (Reis et al., 

2003a). Os peixes Neotropicais atuais podem ser divididos em três grupos principais; 

1) os peixes primários, ou que sobreviveram à separação da América do Sul e África e 

atualmente se encontram representados nos dois continentes (c.f., Lepidosirenidae, 

Osteoglossidae, Characiformes, Siluriformes, e alguns Cyprinodontiformes); 2) peixes 

secundários, que tem sua origem marinha e que invadiram as águas continentais, ou 

por eventos vicariantes como as transgressões marinhas entre o Cretáceo e o final do 

Terciário ou por dispersão a partir do ambiente marinho (c.f., Potamotrygonidae, 

Sciaenidae, Engraulididae, Belonidae, Percichthyidae, Synbranchidae e Cichlidae); e 

3) além dos táxons, também primários, aqueles que se desenvolveram a partir de 

ancestrais dulceaquícolas (como os Gymnotiformes e inúmeras famílias de 

Siluriformes e Characiformes) (Brito et al., 2007).  

Pouco é sabido realmente sobre a origem de vários grupos de peixes atuais e 

quais foram os eventos principais que originaram a maioria dos peixes neotropicais. 

Várias hipóteses são apresentadas, como as de mares epicontinentais corroboradas por 

Lovejoy (1996) e Brito et al., (2007), com estudos de táxons que se originaram a partir 

de peixes de origem marinha invadindo as águas continentais como por exemplo a 

família Potamotrygonidae assim como provavelmente a família Synbranchidae. Mas 

ainda existe a questão sobre a origem e distribuição destes peixes Neotropicais 

amplamente distribuídos nas maiores bacias hidrográficas da América do Sul. 

Por tanto, o presente trabalho tratará filogeograficamente de dois prováveis 

complexos de espécies: Potamotrygon motoro da família Potamotrygonidae e 

Synbranchus marmoratus da família Synbranchidae. A finalidade principal do estudo é 

discutir a influência da evolução hidrográfica sul-americana na distribuição e evolução 

destes grupos, através de análises moleculares e morfológicas. Concomitantemente, o 

trabalho pretende discutir a delimitação genética de cada população, na tentativa de 

verificar se estas são unidades diferenciadas ou um complexo de espécies. 

A família Potamotrygonidae (Garman, 1877) engloba grupos relevantes entre 

os peixes de origem marinha que invadiram as águas continentais (entre eles 

Potamotrygon motoro; figura 8). Esta família abrange aproximadamente 20 espécies 

divididas em quatro gêneros, com grande variabilidade morfológica (Rosa, 1985a, 
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1985b, 1990; Rosa, Castello & Thorson, 1987). Os quatro gêneros deste clado são; 

Potamotrygon (Garman, 1877), Paratrygon (Duméril, 1865), Plesiotrygon (Rosa, 

Castello & Thorson, 1987) e Heliotrygon (Carvalho, 2011). Representantes da família 

Potamotrygonídae são encontrados em quase todos os sistemas fluviais sul-americanos, 

com exceção do rio São Francisco, rios costeiros brasileiros e rios que desembocam na 

parte oeste da Cordilheira dos Andes (Castello 1978, Deynat & Brito 1994) sendo 

assim endêmicos da América do Sul. Os fósseis deste clado são raros embora tenham 

sido descritos nos terrenos de idade Eocênica da Amazônia Peruana (Adnet et al., 

2014) e Miocênica da Formação Solimões no Acre (Frailey, 1986; Deynat e Brito, 

1994) e da Formação Paraná, na Argentina (Deynat e Brito,1994; Brito e Deynat, 

2004; Brito et al., 2007; Lundberg, 1997). Estes fósseis fornecem uma idade mínima 

de aproximadamente 47 Ma para o gênero Potamotrygon, indicando uma origem e 

diversificação dos Potamotrygonidae anterior ao Eoceno Médio.  

O padrão evolutivo descrito para a família Potamotrygonidae desde o 

aprisionamento do táxon ancestral, sua adaptação e posterior origem das raias de água 

doce parece ter sido semelhante ao apresentado por vários outros grupos de 

vertebrados Neotropicais, como anchovas (Engraulidae), arenques (Clupeidae) e 

golfinhos do gênero Inia, (Nelson, 1985; Lovejoy, 1996), mas as relações filogenéticas 

da família Potamotrygonidae são ainda questionáveis.  
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Figura 8 – Ilustração científica da espécie Potamotrygon motoro 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Ilustração digital. 

Fonte: Modificação da prancha Freshwater stinrays from Colombia realizada pelo ilustrador OniKaizer 

(2015 – 2016). 

 

 

Synbranchus marmoratus da família Synbranchidae, também faz parte do 

grupo de peixes Neotropicais destacável por sua possível origem marinha (Figura 9). 

Esta família inclui 23 espécies distribuídas em quatro gêneros organizados em duas 

subfamílias: Macrotreminae e Synbranchinae (Rosen e Greenwood, 1976). A 

subfamília Synbranchinae, composta pelos gêneros Ophisternon, Synbranchus e 

Monopterus, se distingue por apresentar: abertura branquial reduzida e restrita à região 

ventral; nadadeira caudal, quando presente, reduzida e contínua às nadadeiras dorsal e 

anal; narina posterior com abertura em posição dorso-medial em relação ao olho 

(Rosen e Greenwood, 1976). O gênero Synbranchus é, atualmente, composto por três 

espécies: Synbranchus marmoratus Bloch, 1795, com distribuição do México até o 

Norte da Argentina; Synbranchus madeirae (Rosen e Rumney, 1972), encontrado no 

Rio Madeira, Bacia Amazônica; e Synbranchus lampreia (Favorito et al., 2005) 
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encontrada no Rio Goiapi, Ilha de Marajó. O grupo é amplamente distribuído nos 

trópicos e subtrópicos, podendo ocupar hábitats de água doce, salobra e, 

ocasionalmente, marinha. Atualmente pouca informação é conhecida sobre a origem 

deste grupo para as Bacias Neotropicais. No entanto, Pardiñas et al., (1996) registram o 

primeiro fóssil para este grupo na região sul da Argentina que data do início do 

Pleistoceno Superior. Por outro lado, Bogan et al., (2012) publicam o segundo registro 

fóssil de Synbranchidae para a região norte da Argentina que data do início do 

Holoceno. Por tanto, a família Synbranchidae ainda apresenta uma grande 

problemática atual sobre sua filogenia e origem histórica. 

 

 

Figura 9 – Ilustração científica da espécie Synbranchus marmoratus 

 

Fonte: Ilustração científica – Bloch, 1795. 
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1 OBJETIVOS 

 

 

A presente tese de doutorado tem como principais objetivos: 

a) Redescrever as espécies Potamotrygon motoro e Synbranchus marmoratus. 

b) Comparar a morfologia de espécimes das duas espécies nas diferentes bacias 

hidrográficas (Amazônica e Paraná-Paraguai). A comparação anatômica mais 

detalhada permitirá discutir a validade da taxonomia utilizada atualmente. 

c) Propor uma hipótese filogenética para os Potamotrygonidae testando assim a 

validade do complexo Potamotrygon motoro. 

d) Apresentar um estudo filogeográfico de dois complexos de espécies 

neotropicais, Potamotrygon motoro Muller & Henle, 1841 e Synbranchus 

marmoratus Bloch, 1795 a partir de uma análise filogenética molecular e da 

comparação com dados de geografia histórica, procurando testar a coerência 

destas espécies. 
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2 MATERIAL E MÉTODOS 

 

 

2.1 Análise morfológica 

 

 

2.1.1 Coleta de material.   

 

 

Os espécimes analisados para a viabilização do estudo foram obtidos a partir 

de: coletas realizadas pela equipe do laboratório; visita a coleções ictiológicas do 

Brasil, Paraguai e da França, fotografias concedidas com finalidade de estudo pelo 

Field Museum of Natural History – FMNH assim como espécimes previamente 

depositados na coleção ictiológica da Faculdade do Estado do Rio de Janeiro - UERJ. 

 A seleção dos locais de coleta teve como base os dados das localidades citadas 

na literatura ou relacionados aos espécimes depositados em coleções cientificas, onde 

as espécies foram reportadas. Foram realizadas coletas nas duas grandes bacias da 

América do Sul. Na bacia Amazônica tivemos a oportunidade de realizar uma coleta 

no rio Tocantins assim como no rio Xingu. Já na bacia do Prata efetuei coletas nos rios 

Paraná assim como no Rio Paraguai (Figura 10). Foram utilizados como materiais de 

coleta redes de espera assim como a utilização de vara de pescar e muita sorte em 

alguns momentos. Os espécimes coletados pela equipe do laboratório encontram-se 

depositados na Universidade do Estado do Rio de Janeiro.  

 Visitas a coleções ictiológicas possibilitaram a análise de espécimes 

pertencentes ao Laboratório de Ecologia de Peixes da Universidade Federal do Rio de 

Janeiro – UFRJ, Museu Nacional do Rio de Janeiro – MNRJ, Museu Paraense Eduardo 

Goeldi – MPEG, Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia – INPA, Laboratório de 

Ictiologia da Universidade Federal do Pará – UFPA sede Belém do Pará e assim como 

na sede da cidade de Altamira. Por outro lado, espécimes relevantes como holótipos 

foram observadas e analisadas durante uma estadia curta na Europa no Museum de 

Histoire Naturelle de Paris – MNHN. Do mesmo modo, durante a estadia tive a 

oportunidade de ter acesso a material emprestado do The Natural History Museum – 

NHM.  
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Figura 10 – Pontos de coleta realizados para este trabalho 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Mapa da Amérida do Sul indicando os pontos de coleta realizados para este trabalho. 1- Rio 

Paraguai e pequenos lagos da região Chaco, Concepción – Paraguai; 2- Lago Ypacarai , 

Ypacarai – Paraguai; 3- Rio Paraná, Ayolas – Paraguai; 4- Rio Miracema, Rio de Janeiro – 

Brasil; 5- Rio Tocantins, Palmas – Brasil; 6- Rio Xingu, Altamira – Brasil. 

Fonte: Mapa modificado de Schweizerweltatlas Blank Maps e posterior plotagem pelo autor, 2016. 
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2.1.2 Espécimes analisados 

 

 

2.1.2.1 Potamotrygonidae 

 

 

Potamotrygon motoro: MNHN-IC-0000-2354 – Holótipo; PNT519, PNT520, Rio 

Paraguai – Concepción – Paraguai; FMNH108171, Rio Paraguai – Concepción – 

Paraguai; LIA2018, Rio Xingu – Altamira – Brasil; PNT521, Rio Caiapó – Tocantins – 

Brasil; FMNH84658, Rio Paraná – Argentina; FMNH94503, Rio Yasuni – Equador; 

FMNH106065, Rio Madeira – Bolívia; UFPA1407789, Rio Amazônia – Trombetas – 

Brasil; UFPA780 Rio Amazônia – Trombetas – Brasil; MPEG3766, Rio Amazônia – 

Tapajós – Brasil; MPEG3767, Rio Amazônia – Tapajós – Brasil; MPEG3768, Rio 

Amazônia – Furos (estuário) – Brasil; MPEG7592, Rio Amazônia – Furos (estuário) – 

Brasil; MPEG3766; MPEG3767; MPEG3768; MPEG7592. 

Potamotrygon orbigny: MNHN-IC-0000-2333 – Holótipo; FMNH53271 – Guiana 

Francesa, LIA2017 – Rio Xingu – Altamira – Brasil; MPEG1332; MPEG1809; 

MPEG7591; MPEG24219; INPA 36813. 

Potamotrygon marinae deynat, 2006: MNHN-IC-2003-0020 – Parátipo. 

Potamotrygon falkneri: PNT 310, PNT309, Rio Paraná – Ayolas – Paraguai;  

Potamotrygon hystrix: MNHN-IC-0000-2449 – Holótipo; FMNH59256. 

Potamotrygon yepezi Castex & Castello, 1970: MNHN-IC-0000-2433. 

Potamotrygon leopoldi: PNT 308; 02PEM2012070402; 06PEM2012092103. 

Potamotrygon tigrinus: PNT 304 – Rio Amazônia – Iquito – Perú. 

Potamotrygon constellata: MPEG11711. 

Potamotrygon schroederi: INPA 35614. 

Potamotrygon henlei: INPA 1767; INPA 1761; INPA 24023; INPA 1749; INPA 1749-

2; INPA 1762; INPA 1762-3; INPA 28893. 

Potamotrygon scobina: INPA 1773 

Potamotrygon sp.: PNT 307 – Lago Ypacarai – Patiño – Paraguai; FMNH 84686; 

MPEG2166; MPEG9872; MPEG26917; MPEG26918; INPA 15109; INPA 15108; 

INPA 39010; INPA 37082; INPA 34960; INPA 37447; INPA 8480. 

Plesiotrygon iwamae: PNT303, PNT306 – Rio Amazônia – Iquito – Perú, FMNH 

94500; INPA 8481. 
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Paratrygon aiereba: FMNH 84092, FMNH 108797, PNT264, PNT265 – Rio 

Amazônia – Manaus – Brasil; PNT266, PNT302 – Rio Amazônia – Iquito – Perú; 

LIA2049 – Rio Xingu – Altamira – Brasil; INPA 1751; INPA 37084. 

Paratrygon sp.: LIA2052, LIA2050 - Rio Xingu – Altamira – Brasil.  

Heliotrygon gomesi: PNT268, PNT 269 – Rio Amazônia – Iquito – Peru.  

Heliotrygon sp.: INPA 37462. 

 

 

2.1.2.2  Synbranchidae 

 

 

Synbranchus marmoratus: PTN271, PNT272, PNT273, PNT459, PNT457, PNT458, 

PNT460, PNT461, Rio Paraguai – Concepción – Paraguai; PNT462, PNT463, 

PNT464, PNT466, PNT467, PNT484, Rio Miracema – Rio de Janeiro – Brasil; 

PNT468, Marica – Rio de Janeiro – Brasil; PNT469, Guapimirim – Rio de Janeiro – 

Brasil; PNT413, PNT414, PNT485, Ilha Grande (estuário) – Rio de Janeiro – Brasil; 

MPEG 13440; MPEG 17588; MPEG 10192; MPEG 28065; MPEG 2094; MPEG 

2090; MPEG 11385; MPEG 15141; MPEG 019109; MNHN 00649; MNHN00651; 

MNHN00652 – Guiana Francesa; MNHN-IC-0000-7551; MNHN-IC-0000-7558, 

MNHN-IC-1994-0782 – Buenos Aires – Argentina; MNHN-IC-1988-1999 – Trinidad 

– Bolívia; MNHN-IC-1875-0528 – Rio de Janeiro – Brasil; MNHN-IC-0000-7550 – 

Santa Marta - Colômbia; MNHN-IC-1875-0449 - Guatemala; MNHN-IC-0000-5410 - 

Guiana; MNHN-IC-1981-0439, MNHN-IC-1903-0216 - Guyane Francesa; MNHN-IC-

A-4905 – México; MNHN-IC-0000-7569 – Uruguai. 

Synbranchus madeirae: MPEG 11559; MPEG 10068; MPEG 24541; MPEG 15143; 

MPEG 10071. 

Synbranchus lampreia: MPEG 3863 ; MPEG 3863. 

Synbranchus pardalis c.f.: MNHN00648 – Bolívia. 

Synbranchus sp.: MPEG 3463; MPEG 18067; MNHN-IC-1994-0779 – Buenos Aires – 

Argentina; MNHN-IC-1988-2017; MNHN-IC-1988-2002 – Trinidad – Bolívia. 
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2.1.3 Identificação e descrição morfológica  

 

 

As observações dos exemplares foram realizadas com o auxilio de microscópio 

estereoscópio. Uma vez o material obtido, foi realizado a preparação dos mesmos 

utilizando varias metodologias dependendo da informação a ser observada nos 

exemplares.  

Para a identificação dos espécimenes de Potamotrygon motoro observados no 

presente trabalho foi feita, inicialmente a partir da chave proposta por Rosa (1985a). A 

terminologia anatômica está baseada em autores como Castex (1969), Lovejoy (1996), 

Carvalho (2004). Terminologias da morfologia esquelética estão baseadas em Nishida 

(1990). 

Para a identificação de Synbranchus marmoratus foi utilizada a chave Rosen & 

Greenwod, 1976. A descrição das estruturas anatómicas é semelhante em organização 

e nomenclatura utilizadas para os teleósteos modernos tendo em conta determinadas 

modificações referentes às características morfológicas específicas do grupo.   A 

nomenclatura utilizada teve como base os trabalhos de referência para o grupo (Rosen 

& Greenwod, 1976; Travers, 1984a, 1984b; e Britz e Kottelat 2003).  

 

 

2.1.4 Métodos de preparação 

 

 

2.1.4.1 Escarnação com auxílio de coleópteros dermestídeos 

 

 

Para a preparação de esqueletos inteiros e articulados, foi utilizada a técnica de 

preparação a seco, através do uso de colônias de coleópteros dermestídeos (Figura 11).  
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a 

b c 

Figura 11 – Coleóptero Dermestes maculatus DeGeer, 1774 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Larva em vista lateral (a), espécime adulto em vista dorsal (b); espécime adulto em vista 

ventral (c). Escala 5 mm 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

Os exemplares coletados foram fixados e conservados somente com a utilização 

de solução alcoólica a 70%. Antes dos espécimes serem colocados nas colônias de 

dermestídeos, a pele e o excesso de carne foram retirados manualmente com o auxílio 

de material cirúrgico (pinças, tesouras e bisturi) e os espécimes lavados em água 

corrente. Esta etapa é bastante importante para acelerar a preparação e para diminuir o 

risco de desarticulação do esqueleto (quanto maior o tempo de exposição da carcaça 

aos coleópteros, maior a possibilidade de desarticulação). Uma vez retirado o excesso 

de pele e tecido, a carcaça deve ser levada à estufa para secar. O tempo de secagem é 

proporcional ao tamanho do espécime. Este passo é necessário para que o material a 

ser colocado na colônia de dermestídeos esteja sempre seco, evitando o aparecimento 

de larvas de moscas no material. Para evitar a desarticulação de porções já limpas, 

deve-se impedir que os coleópteros continuem tendo acesso a estas regiões. Isto pode 

ser feito, basicamente, de três formas: criando barreiras físicas para a ação dos 

dermestídeos, aplicando-se uma solução de formaldeído a 4% nas partes já preparadas 

(Sommer & Anderson, 1974), ou aplicando cola PLEXIGUM nos pontos propícios a 

desarticulação. A maior parte do tempo da preparação foi aplicada gordura animal, 

com o intuito de acelerar o processo de alimentação e, por consequência, a remoção do 
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tecido muscular. Ao fim do processo da preparação, com auxílio de um pincel é 

removido, ainda na caixa, todo o excesso de insetos e larvas. Em seguida, os 

exemplares são colocados em recipiente com tampa, onde, posteriormente é adicionado 

algodão embebido em clorofórmio. Por ultimo, os exemplares são colocados no freezer 

à –5°C por 12 horas, exterminado, desta forma, a possibilidade de sobrevivência de 

larvas ou adultos de coleópteros dermestídeos que ainda permaneceram nos esqueletos 

obtidos. Em alguns exemplares foi realizado o processo de clareamento, o mesmo é um 

processo opcional devido a que em alguns casos, os esqueletos adquirem uma 

coloração amarelada escura, dificultando a visualização de certas estruturas, como por 

exemplo, canais e suturas. Com objetivo de clarear as estruturas ósseas, alguns 

exemplares foram colocados em solução composta de 90% de álcool 10% de peróxido 

de hidrogênio, por aproximadamente 30 minutos. Em seguida os esqueletos foram 

colocados sobre papel absorvente e mantidos em temperatura ambiente para secar. Por 

ultimo, os esqueletos foram então catalogados e, em seguida, armazenados em caixas 

de plástico transparente ou caixas de papelão devidamente identificadas. Todo o 

material esquelético obtido foi depositado na coleção de esqueletos de peixes 

Neotropicais da Universidade do estado do Rio de Janeiro (PNT. UERJ). 

Tal procedimento permitiu à obtenção de esqueletos completos e articulados, 

onde puderam ser estudados os complexos anatômicos por inteiro (ex.: complexo do 

neurocrânio, nadadeiras e cinturas, coluna vertebral, etc.) possibilitando a observação 

de variações intraespecíficas (Figura 12 a; b). 
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Figura 12.a – Complexo esquelético do exemplar Potamotrygon motoro LIA2018 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Vista dorsal. Escala 10mm.  
Fonte: O Autor, 2016. 
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Figura 12.b – Complexo esquelético do exemplar Synbranchus marmoratus PNT518 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda:Vista dorsal. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

2.1.4.2 Diafanização 

 

 

Este processo envolve o clareamento da musculatura a partir de processos 

enzimáticos e coloração dos tecidos ósseos e cartilaginosos com corantes específicos. 

Para este processo foram priorizados os exemplares de menor tamanho, este que 

aprestam resultados mais satisfatórios neste tipo de técnica (Song & Parenti, 1995).  

Fixação – O material fresco foi fixado em formalina a 10% por, no mínimo, 

três dias, dependendo do tamanho do material. Em exemplares que já se encontravam 

fixados, em formol ou álcool, não foi necessária a realização de uma nova fixação. 

Lavagem – Em seguida, os exemplares passaram por diversas trocas de água destilada, 

durante dois dias, para a remoção do excesso de material fixante. Nesta etapa, a pele do 

animal foi removida para facilitar os processos seguintes.   

Coloração cartilaginosa – Após a lavagem, os exemplares foram colocados 

em solução de alcian blue 8GX por um ou dois dias. Para preparar 100 ml de solução 
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de alcian blue foi necessário 10mg de corante em pó alcian blue 8GX; 80ml de etanol 

a 95%; e 25ml de acido acético glacial.  

Reidratação – Passado o tempo de coloração do tecido cartilaginoso, os 

exemplares foram transferidos para soluções com diversas concentrações de etanol 

(95%; 75%; 50%; 30%) seguido por duas passagens em água destilada pura, 

permanecendo três horas em cada solução. 

Digestão muscular – Para a digestão do tecido muscular os exemplares foram 

colocados em solução de pancreatina durante, aproximadamente oito dias, contudo, a 

cada dois dias a solução foi trocada para que não houvesse proliferação de fungos ou 

deterioração dos exemplares. Para a preparação de 100ml de solução de pancreatina foi 

utilizado 50ml de solução de bórax supersaturado, anteriormente preparada; 50ml de 

solução de KOH a 0,5% (um drops de KOH para 50ml de água destilada); e um grama 

de pancreatina suína em pó. 

Remoção de enzima – Após a musculatura dos exemplares se tornarem 

translucidas, estes foram colocados em solução de KOH a 0,5% por cerca de uma hora 

para a remoção do excesso de enzima e auxilio da penetração de corante nas estruturas 

ósseas.  

Coloração óssea – Após a remoção de pancreatina, os exemplares foram 

transferidos em solução de alizarina red S por aproximadamente 24 horas ou até os 

exemplares apresentarem os ossos completamente corados de vermelho ou rosa. Nesta 

etapa é necessário o acompanhamento para que não ocorra supercoloração dos ossos. A 

solução de alizarina foi preparada adicionando gradualmente o corante alizarina red S 

em pó a 100ml de KOH 0,5% até a solução atingir uma coloração rosa escuro.  

Remoção do excesso de corante – Após devidamente corado, os exemplares 

foram colocados em uma solução de KOH a 0,5% para remoção do excesso de corante. 

Nesta etapa alguns exemplares também passaram por uma solução de clareamento 

preparada com KOH 0,5% e peróxido de hidrogênio, contudo, devido à formação 

excessiva de bolhas, esta etapa não foi realizada em todos os espécimes diafanizados.  

  Armazenamento – Para a etapa final de armazenamento os exemplares foram 

transferidos para uma solução composta por 30% de glicerina e 70% KOH 0,5%, em 

seguida para uma solução de 50% glicerina e 50% KOH 0,5% e uma solução de 

70%glicerina e 30% KOH 0,5%. Para cada solução, os exemplares permaneceram 

aproximadamente oito horas. Por fim, todos os exemplares foram devidamente 

catalogados e depositados separadamente em solução de glicerina a 100%. 
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2.1.4.3 Fotografias e Ilustrações Científicas. 

 

 

Além das técnicas de preparação citadas acima, sempre que possível os 

exemplares e principais caracteres esqueléticos foram fotografados. As fotografias 

foram todas realizadas em formato digital com a utilização das seguintes câmeras 

fotográficas; Sony modelo A100, Sony ADSL Alfa 580 e Canon Powershot G14. 

 Ilustrações foram elaboradas empregando técnicas básicas de desenho sobre 

mesas translucidas assim como desenhos de observação utilizando lápis grafito, 

plumas, nanquim entre outros materiais básicos de desenho. A técnica de ilustração 

mais utilizada foi a técnica do pontilhismo. A obtenção das imagens foi elaborada em 

base as fotografias dos exemplares inteiros e desarticulados, peças esqueléticas e 

imagens de radiografias e mamografias previamente obtidas em trabalhos anteriores. 

As ilustrações obtidas foram posteriormente tratadas com auxílio do software 

Photoshop CS6 e Adobe Illustrator CS6.  

 

 

2.1.5 Análise Filogenética de Potamotrygon motoro 

 

 

A partir da descrição da morfologia externa e do complexo esquelético de 

Potamotrygon motoro, foi elaborado uma listagem da distribuição dos estados de 

caracteres. Posteriormente estes caracteres foram dispostos numa matriz de dados 

(tabela 5) com o auxílio do software NDE (Nexus Data Editor) v.0.5.0 (Page, 2001).   

Finalmente, foi realizada uma análise cladística de Potamotrygon motoro 

baseada nos estados dos caracteres polarizados na matriz para determinar as possíveis 

relações filogenéticas desta espécie. As analises foram realizadas com o auxílio do 

software Paup (Phylogenetic Analisis Using Parsimony) v.4.0a147 (Swofford 2015). O 

método de otimização de caracteres selecionado foi ACCTRAN (Accelerated 

Transformations), tratando todos os estados dos caracteres como não ordenados. 

Caracteres polimórficos que apresentaram mais de dois estados possíveis foram 

codificados com (*). Caracteres não aplicáveis foram codificados com traço (-).    
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2.2 Análise Molecular 

 

 

2.2.1 Material examinado 

 

 

Para a elaboração da análise molecular foi amostrado um total de 16 

exemplares, coletados previamente por nosso grupo de trabalho e pessoalmente. Deste 

total, 2 amostras tratam-se de exemplares de Potamotrygon motoro distribuídos na 

bacia do Amazônia, 2 amostras de exemplares da bacia Paraná-Paraguai e 1 amostra do 

exemplar Potamotrygon sp também da bacia do Paraná-Paraguai. Do mesmo modo, 11 

amostras referem-se a exemplares de Synbranchus marmoratus onde, 8 amostras são 

exemplares da bacia do Paraná-Paraguai, 2 amostras pertencentes à bacia do Amazônia 

e um exemplar da bacia do Leste Brasileiro. As espécies amostradas estão 

disponibilizadas na tabela 1 discriminadas por família e localidade para cada exemplar. 

Infelizmente, em decorrência ao alto custo de realizar uma saída de campo e, a própria 

dificuldade de coleta de algumas espécies especificamente, não foi possível obter uma 

maior quantidade de exemplares das espécies relevantes deste estudo.  
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Tabela 1 – Exemplares utilizados na análise molecular 

Voucher Família Espécie Bacia Localidade 

PNT519 Potamotrygonidae Potamotrygon motoro Paraná-Paraguai  Concepción – Paraguai 

PNT520 Potamotrygonidae Potamotrygon motoro Paraná-Paraguai  Concepción – Paraguai 

PNT307 Potamotrygonidae Potamotrygon sp. Paraná-Paraguai Ypacarai – Paraguai 

PNT521 Potamotrygonidae Potamotrygon motoro Amazônia  Tocantins – Brasil 

LIA2018 Potamotrygonidae Potamotrygon motoro Amazônia  Xingu – Brasil 

PNT457 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Paraná-Paraguai Chaco – Paraguai 

PNT458 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Paraná-Paraguai Chaco – Paraguai 

PNT460 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Paraná-Paraguai Chaco – Paraguai 

PNT461  Synbranchidae Synbranchus marmoratus Paraná-Paraguai Chaco – Paraguai 

CHPA07 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Paraná-Paraguai Chaco – Paraguai 

CHPA11 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Paraná-Paraguai Chaco – Paraguai 

PNT517 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Paraná-Paraguai Concepción – Paraguai 

PNT518 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Paraná-Paraguai Concepción – Paraguai 

PNT484  Synbranchidae Synbranchus marmoratus Leste Brasileiro Miracema – Brasil 

LIA2020  Synbranchidae Synbranchus marmoratus Amazônia Xingu – Brasil 

LIA2026  Synbranchidae Synbranchus marmoratus Amazônia Xingu – Brasil 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

2.2.2 Remoção de tecido 

 

 

Pequenas quantidades de amostras de tecido muscular foram retiradas da região 

ventral das nadadeiras peitorais nos espécimes de Potamotrygon motoro. Nos 

espécimes de Synbranchus marmoratus o tecido muscular foi retirado da região lateral. 

O procedimento de remoção de tecido é realizado com a ajuda de pinças e bisturi. 

Estes materiais atravessam por um processo de lavagem numa sequência de três tipos 

de soluções diferentes Hipoclorito de sódio (NaClO), Água (H2O) destilada e Etanol 

(CH3CH2OH) à 95%) com objetivo de desnaturar todo resíduo de DNA remanescente 

das amostras anteriores. Todas as amostras são depositadas em tubos criogénicos 

contendo álcool 95% e posteriormente refrigeradas para análises futuras. 
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2.2.3 Extração, purificação e quantificação de DNA 

 

 

O processo de extração de DNA, das amostras de tecido coletados dos 

diferentes espécimes, tem inicio com a retirada de uma pequena porção do tecido 

coletado, o tamanho do material a ser utilizado para extração dever ser equivalente a 

cabeça de um fósforo aproximadamente. Os cortes deste tamanho são realizados 

manualmente com a ajuda de pinças e bisturi sobre uma placa de petri descartável. A 

placa é dividida em quatro porções com o propósito de utilizar uma placa para quatro 

cortes. Para evitar a contaminação das amostras, o material utilizado para o corte, 

bisturi e pinças, são lavados primeiramente num copo de soda caustica e 

posteriormente em agua, antes e depois de cada corte.  

Para a extração e purificação de DNA neste trabalho, foi utilizado o protocolo 

de extração com Tampão de lise contendo Hidrocloreto de Guanidina (GuHCL). Uma 

vez obtida a pequena quantidade de tecido muscular, a amostra de aproximadamente 

10mm3 é transferido para um microtubo de 1,5 mL. Em seguida, é adicionado 700μL 

de tampão de Lise. Para homogeneizar a solução, a amostra é macerada com pistilo de 

polipropileno aplicando movimentos circulares contra o fundo do tubo. O 

homogeneizado é encubado em banho maria a 56ºC por no mínimo 2 horas (se 

overnight, diminuir a temperatura para 36ºC). Posteriormente a solução é centrifugada 

a 6000 RPM por 3 minutos á temperatura ambiente em microcentrífuga e 600μL do 

sobrenadante é transferido para um microtubo de 1,5 mL limpo. Uma vez obtido o 

sobrenadante é adicionado 600μL de clorofórmio misturando a solução por inversão e 

novamente centrifugado á 6000 RPM por 3 minutos a temperatura ambiente em 

microcentrífuga. Em seguida é transferido 550μL do sobrenadante para um microtubo 

de 1,5 mL limpo e adicionado 550μL de clorofórmio e misturado por inversão. A 

solução é novamente centrifugada a 6000 RPM por 3 minutos a temperatura ambiente 

em microcentrífuga. Posteriormente é transferido 500μL do sobrenadante para um 

microtubo de 1,5 mL limpo e adicionado 500μL de isopropanol 100% e misturado por 

inversão. Em seguida, a solução é incubada á -20ºC por no mínimo 15 minutos ou 

overnight. Para o seguinte passo a solução é descongelada em banho maria e logo em 

seguida é centrifugada á 10000 RPM por 30 minutos á 4ºC ambiente em 

microcentrífuga refrigerada. Neste passo o sobrenadante é descartado e em seguida é 

adicionado 1 mL de etanol 70% gelado e misturado por inversão. A solução é 
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centrifugada á 10000 RPM por 5 minutos a temperatura ambiente em microcentrífuga. 

Posteriormente o sobrenadante é descartado e o precipitado é deixado para secar 

completamente em fluxo laminar, concentradores a vácuo ou bancada sobre papel 

toalha tendo em conta cuidados extra ao deixar os microtubos abertos para evitar 

contaminações. Por ultimo, o precipitado seco é resuspendido em 100μL de solução 

RNase e incubado a 37ºC por no mínimo 1 hora (Caso o precipitado não dissolver, foi 

adicionado mais volume conforme o necessário e deixado a amostra por mais tempo – 

até 3 dias).    

Os produtos de extração foram quantificados por leitura da densidade óptica 

(OD) dos espectros de 260 nm, 280 nm e 230 nm em espectrofotômetro Nanodrop™ 

2000c (Thermo Scientific). As OD’s foram obtidas automaticamente. 

 

 

2.2.4 Marcador molecular 

 

 

O gene citocromo c oxidase subunidade 1 (COI) foi escolhido como marcador 

molecular em virtude a alta utilização na atualidade deste gene que, tem sido 

considerado como uma ferramenta útil na identificação de espécies animais. 

Sequências de nucleotídeos deste gene, disponíveis em base de dados genéticos 

públicos como o GenBank e Bold Systems, auxiliam na comparação das amostras do 

presente trabalho com uma maior diversidade de exemplares distribuídos em outras 

localidades e até mesmo em localidades próximas as coletadas para este estudo. 

 

2.2.5 Reação em cadeia da polimerase - PCR . 

 

 

A amplificação da região genica escolhida do citocromo oxidase subunidade 

1(COI) foi realizada por meio da reação em cadeia da polimerase (PCR, Polymerase 

Chain Reaction) utilizando amostras de DNA normalizadas para aproximadamente 

15ng/ul. Para a amplificação foi utilizado um coquetel universal de primers para peixes 

assim como a modificação de um dos primers por este trabalho. Os primers utilizados 

foram recuperados de dados disponíveis na literatura descritos na tabela 2 
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Tabela 2 – Primers utilizados para a reação de PCR 

 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

As reações de PCRs foram realizadas em um volume total de reação de 25 µl, 

dadas as seguintes concentrações dos reagentes: 14 µl de H2O; 1,3µl de dNTPs (2 

mM); 5µl de tampão 5X; mix COI 1,3 µl (2µM), primer VF2_t1 mod 1,3 µl (2 µM) 

2µl de DNA e 1U da DNA polimerase Taq.  

As amostras foram amplificadas no termociclador com ciclos de amplificação 

seguindo um programa de ciclagem de 94°C por dois minutos; 35 ciclos à 94° C por 30 

segundos; 52°C por 40 segundos e 72°C por um minuto; e um ciclo à 72°C por dez 

minutos. A visualização dos produtos de PCR foram feitas por eletroforese em gel de 

agarose a 1%. 

 

2.2.6 Sequenciamento 

 

 

Para o sequenciamento, 15 µl de produto de PCR não purificado foi enviado 

por meio de envio postal SEDEX, seguindo todas as normas nacionais de envio de 

material biológico, à prestadora de serviços de biotecnologia HELIXXA. A citada 

empresa realiza o sequenciamento atreves de sequenciamento por eletroforese capilar. 

Segundo o protocolo da empresa, os sequenciamentos foram realizados utilizando-se o 

kit BigDye Terminator V3.1 (Life Technologies), de acordo com protocolo standard do 

fabricante com volume final da reação de 10uL. A termociclagem da reação de 

Primers Sequências Referencias 

VF2_t1 TGTAAAACGACGGCCAGTCAACCAACCACAAAGACATTGGCAC Ward et al. 2005 

VF2_t1mod TGTAAAACGACGGCCAGTCTACYAAYCACAAAGAYATTGGTAC Presente estudo 

FishF2_t1 TGTAAAACGACGGCCAGTCGACTAATCATAAAGATATCGGCAC Ward et al. 2005 

FishR2_t1 CAGGAAACAGCTATGACACTTCAGGGTGACCGAAGAATCAGAA Ward et al. 2005 

FR1d_t1 CAGGAAACAGCTATGACACCTCAGGGTGTCCGAARAAYCARAA Ivanova et al. 2007 

FF2d TTCTCCACCAACCACAARGAYATYGG Ivanova et al. 2007 

FR1d CACCTCAGGGTGTCCGAARAAYCARAA Ivanova et al. 2007 

M13F(−21) TGTAAAACGACGGCCAGT Messing (1983) 

M13R(−27) CAGGAAACAGCTATGAC Messing (1983) 
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sequenciamento foi realizada no equipamento Veriti Thermo Cycler (Life 

Technologies), de acordo com o protocolo ilustrado na tabela 3. 

 

Tabela 3 – Ciclos de temperatura do sequenciamento  

 

 

A corrida de sequenciamento foi realizada no equipamento ABI 3500 Genetic 

Analyzer (Life Technologies), utilizando-se o polímero POP-7 (Life Technologies) de 

acordo com protocolo standard do fabricante. 

Por motivos de custo, foi realizado primeiramente o sequenciamento de três 

amostras (uma de cada espécie) das duas fitas (forward e reverse). Uma vez recebido 

os resultados destas três sequências, posterior a uma análise determinando a qualidade 

de cada fita, optou-se pelo sequenciamento da fita forward do restante das amostras. 

 

 

2.2.7 Edição e alinhamento das sequências 

 

 

Uma vez recebidos os resultados das sequências restantes, cada amostra foi 

visualizada, assim como o eletroferograma, com o auxílio do software Bioedit v.7.2.5 

(Hall, 1999) para determinar a qualidade das mesmas e a edição das sequências caso 

necessário. Posterior a analise e edição de cada sequência, foi gerado um arquivo 

FASTA para cada uma das amostras e subsequentemente agrupadas por família. 

Com a finalidade de complementar as análises ampliando a representatividade 

dos grupos estudados, foram incluídas sequências de nucleotídeos de banco de dados 

públicos como o GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) e Bold System 

(http://www.boldsystems.org/). Foram obtidas sequências de espécies da família 

Incub. Denat. Inic Denat. Anel. Ext. Hold 

  35 ciclos  

 96 °C 1 min 96 °C 15 s 50 °C 15 s 60 °C 4 min 4 °C ∞ 

Rampa 100% - 1 °C/s* - - 

 

Fonte: Serviço de Biotecnologia HELIXXA. 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/
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Potamotrygonidae e Synbranchidae, todas estas distribuídas nas principais bacias da 

América do Sul. Estas sequências nucleotídicas, assim como as de espécies a serem 

utilizadas como grupo externo para cada gênero, estão listadas na tabela 4. 

 

Tabela 4 – Sequências obtidas de Banco de dados públicos 

Nro. Acesso Família Espécie Bacia Localidade 

JN989158 Potamotrygonidae Potamotrygon motoro Pr – Pi Paraná - Brasil 

KU288990 Potamotrygonidae Potamotrygon motoro  Pr – Pi Bxo Paraná - Brasil 

JN989145 Potamotrygonidae Potamotrygon falknery Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

JN989157 Potamotrygonidae Potamotrygon motoro  Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

JN989155 Potamotrygonidae Potamotrygon motoro  Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

JN184083 Urolophidae Urobatis halleri  * 

KF899500 Dasyatidae Himantura leoparda  * 

GU701491 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

GU701492 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

GU701493 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

GU701494 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

GU701496 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

GU701497 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

GL30062182 Synbranchidae Synbranchus  Amazônia Maranhão - Brasil 

GL30062183 Synbranchidae Synbranchus  Amazônia Maranhão - Brasil 

GL30062184 Synbranchidae Synbranchus  Amazônia Maranhão - Brasil 

GL30062181 Synbranchidae Synbranchus  Amazônia Maranhão - Brasil 

HM404979 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

HM405240 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

HM405241 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

JX111854 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Argentina 

HM902742 Synbranchidae Synbranchus marmoratus Pr – Pi Alto Paraná - Brasil 

NC003192 Synbranchidae Monopterus albus  * 

Legenda: (*) Sequências utilizadas como grupo externo. Pr – Pi: Paraná – Paraguai. 

Fonte: O Autor, 2016.  

 

 

Após a obtenção de todas as sequências do banco de dados genéticos públicos, 

as sequências foram agrupadas por representantes de cada família em arquivos 

FASTA. No total, foram agrupados 10 representantes da família Potamotrygonidae 

com mais 2 espécies que serão utilizadas como grupo externo (Urobatis halleri e 

Himantura leoparda) na posterior análise filogenética. Do mesmo modo, para a família 
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Synbranchidae foram agrupadas 27 espécies sendo a espécie Monopterus albus a ser 

utilizada como grupo externo.  

Finalmente, as sequências de cada grupo, foram alinhadas utilizando o método 

de alinhamento múltiplo, MUSCLE (MUltiple Sequence Comparison by Log-

 Expectation), implementado no software MEGA 6 (Tamura et al., 2013). Posterior ao 

alinhamento, o resultado de cada grupo gerou um arquivo FASTA com as sequências 

nucleotidicas alinhadas prestes a seguinte análise.  

 

 

2.2.8 Análise de distância genética entre sequências 

 

 

Foi gerada uma matriz de distância genética entre pares de sequências para cada 

grupo de dados analisados correspondente as espécies alvo de estudo. Os valores 

divergentes inter e intra-específicos foram calculados utilizando o modelo de distância 

Kimura 2-parâmetros (K2P; Kimura,1980) empregando para esta análise o software 

MEGA 6 (Tamura et al., 2013). O modelo utilizado contempla  taxas de substituição 

de transições e transversões, assumindo a mesma frequencia para os quatro 

nucleotideos e  taxas de substituição invariaveis entre os sítios (Tamura et al., 2013). A 

variação entre os sítios foi modelada com uma distribuição gama (+G) de parâmetro de 

forma = 1. Em todas as analises foram incluídos as posições dos códons 1º + 2º + 3º e 

não sítios não codificantes. Todas as posições contendo lacunas e dados em falta foram 

eliminados. 

 

 

2.2.9 Modelo de substituição de nucleotídeos 

 

 

Apesar do papel relevante dos modelos de substituição de nucleotídeos em 

reconstruções de filogenia, a escolha entre diferentes modelos continua a ser um 

problema. Ao longo do tempo, vários métodos estatísticos para selecionar o modelo 

que melhor se ajusta aos dados a serem analisados têm sido propostas, mas o seu 

desempenho absoluto e relativo ainda não foi caracterizada (Posada & Crandall 2000).  
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Sabendo que cada modelo trabalha os dados de maneira específica, assumindo 

caraterísticas do processo de evolução de um conjunto de dados a serem analisados, 

assim como a existência de uma convenção no uso de modelos específicos 

selecionados a priori por modelagem para analises de ML, este trabalho escolhe o 

modelo do GTR (Generalised time-reversible; Tavaré, 1986) por ser um modelo que 

abarca os demais modelos de substituição. 

Desta forma, para cada um dos grupos, com suas respectivas sequências 

alinhadas, foi utilizado o modelo GTR (Generalised time-reversible; Tavaré, 1986) 

como modelo de substituição de nucleotídeos. Este modelo, GTR, contempla todos os 

seis tipos de substituições prováveis (transições e transversões) com taxas diferentes e 

assumindo frequências desiguais para os quatro nucleotídeos. A modelagem da 

heterogeneidade das taxas evolutivas foi realizada usando uma distribuição Gamma 

(+G) discreta com cinco categorias. 

 

 

2.2.10 Análise filogenética 

 

 

O método de reconstrução filogenética aplicado neste trabalho para as espécies 

foi o método probabilístico de Máxima Verossimilhança (ML, Maximum Likelihood) 

com ao auxílio do software MEGA 6 (Tamura et al., 2013). O modelo de substituição 

de nucleotídeos implementado foi o GTR (Generalised time-reversible; Tavaré, 1986). 

Para o método avaliado, a filogenia foi testada utilizando o algoritmo de bootstrap 

(Felsenstein, 1985) com 1000 replicações. A modelagem da heterogeneidade das taxas 

evolutivas entre os sítios foi realizada usando uma distribuição Gamma (+G) discreta 

com cinco categorias. Espaços não informativos como gap e missing data foram 

tratados na opção padrão do programa de completa deleção e do mesmo modo, foram 

analisadas todas as posições do códon incluindo as regiões não codificantes. 
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3 RESULTADOS 

 

 

3.1 Análise morfológica de Potamotrygon motoro 

 

 

3.1.1 Sistemática 

 

 

Potamotrygonidae Garman, 1913 

Potamotrygon Garman, 1877 

   Potamotrygon motoro  Müller y Henle, 1841 

 

 

3.1.2 Sinonímia 

 

 

Trygon mulleri Castelnau 1855,  

Potamotrygon laticeps Garman 1913,  

Potamotrygon circularis Garman 1913. 

 

3.1.3 Diagnose Genérica 

 

 

O gênero Potamotrygon diferencia-se dos outros gêneros da família por possuir 

uma coloração na região dorsal do disco, com elevado nível de policromatismo, cuja 

amplitude da variação pode incluir padrões de coloração com combinação de desenhos 

poligonais circulares, ovais e vermiculares coloridos (nas cores marrom escuro, branco, 

amarelo laranja sempre sobre fundo preto ou cinza); presença de uma ou três fileiras 

irregulares, alinhadas ou não, de espinhos dérmicos na superfície dorsal da cauda em 

sua porção proximal; presença de dentículos dérmicos com formato estrelado, 

concentrados no centro da região dorsal do disco.   
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3.1.4 Diagnose específica  

 

Potamotrygon motoro possui seu padrão de coloração formado por anéis 

concêntricos de tamanhos variados distribuídos por todo o disco (Figura 13). Os anéis 

concêntricos em geral possuem três cores, coloração preta para o circulo mais externo, 

laranja para o circulo intermediário e amarela no centro. A coloração do corpo em 

geral é de marrom escuro. A cauda apresenta manchas pequenas de coloração escura 

distribuídas desde a base até o espinho caudal. O padrão de coloração dorsal de 

Potamotrygon motoro apresenta uma variabilidade cromática e diferenciação na 

distribuição dos anéis concêntricos ao longo do corpo quando capturadas em bacias 

diferentes (Figura 13). 

Apresenta maior comprimento da cauda e coloração cinza mais escura na sua 

superfície ventral.  
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Figura 13 – Variabilidade cromática de Potamotrygon motor 

 

Legenda: Exemplares de Potamotrygon motoro apresentando variação no padrão de coloração dorsal. a 

– P. motoro FMNH108171; b – P. motoro FMNH106065; c – P. motoro FMNH84658; d – P. 

motoro UFPA1407789; e - P. motoro UFPA780; f – dentículo dérmico de P. Motoro MNHN-

IC- 0000-2354. Escala 10mm. 

Fonte: a – b – c : FMNH; d – e – f : o autor, 2016. 
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3.1.5 Distribuição 

 

 

A distribuição do complexo Potamotrygon motoro vai desde a bacia De la Plata 

até o alto da bacia Amazônia distribuídas nos países de Paraguai, Argentina, Brasil, 

Bolívia, Perú, Ecuador e Colombia (Figura 14) 

  

 

Figura 14 – Distribuição do complexo Potamotrygon motoro 

 

 

Legenda: Mapa da América do Sul indicando a distribuição do complexo Potamotrygon motoro desde a 

bacia De la Plata até o alto da bacia Amazônica distribuídas nos países de Paraguai, Argentina, 

Brasil, Bolívia, Perú, Ecuador e Colombia.  

Fonte: Informação sobre a distribuição Rosa 1985. Figura, o autor, 2016. 
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3.1.6 Descrição da morfologia externa 

 

 

Potamotrygon motoro possui um disco levemente mais longo do que largo 

(largura aproximada de 9/10 do comprimento do disco), de formato oval e achatado 

dorsoventralmente. A sua margem anterior apresenta um ápice cartilaginoso pequeno 

bem reduzido. Na região anterior da superfície dorsal do disco observamos olhos 

pedunculados e de formato oval (comprimento horizontal aproximado do olho de 4/10 

da distância interorbital). Posterior e contiguo ao olho situa-se o espiráculo 

(comprimento aproximando do espiráculo maior que 3/10 do interespiráculo), de 

formato romboide e de bordas lisas. As distâncias interorbital e interespiracular são 

muito próximas, sendo a distância interorbital 7/10 da distância interespiracular (Figura 

15 –a). Dentículos dérmicos de tamanhos variados, apresentando uma cúspide maior e 

rodeado por pequenas cúspides menores são observados espalhados por toda a região 

dorsal do disco (Figura 13 – f). 

Na região anterior da superfície ventral observamos as abas nasais (distância 

das abas nasais 2/5 da Distância pré-nasal) (Figura 15 – b). As fossas nasais estão 

cobertas por um véu estendido anteroposteriormente até a borda anterior da boca. O 

véu apresenta na sua porção média um entalhe perpendicular o qual separa as duas 

fossas nasais, e na sua borda posterior, pequenas franjas podem ser observadas 

cobrindo a região mais anterior da boca.  A boca, aproximadamente da mesma largura 

que as abas nasais, apresenta um lábio posterior com um pequeno entalhe na sua 

porção media. Posterior a boca observamos a caixa branquial (distância da primeira a 

quinta fenda branquial igual a 3/5 da distância interbranquial). Na porção mais 

posterior da superfície ventral do disco observamos as nadadeiras pélvicas (largura 

maior que o comprimento por uma diferença mínima) não cobertas totalmente pelo 

disco e com pequenas ondulações na sua borda posterior. As nadadeiras pélvicas 

apresentam um padrão de coloração cinza com as bordas anteriores esbranquiçadas. No 

meio das nadadeiras pélvicas situa-se a cloaca ou fenda anal. Nos exemplares machos 

observamos os mixopterigios nas margens internas das nadadeiras pélvicas. O padrão 

de coloração ventral é levemente esbranquiçado na sua porção anterior e vai 

escurecendo em um tom cinza em direção à porção posterior do disco.  

A cauda é ligeiramente mais curta que o disco (comprimento da cauda 9/10 do 

comprimento do disco), sendo levemente achatada dorsoventralmente na sua porção 
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proximal. A cauda apresenta uma base larga, se afunila anteroposteriormente e termina 

pouco depois da porção distal do espinho caudal. Observa-se uma dobra caudal ventral 

e outra dorsal. A dobra caudal dorsal estende-se desde pouco depois da porção distal 

do espinho caudal até a extremidade distal da cauda; a dobra caudal ventral estende-se 

desde a região da base do espinho caudal até a extremidade distal da cauda (Figura 15).  

Em vista dorsal, a região proximal da cauda, apresenta dentículos dérmicos em 

formato de espinhos atrofiados, distribuídos aleatoriamente desde o pedúnculo caudal 

até a região da base do espinho caudal. O espinho caudal (largura do comprimento do 

espinho caudal) pode ser único ou múltiplo em alguns exemplares. O padrão de 

coloração dorsal da cauda, na sua porção anterior, é semelhante á coloração do disco, 

já a porção distal da cauda, aproximadamente desde a base do espinho caudal, 

apresenta uma coloração mais escura sendo, a mesma preta com pequenas manchas 

marrom escuro (Figura15).  

 

Figura 15 – Morfologia externa de Potamotrygon motoro 

 

 

Legenda: Morfologia externa de Potamotrygon motoro LIA2018 (Rio Xingu). a) Vista dorsal – b) vista 

ventral. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016.
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3.1.7 Descrição da anatomia interna 

 

 

3.1.7.1 Neurocrânio 

 

 

O formato do neurocrânio de Potamotrygon motoro é de um cone alongado, mais 

longo do que largo, onde a maior largura está representada na sua região anterior pelas fossas 

nasais. A estrutura inteiriça e achatada dorsoventralmente contém os órgãos auditivos, visuais 

e olfatórios (Figura 16). 

Na porção mais anterior do neurocrânio situam-se as cápsulas nasais (cn) contendo o 

órgão olfatório. As mesmas são ovaladas, mais largas do que longas, orientadas 

ventrolateralmente e constituídas por paredes finas. As cápsulas nasais estão separadas por um 

septo nasal (se) interno delgado (Figura 16). A parede anterolateral está em contato direto 

com a porção distal da região interna do propterígio e a parede posterolateral possui uma 

faceta articular para articulação com a cartilagem antorbital.  

Exemplares de Potamotrygon motoro, pertencentes à bacia da Amazônia (LIA2018, 

PNT521, FMNH94503, FMNH106065), apresentam as capsulas nasais, orientadas levemente 

em sentido posterolateral. Por outro lado, exemplares da bacia do Paraná – Paraguai 

(PNT519, PNT520, FMNH 84658, FMNH 108171) apresentam a disposição em linha reta das 

cápsulas nasais (Figura 16). 

A cartilagem antorbital (cao), é semelhante ao formato de um cone, cuja porção 

anterior é mais comprida do que a posterior. A margem lateral externa da estrutura laminar 

articula-se a porção anterior do propterígio e a margem lateral interna está voltada para o 

neurocrânio. A porção mais anterior da cartilagem antorbital, articula-se com a superfície 

pósterolateral do neurocrânio por meio de uma faceta articular oval (mais longo do que largo). 

O Processo pré-orbital (pro) está situado na superfície dorsal sobre a região posterior 

das cápsulas nasais. Esta projeção lateral orientada anterolateralmente, sustenta a caixa orbital 

ao longo da sua face posterior. A estrutura é afunilada na sua extremidade distal e larga na sua 

porção proximal. Anterior à base deste processo observamos o forame anterior para o canal 

pré-orbital (facp). Próximo desse forame anterior e da porção medial do processo orbital 

encontra-se o forame posterior para o canal pré-orbital (fpcp II). Estes forames presentes na 

superfície dorsal do neurocrânio atravessam anteroposteriormente o processo pré-orbital 

(Figura 16). 
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A crista supraorbital (cs) estende-se anteroposteriormente desde a base posterior do 

processo pré-orbital até a base do processo pós-orbital. O processo pós-orbital (ppo) é a 

projeção mais desenvolvida presente no neurocrânio. Segundo as descrições do Nishida 

(1990), este processo é dividido em duas porções, uma anterior triangular e menor e uma de 

formato laminar bem mais desenvolvida. Este processo bem desenvolvido possui o formato 

de uma lâmina retangular orientada anterolateralmente. A separação em duas porções deste 

processo é consequência da passagem do canal infraorbital da linha lateral (Nishida, 1990; 

Lovejoy, 1996). Neste trabalho, o pequeno processo triangular presente anteriormente ao 

processo pós-orbital posterior será denominado de processo pós-orbital anterior (ppoa). Nos 

exemplares de Potamotrygon motoro da Bacia da Amazônia, este processo situa-se próximo 

ao processo pós-orbital posterior. Nos exemplares de Potamotrygon motoro da Bacia do 

Paraná-Paraguai, este processo anterior é observado de maneira mais afastada anteriormente 

ao processo pós-orbtial posterior (Figura 16)  

Na superfície dorsal observamos a fontanela craniana (fc), semelhante ao formato de 

uma fechadura. A fontanela é mais larga na sua porção anterior e vai se afunilando 

posteriormente. Esta abertura na cavidade craniana é dividida em duas regiões por meio da 

barra epifisial (bep). A barra epifisial dos exemplares da Bacia do Paraná-Paraguai (PNT519, 

PNT520) apresenta um formato triangular de ponta simple (Figura 17). Nos exemplares da 

Bacia da Amazônia (LIA2018, PNT521) a barra epifisial apresenta um formato triangular de 

ponta dupla, uma anterior e outra posterior e menor. Assim, esta constrição situada na porção 

mais anterior desta fontanela, delimita a fontanela Pré-cerebral (fpc) da fontanela 

frontoparietal (ffp). A fontanela pré-cerebral é ovalada, enquanto a fontanela frontopariental é 

mais longa e estreita, aproximadamente duas vezes mais comprida que a anterior em todos os 

exemplares examinados. Os exemplares da Bacia Amazônica (LIA2018, PNT521) apresentam 

uma fontanela craniana muito mais estreita. Tanto a fontanela pré-cerebral como a 

frontopariental, são mais estreitas em relação às fontanelas observadas nos exemplares da 

Bacias Paraná-Paraguai (PNT519, PNT520) (Figura 17).  

  Na região mais posterior da superfície dorsal do neurocrânio, posterior ao processo 

pós-orbital, observamos a fossa parietal (fp). A fossa alberga os pares de forame endolinfático 

(fel) e forame perilinfático (fpl), dorsalmente à região ótica (Figura 16).  
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Figura 16 - Vista dorsal do neurocrânio de Potamotrygon motoro PNT520 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superfície dorsal do neurocrânio de Potamotrygon motoro PNT520. Cápsula nasal – CN; Fontanela 

frontoparietal – FPC; Processo pré-orbital – PRO; Barra epifisial – BEP; processo supraorbital – OS; 

Fontanela frontoparietal – FFP; Fontanela perilinfático – FPL; Fontanela endolinfático – FEL; 

processo pós-orbital – PPO; Crista supra-orbital; Forâmen anterior canal pré-orbital – FACP; Forâmen 

posterior canal pré-orbital – FPCP II. Escala 10 mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

Figura 17 – Neurocranios de P motoro LIA2018 e P motoro PNT520 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Vista dorsal dos neurocranios de a) P motoro LIA2018 e b) P motoro PNT520. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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A região orbital é delimitada anteriormente pela parede posterior das fossas nasais, 

dorsalmente pela crista supraorbital, posteriormente pela região ótica e ventralmente pelo 

assoalho do neurocrânio. Esta região é aproximadamente a metade do comprimento do 

neurocrânio, além de ser a região que alberga o maior número de forames ao longo da 

superfície lateral do neurocrânio. 

O primeiro forame observado é o forame anterior para veia cerebral (favc) (Figura 18). 

O mesmo está situado na porção mais anterior da superfície lateral do neurocrânio. 

O forame seguinte é o forame para o nervo óptico (II). Este encontra-se situado 

posteriormente ao forame anterior para veia cerebral e possui a maior largura entre os  

presentes nesta região. Os exemplares da Bacia Amazônica (LIA2018, PNT521) apresentam o 

forame para o nervo óptico mais largo do que àqueles exemplares da Bacia Paraná-Paraguai 

(PNT519, PNT520). Dorsalmente ao forame para o nervo óptico, encontra-se o forame para o 

nervo troclear (IV) representado por dois orifícios muito próximos um do outro e de larguras 

semelhantes e bem reduzidas em comparação com o forame para o nervo óptico. 

Posteriormente ao forame para o nervo óptico localiza-se o pedículo óptico (pop) e 

ventralmente ao pedículo óptico situa-se o forame para artéria espiracular eferente (faee). 

Posteriormente a pedículo óptico encontra-se o forame para veia interorbital (fvi) (Figura 18). 

Na porção mais posterior da região orbital, mais precisamente na porção ventral do 

processo pós-orbital, encontra-se a fissura orbital (fo). Em todos os exemplares examinados, 

essa fissura corresponde ao segundo forame de maior dimensão entre os presentes na região 

orbital. 

Na porção ventral da fissura orbital observa-se o forame para o ramo hiomandibular do 

nervo facial (fvIIhm). Dorsalmente a este forame há a comissura lateral (cl) (Figura 18). A 

estrutura possui o formato de uma ponte orientada dorsoventralmente e está situada próxima a 

região anterior da região ótica. A estrutura é semelhante entre todos os exemplares 

examinados a exceção do exemplar LIA2018, no qual a ponte tem uma conexão com a parede 

ótica no meio da estrutura. 

A porção posterior do neurocrânio é constituída pelas cápsulas óticas. Na região 

ventrolateral desta porção observa-se fossetas articulares as quais servem para articulação do 

neurocrânio com a mandíbula e o arco hioide. A fosseta hiomandibular (fhmd) e a fosseta da 

barra pseudo-hioide dorsal (fbpd) possuem formato oval e estão dispostas horizontalmente na 

superfície ventrolateral da região ótica (Figura 18). 

  



69 

 

 Figura 18 – Superficie lateral de P motoro PNT520 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superfície lateral de Potamotrygon motoro PNT520 Forâmen anterior da veia cerebral – FAVC; 

Forâmen do nervo óptico – II; Pedículo óptico – POP; Forâmen da artéria espiracular eferente – 

FAEE; Fissura orbital – FO; Comissura lateral – CL; Faceta hiomandibular – FHMD; Faceta da barra 

pseudoioide dorsal – FBPD; Superfície articular do neurocrânio com a cartilagem antorbital – SAA; 

Forâmen do nervo troclear - IV. Escala 10 mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

Dorsalmente à fosseta da barra pseudo-hioide dorsal observamos o forame para o 

nervo glossofaríngeo (IX).  

A porção mais posterior do neurocrânio está representada pela região occipital. Nesta 

região o forame magno (fm) situa-se exatamente no centro da superfície posterior desta 

região. Nas laterais do mesmo está situado o forame para o nervo vago (X) de diâmetro bem 

mais reduzido.  

Exatamente no centro e ventralmente ao forame magno encontra-se a superfície 

articular (sa). Este entalhe na parede pósteroventral do neurocrânio serve de articulação para o 

processo odontóide da sinarcual. Nas laterais da superfície articular estão presentes côndilos 

occipitais (coc) que reforçam esta articulação entre o neurocrânio e a região mais anterior da 

sinarcual (Figura 19). 
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Figura 19 – Vista posterior do neurocrânio de P motoro PNT520 

 

 

 

 

 

 

  

Legenda: Superfície posterior do neurocrânio de P motoro PNT520. Forâmen magno – FM; Superfície articular 

– SA; Côndilos occipitais – COC; Forâmen do nervo vago – X; Forâmen endolinfático – FEL. Escala 

10 mm.    

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

superfície ventral do neurocrânio é plana e larga na sua porção anterior, delgada e 

convexa longitudinalmente na sua porção posterior. O assoalho apresenta o forame para 

carótida interna (faci) localizada ventralmente ao forâmen para a veia interorbital (Figura 20). 

 

 

Figura 20 - Vista ventral do neurocranio de P motoro PNT520 

 

 

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superfície ventral do neurocrânio de P motoro PNT520. Forâmen da artéria carótida interna – FACI; 

Superfície articular – SA; Septo nasal – SE; Cápsula nasal – CN; Cartilagem antorbital – CA; 

Processo pos-orbital posterior – PPOP. Escala 10 mm.   

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.1.7.2 Arco mandibular e hiomandibular. 

 

 

O Arco mandibular é composto pelo Palatoquadrado (pq), cartilagem de Meckel (cm), 

cartilagem angular (ca) e hiomandibular (hm) (Figura 21). 

O arco mandibular propriamente dito é formado pelo palatoquadrado e a cartilagem de 

Meckel. Estas estruturas são constituídas por cartilagens pares espelhadas. Tanto o 

palatoquadrado como a cartilagem de Meckel são semelhantes a barras retangulares, 

achatadas dorsoventralmente e arqueadas ventralmente. 

O palatoquadrado é semelhante a uma barra delgada situada anteriormente à 

cartilagem de Meckel. A estrutura par não está ligada diretamente na sua região sinfisiana, 

mas apresenta fortes ligamentos cartilaginosos e um ligamento calcificado representado por 

uma pequena estrutura triangular que mantém a integridade da estrutura. Este ligamento 

calcificado de formato triangular está presente em todos os esqueletos analisados de 

Potamotrygon motoro. Nas suas extremidades externas apresentam côndilos que servem para 

articulação com a cartilagem de Meckel. Anterior a estes côndilos, observamos uma projeção 

ventral e de formato triangular bem desenvolvida orientada ventralmente. 

A cartilagem de Meckel, assim como a estrutura citada acima, é semelhante a uma 

barra. A cartilagem de Meckel é bem mais robusta que o palatoquadrado e apresenta uma 

curvatura bem definida anteriormente. Na sua região sinfisiana apresenta fortes ligamentos 

cartilaginosos para garantir a ligação entre elas. Em alguns exemplares da Bacia do Paraná – 

Paraguai (PNT519) e do Rio Caiapó (PNT521) é observado uma pequena cartilagem 

triangular calcificada situada inferiormente à região sinfisiana das cartilegens de Meckel. A 

margem anterior da extremidade externa apresenta uma fosseta côncava na qual o 

palatoquadrado articula-se e na sua margem posterior apresenta a fosseta para a cartilagem 

angular. O processo ventrolateral é uma projeção posicionada aproximadamente na metade da 

estrutura, a mesma é direcionada ventralmente (Fig 21). 
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Figura 21 – Arco mandibular e hiomandibular de P motoro PNT520 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superfície dorsal do arco mandibular de P motoro PNT520. Palatoquadrado – PQ; Processo 

ventrolateral – PVL; Processo triangular posterior – PTP; Cartilagem de Meckel – CME; Cartilagem 

angular – CA; Cartilagem hiomandibular – HM; Cartilagem acessória - CAC. Escala 10 mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

A cartilagem angular é uma estrutura par constituída por pequenas barras, uma anterior 

e outra posterior, de tamanhos reduzidos e achatados. Nos exemplares pertencentes à Bacia 

Paraná-Paraguai (PNT519, PNT520) a cartilagem angular anterior é aproximadamente do 

mesmo tamanho que a posterior e as mesmas articulam-se na face interna da parede 

pósterolateral da cartilagem de Meckel e com a cartilagem hiomandibular nas suas 

extremidades distais (Fig 22).  

Por outro lado, exemplares da Bacia Amazônica apresentam uma cartilagem angular 

anterior maior que a posterior. Desta forma, só a cartilagem angular anterior se articula na 

face interna da parede pósterolateral da cartilagem de Meckel, e com a cartilagem 

hiomandibular na sua extremidade distal. Já a cartilagem angular anterior articula-se 

unicamente na sua extremidade distal com a cartilagem hiomandibular. P motoro LIA2018 

apresenta unicamente uma estrutura única para sua cartilagem angular. (Figura 22).  
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Figura 22 – Comparação de cartilagens angulares  

 

 

Legenda: Vista dorsal das cartilagens Dorsais de a) P motoro PNT520 e, b) P motoro LIA2018. Cartilagem 

angular anterior – CAa; Cartilagem angular posterior – CAp; Cartilagem angular accesoria – CAA. 

Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016.  

 

 

A cartilagem hiomandibular é semelhante a uma barra retangular robusta e achatada 

dorsoventralmente. A estrutura está direcionada anterolateralmente e a sua extremidade distal 

é mais larga do que sua extremidade proximal. Articula-se na sua porção distal com a 

cartilagem angular e na sua porção proximal com a fosseta hiomandibular da região ótica do 

neurocrânio (Figura 21). 

  

 

3.1.7.3 Arco hioide 

 

 

O arco hioide é formado pelas cartilagens pares da barra pseudo-hioide (bp) (ventral e 

dorsal), um par de 1ra hipobranquial (hyp) e uma cartilagem basihial (bh) (Figura 23).  

As cartilagens pares da barra pseudo-hioide ventral e dorsal são semelhantes 

estruturalmente ao ceratobranquial e epibranquial (estruturas do arco branquial descritos a 

seguir) respectivamente. 

A cartilagem da barra pseudo-hioide dorsal é uma barra delgada e plana direcionada 

em sentido anterolateral. Está situada posterior a cartilagem hiomandibular e ao longo de sua 
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estrutura inserem-se de dez a nove raios branquiais em todos os exemplares examinados. Na 

sua porção proximal articula-se na fosseta da barra pseudo-hioide dorsal da região ótica do 

neurocrânio e distalmente articula-se com a barra pseudoioide ventral.   

A barra pseudo-hioide ventral é semelhante ao seu par dorsal. Sustenta nove raios 

branquiais ventrais ao longo da sua estrutura em todos os exemplares examinados. A margem 

posterior da extremidade proximal da barra pseudo-hioide ventral é fusionada ao primeiro 

ceratobranquial e na margem anterior articula-se com o primeiro hipobranquial. Na sua 

porção distal articula-se com a porção distal da barra pseudoioide dorsal. 

O primeiro hipobranquial consiste em uma cartilagem par posteroanterior, situada 

entre o arco mandibular e o arco branquial. As cartilagens são barras delgadas e achatadas 

dorsoventralmente, com a forma de um martelo na quais a extremidade anterior é mais larga 

que a anterior. Posteriormente estão articulados a porção proximal da barra pseudo-hioide 

ventral e anteriormente a cartilagem basihial. 

A cartilagem basihial é constituída por duas pequenas placas achatadas 

dorsoventralmente, dispostas uma do lado da outra e articuladas na região anterior da 1ra 

hypobranquial (Figura 23). 

 

 

3.1.7.4 Arco Branquial 

 

 

O arco branquial é constituído pelas cartilagens basibranquial (bb), ceratobranquial 

(cb), epibranquial (eb) e faringobranquial (fb) (Figura 23).  

A cartilagem basibranquial é uma placa achatada dorsoventralmente, alongada 

anteroposteriormente e pontiaguda na sua porção anterior e posterior. A superfície ventral 

apresenta várias rugosidades e na sua região mais anterior observa-se dois pequenos orifícios 

circulares dispostos um atrás do outro como no caso do exemplar LIA2018 e PNT520. Por 

outro lado, o exemplar PNT521 apresenta um orifício de formato oval do tamanho de um 

terço da cartilagem basibranquial (Figura 24) A superfície dorsal é lisa e as bordas laterais da 

estrutura articulam-se com a porção proximal da cartilagem ceratobranquial. 

A cartilagem ceratobranquial possui um formato laminar alongado e achatado 

dorsoventralmente. A mesma é constituída por cinco pares de cartilagens ventrais dispostas de 

cada lado. Em todos os exemplares examinados, o primeiro ceratobranquial é fusionado com a 

cartilagem pseudo-hioide, assim como os primeiros quatro ceratobranquiais são fusionados 
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entre eles nas suas extremidades proximais. Cada estrutura é orientada lateralmente e suporta 

ao longo do seu eixo os raios branquiais ventrais a exceção do quinto ceratobranquial que não 

suporta nenhum raio branquial. O número de raios suportados por cada ceratobranquial 

diminui posteriormente devido a redução gradual do tamanho das cartilagens ceratobranquiais 

quando mais próximas da cintura peitoral. A cartilagem ceratobranquial articula-se na sua 

região proximal com a margem lateral da barra basibranquial e na porção distal com a porção 

distal dos respectivos epibranquiais, com exceção do quinto ceratobranquial que se articula 

com a parede interna do coracóide e apresenta comprimento e robustez maior que os outros. 

Do mesmo modo, a cartilagem epibranquial é formada por cinco pares de barras 

dispostas de cada lado. Possui um formato laminar achatado dorsoventralmente e sustenta os 

raios branquiais dorsais, com exceção do quinta epibranquial que não sustenta nenhum raio. 

Articula-se na sua porção proximal à cartilagem faringobranquial e na sua porção distal à 

cartilagem ceratobranquial correspondente, com exceção do quinto epibranquial que se 

articula à parede interna do coracóide. 

A cartilagem faringobranquial consiste em cinco pares de pequenas barras delgadas e 

direcionadas anterolateralmente em todos os espécimenes analisados.  A extremidade 

proximal da primeira, segunda e terceira cartilagem faringobranquial articula-se com a parede 

ventrolateral do sinarcual, e na sua extremidade distal com a extremidade proximal da 

cartilagem epibranquial. O quarto e quinto faringobranquial são fusionados entre si formando 

uma lâmina triangular. Esta lâmina triangular ao mesmo tempo encontra-se fusionada a 

extremidade proximal do quinto epibranquial e articulada na face ventral da primeira 

sinarcual. (Figura 23).  
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Figura 23 – Arco ioide e branquial de P motoro LIA2018 (Xingu) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superfície ventra do arco branquial e arco hióide de P motoro LIA2018. Cartilagem basibranquial – 

BB; Barra pseudohióide ventral – BPV; Barra pseudohióide dorsal – BPD; Cartilagem hipohial – HH; 

Raios branquiais – RB; Cartilagem epibranquial – EB; Cartilagem ceratobranquial – CB; Cartilagem 

faringobranquial – FB; Cartilagem basihial - BH. Escala 10 mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

Figura 24 – Arco ioide e branquial de P motoro PNT521 (Tocantins) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superficie ventral do arco branquial indicando o orifício de formato oval na região anterior do 

basibranquial. Escala 10mm 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.1.7.5 Cintura peitoral. 

 

 

A cintura peitoral é formada pela fusão da cartilagem coracóidea (co), processo 

escapular (pre) e supraescapular (spe) disposto no meio do disco, posterior ao arco branquial.  

A cartilagem coracóidea é uma estrutura delgada, tubular cuja superfície dorsal é 

convexa e a ventral é plana. A mesma é mais larga nas extremidades que na porção média. A 

cartilagem está disposta transversalmente à região mais posterior do sinarcual anterior. As 

extremidades da cartilagem coracóidea sustentam o processo escapular (Figura 25). 

O processo escapular sustenta na sua margem lateral externa as placas basais das 

nadadeiras peitorais. A cartilagem é uma projeção dorsal com fenestras, onde se inserem 

músculos e nervos, assim como côndilos articulares ao longo da sua margem lateral externa. 

Os côndilos estão dispostos horizontalmente um atrás do outro ao longo da linha media da 

projeção (Figura 25). O primeiro côndilo observado é o procôndilo (pc), ponto onde o 

propterígio da nadadeira peitoral articula-se. Este côndilo possui duas regiões; uma anterior, 

direcionada verticalmente e pequena com uma borda arredondada convexa. Concomitante à 

anterior, a segunda região é côncava e alongada anteroposteriormente, tendo uma superfície 

duas vezes mais extensa que a anterior. 

Dorsalmente à segunda região do procôndilo observa-se a fenestra anterodorsal (fad), 

e inferior à mesma região do procôndilo, a fenestra anteroventral (fav), ambas fenestras 

possuem um aspecto triangular e aproximadamente a mesma largura em todos os exemplares 

analisados (Figura 25). 

O segundo côndilo, posterior às regiões do procôndilo, é o mesocôndilo (mc). A 

estrutura possui o aspecto de uma pequena protuberância oval e convexa disposta 

horizontalmente em todos os exemplares de P. motoro analisados. No mesocôndilo articula-se 

o mesopterígio da nadadeira peitoral. Dorsal ao mesocôndilo observa-se a fenestra 

posterodorsal (fpd) de diâmetro bastante reduzido, e inferior ao mesmo côndilo a fenestra 

posteroventral (fpv) de diâmetro aproximadamente cinco vezes maior que a fenestra 

anteriormente citada. 

O último côndilo situado na margem lateral do processo escapular é o metacôndilo 

(mec), ponto onde o metapterígio articula-se. Este côndilo convexo e ovalado está disposto 

verticalmente em relação ao mesocôndilo. 
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Nas paredes anteriores do processo escapular, observamos duas facetas articulares em 

sobreposição, correspondendo à quinta cartilagem epibranquial e aquinta cartilagem 

ceratobranquial, respectivamente.  

O processo supraescapular é uma projeção situada na face dorsal do processo 

escapular e direcionada internamente, articulando-se às margens laterais da porção mais 

posterior da cartilagem sinarcual (Figura 26). Este processo possui um formato triangular 

onde as pontas que articulam-se a cada lado do sinarcual, apresentam uma articulação 

complexa de encaixe e côndilo na face lateral da região posterior do sinarcual. 

 

 

Figura 25 – Cintura peitoral de P motoro PNT520 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superficie lateral do processo escapular de P motoro PNT520. Fenestra anterodorsal – FAD; Fenestra 

anteroventral – FAV; Fenestra posteroventral – FPV; Procôndilo – PC; Mesocôndilo – MC; 

Metacôndilo – MEC. Escala 10 mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

3.1.7.6 Nadadeira peitoral 

 

 

As placas basais são denominadas propterígio (prop), mesopterígio (mes) e 

metapterígio (met) as quais sustentam os raios (ra) (Figura 26). 

O propterígio é uma cartilagem semelhante a uma barra achatada nas laterais e 

projetada anteriormente até a parede anterior das fossas nasais. A estrutura apresenta uma 

porção mais anterior à qual é fragmentada numa porção mais reduzida sustentando os 
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primeiros raios peitorais. Esta primeira placa basal apresenta uma leve curvatura interna ao 

longo da sua estrutura e sulcos para inserção de músculos e nervos na sua margem lateral 

externa. Ventral a este sulco, raios peitorais se articulam ao longo de todo o propterígio. Estes 

raios se projetam lateralmente para formar a metade da nadadeira peitoral. Na margem lateral 

interna da porção mais anterior do propterígio, articula-se a cartilagem antorbital. Na margem 

lateral interna da região mais posterior do propterígio, articula-se no procôndilo do processo 

escapular da cintura pélvica (Figura 26). 

O mesopterígio é a placa basal de menor tamanho formado por uma estrutura única 

achatada dorsoventralmente possui um formato retangular situado no meio do propterígio e o 

metapterígio. Na sua margem anterior apoia-se a região mais posterior do propterígio e sua 

margem posterior a uma pequena porção da região mais anterior do metapterígio. Na sua 

borda lateral externa sustenta os raios peitorais e sua margem lateral interna articula-se com 

mesocôndilo do processo escapular da cintura peitoral. 

O metapterígio possui formato semelhante a uma barra delgada e achatada nas laterais 

e projetada posteriormente. Possui uma leve curvatura em direção à coluna vertebral ao longo 

do seu comprimento e apresenta sulcos na sua margem lateral externa para inserção de 

músculos e nervos. Na sua extremidade proximal, a estrutura articula-se ao metacôndilo do 

processo escapular da cintura peitoral. A sua margem lateral externa sustenta raios peitorais 

ao longo da sua extensão. A estrutura apresenta uma extremidade distal afunilada e 

fragmentada até chegar ao formato de um raio peitoral (Figura 26). 

As placas basais e a cintura escapular suportam os raios da nadadeira peitoral. Os raios 

peitorais apresentam uma segmentação ao longo do seu comprimento. Os mesmos são 

delgados, alongados e achatados dorsoventralmente que se afunilam e bifurcam na sua 

extremidade distal (figura 26). 
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Figura 26 – Placas basais de P motoro LIA2018 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superfície ventral das placas basai de P motoro LIA2018. Propterigio anterior – PROPa; Cartilagem 

antorbital – CA; Propterigio – PROP; Cartilagem coracoidea – COR; Mesopterigio – MÊS; 

Metapterigio – MET. Escala 10 mm. 

Fonte: O Autor, 2016.  

 

 

3.1.7.7 Sinarcual 

 

 

 O sinarcual, disposto imediatamente na região posterior do neurocrânio, é constituído 

por um complexo cartilaginoso em decorrência da fusão de múltiplas vertebras anteriores 

(Garman, 1913; Nishida, 1990). A estrutura é formada por uma cartilagem sinarcual anterior 

(sa), cartilagem intersinarcual (isi) e uma cartilagem sinarcual posterior (sp) (Compagno, 

1977; Nishida, 1990) (Figura 27 - a). 
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A sinarcual anterior é uma estrutura tubular alongada posteriormente. Anteriormente a 

estrutura é articulada ao neurocrânio por meio do processo odontóide (po) e dois côndilos 

occipitais. O processo odontóide é uma projeção pequena e projetada anteriormente desde a 

região anteroventral da sinarcual e serve para articulação na superfície articular do 

neurocrânio. A face dorsal desta região de articulação entre o neurocrânio e a sinarcual 

anterior, não apresenta uma articulação direta entre as estruturas, formando desta forma um 

espaço entre ambos, preenchido por ligamentos. Nesta região, no meio destes ligamentos, 

somente os exemplares de Potamotrygon motoro da Bacia Paraná-Paraguai (PNT519 e 

PNT520) apresentam uma pequena cartilagem ímpar denominada arcuália dorsal segundo 

Brito et. al., (2013) (Figura 28). Na sua porção mais posterior apresenta a fosseta de 

articulação com o processo supraescapular da cintura peitoral. A sinarcual apresenta várias 

cristas projetadas ao longo da estrutura. Uma das principais cristas observadas é a crista 

medial (cm), a mesma é projetada anteroposteriormente diminuindo de altura no mesmo 

sentido (Figura 27 - b). Cristas laterais (crl) de menor comprimento, situados na região 

mediana da sinarcual, são projetados dorsalmente das paredes laterodorsais. Ao longo da 

parede lateral da sinarcual, observa-se uma quantidade de forames situados em fileiras que 

correspondem aos forames para os nervos espinhais (fne) de onde emergem e se distribuem 

através dos canais para nervo espinhal (cne) (Figura 27 - b).  

A cartilagem intersinarcual é formada pela fusão de duas vértebras da coluna vertebral 

em todos os exemplares analisados, esta fusão vertebral separa a primeira a sinarcual anterior 

da sinarcual posterior (Figura 27). 

A sinarcual posterior é a fusão das faces ventrolaterais das vértebras situadas logo em 

seguida da intersinarcual (Figura 27 - a). Esta fusão forma uma crista ventrolateral 

direcionada e diminuindo de largura posteriormente. Os exemplares de Potamotrygon motoro 

PNT519, PNT520 (Bacia Paraná – Paraguai) e PNT521 (Rio Caiapó) apresentam doze 

vértebras fusionadas lateralmente, por outro lado o exemplar LIA2018 (Rio Xingu) apresenta 

só oito vértebras fusionadas. 
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Figura 27 – Sinarcual de P motoro LIA2018 (Xingu) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: a) Superfície dorsal da sinarcual de P motoro LIA2018. (b); superfície lateral da sinarcual de P motoro 

LIA2018. Sinarcual anterior – SA; Intersinarcual – ISI; Sinarcual posterior – SP; Superfície articular 

entre a sinarcual e o processo supraescapular da cintura peitoral - SA; Canais do nervo espinhal – 

CNE; Forâmen do nervo espinhal – FNE; Crista media – CM; Processo odontoide – PO; Crista lateral 

– CL. Escala 10 mm.  

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

Figura 28 – Arcualia  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Indicação em vermelho da cartilagem arcualia dos espécimes P motoro (a) PNT519 e (b) PNT520 (Rio 

Paraguai). Escalas 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.1.7.8 Cintura pélvica 

 

 

A cintura pélvica é constituída por uma única estrutura, a barra puboisquiática (bpi). A 

mesma apresenta várias projeções como o processo pré-pélvico (PPP), processo ilíaco (pi), 

processo pré-pélvico lateral (ppl), processo isquial (pis) e sustenta a nadadeira pélvica nas 

suas laterais. (Figura 29).  

A barra puboisquiática possui o formato de uma barra comprimida dorsoventralmente 

similar a uma ferradura. A cartilagem apresenta vários processos e está disposta 

transversalmente à coluna vertebral, com as extremidades direcionadas posteriormente. A 

margem anterior da estrutura apresenta uma projeção anteromedial comprida e bem afilada 

denominada processo pré-pélvico (ppp) (Figura 29).   

Na margem lateral externa da barra puboisquiática, projeta-se o processo pré-pélvico 

lateral (ppl), o mesmo é bem desenvolvido e orientado anterolateralmente. Posterior ao 

processo pré-pélvico lateral, já na extremidade da barra puboisquiática, projeta-se 

dorsalmente o processo ilíaco, o mesmo é uma estrutura laminar bem desenvolvida e 

direcionada dorsalmente. Na superfície lateral externa do processo ilíaco situa-se a fosseta 

faceta articular para o metapterígio pélvico. Ventralmente ao processo ilíaco projeta-se o 

processo isquial, de formato triangular e pontiagudo. 

Em todos os exemplares de Potamotrygon motoro analisados, as três projeções estão 

presentes na extremidade da barra puboisquiática, tendo assim por tanto a mesma base de 

origem, mas direcionadas em sentidos diferentes e de diversos tamanhos. Exatamente na base 

destes três processos está presente o forame obturador (fo) representado por três orifícios de 

tamanhos bem reduzidos (Figura 29). 

 

 

3.1.7.9 Nadadeira pélvica 

 

 

A estrutura da nadadeira pélvica, articulada na face lateral da barra puboisquiática, é 

constituída pelo propterígio pélvico (prpp), metapterígio pélvico (metp) e os raios pélvicos 

(rap) (Figura 29). 

O propterígio pélvico é semelhante a uma barra laminar achatada lateralmente e com a 

extremidade distal afunilada. Na sua extremidade proximal articula-se com a parede lateral 
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externa do processo ilíaco da cintura pélvica e a uma pequena porção da extremidade 

proximal do metapterígio pélvico. Distalmente o propterígio é segmentado variando em 

número de acordo com a maturidade dos espécimes. O contorno geral da estrutura é 

semelhante em todas as amostras analisadas para o estudo. 

O metapterígio pélvico é uma barra achatada lateralmente apresentando uma estrutura 

mais robusta que o propterígio. Em sua região proximal o metapterígio articula-se na base da 

parede lateral externa do processo ilíaco. Ao longo da sua parede lateral externa, o 

metapterígio pélvico sustenta os raios pélvicos. A parede lateral interna apresenta uma crista 

que se estende ao longo da estrutura para a inserção de nervos e músculos. A extremidade 

distal dos exemplares PNT519 (Bacia Paraná – Parguai) e PNT521 (Rio Caiapó) é afunilada e 

segmentada até se diferenciar num raio pélvico. Por outro lado, os exemplares LIA2018 (Rio 

Xingu) e PNT520 (Bacia Paraná – Parguai) apresentam uma largura maior e bem 

desenvolvida na sua extremidade distal. Esta estrutura é mais larga nos exemplares machos 

uma vez que a mesma serve como base de sustentação para o clásper.  

Os raios da nadadeira pélvica são barras alongadas e segmentadas. Estas barras 

delgadas e achatadas dorsoventralmente proporcionam o formato triangular a nadadeira 

pélvica. Cada raio tem pelo menos três segmentos que diminuem em tamanho distalmente 

onde o segmento mais é bifurcado.  

 

Figura 29 – Cintura pélvica de P motoro PNT520 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superfície dorsal da cintura e  nadadeira pélvica de P motoro PNT520. Processo pré-pélvico – PPP; 

Processo pré-pélvico lateral – PPL; Barra puboisquiática – BPI; Processo ilíaco – PI; Forâmen 

obturador – FOB; Processo isquial – PIS; Metapterigio pélvico – METP; Propterigio pélvico – PRPP; 

Raios pélvicos – RAP. Escala 10 mm. 

Fonte: O autor, 2016  
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3.1.7.10 Clásper 

 

 

O clásper é constituído por pequenos pedaços de cartilagens derivados da 

diferenciação dos últimos raios pélvicos nos machos, que articulados e ligados um ao outro 

formam o sistema reprodutivo das raias. A estrutura é composta por dois segmentos basais 

(b1, b2), a cartilagem β (be), cartilagem axial (ax), cartilagem marginal ventral (mv), 

cartilagem marginal dorsal (md), cartilagem terminal ventral (tv), cartilagem terminal dorsal 2 

(td2), cartilagem terminal acessória (ta) (Figura 30) 

O clásper de Potamotrygon motoro LIA2018 e PNT519 compreendem dois segmentos 

basais; o primeiro segmento é triangular, articulado na sua extremidade proximal ao 

metapterígio pélvico; o segundo segmento possui o formato de uma pequena barra delgada 

ligada à cartilagem axial. A cartilagem beta é constituída por uma única peça que se origina 

na borda dorsal do primeiro segmento e se afunila distalmente até metade da cartilagem axial. 

A cartilagem axial é delgada sendo a cartilagem mais cumprida em relação as outras 

nesta estrutura. A estrutura reta estende-se posteriormente e possui uma extremidade distal 

arredondada. 

A cartilagem marginal dorsal é uma placa de formato trapezoidal ligada à cartilagem 

axial, assim como a cartilagem marginal ventral. A cartilagem marginal ventral é menor e 

coberta pela cartilagem terminal ventral na sua porção distal. 

A extremidade distal do clásper compreende três elementos: a cartilagem terminal 

acessória apresenta uma dobra sobre seu próprio eixo formando um pequeno tubo alongado; a 

cartilagem terminal dorsal 2 é alongada, de formato oval retangular e com a borda externa 

sobrepondo-se a cartilagem terminal acessória. O exemplar da Bacia Amazônica LIA2018 

apresenta a extremidade distal da cartilagem terminal dorsal 2 afunilada, já no exemplar da 

Bacia Paraná-Paraguai (PNT519) a extremidade distal desta cartilagem é retangular. Por 

último, a cartilagem terminal ventral é a mais ampla das cartilagens nesta estrutura, possui o 

formato de escudo cobrindo a extremidade distal ventral do clásper sobrepondo-se sobre a 

extremidade proximal da cartilagem acessória e a extremidade distal da cartilagem dorsal e 

ventral (Figura 30). 
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Figura 30 – Clasper do spécimen P motoro PNT519 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: a) Superfície dorsal do clásper do espécimen P motoro PNT519. (b) Superfície ventral. Segmentos 

basais - B1, B2; Cartilagem β – BE; Cartilagem axial – AX; Cartilagem marginal ventral – MV, 

Cartilagem marginal dorsal – MD, Cartilagem terminal ventral – TV, Cartilagem terminal dorsal 2 – 

TD2; Cartilagem terminal acessória – TA. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

3.1.7.11  Vértebras e espinha caudal 

 

 

A coluna propriamente dita é constituída por vértebras monospondílicas e 

diplospondílicas. As vértebras monospondílicas estão dispostas logo em seguida da sinarcual 

posterior até pouco depois da cintura pélvica. Em seguida, vértebras diplospondílicas 

estendem-se posteriormente, as quais vão diminuindo de tamanho até formar uma cartilagem 

não segmentada na região pouco depois do espinho caudal nos exemplares LIA2018 e 

PNT521. Nos exemplares de Potamotrygon motoro PNT519 e PNT520, não foi possível 

realizar a análise das vértebras diplospondílicas e o espinho caudal devido à perda da porção 

terminal da cauda na hora da coleta.    

O arco neural (an) é constituído pela projeção da região dorsal de cada vértebra, as 

mesmas estão dispostas próximas umas das outras formando um tubo único ao longo da face 

dorsal das vértebras. Os espinhos neurais (en) são projeções dorsais de cada vértebra do arco 
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hemal. Estes espinhos são bem desenvolvidos, comprimidos lateralmente e diminuem de 

tamanho consideravelmente antes de atingir a região anterior da espinha caudal.       

 O arco hemal é constituído por projeções das paredes ventrolaterais das vértebras. 

Estas projeções se fusionam ventralmente formando um tubo menos desenvolvido que o arco 

neural. A fusão destas projeções ocorre a partir da vértebra quarenta e dois no exemplar 

PNT521 e a vértebra quarenta nos exemplares LIA2018, PNT520 e PNT521. 

 O espinho caudal é considerado uma modificação ou hipertrofia de um dentículo 

dérmico (Daniel, 1934). O espinho caudal dos exemplares LIA2018 e PNT521 é constituído 

por uma estrutura alongada em sentido posterior, comprimida dorsoventralmente e afunilada 

na sua extremidade distal. As bordas laterais do espinho estão cobertas por pequenas pontas 

curvadas anteriormente desenvolvendo uma estrutura serrilhada. A face dorsal do espinho 

apresenta uma concavidade longitudinal que se estende desde a base até dois terços da sua 

longitude. Ventralmente, o espinho é percorrido em toda sua estrutura por uma proeminência 

longitudinal.    

  

 

3.1.8 Análise filogenética 

 

 

A descrição e comparação morfológica entre os espécimes de Potamotrygon motoro e, 

outras espécies de Potamotrygonidae decorreram na obtenção de caracteres morfológicos. 

Tais caracteres foram retirados do neurocrânio, arco mandibular, arco hioideo, arco branquial, 

sinarcual, cintura escapular e pélvica assim como as placas basais. Foi observada uma 

variação intraespecífica na quantidade de vértebras entre as espécies assim como na dentição. 

Por esta razão, estes elementos do complexo esquelético não foram utilizados na análise.  

Tanto caracteres externos como esqueléticos foram obtidos no intuito de entender a relação 

entre a espécie de Potamotrygon motoro distribuída na Bacia Amazônica e a Potamotrygon 

motoro distribuída na Bacia Paraná-Paraguai. 
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3.1.8.1 Distribuição dos estados de caracteres  

 

 

1. Ornamentação do disco:  

(0) ornamentado 

(1) não ornamentado 

2. Distribuição da ornamentação:  

(0) aleatório 

(1) acúmulos em rosetas 

3. Formato da ornamentação:  

(0) mancha redonda única  

(1) ocelos concêntricos 

(2) manchas de formato não definido 

4. Diâmetro da figura poligonal da ornamentação:  

(0) menor que o diâmetro espiracular 

(1) maior que o diâmetro espiracular 

5. Formato do disco:  

(0) oval 

(1) redondo 

(2) formato de maça 

6. Borda anterior do disco, ápice cartilaginoso:  

(0) presente  

(1) ausente  

7. Posição do olho em relação ao disco:  

(0) por cima do nível em relação ao disco 

(1) no mesmo nível em relação ao disco 

8. Nadadeira peitoral:  

(0) projetado anterolateralmente 

(1) não projetado 

9. Nadadeira pélvica:  

(0) parcialmente recoberta pela nadadeira peitoral 

(1) totalmente recoberta pela nadadeira peitoral 

10. Cauda:  

(0) robusta, sem uma extremidade cartilaginosa 
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(1) fina e cumprida, seguida por uma extremidade cartilaginosa 

11. Nadadeira caudal, raios cartilaginosos:  

(0) presente 

(1) ausente 

12. Glândula retal:  

(0) não atrofiada 

(1) atrofiada 

13. Linha lateral, canal sub-orbital:  

(0) não reticulado  

(1) reticulado 

14. Linha lateral, canal pleural:  

(0) curvado na sua região posterior 

(1)  não curvado na sua região posterior 

15. Linha lateral, canal pleural, finalização da trajetória na sua porção anterior:  

(0) atravessando só o canal sub-orbital 

(1) atravessando os canais subrostral e sub-orbital 

(2) não atravessando os canais subrostral e sub-orbital  

16. Cartilagem rostral:  

(0) ausente 

(1) presente 

17. Fontanela craniana, barra epifisial 

(0) não desenvolvido  

(1) desenvolvido  

18. Barra epifisial, formato da ponta 

 (0) ponta dupla 

 (1) ponta simples 

19. Septo nasal:  

(0) largo 

(1) delgado 

21. Processo pré-orbital:  

(0) não desenvolvido 

(1) desenvolvido 

21. Processo pós-orbital anterior, formato triangular:  

(0) não desenvolvido 
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(1) desenvolvido 

22. Processo pós-orbital anterior, proximidade em relação ao processo pós-orbital 

posterior:  

(0) separado 

(1) próximo 

23. Superfície articular:  

(0) larga 

(1) delgada  

24. Cartilagem antorbital, comprimento:  

(0) comprido 

(1) curto 

25. Cartilagem acessória mandibular:  

(0) ausente 

(1) presente 

26. Cartilagem angular:  

(0) ausente 

(1) presente 

27. Cartilagem angular, estrutura:  

(0) vestigial 

(1) estrutura única 

(2) estrutura par 

28. Cartilagem angular acessória:  

(0) presente 

(1) ausente 

29. Cartilagem basihial:   

(0) ausente 

(1) presente 

30. Barra pseudoioide ventral em relação à primeira ceratobranquial:  

(0) fusionada 

(1) não fusionada 

31. Porção anterior da cartilagem basibranquial, orifício:  

(0) presente 

(1) ausente 

32. Barra coracóidea:  
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(0) não expandida anteriormente  

(1) expandida anteriormente  

33. Largura da borda anterior da sinarcual anterior:  

(0) menor que a metade da longitude total da sinarcual anterior 

(1)  maior ou igual à metade da longitude total da sinarcual anterior 

34. Base anterior da crista lateral da sinarcual anterior:  

(0) ligada à região ventral  

(1) ligada à região dorsal  

35. Borda posterior da sinarcual anterior:  

(0) não expandido lateralmente  

(1) expandido lateralmente  

36. Arcuália dorsal:  

(0) ausente 

(1) presente 

37. Propterígio, expansão do segmento anterior:  

(0) não expandido até as paredes anteriores da cápsula nasal 

(1) expandido até as paredes anteriores da cápsula nasal 

38. Propterígio, porção posterior:  

(0) articulado a região anteromedial do mesopterígio 

(1) não articulado a região anteromedial do mesopterígio 

39. Largura dos raios peitorais anteriores:  

(0) delgado 

(1) largo 

40. Processo pré-pélvico:  

(0) ausente 

(1) presente 

41. Barra puboisquiática, processo pré-pélvico lateral:  

(0) presente 

(1) ausente 
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3.1.8.2 Matriz de dados 

 

 

Foi elaborada uma matriz de dados com o auxílio do software NDE (Nexus Data 

Editor) v.0.5.0 (Page, 2001) constituída por 41 caracteres e 15 táxons (Tabela 5). Os 

exemplares de Potamotrygon motoro da bacia do Paraná-Paraguai são representados na 

análise como equivalentes taxonômicos. Dois equivalentes taxonômicos das espécies 

Urotrygon chilensis e Himantura schmardae, (baseados em radiografias destas espécies 

cedidas pelo FMNH e dados de literatura como Nishida 1990 Lovejoy 1996, Compagno 1973 

e McEachran et. al., 2004) foram considerados como grupos externos para análise. A escolha 

destas espécies baseou-se nos resultados do trabalho de Lovejoy 1996, no qual estes táxons 

são apresentados como grupos mais basais em relação à família Potamotrygonidae. Desta 

forma, 13 táxons restantes foram considerados como grupo interno, sendo todas as espécies da 

família Potamotrygonidae.  

 

Tabela 5 – Matriz de estados de caracteres 

 

Táxon 1-10 11-20 21-30 31-41 

Heliotrygon gomesi 1- - -101111 1110200100 0001010100 11101010111 

Paratrygon aiereba 002 -211111 1110210100 0001010110 11101010110 

Plesiotrygon iwamae 0100001101 1101101111 0110111110 10010001010 

Potamotrygon leopoldi 0001000100 0101101011 1111012110 00010001010 

Potamotrygon sp. 1- - -000100 0101101011 1110011010 00010001010 

P. tigrinus 002 -000100 0101101111 1010111010 00010001010 

P motoro Paraná-Paraguai 0011000100 0101101111 1010012110 *0010101010 

P motoro Tocantins PNT521 0011000100 0101101011 1110112110 00010001010 

P motoro Xingu LIA2018 0011000100 0101101011 1111011010 00010001010 

P. falkneri 0010000100 0101101111 1110012010 00010001010 

P. hystrix 0001000100 0101101111 1010011110 00010001010 

P. orbigny Xingu 0101000100 0101101111 1011111110 10010001010 

P orbigny Guianas 0001000100 0101101111 1010011110 00010001010 

Himantura schmardae 1- - -000001 1000000 -01 0010010110 1000000*000 

Urotrygon chilensis 0000000000 0000000 -*0 000000 -100 00000000000 

  

Legenda: Matriz de estados de caracteres daanálise filogenética morfológica. (*) = polimorfico 0/1; (-) estado 

não aplicável. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.1.8.3 Relações filogenéticas 

 

 

A partir da análise de parcimônia da família Potamotrygonidae baseada nos estados 

dos caracteres polarizados na matriz, foram obtidas 6 árvores mais parcimoniosas com um 

total de 66 passos. Valores de parâmetros como o de índice de consistência obtido foi de 

0,6667, índice de homoplasia 0,3333, índice de retenção de 0,7179 e o índice de consistência 

rescalonado de 0,4786.  

A partir destas 6 arvores foi realizado o computo de arvore de consenso estrito (Figura 

31) onde a topologia recuperada corrobora a monofilia da família Potamotrygonidae 

sustentado pelos seguintes caracteres: posição do olho por cima do nível do disco (7) (CI 0,5); 

nadadeira peitoral não projetado em sentido anterolateral (8), glândula retal atrofiada (12), 

finalização da trajetória da linha lateral, canal pleural, atravessando os canais subrostral e sub-

orbital (15), e presença de processo pré-pélvico (40). 

  As relações entre os 4 gêneros atuais da família Potamotrygonidae apresenta o clado 

mais basal constituído por Heliotrygon gomesi e Paratrygon aiereba. Este clado é sustentado 

pelo formato da ornamentação do disco (3), formato do disco (5), nadadeira totalmente 

recoberta pela nadadeira peitoral (9), canal sub-orbital reticulado da linha lateral (13), canal 

pleural da linha lateral não atravessando os canais subrostral e sub-orbital (15), e cartilagem 

antorbital curto (24), barra coracóidea expandida anteriormente (32), largura da borda anterior 

da sinarcual anterior maior ou igual a metade da longitude total da sinarcual (33), borda 

posterior da sinarcual anterior expandida lateralmente (35), segmento anterior do propterígio 

expandido até as paredes anteriores da cápsula nasal (37) e raios peitorais anteriores largos 

(39). 

O grupo monofilético formado por Plesiotrygon iwamae e o clado A (Figura 31), 

subgrupo constituído exclusivamente por espécies do gênero Potamotrygon, é sustentado pelo 

padrão de ornamentação (2), região posterior do canal pleural da linha lateral não curvado 

(14), formato da barra epifisial pronunciada (17), septo nasal delgado (19), processo pré-

orbital desenvolvido (20), superfície articular delgada (23), cartilagem acessória mandibular 

(25), conformação da cartilagem angular (27), base anterior da crista lateral da sinarcual 

anterior ligada à região dorsal (34), porção posterior do propterígio não articulado a região 

anteromedial do mesopterígio (38). 

O equivalente taxonômico de Plesiotrygon iwamae, representante do gênero 

Plesiotrygon nesta análise, é suportado unicamente por possuir o processo pós-orbital anterior 
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próximo ao processo pós-orbtial posterior (22). No entanto, o estado apomórfico apresentado 

por Plesiotrygon para tal caráter também é observado dentro do gênero Potamotrygon.  

O clado A (figura 31), composto pelas espécies Potamotrygon orbigny LIA2017, 

Potamotrygon orbigny FMNH53271, Potamotrygon tigrinus PNT304, Potamotrygon histrix 

FMNH59256, Potamotrygon sp. PNT307, Potamotrygon leopoldi PNT308, Potamotrygon 

falknery (equivalente taxonômico), Potamotrygon motoro PNT521 de Tocantins, 

Potamotrygon motoro LIA2018 do rio Xingu e Potamotrygon motoro Paraná-Paraguai 

(equivalente taxonômico de Potamotrygon motoro PNT519 e PNT520), é sustentado pelo 

diâmetro da figura poligonal da ornamentação maior que o diâmetro espiracular (4), posição 

do olho por cima do nível em relação ao disco (7), cauda robusta sem uma extremidade 

cartilaginosa (10), presença de nadadeira caudal (11), formato triangular desenvolvido do 

processo pós-orbital anterior (21). 

A espécie Potamotrygon orbigny coletado no Xingu, que forma um grupo 

monofilético com o clado A1e este táxon é sustentado por apresentar uma cartilagem 

antorbital curta (24) (CI 0,250). O clado A1 é constituído pelo táxon Potamotrygon tigrinus e 

o clado A2. Em seguida, o clado A2 é composto por uma politomia entre o clado A3, o táxon 

Potamotrygon hystrix e o táxon Potamotrygon orbigny da Guiana.  

Seguidamente, o clado A3 é constituído pelo táxon Potamotrygon motoro do Paraná – 

Paraguai e o clado A4. O clado A3 é sustentado pelo formato da ornamentação (3) e pela 

conformação da cartilagem angular (27). Sendo assim, o táxon Potamotrygon motoro do 

Paraná – Paraguai é sustentado pela presença de arcuália dorsal (36).  

O clado A4 é sustentado por um processo pós-orbital anterior próximo ao processo 

pós-orbital posterior (22). O clado A4, da topologia da arvore de consenso estrito, é 

constituída por uma politomia entre os táxons Potamotrygon motoro PNT521 do Tocantins, 

Potamotrygon leopoldi, Potamotrygon falknery e o clado A5. 

O clado A5, constituído por os táxons Potamotrygon motoro LIA2018 do Xingu e 

Potamotrygon sp. da bacia do Paraná-Paraguai (Figura 31), é sustentado pela conformação de 

uma estrutura única da cartilagem angular (27). A relação deste clado monofilético é 

recuperado para as 6 arvores possíveis sustentado pelo caráter citado sendo assim como o 

clado mais derivado em todas as arvores recuperadas. 
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Figura 31 – Relações filogenéticas do complexo Potamotrygon motoro.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Sintese do consenso estrito das 6 arvores mais parcimoniosas do complexo Potamotrygon motoro. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

3.2 Análise molecular de Potamotrygon motoro 

 

 

 Foram analisadas no total 12 sequências nucleotídicas do gene COI para a 

reconstrução filogenética de Potamotrygon motoro. Do total destas sequências analisadas, 10 
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sequências do gene COI pertencem a espécies do gênero Potamotrygon. Quatro destas foram 

geradas por este trabalho, enquanto o restante, foram recuperados a partir de banco de dados 

genéticos públicos. Adicionalmente, foram recuperadas sequências do gene COI da espécie 

Urobatis halleri e da espécie Himantura leoparda para serem utilizadas como grupo externo 

na reconstrução filogenética. As identificações das sequências recuperadas do banco de dados 

genéticos públicos estão disponíveis na tabela 4. 

Desta forma, a partir do resultado do alinhamento das 12 sequências foram gerados 

dois bancos de dados distintos. Um alinhamento com a sequência das espécies incluindo a 

sequência do grupo externo e, outro conjunto de sequências exclusivamente com as espécies 

de Potamotrygon. Os valores que concernem às informações sobre os sítios do alinhamento 

estão esquematizados na seguinte tabela 6: 

 

Tabela 6 – Valores dos sítios de alinhamento 

 

Alinhm. Nro. Seq. P lnL (+G) R f(A) f(T) f(C) f(G) 

Seq. Com gr. ex 12 30 -1709.611 0.25 4.91 0.278 0.265 0.291 0.167 

Seq. Sem gr. ex 10 26 -1106.928 0.22 4.39 0.283 0.257 0.297 0.164 

 

 

Legenda: Alinhm.: alinhamento;  Seq. Com gr. ex.: Sequência com grupo externo; Seq. Sem gr. ex.: Sequência 

sem grupo externo; Nro. Seq.: Número de sequências; P.: Parâmetros; lnL.: Verossimilhança Máxima  

dada em logaritmo neperiano; (+G): modelo de distribuição Gamma; R.: transição/transversão; f(A): 

frequência da base nitrogenada Adenina; f(T): frequência do nucleotídeo Timina; f(C): frequência do 

nucleotídeo Citosina; f(G): frequência do nucleotídeo Guanina.  

Fonte: O Autor, 2016. 
 

 

O resultado da análise de distância genética, utilizando o parâmetro K2P, apresenta 

uma média de 10,3% de distância genética entre todas as sequências analisadas. Por outro 

lado, o valor diminui drasticamente com a retirada das duas sequências utilizadas como grupo 

externo. Sendo assim, o valor da distância média entre as 10 sequências dos exemplares da 

família Potamotrygonidae decresce para 3,5%. 

Os valores detalhados da análise de distância genética entre as sequências de 

nucleotídeos das amostras analisadas para este grupo através da metodologia previamente 

descrita na metodologia estão disponíveis no Apêndice A. 

Com base na matriz gerada entre todas as sequências observa-se que as distâncias mais 

próximas apresentam um valor de 0,2% como as observadas entre as sequências do exemplar 
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JN989155 P. motoro da bacia do alto Paraná e o exemplar JN989158 P motoro da mesma 

bacia. Por outro lado, as sequências mais distantes, apresentam um valor de 7,8% como as 

observadas entre os exemplares de PNT521 P. motoro do rio Caiapó – Tocantins da bacia do 

Amazonas e PNT519 P. motoro do rio Paraguai da bacia do Paraná Paraguai. 

Destacando, uma vez mais, a escolha do modelo GTR como modelo de substituição 

utilizado na análise de reconstrução filogenética para este e para os outros grupos, observou-

se uma variação nos parâmetros estimados pelo modelo de substituição em decorrência da 

divergência das sequências dos grupos externos. Consequentemente, esta variação foi 

minimizada com a remoção dos grupos externos. A remoção das duas espécies utilizadas 

como grupo externo, para à análise das relações filogenéticas de Potamotrygon motoro, foi 

realizada com o intuito de atingir relações mais robustas e de uma maior resolução para os 

grupos internos. Desta forma, os valores dos parâmetros de modelo GTR para as sequências 

com grupo externo e para as sequências sem grupo externo são resumidos na seguinte tabela 

7: 

 

Tabela 7 – Valores de parâmetros para o modelo evolutivo GTR 

 

Alinhm. Nro. Seq. P lnL (+G) R f(A) f(T) f(C) f(G) 

Seq. Com gr. ex 12 30 -1709.611 0.25 4.91 0.278 0.265 0.291 0.167 

Seq. Sem gr. ex 10 26 -1106.928 0.22 4.39 0.283 0.257 0.297 0.164 

 

Legenda: Alinhm.: alinhamento;  Seq. Com gr. ex.: Sequência com grupo externo; Seq. Sem gr. ex.: Sequência sem 

grupo externo; Nro. Seq.: Número de sequências; P.: Parâmetros; lnL.: Verossimilhança Máxima  dada 

em logaritmo neperiano; (+G): modelo de distribuição Gamma; R.: transição/transversão; f(A): 

frequência da base nitrogenada Adenina; f(T): frequência do nucleotídeo Timina; f(C): frequência do 

nucleotídeo Citosina; f(G): frequência do nucleotídeo Guanina.  

Fonte: O Autor, 2016.  

  

A reconstrução filogenética realizada com o marcador molecular para as duas bases de 

dados, por meio da metodologia de Máxima verossimilhança, apresentam como resultado um 

dendograma indicando uma relação de exemplares da mesma espécie conforme as bacias as 

quais pertencem, sustentadas por valores de suporte relativamente altos.  Uma vez confirmado 

que as topologias das duas árvores são semelhantes (Apêndice B), será descrita unicamente a 

arvore sem o grupo externo. Figura 32. 

O clado A apresenta um valor de suporte de 99% e está formado por três sequências 

de espécimes de P. motoro do alto Paraná, e uma sequência do espécime PNT307 

Potamotrygon sp coletado no lago Ypacarai do rio Paraguai. Os representantes deste clado 
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apresentam uma estreita relação entre eles, sendo o valor da média da distância genética de 

0,3% entre estas sequências.  

Assim, o dendograma recupera uma relação do clado A com o táxon P. falknery do 

Alto Paraná constituindo assim o clado B com um suporte de 53% (Figura 32).  

Seguidamente, o clado C forma um grupo monofilético formado pelo clado B e o 

táxon o táxon LIA2018 P. motoro coletado no rio Xingu, sustentado por um suporte de 42%. 

A distância entre as sequências do táxon P. falknery e LIA2018 P. motoro apresenta um valor 

de 2,4%. 

O clado D, com um valor de suporte de 100%, está conformado por duas sequências 

de exemplares de P. motoro coletados no rio Paraguai e uma sequência de P. motoro da bacia 

do baixo Paraná.  Tudo indica que os representantes deste clado tratam-se da mesma espécie 

devido a o valor da média da distância genética de 0% entre as sequências de este clado. O 

valor da distância genética entre o clado D e o táxon LIA2018 P. motoro apresenta um valor 

de 3.8% (Apêndice A). 

Por último, o clado E, apresenta uma relação filogenética com a sequência do táxon 

PNT521 P. motoro coletado no rio Caiapó de Tocantins da bacia do Amazonas (Figura 32). 

Este táxon apresenta uma distância genética de 7,8% com o clado D. 
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Figura 32 – Relações filogenéticas do complexo Potamotrygon motoro 

 

 

Legenda: Resultado da análise de Máxima verossimilhança do gene mitocondrial citocromo oxidase I (COI) 

indicando as relações filogenéticas do complexo Potamotrygon motoro com valores de Bootstrap 

incluídos para cada clado. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.3 Análise morfológico de Synbranchus marmoratus 

 

 

3.3.1 Taxonomia do gênero Synbranchus 

 

 

Ordem Synbranchiformes Berg, 1940 

Família Synbranchidae Swainson, 1938 

Gênero Synbranchus Bloch, 1795 

 

 

3.3.2 Diagnose genérica 

 

 

O gênero Synbranchus é composto atualmente por três espécies neotropicais: S. 

marmoratus, S. madeirae e S. lampreia. O gênero apresenta uma abertura branquial única e 

ventral, que encontra-se reduzida a uma pequena aba cercada à esquerda e à direita por dobras 

de tecido contínuas à membrana branquiostegal. Apresenta cintura pélvica deslocada 

posteriormente na altura da quinta ou sexta vértebra abdominal; osso pós-temporal reduzido a 

uma haste simples não articulada com o supracleitro; dobra do lábio superior robusta; segundo 

e terceiro basibranquial presentes e bem desenvolvidos; primeiro ceratobranquial no mesmo 

plano como uma articulação com o primeiro hipobranquial; segundo pharingobranquial, 

quando presente (na maioria das vezes), direcionado anteromedialmente e não paralelo ao 

longo do eixo do segundo epibranquial; porção posterior dos raios branquiostegais pouco ou 

nada ossificados; primeiro epibranquial sem um entalhe profundo para a articulação do 

interarcual ossificado (Rosen & Greenwood, 1976). 

 

 

3.3.3 Diagnose específica 

 

 

Synbranchus marmoratus diferencia-se das outras espécies do gênero Synbranchus 

principalmente pelo padrão de coloração manchado ou maculado, sobre tons de coloração 

escuros (preto e marrom escuro) na região dorsal e tons mais claros (cinzas) na região ventral; 
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pedúnculo caudal entre 23 a 34 % da longitude total; espinhos neurais da região abdominal 

curtos e robustos e de comprimento não maior que a distancia entre dois espinhos; osso 

parietal retangular ou quadrado anteriormente em exemplares maiores que 200 mm (Rosen & 

Greenwood, 1976).  

 

 

3.3.4 Distribuição 

 

 

A distribuição do complexo Synbranchus marmoratus vai desde a bacia De la Plata 

até o alto da bacia Amazônia (Figura 33). 

 

Figura 33 – Distribuição do complexo Synbranchus marmoratus na América do Sul  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Mapa da América do Sul indicando a distribuição do complexo Synbranchus marmoratus. 

Fonte: Ilustração elaborada pelo autor com as principais hidrografias citadas por Rosen & Greenwod utilizando 

um mapa modificado de SAM_Gewaesser_Relief_Staatsgrenzen – Blank maps online. 
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Os exemplares analisados durante o presente trabalho foram agrupados conforme as 

bacias hidrográficas onde foram coletados, uma vez que todos os exemplares foram 

identificados como Synbranchus marmoratus. Considerando que as espécies S. madeirae e S. 

lampreia realmente não foram identificados entre os exemplares coletados, a presente tese 

assume que todos os espécimes tratam-se em teoria de Synbranchus marmoratus. Desta 

maneira, o complexo esquelético dos exemplares GF00649, GF00651 e GF00652, serão 

assumidos e posteriormente descritos como exemplares válidos de S. marmoratus, já que estes 

espécimes pertencem à mesma bacia hidrográfica (Guiana Francesa) onde foi descrito o 

holótipo desta espécie.   

 

 

3.3.5 Descrição da morfologia externa 

 

 

Synbranchus marmoratus apresenta corpo alongado, delgado, tubular, liso e sem 

escamas (Figura 34). A cabeça possui formato semelhante a um cone arredondado 

anteriormente e um perfil antero-dorsal ligeiramente convexo, quase em linha reta, 

características também observadas em todos os exemplares restantes observados e analisados. 

Focinho curto e arredondado. A porção posterior da cabeça é delimitada por uma corcunda 

nucal, proeminência formada por tecido gorduroso que é moderadamente desenvolvida em 

espécimes de pequeno porte. Em contrapartida, esta corcunda nucal é bem desenvolvida em 

espécimes de porte maior como observado no exemplar em descrição (Figura 34). Olhos 

desenvolvidos e visíveis através de uma camada translúcida de pele alinhados verticalmente 

com a narina posterior. As narinas anteriores são posicionadas anteriormente na ponta do 

focinho. Abertura branquial ventral única e reduzida a um pequeno orifício delimitado por 

dobras de tecido (Figura 34 - a). 

Nadadeiras peitorais e pélvicas ausentes. A porção pós-anal é comprimida 

lateralmente e de longitude relativamente curta, sendo 1/3 ou ¼ do comprimento total, 

dependendo do estagio de maturação em que se encontra o peixe. A nadadeira dorsal origina-

se na porção posterior sendo aproximadamente 1/3 do comprimento total do corpo. A mesma 

é formada por uma dobra de pele sustentada internamente por um tecido adiposo, não 

possuindo raios ou espinhos assim como a nadadeira caudal e anal (Figura 34). A dobra da 

nadadeira dorsal, ausente no terço anterior do corpo, é estreita pela maior parte de sua 

extensão e mais desenvolvida na porção situada posterior ao nível do ânus. A dobra da 
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nadadeira anal é menor do que a dobra da nadadeira dorsal, tem sua origem posterior ao ânus 

estendendo-se até o final do corpo. A nadadeira caudal é ausente, mas, quando presente como 

no caso do exemplar SGRJ01, apresenta-se extremamente simplificada, não possuindo raios 

ou espinhos e a mesma é contigua a dobra da nadadeira dorsal e anal, dando a impressão de 

ser uma dobra de pele única limitando a região posterior do corpo afunilado. 

 

Figura 34 – Morfologia externa de Synbranchus marmoratus 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Fotografia de Synbranchus marmoratus PNT518 esquematizando a) Superfície ventral; b) Superfície 

lateral da região anterior; c) Superfície lateral da cauda. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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O exemplar de Synbranchus marmoratus PNT518, assim como todos os exemplares 

de tamanho maior do que 20 mm, apresentou um padrão de coloração caracterizado por 

manchas amorfas e escuras, em tons de preto ou cinza, distribuídas ao longo do corpo 

variando somente na densidade das manchas (Figura 35).  

Durante a análise dos exemplares estudados, o padrão de coloração apresentou uma 

ampla variação em relação ao tamanho do exemplar e a caracteristica do rio em que foi 

coletado. Exemplares menores de 20 mm de comprimento apresentam uma coloração de tons 

de pardo e cinza na região dorsal e branco e creme na região ventral (Figura 35). No entanto, 

na maioria dos exemplares de porte pequeno, coletados em aguas mais claras e cristalinas, as 

manchas características para a espécie eram escassas ou até ausentes (Figura 35).  

Exemplares maiores apresentam um padrão de coloração com tons escuros de cinza, 

preto e marrom escuro na região dorsal e tons claros de cinza na região ventral (Figura 35).  

 

 

Figura 35 – Spécimes de S marmoratus coletados em diferentes bacias da América do Sul 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Spécimes de S marmoratus a) Representantes da espécie S marmoratus. Exemplares menores de 20 cm 

de a ) S marmoratus PNT273; b) S marmoratus PNT413; c) S marmoratus PNT462 – Rio Miracema 

Rio de janeiro; d) S marmoratus PNT518 – Rio Paraguai. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.3.6 Descrição da anatomia interna 

 

 

A descrição osteológica utilizada na presente tese segue a nomenclatura de Rosen & 

Greenwood, (1976), Travers (1984a) e Britz e Kottelat (2003). 

  

 

3.3.6.1 Neurocrânio 

 

 

O neurocrânio apresenta formato semelhante a um cone. Tanto em vista dorsal, como 

em vista lateral, é estreito anteriormente e se alarga posteriormente, sendo a região ótica mais 

larga (Figura 36). 

Na seguinte descrição, o complexo esquelético do neurocrânio será descrito em três 

regiões: região etmovomeriana, região orbital e região ótica. 

 

 

3.3.6.2 Região Etmovomeriana 

 

 

Esta região é constituída pelos ossos mesetmóide (met), vômer (vo), etmóide lateral 

(etl) e nasal (na).    

O mesetmóide é um osso ímpar, localizado na linha média dorsal da porção anterior 

do neurocrânio sendo alongado e afunilado posteriomente. A porção anterior e ventral do 

mesetmóide articula-se à extremidade anterior dorsal do vômer. A porção mais anterior 

apresenta uma curvatura ventral, sendo alargada e triangular, com pontas proeminentes 

ventralmente e formando entre elas superfícies côncavas de articulação para os pré-maxilares 

(Figura 36). Durante a análise e comparação dos exemplares, foram observadas três variações 

no formato da região anterior do mesetmóide. O mesetmóide articula-se antero-ventralmente 

com os pré-maxilares, ventralmente com o vômer, lateralmente  com os nasais e póstero-

dorsalmente com os frontais. O mesetmóide se conecta postero-ventralmente à porção anterior 

do etmóide lateral através de uma estreita lâmina de ossificação membranosa, conformando 

assim o septo nasal. 
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O vômer é um osso ímpar articulado dorsalmente na superfície ventral do mesetmóide. 

A porção mais anterior é lobular, ventralmente convexa, de bordas arredondadas e com duas 

facetas de articulação para os maxilares. Sua porção posterior é constituída por uma haste 

delgada que se afunila posteriormente de maneira drástica, e que termina numa fina lamina 

óssea alongada articulada à quilha ventral do paraesfenóide. O vômer articula-se antero-

ventralmente com os maxilares, dorsolateralmente com os etmóides laterais e posteriormente 

com o paraesfenóide. Ventralmente, em cada face lateral, o vômer sutura-se a um palatino 

(Figura 37).   

O etmóide lateral é um osso par que delimita as cavidades nasal e orbital e apresenta 

um braço anterior que se estende até o segmento posterior do septo nasal ossificado. Na 

mesma região, uma crista projetada lateroanteriormente forma a parede posterior da capsula 

nasal e a parede anterior da órbita. A porção posterior do osso é triangular e se estende até a 

borda posterior da cavidade orbital. Articula-se anteriormente com o mesetmóide e com o 

lacrimal, dorsalmente com o frontal e ventralmente com o vômer, paraesfenóide e 

pteroesfenóide (Figura 36). 

 O nasal é um osso par, articulado às laterais da região anterior do mesetmóide. O 

mesmo possui o tamanho reduzido e formato alongado e irregular. O osso é constituído por 

um segmento tubular em torno do canal supraorbital e uma expansão lateral irregular em 

forma de asa. Os nasais separam a narina anterior, localizada acima dos olhos, e a narina 

posterior, justaposta ao lábio superior (Figura 37).  
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Figura 36 – Superfície dorsal do neurocrânio de Synbranchus marmoratus  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: a) Fotografia da superfície dorsal do neurocrânio de S marmoratus PNT467e; desenho da superfícies 

dorsal do neurocrânio de S marmoratus MNHN00652. met – mesetmóide;   etl – etmóide lateral; fr – 

frontal; eso – esfenótico; exo – exoccipital; soc – supraoccipital; epo – epiótico; pto – pterótico; pa – 

parietal; ldf – lamina descendente do frontal; na – nasal. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

3.3.6.3 Região Orbital  

 

 

A região orbital compreende os ossos lacrimal (la), pteroesfenóide (pts), paraesfenóide 

(pas) e o basiesfenóide (bas).  

O lacrimal, ou pré-orbital, é um osso par e forma a parede lateral externa da cápsula 

nasal. O mesmo apresenta o formato triangular anteriormente e é alongado na sua porção 

posterior. O poro do canal sensorial infraorbital situa-se no centro da região anterior triangular 

do lacrimal. Cada lacrimal articula-se dorsalmente com o etmóide lateral e conecta-se 

ventralmente com o maxilar. Durante a análise desta estrutura e posterior comparação com os 

outros exemplares, não foi observada uma variação característica entre os mesmos (Figura 

37). 
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O pteroesfenóide é um osso par localizado na região ventral da lâmina descendente do 

frontal. Esse osso possui formato alongado posicionado anteriormente ao proótico. O 

pteroesfenóide se articula dorsalmente com o frontal, ventralmente com o basiesfenóide e 

posteriormente com o proótico (Figura 37).  

O paraesfenóide é um osso ímpar de formato triangular, localizado na linha média 

ventral, compondo assim a base do neurocrânio (Figura 38). O osso é alongado e se estende 

desde a região etmoideana até a região basicraniana. A região anterior é estreita e 

posteriormente o osso se expande formando assim de cada lado abas laterais. A porção 

anterior da superfície ventral do paraesfenóide apresenta uma quilha central onde o vômer se 

articula formando assim uma estrutura contínua. A região mais posterior do paraesfenóide 

apresenta uma bifurcação formando duas pontas triangulares posteriores. Durante a análise 

deste osso e a posterior comparação com os outros exemplares, foram observadas variações 

na margem posterior das pontas triangulares. Os dois morfotipos encontrados são descritos e 

analisados na discussão. O paraesfenóide se articula anteriormente com o vômer, dorsalmente 

com o etmóide lateral, o basiesfenóide e o proótico. Posteriormente, o paraesfenóide se 

articula com o basioccipital (Figura 38).  

O basiesfenóide é um osso ímpar, localizado na porção ventral da região orbital. Esse 

osso se apresenta alongado e comprimido no eixo dorsoventral pela face ventral do 

pteroesfenóide e pela superfície dorsal do paraesfenóide. O basiesfenóide se articula 

dorsalmente com o pteroesfenóide, ventralmente com o paraesfenóide e o ectopterigóide e 

posteriormente com o proótico (Figura 38). 
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Figura 37 – Superfície lateral do neurocrânio 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: a) Fotografia da superfície lateral do neurocranio de S marmoratus PNT467 e b) ilustração da 

superfície lateral do neurocranio baseado no specimen de MNHN00652 destacando o mesetmoide e o 

vomer. met + vo – mesetmóide + vomer;   ldf – lamina descendente do frontal; fr – frontal; eso – 

esfenotico; pa – parietal; soc – supraoccipital; epo – epiótico; pto – pterótico; exo – exoccipital; boc – 

basioccipital; ic – intercalar; pas – paraesfenóide; pro – proótico; pts – pteroesfenoide; etl – etmóide 

lateral. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

3.3.6.4 Região Ótica  

 

 

A região posterior do neurocrânio é constituída pelo osso frontal (fr), proótico (pro), 

parietal (pa) , esfenótico (eso), pterótico (pto), epiótico (epo), supraoccipital (soc), intercalar 

(ic), basioccipital (boc) e exoccipital (exo).  

O frontal é um osso par que compreende aproximadamente 4/5 da superfície dorsal do 

neurocrânio (Figura 36). É o maior osso do complexo esquelético do neurocrânio, sendo 

estreito e alongado. O osso frontal possui uma lâmina ventral ou descendente (ldf) que forma, 

junto com o ectopterigóide, a parede posterior da órbita. A lâmina descendente do frontal se 

sobrepõe à superfície lateral do pteroesfenóide, cobre o segmento anterior do proótico e se 
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estende ventralmente até o basiesfenóide, delimitando toda a região lateral posterior da região 

orbital.  Durante a análise e comparação dos exemplares observaram-se variações no formato 

da borda anterior da lâmina descendente do frontal. Cada frontal se articula, anteriormente 

com o mesetmóide e com o etmóide lateral e, posteriormente, com o parietal, o pterótico e 

com o esfenótico. Ventralmente, o frontal se articula com o pteroesfenóide, ectopterigóide e 

com o proótico.  Dorsalmente cada frontal se une a sua contraparte na linha média do 

neurocrânio.  As bordas da extremidade posterior do exemplar GF00652 apresentam-se 

alinhadas, formando uma superfície reta irregular. Durante a análise e comparação dos 

exemplares, foram observadas variações na borda da extremidade posterior dos frontais. 

O proótico é um osso de formato semelhante a um triângulo irregular formando as 

paredes do forame magno, por onde saem os ramos dos nervos trigêmino-facial e da veia 

jugular, e compõe a comissura lateral (Travers, 1984a; Britz e Kottelat, 2003). A porção 

anterior do proótico é alongada e se articula com o pteroesfenóide. A margem dorso-posterior 

do proótico forma, junto com a margem antero-ventral do esfenótico, a fossa anterior onde se 

encaixa o côndilo anterior do hiomandibular. O proótico se articula dorsalmente com a lâmina 

ventral do frontal, que cobre parte da sua porção anterior, com o pteroesfenóide e com o 

esfenótico (Figura 37). A região ventral se articula com o paraesfenóide e, posteriormente, 

com o intercalar.  

O parietal é um osso par que forma o teto craniano (Figura 36). O osso apresenta uma 

estrutura plana e de formato trapezoidal. Cada parietal articula-se anteriormente com o 

frontal, lateralmente com o pterótico e posteriormente com o epiótico e com o supraoccipital. 

O formato da margem anterior possui uma variação entre os exemplares em decorrência da 

articulação com a borda posterior do frontal. Desta forma, classificar esta variação seria 

duplicar a informação de variação anteriormente presentada para a superfície posterior do 

frontal. 

O esfenótico é um osso par localizado na região dorsolateral do neurocrânio e de 

formato aproximado a um tetraedro disposto horizontalmente (Figura 37). Nos 

Synbranchidae, esse osso é excluído da órbita pela lâmina descendente do frontal. O 

esfenótico possui o processo pós-orbital, proeminente localizado dorsalmente à comissura 

lateral. O processo se estende em direção anterolateral e não apresenta variações relevantes 

quando comparados com os exemplares representantes das outras bacias. Posterior ao 

processo pós-orbital, está localizada a fossa hiomandibular anterior, onde se encaixa o 

processo antero-dorsal do hiomandibular. O esfenótico se articula anterodorsalmente com o 
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frontal e antero-ventralmente com o proótico. Posteriormente, esse osso articula-se com o 

pterótico e com o intercalar.  

O pterótico forma o teto lateral e póstero-lateral do neurocrânio (Figura 37). Sua 

superfície dorsal apresenta um formato triangular ligeiramente côncava. Posterolaterlamente, 

o pterótico apresenta o processo posterior que possui, em sua extremidade, um forame lateral, 

através do qual o canal pré-opercular se comunica com o canal supratemporal. Os exemplares 

de Synbranchus marmoratus da bacia da Guiana apresentam uma projeção bem desenvolvida 

representada por um processo direcionado em sentido posterolateral. Durante a análise e 

comparação foi observada uma variação no formato do processo. O canal supratemporal 

percorre diagonalmente o pterótico até o frontal, onde encontra o canal supraorbital, formando 

a comissura supratemporal. Na região anterior à crista lateral, entre a face lateral externa do 

pterótico e do esfenótico, está presente a fossa hiomandibular, onde se encaixa o processo 

posterior do hiomandibular. Esse osso se articula anteriormente com o esfenótico e, uma 

pequena extremidade anterior, com o frontal; antero-dorsalmente com o parietal; e póstero-

dorsalmente com a porção dorsal do epiótico. Ventralmente, o pterótico limita-se com o 

intercalar e, posteriormente, se articula com o epiótico e com o exoccipital.    

O epiótico forma junto com o pterótico, o teto posterolateral do neurocrânio (Figura 

37).  Sua superfície dorsal possui um formato quadrangular, sendo a mesma levemente 

côncava e apresentando um processo triangular direcionado posterolateralmente. A parede 

posterior do processo presente na região mais posterior do epiótico possui uma faceta de 

articulação onde o pós-temporal se articula. O formato deste processo é bem desenvolvido no 

espécime GF00652. Por outro lado, o exemplar GF00651 apresenta um processo pouco 

desenvolvido. Estes dois tipos de processos foram observados em outros exemplares 

representantes das diferentes bacias.  O osso se articula anteriormente com o parietal e na 

lateral externa com o pterótico. Na linha média, o epiótico se articula com o supraoccipital e, 

posteriormente, com o exoccipital e com o pós-temporal.  

O supraoccipital é um osso ímpar localizado na linha média da região póstero-dorsal 

do neurocrânio (Figura 37). A extremidade posterior do exemplar GF00652, não articulada 

com nenhum osso, apresenta o formato da sua borda posterior semelhante à ponta de uma 

lança, limitada por uma extremidade extremamente aguda. Em contrapartida, o BO00648 

apresenta o formato da borda posterior arredondada. Estes dois formatos da região posterior 

do supraoccipital estão distribuídos em outros representantes das diferentes bacias estudadas. 

O osso se articula anteriormente com os parietais, nas laterais com cada epiótico e, 

posteroventralmente, com cada exoccipital.    
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O intercalar forma a parede posterolateral da cápsula ótica, adjacente à fossa 

hiomandibular. Esta estrutura possui o formato irregular e uma pequena ponte formada pela 

junção de dois pequenos processos presentes na sua porção anterior. O intercalar articula-se 

anteriormente com o proótico, ventralmente com o basioccipital, posteriormente com o 

exoccipital e dorsalmente com o esfenótico e o pterótico (Figura 37).  

O basioccipital é um osso ímpar situado posteriormente ao paraesfenóide e formando a 

região póstero-ventral do neurocrânio (Figura 38). Sua região mais posterior apresenta o 

côndilo de articulação com a primeira vértebra (“hemispherical condyle” de Britz e Kottelat, 

2003): superfície côncava que estabelece uma articulação do tipo plugue com a extremidade 

anterior convexa da primeira vértebra (articulação “pluglike” de Rosen e Greenwood, 1976). 

Antero-ventralmente, articula-se com o paraesfenóide. Sua região dorsal articula-se com o 

intercalar e com o exoccipital. Posteriormente, o basioccipital articula-se com a primeira 

vértebra da coluna vertebral.  

O exoccipital é um osso par da parede posterior do neurocrânio que, na região anterior 

apresenta uma lâmina expandida que forma parte da parede posterolateral do neurocrânio 

(Figura 37). O exoccipital possui três forames principais referentes aos nervos glossofaríngeo, 

occipitovertebral e vagal. Sua região posterior forma as paredes do forame magno e sua região 

ventral apresenta duas projeções com facetas de articulação para a primeira vértebra. 

Anteriormente, o exoccipital articula-se com o pterótico e com o intercalar. Dorsalmente ao 

epiótico e ao supraoccipital. Ainda na região dorsal, foi observada uma variação individual 

em alguns espécimes, onde, em alguns casos, os exoccipitais estão separados pelo 

supraoccipital ou, em outros espécimes, cada exoccipital se conecta com a sua contraparte 

através de uma pequena comunicação. Ventralmente, esse osso articula-se com o 

basioccipital. 
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Figura 38 – Superfície ventral do neurocrânio de S marmoratus 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: a) Superfície ventral do neurocranio de S marmoratus PNT467 e; b) Ilustração da superfície ventral do 

spécimen MNHN00652 destacando o vomer do neurocranio.  vo – vomer; met + vo – mesetmóide + 

vomer;   etl – etmóide lateral; bas basiesfenóide; pas – paraesfenóide; boc – basioccipital; pts – 

pteroesfenoide. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

3.3.6.5 Complexo maxilar  

 

 

O complexo maxilar é composto por os dois ossos pares: o maxilar (mx) e o pré-

maxilar.  

O maxilar é um osso alongado, de formato laminar e localizado na porção superior do 

complexo maxilar (Figura 39). Esse osso não possui dentes e se apresenta estreito e 

comprimido dorsoventralmente na região anterior. A extremidade mais anterior apresenta uma 

bifurcação formando uma sínfise reduzida de articulação entre os maxilares e, após a sínfise, 

um processo dorsal através do qual o maxilar se liga ao nasal e ao lacrimal. Posteriormente, a 

estrutura laminar é curvada ventralmente, dando a impressão de ser uma estrutura achatada 
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lateralmente. A extremidade posterior é alargada, região na qual se articula com o processo 

coronóide do dentário. Anteriormente, acima da sínfise, os maxilares conectam-se à 

extremidade anterior do neurocrânio formada pelo vômer e pelo mesetmóide. A borda ventral 

do maxilar sutura-se ao pré-maxilar ao longo de quase toda a sua extensão.  

O pré-maxilar apresenta um formato estreito e alongado, suturado à borda ventral do 

maxilar por tecido conectivo, ao longo de quase toda a sua extensão (Figura 39). 

Ventralmente esse osso apresenta dentes cônicos ao longo de toda sua extensão. A região 

anterior é dilatada abrangendo um pequeno sulco onde se localiza o órgão olfatório. Os pré-

maxilares se juntam na linha média, formando um processo sinfisial articulado à face ventral 

da extremidade anterior do vômer e do mesetmóide. 

 

 

3.3.6.6 Complexo mandibular  

 

 

O complexo mandibular é formado por três ossos pares: dentário (den), articular (art) e 

retroarticular (ret).  

O dentário é um osso robusto constituído por uma estrutura comprimida lateralmente e 

apresentando uma leve curvatura interna da sua porção anterior (Figura 39). O mesmo possui 

dentes cônicos em toda a sua superfície dorsal e comporta o canal mandibular. O dentário 

apresenta o formato de uma estrutura delgada e alongada como observado no espécime 

GF00652. Por outro lado, PNT466 apresenta uma estrutura mais robusta e curta em relação ao 

exemplar anteriormente citado. A região posterior do dentário bifurca-se formando dois 

processos: o processo coronóide e o processo ventral. O processo coronoide é direcionao 

póstero-dorsalmente e se articula com o maxilar na sua porção mais posterior. Este processo 

coronóide possui uma fileira de dentes largos e de extremidade arredondada na sua porção 

mais posterior em todos os exemplares examinados. O processo ventral se apresenta mais 

alongado e estreito que o processo coronóide delimitado posteriormente por uma extremidade 

afunilada. Anteriormente, cada dentário se encontra na linha média originando assim a sínfise 

mandibular. Ao longo da superfície dorsal do processo ventral articula-se o osso articular, que 

se insere na bifurcação do dentário e se estende ao longo de todo o processo ventral.   

O articular insere-se entre os processos coronóide e ventral do dentário, articulando-se 

ventralmente ao dentário ao longo de toda a sua superfície e formando a parte póstero-dorsal 

do arco mandibular. Esse osso é alongado, de formato triangular, com a extremidade anterior 
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estreita que se insere na bifurcação do dentário. Na metade da sua extensão, o articular 

apresenta um processo coronóide reduzido, formando um pequeno pico em alguns espécimes. 

No exemplar GF00652, este processo não é observado. No entanto, alguns exemplares 

apresentam este processo desenvolvido (ver discussão de morfótipos). A superfície póstero-

dorsal do articular apresenta uma faceta de articulação, na qual o côndilo do quadrado se 

insere. Posteroventralmente, o articular se articula com o retroarticular.  

O retroarticular é um osso pequeno localizado na parte posterior do complexo 

mandibular (Figura 39). O osso apresenta um formato semelhante a um revolver onde a 

extremidade anterior, semelhante ao cano, se insere no articular e a extremidade posterior, 

semelhante ao cabo, se articula com o interopérculo.   

 

 

Figura 39 – Superfície lateral do complexo mandibular 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: a) Superfície lateral do complexo mandibular de S marmoratus PNT467; b) ilustração da superfície 

lateral externa de S marmoratus MNHN00652.  pmx – pré-maxilar; mx – maxilar; pco – processo 

coronoide; art – articular; ret – retroarticular; den – dentário. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.3.6.7 Arco hiopalatino  

 

 

O conjunto de ossos que compõem o arco hiopalatino, forma a superfície lateral do 

neurocrânio. Este conjunto é constituído pelos seguintes ossos pares; palatino (pl), 

ectopterigóide (ecpt), metapterigóide (mpt), quadrado (qua), simplético (si) e  hiomandibular 

(hm).  

O palatino é o menor osso do arco hiopalatino e apresenta um formato 

aproximadamente triangular, sendo a porção anterior larga e a posterior com uma projeção 

afunilada (Figura 40). Esse osso é situado na porção mais anterior do arco hiopalatino e 

possui dentes cônicos na sua superfície ventral anterior. A borda anterior do palatino 

apresenta uma leve convexidade, superfície onde se encaixa na linha media do vômer. A 

superfície porção anterior do lateral palatino apresenta um processo lateral em forma de 

espinho direcionado lateralmente. Posteriormente, o palatino se articula à região anterior do 

ectopterigóide. 

O ectopterigóide é o maior osso deste conjunto, preenchendo assim quase toda a 

parede lateral do arco hiopalatino (Figura 40). Esse osso apresenta um formato 

aproximadamente triangular, afunilado em sentido anterior e amplo posteriormente. A metade 

anterior da borda ventral do ectopterigóide apresenta dentes cônicos formando, junto com o 

palatino, parte da parede dorsal da cavidade oral. A metade posterior, a borda ventral do 

ectopterigóide curva-se ventralmente e não possui dentes. A região mais anterior do 

ectopterigóide forma a parede ventral e parte da parede posterior da cavidade orbital, junto 

com a lâmina ventral do frontal. Anteriormente, o ectopterigóide articula-se com o palatino e, 

posteriormente, com o quadrado. Sua borda dorsal conecta-se com o etmóide lateral, com a 

lâmina ventral do frontal e com o basiesfenóide, unindo o neurocrânio ao arco hiopalatino.  

O metapterigóide é um osso pequeno e de formato aproximadamente trapezoidal. 

Articula-se anteriormente e ventralmente ao quadrado, posteriormente ao hiomandibular e ao 

proótico.  

O quadrado possui o formato aproximadamente triangular, assemelhando-se a um 

leque com a borda dorsal irregular (Figura 40). Esse osso esta localizado na porção póstero-

ventral, conectando a mandíbula ao arco hiopalatino através de uma superfície ventral  que 

forma o côndilo de articulação com o articular. Dorsalmente, o quadrado se articula ao 

metapterigóide através de uma fenda de largura correspondente a superfície ventral do 

mesmo. A porção mais posterior ainda da sua superfície dorsal possui um sulco onde se 
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encaixa o simplético. A borda anterior do quadrado se articula com o ectopterigóide e a borda 

posterior com o pré-opérculo.  

O simplético é um osso de formato triangular e alongado (Figura 40). Sua extremidade 

ventral é afunilada e sua extremidade dorsal larga e arredondada. O simplético está inserido 

na região posterior dentro da superfície lateral interna do quadrado e se articula dorsalmente 

ao hiomandibular e posteriormente ao pré-opérculo.  

O hiomandibular é um osso de formato irregular perfurado pelo forame do ramo 

hiomandibular do nervo facial (Figura 40). O osso apresenta três côndilos de articulação: 

côndilos antero-dorsal e póstero-dorsal que se articulam, respectivamente, com o 

esfenótico/proótico e o pterótico; e o côndilo posterior onde se articula com o opérculo. A 

porção anterior do hiomandibular se articula com o metapterigóide, a porção ventral se 

articula com o simplético e a sua porção posterior com a região dorsal do pré-opérculo.  

 

 

3.3.6.8 Série opercular 

 

 

A série opercular é composta por quatro ossos pares: pré-opérculo (pop), opérculo 

(op), subopérculo (sop) e interopérculo (iop).  

O pré-opérculo é um osso disposto verticalmente na região anterior da série opercular 

(Figura 40). O osso apresenta um formato semelhante a uma letra “L” invertida, onde a sua 

extremidade superior afunilada apresenta uma curvatura em sentido anterodorsal, articulando-

se a um sulco na parede externa do hiomandibular. O osso abriga o canal sensorial pré-

opercular que percorre em toda a sua extensão. A porção inferior da borda anterior do pré-

opérculo se articula ao simplético e ao quadrado e, ventralmente, a uma pequena porção da 

borda posterior, ao interopérculo.  

O opérculo constitui o maior osso da série opercular e apresenta o formato semelhante 

a um leque disposto transversalmente ao neurocrânio (Figura 40). A região dorsal da porção 

anterior apresenta uma faceta de articulação côncava que se encaixa ao processo posterior do 

hiomandibular. Contíguo à faceta encontra-se o poro do canal opercular que atravessa o osso 

transversalmente. A porção posterior do opérculo é fracamente ossificada, de bordas 

irregulares e cobrindo grande parte do subopérculo. Uma grande variação interespecífica foi 

observada nesta região do osso em consequência à perda parcial da borda posterior em 

decorrência do método de preparação dos exemplares. 



118 

 

O subopérculo apresenta um formato laminar retangular de extremidades levemente 

afuniladas. O osso é escassamente ossificado e está disposto horizontalmente ao neurocrânio e 

inferiormente ao opérculo, sendo em grande parte recoberto por este. O subopérculo conecta-

se anteriormente ao interopérculo, dorsalmente à face interna e ventral do opérculo, 

recobrindo ventralmente parte das extremidades distais dos raios branquiostegais.  

O interopérculo é o menor osso da série opercular e apresenta um formato 

aproximadamente quadrangular, localizado na região ventral do pré-opérculo. O interopérculo 

conecta-se anteriormente à região posterior do retroarticular e posteriormente ao subopérculo. 

A sua borda ventral recobre parcialmente a superfície anterior dos raios branquiostegais mais 

posteriores. 

 

Figura 40 – Ilustração do complexo esquelético anterior de S marmoraus 

 

 

Legenda: Ilustração dos diferentes arcos osteológicos relacionados ao neurocrânio com a identificação de cada 

osso correlacionado por cores. Ilustração baseada na estrutura óssea do espécimen MNHN00652. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.3.6.9 Arco hióide  

 

 

O arco hióide é constituído pelos seguintes ossos; basihial (bh), hipohial dorsal (hpd), 

hipohial ventral (hpv), urohial (uh), ceratohial anterior (cea), ceratohial posterior (cep), 

interhial (ih) e raios branquiostegais (rb).   

O basihial é um dos dois ossos ímpares do conjunto de ossos que constitui o arco 

hioide (Figura 41). O osso apresenta o formato de uma barra alongada e levemente afunilada 

em sentido posterior, situado na linha média da porção anterior do arco hióide. A porção mais 

anterior do osso é robusta e larga, achatada dorsoventralmente apresentado uma leve 

curvatura anterior e ventral. A porção posterior do basihial é fusionada ao primeiro 

basibranquial, formando uma estrutura complexa de formato aproximado a um “Z”. Esse osso 

apresenta a cada lado uma faceta de articulação na qual o côndilo do hipohial dorsal se 

articula. Ventralmente o basihial se articula a uma pequena porção da região mais anterior do 

hipohial ventral.   

O hipohial dorsal, o menor osso do arco hioide apresenta um formato triangular 

irregular articulado posteriormente à extremidade anterior do ceratohial anterior (Figura 41). 

Sua borda anterior e dorsal é arredondada e na mesma região, mas, na superfície interna, o 

osso apresenta um côndilo para a articulação com o basihial. Ventralmente, o hipohial dorsal 

esta fusionado com o hipohial ventral. O hipohial ventral é um osso par levemente maior que 

o hipohial dorsal. O osso apresentam um formato triangular e irregular alongado 

posteriormente. Sua extremidade posterior se articula firmemente à região anteroventral do 

ceratohial anterior. Os hipohiais ventrais se conectam na linha média da sua porção mais 

anterior e a região anterior da sua superfície lateral interna, posterior á conexão entre eles 

mesmos, os hipohiais ventrais se articulam a porção mais anterior do urohial. 

O ceratohial anterior é o maior osso da barra hioide, o mesmo é um osso par 

localizado posteriormente aos hipohiais (Figura 41). Cada ceratohial apresenta o formato de 

uma barra alongada e robusta comprimida lateralmente. Cada osso se articula anteriormente 

com os hipohiais dorsal e ventral, posteriormente com o ceratohial posterior e a sua superfície 

lateral externa posterior o osso sustenta dois a três raios branquiostegais.  

O ceratohial posterior é um osso par, de formato aproximado a um triangulo irregular 

e situado na região mais posterior da barra hioide (Figura 41). Sua borda anterior é 

acentuadamente irregular a qual se articula com a extremidade posterior do ceratohial 
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anterior. Sua superfície lateral externa sustenta de três a quatro raios branquiostegais 

posteriores.  A sua porção posterodorsal o osso se articula com o interhial. 

O interhial é um osso par que apresenta um formato tubular disposto verticalmente 

acima da região posterior do ceratohial posterior. A sua superfície lateral externa se articula 

com a superfície ventral do hiomandibular, ligando assim o arco hióide ao arco hiopalatino 

(Figura 41).  

O número de raios branquiostegais nos exemplares examinados é de 12 raios no total, 

sendo seis raios a cada lado: quatro deles articulados dentro da concavidade formada pela 

articulação do ceratohial anterior e posterior e dois raios anteriores articulados a superfície 

ventral do ceratohial anterior. Os raios branquiostegais apresentam um formato laminar, 

comprimidos dorsoventralmente e afunilados gradativamente em sentido posterior. A 

extremidade anterior, articulada à barra hioide, é lobular e de bordas arredondadas. Os raios 

branquiostegais, de exemplares maiores de 20 mm, apresentam a extremidade posterior mais 

ossificada em relação a exemplares menores de 20 mm. Como a extremidade posterior dos 

raios é menos ossificada, em alguns exemplares ouve a perda total ou parcial dos raios em 

decorrência a metodologia de preparação utilizada para este estudo. 

 

Figura 41 – Ilustração da superfície lateral externa do arco hióide 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Ilustração da superfície lateral externa da barra hióide baseada no exemplar MNHN0052. hpd – 

Hipohial dorsal; hpv – hipohial ventral; cea – ceratohial anterior; cep – ceratohial posterior; hi – 

interhial  e rb – raios branquiostegais.  Escala 10mm. 

Fonte: O autor. 2016. 

  

 

O urohial é o segundo osso ímpar do conjunto de ossos do arco hioide, sendo 

localizado na linha média, entre as duas barras hioides e sob o basihial (Figura 42). Todos os 

exemplares analisados apresentaram um formato alongado e levemente afunilado na sua 
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região posterior. Sua porção mais anterior é tubular e o restante do osso apresenta um formato 

laminar achatado lateralmente. Dentre os espécimes em estudo, foi observada uma diferença 

no formato da borda ventral da região posterior, possivelmente em decorrência da perda total 

ou parcial desta região durante a preparação (essa região apresenta uma escassa ossificação na 

sua composição). A face dorsal do urohial apresenta uma quilha originada posteriormente à 

região mais tubular da estrutura. A quilha alongada em direção posterior afunila-se 

gradativamente delimitando o osso com uma extremidade posterior aguda. Anteriormente, o 

urohial se articula à região anterior de cada hipohial ventral, através de um côndilo presente 

na sua superfície anterior e dorsalmente ao primeiro basibranquial. 

 

 

Figura 42 – Superfície lateral de urohial 

 

 

 

 

 

 

Legenda:Ilustração da superfície lateral do urohial do spécimen MNHN00652. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

3.3.6.10 Região branquial 

 

 

Na presente tese de doutorado, a descrição da região branquial é dividida em arco 

branquial dorsal e arco branquial ventral.   

  

 

3.3.6.11 Arco branquial dorsal 

 

 

Segundo Rosen & Greenwood 1976, o interarcual do arco branquial dorsal dos 

Synbranchidae apresenta-se ossificado e, o primeiro faringobranquial está ausente. Estas 

características foram corroboradas por este estudo durante a análise dos exemplares. O 
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complexo do arco branquial dorsal é composto pelos seguintes elementos pares: quatro 

epibranquiais (eb-1, eb-2, eb-3, eb-4), dois faringobranquiais (fb-2, fb-3) e um interarcual (ia) 

(Figura 43).   

O primeiro epibranquial apresenta um formato aproximadamente triangular, alongado, 

achatado dorsoventralmente na sua extremidade posterior e disposto transversalmente em 

relação à linha média (Figura 43). A região póstero-dorsal, da borda interna do primeiro 

epibranquial, apresenta um pequeno entalhe, na qual a porção anterior do interarcual se 

articula. Durante a análise dos exemplares, não foram observadas variações relevantes no 

formato do entalhe onde o interarcual se articula. A extremidade posterior do primeiro 

epibranquial articula-se com a extremidade posterior do primeiro ceratobranquial.   

O segundo epibranquial apresenta o formato de uma barra tubular levemente curvada 

ao longo do seu comprimento (Figura 43). O osso está posicionado transversalmente à linha 

média e posteriormente ao primeiro epibranquial, mas sem se articular com o mesmo. A borda 

anteroventral da extremidade interna se articula com o segundo faringobranquial. Próximo a 

esta articulação, a borda anteroventral do segundo epibranquial se articula com a extremidade 

póstero-dorsal do interarcual. A extremidade interna se articula com o terceiro 

faringobranquial e sua extremidade externa se articula com a extremidade distal do segundo 

ceratobranquial. 

O terceiro epibranquial é o menor dos ossos epibranquiais. Este osso apresenta o 

formato semelhante a um “Y” onde a extremidade bifurcada está voltada para a linha média 

(Figura 43). A extremidade interna da bifurcação anterior, levemente maior que a posterior, se 

articula à região posterior do terceiro faringobranquial. A bifurcação posterior se articula a 

borda lateral da porção anterior do quarto epibranquial. A extremidade distal do terceiro 

epibranquial esta articulada ao terceiro ceratobranquial. 

O quarto epibranquial apresenta o formato de uma barra robusta, comprimida 

dorsoventralmente, e de extremidades levemente largas (Figura 43). O osso está disposto 

transversalmente à linha média e se articula na sua extremidade interna com a quarta placa 

dentígera superior (pds-4). Sua borda anterior se articula com a bifurcação posterior do 

terceiro epibranquial e sua extremidade distal se articula com o quarto ceratobranquial. 

O segundo faringobranquial é o menor osso do arco branquial dorsal. Este pequeno 

osso apresenta um formato tubular com a extremidade interna aguda e disposta 

transversalmente a linha média. Sua extremidade anterior não está articulada a nenhuma 

estrutura. A superfície dorsal da sua extremidade distal se articula à região anteroventral da 
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extremidade proximal do segundo epibranquial. A borda anterior da extremidade distal se 

articula com a extremidade posterior do interarcual.  

O terceiro faringobranquial apresenta um formato triangular, com sua extremidade 

distal larga e arredondada e a sua extremidade proximal afunilada (Figura 43). O osso está 

posicionado transversalmente à linha média e possui, fundida à sua face ventral, uma placa 

dentígera, correspondente à terceira placa dentígera superior (pds-3) das que estão presentes 

no arco branquial dorsal. O terceiro faringobranquial se articula na sua extremidade proximal 

à extremidade proximal do segundo epibranquial. Uma pequena porção da sua extremidade 

distal se articula à bifurcação anterior do terceiro epibranquial e o restante à quarta placa 

dentígera superior. 

O interarcual apresenta o formato de uma barra alongada com a extremidade anterior 

levemente alargada (Figura 43). O osso esta situado entre o primeiro e o segundo epibranquial 

e, disposto levemente em sentido transversal à linha media. A porção anterior e distal do osso 

se articula com a borda interna do primeiro epibranquial. Sua porção posterior proximal 

articula-se a uma pequena porção da borda anterior do segundo faringobranquial e à borda 

anteroventral do segundo epibranquial. 

 

 

Figura 43 – Ilustração do arco branquial dorsal de S marmoratus 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Ilustração do arco branquial dorsal baseado no spécimen S marmoratus PNT518; a)Superfície ventral 

do arco branquial dorsal; b) superfície dorsal. Epibranquiais – eb-1, eb-2, eb-3, eb-4; 

faringobranquiais, fb-2, fb-3; pds-3- terceira placa dentígera superior ; pds-4 quarta placa dentígera 

superior. ia – Interarcual. Escala 10 mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.3.6.12 Arco branquial ventral 

 

 

O arco branquial ventral é formado por: três basibranquiais (bb-1, bb-2, bb-3), três 

pares de hipobranquiais (hp-1, hp-2, hp-3) e cinco pares de ceratobranquais (cb-1, cb-2, cb-3, 

cb-4, cb-5) (Figura 44).  

O primeiro basibranquial é fusionado à região posterior do basihial (Figura 44). O osso 

apresenta um formato aproximadamente quadrangular e comprimido lateralmente. O mesmo é 

situado na linha média anterior conformando a base do arco branquial ventral. A superfície 

dorsal apresenta uma leve concavidade onde se articula com o segundo basibranquial. A sua 

superfície ventral é ligeiramente mais alongada e convexa, afunilando-se posteriormente. A 

superfície lateral da extremidade anterior do primeiro basibranquial se articula com uma 

pequena porção dos hipohiais dorsais. A superfície lateral da sua extremidade posterior se 

articula aos primeiros hipobranquiais e ventralmente ao urohial. 

O segundo basibranquial é o osso mais comprido dos três basibranquiais que apresenta 

o formato de uma barra comprimida dorsoventralmente e se encontra situado contíguo ao 

primeiro basibranquial (Figura 44). A extremidade anterior do segundo basibranquial 

apresenta uma leve largura maior em relação a sua extremidade oposta. Sua extremidade 

posterior se articula ao terceiro basibranquial e a uma pequena porção da região anterior dos 

segundos hipobranquiais. 

O terceiro basibranquial é o menor osso do conjunto basibranquial (Figura 44). 

Apresenta o formato de uma pequena barra afunilada em sentido posterior e está situado na 

linha media, entre os segundos e os terceiros hipobranquiais, contíguo ao segundo 

basibranquial. A superfície lateral da sua extremidade anterior apresenta uma faceta de 

articulação a cada lado onde os segundos hipobranquiais se articulam. Sua extremidade 

posterior se articula na linha média formada pela união da extremidade posterior dos terceiros 

hipobranquiais. 

O primeiro hipobranquial é o maior dos três elementos ósseos, sendo este situado 

transversalmente a linha media (Figura 44). O exemplar GF00652 apresenta o formato de uma 

barra retangular alongada em sentido posterior e comprimida dorsoventralmente ao longo de 

todo seu comprimento. A superfície interna da extremidade anterior apresenta uma projeção 

aguda e bem desenvolvida que se articula à base do primeiro do primeiro basibranquial. 

Posteriormente o primeiro hipobranquial se articula com a extremidade anterior do primeiro 
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ceratobranquial. No entanto, GF00649 apresenta uma barra curvada, sendo assim sua borda 

anterior convexa, e a projeção da porção anterior robusta.  

O segundo hipobranquial possui a metade do comprimento do anterior e esta situado 

igualmente em sentido transversal à linha media. O osso apresenta o formato de uma barra 

retangular comprimida dorsoventralmente. A extremidade anterior do osso possui o formato 

semelhante à ponta de uma lança, onde a superfície lateral interna se articula à extremidade 

mais posterior do segundo basibranquial e ao mesmo tempo a extremidade mais anterior do 

terceiro basibranquial. Ainda na extremidade anterior, a superfície anterolateral apresenta uma 

pequena projeção aguda e direcionada em sentido anterolateral. Posteriormente, o osso se 

articula a extremidade anterior do segundo ceratobranquial. 

O terceiro hipobranquial é o menor dos três componentes ósseos e, está situado 

transversalmente à linha média em sentido oposto aos componentes anteriores (Figura 44). O 

osso apresenta o formato de uma pequena barra retangular levemente arqueada na sua borda 

anterior. A borda posterior da extremidade anterior do terceiro hipobranquial se articula com 

ao terceiro ceratobranquial. A borda anterior da extremidade posterior se articula com uma 

pequena porção da extremidade posterior do terceiro basibranquial e a sua borda posterior 

conecta-se a porção anterior do quarto ceratobranquial por meio de tecido conectivo. 

Os ceratobranquiais são os maiores ossos do arco branquial ventral (Figura 44). Estes 

cinco pares de ossos alongados, apresentam o formato de uma barra comprimida 

dorsoventralmente e expandidas em sentido posterolateral. 

O primeiro, segundo e terceiro ceratobranquial são alongados e apresentam uma 

curvatura acentuada das suas regiões posteriores direcionadas dorsalmente. Estes 

ceratobranquiais apresentam os raios branquiais na sua superfície dorsolateral. A extremidade 

anterior do primeiro, segundo e terceiro ceratobranquial articulam-se, respectivamente, com o 

primeiro, segundo e terceiro hipobranquiais. As extremidades posteriores dos três primeiros 

ceratobranquiais estão articuladas com as extremidades distais do primeiro, segundo e terceiro 

epibranquiais respectivamente.  

O quarto ceratobranquial possui um formato semelhante aos anteriores com a 

diferença que este osso não possui raios branquiais. A extremidade anterior deste osso está 

conectada por meio de tecido conectivo a região posterior do terceiro hipobranquial e a uma 

pequena porção da região anterior dorsal do quinto ceratobranquial. A extremidade posterior 

do quarto ceratobranquial articula-se com o quarto epibranquial. 

O quinto ceratobranquial apresenta o formato semelhante às quatro anteriores. A 

diferença dos outros, o quinto ceratobranquial é constituída por uma barra mais delgada e 
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apresenta a placa dentígera inferior, a qual está situada na borda interna do ceratobranquial. 

Sua extremidade anterior se articula ao quarto ceratobranquial e posteriormente ao cleitro 

através de tecido conectivo. 

 

 

Figura 44 – Arco branquial ventral de S marmoratus 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: a) Superfície dorsal do arco branquial de S marmoratus PNT466. b) Ilustração do arco branquial 

ventral basado no exemplar S marmoratus PNT518. bh + bb1 – basihial + primeiro brasibranquial; 

hb1 – primeiro hipobranquial; cb-1 – primeiro ceratobranquial; eb-1 – primeiro epibranquial; hb-3 – 

terceiro hipobranquial; cb-2 – Segundo ceratobranquial; ia – interarcual; cb-3 – terceiro 

ceratobranquial; eb-2 – Segundo epibranquial; cb-4 – quarto ceratobranquial; eb-3 – terceiro 

epibranquial; eb-4 quarto epibranquial; pds-4 – quarta placa dentígera superior; pds-3 – terceira placa 

dentígera superior; bb-3 – terceiro basibranquial; hb-2 – Segundo hipobranquial; bb-2 – Segundo 

basibranquial. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 



127 

 

3.3.6.13 Cintura peitoral  

 

 

A cintura peitoral é constituída pelos seguintes ossos pares; pós-temporal (pst), 

supracleitro (scl) e o cleitro (cl). 

O pós-temporal do exemplar GF00652, assim como os outros dois exemplares da 

Guiana, apresenta o formato tubular alongado em direção posterior, comprimido lateralmente 

(Figura 45). Essa estrutura tubular se apresenta levemente curvada em sentido dorsal e lateral, 

apresentando assim uma superfície ventral convexa e uma superfície lateral externa levemente 

côncava. A superfície dorsal da barra tubular é percorrida por uma lamina expandida 

dorsalmente e que percorre toda a extensão da superfície dorsal do túbo. Em vista lateral, a 

quilha laminar apresenta um formato triangular, sendo o ponto médio da quilha a região mais 

expandida dorsalmente.  Sua extremidade anterior é afunilada e se articula ao neurocrânio 

através do epiótico.  

Em todos os exemplares analisados, a extremidade posterior se apresenta mais larga e 

a mesma não se articula ao supracleitro (Figura 45). Durante a análise dos exemplares para 

este estudo, foram observadas variações no formato da quilha presente na região dorsal pós-

temporal. Em alguns indivíduos, esse osso se apresenta reduzido a uma simples haste 

alongada em decorrência ao pouco desenvolvimento da quilha dorsal do pós-temporal, como 

constatado em PNT458 proveniente à Bacia Paraná - Paraguai. Outros indivíduos apresentam 

o pós-temporal com a quilha dorsal mais desenvolvida e robusta com a face dorsal triangular, 

terminando em formato aproximado de seta como no caso do espécime PNT466 pertencente à 

bacia do Leste Brasileiro.  

O supracleitro é o menor osso da cintura peitoral (Figura 45). Este osso está disposto 

verticalmente na região superior da superfície lateral externa do cleitro. O supracleitro dos 

exemplares das Guianas apresenta o formato semelhante a uma pequena barra comprimida 

lateralmente, apresentando uma extremidade superior lobulada na sua borda anterior, uma 

extremidade inferior afunilada e a superfície anterior convexa. Durante análise e comparação 

desta estrutura, foi observada uma variação principalmente no formato das extremidades deste 

osso. Exemplares como PNT461, coletado no Rio Miracema, apresenta o supracleitro estreito, 

com a superfície dorsal mais alargada e bordas lobuladas nas suas superfícies anterior e 

posterior da extremidade superior. Em outros indivíduos, esse osso apresenta-se delgado e em 

linha reta, sem a convexidade da superfície anterior apresentada por outros exemplares. 
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A superfície lateral interna da extremidade posterior do supracleitro se articula à 

superfície lateral externa da região superior do cleitro. A extremidade anterior do supracleitro 

não se articula com o pós-temporal, condição observada igualmente em exemplares de 

Monopterus cuchia e M. boueti segundo Rosen & Greenwood, 1976. O mesmo trabalho 

aponta tal desconexão da cintura peitoral com o neurocrânio como uma característica só 

observada em Synbranchus e as espécies de Monopterus citadas anteriormente. 

O cleitro é o maior osso da cintura peitoral (Figura 45). Este osso apresenta seu 

formato semelhante a um “L” voltado para trás, formando assim, uma estrutura laminar 

robusta e comprimida lateralmente, com sua extremidade anterior disposta horizontalmente e 

uma extremidade posterior disposta verticalmente. As extremidades anteriores e horizontais se 

encontram na linha média sob o quarto e quinto ceratobranquial. A extremidade posterior e 

horizontal se articula ao supracleitro e apresenta-se deslocado ao nível da quarta ou quinta 

vertebra. Segundo Rosen & Greenwood 1976, o cleitro se apresenta livre do neurocrânio, 

conectando-se apenas ao quarto e/ou quinto ceratobranquiais e/ou à quarta ou quinta vértebra 

por uma conexão de tecido conjuntivo ou, muitas vezes, se apresenta totalmente livre do 

restante dos ossos.  Em decorrência a metodologia de preparação, não foi possível corroborar 

a conexão através do tecido conectivo apontado por esse trabalho. 

 

 

Figura 45 – Comparação de três cinturas peitorais evidenciando morfotipos diferentes no 

supracleitro. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superfície lateral da cintura peitoral de S marmoratus a) MNHN00652; b) PNT459; c) PNT463. cl – 

cleitro, scl – supracleitro. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.3.6.14 Coluna vertebral 

 

 

A coluna vertebral é constituída por três tipos de vértebras, sendo: atlas (primeira 

vertebra que se articula ao basioccipital); vértebras pré-caudais ou abdominais; e as vértebras 

caudais (Figura 46). Estas últimas se diferenciam das outras pela presença de arcos hemais. 

Durante o desenvolvimento da presente tese, a análise do material revelou espécimes com 

uma variação no número total de vértebras entre 132 e 159. Da mesma forma, o número total 

de vertebras pré-caudais apresentou uma variação em torno de 76 e 87. Foi observada também 

uma variação no número de vértebras caudais variando entre 51 e 72 vertebras.  

As vértebras dispostas anteriormente se apresentam maiores e as mesmas diminuem de 

tamanho gradativamente em sentido posterior (Figura 46). Desta forma, as últimas vertebras 

são estruturas diminutas ou, folículos de ossos, como denominados por Rosen e Greenwood, 

1976. Na porção mais posterior do corpo do peixe, em espécimes menores que 20 mm, não é 

possível distinguir o centro vertebral das demais estruturas acessórias que compõem a 

vértebra devido ao tamanho reduzido da estrutura. 

A primeira vértebra da coluna vertebral, o atlas, é a menor de todas as vértebras pré-

caudais (Figura 46 - b). A face anterior da vértebra apresenta uma superfície convexa que se 

articula no côndilo do basioccipital do neurocrânio que, segundo Rosen & Greenwood, 1976, 

este tipo de articulação é denominado do tipo pluglike. Ainda na face anterior, o atlas 

apresenta a cada lado dessa região de articulação com o neurocrânio um processo lateral (prl), 

os quais se articulam com as duas facetas laterais do exoccipital.  

A superfície dorsal de todas as vertebras apresenta um arco neural (arn) (Figura 46). A 

superfície dorsal de cada arco neural apresenta a projeção de um espinho neural (esn) em 

direção póstero-dorsal. Em vista lateral, a base deste espinho se apresenta larga, mas 

diminuindo de tamanho gradativamente em sentido posterior. Do mesmo modo, a superfície 

posterior de cada vertebra apresenta de cada lado uma pequena projeção em sentido posterior 

denominado pós-zigapófises (poz). Por outro lado, cada superfície lateral das vertebras 

apresenta uma projeção em sentido posterolateral denominado processo transverso (prt). No 

entanto, só as cinco primeiras vértebras apresentam um epicentral (epc) articulado na 

extremidade posterior de cada processo transverso. Costelas pleurais estão presentes a partir 

da sexta vértebra e são sustentadas pelas parapófises (pap), que apresentam uma quilha 

vertical para a articulação das costelas pleurais.  

 



130 

 

Figura 46 – Superfície lateral da coluna vertebral 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Superfície lateral da coluna vertebral do escpécime S marmoratus PNT518. a) primeira vertebra caudal 

– Atlas, seguidas pelas demais vértebras pré-caudais; b) vértebras pré-caudais e inicio das vertebras 

caudais; c ) vértebras caudais. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

Figura 46 b – Comparação de duas primeiras vértebras – Atlas 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: a) Superfície anterior, posterior e lateral do atlas de S marmoratus PNT518; b) S marmoratus 

MNHN00652. Prt – processo transverso; prl – processo lateral; esn – espinho neural; poz – pós-

zigapófises; arn – arco neural; art-pl: articulación tipo plug – like. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.3.6.15 Esqueleto caudal 

 

 

As estruturas que constituem o complexo esquelético da nadadeira caudal não foram 

observadas na grande maioria dos exemplares analisados neste estudo em decorrência ao 

método de preparação a seco e ao mesmo tempo pelo tamanho minúsculo destas estruturas 

nos espécimes analisados.  

Nos esqueletos que foram possíveis de observar, o esqueleto da nadadeira caudal é 

bastante reduzido e a complexidade da estrutura apresentou variações entre os exemplares 

observados (Figura 47). O formato mais simplificado observado foi no espécime SGRJ 01 que 

apresenta a última vertebra caudal diferenciada em um centro pré-ural. Os demais elementos 

do esqueleto caudal estão ausentes. 

Por outro lado, GURJ 01, apresenta um ural (u) fusionado a um hipural (hp) (Figura 

47). A superfície hipural deste exemplar suporta quatro raios cartilaginosos extremamente 

pequenos e não segmentados.  

 

Figura 47 – Vertebras da nadadeira caudal 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Esqueleto da nadadeira caudal de a – Synbranchus marmoratus PNT484. b – Synbranchus marmoratus 

PNT465. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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3.4 Análise molecular Synbranchus marmoratus 

 

 

Para a análise molecular das espécies de Synbranchus marmoratus foram analisadas 

um total de 27 sequências de nucleotídeos do gene COI para a reconstrução da relação 

filogenética da mesma. Do total das sequências analisadas, 22 sequências pertencem a 

espécies catalogadas como Synbranchus marmoratus, quatro como Synbranchus sp. e uma 

sequência do gene COI da espécie Monopterus albus que foi utilizada como grupo externo. 

Das 27 sequências analisadas, 11 sequências foram geradas por este trabalho e, os restantes 

16, foram recuperados a partir de banco de dados genéticos públicos.  

Em base ao resultado do alinhamento das 27 sequências das diferentes espécies de 

Synbranchidae foram elaborados dois bancos de dados. O primeiro com a sequência das 

espécies incluindo a sequência do grupo externo e, outro conjunto de sequências unicamente 

com as espécies de Synbranchidae. Os valores informativos dos sítios do alinhamento estão 

esquematizados na seguinte tabela 8: 

 

Tabela 8 – Valores dos sítios de alinhamento  

  

BD Nro. Seq. ST SC SV SPi SA 

Seq. Com gr. ex 27 692 406 263 163 100 

Seq. Sem gr. ex. 25 692 496 170 112 58 

 

 

Legenda: BD.: Banco de dados; Seq. Com gr. ex.: Sequência com grupo externo; Seq. Sem gr. ex.: sequência 

com grupo externo; Nro. Seq.: número de sequências alinhadas; ST: sítios totais; SC: sítios 

conservados; SV: sítios variáveis; SPi: sítios informativos de Parcimônia; SA: sítios de autopomorfia. 

Fonte: O Autor, 2016. 
  

 

A análise de distância genética entre as 27 sequências de Synbranchidae utilizando o 

parâmetro K2P apresentou como resultado uma média de 11,7% de divergência genética entre 

todas as sequências analisadas. Em contrapartida, a análise realizada excluindo as duas 

sequências utilizadas como grupo externo, o valor diminui para 8,1%. Os valores detalhados 

da matriz gerada entre as sequências estão disponíveis no Apêndice C. 

A maior divergência entre as sequências observadas na matriz gerada é observada 

entre os exemplares ITAPE293-15 Synbranchus sp. do Maranhão e LIA2020 S. marmoratus 
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do Xingu com um valor de 14,8%. A Sequência LIA2020 S marmoratus foi obtida durante a 

análise deste trabalho, e a mesma apresenta a maior distância genética entre todos os 

exemplares analisados. Esta sequência apresenta uma divergência de 13,9% com a sequência 

do exemplar PNT461 S marmoratus do Chaco, sendo assim a maior divergência apresentada 

entre as sequências geradas neste estudo (Apêndice C). 

As sequências obtidas de exemplares procedentes da região Chaco do Rio Paraguai, 

apresentam uma alta heterogeneidade nos valores de distância genética entre eles. Estes 

valores apresentam valores como de 11,6% entre as sequências dos exemplares CHPA10 S 

marmoratus do Chaco Paraguaio e PNT517 S marmoratus do rio Paraguai, sendo estas duas 

áreas de coleta próximas umas a outra. No entanto, o exemplar CHPA06 e CHPA08 ambas 

catalogadas como S marmoratus, apresentam uma distância de 0,3%, sendo estas coletadas na 

mesma região do Chaco que os exemplares anteriormente citados.  

Por outro lado, as sequências obtidas dos exemplares LIA2020 e LIA2026, ambas 

catalogadas como S marmoratus, apresentam uma divergência genética de 13,2% sendo os 

dois exemplares coletados na mesma localidade. 

O modelo GTR, utilizado como modelo de substituição na análise de reconstrução 

filogenética para Synbranchidae, e nos outros grupos estudados neste trabalho, apresenta uma 

variação nos parâmetros estimados pelo modelo imposta pela divergência das sequências dos 

grupos externos. Do mesmo modo que na análise anterior realizada com sequências de 

Potamotrygonidae, esta variação foi minimizada com a remoção dos grupos externos. Na 

análise previa realizada com todas as sequências (Apêndice D), foi observado que a sequência 

de Synbranchus sp. ITAPE290-15 procedente do Maranhão, apresentou-se como um provável 

grupo externo, devido a que esta sequência forma um grupo irmão com a sequência do 

espécime NC003192 Monopterus albus, o qual foi previamente escolhido como sequência a 

ser utilizada como grupo externo. Diante disso, o exemplar foi excluído das análises sendo ele 

tratado como provável grupo externo.  

Desta forma, a remoção das duas espécies utilizadas como grupo externo, para a 

análise das relações filogenéticas, foi realizada com o intuito de aumentar a robustez e 

resolução dos grupos internos. Assim, os valores dos parâmetros de modelo GTR para as 

sequências com grupo externo e para as sequências sem grupo externo são resumidos na 

seguinte tabela 9: 
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Tabela 9 – Valores dos parâmetros do modelo evolutivo GTR 

Alinhm. Nro. S. P lnL (+G) R f(A) f(T) f(C) f(G) 

Seq. Com gr. ex 27 60 -2592.57 0.2 5.04 0.268 0.297 0.278 0.156 

Seq. Sem gr. ex 25 56 -1859.36 0.16 5.66 0.27 0.299 0.277 0.154 

 
Legenda: Alinhm.: alinhamento;  Seq. Com gr. ex.: Sequência com grupo externo; Seq. Sem gr. ex.: 

Sequência sem grupo externo; Nro. S.: Número de sequências; P.: Parâmetros; lnL.: 

Verossimilhança Máxima  dada em logaritmo neperiano; (+G): modelo de distribuição Gamma; R.: 

transição/transversão; f(A): frequência do nucleotídeo Adenina; f(T): frequência do nucleotídeo 

Timina; f(C): frequência do nucleotídeo Citosina; f(G): frequência do nucleotídeo Guanina. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

O resultado de Máxima Verossimilhança da reconstrução filogenética recupera uma 

relação de sequências de Synbranchus marmoratus agrupando exemplares da mesma 

localidade em alguns clados, assim como clados conformados por sequências procedentes de 

localidades muito distantes entre eles. Figura 48.  

O clado A, com um valor de suporte de 96%, é conformado por uma politomia de 

cinco sequências de S marmoratus do alto Paraná e uma S marmoratus do rio Miracema – RJ. 

O clado A apresenta uma relação com o clado B e o táxon CHPA11 S marmoratus do Chaco 

Paraguaio. Este clado B, de ramo de distância pequeno e sustentado por um valor de suporte 

de 68%, está conformado por duas sequências de S marmoratus do Chaco Paraguaio. Estes 

clados, A, B e o táxon citado, conformam o clado C sustentado por um valor de suporte baixo 

de 36%. Este último clado está relacionado com o táxon HM404979 S marmoratus 

pertencente á bacia do alto Paraná.  

O clado C e o último táxon citado conformam o clado D sustentado por um valor de 

suporte de 72% (Figura 48). Desta forma, o clado D é grupo irmão do clado E, onde este 

clado é conformado pela sequência de CHPA07 S marmoratus do Chaco Paraguaio e a 

sequência JX111854 S marmoratus procedente de La Plata – Argentina. 

Por conseguinte, o clado D e E, formam um grupo monofilético representado como o 

clado F, que apresenta um valor de suporte de 96%. Este clado F está relacionado ao clado H, 

o qual apresenta um valor de suporte de 100%. O clado H é conformado pelo clado G que 

apresenta um valor de suporte de 94%. Este clado G, relacionado com o táxon PNT461 S 

marmoratus do Chaco Paraguaio, é conformado por duas sequências de S marmoratus do alto 

Paraná e a sequência de ramo um pouco maior de CHPA10 S marmoratus do Chaco 

Paraguaio. O clado H e F forma um grupo monofilético representado pelo clado I, 

apresentando um valor de suporte de 87%.  
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Desta forma, a análise recupera uma relação entre o clado I com o clado K (Figura 

48). Este último clado está conformado pelo clado J e o táxon LIA2020 S marmoratus. Este 

táxon apresenta a maior distância de ramo entre as relações filogenéticas do dendograma e a 

mesma é procedente do rio Xingú. O clado J apresenta um valor de suporte de 95% e é 

constituído pelas sequências PNT517 S marmoratus do rio Paraguai e LIA2026 S marmoratus 

do rio Xingu. 

O clado L, integrado pelos clados I e K, forma um grupo monofilético com o clado O 

(Figura 48). Este último clado se apresenta como o mais basal entre os grupos anteriormente 

descritos. Desta forma, o clado O é sustentado por um valor de suporte de 99% e é 

conformado pelos clados M e N. Sendo assim, o clado M, com um valor de suporte de 77%, é 

conformado pela sequência do táxon PNT518 S marmoratus do rio Paraguai e duas 

sequências de táxons em politomia procedentes do alto Paraná.  

O clado N, sustentado por um valor de suporte de 97% (Figura 48), é conformado 

pelas três sequências procedentes do Maranhão, onde uma delas, ITAPE293-15, apresenta um 

ramo de distância maior que as outras duas. 
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Figura 48 – Relações filogenéticas do complexo Synbranchus marmoratus 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Resultado da análise de Máxima verossimilhança do gene mitocondrial citocromo oxidase I (COI) 

indicando as relações filogenéticas do complexo Synbranchus marmoratus com valores de Bootstrap 

incluídos para cada clado. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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4 DISCUSSÃO 

 

 

4.1 Discussão morfológica do complexo  Potamotrygon motoro 

 

 

Os resultados da análise filogenética apresentados aqui, baseados em dados 

morfológicos externos e esqueléticos, indicam a monofilia da família Potamotrygonidae 

(Figura 31).  

A família Potamotrygonidae, Garman 1877, é um grupo monofilético (Rosa, 1985b; 

Lovejoy, 1996; Lovejoy et al., 1998; Carvalho et al., 2004b) pertencente à ordem 

Myliobatiformes e composta por 18 a 20 espécies válidas (Rosa, 1985b; Carvalho et al., 

2003). Atualmente as raias de água doce estão constituídas por quatro gêneros; Potamotrygon 

(Garman, 1877), Paratrygon (Duméril, 1865), Plesiotrygon (Rosa, Castello & Thorson, 1987) 

e Heliotrygon (Carvalho, 2011). A validade de cada gênero é corroborada nos resultados desta 

análise, indicando um clado monofilético formado pelos táxons de Heliotrygon gomesi e 

Paratrygon aiereba. Da mesma forma a análise obteve uma relação monofilética entre o 

táxon Plesiotrygon iwamae e espécies do gênero de Potamotrygon. 

No presente estudo, durante a análise dos exemplares de Potamotrygon motoro das 

duas bacias, foi corroborada a variação intraespecífica de coloração e ao mesmo tempo a 

sobreposição de padrões de coloração propostos por Loboda et. al. 2013. Desta forma, 

somente o padrão de coloração, não consegue delimitar a espécie Potamotrygon motoro 

devido ao alto nível de policromatismo observado, independentemente da localidade de 

coleta. 

Uma das primeiras chaves de identificação para as espécies da família 

Potamotrygonidae foi realizada por Rosa (1985b). Ele produziu uma chave de identificação 

para as espécies da família baseada principalmente em padrões de coloração. Na chave 

apresentada por Rosa (1985b) para as espécies do gênero Potamotrygon (Anexo A), a espécie 

Potamotrygon motoro é diagnosticada principalmente por apresentar ocelos concêntricos 

amarelos ou laranjas maiores que o diâmetro do olho em um fundo oliváceo - marrom a cinza 

escuro. Do mesmo modo, o trabalho mais recente sobre esta espécie, diagnostica a 

Potamotrygon motoro pela presença de ocelos conspícuos tricoloridos (com um ponto 

amarelo central, um anel de cor laranja e um anel externo preto), sobre um fundo cinza ou 

marrom na face dorsal do disco (Loboda et. al. 2013).  
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Durante as descrições e observações dos padrões de coloração nas análises deste 

estudo, foi observado uma constante no padrão da ornamentação na face dorsal do disco das 

raias de água doce. Por tanto, para a análise deste estudo, foram elaborados e utilizados 

caracteres em base ao padrão da ornamentação presentes na região dorsal do disco das raias. 

Cabe ressaltar que não foi utilizada em nenhum momento a coloração das espécies como 

caráter. Atualmente, uma característica principal de identificação das espécies para esta 

família é a utilização do padrão de coloração como caráter diagnóstico mais relevante na hora 

da identificação das mesmas.  

Sendo assim, os caracteres elaborados a partir do padrão da ornamentação neste 

trabalho, contemplam a presença ou não de ornamentação no disco (1), o padrão (2), formato 

(3) e o tamanho das mesmas (4). 

A topologia obtida apresenta o clado A (Figura 31) formado por espécies unicamente 

do gênero Potamotrygon, que compartilham o caráter 4. Este carater refere-se ao tamanho do 

formato da ornamentação apresentando um CI de 0,5. Os dois estados possíveis para este 

caráter estão distribuídos entre as diferentes espécies que formam este clado. 

 Por outro lado, caracteres utilizados a partir da descrição morfológica externa, como as 

elaboradas por Rosa 1985, na qual descreve a nadadeira pélvica “mais ou menos” coberta pelo 

disco em Dasyatis, Himantura, Taeniura, Potamotrygon e Paratrygon e, expostas depois do 

disco para Gymnura, Hexatrygon, Urotrygon, Urolophus, Urobatis, e Plesiotrygon, foi 

codificado e utilizado na matriz de dados para a posterior análise. Esta descrição é apontada 

como ambígua pelo Lovejoy 1996 e por este motivo não a utiliza como caráter valido para a 

utilização da sua análise sistemática sobre as raias de água doce. A diferença do Lovejoy 

1996, a análise deste trabalho considera valido este caráter e conseqüentemente é utilizada na 

análise sistemática apresentada. No entanto, a codificação foi feita de maneira diferente ao de 

Rosa 1985, considerando a nadadeira parcialmente recoberta pela nadadeira peitoral para 

Plesiotrygon iwamae e todas as espécies do gênero Potamotrygon como o estado 

plesiomórfico, já que os grupos externos Himantura schmardae e Urotrygon chilensis 

utilizados como grupo externo no presente estudo apresentam esta condição. O estado 

apomórfico para este caráter foi codificado como totalmente recoberta pela nadadeira pélvica 

para Heliotrygon gomesi e Paratrygon aiereba. 

 O equivalente taxonômico de Urotrygon chilensis, utilizado como grupo externo na 

análise, apresenta uma nadadeira caudal formada por dobras caudais. No entanto, o 

equivalente taxonômico de Himantura schmardae não apresenta estas dobras caudais. Desta 

forma, todas as espécies do gênero Potamotrygon, incluindo a Potamotrygon motoro, 
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apresentam a dobra caudal, representando desta maneira o estado plesiomórfico deste caráter 

para o gênero Potamotrygon. 

Os exemplares da Amazônia (LIA2018, PNT521, FMNH94503, FMNH106065) 

possuem a cápsula nasal próxima ao processo pré-orbital, a diferença dos exemplares da bacia 

Paraná-Paraguai (PNT519, PNT520, FMNH 84658, FMNH 108171), as quais possuem a 

cápsula nasal numa posição mais anterior ao processo pré-orbital. Esta diferença de arranjo 

das cápsulas nasais pode estar relacionada á angulação ocasionada pela orientação 

anterolateral que apresentam as cápsulas nasais dos exemplares da Amazônia, posicionando 

desta forma, a região distal das cápsulas próximas a base do processo pré-orbital. Esta 

diferença não fui utilizada como possível caráter na análise sistemática devido à falta de 

exemplares para uma ampla comparação e possível validação do caráter.  

 A cartilagem antorbital não apresenta diferenças entre os espécimes de Potamotrygon 

motoro. Por outro lado, quando a estrutura é comparada com exemplares do mesmo tamanho 

de outros gêneros, a cartilagem antorbital é menor e o formato triangular muito mais definido 

como apresentado no grupo monofilético formado pelos taxons Paratrygon aiereba e 

Heliotrygon gomesi (Figura 31). 

 Os processos pré-orbitais não apresentam diferenças significantes entre os exemplares 

examinados de Potamotrygon motoro. Segundo estudos realizados por Nishida 1990, este 

processo não pode ser utilizado como caráter devido a uma alta variabilidade intraespecífica 

no formato da estrutura. Entretanto, mesmo apresentando uma variabilidade entre as mesmas 

espécies, o formato desta estrutura apresenta sim um padrão quando comparados entre os 

gêneros representantes dos Potamotrygonideos. Por tanto, nesta análise foi utilizada o 

desenvolvimento ou não deste processo, devido a uma clara diferença no tamanho e formato 

observados em representantes de cada gênero (Figura 49). 
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Figura 49 – Neurocrânios de espécies de Potamotrygonidae 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Neurocranios da famila Potamotrygonidae apresentado diferenças no desenvolvimento do processo 

pre-orbital e a barra epifisial.a) Heliotrygon gomesi; b) Paratrygon aiereba; c) Plesiotrygon iwamae; 

d) Potamotrygon falknery; e) Potamotrygon leopoldi; f) Potamotrygon tigrina; g) Potamotrygon sp; 

h) Potamotrygon motoro.Bep – barra epifisial; Pro – processo pre-orbtial. Escala 10 mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

 Os forames anteriores e posteriores para o canal pré-orbital apresentam uma 

variabilidade intraespecífica muito alta, corroborando desta forma a discussão elaborada por 

Nishida 1999 sobre a variabilidade destes foramens. Por tal motivo não foi utilizado na 

análise sistemática. 

 O processo pós-orbital, como já indicado na descrição das espécies, está dividido em 

duas porções, uma anterior e outra posterior como descrito no trabalho de Nishida 1990. No 

mesmo trabalho, o autor utiliza como caráter (67) a presença de um só processo pós-orbital ou 

a presença de duas projeções bem separadas. Segundo Lovejoy 1996, a separação facilita a 

passagem do canal infra-orbital do canal da linha lateral verntral. No presente estudo, foi 

codificado um caráter em base a separação destas duas porções, indicando a proximidade ou 

não do processo pós-orbital anterior em relação ao posterior (22).  

 No resultado da analise, o táxon Plesiotrygon iwamae é sustentado por este 

carater, validando assim o género Plesiotrygon (Figura 31). Ao mesmo tempo, entre as 6 
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arvores possíveis para as relações recuperadas da família Potamotrygonidae, o clado A4 é a 

que apresenta uma variação na constituição dos grupos internos da mesma. O único caráter 

que aparece nas 6 arvores possíveis sustentando este clado é o processo pós-orbital anterior 

próximo ao processo pós-orbital posterior (22) com CI de 0,5. No entanto, este caráter inédito, 

elaborado a partir das observações e discussões de autores anteriores sobre a relevância da 

separação do pós-orbital anterior em relação ao posterior, merece um maior número de 

exemplares analisados para a validação da mesma. A consideração de um maior número de 

exemplares na análise é alegado em base à observação de uma possível relação entre o 

tamanho do exemplar e a distancia destes dois processos.  

A barra epifisial, que divide a fontanela craniana em duas regiões, não é foco de 

atenção nos estudos realizados geralmente. Mas durante a análise de exemplares deste 

trabalho, os exemplares que correspondem á bacia do Amazônia (LIA2018, PNT521), 

apresentam um formato atípico da barra epifisial, semelhante entre elas, porém diferentes 

quando comparados com os exemplares da bacia do Paraná – Paraguai (PNT519, PNT520). 

Este formato atípico, que consiste numa estrutura triangular com duas pontas, uma anterior e 

outra posterior, é constatada em outras espécies analisadas pertencentes ao gênero 

Potamotrygon (Potamotrygon sp. PNT307, Potamotrygon leopoldi PNT308) (Figura 50). A 

partir da descrição e observação desta diferença, foi utilizada como caráter na análise a 

presença de uma ponta simples ou ponta dupla desta estrutura (carater 18). Desta forma, este 

caráter sustenta o clado A4, junto com o caráter 22, em uma das 6 arvores possíveis do 

resultado da analise. 

 

Figura 50 – Neurocranios de espécimes da bacia Amazônica  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Neurocranios de a) P motoro LIA2018, b) P motoro PNT521 apresentando uma barra epifisial de 

ponta dupla. Escala 10 mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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Dentre os foramens presentes na região óptica, o forame do nervo óptico é o mais 

largo. Os exemplares da bacia do Amazônia apresentam uma maior largura deste forame 

quando comparados aos exemplares da bacia Paraná – Paraguai. Mesmo assim, exemplares de 

uma mesma bacia apresentando um padrão de largura, o forame não é utilizada como possível 

caráter, concordando e corroborando desta maneira com a discussão da variabilidade da 

largura deste forame apresentado por Nishida 1990. 

Na face lateral da região ótica, o exemplar correspondente a bacia da Amazônia 

(LIA2018), apresenta uma característica única e atípica na sua estrutura. A comissura lateral 

neste exemplar tem um terceiro ponto de conexão com a parede ótica situada no meio da 

estrutura, a diferença dos outros que possuem só dois pontos de conexão com a parede ótica. 

Durante a análise de outros exemplares, esta condição não foi observada em nenhum outro 

exemplar. Sendo assim, tal condição foi interpretada como uma provável variação 

intraespecífica.  

Os exemplares examinados apresentam uma cartilagem angular bem desenvolvida e 

com claras diferenças entre os espécimes pertences a bacia do Amazônia e a bacia do 

Paraguai (Figura 22). Espécimes analisados da bacia do Paraná – Paraguai apresentam a 

cartilagem anterior e posterior semelhantes em tamanho e formato. Por outro lado, exemplares 

da bacia do Amazônia apresentam uma variação intraespecífica. O exemplar PNT521 

apresenta uma cartilagem angular posterior dois terços menor que a cartilagem angular 

anterior. Em contrapartida, o exemplar LIA2018 apresenta uma cartilagem angular posterior 

vestigial situada na extremidade distal da cartilagem angular anterior. Esta mesma condição é 

observada em outras espécies pertencentes ao gênero Potamotrygon (Potamotrygon tigrinus 

PNT304, Potamotrygon sp. PNT307). Filogenias anteriores são discrepantes relacionados á 

dificuldade de observar esta estrutura em alguns táxons como, por exemplo, em Paratrygon e 

Heliotrygon (Figura 51). A matriz apresentada por Nishida 1990 descreve só um caráter (75) 

codificando a presença ou não da estrutura. Do mesmo modo, Lovejoy, 1996, cita a 

dificuldade da observação desta estrutura em algumas espécies, mas mesmo assim utiliza a 

estrutura codificando só a presença ou não da mesma (12).  

No presente estudo, esta estrutura apresenta uma variação no formato e quantidade de 

estruturas que a formam nos exemplares estudados. Isto dificulta sua utilização como caráter 

valido, mas neste trabalho a estrutura é utilizada como caráter no intuito de testar a sua 

provável relevância. Sendo assim foram elaborados dois caracteres (caracteres 26 e 27) a 

partir desta estrutura com a finalidade de testar as relações entre os táxons analisados. Desta 

forma, o clado A3 é sustentado pelo carater 27, agrupando desta forma todos os espécimes 
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catalogados como Potamotrygon motoro para as diferentes bacias, além de sustentar o clado 

A5 nas 6 arvores possíveis da análise filogenética. 

Descrições de Nishida 1990 e Lovejoy 1996 apresentam a descrição de dois tipos de 

cartilagens acessórias situadas na extremidade distal da cartilagem hiomandibular. A 

cartilagem acessória hiomandibular 1 (presentes em algumas espécies de Urolophus e 

Dasyatis segundo Nishida 1990) e Cartilagem acessória hiomandibular 2 (presentes em 

algumas espécies de Urobatis, Dasyatis, Potamotrygon e Paratrygon segundo Garman 1913, 

Nishida 1990, Lovejoy 1996) não foram observadas em nenhum exemplar analisado para este 

estudo. 

Uma cartilagem acessória hiomandibular 2 dorsal é descrita para Potamotrygon 

motoro no trabalho de Lovejoy 1996. No presente estudo, esta cartilagem não foi observada 

para nenhum dos exemplares analisados. Devido a que a estrutura é pequena e não esta 

articulada a nenhuma outra peça, provavelmente foi perdida na hora da preparação.  

No entanto, é constatado a presença de uma pequena estrutura calcificada associada a 

porção distal ventral da cartilagem angular no exemplar Potamotrygon motoro LIA2018. Uma 

estrutura semelhante é observada nos exemplares de Potamotrygon sp., Potamotrygon 

tigrinus e Potamotrygon falknery na mesma posição (Figura 51). Não tendo certeza se esta 

pequena cartilagem se tratasse na verdade de umas das cartilagens hiomandibulares acessórias 

devido a que não estão na mesma posição descrita pelos autores, a estrutura foi denominada 

como cartilagem acessória angular (CAA), devido a sua estreita relação com a cartilagem 

angular. Foi elaborado um caráter tendo em conta a presença ou não da mesma (28). Desta 

forma, este carater sustenta junto com o caráter 27, o clado A5 em uma das 6 arvores 

possíveis do resultado da análise. 
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Figura 51 – Complexos mandibulares da família Potamotrygonidae 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Formato da cartilagem angular nas diferentes espécies de Potamotrygonidae. a) Heliotrygon gomesi 

(PNT268); b) Paratrygon aiereba (PNT266); c) Plesiotrygon iwamae (PNT303); d) Potamotrygon 

(PNT309); e) Potamotrygon motoro (PNT521); f) Potamotrygon motoro LIA2018.Cartilagem angular 

anterior – CAa; Cartilagem angular posterior – Cap; Hiomandibular – HM. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 

 

 

Todos os exemplares examinados de Potamotrygon motoro apresentaram a cartilagem 

basihial semelhantes estruturalmente a exceção de FMNH94503. O exemplar FMNH94503, 

coletado no Equador e depositado no Field Museum of Natural History, apresenta uma 

cartilagem basihial par, constituída por barras pequenas e direcionada em sentido posterior, 

formando uma estrutura semelhante a uma V (Figura 52). O material PNT521 (Rio Tocantins) 

preparado para este estudo exibe uma cartilagem par de barras direcionadas anteriormente, 

formando uma estrutura semelhante a uma V invertida. O formato de V invertido é similar ao 

exemplar de Potamotrygon motoro do trabalhado publicado por Stepanek R. 2012 

(infelizmente o trabalho não informa a localidade de coleta do exemplar. Esta estrutura 

apresenta uma variação importante dentro de Potamotrygonidae já que o gênero Heliotrygon 

não apresentaram tal estrutura nos exemplares examinados neste estudo. Descrições 

exclusivas dos arcos branquiais em trabalhos anteriores como os de Compagno, 1973 e 

Dingerkus, 1995, foram realizadas com o intuito de informar a importância desta estrutura 
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como fonte de caracteres inexplorados para caracterizar os elasmobrânquios. No entanto, o 

presente estudo utiliza só a presença ou não da estrutura (31) devido a difícil observação da 

mesma, que em geral parte da mesma é perdida no momento da preparação por ser uma 

estrutura muito frágil e pequena. Este estudo reconhece a importância citada por autores 

anteriores, mas não a explora como deveria devido à falta de material de comparação.   

 

Figura 52 – Arcos branquiais e ioides de espécimes do complexo P motoro 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Espécimes apresentando variações na estrutura da cartilagem basihial. a) FMNH94503; b) P motoro 

(Stepanek R., 2012); c) P motoro LIA2018; d) P motoro PNT521. Escala 10mm. 

Fonte: a) FMNH; b) (Stepanek R., 2012); c – d o autor, 2016. 

 

 

acordo com o trabalho de Miyake e Mceachram 1991, a cartilagem basibranquial é o 

resultado da fusão ontogenética de componentes da cartilagem hipobrânquial e basibranquial 

formando uma placa única media. O orifício anterior apresentado pela cartilagem 

basibranquial em alguns exemplares examinados para este estudo, possui uma variação no seu 

formato e tamanho assim como a quantidade de orifícios como por exemplo no exemplar 

LIA2018 (Rio Xingu), que apresenta dois orifícios pequenos e contínuos.  Em contrapartida, o 

exemplar de Potamotrygon sp. (Rio Paraguai) não apresenta nenhum orifício assim como 

espécimes de Heliotrygon gomesi, Paratrygon aiereba, e Plesiotrygon iwamae. 

Visando a variabilidade na quantidade de orifícios quando a mesma está presente, foi 

elaborado unicamente um caráter codificando a presença ou ausência deste orifício (31), sem 

ter em conta a quantidade nem formato devido à falta de material para comparação.  
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Na base da porção anterior da cartilagem basibranquial dos exemplares pertences a 

bacia da Amazônia (LIA2018, PNT521), é destacado um sulco seguido por uma pequena 

ponte, que de acordo com Miyake e Mceachram 1991 é para acomodar a passagem da aorta 

ventral e os ramos eferentes. Nos exemplares da bacia do Paraná-Paraguai, estas estruturas 

não podem ser visualizadas em consequência da perda desta estrutura na hora da preparação 

do material. Comparando com outros exemplares como Heliotrygon gomesi, um ligeiro sulco 

está presente na base da porção anterior não mostrando qualquer ponte desenvolvido no resto 

da cartilagem. Paratrygon aiereba apresentam um sulco e uma ponte muito reduzida. 

Exemplares de Potamotrygon falknery possuem duas pontes bem desenvolvidas diferindo de 

Potamotrygon leopoldi, Potamotrygon sp. e Potamotrygon tigrinus que exibem uma ponte 

bem desenvolvida e uma segunda menor. As duas amostras analisadas de Plesiotrygon 

iwamae mostram o mesmo desenvolvimento assimétrico da ponte. Entretanto, a presença ou 

não desta ponte na região ventral da cartilagem basibranquial, não foi utilizada como caráter 

devido a falta de informação sobre os possíveis estados que podem apresentar este caráter nos 

grupos externos e em exemplares danificados ou perdidos a consequência do método de coleta 

ou preparação.  

Todos os exemplares de Potamotrygon motoro examinados neste estudo apresentaram 

os quatro primeiros ceratobranquiais fusionados entre eles. Segundo estudos realizados por 

Miyaki & Mceachran, 1991, o mesmo tipo de fusão ocorre para Potamotrygon constellata. Do 

mesmo modo o trabalho cita uma variação na fusão entre os ceratobranquiais que varia para 

os gêneros da família citando trabalhos como o de Rosa 1985, destacando a fusão da barra 

pseudohial e as primeiras duas ceratobranquiais em espécimenes analisados por ele. Trabalhos 

anteriores como o de Nishida 1990 já relatam uma fusão variável dos ceratobranquiais citando 

uma ampla variação entre táxons de Potamotrygonidae. Ao mesmo tempo, o trabalho destaca 

uma visível anquilose dos últimos dois ceratobranquiais na extremidade proximal a qual serve 

para inserção de músculos. Esta condição foi igualmente observada em todos os exemplares 

analisados para este estudo. 

Os exemplares de Potamotrygon motoro analisados, apresentaram o formato da barra 

coracóidea semelhante entre eles sem uma variação relevante. Mas quando comparada a 

outros táxons da mesma família, a barra coracóidea é muito mais plana e larga como as dos 

espécimenes de Heliotrygon gomesi e Paratrygon aiereba. Os côndilos observados na face 

lateral do processo escapular, apresentam uma variação intra e interespecífica. A variação no 

formato é observada na maioria dos exemplares analisados e estão relacionados com o 

tamanho e grau de maturidade dos exemplares. Desta forma, existe uma grande dificuldade 
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para determinar um padrão nestas estruturas para poderem ser utilizadas numa análise 

filogenética. 

Do mesmo modo, os foramens presentes na parede lateral do processo escapular 

apresentam uma variação na largura assim como a quantidade de foramens dependendo do 

tamanho e maturidade dos exemplares. Os espécimes das duas bacias de Potamotrygon 

motoro analisados para o presente trabalho, apresentaram semelhanças no formato e 

quantidade destes foramens. Por outro lado, quando comparados com exemplares de outros 

gêneros de Potamotrygonidae, os foramens posterodorsais e posteroventrais apresentam uma 

diferença relevante no número de foramens presentes na parede lateral do processo escapular. 

Todos os exemplares de Potamotrygon motoro apresentaram um forame tanto para os 

foramens anterodorsais, anteroventrais, posterodorsais e posteroventrais. No entanto, 

exemplares de Heliotrygon gomesi apresentam cinco foramens posterodorsais e três 

posteroventrais, já os exemplares de Potamotrygon falknery e Potamotrygon leopoldi não 

apresentam nenhum forame posterodorsal e um forame posteroventral. Devido a uma alta 

variação intra e interespecífica, e o desconhecimento do possível estado nos grupos externos 

para este caráter, os foramens do processo escapular não foram utilizados como caráter nesta 

análise mesmo sendo utilizado por Nishida 1990 e Lovejoy 1996.   

As placas basais dos exemplares das duas bacias analisadas apresentaram um arranjo 

semelhante entre eles assim como o formato das estruturas que as conformam. Por outro lado, 

quando as placas basais dos Potamotrygon motoro são comparadas com outros grupos, as 

estruturas apresentam variações relevantes que podem ser utilizadas numa análise 

filogenética.  

A porção mais anterior do propterígio é fragmentada formando uma estrutura de 

menor tamanho que sustenta os raios peitorais mais anteriores. Este fragmento anterior do 

propterígio não é expandido até as paredes anteriores da cápsula nasal em todos os 

exemplares de Potamotrygon motoro das duas bacias. Do mesmo modo, exemplares de 

Plesiotrygon iwamae, assim como de Potamotrygon falknery, Potamotrygon tigrina e 

Potamotrygon sp. apresentam esta mesma condição. No entanto, nos gêneros Heliotrygon e 

Paratrygon, o fragmento anterior do propterígio estende se as paredes anteriores das cápsulas 

nasais. 

Como já descrito anteriormente, a extremidade posterior do propterígio se articula no 

procôndilo da cintura peitoral. Entretanto, estudos realizados por Lovejoy 1996, apontam que 

a maioria das raias, incluindo Hexatrygon e Plesiobatis, a extremidade posterior do 

propterígio se articula inclusive na face anteromedial do mesopterígio. Esqueletos analisados 
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para este estudo evidenciam esta articulação como as observadas nos exemplares de 

Heliotrygon gomesi e Paratrygon aiereba. Exemplares de Plesiotrygon assim como todos os 

espécimes de Potamotrygon analisados não apresentam este tipo de articulação.  

O sinarcual dos exemplares de Potamotrygon motoro das duas bacias hidrográficas 

analisadas para o estudo não apresentaram diferenças relevantes entre eles. No entanto, 

quando a estrutura é comparada com outros exemplares pertencentes a gêneros da família, 

observamos diferenças relevantes entre estas estruturas. 

Os exemplares de Potamotrygon motoro apresentam uma largura da região anterior 

equivalente a dois quintos do comprimento total do sinarcual. Esta relação é observada em 

outros exemplares como Plesiotrygon iwamae, Potamotrygon falknery, Potamotrygon sp., 

Potamotrygon leopoldi e Potamotrygon tigrinus. Por outro lado, esta relação da largura da 

região anterior é de dois terços em relação ao comprimento da estrutura nos exemplares de 

Heliotrygon gomesi and Paratrygon aiereba. Segundo Lovejoy 1996, a largura da sinarcual 

anterior é aproximadamente igual a altura da mesma. O trabalho corrobora em parte esta 

relação, mas demonstra uma ambiguidade nos resultados, devido a que o formato da estrutura 

não facilita uma padronização para que esta relação seja medida num ponto certo. O resultado 

apresentado aqui propõe a relação da largura anterior em relação ao comprimento total da 

sinarcual anterior (33) como um caráter para ser utilizado na análise filogenética.  

Segundo Brito et. al., 2013, a presença de uma pequena cartilagem dorsal no espaço 

entre a região posterior do neurocrânio e a região anterior da sinarcual anterior, é denominada 

cartilagem arcualia dorsal. A estrutura é descrita como uma cartilagem par presente no fóssil 

de Stahlraja sertanensis assim como em exemplares atuais de Zapteryx brevirostris e 

Gymnura altavela. Uma estrutura semelhante foi observada nos exemplares de Potamotrygon 

motoro PNT519 e PNT520 (Rio Paraguai) (Figura 28). Os dois apresentam uma pequena 

cartilagem de formato circular coberto por tecido conectivo. A estrutura consiste numa peça 

única situada a direita, no espaço entre o neurocrânio e a sinarcual anterior, no exemplar 

PNT520. No exemplar PNT519 esta peça também única, está situada a esquerda. Nenhum 

outro exemplar de Potamotrygonidae entre os exemplares analisados para este estudo e 

mesmo na literatura apresentou uma estrutura semelhante à arcualia dorsal aqui descrita para 

estes exemplares de P. motoro. 

Por tanto, a presença desta estrutura num exemplar pertencente à Potamotrygonidae é 

inédita. Concordando com Brito et. al., 2013, a discussão sobre a homologia e função desta 

estrutura está fora do âmbito do presente estudo. No entanto, a presença ou não desta estrutura 

(36) foi utilizada como caráter na análise filogenética. No resultado da análise, a presença da 
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arcualia dorsal sustenta o táxon Potamotrygon motoro Paraná-Paraguai. Este caráter é inédito 

numa análise filogenética para Potamotrygonidae.  

A base anterior da crista lateral é fusionada ao longo da parede dorsolateral da 

sinarcual nos exemplares de Potamotrygon motoro das duas bacias analisadas. Igualmente, 

este tipo de fusão é observado em exemplares de Potamotrygon falknery, Potamotrygon sp., 

Potamotrygon leopoldi, Potamotrygon tigrina e Plesiotrygon iwamae. Em contrapartida, 

exemplares de Heliotrygon gomesi e Paratrygon aiereba não apresentam esta fusão da base 

anterior da crista lateral. Esta estrutura, no entanto, é menor, mais delgada e projetada desde a 

parede ventrolateral da sinarcual anterior. 

Compagno 1977 descreve a fusão da supraescapular nas laterais da cartilagem 

sinarcual anterior, formando um encaixe a cada lado da sinarcual para a articulação da 

projeção da cintura peitoral em Myliobatiformes. Esta articulação posterodorsal da sinarcual 

anterior com a supraescapular, não apresenta diferenças entre os exemplares de Potamotrygon 

motoro analisados neste estudo assim como quando comparadas com exemplares de 

Potamotrygon falknery, Potamotrygon leopoldi, Potamotrygon sp., Potamotrygon tigrina e 

Plesiotrygon iwamae. Por outro lado, esta articulação apresenta uma maior área de contato 

entre estas estruturas em exemplares de Heliotrygon gomesi e Paratrygon aiereba 

evidenciando uma interação mais compacta. 

A quantidade de vértebras fusionadas lateralmente na cartilagem da sinarcual posterior 

apresenta uma variação interespecífica e intraespecífica muito alta, impossibilitando desta 

forma a utilização desta informação numa análise filogenética. Espécimes de menor porte 

apresentam uma menor quantidade de vértebras fusionadas e exemplares de porte maior 

apresentam uma maior quantidade de vértebras fusionadas lateralmente, o qual indica uma 

possível relação entre a quantidade de vértebras fusionadas e a maturidade do peixe.   

O formato em geral da cintura pélvica, conformada principalmente pela barra pubo 

isquiática, são semelhantes entre todos os exemplares analisados. Por outro lado, os 

espécimes apresentam leves variações entre exemplares machos e fêmeas. Os exemplares 

LIA2018 (fêmea) e PNT520 (fêmea) apresentam uma barra pubo isquiática menos arqueada 

em comparação aos exemplares PNT519 (macho) e PNT521 (macho).  

O processo ilíaco, projetado dorsalmente, apresenta variações irrelevantes entre os 

espécimes da bacia do Amazônia e a bacia do Paraguai – Paraná. No entanto, quando esta 

estrutura é comparada com exemplares de outro gênero da família, o processo ilíaco é muito 

menos desenvolvido, apresentando um formato reduzido e delgado como observado nos 

exemplares de Heliotrygon gomesi, Paratrygon aiereba, e Plesiotrygon iwamae. Por outro 
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lado, quando o processo ilíaco do Potamotrygon motoro é comparado com exemplares de 

Potamotrygon falknery, Potamotrygon leopoldi, Potamotrygon tigrina, o processo ilíaco 

destas espécies é maior, mais largo e apresentando uma estrutura em geral bem mais 

desenvolvida (Figura 53). A diferença de formato e largura desta estrutura entre os gêneros de 

Potamotrygnoidae pode estar relacionada aos músculos caudais que se inserem na mesma. 

Isto pode ser corroborado na largura bem mais reduzida da cauda observados nos exemplares 

de Heliotrygon gomesi, Paratrygon aiereba, e Plesiotrygon iwamae. A pesar do trabalho não 

contemplar a descrição muscular dos exemplares analisados, estas espécies apresentam uma 

musculatura caudal visivelmente mais delgada quando comparados as espécies contempladas 

dentro do gênero Potamotrygon. 

 

 

Figura 53 – Diferenças no formato da cintura pélvica entre espécies da família 

Potamotrygonidae 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Cintura pélvica de a) Potamotrygon motoro PNT520; b) Plesiotrygon (PNT303); c) Heliotrygon 

gomesi (PNT268); d) Paratrygon aiereba (PNT266). Ppp – Processo pré-pélvico; Ppl – processo pré-

pélvico lateral; Prp- propterigio pélvico; Rap – raios pélvicos;  Metp – metapterigio pélvico; Pi – 

Processo ilíaco; Pis – Processo isquial; Bpi – Barra puboisquiática. Escala 10mm. 

Fonte: O Autor, 2016. 
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Uma provável explicação para um processo ilíaco mais desenvolvido pode estar 

claramente relacionado a uma maior musculatura devido à inserção de músculos nesta 

estrutura. Analisando exemplares do gênero Potamotrygon, observamos uma musculatura 

caudal muito mais desenvolvida e robusta quando comparadas com os outros gêneros da 

família. Esta cauda mais robusta, porem ao mesmo tempo mais curta, pode estar relacionada á 

capacidade de natação do animal. Pode se inferir pela robustez da cauda dos exemplares de 

Potamotrygon, que são melhores nadadores. Isto proporciona ao animal maior rapidez na hora 

de procurar alimento assim como uma maior facilidade de locomoção e fuga de possíveis 

predadores. O gênero Potamotrygon é o único que possui espécies distribuídas em todas as 

bacias da América do Sul e a capacidade de natacão do animal pode estar relacionada com a 

capacidade de ocupar novos nichos ecológicos distantes.  

A articulação do metapterígio na parede lateral externa do processo ilíaco acontece por 

meio de dois pontos de articulação. A principal articulação é através de um côndilo convexo 

presente na base do processo ilíaco onde a faceta articular da região anterior do metapterígio 

se articula. A segunda articulação é a traves de ligamentos cartilaginosos entre uma projeção 

presente acima do côndilo e a região mais anterior do metapterígio. Estas duas regiões de 

articulação apresentam uma distancia equivalente nos exemplares de Potamotrygon motoro 

analisados assim como nos exemplares de Potamotrygon falknery, Potamotrygon leopoldi e 

Potamotrygon tigrina. Por outro lado, nos exemplares de Heliotrygon gomesi e Paratrygon 

aiereba estas duas regiões de articulação apresentam uma distancia menor. No entanto, é 

preciso uma quantidade maior de material de comparação para ser utilizado como um caráter 

valido numa análise filogenética. 

O formato do metapterígio apresenta uma diferença entre exemplares machos e fêmeas 

das espécies. Nos machos, a estrutura é retangular, mais curta e robusta e decorrência de que 

esta estrutura suporta o clasper nos machos. Espécimes fêmeas apresentam um metapterígio 

mais comprido e afunilado na sua extremidade distal. Exemplares fêmeas de Potamotrygon 

motoro LIA2018, PNT519, Plesiotrygon iwamae PNT 303, Potamotrygon tigrina PNT304, 

Potamotrygon leopoldi PNT 308 e Potamotrygon falknery PNT310 apresentam uma 

segmentação triangular da extremidade distal do metapterígio. Por outro lado, exemplares 

fêmeas de Heliotrygon gomesi PNT 269 e Paratrygon aiereba PNT264 esta segmentação é 

delgada e retangular.      

Nos exemplares analisados para o estudo, apenas três exemplares apresentaram o 

clásper o suficientemente desenvolvido para poder ser preparado e estudado. O formato do 

clásper nos exemplares analisados não apresentam diferenças relevantes a exceção da 
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cartilagem terminal dorsal 2. O exemplar da bacia da Amazônia LIA2018, apresenta uma 

borda externa curvada para a cartilagem terminal dorsal 2. Por outro lado, o exemplar 

PNT520 da bacia do Paraná – Paraguai, apresenta uma borda externa em linha reta da mesma 

cartilagem. Ao mesmo tempo, o exemplar LIA2018 apresenta a extremidade distal da 

cartilagem terminal dorsal 2 afunilada, diferenciando-se desta forma do exemplar PNT520, 

que apresenta a extremidade distal retangular para esta cartilagem. Igualmente, esta última 

conformação é observada no exemplar Potamotrygon sp. PNT307. 

A pesar de contar com uma quantidade muito reduzida de espécimes adultos para o 

estudo do clásper, o resultado observado aqui, condiz com o resultado apresentado por 

Taniuchi e Hichihara, 1990, trabalho no qual realizam uma comparação desta estrutura entre 

os gêneros da família Potamotrygonidae. O trabalho de Taniuchi e Hichihara 1990, em 

concordância com este estudo, determina que a cartilagem terminal dorsal 2 é uma das 

cartilagens a apresentar pequenas diferenças entre os exemplares, não obstante, estas 

diferenças não foram catalogadas como provável carater para serem utilizadas numa análise 

filogenética devido a falta de uma maior quantidade de material de comparação. 

As vértebras diplospondílicas dos exemplares de Potamotrygon motoro LIA2018 e 

PNT521 (Bacia Amazônica) estão posicionadas até a ponta da cauda assim como nos 

exemplares de Potamotrygon falknery, Potamotrygon sp., Potamotrygon leopoldi e 

Potamotrygon tigrina. No entanto, exemplares de Heliotrygon gomesi, Paratrygon aiereba e 

Plesiotrygon iwamae apresentam uma continuação cartilaginosa não segmentada e de 

longitude variável posteriormente as vértebras diplospondílicas. A presença ou não da 

extremidade cartilaginosa (10) foi codificada como um caráter a ser utilizado na análise.  

Os exemplares analisados pertencentes às duas bacias apresentaram espinhos neurais 

desenvolvidos assim como os observados nos exemplares de Potamotrygon leopoldi, 

Potamotrygon falknery e Potamotrygon sp.   Exemplares de Paratrygon aiereba e 

Plesiotrygon iwamae apresentaram espinhos neurais muito reduzidos quando comparados 

com os anteriores exemplares.  

O formato em geral dos espinhos caudais quando comparados entre as espécies da 

família Potamotrygonidae, não apresentam diferenças relevantes para serem utilizadas numa 

análise filogenética. No entanto, a quantidade de espinhos caudais presentes nos exemplares 

apresenta uma alta variabilidade intraespecífica como no caso do exemplar LIA2018 (Rio 

Xingu) que possui dois espinhos caudais bem desenvolvidos assim como nos exemplares de 

Potamotrygon sp., Potamotrygon tigrina, Potamotrygon leopoldi e Plesiotrygon iwamae 

PNT308. Por outro lado, o exemplar de Potamotrygon motoro PNT521 (Rio Caiapó) 
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apresenta um espinho caudal bem desenvolvido assim como os exemplares de Potamotrygon 

falknery PNT309 e Plesiotrygon iwamae PNT303. Porem, exemplares de Heliotrygon gomesi 

não apresentaram espinhos caudais. No entanto, a ausência ou diferença na quantidade de 

espinhos caudais não significa que o exemplar realmente não possua o espinho ou a 

quantidade observada nele. A ausência ou diferença na quantidade de espinhos presentes na 

cauda, esta relacionado a uma alta variabilidade em consequência da perda ou não dos 

espinhos ao longo da sua maturação, ou na perda do mesmo devido á utilização desta 

estrutura como mecanismo de defesa pelo animal. 

 

 

4.2 Discussão morfológica do complexo Synbranchus marmoratus 

 

 

 De acordo com Rosen & Greenwood (1976) a família Synbranchidae representa um 

grupo monofilético composto por 4 gêneros distintos (cf. Macrotrema, Synbranchus, 

Amphipnous e Ophisternom). Atualmente existem 24 espécies válidas (Eschmeyer & Fong, 

2016), sendo três pertencentes ao gênero Synbranchus, objeto dessa tese.  

As espécies de Synbranchus são anatomicamente pouco estudadas e suas 

identificações sempre foram associadas aos padrões de coloração. Mesmo a primeira espécie 

descrita para o gênero, Synbranchus marmoratus Bloch, 1795, distribuída em todas as Bacias 

Hidrográficas Sulamericanas, não apresenta uma descrição anatômica detalhada.  

Esta etapa da tese tem como objetivo apresentar um estudo osteológico detalhado de 

Synbranchus marmoratus, comparando os táxons presentes nas quatro Bacias Sulamericanas 

mais importantes: bacias costeiras dos rios Comté e Approuague - Guiana Francesa; Rio 

Madeira da Bacia do Amazonia; Rio Paraguai e região do Chaco da Bacia Paraná – Paraguai e 

a Bacia do Leste Brasileiro. Com o levantamento desses dados anatômicos será possível 

estabelecer uma relação de parentesco entre os grupos de S. marmoratus distribuídos, e 

isolados, em suas respectivas áreas geográficas na América do Sul. Dada a ampla distribuição 

desse táxon em todo o continente Sulamericano, a espécie S. mamoratus é atualmente 

conhecida como complexo Synbranchus mamoratus.  A descrição anatômica detalhada das 

espécies de S. mamoratus de cada Bacia corrobora a elevada variabilidade existente entre as 

mesmas.  

A partir da revisão anatômica dos diversos exemplares de S. marmoratus, foi possível 

constatar uma grande variabilidade entre os exemplares de uma mesma Bacia e entre os 
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exemplares de diferentes Bacias. Durante a realização dos trabalhos de coleta, observou-se 

que espécimes menores e de coloração mais clara sempre estavam presentes em riachos com 

águas mais cristalinas, enquanto os espécimes maiores somente foram encontrados em rios 

com uma vazão maior e com águas mais escuras. Em sua grande maioria, as manchas e 

máculas características do complexo S. mamoratus, não foram observados nos exemplares 

menores presentes em águas claras e cristalinas. Por outro lado, tais características são 

marcantes nos exemplares maiores – presentes em águas escuras e de alta energia (Figura 35). 

A presença das manchas e máculas está claramente associada ao padrão de turbidez d’água 

em que o animal vive, possivelmente servindo como um padrão de camuflagem. 

Concomitantemente, pode-se inferir também, que muito provavelmente, que as espécies do 

complexo S. marmoratus passem a sua fase juvenil em riachos com aguas claras e que a fase 

adulta seja em águas mais escuras.   

O complexo S. marmoratus apresenta diferenças anatômicas no neurocrânio, o que 

tornou possível a identificação de três morfótipos de mesetmóide (mm-1, mm-2 e mm-3). O 

1º morfótipo, como observado no exemplar GF00649 e presente em todas as Bacias, apresenta 

a região anterior próximo à articulação do nasal, mais larga tornando-se progressivamente 

mais afunilada posteriormente. O 2º morfótipo, como observado no exemplar PNT457 e 

presente também em todas as Bacias, apresenta sua superfície dorsal triangular e afilada. O 3º 

morfótipo, observado apenas no exemplar PNT273 da Bacia Paraná-Paraguai, assemelha-se 

ao segundo apresentando somente como diferença a presença de um pequeno lóbulo com 

bordas arredondadas, próximo da articulação com o nasal (Figura 54).  

No paraesfenóide foi possível também identificação de dois diferentes morfótipos 

(mp-1, mp-2), sobretudo na sua porção posterior. O 1º morfótipo, como observado no 

exemplar GF00652 e presente nos exemplares de todas as Bacias, é caracterizado pela 

presença de extremidades arredondadas. O 2º morfótipo, como observado no exemplar 

PNT464 e presente também em todas as Bacias, é caracterizado pelas extremidades 

pontiagudas.   

A superfície anterior da lamina descendente do frontal apresentam variações 

classificadas em três morfotipos (mlf-1, mlf -2, mlf -3). O 1º morfótipo apresenta a superfície 

anterior orientada posteriormente como observado no exemplar GF00652 (Figura 54). O 2º 

morfótipo corresponde a uma superfície anterior orientado em linha reta como observado no 

exemplar GF00651. O 3º morfótipo tem como característica a presença de uma cavidade na 

superfície anterior como observado no exemplar PNT464. Estes morfótipos estão distribuídos 
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em todas as bacias hidrográficas com exceção do MLF-1, que não foi observado em 

exemplares provenientes da Bacia da margem Atlântica no Sudeste Brasileiro. 

A porção posterior do frontal também apresentou variação identificada em dois 

morfótipos distintos (mpf-1 e mpf-2). O 1º morfótipo, como observado no exemplar 

GF00652, apresenta suas bordas alinhadas e formando uma superfície retilinea irregular 

(Figura 54). O 2º morfótipo, como observado no exemplar PNT467, apresenta as bordas não 

alinhadas e a porção mais externa estende-se posteriormente ultrapassando a borda lateral 

interna delineando um formato selemhante a uma V deitada (<).  

A chave apresentada por Rosen & Greenwood (1976) diferenciando Synbranchus 

marmoratus de Synbranchus madeirae (Anexo B), indica uma borda anterior quadrada ou 

irregular para o osso parietal em Synbranchus marmoratus e, uma borda anterior arredondada 

para S. madeirae. A borda anterior do parietal se articula anteriormente com a superfície 

posterior do frontal, região a qual foi observada duas variações importantes no formato deste 

osso. Durante a análise dos exemplares, observamos que a maioria dos espécimes apresentou 

a região posterior do frontal superposto à região anterior do parietal, desta forma, a região 

anterior do parietal fica praticamente sob a região posterior do frontal, escondendo de certa 

maneira o seu formato verdadeiro. Desta forma acreditamos que o padrão da extremidade 

posterior do frontal seja mais adequado a ser utilizado como provável caráter para diferenciar 

estas e outras espécies dentro do gênero.  

 A projeção situada na borda lateral da região posterior do pterótico apresenta dois 

morfotipos (mpt-1, mpt-2) distribuídos nos exemplares analisados. O primeiro morfotipo 

corresponde a uma projeção bem desenvolvida, representada por um processo direcionado 

posterolateralmente como observado no exemplar GF00652 (Figura 54). O segundo é uma 

projeção representada por uma saliência, de bordas arredondas e não desenvolvidas como 

observado no exemplar PNT466. O segundo morfotipo não foi observado em exemplares das 

Guianas. 

 O processo posterior do epiótico apresentou dois morfótipos (mpe-1, mpe-2) 

distribuídos nas diferentes Bacias. O primeiro trata-se de um processo bem desenvolvido 

como observado no exemplar GF00652, o segundo é um processo não desenvolvido como 

observado no exemplar GF00651 (Figura 54). As duas variações no formato deste processo 

estão distribuídos em exemplares de todas as bacias.  

 O supraoccipital apresenta dois tipos de bordas posteriores (ms-1, ms-2). O primeiro 

morfotipo apresenta uma borda posterior pontiaguda, como observado no exemplar GF00652 

(Figura 54). O 2º morfótipo caracteriza-se por uma borda posterior arredondada como 
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observado no exemplar BO00648. Exemplares da Bacia da Guiana Francesa apresentaram 

unicamente o primeiro morfotipo. As demais bacias apresentam exemplares com as duas 

variações possíveis no formato da superfície posterior do supraoccipital.  

 

Figura 54 – Neurocranios do complexo Synbranchus marmoratus 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Neurocrânio de Synbranchus marmoratus  a) PNT467 (Rio Miracema); b) PNT518 (Rio 

Paraguai); c) PNT457 (Chaco Paraguaio); d) PNT461(Chaco Paraguaio); e) MNHN00651 

(Guiana Francesa); f) MNHN00648 (Bolivia); g) MNHN00652 (Guiana Francesa); h) 

MNHN00649 (Guiana Francesa).   met – mesetmóide;   etl – etmóide lateral; fr – frontal; 

eso – esfenótico; exo – exoccipital; soc – supraoccipital; epo – epiótico; pto – pterótico; pa – 

parietal; ldf – lamina descendente do frontal; na – nasal. Escala 10mm. 

Fonte: O autor, 2016. 
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Do mesmo modo, variações morfológicas foram observadas na região maxilar dos 

exemplares analisados. O formato do dentário apresentou duas variações (md-1, md-2) as 

quais são descritas da seguinte maneira. O 1º morfótipo corresponde a um dentário delgado e 

alongado como observado no exemplar GF00652 (Figura 39). O 2º morfótipo apresenta o 

dentário mais robusto e curto como observado no exemplar PNT466. Os exemplares 

representantes da bacia da Guiana apresentaram só dentários delgados e alongados. As duas 

variações deste formato são constatadas em todas as demais bacias. 

O processo articular apresetna uma pequena elevação denominada processo coronóide 

do retroarticular segundo Rosen & Greenwood (1976). Nos exemplares analisados 

observamos três tipos de variações (mpc-1, mpc-2, mpc-3). O 1º morfótipo indica a ausência 

do processo coronóide articular claramente observado no exemplar GF00652. O 2º morfotipo 

trata-se da presença e desenvolvimento deste processo como observado no exemplar GF00651 

(Figura 39). O 3º morfotipo indica a presença de um processo coronóide do articular bem 

desenvolvido como observado no exemplar PNT466. A ausência deste processo foi 

constatada num só exemplar, citado anteriormente, e as outras duas variações estão 

distribuídas nos exemplares de as outras bacias estudadas. 

Dentro da série opercular, o formato da borda posterior do opérculo apresenta uma 

variação muito alta entre os exemplares examinados, consequência da perda de tecido ósseo 

durante a preparação. Em alguns dos exemplares de menor porte, a estrutura praticamente foi 

perdida em decorrência do método de preparação que se mostrou inapropriado para a 

preparação de esqueletos pouco ossificados ou de tamanho reduzido. 

No complexo do arco hioide, a articulação da região posterior e ventral do ceratohial 

anterior, com a região anterior e ventral do ceratohial posterior, forma uma concavidade 

acentuada na qual os raios branquiostegais se articulam. Esta concavidade formada por estes 

dois ossos, é caracterizado por um entalhe acentuado formado pela borda posterior do 

ceratohial anterior e a borda anterior do ceratohial posterior.  

Segundo a hipótese filogenética apresentada por Rosen & Greenwood (1976) (Figura 

55), a pouca ossificação das extremidades posteriores dos raios branquiostegais, seria um 

possível caráter sinapomórfico para Synbranchus. O resultado da análise dos exemplares, os 

raios branquiostegais realmente apresentam-se menos ossificados como proposto por Rosen & 

Greenwood (1976). No entanto, este estado foi observado somente para exemplares menores 

de 20 mm enquanto os exemplares maiores de 40 mm apresentam raios branquiostegais 

ossificados nas suas extremidades posteriores, deixando assim em duvida se este seria 

realmente um caráter valido para o grupo, já que o estado pouco ossificado da região posterior 
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de um raio branquiostegal, está diretamente relacionado com o tamanho do espécimen 

analisado. 

Outra provável sinapomorfia para Synbranchus, apontado pelo trabalho de Rosen & 

Greenwood (1976), é a diferença do tamanho e o formato do entalhe presente na borda 

externa posterior do primeiro epibranquial. Segundo estes autores a ausência de um entalhe 

pronunciado na borda anteroposterior do primeiro epibranquial é uma característica de 

Synbranchus. O presente estudo corrobora esta característica e a pesar de não observar uma 

variação no formato do entalhe, foi observado uma variação na posição do entalhe na borda 

do primeiro epibranquial. O exemplar GF00652 apresenta um pequeno entalhe 

aproximadamente um pouco depois do ponto médio do comprimento total da estrutura. Por 

outro lado, os exemplares PNT466, PNT463 e PNT464, todos estes correspondentes ao Rio 

Miracema, apresentam o entalhe bem próximo à região mais posterior da extremidade distal 

da estrutura. Embora o trabalho de Rosen & Greenwood (1976) não cite o ponto aproximado 

de onde se situa o entalhe na estrutura, consideramos uma informação válida para futuras 

análises. O formato do primeiro hipobranquial observado no exemplar GF00652 apresenta 

uma alta variação na sua robustez, interpretado aqui como variacão estritamente relacionada 

ao tamanho do exemplar. No entanto, a pesar de ter sido observado excepcionalmente em um 

exemplar, consideramos o padrão do formato do exemplar GF00649 como uma possível 

característica relativa à diferença entre estes dois padrões. Consideramos uma informação 

válida que deverá ser corroborada examinando mais exemplares em futuros trabalhos.  

 

 

 

 

 

 

 

 



159 

 

Figura 55 – Relações filogenéticas para Synbranchus proposta por Rosen & Greenwod, 1976 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: Filogenia proposta por Rosen e Grenwood (1976) para a família Synbranchidae. (A) Macrotrema 

caligans; (B) Ophisternon afrum; (C) O. aenigmaticum; (D) O. bengalense; (E) O. gutturale; (F) O. 

candidum; (G) O. infernale; (H) Synbranchus madeirae; (I) S. marmoratus; (J) Monopterus albus; (K) 

M. "indicus" (espécie descrita por Eapen,1963, que não foi vista pelos autores); (L) M. boueti; (M) M. 

indicus; (N) M.fossorius; (O) M. cuchia. Character: 18, branchiostegals with distal half poorly 

ossified or absent; 19, first epibranchial without a deep notch for ossified interarcual cartilage;  

Fonte: Rosen e Greenwood, 1976. 
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Do mesmo modo, durante a análise dos exemplares, foi constatada a variação no 

desenvolvimento da quilha presente na região dorsal do pós-temporal da cintura peitoral. 

Como já citado na descrição, exemplares como os da Guiana, apresentam uma quilha dorsal 

mais desenvolvida, característica igualmente observada em exemplares do Rio Miracema. Por 

outro lado, alguns exemplares da bacia do Paraná-Paraguai apresentaram quilhas menos 

desenvolvidas. Embora a variação observada neste osso, não tenha uma relevância importante 

para determinar dois estados de caracteres, consideramos a informação válida e importante, 

uma vez que durante a análise dos exemplares, e posterior comparação destes com outros 

grupos, foi observado que este osso apresenta uma configuração totalmente diferenciada do 

pós-temporal presente em Synbranchus, podendo assim desta forma indicar uma possível 

sinapomorfia para o grupo. Tal característica deverá ser corroborada futuramente realizando 

uma comparação entre Synbranchus e outros gêneros da família.     

O supracleitro apresentou três variações (msc-1, msc-2, msc-3). O 1º morfotipo, como 

observado no exemplar GF00652, apresenta uma estrutura com a extremidade dorsal lobulada 

somente na sua superfície anterior, extremidade inferior afunilada e superfície anterior 

convexa (Figura 45). O 2º morfotipo observado no exemplar PNT459 apresenta a extremidade 

superior lobulada tanto na sua superfície anterior como posterior, com formato semelhante a 

um martelo, levemente convexo e superfície anterior totalmente reta. O 3º morfotipo 

corresponde a uma extremidade superior lobulada somente na sua superfície anterior, 

superfície anterior em linha reta sendo a estrutura delgada e alongada como observado na 

maioria dos exemplares da Bacia do Leste Brasileiro. 

Segundo o trabalho de Rosen & Greenwood (1976), uma das sinapomorfías prováveis 

para Synbranchus marmoratus observada na coluna vertebral seria a presença de espinhos 

neurais das vértebras abdominais curtos e robustos e de tamanho menor que a distância entre 

dois espinhos neurais.  

O presente estudo corrobora a presença de espinhos neurais curtos e robustos nas 

vértebras abdominais. No entanto, estas características são observadas aproximadamente nas 

primeiras dez vértebras, enquanto que nas vértebras posteriores diminuem em robustez 

drasticamente e passam a ser finos e alongados. Por outro lado, os autores não indicam o lugar 

ou região exata nem aproximada onde foi realizada a medida entre um espinho e outro para 

determinar o padrão sugerido pelo trabalho. Durante a análise dos exemplares para este 

estudo, constatamos que o parâmetro de medida apresenta uma ambiguidade. As medidas 

encontradas na maioria dos exemplares indicam um tamanho do espinho neural maior que a 

distância entre dois espinhos. Este padrão é observado para medidas realizadas nas primeiras 



161 

 

vértebras abdominais. No entanto se a medida entre dois espinhos é realizada em vértebras 

mais posteriores, próximo às vértebras caudais, este padrão se torna verdadeiro só para alguns 

exemplares. Observamos também que o tamanho dos espinhos neurais diminui 

posteriormente e a distância entre os mesmos aumenta. E que nas vértebras caudais os 

espinhos diminuem a distância uns dos outros. Desta forma, acreditamos que este padrão não 

é favorável a ser utilizado para diferenciar Synbranchus marmoratus de Synbranchus 

madeirae como proposto por estes autores.  

Finalmente, logo de apontar os diferentes morfotipos observados nos exemplares 

analisados, observamos que algumas características anatômicas são compartilhadas por todos 

ou a grande maioria dos exemplares de uma mesma bacia. Desta forma, todos os exemplares 

das Guianas francesas analisadas apresentam; a projeção da borda lateral da região posterior 

do pterótico bem desenvolvida; supraoccipital de borda posterior aguda; dentário delgado e 

alongado; supracleitro de extremidade superior lobulada somente na sua superfície anterior, 

extremidade inferior afunilada e superfície anterior convexa. 

Por outro lado, exemplares representantes da bacia do Paraná-Paraguai apresentaram 

uma ampla variação entre os exemplares, compartilhando somente duas características 

anatômicas pela maioria deles. Todos os exemplares, a exceção de PNT460 e PNT461, 

apresentam as bordas das extremidades posteriores do frontal alinhadas e formando uma 

superfície reta irregular. Do mesmo modo, todos os exemplares, a exceção de PNT271 e 

PNT273, apresentam o processo coronóide do retroarticular pouco desenvolvido. 

No entanto, todos os exemplares da bacia do Leste Brasileiro apresentam; a porção 

posterior do paraesfenóide bifurcada e com as pontas triangulares arredondadas; extremidade 

posterior do frontal de bordas posteriores não alinhadas; supracleitro delgado e alongado com 

a extremidade superior lobulada unicamente na superfície anterior. 
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4.3 Filogeografia 

 

 

Análises filogeográficas de peixes neotropicais vem sendo realizadas com sucesso em 

alguns grupos taxonômicos como Characidae e Cichlidae (Alves – Silva et. al., 2014; Barros 

et. al., 2015).  As análises filogenéticas moleculares do gene COI, realizadas para as espécies 

de Potamotrygon motoro e Synbranchus marmoratus das diferentes bacias, apresentaram 

resultados favoráveis para a confirmação de que estas espécies amplamente distribuídas na 

América do Sul sejam na verdade um complexo de espécies. Todavia, estes resultados 

moleculares, só se tornam significativos quando combinados com os resultados da análise 

morfológica de cada espécie.  

 As relações filogenéticas hipotetizadas para as sequências de Potamotrygon indicam 

que o exemplar Potamotrygon sp. PNT307, coletado no lago Ypacarai, Paraguai, faz parte do 

clado A (Figura 32) apresentando uma estreita relação com exemplares procedentes da bacia 

do Alto Paraná. A média da distância genética entre as sequências do clado A é de 0,3% e, a 

distância genética entre Potamotrygon sp. e o exemplar Potamotrygon motoro JN989157 é de 

0%, indicando uma grande probabilidade de que estes exemplares, de diferentes bacias, sejam 

uma mesma espécie. No entanto, quando este exemplar de Potamotrygon sp. (PNT307) é 

comparado ao exemplar também identificado como Potamotrygon motoro LIA2018 do rio 

Xingu, encontrado na base do clado C (Figura 32) encontramos uma distância genética de 

7,5%, além do fato de encontrarmos um exemplar da espécie Potamotrygon falknery formado 

o grupo irmão do clado A. Esta distância genética entre os exemplares LIA2018 e PNT307 

pode ser corroborada por diferenças morfológicas como a ausência de ornamentação no disco 

e uma cartilagem antorbital curta no exemplar do Rio Paraguai (PNT307). 

 O dendograma da análise molecular apresenta uma relação entre os exemplares que 

formam o clado D (PNT520, PNT519 e KU288990). A distância média das sequências 

genéticas de 0% sendo corroborada por uma autapomorfia (c.f., presença de uma arcualia 

dorsal anterior ao sinarcual). 

 Finalmente o espécime P motoro PNT521 coletado no Rio Caiapó da bacia 

Amazônica e posicionado como grupo irmão dos demais clados e apresenta uma diferença 

morfológica em relação aos outros táxons examinados: uma ponta dupla em sua barra epifisial 

(Figura 50) maior proximidade entre o processo pós-orbital anterior e o processo pós-orbital 

posterior (Figura 17) e a presença de uma cartilagem mandibular acessória (Figura 21)  
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 Da mesma forma, as relações filogenéticas obtidas para as sequências de Synbranchus 

marmoratus indicam que a sequência do exemplar S marmoratus PNT484 coletado no Rio 

Miracema, no estado do Rio de Janeiro forma parte do clado A onde a mesma está agrupada 

com cinco sequências de S marmoratus procedentes da bacia do Alto Paraná (Figura 48) 

apresentando uma distância média genética entre eles de 0%. Sendo assim, o clado A forma 

um grupo monofilético com o espécime S marmoratus CHPA11 e com o clado B (PNT457 e 

PNT458); estes três exemplares coletados no Chaco Paraguaio.  

Por outro lado, apesar da distância genética entre o exemplar PNT484 do Rio 

Miracema e o exemplar CHPA11 e o clado B ser somente de 1,6%, foram verificadas 

diferenças morfológicas importantes (os outros exemplares do clado A não foram observados 

morfológicamente). O exemplar do Rio Miracema (assim como todos os exemplares 

analisados para esta bacia) apresenta as bordas posteriores do frontal não alinhadas (Figura 

54) assim como possui um supracleitro delgado e alongado (Figura 45). Por outro lado 

exemplares do clado B apresentam bordas posteriores do frontal alinhadas formando uma 

superfície retilinea irregular e um supracleitro de formato semelhante a um martelo. 

Finalmente o exemplar S marmoratus HM404979 da bacia do alto Paraná é apresentasse 

como grupo irmão do clado C (Clado D, Figura 48)  

O clado E é formado pelas sequências dos espécimes CHPA07 coletado no Chaco 

Paraguaio e JX111854 da bacia do Rio da Prata. Embora não tenhamos uma descrição 

morfológica para os exemplares do clado E, CHPA07, coletado na mesma região que os 

exemplares do Chaco (clado C), apresenta uma diferença genética de 4,6% em relação ao 

clado B e de 4,2% em relação ao exemplar CHPA11 (Figura 48).  

O clado H está formado pela relação entre a sequência do espécime PNT461 do Chaco 

Paraguio e o clado G, formado por uma politomia de táxons do Chaco e da bacia do alto 

Paraná (Figura 48). A sequência do exemplar S marmoratus PNT460 pertencente ao clado C, 

apresenta uma distância genética de 0,1% em relação ao exemplar PNT461.  

Quando comparamos a distância genética entre PNT460 (clado H) e CHPA07 (clado 

E), esta é de 10,7%. Todavia esta distância elevada entre as sequências chama a atenção pelo 

fato de ambos os exemplares terem sido coletados na mesma bacia. Os exemplares PNT460 e 

PNT461 são os únicos que apresentam a extremidade posterior do frontal com as bordas 

posteriores não alinhadas, entre os exemplares coletados na Bacia Paraná – Paraguai. Esta 

característica anatômica é compartilhada com os exemplares da bacia do Leste Brasileiro, 

embora a distância genética entre estes seja de 9,7%. 
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O táxon S marmoratus LIA2020 do rio Xingú é a sequência mais divergente entre 

todas as sequências analisadas neste trabalho. Infelizmente não temos informação sobre suas 

características morfológicas internas à causa de que a sequência deste exemplar foi obtida a 

partir de tecido muscular doado pelo laboratório de Ictiologia de Altamira (LIA) da UFPA. 

No entanto, no momento da coleta, a coloração externa apresentava uma cor preta na sua 

região dorsal e manchas amareladas em todo o corpo (observação pessoal), apresentando 

assim um padrão de coloração bem diferenciado em relação á coloração padrão para 

Synbranchus marmoratus. Este exemplar juntamente com as sequências do táxon PNT517, 

coletado no Rio Paraguai, próximo á região do Chaco, e a sequência do táxon LIA2026, 

coletado no Rio Xingú foram o clado K (Figura 48). Todavia a distância genética entre 

LIA2020 e PNT517 e de 5,8%, ao passo que entre LIA2020 e LIA2026 é de 13,2% (Apêndice 

C). No momento da coleta, o padrão de coloração do exemplar LIA2026 era de uma cor cinza 

escura na região dorsal e ventralmente amarelada, com pequenas machas pretas sem formato 

definido.  

 Finalmente, o clado O é formado pelos clados M e N (Figura 48). O clado M é 

representado pela sequência do exemplar S marmoratus PNT518 coletado do Rio Paraguai e 

as sequências de S marmoratus HM405240 e HM405241 da bacia do Alto Paraná, 

apresentando uma distância genética de 0,5% entre as mesmas.  

A pesar dos exemplares PNT518 e PNT517, pertencente ao clado J, terem sido 

coletados na mesma bacia e, praticamente no mesmo rio, suas respectivas sequências 

genéticas apresentam uma distância de 8,1% e cada um deles está relacionado 

inesperadamente a sequências de exemplares de bacias bem distantes. Isto é posto em 

consideração devido a estes exemplares foram coletados muito próximos a os exemplares 

coletados no Chaco Paraguaio.  

O clado N, conformado por três sequências de S marmoratus oriundos do estado do 

Maranhão, Nordeste do Brasil.  

 Topologias como as apresentadas no dendograma da análise molecular de 

Synbranchus marmoratus (Figura 48), onde exemplares da mesma espécie coletados na 

mesma bacia, não estão relacionadas entre si e sim com exemplares de bacias adjacentes ou 

mesmo distantes, é observado de igual maneira no dendograma obtido para Potamotrygon 

(Figura 32), inclusive no dendograma da análise filogenética baseada em dados morfológicos 

apresentados por este estudo para esta última espécie (Figura 31). 

 As relações obtidas entre os exemplares analisados não estão relacionados da mesma 

maneira, apresentando assim uma pequena incongruência, principalmente quanto a relação da 
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P motoro coletada no Rio Paraguai. Na topologia filogenética baseada em dados morfológicos 

a P motoro do Rio Paraguai aparece como sendo a mais basal entre os exemplares deste 

complexo (clado A3, Figura 31) e seguidamente se relaciona com os demais exemplares que 

forman o clado A4, inclusive pertencentes a outras espécies como Potamotrygon leopoldi, 

espécie endémica da bacia da Amazônia, e P falknery do baixo Paraná.  

Por outro lado, a topologia da filogenia molecular (Figura 32) apresenta P motoro 

coletado no Rio Caiapó de Tocantins como sendo a mais basal e, posteriormente relacionada à 

P motoro do Rio Paraguai, com uma distância genética elevada e características morfológicas 

diferentes anteriormente já citadas. No entanto, a relação entre a P motoro coletada no Xingu 

e a Potamotrygon sp., coletada no Lago Ypacarai do Rio Paraguai é mantida nas duas 

topologias obtidas, sendo esta relação a mais derivada entre elas nas duas topologias 

apresentadas. Infelizmente o estudo não obteve sucesso na obtenção de uma Potamotrygon 

motoro da bacia do Alto Paraná para ser analisada morfologicamente. 

Até a presente data não se tem informação na literatura sobre análises filogenéticas 

baseadas em dados morfológicos para Synbranchus marmoratus. No entanto, o resultado 

deste estudo indica características morfológicas compartilhadas por exemplares de uma 

mesma bacia assim como diferenças entre exemplares da mesma bacia. Portanto, é preciso 

testar a validade destes caracteres no intuito de resgatar as relações dentro deste complexo e 

confrontá-las com a topologia de uma árvore filogenética baseada em dados moleculares 

como a obtida por este trabalho (Figura 48) testando assim a validade de novas espécies.  

O dendograma filogenético apresenta exemplares de S marmoratus coletados na bacia 

do Alto Paraná sendo mais próximos de exemplares coletados na Bacia do Leste Brasileiro. 

Seguidamente estas duas bacias estão relacionadas a exemplares da Bacia do Paraná – 

Paraguai especificamente à região do Chaco Paraguaio. Por conseguinte, estes exemplares da 

bacia do Paraná – Paraguai estão relacionados a exemplares do Rio Xingu e seguidamente 

estes exemplares novamente apresentam uma relação com exemplares da bacia do Paraná – 

Paraguai, mas desta vez com exemplares especificamente coletados no rio Paraguai próximos 

à região do Chaco Paraguaio. 

Tanto na topologia filogenética de P motoro e S marmoratus, observamos que os 

exemplares coletados nas bacias do Alto Paraná formam um grupo monofilético. Da mesma 

forma, as duas topologias moleculares apresentam uma relação mais próxima entre 

exemplares do Alto Paraná e exemplares da Bacia do Paraguai – Paraná. Por conseguinte, 

exemplares da Bacia do Paraguai – Paraná estão relacionados a exemplares coletados no Rio 

Xingu nas duas topologias obtidas para as diferentes espécies. Desta forma, exemplares do 
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Rio Xingú apresentam uma relação de parentesco com clado formado pelos exemplares da 

Bacia do Paraná – Paraguai. Por último, para o complexo Potamotrygon motoro, exemplares 

da Bacia Paraná – Paraguai se relacionam com o exemplar mais basal que foi coletado no Rio 

Caiapó de Tocantins da Amazônia.  

Contrariamente a análise do complexo Synbranchus marmoratus não possui 

exemplares coletados no Tocantins, mas sim numa região próxima, que corresponde ao 

Nordeste Brasileiro – Maranhão e a mesma os apresenta como exemplares mais basais. 

 Consequentemente, os resultados filogenéticos apontam para uma conexão mais 

recente entre as bacias do Alto Paraná e a Bacia do Paraná – Paraguai. Ao mesmo tempo, 

nossos resultados indicam que existiu uma conexão anterior entre a sub-bacia do rio Xingu e a 

Bacia do Paraná – Paraguai.  

Considerando estas prováveis conexões entre bacias, estas relações podem ser 

utilizadas como ponto de partida para uma possível explicação da dispersão destes dois 

complexos de espécies amplamente distribuídas na América do Sul. Apesar da pouca 

quantidade de espécimes de Potamotrygon motoro, analisados morfológica e molecularmente, 

assim como para espécimes de Synbranchus marmoratus, este estudo propõe determinar a 

possibilidade da existência de espécies crípticas baseado nas características morfológicas 

compartilhadas entre exemplares de uma mesma bacia, as quais estão sustentadas por uma 

distância genética elevada, assim como a congruência das relações entre as topologias 

apresentadas nas árvores filogenéticas destas duas espécies.  

No entanto, não é objetivo deste estudo determinar o tempo das cladogénesis dos 

ancestrais de cada complexo. Entretanto, o padrão de relação observado entre as bacias sugere 

uma provável especiação alopátrica gerando uma radiação e posterior adaptação dos 

ancestrais de Potamotrygon motoro e Synbranchus marmoratus. 

A região Neotropical exibe um padrão biogeográfico tão complexo, que várias 

hipóteses baseadas em processos diferentes têm sido propostas para explicar a origem da 

riqueza de espécies tropicais e padrões de distribuição na América do Sul. Embora estas 

teorias sejam decorrentes de diferentes campos da biogeografia e envolvendo processos em 

diferentes escalas de tempo e espaço, são observadas concordâncias entre a relação dos 

eventos geológicos e climáticos sobre os padrões de distribuição (Hubert & Renno, 2006).  

Segundo o estudo realizado por Hubert 2007, seus resultados apontam a junção de 

quatro hipóteses que explicam melhor os eventos que contribuíram a diversidade da fauna 

ictiológica Neotropical; a hipótese dos Museus, indicando uma diferenciação alopátrica das 

espécies nas terras altas e posterior acúmulo de espécies nas terras baixas; a hipótese 
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Paleogeográfica, indicando uma diferenciação alopátrica das espécies através da formação de 

paleoarcos em decorrência da dinâmica andina; a hipótese de Rios, indicando uma 

fragmentação das biotas subsequentes ao estabelecimento final do canal principal dos rios da 

América do Sul e; a hipótese Hidrogeológica. 

Esta última hipótese, formalizada como tal por Montoya-Burgos, 2003, está baseada 

em resultados do trabalho de Lundberg et. al., 1998, onde indica que a maior parte da 

diversidade de peixes de água doce pode ser o resultado de alterações paleohidrológicas 

originando capturas de cabeceiras de rios ou conexões temporárias entre as principais 

drenagens promovendo assim a dispersão seguidas de divergência alopátrica. 

Segundo os resultados obtidos por este estudo, a hipótese Hidrogeológica se manifesta 

como a explicação mais parcimoniosa para a topologia dos nossos resultados, corroborando a 

relação mais basal entre exemplares da Bacia do Paraná – Paraguai e a Bacia da Amazônia, 

tanto para o complexo de Potamotrygon motoro e Synbranchus marmoratus. 

Os ancestrais destas espécies provavelmente invadiram as águas das cabeceiras da 

Bacia do Paraná - Paraguai numa das conexões entre essas bacias como a relatada por 

Lundberg, 1998 e corroborada por Hubert, 2007. Os resultados apresentados por eles indicam 

uma conexão entre as cabeceiras dos rios do leste da Amazônia e o noroeste da Bacia Paraná-

Paraguai no final do Mioceno, onde o alagamento ao leste da Amazônia (Bacia de Anti-pais) 

resultou no transbordamento e subsequente quebra do Arco do Purus, estabelecendo assim a 

drenagem transcontinental atual do Amazonas (Lundberg et al., 1998). 

Por outro lado, a hipótese dos Museus se apresenta como a mais parcimoniosa para 

explicar as relações entre exemplares mais derivados dos dois complexos de espécies 

analisados, relacionando a Bacia Paraná – Paraguai e a bacia do Alto Paraná. Esta hipótese 

proposta por Haq et al., 1987, e sustentada por Hubert & Renno, 2006 e Hubert, 2007, propõe 

que o aumento do nível do mar em até 100 m aproximadamente há 5-4 Ma e as consequentes 

ingressões marinhas na plataforma continental teriam isolado áreas de maior altitude, criando 

assim refúgios de água doce e influenciando profundamente a distribuição dos peixes 

Neotropicais.  

Segundo Hubert & Renno, 2006, uma série de refúgios foram postulados para a 

América do Sul, sendo um deles na bacia Paraná – Paraguai (Figura 56). Desta forma, 

provavelmente o aumento do nível do mar afetando o sul da região Neotropical, resultou no 

isolamento de espécies como as de Potamotrygon motoro e de Synbranchus marmoratus nas 

áreas mais elevadas como as do Alto Paraná, ocasionando assim processos de diferenciação 

destas espécies nestes refúgios. Segundo a hipótese dos Museus, posteriormente teria havido 
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uma re-colonização das regiões mais baixas durante os períodos de regressão marinha e um 

acumulo de espécies nestas regiões. 

 

Figura 56 - Refúgios de água doce durante as ingressões marinhas do Mioceno-Plioceno.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Legenda: I, Noroeste; II, Rio da Prata; III, São Francisco; IV, Parnaíba; V, Alto Amazonas; VI, Guiana; VII, 

Tocantins-Xingu; VIII, Orinoco. Números em algarismos arábicos indicam possíveis rotas de 

dispersão.  

Fonte: Hubert et al. (2007). 

 

 

A historia da biogeografia dos peixes de agua doce da América do sul apresenta uma 

complexidade maior do que o esperado. Analisando nossos resultados relacionando-as com as 

melhores hipóteses que as expliquem e, concordando com Hubert & Renno, 2006, tudo indica 

que em vez de haver um único processo predominante, o estabelecimento da fauna atual de 

peixes de água doce da América do Sul é o resultado de uma interação complexa entre 

incursões marinhas, elevação dos paleoarcos e conexões históricas entre os rios. 

Infelizmente, estudos biogeográficos em grande escala ainda são escassos para peixes 

neotropicais devido à escassez de hipóteses filogenéticas robustas e, estudos taxonômicos 

superficiais ou conhecimento detalhado da distribuição geográfica de varias espécies. 

Portanto, estudos filogenéticos assim como genética populacional proporcionariam melhorias 

significativas na compreensão da evolução dos rios da América do Sul e suas respectivas 

biotas. Por outro lado, esta questão ainda constitui um desafio considerável. 
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CONCLUSÕES E PERSPECTIVAS  

 

 

 O presente trabalho teve como objetivo principal realizar um estudo filogeográfico de 

dois complexos de espécies neotropicais, Potamotrygon motoro (Muller & Henle, 1841) e 

Synbranchus marmoratus (Bloch, 1795). Para tal fim, foi realizada uma comparação da 

morfologia de espécimes das duas espécies distribuídas nas diferentes bacias hidrográficas 

principais (Amazônica e Paraná-Paraguai), assim como uma análise filogenética molecular 

das mesmas.  

 

Desta forma podemos concluir sobre o ponto de vista morfológico que: 

 

- A descrição detalhada de exemplares catalogados como Potamotrygon motoro, coletados em 

rios da Amazônia e no Rio Paraguai da Bacia Paraná – Paraguai viabilizou a identificação de 

características morfológicas próprias para os espécimes provenientes das diferentes bacias. 

Posteriormente, a comparação morfológica gerou novos caracteres, além dos já descritos na 

literatura, para a utilização dos mesmos numa análise filogenética baseada em dados 

morfológicos.  

 

- O resultado da análise filogenética, com base em caracteres morfológicos do complexo 

Potamotrygon motoro, apresenta uma relação entre os espécimes provenientes da Bacia 

Paraná – Paraguai (Baixo Paraná) com exemplares da Bacia dos rios da Amazônia (Rio Xingu 

e Rio Caiapó). Por outro lado, os espécimes do Alto Paraná formam um clado, corroborando 

assim a presença de espécies crípticas dentro do complexo Potamotrygon motoro. 

 

- O exemplar PNT307 de Potamotrygon sp. é parte do complexo Potamotrygon motoro (clado 

A5), sendo aqui considerado como o grupo irmão do espécime LIA2018 de Potamotrygon 

motoro coletado no Rio Xingu. 

 

- Da mesma forma, a redescrição morfológica de exemplares catalogados como Synbranchus 

marmoratus, analisados nas diferentes bacias hidrográficas, diferenciam este complexo de 

espécie por bacias. Havendo, desta forma, a existência de possíveis espécies crípticas dentro 

deste complexo. 
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Sobre ponto de vista molecular concluímos que:  

 

- A análise filogenética do complexo Potamotrygon motoro apresenta uma relação semelhante 

à análise morfológica entre os exemplares analisados, indicando uma relação entre os 

exemplares da Bacia do Alto Paraná e do Rio Paraguai (Bacia Paraná – Paraguai) e uma 

relação entre exemplares do Rio Paraguai e do Rio Caiapó (Amazonas), corroborando a 

presença de espécies crípticas dentro do complexo. 

 

- A análise filogenética do complexo Synbranchus marmoratus exibe um padrão de 

distribuição inédito entre os exemplares analisados neste estudo.  Desta forma o clado I 

apresenta espécimes do Chaco Paraguaio – Alto Paraná, formando um grupo monofilético 

relacionado a espécimes do Rio Xingu da Bacia Amazônica. 

 

- O exemplar LIA2020 não se trata de Synbranchus marmoratus devido à elevada distância 

genética apresentada com todas as outras sequências e sustentada por uma anatomia externa 

fora dos padrões característicos para esta espécie. 

 

- O exemplar LIA2026 não se trata de Synbranchus marmoratus e também não pode ser 

considerada uma espécie semelhante a LIA2020 devido ao fato de que estas apresentam uma 

distância genética de 13,2% entre elas além de características morfológicas externas distintas. 

 

  Por fim:  

 

- A utilização do marcador molecular COI junto com uma descrição morfológica detalhada 

dos espécimes analisados mostrou-se satisfatória para o reconhecimento da presença de 

espécies crípticas dentro do complexo Potamotrygon motoro e Synbranchus marmoratus 

distribuídos nas diferentes bacias. 

 

- Com base na correlação das topologias obtidas a partir das análises filogenéticas e com o 

padrão de distribuição dos exemplares analisados, foi estabelecida a probabilidade dos 

processos vicariantes que explicam as relações observadas nas análises a partir de dados da 

geologia histórica. Desta forma, as relações entre exemplares da Bacia Amazônica e Bacia 

Paraná–Paraguai podem ser explicadas por intermédio da Hipótese Hidrogeológica, seguida 
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pelas relações entre os Rios Paraguai e o Alto Paraná explicadas por médio da Hipótese dos 

Museus.   

 

Perspectivas futuras:  

 

- Descrever as diversas espécies que compõem os complexos anatômicos de Potamotrygon 

motoro e Synbranchus marmoratus;  

 

- Descrever os complexos anatômicos de espécimes das localidades onde foram utilizados 

unicamente dados moleculares;  

 

- Aplicar a metodologia do Relógio Molecular a fim de precisar as cladogênesis.   
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APÊNDICE A  - Valores de distância genética entre as sequências de Potamotrygon 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 

1 PNT519 

            2 PNT520 0.000 

           3 PNT521 0.078 0.078 

          4 PNT307 0.036 0.036 0.071 

         5 LIA2018 0.038 0.038 0.075 0.028 

        6 JN989158 0.042 0.042 0.078 0.005 0.034 

       7 JN184083 0.234 0.234 0.267 0.234 0.224 0.236 

      8 KU288990 0.000 0.000 0.078 0.036 0.038 0.042 0.234 

     9 KF899500 0.277 0.277 0.259 0.249 0.250 0.241 0.274 0.277 

    10 JN989145 0.028 0.028 0.067 0.014 0.024 0.020 0.224 0.028 0.259 

   11 JN989157 0.036 0.036 0.071 0.000 0.028 0.005 0.234 0.036 0.249 0.014 

  12 JN989155_ 0.040 0.040 0.076 0.004 0.032 0.002 0.234 0.040 0.242 0.018 0.004 
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APÊNDICE B- Cladograma da análise filogenética molecular do complexo de Potamotrygon 

motoro com o grupo externo incluído na análise e valores de Bootstrap. 
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APÊNDICE C - Valores de distância genética entre as sequências de Synbranchus

  

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 

1 PNT457 

                           2 PNT458 0.003 

                          3 PNT460 0.095 0.095 

                         4 PNT461 0.093 0.093 0.010 

                        5 CHPA07 0.046 0.046 0.107 0.104 

                       6 CHPA11 0.003 0.003 0.095 0.093 0.042 

                      7 PNT517 0.104 0.099 0.116 0.116 0.101 0.104 

                     8 PNT518 0.104 0.104 0.111 0.113 0.104 0.099 0.081 

                    9 PNT484 0.016 0.016 0.097 0.100 0.053 0.012 0.104 0.097 

                   10 LIA2020 0.129 0.132 0.136 0.139 0.134 0.132 0.130 0.130 0.129 

                  11 LIA2026 0.108 0.103 0.128 0.123 0.108 0.103 0.058 0.087 0.099 0.132 

                 12 NC003192 0.304 0.297 0.315 0.316 0.315 0.301 0.320 0.327 0.312 0.337 0.288 

                13 GU701491 0.014 0.014 0.095 0.098 0.050 0.010 0.106 0.095 0.002 0.132 0.101 0.308 

               14 GU701492 0.014 0.014 0.095 0.098 0.050 0.010 0.106 0.095 0.002 0.132 0.101 0.308 0.000 

              15 GU701493 0.093 0.093 0.002 0.009 0.104 0.093 0.113 0.108 0.095 0.134 0.125 0.319 0.093 0.093 

             16 GU701494 0.014 0.014 0.095 0.098 0.050 0.010 0.106 0.095 0.002 0.132 0.101 0.308 0.000 0.000 0.093 

            17 GU701496 0.093 0.093 0.002 0.009 0.104 0.093 0.113 0.108 0.095 0.134 0.125 0.319 0.093 0.093 0.000 0.093 

           18 GU701497 0.014 0.014 0.095 0.098 0.050 0.010 0.106 0.095 0.002 0.132 0.101 0.308 0.000 0.000 0.093 0.000 0.093 

          19 ITAPE291-15 0.104 0.104 0.115 0.118 0.113 0.104 0.075 0.012 0.101 0.132 0.088 0.318 0.099 0.099 0.113 0.099 0.113 0.099 

         20 ITAPE292-15 0.104 0.104 0.115 0.118 0.113 0.104 0.075 0.012 0.101 0.132 0.088 0.318 0.099 0.099 0.113 0.099 0.113 0.099 0.000 

        21 ITAPE293-15 0.115 0.115 0.127 0.130 0.128 0.115 0.088 0.023 0.113 0.148 0.101 0.333 0.111 0.111 0.125 0.111 0.125 0.111 0.010 0.010 

       22 ITAPE290-15 0.333 0.337 0.352 0.361 0.349 0.341 0.368 0.331 0.354 0.343 0.379 0.388 0.350 0.350 0.356 0.350 0.356 0.350 0.320 0.320 0.338 

      23 HM404979 0.007 0.007 0.100 0.098 0.042 0.003 0.104 0.099 0.016 0.132 0.103 0.301 0.014 0.014 0.097 0.014 0.097 0.014 0.104 0.104 0.118 0.341 

     24 HM405240 0.101 0.101 0.118 0.115 0.106 0.097 0.085 0.005 0.099 0.132 0.092 0.320 0.097 0.097 0.115 0.097 0.115 0.097 0.018 0.018 0.028 0.324 0.097 

    25 HM405241 0.101 0.101 0.118 0.115 0.106 0.097 0.085 0.005 0.099 0.132 0.092 0.320 0.097 0.097 0.115 0.097 0.115 0.097 0.018 0.018 0.028 0.324 0.097 0.000 

   26 JX111854 0.053 0.048 0.107 0.104 0.005 0.048 0.104 0.111 0.059 0.137 0.108 0.308 0.057 0.057 0.104 0.057 0.104 0.057 0.121 0.121 0.136 0.353 0.048 0.113 0.113 

  27 HM902742 0.014 0.014 0.095 0.098 0.050 0.010 0.106 0.095 0.002 0.132 0.101 0.308 0.000 0.000 0.093 0.000 0.093 0.000 0.099 0.099 0.111 0.350 0.014 0.097 0.097 0.057 
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APÊNDICE D - Cladograma da análise filogenética molecular do complexo de 

Synbranchus marmoratus com o grupo externo incluido e valores de Bootstrap 
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ANEXO A – Chave de identificação do gênero Potamotrygon proposta por Rosa 1985 

 

Chave de identificação para as espécies do gênero Potamotrygon (aplica-se a espécimes adultos 

e subadultos; 

 

 

1a.Coloração dorsal do disco geralmente com ocelos de cores variadas, desde o branco, amarelo 

e laranja até o vermelho intenso, e circundados por um anel negro, seu diâmetro maior que o 

diâmetro horizontal dos olhos ………………….…………….…………………….................... 2  

 

1b. Superfície dorsal do disco geralmente sem ocelos maiores que o diâmetro horizontal dos 

olhos; pequenos ocelos podem estar presentes na periferia do disco ………….........................5  

 

2a. Ocelos da superfície dorsal do disco geralmente distribuídos em um padrão regular de 

círculos concêntricos; ocelos geralmente circulares, raramente fusionados dois a dois, reduzidos 

em tamaño e número ou mesmo ausentes, sua cor de amarelo a laranja; cauda sem ocelos; 

espécie amplamente distribuída, encontrada nas bacias dos rios Orinoco (Colômbia e 

Venezuela), Amazonas (Colômbia, Brasil, Equador, Peru, Bolívia e Venezuela), Mearim e 

Parnaíba (Brasil), assim como na Guiana, Suriname, Guiana Francesa, e na bacia do rio Paraná-

Paraguai (Argentina, Brasil, Paraguai e Uruguai) 

………...…..................................................................................................Potamotrygon motoro  

 

2b. Ocelos da superfície dorsal do disco geralmente distribuídos irregularmente sem formar um 

padrão de círculos concêntricos ……………….……………….…………….………..................3  

 

3a. Ocelos da superfície dorsal do disco laranja intenso a vermelho, de forma irregular, ovais ou 

fusionados dois a dois, e rodeados por anéis negros relativamente largos; espécie distribuída na 

bacia do rio Corantijn no Suriname …………….................................Potamotrygon boesemani  

 

3b. Ocelos da superfície dorsal do disco circulares ou com formatos irregulares, lunados, por 

vezes fusionados dois a dois, sua cor de branco a amarelo; caudacom ocelos similares aos do 

disco, desde sua base até a inserção do espinho serrilhado …………….….................................4  

 

4a. Ocelos da superfície dorsal do disco distribuídos irregularmente ou excepcionalmente em 

um padrão circular; ocelos circulares ou irregulares, ocasionalmente como centro negro; dentes 

relativamente grandes e largos, com formato tetragonal ou hexagonal, em 14 a 26 fileiras 
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longitudinais na mandíbula superior; espécie distribuída na bacia dos rios Tocantins e Araguaia 

no Brasil …….……………………...….……….....................……..……... Potamotrygon henlei  

 

4b. Ocelos da superfície dorsal do disco distribuídos irregularmente ou excepcionalmente em 

um padrão circular; ocelos circulares ou irregulares, ocasionalmente como centro negro; dentes 

relativamente pequenos, com formato tetragonal, em 23 a 25 fileiras longitudinais na mandíbula 

superior; espécie distribuída na bacia dos rios Xingúe Iriri no Brasil 

…….…….…………….………….............…………………...………......Potamotrygon leopoldi 

 



190 

 

ANEXO B – Chave de identificação para Synbranchus proposta por Rosen & 

Greenwod 1976;  

 

BB. Gill opening porelike and flanked by deep folds, or of variable size, obtusely triangular or 

crescentic and internally attached to isthmus; eye on or posterior to a vertical through upper lip; 

branchiostegals four to six, not extending back to cleithral symphysis or, when extending back 

to cleithra, with the distal half of each ray -much less well ossified than proximal part in 

specimens over 150 mm. and little if at all ossified in specimens under 150 mm. in total length; 

first epibranchial without a deep notch for interarcual bone; shoulder girdle connected to skull 

or not; articular bone of lower jaw without a distinct coronoid prominence or with a specialized 

coronoid process that is wider at the tip than at the base, set off sharply from the dorsal edge of 

the articular, and sloped forward.................................................................................................C 

 

C. Gill opening porelike and flanked by deep folds and free from isthmus; a distinct, 

somewhat swollen upper lip fold present; holobranchs well developed on four arches; 

branchial vascular system normal, with the efferent arteries joining paired lateral aortae; 

in the ventral gill arch skeleton, basibranchials two and three present and well 

developed, and first ceratobranchials in the same plane as and articulating with the first 

hypobranchials; in the dorsal gill arch skeleton, second pharyngobranchials, when 

present (in most cases), directed anteromedially and not parallel with the long axis of 

the second epibranchial; neotropical 

...................................................................................................................... Synbranchus  

 

a. Body coloration gray or clouded, with a broad, pale band middorsally 

bordered by slender dark lines and a series of whitish spots; caudal 

peduncle 35 to 37 percent of total length; neural spines of abdominal 

region long and slender, longer than the distance between any two 

succeeding spines; parietal bones rounded anteriorly; supernumerary 

efferent (dorsal) branchial arteries on first two gill arches emptying into 

a median sinus within the buccopharyngeal epithelium; Rio Madeira, 

Bolivia................................................................. Synbranchus madeirae. 

 

aa. Body coloration speckled or blotched; caudal peduncle 23 to 34 

percent of total length; neural spines of abdominal region short and 

stout, not longer than the distance between any two succeeding 

spines; parietal bones rectangular anteriorly or distinctly squared 
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off in examples more than 200 mm.; branchial arteries normal, 

without supernumerary elements, the efferent vessels emptying into 

paired lateral aortae; Argentina north to Pacific slope of 

Guatemala............................................Synbranchus marmoratus 

  

CC. Gill opening triangular or crescentic, without lateral folds, and internally attached 

to isthmus; upper lip jowllike, without a separate or swollen fold; gills, when present, 

reduced to single row of filaments on arches one to three, or represented by a thin ridge 

of tissue; branchial vascular system with efferent and afferent arteries of the fourth gill 

arch joined to form single continuous vessel that merges dorsomedially with its 

counterpart to form an unpaired dorsal aorta; in ventral gill arch skeleton basibranchials 

greatly reduced or absent in most cases, and first ceratobranchials displaced medially 

and not articulating with the first hypobranchials; in dorsal gill arch skeleton, second 

pharyngobranchial, when present, not directed anteromedially; Old 

World...........................................................................................................Monopterus  


