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2 Biologia e Ecologia dos Vertebrados

» Introducao

Foi apenas em meados do século 19 que o processo pelo qual
a diversidade bioldgica é originada — a evolugao — comegou a ser
desvendado. A percepgdo de que todas as espécies existentes sao
aparentadas entre si, ou seja, conectadas através do tempo geo-
16gico, forneceu, pela primeira vez na histria da humanidade,
uma explicagio coerente para o fato de a diversidade biologica
poder ser organizada em categorias taxonomicas hierarquica-
mente inclusivas, como géneros, familias, ordens e classes.

Outra grande revolugao na sistematica, ramo das ciéncias
biologicas que se preocupa com a reconstrucdo da historia
evolutiva e sua associacdo a classificagao bioldgica, ocorreu
na década de 1950, com o surgimento da Sistematica Fi-
logenética ou Cladistica. Termos como “grupos monofi-
léticos”, “sinapomorfias’, “plesiomorfias’, “cladogramas” e
“grupos-irmaos’, que atualmente fazem parte da linguagem
do dia a dia dos estudantes de biologia e reas afins, foram
cunhados na década de 1950 pelo entomélogo alemao Willi
Hennig. A consolidagao da Sistematica Filogenética ou Cla-
distica como o principal paradigma da biologia comparada,
na década de 1980, teve ramificagdes profundas na maneira
como as relacoes evolutivas entre as cerca de 55.000 espécies
de vertebrados sio atualmente reconhecidas. Muitas dessas
ramificacoes ainda nio foram completamente “digeridas”
pela maioria das pessoas, especialistas ou ndo. Isso pode ser
percebido quando pesquisadores e estudantes utilizam pa-
lavras como “répteis” e “peixes” que, atualmente, sabemos
tratar-se de grupos que ndo contém nenhum significado
biolégico real (esses grupos nao existem; em ultima ins-
tancia, simplesmente nao sao grupos).

Os tltimos 50 anos de revolugio cientifica e tecnoldgica
também resultaram na descoberta de taxons incriveis, prin-
cipalmente no registro fossil, que elucidaram de maneira
decisiva a origem de grupos de vertebrados altamente mo-
dificados, como as aves. Hoje sabe-se, por exemplo, que as
aves sio dinossauros, encerrando um debate que intriga na-
turalistas hd séculos.

A primeira vista, a revelagao de que as aves sao dinossauros
pode parecer estranha, mas esse € um exemplo bastante ilus-
trativo de como a revolucao Cladistica mudou o modo de en-
xergar o mundo biolégico. Isso nio significa que nao existem
“mistérios” nas relacoes evolutivas entre os vertebrados — as
tartarugas, por exemplo, formam um grupo bastante peculiar
de animais e ainda eludem os pesquisadores que tentam des-
vendar suas relagoes de parentesco.

Apesar disso, as relagoes filogenéticas entre os principais
grupos de vertebrados sdo, em grande parte, consensuais.
O principal objetivo deste capitulo ¢ fornecer um breve sumario
sobre o conhecimento atual das relagdes entre esses grupos, es-
tabelecendo um arcabougo filogenético para que os outros capi-
tulos deste livro possam ser compreendidos com mais facilidade.

> Posicao filogenética
dos vertebrados

= Chordata

Os vertebrados fazem parte de Chordata, que inclui dois
outros grupos formados por organismos invertebrados
marinhos de porte tipicamente pequeno: Urochordata

(Tunicata) e Cephalochordata. Os urocordados formam
um grupo com aproximadamente 2.000 espécies de animais
bastante peculiares e altamente modificados em termos ana-
tomicos. O tegumento dos urocordados é revestido pela tu-
nica que, embora seja um tecido vivo, ¢ formada, em grande
parte, por uma proteina semelhante a celulose das plantas,
denominada tunicina. A maioria dos tunicados faz parte da
classe Ascidiacea, que inclui os animais conhecidos como
ascidias. Estes organismos sdo tipicamente bentonicos e
sésseis, podendo ser solitérios ou coloniais, e sdo habitantes
comuns de costdes rochosos nas zonas entremareés.

Os urocordados possuem um sifdo inalante e outro exa-
lante. O fluxo de agua que penetra pelo sifao inalante é
produzido pelo batimento de cilios localizados na parede
da faringe, que possui uma quantidade varidvel, mas tipi-
camente elevada, de fendas branquiais. Assim, a dgua atra-
vessa as fendas faringeas e é expelida pelo sifio exalante.
Nesse processo, particulas alimentares sao aprisionadas
pelo muco produzido pelo endéstilo, localizado na regiao
ventral da faringe. Um cordao alimentar ¢ conduzido pela
lamina dorsal, na parede dorsal da faringe, ao restante do
trato digestorio, e as fezes sdo expelidas pelo sifao exalante.

Tunicados adultos sio altamente modificados, mas suas
larvas oferecem indicios claros de que esses animais sao
cordados. Assim como ocorre em todos os cordados em
pelo menos alguma fase de sua vida, as larvas dos tunicados
possuem notocorda, um tubo nervoso dorsal oco e cauda
p6s-anal muscular. A notocorda pode ser descrita como um
bastdo fibroso, proteico, semirrigido e com propriedades
elasticas que corre ao longo do eixo longitudinal do corpo.
E utilizada em conjunto com musculos laterais durante a
natacio. Nos cordados, esses musculos sdo, em geral, or-
ganizados em pacotes serialmente alinhados, chamados de
midmeros. A notocorda dos urocordados € restrita a regido
da cauda, originando o nome do grupo (do grego, oura =
“cauda”).

Um tubo nervoso formado durante a neurulagao esté lo-
calizado dorsalmente a notocorda em todos os cordados e
também pode ser encontrado na larva dos tunicados. Esta
larva é planctonica e tipicamente tem vida curta, sofrendo
uma metamorfose que implica na reorganizagao quase total
da sua anatomia.

Urochordata também inclui dois outros grupos de or-
ganismos planctonicos na fase adulta, Thaliacea (salpas,
doliolos e pirossomidos) e Appendicularia ou Larvacea, os
quais provavelmente sio organismos pedomorficos, ou seja,
que mantém certas caracteristicas larvais quando adultos.

Cephalochordata, por sua vez, é constituido de aproxi-
madamente 30 espécies de animais bentonicos de vida livre,
fusiformes e comprimidos lateralmente, que alcangam, no
maximo, 8 cm de comprimento. Embora ocorram no Brasil,
seus hébitos de vida bastante discretos e sua pouca abun-
dancia relativa fazem com que sejam praticamente des-
conhecidos da populagdo. Na literatura técnica, eles sao
conhecidos como anfioxos.

Os anfioxos enterram-se parcialmente no substrato com
o ventre voltado para cima, permanecendo apenas com a
regido da cabega, praticamente indistinta do restante do
corpo, descoberta. Assim como ocorre nos urocordados,
um fluxo de agua produzido pelo batimento de cilios lo-
calizados principalmente na parede interna da faringe car-
rega particulas que se prendem no muco produzido pelo




endéstilo. Na verdade, o processo de ingestdo de alimentos
¢ muito parecido nos dois grupos: um cordao alimentar
forma-se em um orgao longitudinal localizado na parede
dorsal da faringe - chamado, nos anfioxos, de goteira epi-
faringea — e é direcionado ao restante do trato digestorio. A
agua que atravessa as fendas faringeas cai em uma camara
que envolve a faringe, denominada étrio. O atrio se abre
através de um atriéporo na regido ventral do tergo posterior
do organismo e funciona de maneira similar ao sifdo exa-
lante dos urocordados.

O processo de ingestao de alimentos em Cephalochordata e
Urochordata também revela outra sinapomorfia de Chordata:
2 presenca do endostilo, que, nos vertebrados, é modificado
na glandula tireoide. A lamina dorsal e a goteira epifaringea
sambém sdo possivelmente homologas, e uma estrutura
wmilar, também denominada goteira epifaringea, € encontrada
=as larvas das lampreias (Capitulo 3, Petromyzontiformes).
Sua presenga, portanto, é provavelmente outra sinapomorfia
&= Chordata.

Tradicionalmente, a morfologia indica que os anfioxos sao
mais proximos dos vertebrados, e uma das evidéncias dessa
relacio é a presenga dos midmeros (somitos) em ambos,
—as ausentes nos urocordados e em outros invertebrados.
Entretanto, estudos filogenéticos a partir de sequéncias nu-
deotidicas (DNA e RNA) tém questionado essa hipdtese,
sugerindo que o grupo evolutivamente mais proximo aos
vertebrados ¢ Urochordata.' Se isso estiver correto, € pos-
sivel que a propria anatomia aberrante dos tunicados adultos
senha dificultado a percepgao da grande proximidade entre
Urochordata e os vertebrados.

= Deuterostomata

Chordata e dois outros grupos de invertebrados marinhos,
Hemichordata e Echinodermata, formam um grupo mono-
filético denominado Deuterostomata ou Deuterostomia.
Echinodermata inclui aproximadamente 7.000 espécies de
animais conhecidos popularmente como estrelas-do-mar,
ouri¢os-do-mar, lirios-do-mar, pepinos-do-mar, ofiuros ou
serpentes-do-mar e bolachas-da-praia. Equinodermados sao
tratados extensamente em uma série de livros e textos aca-
démicos voltados a diversidade de invertebrados e, por esse
motivo, esses animais ndo serdo abordados neste capitulo.

Hemichordata, por outro lado, ¢ um grupo relativa-
mente pequeno (aproximadamente 100 espécies) de ani-
mais curiosos e pouco conhecidos popularmente, embora
algumas de suas espécies possam ser encontradas no Brasil.
O nome do grupo (hemi = metade) deriva da percepgao er-
ronea de naturalistas de séculos passados que identificaram
nos hemicordados uma estrutura, denominada estomo-
corda, que foi considerada homologa a notocorda. A esto-
mocorda é formada no desenvolvimento dos hemicordados
como um diverticulo mediano da extremidade anterior do
trato digestorio e se projeta na protocele, uma cavidade ce-
Jomética no protossomo dos hemicordados que equivale a
uma proboscide. Os hemicordados também possuem um
cordio nervoso reduzido na regido de seu colarinho, pro-
ximo a probéscide, formado durante a neurulagao.”

Outra caracteristica interessante dos hemicordados ¢ a
presenca de fendas faringeas que se abrem externamente
na parede do corpo, como ocorre em praticamente todos
os cordados primitivamente aquaticos. Os hemicordados
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sio micréfagos, do mesmo modo que os urocordados e 0s
anfioxos. E interessante notar, entretanto, que o cordao ali-
mentar dos hemicordados forma-se na regiao ventral da fa-
ringe, e ndo na regiao dorsal, como ocorre nos urocordados
e anfioxos. Esse fato, somado a algumas outras evidéncias,
sugere que houve uma inversao no eixo dorsal-ventral
ancestral dos cordados, ou seja, é possivel que a regia
dorsal dos cordados seja homéloga a regiao ventral dos he-
micordados e, provavelmente, dos outros animais.

Hemichordata divide-se em dois grupos: Enteropneusta
e Pterobranchia. Enteropneusta inclui aproximadamente
70 espécies de animais marinhos vermiformes bentonicos
ou escavadores, habitantes de regioes costeiras, com portes
que podem chegar a mais de 2 m de comprimento, como
aqueles do género Balanoglossus. Pterobranchia é composto
por cerca de 20 espécies de pequenos animais coloniais que
constroem estruturas arborescentes semelhantes as colonias
dos briozoérios. Eles também sdo marinhos e bentonicos,
de ocorréncia esporddica em aguas rasas e aparentemente
mais comuns em aguas profundas.

Tradicionalmente, Hemichordata e Chordata s3o conside-
rados grupos-irmaos. As duas principais evidéncias morfolo-
gicas que suportam essa hipotese sao bastante interessantes: a
presenga de fendas faringeas e a neurula¢do nos dois grupos.
O nome Pharyngotremata é frequentemente utilizado para
referir-se ao grupo formado por Hemichordata e Chordata,
devido justamente a presenga de fendas na faringe.

Apesar de tradicionalmente Hemichordata ser considerado
mais proximo evolutivamente de Chordata, alguns estudos
com base em dados moleculares tém recuperado uma re-
lagdo de grupo-irmao entre Hemichordata e Echinodermata,
e 0 nome Ambulacraria foi proposto para se referir a esse
possivel clado. De fato, ¢ possivel que fendas faringeas exis-
tissem primitivamente em Echinodermata, conforme su-
gerem alguns fosseis possivelmente aparentados ao grupo,
como Cothurnocystis elizae, do Cambriano. Outros fosseis
descobertos recentemente, como aqueles incluidos no su-
posto filo Vetulicolia,’ indicam que a presenca de fendas
faringeas seria uma sinapomorfia de Deuterostomata. A
posicao filogenética desses fosseis, entretanto, ainda é mo-
tivo de grande controvérsia e, até o momento, neurulagao
ou algum processo equivalente nao foram observados em
nenhum outro grupo além de Pharyngotremata.

A despeito da discussdo sobre as relacdes entre
Echinodermata, Hemichordata e Chordata, poucos pes-
quisadores duvidam do monofiletismo de Deuterostomata.
Dentre as cinco principais sinapomorfias do grupo, quatro
delas sao observadas no desenvolvimento embrionario.

A primeira refere-se a0 processo de formagéo do tubo
digestério durante a gastrulagdo. Nos deuterostomados, 0
blastéporo origina o anus; a boca surge secundariamente
como uma nova invaginagio na parede do embrido que se
conecta ao arquéntero. Primitivamente, 0 blastéporo da
origem 4 boca, e os animais com essa condigdo sdo conhe-
cidos como protostomados.

A segunda e a terceira sinapomorfias de Deuterostomata
estio relacionadas em termos de desenvolvimento. Elas se
referem a formacdo da mesoderme e do celoma a partir da
parede do arquéntero, origindrio da endoderme, em um
processo denominado enterocelia, que ¢ exclusivamente
observado nos deuterostomados.




4 Biologia e Ecologia dos Vertebrados

A quarta sinapomorfia observada no desenvolvimento
embriondrio diz respeito ao padrao de clivagem durante a
blastula que, nos deuterostomados, é radial. Na clivagem ra-
dial, presume-se que o destino das células durante a blastula
e o inicio da géstrula seja determinado em um estédgio mais
tardio do desenvolvimento. Por esse motivo, esse tipo de cli-
vagern ¢ também considerado indeterminado. Entretanto,
existem indicios de que o tipo de clivagem, se em espiral ou
radial, ndo estd necessariamente ligado ao estabelecimento
precoce dos destinos celulares.

A ultima sinapomorfia comumente proposta para
Deuterostomata refere-se a um tipo de larva encontrado
apenas em Echinodermata e Hemichordata. Essa larva é
plancténica e transltcida, possuindo bandas ou faixas de
cilios que batem continuamente. Nos equinodermados é
chamada de bipinaria, e nos hemicordados é denominada
tornaria. Como essa larva nao estd presente em Chordata,
supde-se que ela foi perdida nesse grupo. Contudo, é possivel
que sua presenga seja sinapomorfica para Ambulacraria, caso
Echinodermata e Hemichordata sejam grupos-irmaos.

= (raniata ou Vertebrata | Problema
das rela¢oes entre Myxiniformes,
Petromyzontiformes e Gnathostomata

Excluindo-se as linhagens representadas apenas por or-
ganismos extintos (fosseis), todos os cordados sdo incluidos
em apenas trés grupos: Myxiniformes, Petromyzontiformes
e Gnathostomata (Figura 1.1). No sentido mais coloquial,
costuma-se considerar todos o animais que fazem parte
desses grupos como vertebrados, mas existe uma discussao
bastante interessante e atual sobre o nome aplicado ao clado
formado por eles.

Myxiniformes é uma ordem relativamente pequena de ani-
mais marinhos conhecidos como peixes-bruxa ou feiticeiras,

tratados em detalhes no Capitulo 2. Petromyzontiformes é
outro grupo pequeno de animais altamente especializados,
mais diversificado no hemisfério norte, conhecidos como
lampreias (Capitulo 3). Gnathostomata é o principal grupo
de Chordata em termos de diversidade numérica e inclui os
vertebrados que, entre outras caracteristicas, possuem ma-
xilas e nadadeiras pares, transformadas em patas nos verte-
brados terrestres (Tetrapoda).

Myxiniformes e Petromyzontiformes sdo, portanto, os
unicos vertebrados atuais que nao possuem maxilas. Por
esse motivo, essas ordens foram originalmente agrupadas em
Agnatha, que significa “sem mandibula’, ou Cyclostomata,
que significa “boca arredondada”. Entretanto, com o avango
do paradigma Cladistico na década de 1970, esse e outros
atributos compartilhados pelos peixes-bruxa e pelas lam-
preias passaram a ser interpretados como simplesiomor-
fias. Além disso, uma série de caracteristicas encontradas
apenas nas lampreias e nos gnatostomados indicaram que
esses animais sdo mais proximos evolutivamente, tornando
Cyclostomata um grupo parafilético.

Lampreias e Gnathostomata compartilham, por exemplo,
apresenca de arcualia (arcualium no singular). Nas lampreias,
os arcualia sdo estruturas cartilaginosas alinhadas em duas
séries laterais ao tubo nervoso, na superficie dorsal da no-
tocorda. Sdo também conhecidos como neurapdfises, inter-
dorsais ou basidorsais e, em Gnathostomata, desenvolvem-se
nos arcos neurais. Portanto, as lampreias possuem estruturas
vertebrais, ainda que reduzidas, as quais estdo ausentes nos
peixes-bruxa e em outros cordados mais basais.

Lampreias e gnatostomados também compartilham ex-
clusivamente outras caracteristicas anatomicas e fisiologicas
marcantes, como linha lateral, adeno-hipofise complexa e
musculatura extrinseca do olho, além de linfécitos verda-
deiros e controle nervoso do coragdo.! Essa situacdo levou a
uma mudanga na percepgao sobre a classificacdo dos verte-
brados a partir da década de 1970, com o termo Vertebrata
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Figura 1.1 Relagdes filogenéticas entre os principais grupos de Craniata viventes, conforme discutido no texto.

Holocephali
Actinistia
Dipnoi

RHIPIDISTIA

s SAUROPSIDA =y
DIAPSIDA

LEPIDOSAURIA ARCHOSAURIA

Lissamphibia
Mammalia
Testudines
Sphenodontia
Squamata
Crocodylia
Aves



sendo restrito ao grupo formado por Petromyzontiformes e
Gnathostomata, que so de fato os tinicos cordados que atual-
mente possuem vértebras ou seus precursores. A vértebra ti-
pica, encontrada na maioria das espécies de vertebrados, €
formada pelo centro vertebral, que substitui a notocorda no
desenvolvimento, além de estruturas associadas, como arcos
e espinhos neurais e hemais.

Outra sinapomorfia importante de Vertebrata ¢ a presenga
de dois canais semicirculares no ouvido interno (peixes-bruxa
tém apenas um canal semicircular), com o surgimento de um
terceiro canal em Gnathostomata. Peixes-bruxa ndo possuem
quaisquer indicios de vértebras, mas tém estruturas cartilagi-
nosas associadas a regido cefélica e aos arcos branquiais. Por
isso, considera-se que esses animais tém um cranio homo-
logo ao dos vertebrados, razao pela qual o grupo formado
por Myxiniformes, Petromyzontiformes e Gnathostomata ¢
denominado Craniata (Figura 1.1).

Nio ha duvidas sobre o monofiletismo de Craniata. Além
do cranio, peixes-bruxa, lampreias e gnatostomados com-
partilham diversas sinapomorfias, encontradas em todos os
principais complexos anatomicos. Uma das caracteristicas
mais marcantes de Craniata é a crista neural, formada no pro-
cesso de neurulagdo. As células dessa crista migram durante o
desenvolvimento embrionario, dando origem a diversas es-
truturas encontradas apenas nos craniados, algumas delas
fundamentais para a arquitetura do préprio cranio. Cra-
niados também possuem filamentos branquiais nos arcos
faringeos, que sdo as barras esqueléticas entre as fendas
faringeas. Além disso, embora peixes-bruxa e lampreias
tenham um esqueleto completamente cartilaginoso, linha-
gens fosseis de craniados basais sao tipicamente “encoura-
cadas” por um esqueleto dérmico altamente mineralizado,
formado por esmalte, dentina e osso. Esses craniados fosseis
nao gnatostomados sao chamados coletivamente de “ostra-
codermos”, embora o grupo nao seja monofilético. Ossos e
outros tecidos mineralizados exclusivos dos vertebrados,
portanto, surgiram no inicio da evolugdo de Craniata, pos-
sivelmente no proprio ancestral do grupo.

Craniata é unanimemente considerado um grupo mo-
nofilético, mas atualmente existe alguma controvérsia sobre
as relacdes entre Myxiniformes, Petromyzontiformes e
Gnathostomata. Apesar de inimeras evidéncias morfo-
logicas corroborarem uma relagdo de grupo-irmdo entre
Petromyzontiformes e Gnathostomata, a hipotese de que
Cyclostomata é um grupo monofilético foi reavivada no
inicio da “revolu¢do molecular’, a partir da década de 1990.
Desde entdo, quase todas as reconstrugoes filogenéticas com
base em dados moleculares tém suportado o monofiletismo
de Cyclostomata, tornando Craniata e Vertebrata pratica-
mente equivalentes em termos taxonomicos. Peixes-bruxa
e lampreias de fato sdo animais altamente especializados, e ¢
possivel que suas anatomias, em certo sentido aberrantes, mas-
carem suas relacdes evolutivas. Entretanto, o conjunto de evi-
déncias morfoldgicas que corrobora a relagao de grupo-irmao
entre Petromyzontiformes e Gnathostomata é extremamente
significativo, de modo que as relagoes entre os trés grupos de
Craniata devem, no momento, ser consideradas incertas.

Neste livro, optou-se por utilizar Craniata e Vertebrata
como grupos distintos (Figura 1.1). Como consequéncia,
Myxiniformes e Petromyzontiformes sdo tratados em capi-
tulos separados, com a ressalva de que ¢ possivel que esses
grupos formem, na verdade, um clado.
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= Gnathostomata | Clado mais
diversificado de Chordata

Gnathostomata inclui quase todas as espécies conhecidas
de craniados, e é considerado o grupo mais bem-sucedido
de Chordata em termos de diversidade de espécies.

As mais de 50.000 espécies recentes de gnatostomados
compartilham trés sinapomorfias principais. A primeira,
que dd nome ao grupo, ¢é a presen¢a das maxilas (do grego,
gnathos = “mandibula’; stoma = “boca”). Embora ainda existam
algumas duvidas, a hipétese mais bem suportada a partir de
estudos comparativos e de desenvolvimento indica que as
maxilas originaram-se de um par anterior de arcos farin-
geos, ndo necessariamente o primeiro. Arcos faringeos sao
estruturas esqueléticas localizadas entre as fendas faringeas.
A prépria conformagao das maxilas, divididas em uma
por¢io dorsal e outra ventral, remete a estrutura dos arcos
faringeos em craniados fosseis basais e nos proprios gnatos-
tomados viventes, em que arcos faringeos nao modificados
localizam-se posteriormente ao arco maxilar. A porgao
dorsal do arco maxilar é pré-formada no desenvolvimento
por um bastdo cartilaginoso denominado cartilagem pala-
toquadrada. Sua porgao ventral, que se desenvolve na ma-
xila inferior ou mandibula, é denominada cartilagem de
Meckel. A por¢do mais posterior de ambas as cartilagens os-
sifica-se na grande maioria dos gnatostomados, formando
os ossos quadrado (a partir da cartilagem palatoquadrada)
e articular (a partir da cartilagem de Meckel), entre outros.
Portanto, a articulacdo entre as maxilas superior e inferior
em Gnathostomata ocorre primitivamente entre esses dois
0ssos. Além disso, o arco maxilar geralmente possui dentes
formados por esmalte e dentina, que sdo evolutivamente
derivados do esqueleto dérmico presente na base da filo-
genia de Craniata.

O arco imediatamente posterior ao arco maxilar em
Gnathostomata é transformado em um elemento de susten-
tacdo das maxilas denominado arco hioide, cuja ossificacao
dorsal, o hiomandibular, conecta as maxilas ao cranio na
maior parte dos animais do grupo. A fenda faringea que
ocupava a regido entre os arcos que se transformaram nas
maxilas e arco hioide deu origem ao espiraculo, encontrado
em sua forma nao modificada na maicria dos grupos primi-
tivamente aquaticos de Gnathostomata, como as raias, por
exemplo.

De um modo geral, cinco pares de arcos faringeos nao
modificados localizam-se posteriormente ao arco hioide, de
modo que a quantidade de fendas faringeas ou branquiais
em Gnathostomata é igual a cinco. O conjunto esquelético
formado pelos arcos faringeos, hioide e maxilar ¢ denomi-
nado esplancnocranio ou esqueleto visceral. Peixes-bruxa
e lampreias ndo possuem o arco maxilar; por esse motivo,
nesses organismos o esplancnocranio ¢ formado apenas
pelos arcos faringeos.

As duas outras sinapomorfias principais de Gnathostomata
sdo a presenc¢a dos apéndices pares e de um terceiro canal
semicircular no ouvido interno, alinhado horizontalmente
em relacdo aos outros dois que estavam presentes no an-
cestral dos vertebrados. Os apéndices pares sdao represen-
tados inicialmente pelas nadadeiras peitorais e pélvicas
e suas respectivas cinturas. Nos vertebrados terrestres
(Tetrapoda), as nadadeiras pares deram origem as patas,
e essas estruturas sdo, portanto, homologas. A associagao




