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RESUMO

Os cefalépodes possuem grande diversidade morfolégica e comportamental, fatores
extremamente importantes para sua evolug&o. A classe é dividida entre Nautiloidea
(Nautilus) e Coleoidea, onde a ultima ¢é subdividida em duas subordens,
Decapodiformes (lulas e sépias), Octopodiformes (polvos) e Vampyromorpha, a qual
abrange uma unica espécie, Vampyroteuthis infernalis. Os coleoides Decapodiformes
possuem quatro pares de bragos com ventosas e/ou ganchos e um par de bragos
modificados, os tentaculos. Os Octopodiformes possuem apenas os quatro pares
bracos, e Vampyromorpha possui quatro pares de bracos e, adicionalmente, dois
filamentos denominados “cirri’. Todavia, ha poucas informagdes sobre o
desenvolvimento da coroa braquial, ou coroa de bragos, nas fases iniciais do ciclo de
vida dos cefalépodes, pois a mesma possui grande importancia na captura de presas,
além ser crucial para a compreensao de padrdes ontogenéticos e evolutivos entre os
diferentes grupos. Neste contexto, o objetivo deste trabalho foi avaliar e comparar
padrées ontogenéticos pds-embrionarios no desenvolvimento da coroa de bragos em
cefalopodes de diversos grupos. Através de pesquisa bibliografica e anadlise de
amostras da colecdo de paralarvas de cefalopodes do Laboratério de Cultivo de
Cefalépodes e Ecologia Experimental (LACCEF - UFPR), a coroa de bragos de 54
especies pertencentes a 27 familias de cefalépodes foram analisadas e comparadas.
De modo geral, as coroas braquiais em muitos grupos de cefalépodes apresentaram
um retardo no crescimento do braco IV, sendo este um padrdo observado
principalmente nas lulas da Ordem Oegopsida, enquanto lulas da Ordem Myopsida
eclodem com os bragos | e Il pouco desenvolvidos. As sépias analisadas (Ordem
Sepiida) possuem um pequeno atraso no desenvolvimento do brago |. Em
Vampyromorpha, os bragos sdo do mesmo tamanho, e o brago |l € modificado em
filamentos reduzidos. Foi também possivel observar uma certa homogeneidade no
desenvolvimento da coroa braquial em espécies analisadas pertencentes a Ordem
Sepiidae e Myopsida. Devido a pluralidade da Ordem Oegopsida, e ao pequeno
numero de espécies analisadas em Octopodidae, ndo foi possivel estabelecer
padroes de desenvolvimento pés-embrionario nas coroas braquiais.

Palavras-chave: Ontogenia; Coroa de bragos; Coleiodes;



ABSTRACT

Cephalopods show great morphological and behavioral diversity, important factors for
their evolution. The class is divided between Nautiloidea (Nautilus) and Coleoidea,
where the latter is subdivided into two suborders, Decapodiformes (squids and
cuttlefish), Octopodiformes (octopus) and Vampyromorpha, which comprises a single
species, Vampyroteuthis infernalis. Decapodiformes coleoids have four pairs of arms
with suckers and/or hooks and a pair of modified arms, the tentacles. Octopodiformes
have only four pairs of arms, and Vampyromorpha have four pairs of arms and,
additionally, two filaments called “cirri”. However, there are scarce information about
the development of the brachial crown, or arm crown, especially in the early stages of
the cephalopod life cycle. This information has great importance for prey capture, and
the understanding of ontogenetic and evolutionary patterns among the Class. In this
context, the aims of the present work were to evaluate and compare post-embryonic
ontogenetic developmental patterns of the arm crown in different groups of
cephalopods. Based on literature research and analysis from the cephalopod
paralarvae collection of the Cephalopod Early Life Stages Laboratory (LACCEF -
UFPR), the arm crowns of 54 species from 27 families of various taxonomic groups of
cephalopods were analyzed and compared. In general, the brachial crowns of the
different groups of cephalopods show a delay in the development of the arm pair 1V,
which is a pattern observed mainly in squids of the Order Oegopsida, while squids of
the Order Myopsida hatch with delayed development of the arm pairs I-ll. The
analyzed species belonging to the Order Sepiida, on the other hand, show a delay in
the development of arm pair I. Vampyromorphs have arms of the same size,
possessing cirri, and the presence of reduced filaments. With this information, it was
possible to observe homogeneity in the development of the brachial crown of the
analyzed species belonging to the Order Sepiidae and Myopsida. Due to the plurality
of the Order Oegopsida, it was not possible to establish developmental patterns in the
brachial crowns of the early life stages.

Key words: Ontogeny; Arm crown; Coleoids.
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1.INTRODUGAO

A Classe Cephalopoda é a classe mais complexa dentre os Mollusca e do
Bilateria devido principalmente a sua orientagcédo, forma e formagao dos eixos dos
planos corporais, o corpo dos cefalépodes se tornaram alongados dorsoventralmente
que geralmente sdo orientados horizontalmente, de modo que a superficie
originalmente anterior é a dorsal e a superficie posterior a ventral (SHIGENO et al.,
2008; PONDER et al., 2020). Sado animais exclusivamente marinhos que habitam
quase todos os oceanos do mundo, com excec¢ao do Mar Negro e abrangem cerca de
800 espécies conhecidas (JEREB & ROPER, 2010). Além disso, os cefalépodes
exercem um papel chave na composicao das teias troficas marinhas e possuem um
papel importante como indicadores de mudangas ambientais e condigdes dos
ecossistemas (ZARAGOSA et al., 2014; PIERCE et al., 2008). A classe Cephalopoda
€ dividida em duas subclasses: Nautiloidea e Coleoidea, sendo que a primeira inclui
os Nautilus e a ultima subclasse € dividida em trés ordens: Decapodiformes (lulas e
sépias), Octopodiformes (polvos) e Vampyromorpha, a qual inclui uma unica espécie,
Vampyroteuthis infernalis.

Os cefalépodes possuem desenvolvimento direto, sem fases larvais. Os
mesmos podem eclodir como paralarvas plancténicas ou como juvenis bentbnicos.
Em geral, os estagios iniciais do ciclo de vida dos cefalépodes sao pouco estudados
(FRANCO-SANTOS & VIDAL, 2014, 2020). O termo “paralarva” foi introduzido pela
primeira vez por Young & Harman (1998) e é definido como “o primeiro estagio de
crescimento apos a eclosdo, que é pelagico ocupando aguas proximas a superficie
durante o dia e tem modo de vida distinto dos adultos da mesma espécie”. No que se
refere aos juvenis, estes ja eclodem relativamente bem desenvolvidos, se
assemelham aos adultos e ja assumem o habito de vida dos mesmos.

O conhecimento dos estagios iniciais do ciclo de vida possuem papel crucial
na compreensao da histéria de vida das espécies, suas estratégias reprodutivas e
demais processos biolégicos (FRANCO-SANTOS & VIDAL, 2014, 2020; VIDAL &
SALVADOR, 2019). Entretanto, ha poucos estudos sobre os estagios iniciais do ciclo
de vida dos cefalépodes, sobretudo no que se refere ao desenvolvimento da coroa de
bracgos, ou coroa braquial.

A complexa transformacdo do pé dos moluscos na coroa de bragos dos

cefalopodes foi, sem duvida, crucial para o sucesso evolutivo destes animais. Em
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particular, a interacdo sofisticada de ambos os bragos e suas ventosas € Unica no
reino animal (FUCHS et al., 2021). Em termos morfogenéticos, a coroa de bragos dos
cefalopodes surge de uma série emparelhada de concentragbes de células
embrionarias que se situam em ambos os lados do corpo e na regido da cabeca
(BOLETZKY, 1993). Os bragos do Nautilus e dos coledides modernos funcionam
como esqueleto hidrostatico, o qual consiste em cavidades preenchidas por fluidos,
pois possuem sistemas musculares complexos envolvendo musculos transversais,
longitudinais e obliquos, sendo que neste tipo de estrutura, o proprio musculo é
responsavel pela sustentagcdo e movimento dos animais (HANASSY et al., 2015).

Os bragos e os tentaculos sdo derivados da regido do pé e circundam a boca
durante o desenvolvimento embrionario, uma condicdo Unica nos moluscos. Essa
derivacao € adquirida durante a embriogénese pela cabega, enquanto os tentaculos
se desenvolvem a partir de um botdo simples ao longo do eixo anteroposterior
(PONDER et al., 2020). Segundo Boyle e Rodhouse (2005) & provavel que os
cefalépodes primitivos possuiam um pequeno numero de bragos ou tentaculos.
Assim, € possivel que os oito bragcos com dois tentaculos vistos em todos os
decapodiformes modernos seja, portanto, uma condi¢cao derivada. Os octépodes, por
sua vez, perderam o segundo par de brago, o qual se transformou-se em filamentos
retrateis em Vampyroteuthis, enquanto o quarto par de bragos se tornou os tentaculos
nos decapodiformes (Figura 1) (PONDER et al., 2020; NODL et al., 2016). A perda do
segundo par de bragco no ancestral Octopodidae é sugerido devido a morfologia da
coroa de bragos dos Vampyromorpha, o que torna este peculiar cefalépode
provavelmente um representante da linhagem onde houve a separagdo das
subordens Decapodiformes e Octopodiformes (BOLETZKY, 1993).

Além do arranjo muscular dos bragos, suas ventosas, os elementos
esqueléticos hidrostaticos e a extensa inervagcdo neuronal permitem que os
cefalopodes manipulem objetos com eficiéncia semelhante aos mamiferos (TESSLER
et al., 2013). Sendo assim, a coroa de bragos, ou coroa braquial, dos cefalépodes
fornece um exemplo interessante de sistemas efetores coordenados em um alto nivel
estrutural de integracdo entre a coroa de bragos e o sistema lobo braquial
(BOLETZKY, 1993).

FIGURA 1: Representagéo da coroa braquial da Classe Cephalopoda. A) Vampyromorpha; B)
Octopodiformes; C) Decapodiformes. (T) Tentaculos; (I-IV) Bragos.

14
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Fonte: Adaptado de Ponder et al. (2020)

Na classe Cephalopoda, os estudos referentes aos caracteres homaologos, no
caso a coroa braquial, provém de estudos de diversos estagios do ciclo de vida de
Nautilus e demais fosseis. Os mesmos mostram que a partir da embriogénese, a
cabeca esta completamente fundida com o pé, de onde derivam os bracos, tentaculos
e o funil. Devido a tais registros, acredita-se que os primeiros coledides tivessem dez
bragos também (PONDER et al., 2020). Por estas razbes, os estudos do
desenvolvimento da coroa de bragos em diferentes grupos de cefalépodes tém grande
importancia filogenética e evolutiva.

O arranjo da musculatura dos cefalépodes serve tanto de modo efetor dos
movimentos como suporte esquelético (KIER, 2016). Ja a musculatura dos bracos e
tentaculos dos cefaldpodes coledides € caracterizado por uma matriz tridimensional
de fibras musculares, as quais carecem de fluido, e possuem cavidades preenchidas
que caracterizam o esqueleto hidrostatico de muitos invertebrados. Os tentaculos, por
sua vez, possuem uma musculatura diferente da dos bragos, pois sdo especializados
para a captura de presas e possuem uma capacidade unica de alongamento rapido,
que permite a captura de presas em milésimos de segundos (KIER, 2016). Dos cinco
pares de apéndices originais no coledide ancestral, os tentaculos evoluiram a partir de
modificagdes no quarto par de bragos, dando assim origem aos cefalépodes
Decapodiformes (KIER, 1985; 1991).

Os tentaculos e bragos circundam a boca durante o desenvolvimento, sendo
esta uma condicdo unica dos moluscos. Tal derivacdo € obtida durante a

embriogénese pela cabega sendo envolta em tecido epidérmico proveniente da regiao
15



do pedal, a qual move-se anteriormente, de forma que eventualmente fique na frente
da cabega (PONDER et al., 2020). Todavia, a morfogénese durante o periodo
embrionario ndo produz morfologias idénticas da coroa de bragos em diferentes
espécies de cefalopodes. Segundo Boletzky (2003) parece existir uma estreita relacéo
entre tamanho do embrido e desenvolvimento da coroa braquial. Individuos
recém-eclodidos provenientes de ovos grandes geralmente possuem desenvolvimento
completo da coroa braquial. Espécies que produzem ovos grandes geram juvenis
bentbnicos, que ao eclodir, se assemelham aos adultos e possuem a coroa de bragos
completa e desenvolvida. Por outro lado, espécies que produzem ovos pequenos,
geram paralarvas planctbnicas, as quais tendem a possuir uma coroa braquial
rudimentar.

Quando se remete as lulas, a Ordem Oegopsida abrange muitas familias, com
diversas caracteristicas distintas, sendo este o grupo morfologicamente mais diverso
de todos os cefalépodes (FERNANDEZ-ALVAREZ et al., 2021). A familia
Ommastrephidae, é a familia de maior importancia pesqueira da subordem, e suas
paralarvas possuem uma caracteristica morfolégica unica dentre todos os
cefalépodes, que é a fusdo dos tentaculos em uma “tromba” ou probdscide. Durante o
inicio da ontogenia, essas paralarvas sofrem consideraveis mudangas morfolégicas
na coroa do brago, junto com a divisdo da probdscide para formar os tentaculos
(FRANCO-SANTOS & VIDAL, 2020). Ja em lulas Myopsidas, como observado por
Vidal & Salvador (2019) para a espécie Doryteuthis opalescens, os tentaculos das
paralarvas se assemelham e funcionam como bragos durante o comportamento
predatdrio inicial, ja que os clubs tentaculares ainda n&o foram formados.

Os bragos dos polvos possuem grande diversidade e complexidade de
movimentos, os quais utilizam quatro deformidades principais para realizagdo dos
mesmos: alongamento, encurtamento, flexdo e torgdo. Estes movimentos podem
ocorrer em todo o comprimento dos bragos e em varios locais de um braco individual
(HANASSY et al., 2015; KIER, 2016). Diferente dos bragos dos decapodiformes que
possuem pouca mudanga no comprimento € maior movimento de flexdo, os bragos
dos polvos realizam tanto a flexdo quanto a mudanga de comprimento (HANASSY et
al. 2015).
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1.1 JUSTIFICATIVA

Devido a lacuna de informacdes sobre o desenvolvimento da coroa de bragos
dos cefalépodes, sobretudo em sua fase pds-embrionaria, este trabalho tem como
foco compreender o desenvolvimento da coroa braquial das diversas Ordens
pertencentes a Classe Cephalopoda, visto que a coroa de bragos € crucial para
atividades basicas como alimentacdo, locomocdo e atividades reprodutivas dos
cefalépodes. Visto que existem poucos estudos sobre a formagao da coroa de bragos
do cefalopodes, em uma perspectiva evolutiva, essas estruturas musculares sao
consideradas como novas adaptac¢des do plano corporal dos moluscos ao estilo de
vida mais ativo e predatério tipico dos cefalépodes modernos (ZULLO et al., 2017).

Ao obter uma maior compreensao sobre o desenvolvimento da coroa braquial
em diversos grupos que compdem a Classe Cephalopoda, poderemos entender além
de seu modo de vida, possiveis relagbes ontogenéticas da classe e identificar

possiveis padroes de desenvolvimento.

1.2. OBJETIVOS

1.2.1 Objetivo geral

Avaliar e comparar padroes ontogenéticos no desenvolvimento da coroa de

bracos dentre os cefalopodes apds a eclosao.

1.2.2 Objetivos especificos

e Analisar a variabilidade ontogenética da coroa de bragos das subordens de
cefalépodes;

e Correlacionar os diferentes padrbes na disposicdo dos bragos nas coroas
braquiais em diferentes grupos de cefalopodes e estabelecer possiveis

relagdes taxondmicas.
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2.METODOLOGIA

Este trabalho, baseou-se em uma extensa revisao bibliografica sobre o tema
em revistas cientificas e livros, de forma on-line e impressa, para reunir o maior
numero de coroa de bragos de paralarvas e juvenis de diferentes espécies.

As buscas foram realizadas entre os meses de setembro de 2021 a julho de
2022, sendo a ferramenta de busca mais utilizada o Google Scholar e base de dados
como o Biodiversity Heritage Library. O processo de busca e selegdo dos artigos e
teses foi realizado por meio da leitura do material que foi encontrado, sendo
majoritariamente encontradas publicagbes em inglés. Algumas palavras chaves foram
utilizadas para encontrar os trabalhos como “cephalopod arm crown”, “early life
development”, sendo estas palavras-chave ou palavras as quais compunham o titulo
dos artigos que foram encontrados.

Através da pesquisa bibliografica, houve uma coleta de informagdes sobre os
modos de desenvolvimento, plancténico e bentdnico, tamanho dos bracos e
tentaculos, conhecido como formula braquial, dos cefalépodes. Nesta pesquisa
literaria, buscaram-se informacdes relevantes sobre o desenvolvimento da coroa de
bracos, através de descricdes morfologicas dos organismos, uso de imagens,
fotografias e desenhos.

Como dados complementares, foram utilizadas amostras obtidas a partir da
colecdo de referéncia do Laboratério de Ecologia Experimental e Cultivo de
Cefalopodes (LACCEF-UFPR). Paralarvas e juvenis foram selecionadas e levadas ao
microscopio estereoscopico modelo Olympus SZ2-LGB, onde foram fotografados e
medidos. Apds as medi¢gdes de comprimento de manto (CM), foram observados
também a posig¢ao e formato das ventosas e o comprimento relativo de cada bracgo ou
tentaculo para a elaboragcdo de desenhos esquematicos de cada coroa de braco,
primeiramente em papel milimetrado e logo apés em papel vegetal com canetas
nanquim, utilizando o pontilhismo como principal técnica de desenho. Os desenhos
foram feitos acoplados e observados na tentativa de identificar padrdes de
desenvolvimento nas fases pds-embrionarias dos diferentes grupos de cefaléopodes
avaliando o tamanho dos pares de bracos de toda coroa, denominado férmula

braquial (AF) da coroa de bragos. Logo apds a produgao dos desenhos, foram feitas
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analises da coroa de bragos dos diversos grupos dos cefalépodes, sendo observada a

férmula braquial (AF) de cada cefalépode.

3.RESULTADOS

Foram analisadas 55 coroas braquiais das quais, 15 de octopodiformes e 37 de

decapodiformes, além de Vampyromorpha. Dentre os decapodiformes, estdo 32

espécies de lulas e seis espécies de sépias ou sepiolidae (Tabela 1). Em aspectos

gerais, foi possivel observar que as lulas pertencentes a Ordem Myopsida, em geral,

eclode com um retardo no desenvolvimento dos bragos I-lI-IV, enquanto muitas

espécies da Ordem Oegopsida possuem retardo nos bragos Il e IV. A seguir listamos

as principais caracteristicas das Ordens da Classe Cephalopoda.

Tabela 1 — Coroas braquiais da Subclasse Coleiodea, Cephalopoda.

Familia/Sub-familia Espécie Comprimento Referéncias
do manto
(mm)
Superordem
Octopodiformes
Ordem Vampyromorpha Vampyroteuthidae ~ Vampyroteuthis 8.0mm Young & Harman (1999)
infernalis
Ordem Octopoda — Cirroctopodidae Cirroctopus sp. 5.0mm Ziegler et al. (2021)
Subordem Cirrata
Grimpoteuthidae Grimpoteuthis sp. 12.0mm Ziegler et al. (2021)
Ordem Octopoda
Subordem Incirrata
Superfamilia Argonautidae .
Argonautoidea Argonauta argo 1.5mm Vecchione (2001)
Argonauta nodosus 1.3mm Vecchione (2001)
Tremoctopodidae Tremoctopus sp. 1.6mm
Tremoctopus
violaceus 2.3mm Vecchione (2001)
Superfamilia Octopodoidea Eledonidae Eledone cirrhosa 3mm Mangold et al.(1971)
) Enteroctopus
Enteroctopodidae megalocyathus 10mm Carrasco et al. (2012)
Octopodidae Macrotritopus defilippi 1mm Hanlon et al (1985)
Octopus chierchiae 3.5mm Grearson et al. (2021)
Young, Harman & Hochberg
Octopus cyanea 1.2mm (1989)
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Octopus huttoni 1.4mm Carrasco (2014)
Octopus oliveri 1.02mm Ylitalo et al. (2014)
Octopus vulgaris 1.2mm
Pinnoctopus
cordiformis 3.12mm Ylitalo et al. (2014)
Robsonella fontaniana 2.1mm Carrasco et al. (2012)
Amphitretidae Vitreledonella richardi  2.2mm Nesis (1982)
Superordem
Decapodiformes
Ordem Myopsida
Loliginidae Doryteuthis ,
opalescens 1.1-1.9mm Vidal et al (2013)
Loligo vulgaris 1.6mm Naef (1928)
Lolliguncula Fernandez-Alvarez et al.
diomedeae 1.28 mm (2017)
Sepioteuthis
lessoniana 5mm Kimbara et al (2021)
Ordem Oegopsida
Brachioteuthidae Brachioteuthis sp. 2.0mm Young & Harman (1985)
Enoploteuthidae Abralia veranyi 4.5mm Vecchione (2001)
Abralia redfield 3.5mm
Chiroteuthidae Chiroteuthis sp. 5.6mm Vecchione (2001)
Planctoteuthis sp. 4.7mm Silva-Davila et al. (2018)
Subfamilia Cranchinae Cranchidae Cranchia scabra 5.0mm
Egea inermis 10mm
Liocranchia reinhardtii 9mm Chun (1888-1889)
Leachia lemur 13.8mm Vecchione (2001)
Teuthowenia
Subfamilia Taoniinae megalops 6.2mm Vecchione (2001)
Gonatidae Gonatus fabricii 6.9mm Vecchione (2001)
Histioteuthidae Histioteuthis sp. 3.2mm Vecchione (2001)
Mastigoteuthidae  pastigoteuthis hjorti  6.0mm Vecchione (2001)
Taningia danae 3.8mm Chun (1888-1889)
Ommastrephidae
Ecleoteuthis luminosa 2.2mm Wakabayashi et al. (2002)
lllex argentinus 1.0mm Vidal (1994)
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Ordem Incerta

Ordem Sepiida - Sepiolidae

Ordem Spirulida

Ornithoteuthis volatilis ' 2.5mm Wakabayashi et al. (2002)
Todarodes sagittatus - Naef (1928)
Onychoteuthidae Onykia carriboea 4.0mm Vecchione (2001)
Onychoteuthis banksii ' 3.1mm Okutani & McGowan (1969)
Pyroteuthidae Pterygioteuthis sp. 3.5mm Vecchione (2001)
Pyroteuthis
margaritifera 1.9mm Vecchione (2001)
) Thysanoteuthis
Thysanoteuthidae  rpompys 1.4mm Wakabayashi et al (2005)
) Bathyteuthis
Bathyteuthidae abyssicola 4.3mm Vecchione (2001)
Chtenopterygidae Chtenopteryx sicula  3.6mm Vecchione (2001)
Idiosepiidae Xipholeptos notoides  2.6mm
Subfamilia
Heteroteuthinae Semirossia tenera 2.25mm Vecchione (2001)
Semirossia
patagonica 5.5mm Carrasco et al (2012)
Subfamilia
Sepiolinae Euprymna scolopes ~ 1.7mm
Subfamilia
Rossiinae Rossia macrosoma  3.3mm Boletzky (1973)
Stoloteuthis
leucoptera 9.8mm Vecchione (2001)
Spirulidae Spirula spirula 6mm Chun (1888-1889)

3.1 Superordem Octopodiformes - Ordem Vampyromorpha

Composta pela familia Vampyroteuthidae, unico género e uma unica espécie,

Vampyroteuthis infernalis. Conhecida por ser um octépode com 4 pares de bracos e

um par de filamentos, localizados entre o Ill e o IV pares de bragos. A paralarva da

espécie analisada possui 8.0 mm de comprimento de manto (CM) e apresenta os

quatro pares de bragos do mesmo tamanho e os filamentos menores que os bragos

(Figura 2, Tabela 1).
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FIGURA 2: Coroa braquial Ordem Vampyromorpha - Vampyroteuthis infernalis - 8.0 mm CM. (C)
Cirrus.

Fonte: Adaptado de Young & Harman (1999).

3.2 Superordem Octopodiformes - Ordem Octopoda - Subordem Cirrata

A subordem Cirrata € caracterizada pela presenga de cirrus ao longo dos
bracos, além de ser composta por polvos que habitam aguas profundas. Nesta
subordem foi possivel analisar duas espécies, Grimpoteuthis sp. e Cirroctopus sp.
Ambas as espécies possuem todos os bracos do mesmo tamanho, e a féormula
braquial (AF) é: I=lI=111=1V, com muitas ventosas em seu comprimento e a presenc¢a da
cirri posicionada lateralmente a cada ventosa. Nesta subordem os polvos apresentam
uma extensa membrana fina entre os bragos, conhecido como “rede” dando uma
aparéncia de guarda-chuva quando os bragos estdo abertos (SWEENEY et al., 1992)
(Figura 3, Tabela 1)
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FIGURA 3 - Coroa braquial da Superordem Octopodiformes - Ordem Cirrata - Grimpoteuthis sp. - 12.0
mm CM.

Fonte: Adaptado de Ziegler et al. (2021).

3.3 Superordem Octopodiformes - Ordem Octopoda - Subordem Incirrata

Nesta ordem de polvos, existem duas superfamilias: Argonautoidea e
Octopodoidea. Na superfamilia Argonautoidea, composta por cefalépodes pelagicos,
foi possivel analisar duas familias, sendo elas: Argonautidae, Tremoctopodidae. Os
membros da familia Argonautidae possuem os bragos de mesmo tamanho, AF:
I=lI=1lI=IV. Enquanto na familia Tremoctopodidae, nas duas espécies analisadas, foi
possivel observar que alguns bragos possuem um desenvolvimento atrasado e com
ventosas espalhadas irregularmente pelos bragos, sendo a férmula de bragos (AF):
I>1I>1V>1ll (FIGURA 4, Tabela 1).

FIGURA 4: Coroas braquiais na Superfamilia Argonautoidea. A) Argonauta nodosus; B e C) Argonauta
argo (fémea e macho, respectivamente); D) Tremoctopus sp; C) Tremoctopus violaceus.
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Fonte: Naef (1928); Vecchione (2001).

Na Superfamilia Octopodoidea, foram analisadas paralarvas pertencentes a
quatro familias: Eledonidae, Enteroctopodidae, Octopodidae e Vitreledonellinidae. Nas
familias Eledonidae e Enteroctopodidae, assim como as espécies analisadas
pertencentes a familia Argonautidae (Superfamilia Argonotoidea) todas as paralarvas
analisadas possuem um desenvolvimento igualitario dos bragos I=1I=III=IV. Na familia
Octopodidae, a espécie Macrotritopus defilippi possui seu IV par de bragos menor que
o restante dos bragos, enquanto a outra espécie pertencente a essa familia,

Robsonella fontaniana, possui os bragos do mesmo tamanho (Figura 5, Tabela 1).

FIGURA 5: Coroa braquial Superfamilia Octopodoidea.
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Fonte: A e B) Carrasco (2014); C) Carrasco et al. (2012); D) Grearson et al. (2021)

Enquanto na familia Amphitretidae, Vitreledonella richardi possui brago | e Il de
mesmo tamanho e bracgo |ll menor, sendo o brago IV o menor par de bragos de sua
coroa braquial, com apenas sete ventosas ao longo do comprimento dos bragos,
sendo AF: I=lI>llII>IV (FIGURA 6, Tabela 1).

FIGURA 6: Coroa braquial Superfamilia Octopodoidea - Vitreledonella richardi.

Fonte: Adaptado de Nesis (1982)
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3.4 Superordem Decapodiformes - Ordem Myopsida

Nesta Ordem foi possivel analisar quatro espécies diferentes pertencentes a
Familia Loliginidae, sendo elas: Doryteuthis opalescens, Loligo vulgaris, Lolliguncula
diomedeae e Sepioteuthis lessoniana. A espécie L. diomedeae possui 0 menor
tamanho de eclosdo, resultando em menores quantidades de ventosas em seus
bracos e tentaculos. Embora D. opalescens e L. vulgaris pertengam a géneros
diferentes, ambas possuem desenvolvimento da coroa braquial muito similar,
distinguindo-se apenas na quantidade de ventosas existentes nos tentaculos em suas
fases pos-embrionarias. Ja S. lessoniana possui 0s maiores ovos da Familia
Loliginidae e consequentemente o maior tamanho de eclosdo, juntamente com a
maior quantidade de ventosas em toda sua coroa braquial. Todas as espécies
analisadas apresentam o mesmo padrao de desenvolvimento de bragos, sendo a AF:
HI>IV>II>] (Figura 7, Tabela 1). Os tentaculos sao os maiores componentes da coroa
de bragos e em paralarvas recém-eclodidas, os mesmos possuem ventosas ao longo
de toda sua extensdo (VIDAL & SALVADOR, 2019).

Figura 7. Coroa braquial da Ordem Myopsida - Familia Loliginidae. A) Doryteuthis opalescens; B) Loligo
vulgaris; C) Lolliguncula diomedeae; D) Sepioteuthis lessoniana. (T) Tentaculos

Fonte: Adaptado de Naef (1928); Vidal et al. (2013); Fernandez-Alvarez et al. (2017)

26



3.5 Superordem Decapodiformes - Ordem Oegopsida

Nesta Ordem, foi possivel analisar a coroa de bragcos de 14 familias e 26
espécies, onde foi observado grande diversidade no desenvolvimento da coroa
braquial.

Na familia Enoploteuthidae, as espécies analisadas foram Abralia veranyi e A.
redfield, ambas possuem AF: II>llI>[>1V, apresentando pequenas ventosas em toda
extensao dos bracgos.

A familia Chiroteuthidae possui uma pequena coroa de bragos, sendo
observado grande variabilidade entre espécies. A paralarva de Chiroteuthis sp. eclode
sem o Alll, com AF: I>lI>1V, onde os tentaculos sdo bem maiores que os bracos. Ja
em Planctoteuthis sp. brago IV é o maior de toda sua coroa braquial e a AF: IV>11>[>]ll
(Figura 8, Tabela 1).

FIGURA 8: Coroa braquial da Ordem Oegopsida - Familia Chiroteuthidae - A) Planctoteuthis sp.; B)
Chiroteuthis sp. (T) Tentaculos.

Fonte: Adaptado de A) Silva-Davila et al. (2018); B) Vecchione (2001)

A familia Cranchiidae é dividida em duas subfamilias: Subfamilia Cranchinae e
Subfamilia Taoniinae. Na subfamilia Crachidae duas paralarvas foram analisadas,
sendo elas Cranchia scabra e Leachia lemur. Enquanto C. sabra possui uma coroa
braquial com bragos quase nao desenvolvidos, a mesma apresenta AF: II>], ja L.

lemur possui AF: [lI>IV>lI=]. Na subfamilia Taoniinae, duas espécies também foram
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analisadas, Teuthowenia megalops e Egea inermis, ambas apresentam uma coroa de
bracos com bragos pequenos e pouco desenvolvidos, entretanto 7. megalops possui

AF: [=11=llI>IV enquanto E. inermis possui AF: llI>l1>1>1V (Figura 9, Tabela 1).

FIGURA 9: Coroa braquial da Ordem Oegopsida - Familia Cranchiidae - A) Leachia lemur.; B)
Teuthowenia megalops. (T) Tentaculos.

R

G
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Fonte: Adaptado de Vecchione (2001)

Na Familia Gonatidae, as paralarvas recém eclodidas da espécie Gonatus

fabricii apresentam uma coroa de bracos peculiar com retardo no brago IV até
atingirem estagios mais avangados de desenvolvimento, sendo AF: II>I>1lI>IV (Figura

10, Tabela 1).

FIGURA 10: Coroa braquial da Ordem Oegopsida - Familia Gonatidae - Gonatus fabricii. (T)
Tentaculos.
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Fonte: Adaptado de Vecchione (2001)

A Histioteuthis sp., espécie pertencente a familia Histioteuthidae, possui AF:
[I>1>11I>1V, sendo o par de braco IV o menor de toda coroa braquial. Enquanto isso, as
paralarvas Mastigoteuthis hjorti pertencentes a Familia Mastigoteuthidae nao
possuem o lll par de bragos, sendo a AF: II>I>IV>Illl, onde o braco IV é apenas uma
protuberancia e ndo possui ventosas. Ja na Familia Octopoteuthidae, Taningia danae,
possui brago Il e IV com pequeno tamanho, sendo AF: II>I>111>IV (Figura 11, Tabela

1),

FIGURA 11 - Coroa braquial da Ordem Oegopsida - A) Histioteuthis sp.; B) Mastigoteuthis hjorti; C)
Taningia danae. (T) Tentaculos.

Fonte: A e B) Adaptado de Vecchione (2001); C) Chun (1888-1889)

As paralarvas pertencentes a Familia Ommastrephidae, possui um caracter
morfolégico exclusivo dentro de toda Classe Cephalopoda, a qual seus tentaculos sao
fundidos em uma “tromba”, conhecido como probdscide. Nas paralarvas analisadas
desta familia é possivel observar na coroa de bragos a auséncia do brago IV nos
estagios iniciais, e o brago Ill pode n&o estar presente ou ser vestigial em paralarvas

recém eclodidas (Figura 12, Tabela 1).

FIGURA 12 - Coroa braquial da Ordem Oegopsida - Familia Ommastrephidae.
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A) Eucleoteuthis luminosa; B) Ornithoteuthis volatis; C) lllex argentinus. (P) Probéscide.

Fonte: A e B) Wakabayashi et al. (2002); C) Adaptado de Vidal (1994).

Na Familia Onychoteuthidae, duas espécies foram analisadas e ambas
apresentaram um desenvolvimento similar da coroa de bragos. As paralarvas
Onychoteuthis banksii nao possuem os bracgos lll e IV desenvolvidos ao eclodir, sendo
a AF:I>lI>IV>Ill e tentaculo de tamanho igualitario, Onykia carriboea também nao
possui bracos II-IV desenvolvidos em tamanhos menores, entretanto, em estagios

mais avangados possui AF: II>11I>1>|V (Figura 13, Tabela 1).

FIGURA 13 - Coroa braquial da Ordem Oegopsida - Familia Onychoteuthidae. A) Onykia carriboa - 2.2
mm CM; B) Onykia carriboa - 4.0 mm CM; C) Onychoteuthis banksii 1: 3.1mm CM; 2: 5.5 mm CM;
3: 8.0mm CM. (T) Tentaculos.
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Fonte: Adaptado de A) Chun (1888-1889); Vecchione (2001) e Okutani & McGowan (1969).

Na Familia Pyroteuthidae, as espécies Pterygioteuthis sp. e Pyroteuthis

margaritifera, as quais possuem AF: llI>I1>I>1V (Figura 14, Tabela 1).

FIGURA 14 - Coroa braquial da Ordem Oegopsida - Familia Pyroteuthidae. A) Pterygioteuthis sp.; B)
Pyroteuthis margaritifera. (T) Tentaculos.

Fonte: Adaptado de Vecchione (2001)
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A ultima familia analisada foi a Familia Thysanoteuthidae, com a espécie
Thysanoteuthis rhombus, a qual possui AF: I=1I1>IlI=1V, sendo os tentaculos os maiores
membros de sua coroa braquial. Nesta espécie analisada, os bracgos I-Il apresentam o
mesmo tamanho, enquanto os bragos |IlI-IV possuem apenas pequenas

protuberancias (Figura 15, Tabela 1).

FIGURA 15 - Coroa braquial da Ordem Oegopsida - Familia Thysanoteuthidae - Thysanoteuthis
rhombus. (T) Tentaculos.

Fonte: Adaptado de Wakabayashi et al. (2005)

3.6 Superordem Decapodiformes - Ordem Sepiida - Superfamilia Sepioloidea

A Superfamilia Sepioloidea é conhecida por ser a familia das sépias, as quais
sao pertencentes aos Decapodiformes devido a presenca dos quatro pares de bracgos
e um par de tentaculos. A superfamilia é dividida em duas subfamilias, sendo elas: a
Subfamilia Heteroteuthinae e a Subfamilia Rossiinae. Cinco espécies foram
analisadas com a mesma AF: llI>[I>IV>], a qual foi observada em todas as espécies
(Figura 16, Tabela 1).

FIGURA 16 - Coroa braquial da Superfamilia Sepioloidea.
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Fonte: Adaptado de Naef (1928)

3.7 Ordem Spirulida - Familia Spirulidae

Composta por uma unica espécie, Spirula spirula, é caracterizada pela
presenca de uma concha calcaria interna dividida em camaras cheias de gas. Ha
apenas um registro dos estagios iniciais do ciclo de vida descrito por Chun
(1898-1899) com uma paralarva de 6.0mm de comprimento total. Neste tamanho, a

coroa braquial tem AF: [=1I>111>]V, onde AlIV é apenas uma pequena protuberancia.

3.8 Ordem Indefinida

Dentre as espécies analisadas, ndo possuem uma ordem taxonémica definida,
sendo pertencentes a superfamilia Bathyteuthoidea, que inclui as familias
Bathyteuthidae, Chtenopterygidae e Idiosepiidae. A Bathyteuthis abyssicola possui
AF: I>1I>11I>1V, enquanto a Chtenopteryx sicula possui AF: 1I>llI>I>IV. J& em
Xipholeptos notoides possui os bragos bem desenvolvidos com muitas ventosas,
entretanto os tentaculos nao estdo presentes em individuos recém-eclodidos e
somente se desenvolvem em individuos em torno de 2.0-2.6mm CM, AF: lI>llI>[>IV

(Figura 17, Tabela 1).
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FIGURA 17 - Coroa braquial da Ordem Incerta. A) Bathyteuthis abyssicola; B)Chtenopteryx sicula; C)
Xipholeptos notoides. (T) Tentaculos.

Fonte: A e B) Adaptado de Vecchione (2001); C) Moni, M. S. (ndo publicado)

4. DISCUSSAO

Ao analisarmos o desenvolvimento da coroa braquial dos diversos grupos da
classe Cephalopoda em suas fases pds-embrionarias, identificamos alguns padrbes
de crescimento da mesma. Enquanto os Octopodiformes, com exceg¢ao da familia
Tremoctopodidae e a espécie Vitreledonella richardi, possuem sua coroa braquial
semelhante, Vampyroteuthis infernalis também possui a mesma formula de bragos.
Foi sugerido que Vampyroteuthis provavelmente representa a linhagem em que os
Octopodiformes e Decapodiformes modernos se separaram (Boletzky, 1993), podendo

assim ser explicada a semelhanca entre as coroas braquiais entre os Octopodiformes.
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Muitas das espécies de Octopodiformes analisadas no presente estudo apresentaram
apenas diferengas na disposi¢ao das ventosas ao longo do comprimento dos bragos.

Dentre os Decapodiformes, as lulas da familia Loliginidae, subordem Myopsida,
caracterizadas por serem lulas de zonas costeiras e com grande importancia
pesqueira. As lulas desta Ordem apresentaram maior homogeneidade da coroa de
bracos, sendo que todas as espécies analisadas apresentam a mesma férmula da
coroa braquial, ainda que com certas variabilidade entre tamanho dos bracgos e
numero de ventosas. Todavia, dentro da mesma ordem existem algumas espécies
com maior tamanho de eclosdo, como as espécies pertencentes ao género
Sepioteuthis.

Na Ordem Oegopsida, as lulas apresentam grande pluralidade de caracteres e
grande diversidade morfologica, sendo este o grupo mais diverso de toda Classe
Cephalopoda, caracteristica que se reflete em sua coroa de bragos, e portanto, nao
apresentaram padrbes de desenvolvimento muito definidos. Todavia, algumas
semelhancgas nas coroas de bragos das lulas Oegopsida puderam ser encontradas em
algumas familias: Chiroteuthidae e Mastigoteuthidae, Histioteuthidae e
Octopoteuthidae, Onychoteuthidae e Thysanoteuthidae.

Nas familias Chiroteuthidae e Mastigoteuthidae, o brago Ill ndo encontra-se
desenvolvido na coroa braquial das fases pds-embrionarias, sendo este um padrao
observado nas espécies que foram analisadas. Segundo Roper & Vecchione (1997) é
sugerido que a familia Mastigoteuthidae evoluiu a partir de um ancestral semelhante
ao Chiroteuthis. Tal sugestao é feita devido as nadadeiras dos Chiroteuthis, as quais
sdo0 menores que as presentes nos Mastigoteuthis, juntamente a tecidos vacuolados
na cabega e bragos grandes, os quais flutuam em uma orientagao obliqua da cabeca
para cima com os tentaculos para baixo. A familia Mastigoteuthidae desenvolveu
nadadeiras grandes e habilidosas para reverter a postura passiva de Chiroteuthis em
relagdo a flutuabilidade. Tal caracteristica permite que utilizem os bracos ventrais
embainhados para melhor controle dos tentaculos, que possuem grande quantidade
de ventosas.

As familias Histioteuthidae e Octopoteuthidae, possuem o mesmo AF:
[I>1>1lI>IV. De acordo com Herring et al. (1992), em algumas espécies do género
Histioteuthis existem estagios intermediarios de desenvolvimento entre pequenos

fotéforos epidérmicos e os fotéforos terminais unicos e aumentados nos bracgos I-llI
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em H. bonelli e H. mucrohistu, ambos similares aos fotéforos presentes nos
Octopoteuthidae, podendo haver certa sequéncia evolutiva entre as familias.

Ja a familia Ommastrephidae, a qual possui grande importancia econémica e
pesqueira, ao longo de sua fase planctonica as paralarvas sofrem varias alteragdes
morfolégicas, principalmente quanto a morfologia da coroa do brago e da regiao bucal.
No decorrer do seu desenvolvimento, no brago Il surgem hastes e iniciam seu
desenvolvimento, os bragos se alongam e adquirem mais ventosas, a probdscide
comeca a se dividir, formando os dois tentaculos. (FRANCO-SANTOS & VIDAL 2020).

Outra similaridade encontrada entre familias da Ordem Oegopsida foi entre as
coroas braquiais Onychoteuthidae e Thysanoteuthidae, onde as mesmas apresentam
um desenvolvimento similar dos bracos I-Il. Nestas duas familias os tentaculos sao os
maiores componentes da coroa de bragos, sendo que os bragos Ill-IV sdo apenas
pequenas protuberancias.

Por outro lado, todas as espécies da Ordem Sepiida apresentaram a mesma
férmula braquial nas fases pds-embrionarias (AF: IlI>11>IV>]), indicando um padrao
mantido ao longo do desenvolvimento na coroa braquial da ordem. Outra
caracteristica observada € a grande quantidade de ventosas presentes nos bragos e
tentaculos das Sepia. Segundo Kimbara et al. (2020) é sugerido que a Sepia, exista
um padrao na formagao de ventosas onde as ventosas sao formadas a partir da ponta
mais distal do brago durante o alongamento do brago seja compartilhado entre as
especies.

Comparando as demais coroas de bracos, podemos observar semelhancas em
grupos distintos. Ao analisar o desenvolvimento da coroa braquial de duas espécies,
Xipholeptos notoides e Spirula spirula, podemos observar que ambas as espécies,
mesmo pertencentes a Ordens diferentes, possuem o desenvolvimento completo dos
bracos, porém um retardo no crescimento dos tentaculos, sendo estes aparentes
apenas em estagios mais avangados do ciclo de vida destes cefalopodes. Segundo
Lindgren (2022) em estudos recentes sobre gendmica mitocondrial para Spirulida foi
possivel identificar um grande e conservado bloco de genes compartilhados entre S.
spirula, Bathyteuthis abyssicola e mitogenomas de lulas Oegopsidas e classificou
Spirulida como o grupo irmao de Bathyteuthida + Oegopsida em analises de dados de
nucleotideos e aminodacidos codificadores de proteinas (STRUGNELL et al., 2017)

A complexidade dos cefalopodes, principalmente voltado ao plano corporal,

pode ser também discutida através de estudos da expressado de Hox genes (YANG et
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al., 2020). Os genes Hox representam um grupo de genes responsavel por controlar

fungdes criticas como o desenvolvimento do plano corporal ao longo do eixo

anteroposterior. Segundo Lee et al. (2003), nos cefalépodes, estes genes sao

majoritariamente encontrados em sua coroa braquial, a qual fornece informagdes

by

importantes sobres mecanismos moleculares voltados a mudangas morfoldgicas,

fornecendo assim inovagdes do ponto de vista morfoldégico, como a identificacdo de

caracteres homologos entre os grupos de cefaldpodes, representado pelos bragos, os

quais foram cruciais para o desenvolvimento e sucesso da Classe Cephalopoda.

CONCLUSOES

Ha padrbes consistentes no desenvolvimento da coroa braquial em varios
niveis taxondmicos na Classe Cephalopoda, desde Ordems até ao nivel de
familia.

Ha uma grande homogeneidade na coroa braquial entre os juvenis recém
eclodidos da Ordem Sepiida. Todas as espécies analisadas apresentam o
mesmo padrao de desenvolvimento da coroa braquial e a mesma férmula
braquial, sendo o brago |ll o maior e o braco | menor. Ainda, os tentaculos
estdo totalmente desenvolvidos, juntamente com o “club” tentacular e o “stalk”
formados;

As paralarvas da Ordem Myopsida possuem um padrdo homogéneo no
desenvolvimento da coroa braquial em individuos recém eclodidos, sendo AF:
1>IV>11>], com retardo no desenvolvimento dos bracgos | e Il;

Devido a complexidade e heterogeneidade das espécies pertencentes a Ordem
Oegopsida, nao foram possiveis identificar padrdes consistentes no
desenvolvimento da coroa de bragos, todavia foi possivel observar que, os
membros recém eclodidos desta Ordem, apresentam um retardo no

desenvolvimento dos bracos IlI-IV na maioria das espécies observadas.
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