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RESUMO 
 

 
 

O tubarão-mako (Isurus oxyrinchus) é um predador pelágico muito ativo, de hábito 

oceânico-costeiro. A espécie é comumente capturada por frotas industriais de pescaria de 

espinhel e muito visada na pesca esportiva. Também pode ser capturada mais próxima da 

costa por pescarias artesanais. A espécie encontra-se classificada como “Em Perigo” pela 

União Internacional para a Conservação da Natureza (IUCN) e é categorizada como 

“Criticamente em Perigo” na Lista Nacional de Espécies Ameaçadas de Extinção por conta 

dos preocupantes declínios populacionais nos últimos anos e a contínua sobre-explotação 

em várias regiões do planeta. Perante este cenário crítico, são essenciais estudos sobre as 

características biológicas e ecológicas desta espécie, assim como suas respostas às ações 

antrópicas desde o nível de indivíduos até o nível populacional, em diferentes escalas 

temporais. Tendo isto em mente, o presente trabalho buscou, através da utilização de 

ferramentas fisiológicas e genéticas, elucidar algumas destas questões. Para isso, o capítulo 

1 desta dissertação analisou as concentrações e correlações de marcadores de estresse e 

energéticos em indivíduos de I. oxyrinchus mortos capturados em rede de emalhe no litoral 

do Paraná. Os resultados mostraram valores elevados para a maioria dos marcadores, bem 

como algumas correlações interessantes. Também, somados as comparações realizadas, 

concluiu-se que a rede de emalhe é um método de captura potencialmente letal para a 

espécie. Já o capítulo 2 efetuou análises de variabilidade genética e filogeografia, 

utilizando o gene citocromo oxidase subunidade I (COI), de amostras de diversos países e 

regiões do globo de I. oxyrinchus publicadas em banco de dados, com o intuito de avaliar 

a diversidade genética e a estruturação populacional a nível global da espécie. Foi 

verificado que a diversidade genética da espécie, mundialmente, é relativamente alta e não 

há, aparentemente, estruturação populacional. Trata-se de uma única população 

homogeneizada e com fluxo gênico entre si. No entanto, algumas regiões podem, por 

algum fator, estar presenciando o início de um processo de estruturação. Assim sendo, este 

trabalho demonstra que é vital a elaboração de medidas mitigatórias efetivas para as 

diversas modalidades de pesca que afetam esta espécie e a necessidade de um manejo 

colaborativo internacional adequado, bem como esforços significativos regionais e locais 

para a conservação desta tão explorada espécie. 

 
Palavras-chave: conservação; panmixia; fisiologia; pesca; estresse de captura. 



ABSTRACT 
 

 
 

The shortfin-mako shark (Isurus oxyrinchus) is a highly active pelagic predator with an 

oceanic-coastal habitat. This species is frequently caught by industrial longline fisheries and is 

also a popular target for sport fishing. It can also be captured by artisanal fisheries closer to the 

coast. The International Union for Conservation of Nature (IUCN) has classified the species as 

"Endangered," while Brazil's National List of Endangered Species categorizes it as "Critically 

Endangered" due to alarming population declines in recent years and ongoing overexploitation in 

various regions of the world. Given this critical situation, it is necessary to conduct studies on the 

biological and ecological characteristics of this species, including its responses to human-induced 

changes at both the individual and population levels over different time scales. With this in mind, 

the objective of this study was to use physiological and genetic tools to shed light on some of 

these questions. Chapter 1 of this dissertation analyzed the concentrations and correlations of 

stress and energetic markers in deceased individuals of I. oxyrinchus captured in gillnets off the 

coast of Paraná. The results revealed elevated values for most of the markers and highlighted 

some interesting correlations. Additionally, it was concluded that gill nets pose a significant 

threat to the species, as evidenced by the lethal capture rates. In Chapter 2, we conducted 

analyses of genetic variability and phylogeography using the cytochrome oxidase subunit I (COI) 

gene. We examined I. oxyrinchus samples from different countries and regions worldwide, 

utilizing data from a published database. The aim was to evaluate the genetic diversity and global 

population structure of the species. The findings indicated relatively high genetic diversity 

throughout the species' range, suggesting a single, homogenized population with gene flow. 

However, certain regions may be showing signs of an incipient structuring process. These results 

underscore the need for effective mitigation measures across various fishing methods impacting 

this species, as well as the importance of international collaborative management and concerted 

regional and local efforts for its conservation. Overall, this work highlights the urgency of 

addressing the conservation of this heavily exploited species through comprehensive measures, 

while emphasizing the significance of international cooperation and regional/local conservation 

initiatives. 

 
Keywords: conservation; panmixia; physiology; fisheries; capture stress. 
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1 INTRODUÇÃO GERAL 

 
 

1.1 ELASMOBRÂNQUIOS E A PESCA COMERCIAL 
 
 

A classe dos Chondrichthyes, também chamados de peixes cartilaginosos, têm como 

principal caraterística um esqueleto formado por cartilagem, diferenciando-se dos demais peixes e 

vertebrados. Dentro desta classe, há uma divisão em duas subclasses: Holocephali, grupo composto 

pelas quimeras, e Elasmobranchii, formada pelos tubarões e raias. Dentro dos elasmobrânquios 

(membros da subclasse Elasmobranchii), os tubarões (Selachii) se diferem das raias por 

apresentarem, em sua maioria, um corpo cilíndrico ou “em formato de torpedo” (alguns grupos 

porém, de menor número, podem apresentar um corpo achatado dorso-ventralmente como por 

exemplos os animais da ordem Squatiniformes), com a presença de 5 a 7 aberturas branquiais nas 

laterais da cabeça e nadadeiras peitorais não fusionadas à cabeça, como é característico das raias. 

Existem aproximadamente 536 espécies de tubarões descritas, distribuídas em nove ordens: 

Hexanchiformes, Echinorhiniformes, Squaliformes, Pristiophoriformes, Squatiniformes, 

Heterodontiformes, Orectolobiformes, Lamniformes e Carcharhiniformes (Ebert et al., 2021). 

Os Condrictes (tubarões, raias e quimeras) são o segundo grupo de vertebrados mais 

ameaçado globalmente (Hoffmann et al., 2010), atrás somente dos anfíbios. Atualmente, 391 

(37,5%) das espécies do grupo se enquadram em algum grau de ameaça segundo a União 

Internacional para a Conservação da Natureza (IUCN) (Dulvy et al., 2021). A maior ameaça a esses 

animais é a sobrepesca, seja ela direcionada ou incidental, e espécies costeiras sofrem uma 

exposição maior à pesca e perda de habitat. Aliado a sobrepesca, outro fator que pode acarretar 

diminuição dos estoques são as características biológicas K-estrategistas, que tornam estes animais 

mais vulneráveis para os efeitos destas ameaças, resultando assim, em severas reduções 

populacionais para muitas espécies nas últimas décadas (Stevens et al., 2000; Dulvy et al., 2014; 

2021). 

Desde 1970, a abundância global de tubarões oceânicos diminuiu mais de 70% devido a um 

aumento de 18 vezes da pressão pesqueira nestes estoques. Tal pressão resultou em um cenário 

onde mais de 75% das espécies pelágicas de elasmobrânquios são atualmente listadas em alguma 

categoria de ameaça de extinção (Pacoureau et al., 2021). Apesar dos avanços na conservação de 

espécies pelágicas em anos recentes, muitos dos países que exploram estes animais possuem poucas 

ou nenhuma medida para manejar de forma eficiente seus estoques (Davidson et al., 2016). Além 

disso, esforços do setor pesqueiro em propor a exploração sustentável de tubarões pelágicos foram 
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insuficientes, indicando uma dificuldade em garantir a recuperação das populações afetadas (Dulvy 

et al., 2008). 

No Oceano Atlântico Sul, Barreto et al. (2016) analisaram os registros da atividade 

pesqueira industrial entre 1979 e 2012, sendo constatado um aumento substancial nas capturas da 

maioria das espécies de tubarões no período de 1979 a 1997. Um aumento nas capturas de oito 

vezes foi observado para o tubarão-mako (Isurus oxyrinchus (Rafinesque, 1810)) neste período. 

Entre 1998 e 2007, todas as espécies, exceto o tubarão-raposa (Alopias superciliosus, Lowe, 1841) 

apresentaram um declínio na sua captura. A redução mais expressiva foi para o tubarão-lombo- 

preto (Carcharhinus falciformis (Bibron, 1839)), cerca de 90% em comparação ao período anterior. 

No caso de I. oxyrinchus, a redução foi de aproximadamente 55%. No período final considerado 

pelos autores (2008 a 2010), houve um novo aumento nas capturas para a maioria das espécies 

analisadas, porém significativamente menos expressivo. Por exemplo, para I. oxyrinchus, este 

aumento foi de apenas cerca de 1,3%. Tomados juntos, os resultados coincidem com a enorme 

expansão da exploração pesqueira na região e, possivelmente, indicam um declínio populacional 

acentuado para os tubarões pelágicos na região (Barreto et al., 2016). 

A pesca de elasmobrânquios oceânicos é realizada majoritariamente por frotas industriais 

(Pacoureau et al., 2021), que, teoricamente, por legislação, devem fornecer informações sobre as 

espécies e volumes capturados (Bornatowski et al., 2018). O manejo pesqueiro em mar aberto é 

gerenciado pelas organizações regionais de gestão de pesca, com foco nos atuns e mais 

recentemente nos tubarões. Apesar da importancia destas agências de controle, os limites de pesca 

para tubarões de importância comercial têm sido amplamente inadequados no que diz respeito ao 

adequamento aos dados científicos disponíveis (Pacoureau et al., 2021). Desta forma, o manejo 

pesqueiro de tubarões pelágicos é problemático, considerando a falta de legislação adequada, bem 

como a adesão por parte das frotas às recomendações propostas. A situação é ainda mais delicada 

para espécies costeiras que são capturadas por embarcações de pequeno e médio porte, 

principalmente artesanais. Visto que dados de desembarques artesanais são raros ou inexistentes, 

tendência de declínios populacionais e taxas de captura representam uma lacuna de conhecimento 

que dificulta ou até mesmo impossibilita o manejo dos estoques explorados por estas modalidades 

de pesca (Bornatowski et al., 2018). 

 
1.2 CARACTERIZAÇÃO DA PESCA ARTESANAL DO PARANÁ 

 
 

No Brasil, a pesca de pequena escala possui grande importância socioeconômica, gerando 

renda para milhões de brasileiros (Vasconcellos et al., 2011). A zona costeira do estado do Paraná 
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tem seu desenvolvimento significativamente relacionado às práticas pesqueiras mais rudimentares 

(Noernberg et al., 2008; Afonso & Chaves, 2021). O litoral paranaense (Figura 1) é composto por 

uma costa de aproximadamente 105 quilômetros de extensão, configurando um dos menores litorais 

da costa brasileira (Noernberg et al., 2008; Andriguetto-Filho et al., 2009). Ainda assim, são cerca 

de 70 comunidades pesqueiras paranaenses que atuam na região (Noernberg et al., 2008; Afonso & 

Chaves, 2021), além de embarcações industriais e frotas artesanais oriundas dos estados vizinhos 

(Costa & Chaves, 2006; Andriguetto-Filho et al., 2009; Chaves et al., 2019; Afonso & Chaves, 

2021). 

Na cidade de Matinhos, localiza-se uma das maiores comunidades de pescadores comerciais 

do estado (Chaves et al., 2019). A comunidade é composta inteiramente por pescadores artesanais,  

cujas principais atividades são a pesca de arrasto visando a captura de camarões e a pesca utilizando 

redes de emalhe, direcionada para teleósteos e alguns elasmobrânquios (Andriguetto-Filho et al., 

2009). Tais artes tendem a variar a espécie-alvo de forma sazonal e, na pesca de emalhe 

especificamente, diferentes técnicas bem como tamanhos de malha são empregados (Costa & 

Chaves, 2006; Robert, 2012; Chaves et al., 2019). Na região, os elasmobrânquios são capturados 

tanto de forma direcionada como acidentalmente (Robert, 2012), sendo os tubarões 

majoritariamente capturados em redes emalhe de superfície, e secundariamente em redes de fundo 

(Robert, 2012). 
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Figura 1. Localização do estado do Paraná no Brasil (verde). Em destaque, o litoral do estado (vermelho) e o local 

onde as amostras utilizadas no capítulo 1 foram obtidas (triângulo preto). 

 
Apesar do volume de captura inferior quando em comparação aos peixes ósseos, a 

quantidade de elasmobrânquios capturados, tanto em número quanto em biomassa, é significativa, 

como o registrado por Chaves et al. (2019), onde num período de 12 meses foram desembarcados 

cerca de 4941 indivíduos, totalizando mais de 6 toneladas. Além disso, muitos dos indivíduos 

capturados são neonatos e juvenis, afetando drasticamente o recrutamento nas populações na região 

(Costa & Chaves, 2006; Chaves et al., 2019). Paiva (1997, apud Costa & Chaves, 2006), comenta 

que, já nas décadas de 80 e 90, os elasmobrânquios representavam uma porção significativa das 

espécies capturadas pela pesca artesanal paranaense. Chaves et al. (2019) relataram para o período 

de 12 meses de duração de seu estudo, 3,68 toneladas desembarcadas, representando cerca de 2508 

tubarões capturados. Apesar da variação sazonal e das espécies capturadas, Costa & Chaves (2006) 

também constataram que os elasmobrânquios capturados eram predominantemente indivíduos 

pequenos ou que ainda não tinham atingido a maturidade sexual. 

 
1.3 O TUBARÃO-MAKO (ISURUS OXYRUNCHUS) 

 
 

A ordem Lamniformes é composta por 8 famílias e 15 espécies de tubarões (Ebert et al., 

2021). O tubarão-mako (Isurus oxyrinchus) (Figura 2) pertence à esta ordem e à família Lamnidae, 

conhecida por sua endotermia regional, especialmente nos músculos longitudinais ligados à 

movimentação, situados mais ao centro do dorso, próximo à coluna vertebral (Abel & Grubbs, 

2020). Uma irrigação sanguínea em contracorrente chamada retia mirabilia, permite que a 

musculatura se aqueça e não perca calor para o meio tão facilmente (Abel & Grubbs, 2020; Ebert 

et al., 2021). Este tipo de endotermia também ocorre no crânio e nas vísceras do animal. Send o 

assim, estes animais possuem uma série de adaptações fisiológicas que lhes conferem grande 

potência natatória, também permitindo com que muitos dos lamniformes expandissem sua 

distribuição para águas mais frias, até mesmo zonas subpolares (Carey et al., 1981; Stevens, 2008; 

Watanabe et al., 2015). Assim, como as demais espécies da família, o tubarão-mako é um animal 

muito ativo e possivelmente o mais rápido dos tubarões (Stevens, 2008; Ebert et al., 2021). É uma 

espécie pelágica oceânica que ocorre por todo o planeta em regiões tropicais, subtropicais e 

temperadas, podendo chegar mais próximo da plataforma continental sazonalmente (Ebert et al., 

2021). 
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Figura 2. Tubarão-mako (Isurus oxyrinchus). Fonte: Unsplash. 
 
 

Quanto ao tamanho total dos indivíduos, há dimorfismo sexual, com os machos sendo 

comumente menores do que as fêmeas e atingindo a maturidade sexual anos antes (Pratt Jr. & 

Casey, 1983; Campana et al., 2005; Barreto et al., 2016b; Rigby et al., 2019). O tamanho no qual 

estes animais atingem a maturidade sexual, bem como parâmetros de crescimento variam 

regionalmente (Pratt Jr & Casey, 1983; Francis & Duffy, 2005; Cerna & Licandeo, 2009; Doño et 

al., 2015; Barreto et al., 2016b; Varghese et al., 2016; Ebert et al., 2021), se fazendo necessários 

estudos específicos para cada região de ocorrência. Sua reprodução se dá de maneira vivípara 

aplacentária, onde os embriões se alimentam de óvulos não-fertilizados (Snelson et al., 2008; Ebert 

et al., 2021). Em geral, o tamanho da prole varia de 10 a 18 filhotes (podendo chegar a até 30) por 

gestação, que dura em torno de 15 a 18 meses (Mollet et al., 2000; Rigby et al., 2019; Ebert et al., 

2021). 

Atualmente, o tubarão-mako encontra-se categorizado globalmente como “Em Perigo” 

segundo os critérios da IUCN (Rigby et al., 2019), porém, este status varia de acordo com 

subpopulações de diferentes oceanos. Recentemente, a espécie foi incluída na Lista Nacional de 

Espécies Ameaçadas de Extinção, pela portaria GM/MMA nº 300, de 13 de Dezembro de 2022, 

onde seu status agora consta como "Criticamente em Perigo”, entrando em vigor em 180 dias a 

partir da data da publicação da portaria (Brasil, 2022). No entanto, ela não consta no Livro 

Vermelho da Fauna Ameaçada do Paraná (Mikich & Bérnils, 2004). A categorização da espécie 

como ameaçada pela IUCN se dá com base no critério “A2bd”. Tal critério diz “Redução 

populacional observada, estimada, inferida ou suspeita no passado onde as causas de redução 

podem não ter cessado ou podem não ser compreendido ou pode não ser reversível, igual ao maior 

do que 50%, baseado em um índice de abundância apropriado para o táxon e níveis reais ou 
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potenciais de exploração” (IUCN, 2012). Assim, seguno este critério, houve uma redução de 50% 

ou mais dos indivíduos de I. oxyrinchus e que há um declínio contínuo e exploração destas 

populações. 

A espécie é comumente capturada em pescarias industriais de espinhel pelágico direcionada 

para ela e outros tubarões, como o tubarão-azul (Prionace glauca, Lineu, 1758) (Stevens, 2008), 

ou como fauna acompanhante, principalmente em pescarias direcionadas ao atum e peixes de bico 

(Camhi et al., 2008). Além disso, é amplamente visada pela pesca esportiva por apresentar grande 

“combate” quando fisgado (Skoomal, 2007; Stevens, 2008). Porém, no litoral do Paraná, a espécie 

também é capturada pela frota artesanal, com rede de emalhe, mais próxima da costa (observação 

pessoal). 

 
1.4 FISIOLOGIA E SUA APLICABILIDADE PARA O MANEJO PESQUEIRO 

 
 

Os elasmobrânquios apresentam diferenças fisiológicas em relação aos peixes ósseos (Speers-

Roesch & Treberg, 2010; Shuttleworth, 2012; Ballantyne, 2015). Alguns exemplos são a ausência do 

cortisol como hormônio relacionado ao estresse, mas sim a presença da 1a- hidroxicorticosterona 

(Idler & Truscott, 1967; Truscott & Idler, 1972) e a excreção de ureia ao invés de amônia 

(Kirschner, 1993; Ebert et al., 2021). Apesar de existirem inúmeros estudos das respostas fisiológicas 

ao estresse antropogênico para teleósteos, ainda se fazem necessários mais estudos para 

elasmobrânquios, bem como estudos espécie-específicos, já que tais respostas também o são 

(Manire et al., 2001; Skomal & Mandelman, 2012). 

Uma das ações mais promissoras visando a conservação dos elasmobrânquios é a soltura de 

animais vivos a fim de reduzir a mortalidade, especialmente para espécies capturadas de forma 

incidental (bycatch) (Wosnick et al., 2022). No entanto, o estresse causado pela captura e manejo, 

independente do equipamento empregado, pode ter efeitos danosos no indivíduo, como ferimentos 

corporais internos e externos e consequências fisiológicas (Skomal & Mandelman, 2012; Ellis et 

al., 2017; Wosnick et al., 2023). Estes, inclusive, podem não causar a morte imediata do animal, 

mas levar a um óbito subsequente, não observado nem reportado (Hueter et al., 2006; Ellis et al., 

2017). Além disso, efeitos sub-letais podem ocorrer, como redução da fertilidade e 

comprometimento do potencial reprodutivo (Wheeler et al., 2020). Assim, é de suma importância 

que saibamos as consequências e limiares de letalidade de tais efeitos em elasmobrânquios afetados 

pelas atividades humanas para que seja possível melhor direcionar ações de conservação e medidas 

mitigatórias de fato efetivas. 
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Alguns marcadores fisiológicos são comumente empregados para avaliar o estresse causado 

pela captura em tubarões, e estes serão apresentados com mais detalhes abaixo. 

 
1.3.1 Ureia 

 
 

A ureia é um osmólito sintetizado no fígado dos elasmobrânquios (Figura 3), principalmente 

através do ciclo ornitina-ureia e é o principal soluto envolvido na osmorregulação destes animais 

(Anderson, 1991; Kirschner, 1993; Ballantyne 1997; Ballantyne, 2016; Abel & Grubbs, 2020). 

Tamanha a importância da ureia para raias e tubarões, que este osmólito é considerado um fator 

evolutivo determinante em linhagens de água doce (Ballantyne & Robinson, 2010). Devido a 

importância deste composto para o equilíbrio osmoiônico em elasmobrânquios, alterações na sua 

concentração sanguínea podem indicar perturbações na capacidade homeostática do animal 

(Wosnick et al., 2017). 

 
 

Figura 3. Desenho esquemático indicando os órgãos relacionados aos marcadores do presente estudo e sua posição 

relativa em um tubarão: A, coração; B, fígado; C rim. 

 
 
 

1.3.2 Lactato 
 
 

Quando emalhados na rede, os elasmobrânquios tendem a lutar vigorosamente para se soltar 

(Wood, 1991; Manire et al., 2001; Skoomal & Mandelman, 2012). Na realização de exercício 

intenso, há um aumento substancial na demanda energética desses animais, principalmente pela 

musculatura (Figura 4) branca responsável pelo movimento rápido de natação (Bone, 1988; Wardle, 

1981 apud Smith, 1992; Manire et al., 2001;). Esta demanda é suprida pelo metabolismo anaeróbico 
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das células destas fibras musculares que produz ácido lático que por sua vez, é dissociado em lactato 

e H+ (Bone, 1988; Botteon, 2012). No entanto, o lactato acumulado nestas células não é difundido 

rapidamente na corrente sanguínea (Bone, 1988), além disso, estes produtos colaboram para a 

acidificação tanto do meio intracelular quanto do sangue (Manire et al., 2001). O lactato é o 

marcador de estresse mais confiável para elasmobrânquios com grande validação do seu uso na 

literatura e, frente ao estresse de captura sua concentração irá aumentar (Manire et al., 2001; Skomal 

& Mandelman, 2012; Marshall et al., 2012). 

Figura 4. Desenho esquemático indicando parte da musculatura longitudinal de um tubarão. 
 
 

1.3.3 Fósforo 
 
 

O fósforo é um íon de suma importância intracelular, envolvido em diversas funções como 

crescimento e diferenciação celular e formação das membranas celulares (Wosnick et al., 2017). 

Este composto também apresenta participação significativa na capacidade de tamponamento das 

células da musculatura branca de peixes (Okuma & Abe, 1992). Além disto, a concentração muito 

elevada de fósforo no sangue, hiperfosfatemia, pode comprometer o funcionamento dos rins, causar 

calcificação vascular e hipertrofia da musculatura cardíaca (Figura 3) (Neves et al., 2004). Altas 

concentrações de fósforo no sangue de elasmobrânquios podem ser indicativos de rompimento de 

membrana celular, mostrando a eficácia deste marcador para indicação fisiológica de estresse de 

captura (Wosnick et al., 2017). 
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1.3.4 Glicose 

 
 

Diferente de grande parte dos vertebrados, a glicose não é a principal fonte de combustível 

tecidual dos elasmobrânquios, mas sim os corpos cetônicos (Romero & Butler, 2007; Speers- 

Roesch & Treberg, 2010; Ballantyne, 2015). Apesar disso, existem estudos de resposta ao estresse 

com algumas espécies onde tubarões moribundos ou mortos apresentaram hipoglicemia (e.g., 

Sphyrna tiburo (Linnaeus, 1758), Carcharhinus limbatus (Valenciennes, 1839), C. leucas 

(Valenciennes, 1839), Carcharhinus obscurus (Lesueur, 1818), Galeocerdo cuvier (Péron & 

Lesueur, 1822) em Cliff & Thurman (1984), Manire et al. (2001) e Wosnick et al. (2017)). 

Entretanto, a hiperglicemia também pode indicar resposta ao estresse, visto que a mobilização 

energética secundária deste combustível metabólico pode ocorrer quando há esgotamento dos 

estoques de corpos cetônicos (Wosnick et al., in prep.). É necessária extrema cautela ao utilizar a 

glicose como indicador de estresse em elasmobrânquios, pois não existe padrão claro na resposta 

desde metabólito frente à estressores. Além disso, a glicose apresenta grande variação 

interespecífica e até mesmo entre indivíduos, além da possível influência de diversas outras 

variáveis (Manire et al., 2001; Wosnick et al., 2017), configurando um marcador de baixa 

confiabilidade, sendo necessário aliar outros marcadores energéticos para elucidar o 

comportamento da glicose frente ao estresse imposto. 

 
1.3.5 Colesterol 

 
 

O colesterol é um lipídio multifuncional de suma importância. Em elasmobrânquios, é 

obtido principalmente a partir da dieta carnívora (Gallagher et al., 2017; Zampelas & Magriplis, 

2019). Ele é necessário na síntese da membrana celular, transporte de outros lipídeos e também é 

um precursor de esteróides (Gallagher et al., 2017). Além disso, ele também está presente em 

grande quantidade na membrana das células epiteliais das brânquias dos elasmobrânquios (Figura 

5), reduzindo a permeabilidade para a ureia sem que se perca a permeabilidade gasosa (Fines et al., 

2001). Além disto, também é uma das principais reservas de energia proveniente de lipídios e que 

tem papel energético significativo durante o período reprodutivo (Garcia-Garrido et al., 1990; 

Pethybridge et al., 2014; Wosnick et al., 2022b). Níveis elevados de colesterol na corrente 

sanguínea pode ser um indicativo de catabolismo tecidual (Gallagher et al., 2017), de mobilização 

de reservas energéticas (Wosnick et al., 2022b) ou de alterações nutricionais e metabólicas 

(Wosnick et al., 2021). Adicionalmente, níveis circulantes altos frente à captura podem indicar 
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ruptura   de membrana celular, especialmente quando associados ao aumento de íons 

predominantemente intracelulares na circulação (e.g., fósforo) (Leite et al., in prep.) 

Figura 5. Desenho esquemático indicando a posição das brânquias em um tubarão. 
 
 

1.3.6 Triglicerídeos 
 
 

Uma das principais formas de armazenamento de lipídios em elasmobrânquios é a formação 

dos compostos triglicerídeos, sintetizados no fígado e intestino (Sargent et al., 1972; Ballantyne, 

2015) e também obtidos através da alimentação (Gallagher et al., 2014). Estas e as demais formas 

são primariamente armazenadas no fígado destes animais, representando reservas energéticas 

capazes de fornecer corpos cetônicos a outros tecidos, além da liberação direta deste metabólito na 

corrente sanguínea frente a situações de luta ou fuga. Os triglicerídeos armazenados no fígado 

também são em parte responsáveis por sua flutuabilidade (Ballantyne 2015). Ainda, altas 

concentrações circulantes em fêmeas prenhes parecem estar associadas ao processo de vitelogênese 

(Wosnick et al., 2022b). Mesmo que elasmobrânquios apresentem concentrações menores de 

triglicerídeos na corrente sanguínea do que teleósteos (Larsson, Å. & Fänge, R., 1977), estudos 

sugerem a utilização destes compostos como indicadores de condição corporal, nutrição e saúde 

sistêmica em elasmobrânquios (Gallagher et al., 2014; Gallagher et al., 2017). 

 
1.5 FERRAMENTAS MOLECULARES PARA A CONSERVAÇÃO 

 
 

Atualmente, estudos voltados à conservação incluem em seu escopo a genética (Amos & 

Balmford, 2001). Os problemas a nível molecular, resultantes de declínios populacionais como a 

perda de potencial evolutivo e a susceptibilidade a doenças, entre outros, são cada vez mais levados 
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em consideração (Amos & Balmford, 2001). A manutenção da variabilidade genética dentro e entre 

populações é imprescindível para a perpetuação das mesmas e das espécies (Carvalho, 1993; 

Kenchington, 2003). 

Um estoque pesqueiro é a unidade de manejo para um recurso local que é extraído para 

finalidade econômica. Um manejo pesqueiro efetivo, a curto prazo, deve buscar um meio de fazer 

uso do recurso local sem que haja sobreexplotação (Carvalho & Hauser, 1994). Ao mesmo tempo 

tem de, a longo prazo, preservar a diversidade dos animais que são explorados (Carvalho & Hauser, 

1994). Parte desta diversidade é intraespecífica: a diversidade genética dentro e entre populações 

de uma espécie (Féral, 2002). O manejo pesqueiro efetivo, portanto, deve considerar esta 

diversidade como parte do estoque (Carvalho & Hauser, 1994). Além da importância evolutiva, a 

distinção genética de espécies marinhas comumente está ligada à capacidade de recrutamento e 

mortalidade da espécie (Carvalho & Hauser, 1994). Assim, reforça-se a importância de identificar 

as características genéticas de um estoque sob intensa explotação. 

Diferentes populações ao longo da distribuição de uma mesma espécie podem estar 

separadas em diferentes graus (ou até completamente isoladas) por conta de diversos fatores 

(Palumbi, 1994). Estes fatores podem ser barreiras físicas, climáticas, ambientais ou características 

biológicas e reprodutivas da espécie em questão (Hedgecock, 1986; Palumbi, 1994; Clarke et al., 

2015). No entanto, também pode ocorrer o oposto, como é mais comum em espécies maiores, com 

maior capacidade de locomoção ou migratórias: a população é a mesma ao longo de toda ou grande 

parte da sua distribuição (Hauser & Ward, 1998; Castro et al., 2007). Quando a distribuição de 

determinada população ocorre dentro do território (i.e., Zona Econômica Exclusiva) de diferentes 

países, uma série de entraves para a conservação podem ocorrer, incluindo diferentes categorias de 

ameaças em cada país. Com o cenário de escassez de recursos/ferramentas voltadas para a 

conservação das espécies e o constante avanço das ações antrópicas que as ameaçam, se torna 

crítica a definição de prioridades (Ryman et al., 1995; Castro et al., 2007; Dulvy et al., 2017). 

Neste contexto, a genética da conservação se mostra uma ferramenta muito promissora, pois 

permite um melhor entendimento da estruturação dos estoques pesqueiros, visando criar soluções 

de gerenciamento em micro ou macro escala. De fato, entender a estruturação genética de uma 

espécie ao longo da sua área de distribuição é imperativo, especialmente para espécies com ampla 

distribuição ou altamente migratórias, pois a manutenção da diversidade genética através da 

cooperação além de fronteiras políticas pode ser o segredo para o manejo efetivo destes animais. 

Alguns marcadores genéticos são comumente empregados para avaliar a condição de 

estoques pesqueiros, e estes serão apresentados com mais detalhes abaixo. 
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1.4.1 DNA mitocondrial (mtDNA) 

 
 

A mitocôndria possivelmente por sua origem de uma bactéria simbionte, possui DNA 

próprio, diferente da célula da qual faz parte. O DNA mitocondrial (mtDNA) da maioria dos 

vertebrados e equinodermos é uma molécula pequena e circular, sendo composta por cerca de 16 a 

20 mil pares de bases, altamente compactada, com cerca de 37 genes: 13 codificadores de RNA 

mensageiro, 2 de RNA ribossomal e 22 de RNA transportador (Avise, 1987; Wan et al., 2004). 

Além destes genes, há a região controle, também chamada de “D-loop”, que controla a transcrição 

de RNA e a replicação do mtDNA (Avise, 1987; Wan et al., 2004). A organização destes genes no 

mtDNA aparenta ser constante dentro de certos níveis e categorias taxonômicas. Porém, a taxa de 

evolução pode ser até 10 vezes mais rápida do que a do DNA nuclear da célula, com as alterações 

em sua grande maioria sendo de simples substituições de base (Avise, 1987; Wan et al., 2004). 

O DNA mitocondrial dos animais possui vantagens, como herança predominantemente 

materna, baixo polimorfismo, ausência de recombinações gênicas e baixa taxa de mutação, sendo 

uma ferramenta eficaz para estudos taxonômicos, filogenéticos e de genética de populações (Hebert 

et al., 2003; Ward et al., 2005). A partir da sequência obtida de uma determinada de espécie, seus 

dados são armazenados em um banco de vida online, o Barcode of Life Data Systems (BOLD) 

(Hebert et al., 2003b) ou na plataforma do GenBank, disponível no endereço eletrônico 

(www.ncbi.nlm.nih.gov). Com esse banco de dados, é possível comparar a sequência da espécie 

que está sendo investigada com a sua biblioteca. Se caso a sequência apresentar uma similaridade 

considerável com a base de dados, pode-se concluir que a espécie foi identificada. Caso contrário, 

é possível que esta seja uma nova espécie. A introdução do código de barras de DNA é uma adição 

natural para a era pós-genômica, em que o genoma completo fornece uma grande quantidade de 

informações de sequência de um número limitado de espécies (Hajibabaei et al., 2007). 

 
1.4.1.1 Citocromo oxidase I mitocondrial (COI) 

 
 

O gene citocromo c oxidase I, (COI), faz parte do DNA mitocondrial e é um codificador de 

proteínas. Este gene tem sido amplamente utilizado para diferentes tipos de estudos genéticos, 

como por exemplo estudos com DNA-barcoding (i.e., Bucklin et al., 2011) e filogeografia (i.e., 

Stelbrink et al., 2010) (Bucklin et al., 2011). Algumas características desta região do mtDNA a 

tornam um excelente marcador. Este gene possui primers universais capazes de alinhar com sua 

extremidade 5’ para possivelmente todos os filos animais (Hebert et al., 2003), uma alta taxa de  

substituição de bases nucleotídicas, o que lhe confere uma taxa de evolução de até três vezes mais 
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rápida do que genes ribossomais (Mardulyn & Whitfield 1999; Hebert et al., 2003), fácil 

alinhamento e comparação devido a rara ocorrência de inserções e deleções (indels) (Mardulyn & 

Whitfield 1999; Hebert et al., 2003). Tais características, especialmente sua rápida evolução e 

consequente capacidade de alta resolução taxonômica e até mesmo filogeográfica intraespecífica 

tornaram esse marcador genético uma das principais ferramentas moleculares em estudos de 

conservação (Hebert et al., 2003; Bucklin et al., 2011). 

Com o avanço e maior implementação de ferramentas de DNA para estudos de conservação 

com elasmobrânquios, barreiras à distribuição de espécies antes desconhecidas vêm sendo descritas 

(Sales et al., 2019). Adicionalmente, cresce o número de evidências que uma espécie anteriormente 

explorada como um único estoque, na verdade compreende mais de uma linhagem evolutiva, tendo 

o Brasil, alguns indícios recentemente publicados (Sodré et al., 2012; Pinhal et al., 2012; Petean et 

al., 2020; Costa et al., 2022). Desta forma, para espécies que apresentam grandes potenciais 

migratórios e são extremamente exploradas por atividades antrópicas, como I. oxyrinchus, 

investigações sobre variabilidade genética e possíveis estruturações populacionais são essenciais 

para o manejo otimizado dos estoques. 

 
1.6 OBJETIVOS 

 
 

Este trabalho teve como objetivo geral: 

 Avaliar aspectos fisiológicos e genéticos de tubarões-mako com a finalidade de obter-se 

informações que subsidiem futuros estudos e ações de manejo e conservação. 

Para atingir tal objetivo, também foram delimitados os seguintes objetivos específicos: 

 Analisar os níveis de marcadores fisiológicos pré-definidos (fósforo, lactato, ureia, 

colesterol total, glicose e triglicerídeos) para verificar o estresse de captura frente a pesca 

com rede de emalhe; 

 Investigar, através da comparação do gene mitocondrial COI, os índices de diversidade 

genética das populações de tubarão-mako, com o intuito de verificar possíveis índices de 

estruturação genética entre as populações. 

 
1.7 JUSTIFICATIVA 

 
 

Nota-se um crescente entendimento que o manejo pesqueiro necessita de uma abordagem 

multidisciplinar, visando aumentar a efetividade das medidas sugeridas. O conhecimento das 

características da história de vida é cada vez mais reconhecido como um critério importante para 
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uma gestão e conservação eficazes. Compreender a ligação entre fisiologia e história de vida 

(provenientes do genótipo) é um componente importante desse conhecimento (Young et al., 2006). 

Adicionalmente, a compreensão espécie-específica sobre as habilidades e tolerâncias fisiológicas 

pode ajudar a melhorar as avaliações dos estoques (Horodysky et al., 2015). Assim, é possível 

desenvolver estratégias eficazes de redução de capturas acessórias, prever taxas de mortalidade pós-

soltura e prever os efeitos populacionais de exposição a estressores (Horodysky et al., 2015). A 

genética também representa uma valiosa ferramenta, visto que estudos de genética populacional têm 

o poder de informar a situação dos estoques (Dudgeon et al., 2012). Ainda, as análises populacionais 

baseadas na avaliação da variação genética neutra e adaptativa permitem a identificação e 

priorização de unidades de manejo locais (i.e., unit stocks), facilitando o manejo direcionado e planos 

de conservação em nível de espécie e população. 

Uma vez que, segundo o conceito de Bradshaw & Hardwick (1989), estresse pode ser 

definido como qualquer alteração que reduza o crescimento ou o desempenho, se houver 

variabilidade genética apropriada, mudanças evolutivas clássicas nas populações são esperadas em 

qualquer situação em que o estresse crônico esteja presente. Assim, respostas fenotípicas 

específicas, tanto morfológicas quanto fisiológicas, podem ser observadas frente a diferentes 

estressores, operando em uma ampla gama de escalas temporais. Esses sistemas de resposta estão 

sob controle genético, sendo produtos de processos evolutivos naturais (Arnoldini et al., 2012). 

Entretanto, quando ocorre redução da variabilidade genética mediada por pressões antrópicas (e.g., 

sobreexplotação), são esperadas mudanças concomitantes no fenótipo das populações afetadas. Por 

exemplo, espera-se que as pescarias direcionadas a indivíduos grandes selecionem a maturação 

precoce em tamanhos menores, levando à redução da fecundidade e, portanto, também à redução 

do rendimento da pesca (Kuparinen & Merilä, 2007). Efeitos fisiológicos também são esperados, 

resultando em maior vulnerabilidade à captura e menores taxas de sobrevivência pós-soltura. Tais 

mudanças fenotípicas já foram observadas em vários estoques de peixes, entretanto, ainda é um 

grande desafio comprovar que tais mudanças são reflexo da redução genotípica mediada pela pesca 

e não meras respostas evolutivas a estressores ambientais (Heino, M et al., 2015). 

Neste contexto, considerando a pressão pesqueira exercida sobre o tubarão-mako em nível 

global e as crescentes evidências que espécies pelágicas devem ser gerenciadas em micro-escala 

com o intuito de preservar material genético único (Mamoozadeh et al., 2020), esta dissertação teve 

como objetivo avaliar aspectos fisiológicos e genéticos do tubarão-mako, I. oxyrinchus. A 

dissertação foi estruturada em dois capítulos. O primeiro capítulo tem como objetivo avaliar a 

resposta ao estresse em I. oxyrinchus capturados com redes de emalhe, sendo estes dados inéditos 

para a espécie, visto que até o momento, todos os dados disponíveis na literatura são de animais 
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capturados em espinhel por frotas industriais ou com vara em práticas esportivas. Assim, este 

capítulo traz uma abordagem comparativa da resposta ao estresse considerando diferentes aparatos 

de pesca, abordagem reconhecidamente promissora para delinear de forma mais efetiva medidas 

de manejo baseadas nas peculiaridades de cada modalidade de pesca. 

O segundo capítulo objetivou realizar uma inferência genética populacional utilizando 

sequências do gene citocromo oxidase subunidade I (COI) de I. oxyrinchus disponíveis no portal 

público Genbank para uma avaliação de índices de variabilidade genética e estruturação 

populacional a nível global. Devido a característica pelágica da espécie, sendo capaz de realizar  

grandes deslocamentos, a investigação de eventuais barreiras ao fluxo gênico é vital. Assim, se faz 

necessário averiguar a estruturação a nível global e consequentemente a necessidade de um olhar 

global para conservação desta espécie. 
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RESUMO 
 

Isurus oxyrinchus é uma espécie pelágica de tubarão que costuma habitar águas mais 

oceânicas na sua fase adulta e mais costeiras enquanto ainda não atingiu a maturidade sexual. Este 

tubarão é regularmente capturado como espécie alvo ou como fauna acompanhante em pescarias 

industriais de espinhel, longe da costa. Porém, no Paraná, contrariando a tendência de exploração 

da espécie, foram capturados com rede de emalhe por pescadores artesanais da comunidade 

tradicional local, em uma região mais próxima da costa. A fim de saber mais sobre os processos 

fisiológicos desencadeados pela captura por esse aparato que podem resultar no óbito dos 

indivíduos desta espécie, foram verificadas as concentrações sorológicas de marcadores 

fisiológicos, assim como as correlações entre os marcadores, dada a ausência de dados deste tipo 

para esta modalidade de captura para a espécie. Em seguida, os valores resultantes foram 

comparados com os encontrados em estudos prévios, com a intenção de contrastar as diferenças 

entre as diversas modalidades de pesca nas quais este animal é capturado. A elevada concentração 

de lactato aqui encontrados indicam uma forte acidose metabólica, derivada de um grande esforço 

muscular em uma situação anaeróbia. Somada a isto, valores elevados de fósforo, que também 

apresentaram correlação positiva com o lactato, sugerem histológico e ruptura das membranas 

celulares. Os marcadores energéticos apresentaram resultados cuja causa não foi possível ser 

determinada com certeza. Ademais, as concentrações dos marcadores de estresse lactato, fósforo e 

ureia foram mais elevadas neste estudo do que nos estudos comparados, denotando que a captura 

por rede de emalhe é substancialmente mais danosa aos sistemas fisiológico destes animais e 

potencialmente mais letal. 

 
Palavras chave: Tubarão-mako; fisiologia; post-mortem; rede de emalhe. 
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ABSTRACT 
 
 

Isurus oxyrinchus is a pelagic shark species that typically inhabits oceanic waters during its 

adult phase and coastal waters before reaching sexual maturity. This species is often caught either 

intentionally or incidentally in industrial longline fisheries, which operate far from the coast. 

However, in Paraná, contrary to the general exploitation pattern, these sharks are caught using gillnets 

by local traditional artisanal fishermen in a region closer to the coast. In order to gain a better 

understanding of the physiological processes triggered by capture in this gear, which can lead to the 

death of individuals, the serum concentrations of physiological markers were examined. Additionally, 

correlations between these markers were investigated, as there is a lack of data regarding this capture 

method for the species. Subsequently, the resulting values were compared with those from previous 

studies, aiming to highlight the differences between various fishing methods employed to catch this 

species. The high concentration of lactate observed indicates a significant metabolic acidosis resulting 

from intense muscular effort under anaerobic conditions. Moreover, elevated levels of phosphorus, 

which exhibited a positive correlation with lactate, suggest histological damage and cell membrane 

rupture. The findings related to energy markers did not allow for a definitive cause to be determined. 

In conclusion, in addition to the comparative analysis conducted, it was determined that gillnets pose 

a potentially more harmful to the species, compared to other capture methods. 

 
Keywords: Shortfin mako shark; physiology; post-mortem; gillnet. 
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1 INTRODUÇÃO 
 

Elasmobrânquios estão, indiscutivelmente, entre os animais mais ameaçados da atualidade, 

com declínios populacionais de até 90% em algumas regiões para algumas espécies (Dulvy et al., 

2014; Dulvy et al., 2021). Estima-se que cerca de 31,2% das espécies de tubarão e 36% das espécies 

de raia atualmente descritas enfrentam algum nível de ameaça (Dulvy et al., 2021). Devido à sua 

história de vida, os tubarões e as raias são particularmente vulneráveis às atividades antrópicas, 

dentre elas a poluição, degradação de habitat, e principalmente, a sobre-explotação (Dulvy et al., 

2014, 2021; Pacoureau et al., 2021). De acordo com especialistas da IUCN, 99,6% das espécies 

atualmente descritas são ameaçadas pela sobrepesca, principalmente devido à captura incidental 

(bycatch). A pesca em grande escala é a principal ameaça, seja por si só (como uma ameaça única) 

ou em combinação com outras pescarias, sendo esta ameaça muitas vezes agravada por capturas 

incidentais na pesca de pequena escala (Dulvy et al., 2021). O nível elevado de capturas vem 

gerando preocupação em nível mundial em relação à pratica da pesca de elasmobrânquios sem que 

ocorra um derradeiro esgotamento dos estoques (Dent & Clarke, 2015; Simpfendorfer & Dulvy, 

2017). Entretanto, a maioria dos países que sobreexploram populações locais possuem escassos, 

com falhas de implementação e fiscalização de seu cumprimento, ou nenhum plano de manejo para 

o grupo (Dent & Clarke, 2015). Adicionalmente, alguns tubarões possuem comportamento 

altamente migratório, fator que, associado à ausência de legislação e/ou contraditoriedade nas 

regulamentações entre as áreas conectadas, dificulta de forma significativa o aprimoramento dos 

planos de manejo para a maioria das espécies (Compagno, 2001; Hammerschlag et al., 2011). 

Assim, o manejo dos estoques de tubarões em nível mundial se torna prioritário, sendo foco de 

planos de ação nacionais e internacionais (e.g. PAN-tubarões - ICMBio; IPOA-sharks – FAO). 

A utilização de práticas compensatórias é debatida na maioria dos planos de gerenciamento, 

sendo a soltura de animais com vida apontada como uma ferramenta promissora para a redução dos 

impactos da pesca, sobretudo para espécies provindas da captura acessória, endêmicas e/ou 

ameaçadas de extinção (IPOA-Sharks; FAO, 2000). Estima-se que cerca de 95% das espécies 

comumente capturadas no setor industrial são embarcadas ainda com vida (Moyes et al., 2006), 

sendo a sobrevivência pós-captura extremamente alta (Moyes et al., 2006; Braccini, 2012; 

Gallagher et al., 2014), reforçando assim a eficiência da soltura imediata. Tal análise é inexistente 

para o setor artesanal. Porém, mesmo para os animais que são capturados com vida e imediatamente 

liberados, a eficiência das práticas compensatórias pode ser reduzida pelas disrupções fisiológicas 

e/ou injúrias provocadas pelo aparato de pesca e manejo feito pelos pescadores, com consequente 

elevação das taxas de mortalidade e/ou dos efeitos subletais (Davis, 2002; Skomal, 2007; Skomal 
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& Mandelman, 2012; Guida et al., 2017; Adams et al., 2018; Rodrigues et al., 2018). Desta forma, 

estimativas de mortalidade, sobrevivência pós-captura/soltura e determinação dos mecanismos 

fisiológicos relacionados ao estresse de captura são imperativos para a criação e aprimoramento de 

metas de gestão e conservação para o grupo (Davis, 2002; Parker et al., 2003; Suski & Cooke, 

2007). 

O uso de ferramentas fisiológicas permite uma compreensão mais profunda de como 

organismos, populações e ecossistemas respondem a mudanças ambientais e estressores, facilitando 

desta forma a caracterização de desafios na conservação (Cooke et al., 2013). Este ramo científico 

vai além da descrição de padrões, tendo como objetivo a compreensão de mecanismos fisiológicos 

letais e/ou subletais que atualmente comprometem os esforços e a efetividade dos planos de manejo 

de espécies selvagens (Stevenson et al., 2005). Uma vez que a influência antrópica e as alterações 

ambientais vêm crescendo exponencialmente, a compreensão de quais aspectos desencadeiam 

respostas de estresse é imperativa para o desenvolvimento de contramedidas efetivas (Wikelski & 

Cooke, 2006; Cooke et al., 2021). Entretanto, estudos dos efeitos fisiológicos da pesca são ainda 

escassos para o setor artesanal, configurando uma grande lacuna de conhecimento que impõe 

barreiras para o aprimoramento das medidas de manejo desta modalidade de pesca tão 

representativa em nosso país. 

O tubarão-mako (Isurus oxyrinchus) é capturado globalmente como alvo e captura 

acessória, principalmente por frotas pelágicas industriais (Camhi et al., 2008). A espécie é 

geralmente retida pela carne e nadadeiras (Dent & Clarke 2015; Fields et al., 2017). A espécie 

também é altamente valorizada por pescadores recreativos e, embora muitos pratiquem o pesque e 

solte, a mortalidade pós-soltura pode chegar a 10% (French et al., 2015). Já a mortalidade na pesca 

comercial pode chegar a 33% (Campana et al. 2016). É uma espécie endotérmica, com uma das 

maiores taxas metabólicas registradas para qualquer tubarão pelágico (Carlson et al., 2004). Isso 

implica em um alto alcance aeróbico, que pode ser uma vantagem quando se trata de distúrbios 

fisiológicos (Sepulveda et al., 2007), o que poderia explicar as relativamente altas taxas de 

sobrevivência, mesmo em pescarias comerciais. Adicionalmente, tubarões endotérmicos também 

tendem a ter tamanhos corporais maiores do que os tubarões ectotérmicos, tornando-os mais 

resilientes aos estressores (Gilman et al., 2022). 

A captura de tubarões-mako em áreas mais costeiras por frotas artesanais utilizando redes 

de emalhe é rara e, até o momento, dados de estresse de captura para a espécie são exclusivamente 

provindos de pescarias industriais, utilizando espinhel pelágicos (Camhi et al., 2008). Além da 

necessidade de estudos de estresse em nível especie-específico, se reconhece a urgente necessidade 
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de dados mais detalhados, com o intuito de elucidar a influência do aparato de pesca, por exemplo, 

na resposta observada. 

Desta forma, o presente estudo teve como objetivo avaliar a resposta ao estresse de captura 

por redes de emalhe em tubarões-mako visando preencher lacunas com dados necessários para o 

manejo desta espécie baseado na soltura compensatória por frotas artesanais. Para isso, cinco 

perguntas específicas foram feitas: (1) como é a resposta ao estresse nestes animais? (2) como os 

marcadores de estresse secundário se comportam frente à captura por redes? (3) como os 

marcadores energéticos se comportam frente à captura por redes? (4) existe correlação entre os 

marcadores analisados, indicando interação entre as funções fisiológicas? e (5) existe diferença na 

resposta ao estresse entre rede de emalhe, espinhel e pesca de vara? 

 
2 MATERIAIS E MÉTODOS 

 
2.1 COLETA E PROCESSAMENTO DE AMOSTRAS 

 
Vinte e oito tubarões-mako capturados de forma incidental pela frota artesanal do Município 

de Matinhos entre os meses de Novembro de 2021 e Janeiro de 2022 foram desembarcados no 

mercado de peixe e amostrados oportunisticamente para este estudo. Os tubarões foram capturados 

com redes de emalhe de espera, malhas de 16-22 centímetros entre nós, em campanhas de pesca 

que duraram cerca de 24 horas. A identificação em nível de espécie foi feita de acordo com Ebert 

et al. (2021). 

Após à chegada dos animais no local de desembarque, para avaliar o estresse imposto pela 

captura com redes de emalhe, amostras de sangue (2-3 ml) foram obtidas por punção venosa caudal 

usando seringas (5 ml) equipadas com agulhas de 26,5G e imediatamente transferido para tubos de 

microcentrífuga de polipropileno ultrapuro (2 ml). As amostras de sangue foram imediatamente 

armazenadas em caixa de isopor com gelo e levadas ao laboratório. Na chegada, as amostras de 

sangue foram centrifugadas por 7 min à temperatura ambiente (20°C) a 2.000 g. As amostras de 

soro foram então separadas e congeladas a -20°C até a análise. 

A abordagem post-mortem usada no presente estudo teve como objetivo estabelecer limites 

letais de captura para fins de controle/referência (Wosnick et al., 2017). Para evitar grandes 

alterações nos parâmetros analisados após a morte dos animais, apenas tubarões mortos 

recentemente foram amostrados (Wosnick et al., 2021) (pontuação 1 para todas as categorias), 

utilizando um índice de frescor, considerando as seguintes variáveis: cor geral das brânquias (1 

para coloração avermelhada e 0 para coloração rósea ou esbranquiçada), nível de retração ocular (1 
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para não retraído e brilhante e 0 para retraído e opaco), coagulação do sangue (1 para não coagulado 

e 0 para parcialmente ou totalmente coagulado) e rigor-mortis (1 para ausência completa e 0 para 

presença parcial ou completa). 

As coletas foram aprovadas pelo Ministério brasileiro do Meio Ambiente (IBAMA/ICMBio-

SISBIO nº 70981-3). Visto que apenas animais mortos providos da pesca comercial foram utilizados 

no presente estudo, a licença do comitê de ética em experimentação e manipulação animal não foi 

necessária. 

 
2.2 ANÁLISES FISIOLÓGICAS 

 
Com o intuito de avaliar a capacidade osmorregulatória e a manutenção da homeostase 

frente ao estresse imposto pela captura, concentrações de fósforo e ureia foram determinadas no 

soro. Os níveis séricos de lactato foram medidos para avaliar o equilíbrio ácido-base. 

Também foram verificadas as concentrações de colesterol total, glicose e triglicerídeos no 

soro, a fim de avaliar a influência de marcadores energéticos nas reações ao estresse de captura. 

Fósforo (catálogo nº 42; comprimento de onda 650 nm), lactato (catálogo nº 138–1/50; 

comprimento de onda 550 nm), ureia (Labtest, Brasil, catálogo n. 27; comprimento de onda 600 

nm), colesterol total (catálogo n. 76; comprimento de onda 500 nm), glicose (catálogo nº 113; 

comprimento de onda 505 nm) e triglicerídeos (catálogo n. 87; comprimento de onda 505 nm), 

foram determinados a partir de amostras de soro seguindo rigorosamente os protocolos 

estabelecidos pelo fabricante (Labtest Diagnostica S.A., Brasil). Todos os marcadores foram 

quantificados colorimetricamente (Espectrofotômetro Kasuaki IL-120 UV-Vis). 

 
2.3 ANÁLISES ESTATÍSTICAS 

 
Com o objetivo de testar se existem correlações entre os biomarcadores analisados foram 

realizadas correlações de Spearman ou Pearson seguindo as premissas de normalidade e 

homogeneidade dos dados. Os testes estatísticos foram realizados no ambiente R, com nível de 

significância p<0,05 (R Development Core Team, 2021). 

 
3 RESULTADOS 

 
 

3.1 COMPARAÇÃO COM OUTROS ESTUDOS 
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Foi elaborada uma tabela compilando os resultados de outros cinco estudos prévios com 

fisiologia do estresse de captura em tubarões-mako que utilizaram um ou mais dos marcadores 

desta dissertação (Tabela 1). Estes estudos apresentaram diferentes métodos de captura fornecendo, 

assim, uma base para comparação entre as técnicas de pesca empregadas. 

 
Tabela 1. Marcadores de sangue avaliados no presente estudo, juntamente com dados publicados 

anteriormente sobre Isurus oxyrinchus. a Wells et al. 1986; b Hight et al. 2007; c Marshall et al. 2012. d French et al. 
2015; e Otway 2020. 

 
3.2 FÓSFORO, LACTATO E UREIA 

As concentrações de fósforo variaram de 2,07 até 52,57 mmol/L (média 17,23 mmol/L). As 

concentrações de lactato no soro variaram de 34,03 até 114,26 mmol/L (média 68,93 mmol/L). Já 

as concentrações de ureia circulante, variaram de 170,78 até 655,10 mmol/L (média 373,83 

mmol/L) (Figura 1). 
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Figura 1. Concentrações medianas de fósforo, lactato e ureia no soro de tubarões-mako capturados com redes 

de emalhe por frotas artesanais. 

 
3.3 COLESTEROL TOTAL, GLICOSE E TRIGLICERÍDEOS 

 
 

As concentrações de colesterol total variaram de não detectável até 5,04 mmol/L (média 

0,63 mmol/L). As concentrações de glicose no soro variaram de 0,39 até 7,05 mmol/L (média 1,34 

mmol/L). Já as concentrações de triglicerídeos circulantes, variaram de 0,1 até 1,81 mmol/L (média 

0,91 mmol/L) (Figura 2). 
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Figura 2. Concentrações medianas de colesterol total, glicose e triglicerídeos no soro de tubarões-mako 

capturados com redes de emalhe por frotas artesanais. 

 
 

3.4 CORRELAÇÕES ENTRE OS MARCADORES ANALISADOS 
 
 

Foi verificada uma correlação negativa (R² = -0,40 e p = 0,03) entre o lactato e o colesterol 

total. Quanto maiores os valores de lactato, menores são os valores de colesterol total (Figura 3). 

 
Figura 3. Correlação entre o biomarcador lactato e o biomarcador energético colesterol total para a espécie 

Isurus oxyrinchus. Coeficiente de correlação representado por R². 
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Também foi evidenciada uma correlação positiva (R² = 0,62 e p = 0,004) entre o lactato e a 

glicose (Figura 4), indicando que frente ao aumento dos níveis circulantes de lactato, um aumento 

concomitante nas concentrações de glicose foi observado. 

 
Figura 4. Correlação entre o biomarcador lactato e o biomarcador energético glicose para a espécie Isurus 

oxyrinchus. Coeficiente de correlação representado por R². 

 
Uma correlação positiva (R² = 0,48 e p = 0,009) entre o fósforo e triglicerídeos foi 

evidenciada (Figura 5). Conforme os níveis de concentração de fósforo foram aumentando, os 

níveis de triglicerídeos também se elevavam. 

 
Figura 5. Correlação entre o biomarcador fósforo e o biomarcador energético triglicerídeos para a espécie 

Isurus oxyrinchus. Coeficiente de correlação representado por R². 
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4 DISCUSSÃO 
 
 

O fósforo desempenha um papel importante nos processos metabólicos e atua como buffer 

na dinâmica osmorregulatória (Ferreira & Baldisserotto, 2007), tornando-se um marcador 

promissor quando são observados aumentos nos níveis circulantes, indicando sobrecarga alostática 

e/ou ruptura de membranas celulares (Wosnick et al., 2017; 2020). Os tubarões são ureotélicos e a 

uréia desempenha um papel fundamental na osmorregulação (Ballantyne & Robinson, 2010). 

Quando ocorre sobrecarga alostática e perda do equilíbrio homeostático, observam-se alterações 

nas concentrações de uréia (Wosnick et al., 2017). Consequentemente, este osmólito torna-se uma 

ferramenta valiosa para avaliar os efeitos fisiológicos de estressores extrínsecos. A acidose láctica 

é uma condição fisiológica na qual o excesso de lactato circulante causa uma redução significativa 

no pH plasmático (Skomal & Bernal, 2010). Esta condição está relacionada a reduções na oferta de 

oxigênio e/ou absorção e pode indicar níveis alarmantes de estresse metabólico (Robergs et al., 

2004). 

O colesterol desempenha um papel crucial no metabolismo de vertebrados e na síntese de 

hormônios esteróides (Gallagher et al., 2017). Portanto, o aumento das concentrações circulantes 

são importantes indicativos de alterações nutricionais e metabólicas (Wosnick et al., 2017). A 

glicose é o monossacarídeo mais abundante em seres vivos, sendo armazenada como glicogênio. É 

uma fonte onipresente de energia que alimenta a respiração celular aeróbica e anaeróbica em 

invertebrados e vertebrados (Gerich, 2000). Entretanto, é importante enfatizar que seu papel como 

combustível metabólico em tubarões ainda não está claro, sendo necessário cautela nas conclusões 

desenhadas, bem como em sua utilização como marcador energético único. Por fim, os 

triglicerídeos são uma importante fonte de energia metabólica e indicativo de condição nutricional 

e saúde sistêmica em tubarões (Gallagher et al., 2017; Wosnick et al., 2021). 

 
4.1 FÓSFORO, LACTATO E UREIA 

 
 

Em nossas análises, as concentrações de fósforo no soro dos tubarões-mako capturados por 

redes de emalhe variaram entre 2,07 até 52,57 mmol/L, com uma média de 17,23 mmol/L. Wells 

et al. (1986) investigaram diversos parâmetros fisiológicos de estresse, dentre eles, o fósforo, na 

pesca com linha e anzol (Tabela 1). Nos indivíduos de I. oxyrinchus capturados, a concentração 

média de fósforo circulante foi de 5 mmol/L e, apesar de um número amostral baixo (n=2), os 

autores discutiram que os valores de fósforo para todas as espécies foram elevados em relação ao 

esperado de animais não estressados. Otway (2020) analisou vários marcadores bioquímicos de 
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tubarões-mako capturados com vara e molinete na pesca esportiva, analisando separadamente 

aqueles que se apresentaram saudáveis de indivíduos que aparentavam dano renal (i.e., urina 

escurecida, marrom-avermelhada) (Tabela 1). As concentrações de fósforo em indivíduos 

saudáveis (média de 6 mmol/L) oscilaram entre valores normais e acima do valor de referência 

proposto pelo autor (entre 1,7 e 2,0 mmol/L). Já para indivíduos com lesão renal, a média foi de 

10,6 mmol/L, valores que, segundo o autor, configuram hiperfosfatemia. 

As concentrações de fósforo dos tubarões-mako do presente estudo são, em geral, entre 1,5 

a 3 vezes maiores do que de outros trabalhos publicados (Wells et al., 1986; Otway, 2020), 

indicando dano ao equilíbrio iônico compatível com sobrecarga alostática. De fato, em tubarões 

presos em aparato de pesca que apresentam comportamento de luta e fuga muito intenso, aumentos 

nos níveis circulantes de fósforo também podem indicar ruptura de membranas celulares (Wosnick 

et al., 2017). Considerando que as concentrações apresentadas por animais mortos capturados em 

redes de emalhe foram mais altas que em animais vivos capturados na pesca esportiva, é possível 

hipotetizar que houve uma grande reação de ruptura da membrana nas células destes animais, e que 

isto seria uma das causas do óbito destes animais. 

A concentração média de lactato em I. oxyrinchus capturados por rede de emalhe foi de 

68,93 mmol/L, com valor mínimo de 34,03 e máximo de 114,26 mmol/L. Alguns estudos prévios 

também analisaram as concentrações de lactato no sangue de indivíduos capturados em diferentes 

modalidades de pesca (Tabela 1). No trabalho de Wells et al. (1986), a concentração média de 

lactato em I. oxyrinchus vivos capturados com linha e anzol foi de 13 mmol/L. Hight et al. (2007) 

analisaram as concentrações em tubarões-mako vivos e moribundos capturados em espinhel de 

deriva, com valores médios de 18 e 20 mmol/L, respectivamente. Os autores discutem que estes 

valores são elevados, especialmente considerando que os indivíduos se mostraram “aparentemente 

bem” após a captura. Marshall et al. (2012) examinaram as concentrações de lactato em I. 

oxyrinchus capturados por espinhel. Neste estudo, a média da concentração de lactato em tubarões- 

mako tidos como “em boas condições” ao serem trazidos a bordo foi de 16,7 mmol/ L, enquanto 

para animais moribundos foi de 34,3 mmol/L. Já French et al. (2015) investigaram os níveis de 

lactato para tubarões-mako capturados na pesca esportiva com linha e anzol, encontrando uma 

média de 8,4 mmol/L, com valores individuais variando de 0,6 até 33,8 mmol/L. Otway (2020), 

encontrou uma concentração média de 27,2 mmol/L em indivíduos tidos como saudáveis e 44,4 

mmol/L nos indivíduos com dano renal. 

É possível perceber que os demais estudos realizados encontraram concentrações mais 
baixas de lactato do que as observadas no presente estudo, que encontrou valores quase dobrados. 

Isso levanta a hipótese de que animais capturados neste aparato realizam uma atividade muscular 



54 
 

 
muito mais intensa ao tentar se desvencilhar do que aqueles capturados por aparatos com linha e 

anzóis (e.g., vara e molinete, espinhéis). Esta atividade exacerbada, além de dano tecidual, gera um 

grande acúmulo de lactato nas células musculares que, eventualmente, é difundido na corrente 

sanguínea, resultando em acidose celular e sanguínea (Moyes et al., 2006). Assim, torna-se claro 

que a captura em redes é muito mais danosa para a espécie, possivelmente reduzindo de forma 

muito significativa as chances de sobrevivência, mesmo nos casos onde os indivíduos são 

capturados de forma incidental e são liberados. É importante enfatizar que os tubarões-mako são 

RAM-ventiladores, e por este motivo precisam nadar constantemente para manter taxas 

ventilatórias adequadas. Assim, qualquer situação que contenha a natação tem o potencial de se 

tornar rapidamente letal. 

Quanto à ureia, o valor mínimo foi de 170,78 e o máximo de 655,10 mmol/L, com uma 

média de 373,83 mmol/L. Wells et al. (1986) indicam uma concentração média de ureia 322 

mmol/L em tubarões-mako capturados com vara e anzol, valor médio semelhante ao observado no 

presente estudo (Tabela 1). O valor elevado deste componente orgânico se deve particularmente ao 

perfil osmorregulatório dos elasmobrânquios, configurando a ureia como principal osmólito 

(Anderson, 1991; Kirschner, 1993; Ballantyne 1997; Ballantyne, 2016; Abel & Grubbs, 2020). 

French et al., (2015) encontraram um nível médio de ureia plasmática de 353,10 mmol/L. Valores 

observados semelhantes ao de Wells et al. (1986), ambos analisando tubarões-mako capturados na 

pesca com anzol e linha (Tabela 1). Em ambos os casos, nenhuma correlação entre este osmólito e 

o estresse imposto pela captura foi notado. No estudo realizado por Otway (2020), os animais tidos 

como saudáveis exibiram, concentrações médias de 360 mmol/L, ao passo que os tubarões com 

lesão renal, 325 mmol/L (Tabela 1). A diferença entre os dois grupos foi significativa, assim, os 

autores associaram esta queda nos níveis de ureia plasmática com a existência de lesão renal. 

O valor médio da concentração de ureia encontrado nos tubarões-mako capturados em rede 

de emalhe no presente estudo foi um pouco mais elevado do que as concentrações previamente 

descritas na literatura. Além disso, é notável a ocorrência de indivíduos com concentrações acima 

de 400 mmol/L, chegando a até 655,10 mmol/L. Aparentemente, não há um padrão claro das 

concentrações de ureia frente ao estresse de captura, no entanto, estas concentrações bem elevadas 

(acima de 400 mmol/L) podem ajudar a indicar níveis incompatíveis com a homeostasia. Visto que 

valores do presente estudo divergem dos encontrados na literatura para indivíduos vivos capturados 

por outras modalidades de pesca, é seguro afirmar que a captura por redes de emalhe gere 

sobrecarga alostática e subsequente perda da capacidade de regulação da uréia. É também possível 

que as altas concentrações observadas sejam um reflexo de falha/disrupção renal e branquial, 

principais órgãos de regulação desta molécula (Wosnick et al., 2017). 
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4.2 COLESTEROL TOTAL, GLICOSE E TRIGLICERÍDEOS 
 
 

No presente trabalho, a média do colesterol no soro foi de 0,63 mmol/L. Wells et al. (1986) 

encontraram uma média de 2 mmol/L em dois indivíduos de I oxyrinchus, porém, os autores não 

relacionam este valor a nenhum fator ou ao estresse de captura (Tabela 1). No trabalho de Otway 

et al. (2020), foram encontrados valores similares em indivíduos saudáveis e indivíduos com 

problemas renais: 0,8 e 1,0 mmol/L, respectivamente (Tabela 1). 

A média do colesterol circulante no presente estudo foi mais baixa do que nos estudos 

disponíveis para a espécie. Visto que o colesterol possui diversas funções fisiológicas, sua 

associação com o estresse de captura ainda é incerta. Entretanto, é esperado um aumento dos níveis 

circulantes considerando seu papel de molécula carreadora de lipídeos, além da sua presença nas 

membranas celulares (Leite et al., in prep.). Assim, em situações de luta ou fuga, um aumento nas 

concentrações pode indicar maior mobilização energética para tentar sobreviver, ou dano às 

membranas celulares causados pela luta. No presente estudo, visto que as concentrações foram 

baixas, é possível que a mobilização tenha sido insuficiente, resultando em óbito. Entretanto, 

considerando que o colesterol é um precursor de hormônios esteróides (Anderson, 2012), é também 

possível que as concentrações baixas sejam um reflexo do estágio de vida dos tubarões analisados 

(todos juvenis) (Otway, 2020). 

As concentrações de glicose no soro dos animais do presente estudo variaram de 0,39 a 7,05 

mmol/L, com uma média de 1,34 mmol/L. Na análise realizada por Wells et al. (1986), os dois 

indivíduos amostrados apresentaram uma concentração média de glicose de 7,8 mmol/L (Tabela 

1). Este estudo corrobora a afirmação de Cliff & Thurman (1984), de que há um aumento da 

glicemia como resposta inicial ao estresse. Essa mobilização de glicose na corrente sanguínea seria 

estimulada pelo aumento do nível de catecolaminas no sangue dos animais (deRoos & deRoos, 

1978). Marshall et al. (2012), por sua vez, encontraram uma concentração média de glicose de 6,7 

mmol/L nos tubarões-mako capturados por espinhel trazidos a bordo vivos (Tabela 1). O estudo de 

French et al. (2015) também analisou os níveis de glicose no sangue de I. oxyrinchus, com uma 

concentração média de 6,0 mmol/L (Tabela 1). Estes valores podem estar relacionados com fatores 

ambientais, com a glicemia aumentando conforme mais alta a temperatura da superfície da água. 

O estudo realizado por Otway (2020) verificou concentrações médias de 3,5 mmol/ L para os 

animais saudáveis, e 2,1 mmol/L nos animais com aparente lesão renal (Tabela 1). O valor médio 

dos indivíduos com urina marrom-avermelhada foi significativamente menor, podendo indicar uma 

possível hipoglicemia causada pelo estresse constante e grande esforço ao passar muito tempo 
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lutando ao ser fisgado na pesca, o que pode levar à morte do animal (Cliff & Thurman, 1984; 

Manire et al., 2001). No entanto, também há grande variação nos valores de glicemia destes animais 

a nível individual, o que o leva a afirmar que a glicose pode não ser um indicador de estresse tão 

eficaz em elasmobrânquios, corroborando a afirmação de Wosnick et al. (2016). 

A concentração média de glicose sanguínea encontrada no presente estudo foi inferior aos 

valores encontrados nos estudos prévios citados acima. Levando em consideração que os indivíduos 

aqui amostrados estavam mortos quando o sangue foi coletado, é possível que a hipoglicemia tenha 

relação com o exercício exaustivo, causando depleção completa dos estoques deste metabólito 

seguida de óbito. Apesar de estudos relatarem uma elevação nos níveis de glicose frente ao estresse 

de captura (Cliff & Thurman, 1984; Wells et al., 1986; Marshall et al., 2012; Otway 2020), o 

estresse crônico ou eventos de hiperatividade podem resultar em concentrações reduzidas, 

possivelmente causando hipoglicemia aguda e levando o animal a óbito (Cliff & Thurman, 1984; 

Manire et al., 2001). Assim, considerando o comportamento imprevisível deste marcador, aliado às 

grandes variações intraespecíficas frente ao estresse de captura, muita cautela ao delinear 

conclusões é necessária (Wosnick et al., 2017; Otway, 2020), sendo imperativa a análise de outros 

marcadores energéticos em conjunto. 

Nos tubarões-mako do presente estudo, os níveis circulantes de triglicerídeos variaram de 

0,1 mmol/L a 1,81 mmol/L, com média de 0,91 mmol/L. Otway (2020) encontrou concentrações 

médias de 0,5 mmol/L para os animais saudáveis e de 0,6 mmol/L para os animais com dano renal 

(Tabela 1). O autor constatou que não houve diferença significativa entre os valores médios dos 

dois grupos. Ele ainda ressaltara que a variação individual do nível de triglicerídeos na corrente 

sanguínea pode se dar por diferentes razões, como estágio de vida, período reprodutivo, sexo ou 

estado nutricional dos animais. Como atestado por Otway (2020), é possível que as variações 

observadas no presente estudo também tenham sido influenciadas por outros fatores. 

 
 
 
 

4.3 CORRELAÇÕES ENTRE OS MARCADORES 
 
 

Este estudo constatou uma correlação positiva (R² = 0,48 e p = 0,009) entre os valores de 

fósforo e triglicerídeos circulantes, o que significa que o aumento nas concentrações de fósforo é 

acompanhado de um aumento nas concentrações de triglicerídeos. Como citado anteriormente, 

elevação de níveis plasmáticos de fósforo pode ser um indicativo de ruptura de membrana celular 

(Wosnick et al., 2017). Considerando os demais indicativos, a captura por rede de emalhe é uma 
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situação de estresse elevado para os elasmobrânquios capturados. Os níveis de triglicerídeos aqui 

encontrados também foram relativamente elevados, porém variados e sem possível explicação 

única, como em Otway (2020). Gallagher et al. (2014b), concluíram que valores elevados de 

triglicerídeos estão relacionados à boa condição corporal em tubarões-tigre (Galeocerdo cuvier 

(Péron & Lesueur, 1822)). Em um experimento com ratos de laboratório, Tanaka et al. (2013) 

encontraram uma correlação negativa entre fosfato inorgânico e os níveis de outro lip ídio, o 

colesterol. Estudando humanos com hipotireoidismo, Al-Tonsi et al. (2004) traz a hiperfosfatemia 

como possível acompanhante de distúrbios na regulação de lipídios, podendo levar a níveis 

preocupantemente elevados de lipídios na corrente sanguínea. A ausência de estudos prévios que 

tratem da correlação encontrada no presente trabalho somada a resultados variados em estudos com 

mamíferos e as diversas possíveis causas exógenas ou endógenas de variação no nível de 

triglicerídeos em elasmobrânquios tornam difícil que se chegue a uma possível explicação para este 

resultado. É possível que tal correlação seja um resultado do dano celular e mobilização de reservas 

lipídicas de energia como resposta ao estresse de captura. No entanto, a impossibilidade de sexagem 

metodológica e verificação do conteúdo estomacal dos indivíduos impossibilitam que se chegue a 

uma conclusão concreta e mais estudos são necessários para avaliar esta correlação. 

Foi verificada uma correlação negativa (R² = -0,40 e p = 0,03) entre o lactato e o colesterol 

total. Mais especificamente, quanto maiores os valores de lactato, menores foram os valores de 

colesterol total. Até o momento, não existem estudos que correlacionem as concentrações séricas 

de lactato e colesterol em animais. Entretanto, em um estudo realizado com humanos, notou-se a 

correlação negativa entre estes marcadores, com níveis circulantes altos de lactato concomitantes à 

níveis baixos de colesterol como preditores de mortalidade por falência cardíaca (Desmoulin et al., 

2013). Obviamente, conclusões a partir de estudos com humanos para tubarões devem ser feitas 

com cautela, entretanto, considerando a natureza altamente conservativa de ambas as moléculas 

entre as linhagens de vertebrados, é possível inferir que a correlação observada no presente estudo 

possa ser um indicativo de acidose lática causando alterações cardíacas que podem ter causado a 

morte dos animais analisados. 

Também foi observada uma correlação positiva (R² = 0,62 e p = 0,004) entre as 

concentrações de lactato e glicose no soro dos tubarões-mako capturados com rede de emalhe. 

Como dito anteriormente, o acúmulo excessivo de lactato é um grande indicador de exercício físico 

intenso. No caso de animais capturados, é fruto do comportamento de luta ou fuga. Esta correlação 

pode ser explicada pelo fato de que, frente a esta situação de luta ou fuga, há uma demanda de 

mobilização das reservas energéticas, resultando em uma descarga elevada de glicose na corrente 

sanguínea (deRoos & deRoos, 1978; Romero & Butler, 2007). Apesar do aumento de glicose frente 
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ao estresse de captura não ser observado em todas as espécies, ou mesmo em todos os indivíduos 

expostos ao mesmo estressor, a correlação positiva entre estes metabólitos pode indicar que o 

aumento da glicose circulante ocorre apenas quando o metabolismo anaeróbico é ativado, e não 

como uma resposta primária padrão imediata como comumente disseminado. 

Até o momento nenhuma análise estatística para testar as possíveis correlações entre os 

marcadores fisiológicos de estresse em tubarões-mako foi realizada, o que pode ter mascarado 

resultados importantes para o entendimento do estresse na espécie. De fato, a abordagem estatística 

utilizada no presente estudo visando esclarecer correlações entre marcadores fisiológicos é recente 

(Leite et al., in prep), e tem grande potencial em elucidar aspectos críticos para o manejo pesqueiro. 

Em suma, considerando as perguntas específicas feitas, a resposta ao estresse nos tubarões- 

mako capturados com redes segue o padrão já descrito para outras modalidades de pesca, entretanto, 

com alterações fisiológicas exacerbadas quando comparadas a outros aparatos de pesca. No caso 

da captura por redes de emalhe, é observado aumento de grande magnitude do lactato circulante, 

compatível com acidose lática causada por exercício intenso durante comportamento de luta e fuga; 

é observado aumento significativo nas concentrações circulantes de fósforo, indicando ruptura de 

membranas e/ou desfosforilação da creatina muscular, como esperado para situações de exercício 

intenso em vertebrados; as concentrações de ureia circulante também foram mais altas quando 

comparadas com tubarões-makos capturados por outros aparatos de pesca, podendo indicar perda 

do equilíbrio homeostático frente ao estresse imposto pela captura. Em relação aos marcadores 

energéticos, notou-se uma mobilização frente ao estresse, porém, possivelmente insuficiente para 

que a sobrecarga alostática fosse evitada, resultando na mortalidade dos animais antes que a 

utilização dos combustíveis energéticos pudesse ser satisfatória para reverter os danos deletérios 

aos processos fisiológicos vitais. Correlações muito interessantes foram observadas, indicando o 

papel primário do aumento do lactato em processos deletérios em tubarões-mako, e enfatizando a 

importância desta abordagem em estudos futuros. 

Apesar de terem sido obtidos dados e resultados relevantes, é necessária reflexão quanto às 

limitações do presente trabalho. Por conta da amostragem totalmente dependente da pesca, onde 

muitas vezes a amostragem tinha de ser feita da maneira mais rápida possível, muitos dados 

relevantes como sexo e estágio de vida foram perdidos. Assim, análises mais detalhadas sobre o 

estresse imposto pela captura em ambos os sexos ou diferentes fases de vida não foram realizadas. 

Desta forma, estudos futuros devem se concentrar em preencher essas lacunas, visando responder 

se existem diferenças nas respostas ao estresse entre machos e fêmeas, fases de vida ou até mesmo 

entre o mesmo sexo mas em períodos de vida diferentes (e.g., dentro e fora do período reprodutivo). 

O número amostral do presente estudo também foi relativamente baixo, nos impedindo de realizar 
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análises estatísticas mais robustas. Assim, estudos futuros podem se beneficiar se um maior número 

de indivíduos e possivelmente indivíduos capturados em diferentes épocas do ano, forem 

coletados. 

Também não foi possível avaliar o conteúdo estomacal dos indivíduos analisados, o que 

seria importante para melhor elucidar alguns dos resultados obtidos, principalmente em relação aos 

marcadores energéticos (colesterol total, triglicerídeos e glicose). Ademais, este estudo contou 

apenas com amostras provindas de tubarões mortos, impossibilitando a comparação da resposta ao 

estresse de uma forma mais abrangente (grupo controle com animais capturados com vida) para a 

modalidade de pesca avaliada. No entanto, reforça-se a importância de estudos post-mortem a fim 

de se obter informações de valores letais que podem ser utilizados como controle negativo 

(Wosnick et al., 2017). Assim, estudos futuros podem se beneficiar se animais vivos capturados 

com redes de emalhe forem amostrados, permitindo um entendimento mais amplo dos processos 

fisiológicos de estresse nesta modalidade de pesca. 

 
5 CONCLUSÃO 

 
 

Tomados juntos, os resultados do presente estudo indicam que a captura por redes de emalhe 

parece ser mais danosa aos tubarões-mako do que outras modalidades de pesca previamente 

estudadas. Assim, é possível que medidas de manejo baseadas na soltura sejam menos eficientes 

nestes casos, dado que o desemalhe dos animais é comumente feito, no mínimo, após 12 horas da 

rede ser posta na água e os danos fisiológicos são potencialmente letais em resposta ao estresse da 

captura. 

Frente às limitações encontradas por este estudo, se tornam necessários estudos contínuos 

com esta espécie e modalidade de pesca para que se possa obter novas informações. 

Adicionalmente, estudos de sobrevivência pós-captura para redes de emalhe são urgentes, visando 

direcionar medidas de manejo baseadas na soltura de tubarões capturados de forma incidental. Por 

fim, é imprescindível a participação dos pescadores artesanais nos estudos e ações de manejo para 

a espécie, especialmente considerando o cenário peculiar e oportunidades únicas de estudo da 

captura de tubarões-mako por frotas artesanais próximo à costa. Além disso, a participação dos 

pescadores é essencial para que se tenha um melhor acordo entre as partes envolvidas e que medidas 

mitigatórias como a soltura de animais vivos comecem a ser adotadas e difundidas na comunidade, 

bem como a elaboração de um manual de boas práticas que englobe ações específicas para a espécie 

e a realidade da pesca artesanal. 
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RESUMO 
 
 

Grandes animais marinhos pelágicos, capazes de realizarem deslocamentos por enormes 

distâncias tendem a ter menor diferenciação evolutiva dentro de sua área de ocorrência no Oceano. 

O tubarão-mako (Isurus oxyrinchus) é um peixe que possui estas características. Esta espécie 

também é altamente explorada pela pesca industrial oceânica e artesanal mais localizada, com 

enormes declínios populacionais ocorrendo desde as últimas décadas e que, em muitas regiões, 

continuam a ocorrer. Para que se possa melhor realizar o manejo das populações de animais 

explorados, é fundamental que os estoques sejam bem definidos, sendo assim tratados como uma 

unidade. Tratando-se de um animal pelágico e muito móvel, a população global do tubarão-mako 

potencialmente compreende uma única população panmítica. Com a finalidade de fornecer 

informações relevantes quanto à estruturação populacional desta espécie ao longo de toda sua 

distribuição, foram utilizadas 145 sequências do gene citocromo oxidase subunidade I (COI) 

disponíveis no banco de dados Genbank, de diversas regiões dentro da extensa área de ocorrência 

da espécie, para realizar análises de diversidade genética e filogeografia. Os resultados mostraram 

uma diversidade haplotípica relativamente alta (0,855) e uma diversidade nucleotídica dentro do 

esperado (0,006) para espécies similares de animais marinhos. Além disso, também verificou-se a 

ausência de estruturação populacional entre as regiões amostradas, e a Análise de Variância 

Molecular (AMOVA) mostrou que a maior parte da variância encontrada é advinda 

majoritariamente de dentro das populações (85,47%). Apesar de aparentar tratar-se de uma única 

população global, algumas poucas regiões apresentaram possíveis indícios de uma limitada 

estruturação. Sendo assim, pode-se concluir que a fim de se conservar o tubarão-mako, são 

necessários empenhos multinacionais, como também medidas de manejo a nível de pescarias locais. 

Palavras chave: Tubarão-mako; estruturação genética; conservação; panmixia. 
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ABSTRACT 
 
 

Large pelagic marine animals, capable of moving over enormous distances, tend to have 

less evolutionary differentiation within their area of occurrence in the ocean. The shortfin mako 

shark (Isurus oxyrinchus) is a fish that exhibits these characteristics. However, this species is 

highly exploited by industrial oceanic fisheries and localized artisanal fishing. Consequently, 

there have been significant population declines over the past few decades, with ongoing declines 

in many regions. To effectively manage populations of exploited animals, it is crucial to establish 

well-defined stocks and treat them as a unit. As a pelagic and highly mobile animal, the global 

population of shortfin mako sharks potentially forms a single panmictic population. To gain 

insights into the population structure of this species across its entire distribution, we analyzed 

145 cytochrome oxidase subunit I (COI) gene sequences from shortfin mako sharks available in 

the Genbank database. These sequences were obtained from different regions within the species' 

extensive range. The analysis of genetic diversity and phylogeography revealed a relatively high 

haplotype diversity (0.855) and nucleotide diversity within the expected range (0.006) for similar 

marine species. Furthermore, we found no evidence of population structure among the sampled 

regions. The Molecular Variance Analysis (AMOVA) indicated that most of the observed 

variance originates from within the populations (85.47%). Although the shortfin mako shark 

population appears to be a single global population, there were some indications of limited 

structure in a few regions. In conclusion, conserving the shortfin mako shark requires 

multinational efforts and management measures at the local fisheries level. While the species 

demonstrates a high degree of genetic connectivity, a few regions show potential signs of 

distinctiveness. Therefore, a comprehensive conservation approach is necessary to protect this 

species effectively. 

 
Keywords: Shortfin mako shark; genetic structuration; conservation; panmixia. 
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1 INTRODUÇÃO 
 
 

Tubarões pelágicos apresentam declínios populacionais alarmantes resultantes da 

sobreexplotação por frotas pesqueiras industriais em todos os oceanos (Dulvy et al., 2008; 

Pacoureau et al., 2021). Como resultado, atualmente, cerca de 75% das espécies de 

elasmobrânquios oceânicos encontram-se listados em alguma categoria de ameaça de 

extinção (Pacoureau et al., 2021), configurando um imenso desafio para a conservação 

deste grupo em particular. Diferente das frotas de pequeno e médio porte, as pescarias 

realizadas por frotas industriais capturam um número muito expressivo de indivíduos por 

operação de pesca, em sua maioria adultos sexualmente ativos (Musyl & Gilman 2018; 

Wosnick et al., 2022). A retirada de biomassa parental em grandes volumes torna-se um 

grande desafio para o manejo adequado de espécies com características biológicas K- 

estrategistas, como é o caso dos tubarões. 

Desta forma, medidas de manejo efetivo devem considerar uma abordagem 

holística, na qual ferramentas de diferentes áreas de conhecimento são empregadas com 

o intuito de otimizar estratégias de conservação em médio e longo prazo. Por muitos anos 

(entre as décadas de 60 e 70), tubarões oceânicos foram capturados por frotas atuneiras 

em mar aberto de forma incidental, sem nenhum interesse oficialmente declarado em seu 

comércio (Barreto et al., 2016). Entretanto, com o crescente interesse do mercado asiático 

nas nadadeiras destes animais, capturas antes incidentais passaram lentamente a ser o 

foco, especialmente considerando os declínios concomitantes observados para os atuns e 

outros peixes ósseos de grande valor comercial (Camhi et al., 2008; Dulvy et al., 2008; 

Pacoureau et al., 2021). Neste momento, diversas frotas direcionaram suas atividades para 

a captura de tubarões, com foco especial na retirada das barbatanas e pouco ou nenhum 

aproveitamento de outros subprodutos (Clarke et al., 2007; Camhi et al., 2008; Pacoureau 

et al., 2021). 

Com o passar dos anos, por volta dos anos 80, e a concomitante redução das 

capturas em detrimento do esforço de pesca crescente, a comunidade acadêmica e 

governos passam a se preocupar com a sustentabilidade da pesca e comercialização de 

tubarões (Thorson, 1987). Isso se deu pelos fortes indícios de declínios populacionais 

para muitas espécies, enfatizando a necessidade de medidas de manejo direcionadas para 

estes animais. Diante deste cenário, as organizações regionais para o ordenamento 

pesqueiro passaram a regular também as capturas comerciais de tubarões oceânicos, 

representando um importante avanço para espécies de interesse comercial. Dentre os 
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desafios para a gestão pesqueira de espécies de interesse comercial, está o fato de que a 

constante pressão de pesca pode selecionar artificialmente certas características 

fenotípicas da população explotada (Kuparinen & Merilä, 2007; Heino et al., 2015). A 

retirada exacerbada de indivíduos de uma população também pode reduzir drasticamente 

sua variabilidade genética, além de extinguir certos alelos, genes ou até mesmo linhagens 

evolutivas (Ryman et al., 1995; Amos & Balmford, 2001; Pinsky & Palumbi, 2013). 

Deste modo, a exploração predatória das espécies tidas como recurso pesqueiro pode 

extirpar não somente a diversidade de espécies, como também a diversidade genética- 

evolutiva intraespecífica (Ryman et al., 1995; Pinsky & Palumbi, 2013). 

Nos últimos anos, o avanço da identificação a nível molecular das espécies vem 

auxiliando a taxonomia de grupos problemáticos, permitindo a identificação de espécies 

novas de elasmobrânquios (Pinhal et al., 2012; Ruocco et al., 2012; Arlyza et al., 2013; 

White et al., 2013). Tradicionalmente, a descrição e a identificação das espécies são feitas 

com base em traços morfológicos e são restritas a uma pequena parcela de pesquisadores 

(Palmeira et al., 2013). Além disso, estes especialistas muitas vezes estão presentes em 

número insuficiente dada a grande diversidade de espécies, especialmente para regiões 

mega-diversas como o Atlântico Sul Ocidental (Palmeira et al., 2013). No entanto, apenas 

a abordagem morfológica muitas vezes não consegue chegar a uma descrição precisa de 

determinada espécie, e por haverem certas limitações que ocultam a real posição 

sistemática das espécies (e.g. complexos de espécies), a ação dos taxônomos pode ser 

limitada (Hajibabaei et al., 2007). 

Uma outra aplicação das ferramentas de DNA envolve a observação e descrição 

da variabilidade genética de estoques pesqueiros, para geração de dados importantes para 

nortear políticas de espécies-alvo. O entendimento de que os haplótipos de mtDNA de 

populações de muitas espécies têm sua distribuição limitada geograficamente introduziu 

uma dimensão filogenética nas discussões sobre a estrutura das populações, levando à 

proposição do termo “filogeografia” (Avise et al. 1987). Desse modo, com base na 

distribuição geográfica dos haplótipos de mtDNA e no grau de divergência de sequências 

entre eles, Avise (2000) propõe e discute categorias filogeográficas. Estas categorias 

podem caracterizar áreas de ocupação, distribuição de populações, existência de barreiras 

ao fluxo gênico ou extinção de genótipos intermediários, ocorrência de zonas híbridas, 

taxas de migração e inferências cladísticas. 

A caracterização de unidades evolutivas relativamente distintas, é um dos fatores 

que garante aos estoques pesqueiros a manutenção da sua variabilidade genética (Avise, 
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2000). Estas unidades evolutivas distintas, muitas vezes podem ser encontradas ao longo 

de ambientes heterogêneos, os quais propiciam características ecológicas distintas, como 

disponibilidade de presas, ou até mesmo menor pressão pesqueira. Tubarões com ampla 

distribuição podem, ao longo do seus ciclos de vida habitar diferentes ambientes, como 

regiões mais costeiras e posteriormente, com início da maturação sexual, migrarem para 

áreas mais oceânicas atravessando assim, diferentes condições ecológicas e ambientais 

(Feldheim et al., 2001; Castro et al., 2007). Quaisquer características geofísicas que 

impeçam ou tornem a migração destas espécies mais difícil, podem propiciar uma quebra 

de fluxo gênico, o que consequentemente podem ocasionar diferenças na estrutura 

genética populacional de uma dada espécie (Chabot et al., 2015; Clark et al., 2015; Carmo 

et al., 2019). Dispersão, e subsequente reprodução são fatores que sustentam a troca e 

manutenção da variabilidade genética entre populações de uma espécie, fazendo com que 

esta consiga sobreviver ao longo do tempo (Slatkin, 1987). 

O tubarão-mako é uma espécie de distribuição circunglobal de águas tropicais a 

subpolares (Stevens, 2008; Ebert et al., 2021), majoritariamente oceânica e pelágica, 

especialmente na fase adulta (Stevens, 2008). Na sua fase adulta, esse animal é vulnerável 

principalmente à pesca oceânica de espinhel (Stevens, 2008). Já os neonatos e juvenis são 

vulneráveis a modalidades de pesca realizadas mais próximas da costa e plataforma 

continental (Stevens, 2008; Kabasakal, 2015). Esta espécie também possui capacidade de 

deslocar-se por grandes distâncias (Heist et al., 1996; Stevens, 2008; Ebert et al., 2021). 

Desta maneira, é esperado que não haja grande estruturação populacional regional, mas 

sim uma grande conectividade como é o caso de outros grandes pelágicos (i.e.: tubarão- 

peregrino Cetorhinus maximus (Gunnerus, 1765) e tubarão-baleia Rhincodon typus 

Smith, 1828 (Rus Hoezel et al., 2006; Castro et al., 2007). No entanto, é importante 

ressaltar que por não possuir um estágio larval planctônico, a dispersão dos 

elasmobrânquios depende da movimentação ativa de indivíduos adultos e juvenis 

(Whitney et al., 2012; Chabot et al., 2015; Domingues et al., 2018). Assim, além de 

barreiras naturais, a retirada de possíveis migrantes da natureza pode ter impacto 

significativo na conectividade entre as regiões de distribuição de uma espécie (Chapman 

et al., 2012). 

Desta forma, o presente estudo tem como objetivo fornecer evidências genéticas 

sobre o atual status da variabilidade genética das populações de I. oxyrinchus através das 

sequências disponíveis na literatura do gene citocromo oxidase subunidade I (COI) 

fornecendo assim dados para conservação e manejo dos estoques genéticos da espécie. 
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2 MATERIAIS E MÉTODOS 
 
 

2.1 CONSTRUÇÃO DO BANCO DE DADOS 

Com o intuito de verificar possíveis estruturações nas populações de I. 

oxyrhinchus, foram baixadas todas as sequências disponíveis desta espécie para o gene 

COI na plataforma Genbank. Este banco total, teve um número final de 145 sequências 

provenientes de várias regiões do mundo (tabela suplementar 1). As sequências foram 

alinhadas automaticamente utilizando-se a ferramenta ClustalW (Thompson et al., 1997) 

implementada no programa BioEdit v. 7.0.4 (Hall, 1999). Posteriormente, o alinhamento 

foi verificado de forma visual para correção de eventuais erros de alinhamento. 

 
2.2 ANÁLISES MOLECULARES 

O melhor modelo evolutivo que se adeque às taxas de evolução do fragmento do 

gene COI utilizado, foi inferido no programa jModelTest 2 (Darriba et al., 2012). Este 

modelo foi utilizado na construção da rede de haplótipos no programa Haploviewer 

(Salzburger et al., 2011). Os índices de diversidade genética como número de haplótipos 

(Hap), diversidade de haplótipos (H) e diversidade nucleotídica (π) foram estimados 

utilizando-se o programa Arlequin 3.01 (Excoffier et al., 2005). Um teste de neutralidade 

foi realizado para detecção de possíveis sinais de expansão populacional, utilizando os 

índices de D de Tajima (Tajima, 1989) e Fs de Fu (Fu, 1997) com os seus respectivos 

valos de P baseados em 1000 simulações de coalescência. Os índices de de Fst (Weir & 

Cockerham, 1984) e Análise de Variância Molecular (AMOVA; Excoffier et al., 1992) 

também foram implementados para testar a diferenciação genética entre as populações de 

áreas diferentes. Ambos os índices também foram estimados no programa Arlequin 3.01 

(Excoffier et al., 2005). 

 
3 RESULTADOS 

 
 

Do total de 145 amostras, foram encontrados 30 haplótipos (Hap) diferentes 

(Figura 1) ao longo de 18 regiões (Figura 2). A rede de haplótipos gerada no presente 

estudo indicou um formato do tipo "estrela", sendo o haplótipo 8 o mais frequente (48 

sequências), estando ausente apenas em populações da América do Norte e da Nova 

Zelândia. Adicionalmente, a população da Índia apresentou a maior quantidade de 

haplótipos únicos, em relação ao N populacional utilizado para a criação da rede de 
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haplótipos (Figura 1, Letra K). Adicionalmente, a rede de haplótipos não sugere nenhum 

particionamento ou estruturação geográfica dentro das populações analisadas. 

A diversidade total de haplótipos (H) foi de 0,855 (Tabela 1). As regiões com 

maior número de haplótipos únicos foram Indonésia (Hap = 11), seguida do Peru (Hap = 

9). Estas regiões também apresentaram alta diversidade haplotípica 0,911 (sd = 0,042) e 

0,978 (sd = 0,054), respectivamente (Tabela 1). Já a região do Omã apresentou a menor 

diversidade haplotípica (0,340), bem como a menor diversidade nucleotídica, 0,003 (sd = 

0,000), embora seja uma das áreas com maior número de sequências disponíveis, 

possuindo apenas 4 haplótipos. Adicionalmente, considerando os valores dos testes de 

neutralidade das populações inferidas, destacamos os valores de Fs significativos para as 

populações do Peru e Indonésia, indicando expansão populacional (Tabela 1). 

 
 

 
Figura 1. Rede de haplótipos construída a partir de uma porção do gene COI com base em uma 

árvore de máxima verossimilhança gerada utilizando-se o modelo evolutivo de K80+G. As cores 

representando cada localidade utilizada no presente estudo bem como a proporção de cada haplótipo é 

indicada na imagem. As letras correspondem às seguintes populações. A: Atlântico Norte (EUA)+Canadá; 

B: México; C: Cabo Verde; D: África do Sul; E: Pará; F: São Paulo; G: Santa Catarina; H: Rio Grande do 

Sul; I: Peru; J: Omã; K: Indonésia; L: Índia; M: Taiwan; N: Turquia; O: Malta; P: Itália; Q: Austrália; R: 

Nova Zelândia. 
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Figura 2. Mapa de locais onde foram amostradas as sequências utilizadas neste trabalho (pontos 

vermelhos). Pontos em terra quando não especificado onde no país ou cidade, ou, quando a amostra foi 

retirada de algum ponto comercial em terra. Brasil em destaque (verde). Mapa elaborado utilizando o 

programa QGIS (QGIS Development Team, 2023). 

População N Hap (H) (sd) (π) (sd) D Tajima P Fs Fu P 
Atlântico Norte 6 4 0,867 (0,129) 0,006 (0,001) -0,415 0,600 

México 4 3 0,833 (0,222) 0,005 (0,001) 0,179 0,888 
Cabo Verde 1 - - - - - 

África do Sul 4 3 0,900 (0,161) 0,007 (0,002) -1,199 0,286 
Pará 5 4 0,900 (0,163) 0,003 (0,001) -0,561 -0,848 

São Paulo 6 6 0,933 (0,122) 0,004 (0,001) -1,408 -1,515 
Santa Catarina 2 2 1,000 (0,500) 0,006 (0,003) - - 

Rio Grande do Sul 5 5 1,000 (0,126) 0,008 (0,001) 0,000 -1,411 
Peru 10 9 0,978 (0,054) 0,007 (0,001) -0,020 -4,180 
Omã 36 4 0,340 (0,093) 0,003 (0,000) -0,507 2,347 

Indonésia 20 11 0,911 (0,042) 0,008 (0,000) -0,234 -1,906 
Índia 7 2 0,476 (0,171) 0,004 (0,001) 0,825 3,754 

Taiwan 4 3 0,833 (0,222) 0,007 (0,002) 0,686 1,399 
Turquia 3 3 1,000 (0,272) 0,010 (0,004) - - 
Malta 14 5 0,802 (0,069) 0,006 (0,000) 0,115 1,616 
Itália 10 6 0,778 (0,137) 0,008 (0,002) -0,885 0,461 

Austrália 7 6 0,952 (0,096) 0,009 (0,001) -0,021 -1,019 
Nova Zelândia 1 - - - - - 

Total 145 30 0,855 (0,000) 0,006 (0,000) -1,235 -10,411 
Tabela 1. Índices de diversidade genética de uma porção do gene mitocondrial COI de Isurus 

oxyrinchus para cada região amostrada e total: N, número de amostras de cada região; Hap, número de 

haplótipos presentes em cada região; H, diversidade de haplótipos; sd, desvio padrão; π, diversidade 

nucleotídica; D de Tajima (Tajima, 1989); Fs de Fu (Fu, 1997). Valor de significância P<0.05. 

 
Tendo em vista que, o banco de dados utilizado no presente estudo possui 

sequências provenientes de 5 regiões distintas e bem demarcadas, para a geração dos 

índices de AMOVA, Фst, as populações foram configuradas como: 1 - América 

(Atlântico Norte + Canadá + México + Pará + São Paulo + Santa Catarina + Rio Grande 
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do Sul + Peru), 2 - África (África do Sul + Cabo Verde), 3 - Mediterrâneo (Malta + Itália 

+ Turquia), 4 - Indo-Ásia (Omã + Indonésia + Índia + Taiwan) e 5-Oceania (Austrália + 

Nova Zelândia). 

As análises genéticas de Fst entre as populações indicaram que não há uma 

estruturação significativa aparente entre a maioria das populações investigadas. Porém, 

resultados significativos foram encontrados quando comparadas às populações do 

Atlântico Ocidental e Ásia (Fst = 0.000 e 0.002 para Atlântico Norte x Omã e México x 

Omã, respectivamente), Atlântico Ocidental e Mediterrâneo (Fst=0.002 e 0.006 para Pará 

x Malta e Pará x Itália, respectivamente), Pacífico Sul X Ásia (Fst=0.000 Peru x Omã), 

Pacífico Sul e Mediterrâneo (Fst=0.003 e 0.006 para Peru X Malta e Peru X Itália, 

respectivamente), dentro da Ásia (Fst=0.002 para Omã x Indonésia), entre Ásia e 

Mediterrâneo (Fst= 0.008, 0.000 e 0.002 para Omã X Turquia/Malta/Itália, 

respectivamente) e finalmente, dentro do Atlântico Ocidental (Fst=0.007 entre Pará e 

México) (Tabela 2). 
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Os resultados da Análise de Variância Molecular (AMOVA) (Tabela 3) 

mostraram que a % da variação encontrada provém majoritariamente de dentro das 

populações (85,47%), enquanto a variação entre as populações foi extremamente baixa 

(0,84%). O baixo valor da estatística ΦST encontrado (ΦST = 0.14529) também aponta 

para uma baixa estruturação populacional. 

Fonte da variação % da Variação Фst 

Entre Populações 0,84 0,14529 
Entre Populações dentro de grupos 13,69  

Dentro de Populações 85,47  

Tabela 3. Valor de AMOVA das populações de Isurus oxyrinchus, referentes às 18 localidades 

disponíveis no Genbank. 

 

4 DISCUSSÃO 
 
 

Nos últimos anos, algumas revisões moleculares investigando a estrutura 

populacional   de   I.   oxyrinchus   foram realizadas (Schrey & Heist,   2003; Taguchi   et 

al., 2011; Corrigan et al., 2018). Porém, nenhuma destas havia incluído amostras de 

representantes populacionais do Brasil. A priori, a ausência de estruturação entre as 

populações inferidas no presente estudo, poderia ter como provável causa a utilização de 

uma porção do gene COI. Porém, este não é o caso. Estudos anteriores utilizando 

marcadores microssatélites, que são muito mais informativos para inferências 

populacionais, já haviam demonstrado estruturação fraca entre populações do Atlântico 

Norte e Norte do Pacífico bem como, ausência de estruturação ao longo da extensão do 

Pacífico, além da região da Australásia (Schrey & Heist, 2003; Taguchi et al., 2011; 

Corrigan et al., 2018). Desta forma, o presente estudo fornece evidências que o estoque 

desta espécie é formado por apenas uma única população global. Assim, os dados aqui 

obtidos estão de acordo com estudos anteriores realizados para a mesma espécie, o quais 

apontam uma única linhagem evolutiva contida em I. oxyrinchus (Ward et al., 2008). 

Dentre as populações analisadas, há indícios de considerável variabilidade molecular, 

especialmente o índice de diversidade haplotípica, resultado este, também já recuperado 

para a espécie previamente (Heist et al., 1996; Michaud et al., 2011; Taguchi et al., 2011). 

Baixos índices de diversidade nucleotídicas são relativamente comuns para estudos 

realizados com DNA mitocondrial de espécies de tubarões pelágicos como Carcharias 

taurus, Rafinesque, 1810, Galeorhinus galeus (Linnaeus, 1758) e Carcharhinus limbatus, 

o que confirma hipóteses anteriores sobre tubarões pelágicos apresentarem baixos índices 



80 
 

 

de diversidade nucleotídica em relação a espécies costeiras (Keeney & Heist, 2006; 

Ahonen et al., 2009; Chabot & Allen, 2009; Morales , 2012; Corrigan et al., 2018). 

Mesmo havendo resultados de Fst significativos entre algumas populações no 

presente estudo, a relevância biológica do significado dos índices de fixação deve ser 

interpretada de forma cautelosa, devido a magnitude do tamanho amostral discrepante 

entre as populações inferidas. O Fst fornece uma estimativa do efeito do fluxo gênico em 

relação a diferenciação populacional, sendo influenciado tanto pelo tamanho 

populacional, quanto pela taxa de migração (Weir & Cockerham 1984). Os valores de Fst 

decaem de forma não linear com aumento da taxa de migração, ocasionando desta forma 

índices não relevantes ou de fraca intensidade de estruturação gerados com base em sinais 

moleculares de panmixia (Avise, 2000). O mesmo ocorre quando a população de uma 

determinada espécie é grande mas suficientemente independente para garantir manejo de 

forma independente (Waples & Gaggiotti, 2006; Waples et al., 2008; Gagnaire et al., 

2015), como é o caso de I. oxyrinchus. 

A rede de haplótipos contendo as sequências das populações analisadas apontam 

um padrão em estrela, sugerindo um de evento de gargalo de garrafa (bottleneck) recente. 

Um dos eventos mais relacionados a ocorrência de gargalos de garrafa em peixes 

marinhos correspondem às glaciações do Pleistoceno, tendo suas influências na 

estruturação populacional e rápida expansão populacional, também já descritas para 

espécies de elasmobrânquios (Beheregaray et al., 2002; Grunwald et al., 2002; Richards 

et al., 2009; Sodré et al 2012; Sales et al., 2019; Richards et al., 2018). 

Mesmo que os dados indiquem que I. oxyrinchus apresenta apenas um grande 

estoque populacional, o manejo pesqueiro não pode ser feito de forma única. O 

compartilhamento de haplótipos entre todas as populações amostradas nos cinco 

continentes, sugere, em se tratando de DNA mitocondrial, a existência de subpopulações 

de origem materna como indicado pelos valores de Fst entre o Atlântico Americano e a 

Ásia. Isso indica que, embora a espécie consiga realizar migrações trans-equatoriais, estas 

não ocorrem com alta frequência. De fato, tal padrão de movimentação e uso de habitat 

já foi descrito através de estudos de telemetria, assim como a permanência temporária 

dentro de águas sob jurisdição de um único país (Corrigan et al., 2018). Dado que existe 

um grande compartilhamento global de haplótipos dentro da espécie, é possível inferir 

que os indivíduos são expostos a uma grande variedade de condições abióticas e bióticas 

(e.g., distintos gradientes de salinidade, temperatura, oxigênio dissolvido, disponibilidade 

de presas e competição). Neste sentido, diferentemente da deriva genética, a seleção 
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natural age como força balanceadora em relação ao efeito de homogeneização do fluxo 

gênico de forma mais eficiente em populações grandes, como é o caso do tubarão-mako 

(Mayr, 1942; Avise, 2000). Ademais, os indícios da existência de subpopulações, fornece 

elementos para que o manejo dos estoques nestas subpopulações também seja coordenado 

de forma independente, mesmo para casos onde hajam população com níveis elevados de 

conectividade genética (Allendorf et al., 2015; Jost et al 2017). 

Considerando a distribuição e conectividade global de I. oxyrinchus, se ressalta a 

necessidade de um olhar visando a conservação em macroescala. Felizmente, algumas 

iniciativas com este objetivo já vêm entrando em ação. A CITES (Convenção Sobre 

Comércio Internacional de Espécies Selvagens de Fauna e Flora Ameaçadas) listou a 

espécie em seu anexo II (CITES, 2023). Este anexo se refere a espécies que podem ainda 

não estar necessariamente ameaçadas, mas podem vir a se tornar caso sua exploração não 

seja regulamentada (CITES, [s.d.]). Também se torna necessária uma licença específica 

para o comércio e exportação das espécies listadas (CITES, [s.d.]). A Comissão 

Internacional para a Conservação do Atum Atlântico (ICCAT) já possuía recomendações 

que visam a conservação do tubarão-mako, como a devolução de indivíduos à água, 

presença de um observador de bordo para embarcações grandes (maiores de 12 metros), 

e o requerimento de que as empresas informem o número de indivíduos capturados e 

descartados mortos e descartados vivos (ICCAT, 2014). Em 2022, a ICCAT trouxe novas 

resoluções visando a conservação do tubarão-mako no Atlântico Sul, onde as 

recomendações de 2014 para o Atlântico Norte passam a valer também, para a região Sul 

(ICCAT, 2022). Ademais, para o Atlântico Norte, já havia entrado em vigência a 

proibição temporária da retenção de indivíduos desta espécie, assim como uma redução 

significativa, entre 40% a 60% dependendo da cotação prévia do país, da cota de 

desembarque permitido para esta espécie (ICCAT, 2019). Em 2022, a Comissão decidiu 

adotar a proposta submetida pela União Europeia e Reino Unido, onde as normas vigentes 

para o Atlântico Norte passaram a valer, do mesmo modo, para o Atlântico Sul (ICCAT, 

2022. A exceção foi do banimento de retenção que foi objetado pela Namíbia e África do 

Sul (Shark Project, 2022; Shark Trust, 2022). Estas iniciativas, ainda que haja obstáculos 

e seja necessária uma forte fiscalização do seu cumprimento, são importantes passos para 

um empenho mundial na conservação do tubarão-mako. 

Por   outro   lado,   como   citado   anteriormente,   é   imprescindível   que   haja 

concomitantemente um esforço regional para conservação da espécie. O certo nível de 

estruturação   populacional   em   algumas   regiões   de   ocorrência,   a   possibilidade   de 
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ocorrência de subpopulações maternas e possíveis regiões de berçário e o padrão de 

permanência em Zonas Economicamente Exclusivas (EEZ) demonstram que é essencial 

um manejo em microescala (Corrigan et al., 2018). A Administração Nacional Oceânica 

e Atmosférica (NOAA) dos Estados Unidos, por exemplo, possui regulamentações 

diferentes para a conservação de diferentes estoques do tubarão-mako (Pacífico Norte e 

Atlântico Norte), levando em consideração o status de exploração e ameaça de extinção 

específico de cada região (NOAA Fisheries, 2023; 2023b). No Brasil, até pouco tempo 

atrás não havia dados sobre o status de ameaça desta espécie. Somente em dezembro de 

2022 a espécie foi listada na Lista Nacional de Espécies Ameaçadas de Extinção, 

categorizada como “Criticamente em Perigo”, evidenciando a falta de manejo pesqueiro 

e estratégias para a conservação no país (Brasil, 2022). Isso demonstra a importância e 

necessidade do estudo e delimitação de estoques regionais, para que seja possível a 

realização de um manejo efetivo em microescala, a fim de se proteger efetivamente as 

subpopulações locais e a abundância e diversidade intraespecífica da população global. 

 
5 CONCLUSÃO 

 
 

Os resultados do presente estudo trazem mais evidências de que há conectividade 

genética dentro de toda a distribuição global de I. oxyrinchus, corroborando estudos 

pretéritos quanto à estruturação populacional desta espécie. Porém, também ressaltam a 

possibilidade de estruturação a certo nível regional. A situação de I. oxyrinchus é um 

exemplo claro da necessidade de um manejo efetivo tanto à grande quanto pequena 

escala. Isto para se preservar a abundância e diversidade intrínseca das populações e para 

que também seja possibilite a manutenção e recuperação da espécie a longo prazo. Além 

disso, é importante que não se perda a variabilidade genética, relativamente elevada para 

uma espécie pelágica de elasmobrânquio. 

Os exemplos aqui citados de instituições regulamentadoras da pesca a nível 

nacional e internacional nos mostram o potencial de medidas efetivas, contanto que 

devidamente fiscalizadas. No entanto, no Brasil, até o final do ano passado a espécie 

estava negligenciada, sem ter uma avaliação de status de ameaça. A ICCAT, que atua no 

Atlântico, também não tinha uma regulamentação em efeito para o Atlântico Sul até por 

volta do mesmo período, com restrições mais fortes sendo barradas por países da região, 

neste caso, África do Sul e Namíbia. Isso evidencia a urgência de mais estudos que 

informem a situação do tubarão-mako na região Sul do Atlântico e que se desenvolva 
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uma regulamentação conservadora para as diversas e variadas modalidades de pesca desta 

espécie ao longo de sua distribuição. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 
 

Como visto ao longo deste trabalho, a literatura reforça a aplicabilidade e a 

importância da fisiologia e da genética na conservação de elasmobrânquios. Através do 

uso dessas ferramentas, podemos responder perguntas importantes para o manejo destes 

animais como até onde uma população ainda é a mesma e as consequências da captura 

por diferentes técnicas de pesca, podendo tornar medidas adotadas mais bem direcionadas 

e efetivas. 

O tubarão-mako (Isurus oxyrinchus (Rafinesque, 1810)) é uma espécie que 

necessita urgentemente de mais estudos. Atualmente a espécie está sendo sobrexplotada 

potencialmente a níveis irreversíveis, tornando impreterível que se conheça mais os 

impactos das diversas modalidades de pesca que capturam a espécie, assim como 

informações ecológicas importantes para sua conservação, como zonas de berçário, 

agregações reprodutivas e padrões migratórios. 

Vale ressaltar que a captura de tubarões-mako pela pesca artesanal no Paraná não 

é comum. O ano de 2021 foi atípico pois houve esta ocorrência de mais de 20 indivíduos 

sendo capturados. Isto mostra que, ainda que incomum na região, esta espécie pode estar 

sujeita a captura pela pesca de pequena escala. 

Os resultados do presente estudo reportaram que a captura em pequena escala, 

mais próxima da costa, pode ser danosa aos estoques desta espécie, pois quase em 

totalidade apenas indivíduos imaturos, prejudicando o recrutamento de novos indivíduos 

e potenciais migrantes e reprodutores. Além disso, a captura por rede de emalhe torna 

ainda mais difícil que medidas para reduzir a mortalidade da espécie, como a soltura de 

indivíduos, sejam aplicadas, dado que foi evidenciado que o dano fisiológico do estresse 

de captura por esse aparato é potencialmente letal para os indivíduos. Ademais, este 

trabalho também corrobora estudos pretéritos quanto a existência de uma única população 

global de tubarões-mako conectada geneticamente, mas que grandes migrações entre 

hemisférios não é algo comum, e, em algumas regiões, pode estar iniciando-se o processo 

de estruturação populacional. Tais resultados levantam a demanda de esforços 

multinacionais/regionais juntamente com medidas locais para a proteção e conservação 

desta tão ameaçada espécie. 
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