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RESUMO

Tendo em vista que elasmobrânquios são animais de alta importância ecológica, apresentando 

encéfalos com inovações e padrões mantidos pela maioria dos vertebrados, entender como tal 

encéfalo se organiza representa um passo importante para compreender como esses animais 

se comportam e lidam com os mais diversos desafios impostos a eles. Os encéfalos de treze 

espécies de elasmobrânquios, sendo quatro espécies já trabalhadas em literatura, juntamente 

ao de nove espécies nunca estudadas neste âmbito, foram analisados, buscando estabelecer 

conexões entre sua organização e os hábitos de vida de cada espécie. Para a comparação, o 

volume relativo de cada região encefálica foi averiguado e as espécies foram divididas em 

três hábitos: demersal, pelágico e batipelágico. Aproximadamente 27% das espécies tiveram 

encéfalos semelhantes entre si e se observou a formação de dois grandes grupos. Além disso, 

as  distribuições  volumétricas  nos  encéfalos  das  espécies  apresentando  os  três  diferentes 

hábitos apresentaram-se diferentes entre si, indicando que o ambiente exerce certa influência 

na organização encefálica. Nota-se que a organização encefálica varia entre as espécies e que, 

de maneira geral, espécies com hábitos semelhantes foram agrupadas, independentemente de 

relações  filogenéticas.  Isso  é  reforçado  especialmente  pelo  posicionamento  de  Squatina 

guggenheim e Isurus oxyrinchus no dendrograma.  S. guggenheim, o único tubarão demersal 

deste trabalho, ficou próximo de todas as outras raias demersais, enquanto I. oxyrinchus foi a 

única espécie a ficar afastada tanto de outras espécies de mesmo hábito quanto de outras 

espécies de tubarões analisadas, provavelmente devido ao tamanho de seu telencéfalo, que foi 

semelhante ao de diversas outras raias demersais.  Neste trabalho, os maiores telencéfalos 

foram registrados em espécies pelágicas e batipelágicas, o que vai de encontro com o que já é 

conhecido em literatura. Apesar de não ter sido realizada uma análise funcional, o presente 

trabalho corrobora, de maneira geral, com a hipótese levantada aqui e em outros estudos de 

que  os  encéfalos  dos  elasmobrânquios  podem  ter  evoluído  em  resposta  aos  hábitos 

específicos de cada espécie, em vez de serem determinadas estritamente pela sua linhagem 

evolutiva.  Tendo  em  vista  que  apenas  16%  das  espécies  descritas  de  elasmobrânquios 

possuem investigações sobre a sua neurobiologia, além do fato de ser o primeiro trabalho da 

área no Atlântico Sudoeste, nota-se ainda um grande déficit de informações na área. Assim, 

sugere-se  a  ampliação  desses  tipos  de  estudos,  pois  podem auxiliar  no  entendimento  de 

aspectos ecológicos desses animais.

Palavras chave: Tubarões; Raias; Sistema nervoso; Neuroecologia.



ABSTRACT

Considering elasmobranchs are animals of high ecological importance, showing encephalic 

innovations  and  patterns  kept  by  most  vertebrates,  understanding  how  said  encephalon 

organizes represents an important step towards understanding how these animals behave and 

deal with the challenges imposed to them. The encephalons of thirteen elasmobranch species, 

being four species already investigated in literature, along with those of nine species never 

studied in this scope, were analyzed, seeking to establish connections between their  brain 

organization and the life habits of each species. To compare them, the relative volume of 

each encephalic  region was accessed and the  species  were  divided between three  habits: 

demersal,  pelagic  and  bathypelagic.  Volumetric  distribution  in  the  brains  of  the  species 

present in the three habitats differed from each other, corroborating the hypothesis raised by 

other  authors  that  the  environment  exerts  certain  influence  on  brain  organization. 

Furthermore, approximately 27% of the species had similar brains, and the formation of two 

major  groups  among  the  analyzed  species  was  observed.  Noticeably,  brain  organization 

varies  among  species  and,  generally,  species  with  similar  habits  were  grouped  together, 

regardless of phylogenetic relationships.  This is reinforced especially by the placement of 

Squatina guggenheim and  Isurus oxyrinchus in  the dendrogram.  S. guggenheim, the only 

demersal shark in this study, was closer to all other demersal ray species, while I. oxyrinchus 

was the only species to remain distinct from other species of the same habitat, as well as from 

other analyzed shark species, likely due to the size of its telencephalon, which was similar to 

that of several other demersal rays. In this study, the largest telencephalons were recorded in 

pelagic and bathypelagic species, which matches what has been found in previous literature. 

Although no functional analyses were conducted,  the present study generally corroborates 

with the hypothesis put forth here and in other studies that the brains of elasmobranchs may 

have evolved in response to the specific habits of each species,  rather than being strictly 

determined  by  their  evolutionary  lineage.  Considering  that  only  16%  of  described 

elasmobranch species have some sort of investigations into their neurobiology, in addition to 

this being the first work of its kind in the Southwest Atlantic, there is still a significant deficit 

of information in the field. Therefore, it is suggested the expansion of these types of study, as  

they can aid in the understanding of ecological aspects of these animals.

Keywords: Sharks; Rays; Nervous system; Neuroecology.
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1. INTRODUÇÃO

 A classe Chondrichthyes é composta por aproximadamente 1360 espécies viventes, 

representando uma linhagem de divergência antiga na árvore evolucionária dos vertebrados 

(EBERT et al., 2021; LAST, 2007; 2016). São observadas duas subclasses: Holocephalii (57 

espécies), representada pelas quimeras e Elasmobranchii, representada pelos tubarões e raias 

(GADIG;  ROSA,  2023).  Dentro  de  elasmobrânquios,  são  englobadas  duas  superordens: 

Batoidea  (raias),  com  669  espécies  válidas,  e  Selachii  (tubarões  modernos),  com  537 

espécies válidas (GADIG; ROSA, 2023; EBERT  et al., 2021; LAST, 2016). Por ser um 

grupo  muito  biodiverso,  os  elasmobrânquios  apresentam uma  grande  gama de  habitats, 

contemplando  desde  ambientes  completamente  pelágicos  até  ambientes  bentônicos 

(CAILLIET,  2005;  MUSICK,  2004),  bem como  ocupam  diferentes  posições  na  cadeia 

trófica. Tubarões de maior porte, como os tubarões-martelo, Sphyrna sp., são considerados 

predadores de topo, ao passo que alguns de menor porte,  como  Squatina guggenheim  e 

Rhizoprionodon lalandii são mesopredadores (BORNATOWSKI, 2014).

Em cascatas tróficas, os efeitos bottom-up e top-down, quando ocorrem de maneira 

natural, desempenham papeis cruciais na manutenção dos ecossistemas (MORAN, 1996). 

Porém, a retirada gradual ou abrupta de um predador do ambiente pode causar impactos 

significativos na teia alimentar. A hipótese da liberação de mesopredadores sugere que a 

remoção  de  um predador  de  topo resulta  em um aumento  substancial  na  população  de 

mesopredadores, ao passo que a população de suas presas diminui (SOULÉ, 1988). A taxa 

com que determinada espécie consegue repor indivíduos de sua população está diretamente 

ligada à sua capacidade de resistir ou se recuperar de tal impacto (LOWERRE-BARBIERI 

et al., 2017).

Elasmobrânquios  estão  entre  os  animais  com  as  taxas  máximas  de  crescimento 

populacional intrínseco mais baixas e com longos períodos de duplicação populacional, que 
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podem se estender por mais de 30 anos (FINUCCI, 2024). Devido a essas características 

biológicas,  os elasmobrânquios são um dos grupos mais ameaçados mundialmente e, de 

acordo com a Lista  Vermelha  de Espécies  Ameaçadas  (IUCN, 2024),  aproximadamente 

35% de suas espécies apresentam algum grau de risco de extinção. A principal ameaça para 

o grupo é a sobrepesca, seja como fauna acompanhante ou como alvo (STEVENS et. al., 

2000; VÖGLER et al., 2003), pois as populações são incapazes de repor seus indivíduos na 

mesma taxa em que eles são eliminados, podendo levar até décadas para uma recuperação 

populacional  satisfatória  (STEVENS  et al.,  2000). Concomitante a isso, há uma falta de 

controle  na  comercialização  destes  animais  e  escassez  de  políticas  de  conservação  dos 

mesmos (BORNATOWSKI, 2014). 

Reduzir as taxas de defaunação requer a implementação de políticas de conservação 

baseadas em dados científicos atuais sobre a taxonomia, ecologia e estado de conservação 

das espécies. Porém, o entendimento que se tem da biologia básica de muitas espécies é 

inadequado (SANDOVAL-CASTILLO, 2019). Além disso, as informações existentes, na 

maioria das vezes, são taxonomicamente (DONALDSON  et al., 2016) e geograficamente 

(MEIJAARD  et  al.,  2015)  enviesadas.  Além disso,  apesar  de  diversos  elasmobrânquios 

terem certa  importância  econômica  (MYRICK,  2014),  a  maioria  das  espécies  ainda  foi 

pouco estudada (ALENCAR, 2021; DOMINGUES et al., 2018; SANDOVAL-CASTILLO, 

2019). Tendo isso em mente, encontrar outros meios de investigar a ecologia desses animais 

pode ser de grande ajuda para cobrir as lacunas que existem nessa área.

Já  foram encontradas  evidências  de que  diversos  fatores  ecológicos,  como dieta, 

habitat e comportamentos sociais, estão relacionados com padrões de organização encefálica 

(NORTHCUTT,  1977,  1989;  YOPAK, 2012;  YOPAK  et  al.,  2007)  e  que  variações  no 

encéfalo, na maioria das vezes, não podem ser explicadas por relações filogenéticas. Tais 

variações, denominadas de cerebrótipo (CLARK et al., 2001; IWANIUK; HURD, 2005), de 
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maneira  geral refletem similaridades  ecológicas,  onde padrões de organização encefálica 

semelhantes são encontrados em animais com estilos de vida parecidos em termos de, por 

exemplo, estratégia de caça, padrão de movimentação, estratégias reprodutivas, etc. Isso é 

verdadeiro  para  diversos  grupos,  como  peixes  teleósteos  (KOTRSCHAL; 

PALZENBERGER,  1992;  HUBER  et  al.,  1997;  KOTRSCHAL  et  al.,  1998),  aves 

(IWANIUK; HURD, 2005), mamíferos (CLARK et al.,  2001; DE WINTER; OXNARD, 

2001) e elasmobrânquios (YOPAK et al., 2007).

Os condrictes foram os primeiros  animais  a apresentarem um cerebelo verdadeiro, 

caracterizando  o  arquétipo  cerebral  homólogo  de  vertebrados  (tripartite)  (STRIEDTER, 

2005),  sendo  rostrocaudalmente  constituído  de  prosencéfalo  (telencéfalo  e  diencéfalo), 

mesencéfalo  e  rombencéfalo  (cerebelo  e  medula  oblongata)  (YOPAK,  2012),  conforme 

demonstrado na Figura 1. Por ocuparem uma grande gama de nichos aquáticos (MUSICK et 

al.,  2004),  os  elasmobrânquios  apresentam  variações  encefálicas  consideráveis 

(NORTHCUTT 1977, 1978; YOPAK et al., 2007; YOPAK, 2008; LISNEY et al.  2008) e, 

também, estreitas relações entre tamanho cerebral e encefalização com o tamanho corporal, 

principalmente se comparados a outros vertebrados ectotérmicos (BAUCHOT et al., 1976). 

As  funções  das  diferentes  regiões  encefálicas  em  elasmobrânquios  ainda  vêm  sendo 

discutidas na literatura recente (ALENCAR, 2021). 
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Figura  1. Vista  dorsal  e  lateral  de  encéfalos  de  Carcharhinus  leucas (A-D)  e 
Orectolobus  ornatus (E-H),  ilustrando  as  cinco  regiões  encefálicas.  Encéfalos  não 
estão em escala. Adaptado de YOPAK et al., 2007.

O cerebelo é uma região com funções ainda a serem debatidas (MONTGOMERY et  

al., 2012; BAUMANN et al.  2014), porém evidências apontam para funções de modulação 

de atividades motoras, correção de erros na movimentação e rastreamento/monitoramento de 

presas  (YOPAK,  2012).  O  mesencéfalo,  por  sua  vez,  é  uma  região  que  está  associada 

principalmente  ao  processamento  de  informações  visuais  e  também  está  envolvido  na 

integração de estímulos eletro e mecanosensoriais (YOPAK, 2012, 2022). Vale ressaltar que 

o mesencéfalo é, muitas vezes tratado como “brain-stem” ou “tronco encefálico”, divisão que 
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inclui a medula oblongata e o mesencéfalo.  O bulbo olfatório é o responsável por captar 

informações químicas na água, caracterizando o olfato dos elasmobrânquios (YOPAK, 2014). 

Antigamente,  acreditava-se  que  o  telencéfalo  era  inteiramente  dominado  por  estímulos 

olfatórios (KAPPERS, 1906; JOHNSTON, 1911; BÄCKSTRÖM, 1924). Atualmente, já foi 

demonstrado  que  essa  área  funciona  de  maneira  similar  ao  de  outros  vertebrados 

(NORTHCUTT,  1989)  e  que  apenas  uma porção recebe  projeções  olfatórias  secundárias 

(SMEETS,  1998;  HOFMANN;  NORTHCUTT,  2008).  Artigos  já  evidenciaram  que  o 

telencéfalo  contribui  de forma significativa  para o processamento  e modulação de outros 

sentidos além do olfato, assim como funções cognitivas mais elaboradas (EBBESSON, 1972; 

SMEETS,  1998;  HOFMANN;  NORTHCUTT,  2008).  Pouco  se  sabe  sobre  as  funções 

específicas do diencéfalo (YOPAK, 2012), mas ele apresenta as mesmas divisões dos outros 

vertebrados:  epitálamo,  tálamo e hipotálamo,  então se acredita  que suas  funções também 

sejam similares (NORTHCUTT, 1989).

Mesmo sendo um grupo chave na evolução do cérebro de vertebrados (YOPAK et al., 

2010),  ainda  existem  poucos  dados  quanto  ao  tamanho  relativo  das  diferentes  áreas  do 

encéfalo desses animais em relação às outras classes de vertebrados, como peixes teleósteos 

(YOPAK  et al., 2007) e estudos com a proposta de averiguar tais diferenças no tamanho 

relativo de cada região são escassos sendo que poucos relacionam dados morfológicos com 

dados funcionais, como a ecologia dos animais (ALENCAR, 2021). Fazer essa associação 

pode se  mostrar  um meio  eficaz  de  prever  a  ecologia  das  espécies  de  elasmobrânquios, 

mesmo sem ter acesso ao animal em seu habitat natural.

Sendo assim,  a  hipótese  do presente trabalho é  que espécies  com hábitos  de vida 

semelhantes  apresentam cerebrótipos  semelhantes.  Então,  ao  observar  o  cérebro,  também 
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pode ser possível ter uma ideia da ecologia de determinada espécie, mesmo sem acesso ao 

animal vivo em seu habitat.

2. OBJETIVOS

2.1 Geral

Avaliar se o hábito de vida de espécies de elasmobrânquios está relacionado com suas 

características encefálicas, comparando diferentes espécies.

2.2 Específicos

 Dimensionar  o  volume  (dados  anatômicos)  das  diferentes  regiões  encefálicas 

(telencéfalo,  mesencéfalo,  diencéfalo,  cerebelo  e  medula)  de  espécies  de 

elasmobrânquios e compará-las entre si.

 Correlacionar os dados anatômicos com a função neurológica de cada região, bem 

como com o hábito de vida de cada espécie.

 

3. METODOLOGIA

3.1 Espécimes

Foram  analisados  indivíduos  de  treze  espécies,  sendo  cinco  tubarões  (Isurus 

oxyrinchus, Prionace glauca, Sphyrna lewinii, Sphyrna zygaena  e Squatina guggenheim) e 

oito  raias  (Atlantoraja  castelnaui,  Dasyatis  hypostigma,  Gymnura  altavela,  Myliobatis  

goodei,  Pseudobatos  horkelii,  Rhinoptera  bonasus,  Sympterygia  acuta  e Sympterygia  

bonapartii) (Tabela 2). Os indivíduos analisados foram obtidos como fauna acompanhante da 

pesca artesanal1 de duas comunidades na Ilha de Florianópolis, sendo uma localizada na praia 

1 Licença SISBio: 74162
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dos Ingleses e a outra na praia do Pântano do Sul, sendo congelados dentro de algumas horas 

após  o  desembarque.  As  coletas  foram  efetuadas  com  aviso  prévio  dos  pescadores  e 

ocorreram entre os anos de 2019 e 2023. Alguns exemplares de  I. oxyrinchus  (n = 15), P.  

glauca  (n  =  9)  e  S.  guggenheim (n  =  2)  foram  doados  pelo  Laboratório  de  Dinâmica 

Populacional Pesqueira do Instituto de Oceanografia da Universidade Federal do Rio Grande 

(FURG).   Os  indivíduos  foram identificados  até  o  nível  de  espécie  a  partir  de  literatura 

especializada (BORNATOWSKI; ABILHOA, 2012; GOMES et al., 2019). 

3.2 Preparo do material

  Os espécimes adquiridos foram congelados o mais rápido possível após a obtenção. 

Para  a  fixação  dos  tecidos,  as  cabeças  foram  descongeladas  e  os  encéfalos  foram 

completamente removidos, sendo separados da medula espinhal caudal até a porção caudal 

da fossa rombóide na região do primeiro nervo espinhal  cervical  completo,  seguindo as 

instruções  de  Northcutt,  1977,  e  submersos  em uma solução  de  Álcool,  Formaldeído  e 

Ácido Acético (AFA), onde permaneceram por uma semana, conforme descrito por Demski 

e Northcutt (1996).

Após esse período, os encéfalos foram retirados da solução AFA e armazenados em 

álcool 97%. O material foi medido, com auxílio de um paquímetro digital, com precisão de 

uma casa  decimal,  e  pesado em uma balança  de  precisão,  levando  em conta  duas  casas 

decimais.  Possíveis  alterações  nessas  medidas  ocasionadas  pelo  processo  de  fixação  não 

foram levadas em conta na elaboração do trabalho.

3.3 Organização encefálica

Após  a  pesagem  total  do  encéfalo,  as  diferentes  regiões  encefálicas  (telencéfalo, 

diencéfalo, mesencéfalo, cerebelo e medula) foram separadas com um bisturi, de acordo com 
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a descrição de Northcutt (1977). O limite caudal do telencéfalo foi determinado como um 

plano que se estende da fronteira caudal do quiasma óptico. O limite caudal do diencéfalo foi 

determinado com um plano que se estende do polo rostral do tectum óptico até o polo caudal 

do infundíbulo.  Os nervos  ópticos  não foram incluídos  na pesagem do diencéfalo,  sendo 

seccionados  dentro  de  2mm do quiasma.  Para  o  cerebelo,  foi  considerado todo  o  tecido 

situado dorsalmente a uma transecção rostro-caudal logo abaixo do lábio ventral da aurícula 

cerebelar. O limite caudal da medula, como dito antes, foi delimitado na altura do primeiro 

nervo espinhal cervical completo (Figura 2). Todos os nervos cranianos foram seccionados na 

base do cérebro, não sendo contabilizados na pesagem.

Figura 2. Encéfalo de Pseudobatos horkelii A. Inteiro B. Dissecado. Tel = Telencéfalo; Mes 
= Mesencéfalo; Die = Diencéfalo; Cer = Cerebelo; Med = Medula oblongata

Tendo individualizado  cada  região,  as  mesmas  foram medidas  e  pesadas,  obtendo 

assim, a proporção que elas representam do peso total. O volume foi estimado como descrito 

por Lisney (2007), e esse resultado foi comparado com o volume total do encéfalo, estimando 

o volume relativo que cada região representa (Anexo 1). 
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3.4 Análise estatística

Inicialmente, foi realizado o teste de Friedman (FRIEDMAN, 1937), comparando o 

volume  relativo  de  cada  região  encefálica  de  cada  espécie.  Para  averiguar  onde  haviam 

diferenças/semelhanças, foi aplicado o pós-teste de Durbin-Conover (PARK, 1975; JOHN; 

BEST, 1999). Valores menores que 0,05 foram considerados estatisticamente significativos.

Foram realizadas duas Análises de Variância Permutacional Multivariada Par-a-Par 

(Paired PERMANOVA) (ANDERSON, 2001) para a comparação do encéfalo como um todo 

entre  as  diferentes  espécies  e  os  diferentes  hábitos.  Valores  menores  que  0,05  foram 

considerados estatisticamente significativos.  Para melhor  visualização dos resultados,  uma 

matriz de correlação com os valores obtidos foi desenvolvida. Todos os testes foram feitos no 

programa R (R Core Team, 2024).

3.5 Relação entre os dados das porções encefálicas e a ecologia

As funções  das  regiões  encefálicas  foram determinadas  a  partir  de  literatura  (e.g. 

NORTHCUTT, 1977; YOPAK, 2010, 2012), bem como os hábitos de vida de cada animal. 

Os dados das diferentes espécies obtidos anteriormente em literatura, foram comparados com 

os obtidos neste trabalho, buscando estabelecer uma conexão entre a ecologia dos animais e o 

volume relativo de cada região. Isso também foi feito entre as diferentes espécies, procurando 

agrupar aquelas com aspectos ecológicos semelhantes, avaliando se seus encéfalos também 

são semelhantes. Para tal agrupamento, os hábitos de vida foram obtidos principalmente por 

meio da plataforma FishBase. 

Tabela 1. Lista de hábitos de vida de elasmobrânquios de acordo com a FishBase.

Hábito Definição
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Associado a recife Que vive e se alimenta em ou perto de recifes de 
coral.

Batidemersal Que tem capacidade de natação livre, mas vive e se 
alimenta no fundo do mar, em profundidades abaixo 
dos 200 m.

Batipelágico Que vive e se alimenta na coluna d’água entre 200m 
e 7000m de profundidade.

Bentopelágico Que vive e se alimenta tanto no fundo quanto na 
coluna d’água.

Demersal Que tem capacidade de natação livre, mas vive e se 
alimenta no fundo do mar.

Pelágico Que vive e se alimenta na coluna d’água entre 0m e 
200m de profundidade.
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4. RESULTADOS

Foram analisados 158 indivíduos, distribuídos entre as doze espécies. Entre eles, três 

dos seis  hábitos descritos pela  plataforma FishBase foram observados: Batipelágico (BP), 

Demersal (DM) e Pelágico (PL) (Tabela 2).

Tabela 2. Abreviação, classificação, número de indivíduos e hábito de vida das espécies 
analisadas

Abreviação Ordem Família Gênero Espécie n Hábito
a_cas Rajiformes Arhynchobatidae Atlantoraja castelnaui 10 DM
s_acu Sympterygia acuta 8 DM
s_bon Sympterygia bonapartii 12 DM
d_hyp Myliobatiformes Dasyatidae Dasyatis hypostigma 26 BP
g_alt Gymnuridae Gymnura altavela 13 DM
m_goo Myliobatidae Myliobatis goodei 10 BP
r_bon Rhinopteridae Rhinoptera bonasus 8 BP
p_hor Rhinopristiformes Rhinobatidae Pseudobato

s
horkelii 20 DM

s_gug Squatiniformes Squatinidae Squatina guggenheim 9 DM
i_oxy Lamniformes Lamnidae Isurus oxyrinchus 17 PL
p_gla Carcharhiniformes Carcharhinidae Prionace glauca 10 PL
s_lew Sphyrnidae Sphyrna lewinii 11 PL
s_zyg Sphyrna zygaena 5 PL

As  comparações  par-a-par  da  PERMANOVA  apontaram  que  os  encéfalos 

encontrados nos três hábitos diferem entre si (Pr = 0,001).

Tabela 3. PERMANOVA entre os diferentes hábitos 
de vida analisados

Hábitos Pr (>F)
Batipelágico X Demersal  0,001
Batipelágico X Pelágico 0,001

Demersal X Pelágico 0,001
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Notou-se que o telencéfalo foi a região com maior volume relativo em 10 espécies, 

sendo que em Sphyrna lewinii. ele ocupou 49,4% do volume encefálico total, seguido por P. 

glauca (46,6%) e S. zygaena (45,9%). Em S. acuta e S. bonapartii, a região predominante foi 

o cerebelo (35,73% e 30,49% respectivamente) e em  S. guggenheim, a região com maior 

volume relativo foi a medula oblongata (39,21%) (Figura 3).

Figura  3.  Média  do  volume  relativo  de  cada  região  encefálica  para  as  13  espécies.  Letras 
diferentes indicam diferença significativa (Friedman e Durbin-Conover) entre as proporções de 
volume  de  cada  região  encefálica  para  cada  espécie,  separadamente.  Para  abreviação  das 
espécies, vide Tabela 2.

Das comparações par-a-par entre as espécies, aproximadamente 27% das observações 

foram estatisticamente semelhantes entre si (Figura 4). Os encéfalos de  S. guggenheim não 

apresentaram semelhanças com os de nenhuma outra espécie, ao passo que A. castelnaui, S.  

bonapartii, G. altavela, S. lewinii e S. zygaena foram semelhantes a outras cinco espécies: A. 

castelnaui, S. acuta, S. bonapartii, I. oxyrinchus, G. altavela e P. horkelii; e D. hypostigma,  

M. goodei, P. glauca, R. bonasus,, S. lewinii  e  S. zygaena respectivamente.  I. oxyrinchus  
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apresentou  semelhanças  a  quatro  outras  espécies,  sendo  todas  raias  (A.  castelnaui,  S.  

bonapartii, G. altavela e P. horkelii).

A  partir  de  uma  análise  de  agrupamento  hierárquico,  um  dendrograma  foi 

desenvolvido (Figura 4) com base apenas na dissimilaridade entre os encéfalos, sem levar em 

consideração  proximidades  filogenéticas.  Percebe-se  a  formação  de  dois  grandes  grupos, 

onde, com exceção de I. oxyrinchus, as espécies batipelágicas e pelágicas formam um grupo, 

enquanto as demersais (com a adição de I. oxyrinchus) formam o outro.  A. castelnaui  e G. 

altavela, D. hypostigma e R. bonasus, M. goodei e R. bonasus/D. hypostigma e G. altavela e  

P. horkelii foram os pares com maiores níveis de semelhança. 
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Figura  4.  Dendrograma com barras demonstrando a proximidade entre  as 13 espécies.  Heatmap 
resultante  da  matriz  de  correlação  da  PERMANOVA Par-a-Par  entre  as  13  espécies.  Barras  no 
dendrograma  indicam  espécies  com  encéfalos  similares  e  colchetes  unem  espécies  distantes  no 
dendrograma  que  também  apresentaram  similaridades.  Valores  positivos  no  Heatmap indicam 
semelhança na PERMANOVA, enquanto valores negativos indicam diferença. Para abreviação das 
espécies, vide Tabela 2.

5. DISCUSSÃO

Neste trabalho, novos dados obtidos para os encéfalos de I. oxyrinchus, P. glauca e 

duas espécies do gênero Sphyrna, já estudadas em trabalhos prévios (NORTHCUTT, 1977, 

1989; YOPAK et al., 2007, 2016), foram comparados com os de nove espécies nunca antes 

estudadas na neurobiologia, sendo oito espécies de raias e uma de tubarão. Notou-se que a 
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organização encefálica varia entre as espécies e que, de maneira geral, espécies com hábitos 

de vida semelhantes, mesmo que distantes filogeneticamente, foram agrupadas. Além disso, a 

proporção de cada região encefálica nas espécies reflete, em boa parte, o esperado para seus 

respectivos hábitos. 

Em estudos  como  este,  em  que  a  comparação  é  baseada  no  tamanho  relativo,  é 

importante  considerar  duas  suposições  fundamentais,  como  pontuado  por  Yopak  et  al.  

(2007):  (1)  existe  uma  correlação  entre  diferentes  regiões  cerebrais  e  suas 

funções/comportamentos associados, e (2) embora tais correlações possam existir, elas não 

implicam necessariamente em causalidade,  sendo mais provavelmente o resultado de uma 

interação  complexa  entre  adaptação,  filogenia  e  alometria  (HARVEY;  KREBS,  1990; 

KOTRSCHAL; PALZENBERGER, 1992; BARTON; HARVEY, 2000). Este trabalho não se 

propôs a ser uma análise funcional, mas sim uma tentativa de identificar padrões ecológicos 

com base em dados cerebrais.

Pôde-se notar que houveram diferenças entre os encéfalos das diferentes espécies para 

os três hábitos de vida, conforme previamente observado por (YOPAK; MONTGOMERY, 

2008; LISNEY, 2008) e  o dendrograma apontou dois grandes grupos.  S. guggenheim,  S.  

acuta, A. castelnaui, S. bonapartii, I oxyrinchus, G. altavela  e  P. horkelii apresentaram os 

menores telencéfalos neste trabalho e foram agrupadas entre si. Todas essas espécies, com 

exceção  de  I.  oxyrhynchus  (única  espécie  pelágica  do  grupo)  são  de  hábito  demersal, 

apontando  que  pode  haver  sim  um  padrão  na  organização  encefálica  desses  animais 

relacionado a esse tipo de hábitat,  especialmente tendo em vista que  S. guggenheim  é um 

tubarão, enquanto as demais espécies do grupo são raias. 

As raias  S. acuta, A. castelnaui, S. bonapartii, G. altavela  e  P. horkelii  habitam de 

regiões costeiras rasas à plataforma continental, em profundidades de 0 a 190 m (LAST et al., 

2016), caracterizando um ambiente de baixa complexidade e sem barreiras. Por habitarem 
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áreas ainda presentes na zona fótica,  pode-se associar o tamanho relativo considerável do 

mesencéfalo com uma possível importância da visão, seja ela na caça ou para observar a 

aproximação  de  predadores,  tendo  em  mente  que  essas  espécies  são  mesopredadores 

(BARBINI; LUCIFORA, 2011, 2015; LAST et al., 2016; LEMOS et al., 2024). Lisney et al.  

(2008)  constatam que,  em raias,  o  hábito  e  o  estilo  de  vida  desses  animais  estão  muito 

próximos  das  relações  filogenéticas  que  as  espécies  apresentam  e  sugere  que,  embora 

algumas  tendências  filogenéticas  sejam  evidentes  ao  se  analisar  os  encéfalos  dos 

elasmobrânquios, esses padrões são melhor compreendidos pelo estilo de vida das espécies.

Isurus oxyrinchus ficou distante das outras espécies pelágicas/batipelágicas, porém, 

mais importante que isso, ficou também mais distante dos outros tubarões que dependem do 

movimento  contínuo  para  garantir  que  a  água  flua  sobre  suas  brânquias  para  respirar 

(ventiladores RAM) (WHITE et al., 2022), sendo eles: Prionace glauca, Sphyrna lewinii e S.  

zygaena. I. oxirinchus apresenta a particularidade de ter sido a única espécie deste trabalho a 

ser uma espécie com endotermia regional. Tubarões da família Lamnidae apresentam vasos 

sanguíneos  dispostos  de  maneira  a  funcionarem como trocadores  de  calor  contracorrente 

(retia mirabilia), sendo associados à uma musculatura aeróbica (“vermelha”) distribuída por 

toda a extensão de seus corpos (CAREY et al., 1981; BERNAL et al., 2001). Com isso, calor 

gerado durante a natação é retido e utilizado para aquecer diversas outras partes do corpo. 

Graças a tal mecanismo, órgãos vitais, como olhos e cérebro, são mantidos em temperaturas 

mais  elevadas,  mesmo  com  baixas  temperaturas  na  água,  permitindo  uma  maior  taxa 

metabólica  (BERNAL et  al.,  2001;  DICKSON;  GRAHAM,  2004).  É  possível  que,  por 

apresentar um metabolismo mais acelerado (consequência da maior temperatura) (WEGNER 

et al., 2011), o cérebro de I. oxyrinchus tenha se desenvolvido de maneira distinta aos outros 

tubarões de ventilação RAM. Porém, até o momento,  não se tem estudos que apresentem 
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possíveis correlações entre endotermia e neurobiologia, portanto, sugere-se aqui a ampliação 

desse tema para tais espécies. 

Das espécies estudadas neste trabalho, a única que apresenta uma estratégia alimentar 

de emboscada é S. guggenheim (VÖGLER et al., 2003), o que pode explicar o motivo pelo 

qual a espécie não só ficou mais distante das outras em seu grupo, como foi estatisticamente 

diferente de todas as outras espécies estudadas aqui. O padrão encefálico encontrado para S. 

guggenheim aqui também é visto em tubarões e quimeras de profundidade, onde o telencéfalo 

é  reduzido,  o  cerebelo  é  liso  e  a  medula  é  aumentada.  Em  Etmopterus  baxteri  e 

Centroselachus crepidater, esse aumento da medula foi atribuído aos núcleos que recebem 

informações  dos  neuromastos  mecanorreceptivos  e  das  ampolas  de  Lorenzini (YOPAK; 

MONTGOMERY, 2008; MONTGOMERY et al., 2012). A estratégia de caça adotada por S. 

guggenheim depende principalmente de estímulos das modalidades acima citadas, o que pode 

explicar o fato de que essa espécie foi a que apresentou o maior volume relativo da medula 

oblongata. Além disso, S. guggenheim e I. oxyrinchus apresentaram os maiores mesencéfalos 

deste estudo, com seu tamanho relativo ao redor dos 14%. O mesencéfalo pode ser dividido 

em duas partes:  tectum e tegmento (HOFMANN, 1999). Em elasmobrânquios, o  tectum é 

associado  principalmente  à  visão,  pois  recebe  a  maioria  dos  aferentes  das  células 

ganglionares retinais (GRAEBER; EBBESSON, 1972). Além disso, ele recebe estímulos de 

todas as outras regiões (HOFMANN; NORTHCUT, 2008; 2012), indicando que esta região 

está  envolvida  no  processamento  de  informações  multi-sensoriais  (SMEETS,  1998). 

Elasmobrânquios  pelágicos  (como  I.  oxyrinchus)  tendem  a  ter  mesencéfalos  bem 

desenvolvidos,  característica  essa atribuída  a  predação associada  à  visão (YOPAK et  al., 

2007;  YOPAK,  2012;  LISNEY  et  al.,  2008).  Já  o  tegmento  é  muito  menos  estudado 

(YOPAK, 2022). Se sabe que ele está intimamente conectado com o tectum e provavelmente 

relacionado com algum nível de processamento visual (EBBESSON; CAMPBELL, 1973). 
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Também  recebe  fibras  secundárias  das  modalidades  de  audição,  eletrorrecepção  e 

mecanorrecepção, aparentemente sendo um importante núcleo secundário para esses tipos de 

informações sensoriais (BULLOCK et al., 1982; BOORD; NORTHCUTT, 1982).  O caso de 

S. guggenheim é curioso, pois, como visto acima, essa espécie não depende de visão para a 

obtenção  de  alimento  e,  apesar  de  não  ter  sido  aprofundado  neste  trabalho,  foi  possível 

observar que o tectum dessa espécie não é particularmente desenvolvido. Então, como visto 

pelos  autores  acima  citados,  é  possível  que  esta  região  esteja  atuando  como um núcleo 

secundário de processamento de informações  sensoriais  que não sejam necessariamente  a 

visão, já que a medula oblongata exerce o papel de núcleo primário nessa espécie. Também é 

possível que haja funcionalidades do mesencéfalo de relevante importância para essa espécie 

que ainda não foram evidenciadas, particularmente do tegmento.

Tendo sido agrupadas no dendrograma, as três espécies de raias batipelágicas deste 

trabalho possuem especializações dentárias capazes de esmagar exoesqueletos de moluscos e 

crustáceos, o que permite uma dieta durofágica (e.g. GRAY et al., 1997; SUMMERS, 2000). 

R.  bonasus é  uma  espécie  generalista  que  pode  se  alimentar  de  presas  duras  ou  moles 

dependendo da disponibilidade no ambiente (COLLINS, 2007). Já D. hypostigma se alimenta 

principalmente de animais bentônicos moles ou menos duros (LEMOS, 2024). Lemos (2024) 

também  constatam  que  há  uma  variação  nos  itens  alimentares  mais  importantes  dessa 

espécie, sendo que na região de Florianópolis, sua presa principal são os poliquetas, seguidos 

de camarões da família Penaidae, enquanto em um estudo efetuado na Argentina, indivíduos 

menores  dessa  espécie  apresentaram predominância  de  Amphipoda,  enquanto  os  maiores 

mostraram Polychaeta como item alimentar mais importante (RUOCCO; LUCIFORA, 2016). 

Além disso,  apesar  da  plataforma  Fishbase  classificar  seu  hábito  como batipelágico,  em 

observações  não publicadas  do Laboratório de Biologia de Teleósteos e Elasmobrânquios 

(UFSC), foi constatado que essa espécie passa muito tempo associada ao fundo na região de 
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Florianópolis,  especialmente  na  Reserva  Biológica  Marinha  do  Arvoredo,  o  que  pode 

justificar o tamanho relativo pequeno do mesencéfalo. A raia D. hypostigma aparenta ser uma 

mesopredadora que não depende de visão para se alimentar, tendo em mente que boa parte de 

suas presas estão enterradas no substrato (RUOCCO; LUCIFORA, 2016; LEMOS, 2024).

Até  recentemente  acreditava-se  que  Myliobatis  goodei era  uma  espécie  com  um 

grande nicho trófico e alta distribuição, porém foi constatado que, na verdade, se tratavam de 

duas  espécies  com  clara  segregação  trófica,  onde  M.  ridens vinha  sido  erroneamente 

identificada como M. goodei (RUOCCO; LUCIFORA, 2016). A dieta de M. goodei consiste 

majoritariamente  de  presas  moles,  enquanto  M.  ridens é  uma  espécie  majoritariamente 

durofágica  (RUOCCO;  LUCIFORA,  2016).  Assim,  tal  como  D.  hypostigma,  o  tamanho 

relativo do mesencéfalo de M. goodei pode estar relacionado a esse hábito alimentar. Tendo 

em  vista  que  M.  goodei  e  M.  ridens foram  confundidas  por  tanto  tempo  e  apenas 

recentemente  começou-se  a  fazer  a  classificação  correta,  fazer  uma comparação  entre  os 

encéfalos de ambas as espécies pode ser interessante para averiguar se existem diferenças 

significativas no desenvolvimento encefálico em virtude da dieta diferente entre elas.

Além disso,  percebe-se um padrão no desenvolvimento  encefálico  entre  essas três 

espécies de raias, caracterizado por um telencéfalo predominante, um cerebelo em torno de 

30%  do  volume  encefálico  total  e  um  mesencéfalo  em  torno  de  8,5%.  Telencéfalos 

relativamente  maiores  também  já  foram  registrados  em  espécies  de  Carcharhinidae, 

Dasyatidae e Myliobatidae (LISNEY  et al.,  2008; ARI, 2011). Tal aumento é associado a 

espécies  que  habitam  habitats  complexos  ou  que  apresentam  comportamentos  sociais 

multifacetados,  tendo  em  vista  que  o  telencéfalo  é  um  grande  centro  de  integração  de 

informações  sensoriais  (KOTRSCHAL  et al.,  1998;  STRIEDTER, 2005, YOPAK, 2012). 

Concomitante  a  esse aumento  telencefálico,  geralmente  está  acompanhado  o aumento  do 

cerebelo em tamanho ou em grau de foliação (LISNEY et al.,  2008; YOPAK, 2008, 2012). 
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R. bonasus apresenta uma especialização na forma de um par de nadadeiras cefálicas acima 

da  boca,  que  a  auxiliam  na  obtenção  e  manuseio  do  alimento  (SASKO  et  al., 2006; 

KOLMANN et al., 2015). Tal comportamento exige um controle fino de atividade motora e 

intensa integração com movimentos das brânquias e da boca (SASKO  et al., 2006), o que 

pode explicar o telencéfalo bem desenvolvido e o cerebelo bem foliado apresentado por essa 

espécie.

Dentre as espécies analisadas, o maior telencéfalo relativo foi encontrado em Sphyrna 

lewinii, seguido por  P. glauca  e  S. zygaena. Sphyrnídeos tendem a apresentar telencéfalos 

bem desenvolvidos, como previamente observado por Yopak (2007), Bauchot et al. (1977) e 

Northcutt (1977). Para este trabalho, infelizmente não foi possível obter a massa dos animais, 

porém altas relações entre a massa corporal e a massa encefálica de elasmobrânquios já vêm 

sido  associadas  com  alta  complexidade  do  habitat  (YOPAK,  2007)  e  foi  relatado  que 

Carcharhiniformes,  especialmente  carcharhinídeos  e  sphyrnídeos  apresentam  os  maiores 

encéfalos, sugerindo que um encéfalo maior possa ser necessário para aprender a complexa 

organização espacial de habitats pelágicos ou associados a recifes de coral, bem como de seus 

habitantes. Relações entre tamanho relativo do encéfalo e complexidade de habitat já foram 

observadas  em  peixes  teleósteos  (BAUCHOT  et  al.,  1977,  1989)  e  em  mamíferos 

(BUDEAU; VERTS, 1986). Porém, Kotrschal (1998) sugere que tais aumentos no tamanho 

encefálico,  especialmente  do  telencéfalo  podem  não  estar  necessariamente  atrelados  a 

complexidade  do  habitat,  mas  sim pelo  fato  de  comportamentos  sociais  mais  complexos 

aparecem com mais prevalência em espécies que vivem em ambientes mais complexos, e 

Striedter (2005) já correlacionou isso em mamíferos e em aves. Alguns carcharhinídeos e 

sphyrnídeos  são  considerados  animais  sociais  (SPRINGER,  1967;  KLIMLEY,  1985; 

JACOBY  et  al.,  2012)  e,  frequentemente,  formam  grandes  grupos,  podendo  apresentar 

comportamentos  sociais  e  reprodutivos  complexos,  como  dominância  hierárquica.  Tal 
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comportamento foi registrado até mesmo em cativeiro em  Sphyrna tiburo por Myrberg e 

Gruber (1974).

Vale ressaltar também que o presente trabalho não buscou estabelecer os níveis de 

foliação cerebelar nos animais analisados. Yopak (2007) observou que os maiores níveis de 

foliação aparecem em tubarões pelágicos galeomorfos  e Lamniformes do gênero  Alopias, 

porém  outros  Lamniformes  e  Carcharhiniformes  associados  a  recifes  ou  ambientes 

complexos também mostram altos níveis de foliação, enquanto galeomorfos e squalomorfos 

que  tendem a  ocupar  ambientes  demersais  ou  batiais  apresentam um cerebelo  mais  liso. 

Lisney (2008) constatou que esse padrão, de maneira geral, se repete para as raias estudadas 

em seu trabalho, onde os maiores níveis de foliação aparecem nas raias mais ágeis e que 

nadam na coluna d’água, especialmente as espécies das famílias Myliobatidae e Dasyatidae, 

enquanto espécies associadas com maior proximidade ao substrato, como as Rajiformes e 

Torpediniformes, apresentam um corpo cerebelar liso. Por mais que não tenha sido o objetivo 

deste  trabalho,  o  padrão  encontrado  por  esses  autores,  de  maneira  geral,  se  repete  aqui, 

havendo claras diferenças nos níveis de foliação entre os grupos. Níveis de foliação maiores 

implicam em uma maior  área disponível  para o processamento  de informações  (YOPAK 

2022).  Visto que essa região é amplamente associada com locomoção e controle  fino de 

movimentos,  o  nível  de foliação  parece estar  diretamente  ligado com a complexidade  de 

tarefas  motoras  que  uma  espécie  pode  executar,  seja  a  dimensionalidade  do  habitat,  a 

agilidade  na  captura  de  presas  ou  a  velocidade  de  natação  (LISNEY  et  al.,  2008; 

NORTHCUTT, 1978; YOPAK et al., 2007; 2022).

Das 1206 espécies de elasmobrânquios existentes no mundo (EBERT  et al.,  2021; 

LAST,  2007;  2016),  apenas  16%  possuem  dados  sobre  neurobiologia  (LISNEY  2008, 

YOPAK  2012;  2016).  O  Brasil,  mesmo  possuindo  aproximadamente  155  espécies 

(CHELOTTI,  2020),  cerca  de  13% do  total,  não  possui  nenhum trabalho  publicado  que 
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observe  a  neurobiologia  de elasmobrânquios.  Até  o  momento  este  parece  ser  o  primeiro 

trabalho publicado com dados coletados no Brasil na área de neurobiologia, sendo também a 

primeira análise encefálica de 6 espécies que ocorrem exclusivamente no Atlântico Sudoeste 

(S. guggenheim, A. castelnaui, D. hypostigma, P. horkelii, S. acuta  e S. bonapartii). Tendo 

isso em mente,  torna-se ainda mais evidente o déficit  de informações espécie-específicas, 

especialmente em território brasileiro, observado por Alencar (2021).

Outro  aspecto  importante  sobre  o  encéfalo  é  o  número  de  neurônios.  Herculano-

Houzel  (2011a)  constata  que,  em  mamíferos,  diferentes  grupos  apresentam  diferentes 

relações de dimensionamento neuronal, onde um telencéfalo de mesmo volume pode ter um 

número  de  neurônios  diferente.  Os  neurônios  são  responsáveis  por  extrair  informações 

importantes dos estímulos sensoriais do organismo e traduzi-las em ação (KOCH; SEGEV, 

2000).  Um número  maior  de  neurônios  pode  implicar  diretamente  na  complexidade  das 

respostas  que  determinada  espécie  pode  apresentar  frente  às  mais  diversas  situações 

(HERCULANO-HOUZEL,  2017).  Tal  contagem  de  neurônios  já  foi  feita  para  diversas 

espécies de mamíferos (SARKO et al., 2009; HERCULANO-HOUZEL et al., 2011b, 2014a, 

2014b;  KAZU  et  al.,  2014;  NEVES  et  al.,  2014;  RIBEIRO  et  al.,  2014;  JARDIM-

MESSEDER  et  al.,  2017),  aves  (OLKOWICZ et  al., 2016),  Crocodylus  niloticus 

(NGWENYA  et  al.,  2016)  e  Poecilia  reticulata (MARHOUNOVÁ et  al.,  2019).  Em 

elasmobrânquios, acredita-se que o único trabalho que utilizou a contagem de neurônios foi o 

realizado  por  Aicardi  et  al.  (2020),  onde  os  pesquisadores  quantificaram  a  quantidade 

neuronal do bulbo olfatório de Scyliorhinus canicula e Galeus melastomus. Até o momento, 

não há uma quantificação neuronal do encéfalo como um todo, bem como das outras regiões 

encefálicas  (com  exceção  do  bulbo  olfatório  acima  mencionado).  Acredita-se  que  tal 

informação  possa  trazer  novas  percepções  sobre  a  organização  encefálica  de 

elasmobrânquios. Além disso, por eles terem sido o primeiro grupo a apresentar o arquétipo 
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cerebral mantido na evolução de vertebrados (STRIEDTER, 2005), poderia ser interessante 

averiguar se alguma das relações de dimensionamento neuronal foi mantida ou como elas se 

alteraram no curso da evolução de vertebrados.



35

6. CONSIDERAÇÕES FINAIS

Apesar de não ter sido realizada uma análise funcional, o presente trabalho corrobora, 

de maneira geral, com a hipótese levantada aqui e em outros estudos de que os encéfalos dos 

elasmobrânquios podem ter evoluído em resposta aos hábitos de vida específicos de cada 

espécie, em vez de serem determinadas estritamente pela sua linhagem evolutiva. Padrões 

encontrados por outros autores para outras espécies com hábitos de vida semelhantes aos das 

espécies aqui estudadas também foram observados neste trabalho. 

Por mais que tais padrões na organização encefálica sejam cada vez mais evidentes, 

ainda existem algumas exceções, como por exemplo em espécies do gênero Alopias. Ampliar 

o  conhecimento  de  neurobiologia  para  uma maior  quantidade  de  espécies  pode  ser  uma 

maneira  eficaz de prever alguns aspectos de sua ecologia.  Apesar disso,  apenas 16% das 

espécies descritas de elasmobrânquios possuem algum tipo de trabalho de neurobiologia, e, 

mesmo o Brasil sendo uma região com uma grande variedade de espécies, este é o primeiro 

trabalho na área no Atlântico Sudoeste, tornando evidente um grande déficit de informações 

espécie-específicas na área. 

Assim, sugere-se a ampliação desse tipo de estudo, bem como a aplicação de novas 

metodologias para o grupo, como a contagem de neurônios, que pode trazer novos insights 

em como o encéfalo de elasmobrânquios pode ter evoluído e como se organiza.
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ANEXO 1- Dados dos indivíduos analizados. TL = Telencéfalo; MÊS = Mesencéfalo; DIE = Diencéfalo; CE = Cerebelo; MED = Medula; Alt = 
Altura; Comp = Comprimento; Larg = Largura. Valores em centímetros.

Espécie TL 
Alt

TL 
Comp

TL 
Larg

MES 
Alt

MES 
Comp

MES 
Larg

DI 
Alt

DI 
Comp

DI 
Larg

CE 
Altura

CE 
Comp

CE 
Larg

MED 
Alt

MED 
Comp

MED 
Larg

A. castelnaui 1 9,5 11 19,5 6 8,5 10 4 8 8,5 7,5 17 12 6 17 10,5
 A. castelnaui 
2

7 9,5 16,5 5 6,5 9 4,5 7,5 7,5 7,5 14,5 10,5 4,5 17 9,5

 A. castelnaui 
3

7 9,5 16,5 4 7 9,5 4 9 9,5 5 12,5 11 1,5 14,5 10

 A. castelnaui 
4

6,5 8,5 16 4 5,5 9 4 9 8,5 6 12 12 5,5 13,5 11

 A. castelnaui 
5

7 9 18 5 7 10 5 9,5 8 8,5 16,5 11,5 5,5 16 10

 A. castelnaui 
6

10 8,5 19,5 6 7,5 10,5 4 9,5 8,5 7,5 16,5 17 5,5 17,5 13

 A. castelnaui 
7

10 8 18 6 8 11 9 5,5 9 6,5 12 16 5,5 18,5 14

 A. castelnaui 
8

10,5 6,5 16,5 6 6 9,5 8 3 7 15 6 13 5 13 14

 A. castelnaui 
9

10 8 18,5 5,5 9 8,5 7 3 7,5 13,5 7 12 6 13 10,5

 A. castelnaui 
10

8 9,5 16 5,5 7,5 9,5 3,5 8,5 7,5 6 14,5 12 5,5 15 12

D. hypostigma 
1

13,5 16 24 7,5 8 14 5 9 10 8,5 25 12 7,5 20 11

 D. hypostigma 
2

13 16 25 8 7,5 13 5 10 11 9 24 12 8 20 12

 D. hypostigma 
3

12 16,5 24 8 8 14 6 10 10 9 24 12 8 22 13

 D. hypostigma 
4

12 15 23 8 8,5 13 4 9 9,5 9 25 12 6 20 13

 D. hypostigma 
5

14 16 26 8 9 13 5 9 10 7 30 14 8 24 12

 D. hypostigma 
6

13,5 18 26 7 10 12 5 9 11 10 26 12 9 20 11

Espécie TL TL TL MES MES MES DI DI DI CE CE CE MED MED MED 
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Alt Comp Larg Alt Comp Larg Alt Comp Larg Altura Comp Larg Alt Comp Larg
 D. hypostigma 
7

14 17,5 25 10 9 13 6 11 12 10 30 15 8 23,5 13

 D. hypostigma 
8

11 15 23,5 9 8 10 4 12 10 10 20 10,5 7 16 9

 D. hypostigma 
9

12 18 24 8 9 12 4 11 10 13 27,5 13 7,5 17 10

 D. hypostigma 
10

11 17 25 9 10 11 3,5 12 10 11 18 10 10 14 11

 D. hypostigma 
11

12 17 20 6 10 12 3,5 11 10 10 27 11 6 20 11

 D. hypostigma 
12

12 23 21 8,5 14 11 3 11 11 14,5 16,5 28 9 12,5 23,5

 D. hypostigma 
13

9,5 12,5 22 8,5 9 14 4,5 13 9,5 11,5 27 14 9,5 22,5 10

 D. hypostigma 
14

13 17 24 8,5 8 12 4 10 10 12 23 11,5 7,5 18,5 9

 D. hypostigma 
15

11,5 16 23 8 7,5 11 4 10 9,5 11 24,5 12 8,5 18,5 9,5

 D. hypostigma 
16

9,5 18 25 7,5 9 10,5 4 9 10,5 11 24,5 10,5 6,5 17 8,5

 D. hypostigma 
17

10,5 15 26,5 7 9,5 13 3,5 10 12 9 21,5 11,5 7,5 22 13

 D. hypostigma 
18

11,5 16 25,5 9,5 9,5 13,5 3,5 9,5 12 10,5 22,5 12,5 7 19 11,5

 D. hypostigma 
19

12 16 25 8,5 11,5 12 4 10 11 12,5 28,5 10 9 21 10,5

 D. hypostigma 
20

11,5 16 20,5 7,5 9,5 13 4 9,5 10 10,5 24,5 12 7 19 11

 D. hypostigma 
21

10,5 14,5 23 7 8 10,5 4 7 10 10 23 10,5 4,5 19,5 10

 D. hypostigma 
22

10,5 14 22 7 8 10,5 4 8 10 10,5 21,5 9,5 7 20 8,5

 D. hypostigma 
23

11 15,5 21 7 8,5 12 4 10 9,5 8,5 21,5 11 8 22 10

 D. hypostigma 
24

10,5 14 20 7 7,5 12 4 6,5 9,5 9 22 10 7 18,5 10

 D. hypostigma 
25

10 16 23 8 8 11,5 4 10,5 10 12,5 25,5 10 6 22,5 8

 D. hypostigma 
26

12 15,5 23,5 8 8,5 12 4,5 9,5 10 14 24,5 11 7 19,5 11

G. altavela 1 11 19 31 10 10 15 6 10 12 10 34 16 11 22 14
Espécie TL TL TL MES MES MES DI DI DI CE CE CE MED MED MED 
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Alt Comp Larg Alt Comp Larg Alt Comp Larg Altura Comp Larg Alt Comp Larg
 G. altavela 2 12 14 25 9 10 16 4 11 11 10 22 16,5 6 23 18,5
 G. altavela 3 12 16 27 8 10 14 3 10 13 9 25 18 7 25 20
 G. altavela 4 11 13 23 8 10 14 5 7 12 10 22 20 7 27,5 14
 G. altavela 5 11 13 22 8 9 14 5 11 11 10 18 14 8 21 14
 G. altavela 6 10 12 23 7 10 13 4 15 11 11 19,5 14 7 24 15
 G. altavela 7 14 20 28 8 9 13,5 5 12 11 13 23 13 7 18 11
 G. altavela 8 6,5 14,5 9 6 9,5 10 3 9 8,5 7 14,5 12,5 4,5 16,5 10
 G. altavela 9 9,5 11,5 21 7,5 9,5 13 13,5 9,5 10 7,5 20 15 7 18 14
 G. altavela 10 9 12 18 7 8,5 13 3 9 9,5 5,5 19,5 13,5 5,5 21 12,5
 G. altavela 11 13,5 16 21,5 7,5 9,5 13 3,5 10 11,5 9 24 13,5 7,5 17,5 13
G. altavela 12 11 13 24 7,5 7,5 12 3 11 10,5 9 20,5 12,5 7,5 18 14,5
I. oxyrinchus 
1

16 17 17 12 13 15 7 10 9,5 17 19 11,5 6 21 10,5

 I. oxyrinchus 
2

16 21 17,5 10 14 12,5 9,5 12 11 19 22 14 7 27 13

 I. oxyrinchus 
3

16,5 21 16 12 14 15 8,5 12 10,5 17,5 22 12,5 8 30 14,5

 I. oxyrinchus 
4

17 18 17 10 12 13,5 6,5 11 8 19 19 13 8,5 29 16

 I. oxyrinchus 
5

17 22 19 13,5 15,5 17 6 10 9,5 21 22 14,5 6 24 12

 I. oxyrinchus 
6

12 12 15,5 8 9 5 5 7 7,5 12,5 15,5 12 8 21 13

 I. oxyrinchus 
7

13 13 15,5 8 5 10 5 9,5 8 11 15 10 6,5 24 11,5

 I. oxyrinchus 
8

14,5 19,5 20 11 13,5 15 6,5 11 8,5 15 20 13 6 33 15,5

 I. oxyrinchus 
9

14 16 16 10 15 15 8 13 11 15 20 13,5 6 26 14

 I. oxyrinchus 
10

15 19 18 10 13 12,5 6 11 7,5 13 19 11 8 27 14,5

 I. oxyrinchus 
11

21 16 18 11 16 14 8,5 10 8 16,5 22 13 7,5 28 15,5

 I. oxyrinchus 
12

11 20 15 13 15 12 6 12 9 14 22 10 8 24 12

 I. oxyrinchus 
13

20 17 18 11 14 17 8 13 11 17 23 13 8 30 14
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Espécie TL 
Alt

TL 
Comp

TL 
Larg

MES 
Alt

MES 
Comp

MES 
Larg

DI 
Alt

DI 
Comp

DI 
Larg

CE 
Altura

CE 
Comp

CE 
Larg

MED 
Alt

MED 
Comp

MED 
Larg

 I. oxyrinchus 
14

21 17 17 13 16 16 6 11 10 15 21 12 8 30 9

 I. oxyrinchus 
15

21 16 18 12 14 16 8 10 8 12 20 12 7 23 15

 I. oxyrinchus 
16

13 13 11,5 12 14 16 7 12 10 14 21 13 6 27 15

 I. oxyrinchus 
17

16 21 18,5 9 9 9,5 5 10 8 12 17 9,5 6 20 10

M. goodei 1 12 17 25 8 6,5 13 4 9 11 8 22 11 8 17 12
 M. goodei 2 15 19 27 9 9 16 6 11 12 11 34 15 9,5 24 18
 M. goodei 3 13 16 23 7 7 12 5 8 11 7 22,5 11 7,5 18 12,5
 M. goodei 4 15 18 26 9 9 14 6 11 15 19 31 10 13,5 20 15,5
 M. goodei 5 17 22 26 9 15 17 3 14 14,5 15 30,5 13 10 14 13,5
 M. goodei 6 12 17 23 7 10,5 15 6 10 15 9 25 14,5 10 19 12
 M. goodei 7 13 16,5 22 8 10 12 5,5 11 11 11 26 12 7 18 12
 M. goodei 8 13 16 24,5 8,5 9,5 14,5 2 10 12 11 25 12,5 6,5 21,5 14
 M. goodei 9 11,5 15,5 22 7,5 8 11,5 3,5 8,5 12 11 11 21 8 21 11,5
 M. goodei 10 10,5 13 23 8 8,5 14,5 3 11 11,5 8,5 19 14,5 7,5 22 15,5
P. glauca 1 18 19 21,5 10,5 12 13 5,5 12,5 8,5 15 16 12 9 21 10
 P. glauca 2 18 24 23 10,5 12 12,5 6,5 13,5 9,5 13 17 13,5 9 27 15
 P. glauca 3 17 23 19,5 10,5 11 12 7 13,5 9 16,5 17,5 13 9 25 13,5
 P. glauca 4 19 24 20 11 12 12 6 12 10 14,5 19 14,5 12 28 17,5
 P. glauca 5 19 24 21 12,5 14 16 6,5 14,5 13 13 17,5 13 10,5 28 17
 P. glauca 6 16 22 18 10,5 13 13,5 8,5 13 12,5 13 15 11 8 26 14
 P. glauca 7 16,5 22 19,5 10 13 14 8 9,5 8 15,5 19 14 9,5 24 12
 P. glauca 8 17 21 20 10 12 13 5 13 10 13 14,5 11,5 7 25 12,5
 P. glauca 9 18 22 22 10 14 15 7 13 11 10 25 14 6 26 13
 P. glauca 10 18 16 19 10 11 15 6 13 10 10 17 14 8 26 15
P. horkelii 1 11 11 21 6 9 11 5 6 10 7 21 13 6 19 13
 P. horkelii 2 10 12 21 7 9 11 3 10 11 8 23 12 6 18 13
 P. horkelii 3 11 13 21 6 8 10 6 9 10 7 23 11 7 20 12
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Espécie TL 
Alt

TL 
Comp

TL 
Larg

MES 
Alt

MES 
Comp

MES 
Larg

DI 
Alt

DI 
Comp

DI 
Larg

CE 
Altura

CE 
Comp

CE 
Larg

MED 
Alt

MED 
Comp

MED 
Larg

 P. horkelii 4 12 12 21 6 11 11 4 10 10 8 24 13 5 17 14
 P. horkelii 5 13 11 23 7 10 11 5 11 11 9 23 12 7 19 13
 P. horkelii 6 11 11 23 6 9 10 4 6 10 7 24 12 6 18 12
 P. horkelii 7 11 10 24 8 9 10 4 9 10 9 23 13 5 21 11
 P. horkelii 8 11 11 23 6 11 11 4 11 11 8 23 12 7 22 12
 P. horkelii 9 12 11 24,5 8 10 12 5 12 11 10 23 12 5 23 12
 P. horkelii 10 10 12 24 6 9 11 5 7 12 12 25 14 5 20 14
 P. horkelii 11 9 13 24 6 11 10 7 8 11 12 21 9 8 21 11
 P. horkelii 12 10 13 24 6 12 10 4 8 10 10 21 10 7 17 14
 P. horkelii 13 11 14 26 7 10 12 4 9 11 10 23 12 6 19 15
 P. horkelii 14 10 12 24,5 5 12 12 4,5 10 10 8,5 24 12 6 22 11
 P. horkelii 15 9 11 20 5,5 10 10 4 10 10 9 21 13 5 16,5 12,5
 P. horkelii 16 10 9 23,5 5,5 10 12 4 7 10 8 22 10 6 19 12
 P. horkelii 17 10 14 29 6 10 13 4 9 12 8 21 14 6 20 15
 P. horkelii 18 11 13 25 7 10 11,5 4,5 11 11 8 23 11 5 19 14
 P. horkelii 19 8 9 19 8,5 6 9 4 7 9 8 20 10 6 18 12,5
 P. horkelii 20 8,5 10 19 5 8 10 3 6 9 7 19 7 7 18 11
R. bonasus 1 31 22 26 12 12 20 5 17 17 16,5 39 20 12 24 20
 R. bonasus 2 28 23 25 12,5 12 19 5 16 15 16 36,5 19 10 28 18
 R. bonasus 3 29 26 24 12 12 19 5 13 15 14 35,5 20 11 28 21
 R. bonasus 4 19 28 27 12 16 21 7 19 16 15 37 22 15 26 23
 R. bonasus 5 21 28 30 12 15 19 6 17 15 16 34 19 15 25 22
 R. bonasus 6 31 22 23 11 15 17 6 19 14 15 37 15 15 26 18
 R. bonasus 7 30 23 18 11 13 18 5 17 14 15 32 15 13 24 18
 R. bonasus 8 20 26 20,5 11,5 13 19 6 14,5 16 16 34,5 18 12 16,5 23,5
S. acuta 1 5 7 11 4 5 7,5 1,5 4,5 5,5 6,5 9,5 9,5 2,5 8,5 6,5
 S. acuta 2 4,5 4,5 10,5 4 5,5 6 1,5 4,5 5 6 8 10 3,5 9,5 8,5
 S. acuta 3 5 5,5 12 6 7 7 2,5 6,5 7 6,5 9,5 13 4 12,5 8,5
Espécie TL TL TL MES MES MES DI DI DI CE CE CE MED MED MED 
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Alt Comp Larg Alt Comp Larg Alt Comp Larg Altura Comp Larg Alt Comp Larg
 S. acuta 4 4,5 7 11,5 3,5 5,5 8 2 5 7 6 9,5 11,5 2,5 8,5 8
 S. acuta 5 4,5 6 12 4 6 8 3 6 6 6 11 10 4 16 8
 S. acuta 6 7 9 14,5 5,5 6 10 3 6,5 8 6,5 11,5 13,5 5,5 14 12,5
 S. acuta 7 8 11 14,5 6 7 11 4 7 8 7,5 13,5 15 5,5 16,5 13
 S. acuta 8 5 6 11 4 7 8 2 6 6 5 9 11 4 15 10
S. bonapartii 1 6,5 7,5 14 4 7 8 3,5 5 6 7 11 10,5 4 10 8
 S. bonapartii 
2

7 9 15 6 6,5 10 3 6 7,5 11 12 15 4 14 10

 S. bonapartii 
3

8 9 15 6 7 10 3 7 8 8 13 14 5,5 15 12

 S. bonapartii 
4

6 8 14 4 6 8 3 6 7 6 11 14 3 18 9

 S. bonapartii 
5

7 9,5 16 4,5 7 10 4 6 8 7,5 13 15 4,5 15 12

 S. bonapartii 
6

6 8,5 14 5 5 8 3 6 6,5 7 10 8,5 5 16,5 9,5

 S. bonapartii 
7

6 7 12 4 5 7,5 3 4,5 5,5 3,5 10 9,5 3,5 16 6,5

 S. bonapartii 
8

5,5 5,5 11 4,5 6 7,5 2 4,5 6,5 7 9,5 10 4 12 10

 S. bonapartii 
9

5,5 7,5 12,5 6 5 7,5 2,5 4,5 7 5,5 9,5 10 3,5 12,5 10

 S. bonapartii 
10

6,5 7,5 11,5 3,5 5,5 8 2,5 5 8 3,5 6,5 10 3,5 6,5 8,5

 S. bonapartii 
11

6 7 13 4 4,5 8,5 3,5 5 7,5 5 11,5 9 4 14 10

 S. bonapartii 
12

5 8 12 4 7 8 3 4 7 7 10 9 4,5 13,5 9

S. guggenheim 
1

6 6,5 10 6,5 5,5 7 6 7 6,5 7,5 8,5 8,5 5 15 11

 S. 
guggenheim 2

5,5 6 8,5 6 6,5 7 4 5,5 6 7,5 6 8 5,5 14 9

 S. 
guggenheim 3

4,5 6 7,5 5,5 6,5 5,5 2 8,5 4 6,5 6 7,5 3,5 17 8

 S. 
guggenheim 4

7 8,5 14 7 8,5 9 5 9,5 7,5 8,5 8 8,5 6 20 12,5

 S. 
guggenheim 5

6 7 8,5 6 7 7,5 4 7,5 7 8 6,5 7 5 15,5 10

 S. 6 6,5 8 5,5 7,5 7 5 7,5 6,5 7 7 8 6 18,5 9,5
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guggenheim 6
 S. 
guggenheim 7

5 5,5 6,5 4,5 5 6 3 4,5 5,5 6 5 6 3 12,5 7

Espécie TL 
Alt

TL 
Comp

TL 
Larg

MES 
Alt

MES 
Comp

MES 
Larg

DI 
Alt

DI 
Comp

DI 
Larg

CE 
Altura

CE 
Comp

CE 
Larg

MED 
Alt

MED 
Comp

MED 
Larg

 S. 
guggenheim 8

6 5,5 8 6 5 6,5 3,5 6 4,5 7 6,5 7,5 4,5 14 7,5

 S. 
guggenheim 9

6,5 8 12,5 6 7 7,5 4 8,5 6,5 8 8,5 7,5 5 19 11,5

S. lewinii 1 20,5 19 30 8,5 10 18 4,5 11 14 16,5 23 22 9 29 18
 S. lewinii 2 16 15 24,5 8,5 8 14 4 11 12,5 10,5 18,5 12 9 20 13
 S. lewinii 3 16 15,5 25 8,5 7 15 2 11 12,5 8,5 16 18,5 9 20 14
 S. lewinii 4 12,5 19 24,5 5,5 6,5 12 3 7 11 10 13 14 7 18,5 11,5
 S. lewinii 5 16,5 17 25 7 8 13,5 3 10,5 11 11 18,5 14,5 9 19,5 12
 S. lewinii 6 11,5 14 18,5 8 7 14 5,5 8,5 12 9 19 17 8 18 16
 S. lewinii 7 15 13,5 22,5 6 7 13 5 10 10 11,5 15 13,5 9 19 10,5
 S. lewinii 8 11,5 15,5 22 6,5 6 12 3,5 7 11 7 15 16 9 21,5 11,5
 S. lewinii 9 11 17,5 23,5 7 7 13 6 6 12 6,5 16,5 12 8 13 13,5
 S. lewinii 10 15,5 22 26 7 11 16,5 5,5 15 13 12 19,5 19 9 20 17
 S. lewinii 11 19 19,5 25,5 7 10 16 3,5 16 15,5 9,5 15,5 18 16 7 9,5
S. zygaena 1 20 20,5 31,5 9 9 17,5 6 17,5 14 15 21,5 24 9 19 12
 S. zygaena 2 13,5 22 28 9,5 8 14,5 4,5 11 15,5 12 22,5 15 10 21 15,5
 S. zygaena 3 15,5 14,5 23 7,5 6,5 14 3,5 9,5 11,5 9,5 16,5 16 8 17,5 12,5
 S. zygaena 4 15 14 23 5,5 7 14 4,5 15 13,5 11,5 18,5 19 7,5 19,5 14,5
 S. zygaena 5 15 13 25 7,5 8,5 14 3 10 12 13,5 16,5 14,5 8 17,5 13
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ANEXO  2 – Encéfalos dissecados. Tel = Telencéfalo; Mes = Mesencéfalo; Die = Diencéfalo; Cer = Cerebelo; Med = Medula oblongata.  A.  Atlantoraja  
castelnaui; B. D.hypostigma; C. G. altavela; D. I. oxyrinchus; E. M. goodei; F. P. glauca ; G. P. horkelii; H. R. bonasus; I. S. acuta; J. S. bonapartii; K. S.  
lewinii.; L. S. Guggenheim.
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