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RESUMO

Os denticulos dérmicos sdo uma sinapomorfia em Chondrichthyes, e revestem além do
tegumento, a membrana nictitante e a cavidade orofaringea, desempenhando diferentes fungdes
dependendo de sua morfologia e localizagao no corpo. Na cavidade orofaringea, associadas
aos denticulos, as papilas gustativas constituem o sistema quimiossensorial, desempenhando
papel crucial na gustagdo. Apesar disso, ambas estruturas foram pouco exploradas na literatura.
Pensando nisso, foram examinados os denticulos e papilas orais de 39 espécies de tubardes
Galeomorphii, buscando compreender a morfologia e suas implicagdes funcionais diante de
pressoes seletivas ambientais (e.g. habitos alimentares e habitat) e implica¢des filogenéticas.
Por meio de microscopia eletronica de varredura (MEV) e microtomografia computadorizada
(MC), os denticulos e papilas foram analisados, medidos e suas densidades foram estimadas.
Através da MEV, foram observadas as papilas e somente a coroa dos denticulos, limitando a
visualizacdao de outras estruturas. Enquanto a MC possibilitou a visualizagdo do pedunculo,
placa basal, cavidade pulpar e a distingdo entre denticulos em formagao e dos completamente
desenvolvidos, mostrando-se uma técnica que, unida a MEV se tornam uma combinagao eficaz
para o estudo dessas estruturas. Por meio da andlise morfoldgica, foram identificados trés
morfotipos de denticulos orais nas espécies examinadas, sendo eles, resisténcia a abrasdo
(50%), funcdes generalizadas (46,8%) e defesa (3,2%). A alta ocorréncia de resisténcia a
abrasao indica que os denticulos desempenham primariamente a funcdo de proteger a cavidade
orofaringea, seguido pelo modo continuo do morfotipo de fungdes generalizadas indicando que
os denticulos orais ndo estdo relacionados necessariamente a ecologia, como estabelecido para
os denticulos dérmicos do tegumento. Eles desempenham diversas fun¢des como protecao
contra abrasdo e injarias, canalizacdo do fluxo de agua para as papilas, entre outros. Em
Atelomycterus marmoratus e Sphyrna tudes foi observado indicios de dimorfismo sexual nos
denticulos orais, no qual as fémeas apresentaram maiores densidades do que os machos. A
auséncia de denticulos orais indica uma possivel sinapomorfia em Scyliorhinidae e
Pentanchidae, assim como em Orectolobidac e Hemigaleidae. As papilas orais foram
observadas em todas as espécies, sendo identificadas morfologicamente como circulares e

ovais. Em Hemigaleus microstoma foi identificado o Tipo I, e nas demais espécies o Tipo II.



No estudo ontogenético de Carcharias taurus, a densidade de papilas foi a mais alta nos
embrides menores, indicando potencial relacdo com a adelfofagia e ovofagia. Adicionalmente,
ndo ¢ possivel inferir se a morfologia das papilas estd diretamente associada ao habitat e
alimentagdo. Por fim, vale ressaltar que mesmo que os denticulos orais ndo sejam usualmente
utilizados como ferramenta taxondmica, a identificacdo de alguns tdxons como
Heterodontidae, Mitsukurinidae e alguns Carcharhinidae, principalmente Carcharhinus spp. é

viavel, mesmo levando em consideragdo as possiveis variagdes intra e interespecificas.

Palavras-chave: elasmobranquios, tegumento, gustagdo, microscopia, ecomorfologia.



ABSTRACT

Dermal denticles are a synapomorphy for Chondrichthyes and cover the integument, nictitating
membrane and oropharyngeal cavity, performing different functions depending on their
morphology and body location. In the oropharyngeal cavity, associated with denticles, taste
buds or oral papillae constitute the chemosensory system, playing a crucial role in taste.
However, in the literature these structures have been little explored. Herein, we examined
denticles and papillae of 39 species of Galeomorphii sharks, evaluating the morphology
considering environmental pressures such as feeding and habitat, as well as phylogenetic
implications. Under scanning electron microscopy (SEM) and CT scan, denticles and papillae
were analyzed, measured and the density was estimated. Noteworthily, under SEM, only the
papillae and denticles crown were observed; this method limited the visualization of other
structures. The CT scan allowed to observe the peduncle, basal plate, pulp cavity, and the
differences between under development to fully developed denticles. This method is
complementary and allied with SEM, can be more effective for the study of these structures.
The morphology of denticles revealed three morphotypes in the species examined: abrasion
strength (50%), generalized functions (46.8%), and defense (3.2%). The high occurrence of
abrasion strength indicates that the denticles primarily play the role of protecting the
oropharyngeal cavity, followed by the continuous type of the generalized functions indicating
that the oral denticles are not necessarily related to ecology, as established for the dermal
denticles of the integument. They perform different functions such as protection against
abrasion and injuries, channeling the water flow into the papillae, etc. In Atelomycterus
marmoratus and Sphyrna tudes, evidence of sexual dimorphism was observed in the oral
denticles, in which females have higher densities than males. The absence of oral denticles
indicates a putative synapomorphy in Scyliorhinidae and Pentanchidae, and possibly in
Orectolobidae and Hemigaleidae. Oral papillae were observed in all species, however, Type |
was identified only in Hemigaleus microstoma, and Type Il in the other species. In the
ontogenetic study of Carcharias taurus, papillae density was highest in the smallest embryos,
indicating a potential relationship with adelphophagy and oophagy. Additionally, it is not
possible to infer whether the morphology of the papillae is directly associated with habitat and

feeding. Finally, it is worth mentioning that even though oral denticles are not usually used as



a taxonomic tool, the identification of some taxa such as Heterodontidae, Mitsukurinidae and
some Carcharhinidae, especially Carcharhinus spp. is possible, even if considered the potential

intra and interspecific variations.

Keywords: elasmobranch, body integument, gustation, microscopy, ecomorphology.
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1. INTRODUCAO

A Classe Chondrichthyes compreende os tubardes, raias e quimeras, conhecidos por
cerca de 1292 espécies, sendo 1236 de tubardes e raias (subclasse Elasmobranchii) e 56 de
quimeras (subclasse Holocephali) (FRICKE; ESCHMEYER; FONG, 2022). E um grupo de
vertebrados de longa historia evolutiva, com pouco mais de 400 milhdes de anos (COLLIN,
2012), e tém como caracteristicas principais a calcificacdo pericondral prisméatica no esqueleto
cartilaginoso e tegumento que apresenta denticulos dérmicos, presenca de clasperes, e presenga
de glandula retal (COMPAGNO, 2001; EBERT; FOWLER; COMPAGNO, 2013).

Dentre os tubardes, sdo usualmente reconhecidos dois grandes clados: Squalomorphii,
representado por cinco ordens e 185 espécies (Hexanchiformes, Squaliformes,
Echinorhiniformes, Squatiniformes e Pristiophoriformes); e Galeomorphii, grupo-irmao,
composto por quatro ordens: Heterodontiformes, Orectolobiformes, Lamniformes e
Carcharhiniformes, com cerca de 369 espécies (FRICKE; ESCHMEYER; FONG, 2022).

A superordem Galeomorphii ¢ um grupo monofilético (SHIRAI, 1992, 1996;
CARVALHO; MAISEY, 1996; CARVALHO, 1996). No entanto, ja havia sido anteriormente
abordada por outros estudos (e.g., REGAN, 1906; GARMAN, 1913; WHITE, 1937) com
classificagcdo diferente do arranjo estabelecido e até hoje adotada. O monofiletismo do grupo
também € corroborado por caracteres moleculares, havendo, porém, resolucdes filogenéticas a
serem ainda definidas no ambito das espécies (VELEZ-ZUAZO; AGNARSSON, 2011;
NAYLOR et al., 2012).

Dentre os Galeomorphii, a ordem Heterodontiformes ¢ representada por uma familia,
um género (Heterodontus) e nove espécies distribuidas no Indo Pacifico. Sdo animais de
pequeno a médio porte (até 1,6 m de comprimento), associados ao substrato, com baixa
mobilidade, onde se alimentam de invertebrados, apresentando modo reprodutivo por
oviparidade (EBERT; FOWLER; COMPAGNO, 2013; EBERT; DANDO; FOWLER, 2021,
FRICKE; ESCHMEYER; FONG, 2022).

Os Orectolobiformes incluem 45 espécies distribuidas em sete familias e 13 géneros.
Distribuem-se mundialmente, com apenas duas espécies no Oceano Atlantico, j4 que sdo

elasmobranquios adaptados ao modo de vida em ambientes recifais do Indo Pacifico (EBERT;
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FOWLER; COMPAGNO, 2013; EBERT; DANDO; FOWLER, 2021; FRICKE;
ESCHMEYER; FONG, 2022). Todas as espécies (exceto o tubardo-baleia, Rhincodon typus)
sdo associadas ao substrato de forma importante, onde passam a maior parte do tempo
(COMPAGNO, 2001; GOMES et al., 2010; EBERT; FOWLER; COMPAGNO, 2013). Apesar
do pequeno numero de espécies, exibem diversidade consideravel, com parametros biologicos,
habitos e morfologia diversificada (COMPAGNO, 2001; EBERT; FOWLER; COMPAGNO,
2013). Seu tamanho varia desde pouco mais de 30 cm de comprimento em Cirrhoscyllium
expolitum até¢ 20 m em R. typus. A reproducdo se d& por viviparidade com bolsa vitelinica ou
oviparidade (EBERT; DANDO; FOWLER, 2021).

Tubardes Lamniformes estdo agrupados em oito familias, 11 géneros e 16 espécies,
todos associados aos ambientes pelagicos costeiros e ocednicos € a grande maioria de
distribuicdo global (EBERT; FOWLER; COMPAGNO, 2013; FRICKE; ESCHMEYER;
FONG, 2022). Usualmente, atingem grande tamanho, entre 2,5 ¢ 11 m de comprimento, sdo
nadadores ativos com adaptagdes fisiologicas e morfologicas que elevam a temperatura
sanguinea acima da do ambiente marinho, através de um sistema complexo chamado rete
mirabile (COMPAGNO, 2001; CAMPANA; MARKS; JOYCE, 2005). Sua reproducgdo se da
por viviparidade ovofagica e adelfofagia obrigatoria em Carcharias taurus ou facultativa em
Isurus oxyrinchus (COMPAGNO, 2001; EBERT; DANDO; FOWLER, 2021).

A mais diversa das ordens, Carcharhiniformes ¢ conhecida por cerca de 299 espécies e
dez familias, distribuidas em todo o mundo em regides costeiras e ocednicas, da superficie até
grandes profundidades, e at¢ mesmo em ambiente dulcicola (GADIG, 2001; GOMES et al.,
2010; EBERT; DANDO; FOWLER, 2021), das quais ocorrem cinco familias e cerca de 45
espécies no Brasil (ROSA; GADIG, 2014). Como caracteristica unica apresenta membrana
nictitante nos olhos, podendo ser rudimentar, como em Scyliorhinidae ou bem desenvolvida,
como em Carcharhinidae e Sphyrnidae (GADIG, 2001; GOMES et al., 2010).

Os Chondrichthyes exibem como sinapomorfia o tegumento revestido por denticulos
dérmicos esmaltados, sendo essas estruturas amplamente distribuidas nos tubardes, em muitas
raias e apenas na fase embrionaria das quimeras (BIGELOW; SCHROEDER, 1948;
COMPAGNO, 1977). Os denticulos dérmicos tém sido foco de numerosas pesquisas que
consideram, principalmente, aspectos taxondmicos e hidrodindmicos (RASCHI; TABIT, 1992;

KEMP, 1999; MARSHALL, 2011; DILLON; NORRIS; O’DEA, 2017). De acordo com sua
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funcionalidade, s@o reconhecidos cinco grupos principais de denticulos dérmicos: (1) redugdo
de arrasto, (2) resisténcia a abrasdo, (3) defesa, (4) luminescéncia e (5) fun¢des generalizadas.
Além de prover a protecdo contra a abrasdo, e a defesa contra ectoparasitas, os denticulos
também acomodam o6rgaos sensoriais (REIF, 1985; DILLON; NORIS; O’DEA, 2017).

No entanto, denticulos dérmicos também estdo presentes na membrana nictitante de
Carcharhiniformes (RASCHI; TABIT, 1992; POSCALI et al., 2017) e na cavidade orofaringea
(DANIEL, 1934; ATKINSON; COLLIN, 2012) e, neste caso, os estudos anatdmicos sao
escassos, sobretudo com abordagem ecoldgica. A fun¢do dos denticulos orais ndo é claramente
definida, embora haja postula¢des sobre sua acdo mecanica complementar no processamento
de alimentos, protecao contra abrasdo da faringe e condugao do fluxo de dgua através das fendas
branquiais, notadamente das espécies com alta mobilidade e que dependem de ventilagdo ram
(KEMP, 1999; ATKINSON; COLLIN, 2012; ATKINSON et al., 2016).

Relacionadas aos denticulos orais, estdo as papilas gustativas, responsaveis pela
recep¢do de estimulos quimicos associados a gustacdo, localizadas predominantemente em
torno da boca, nas valvulas orais, na cavidade orofaringea e muitas vezes também sobre a pele
e seus apéndices (WHITEAR, 1971; GOMAHR; PALZENBERGER; KOTRSCHAL, 1992;
HANSEN; REUTTER, 2004). Em teledsteos, trés tipos de papilas gustativas podem ser
encontradas: o Tipo I projeta-se mais acima do epitélio circundante e tem uma depressdao em
torno de sua base, que ¢ mais baixa que o epitélio circundante; ja o Tipo II é semelhante ao
Tipo I, mas ndo apresenta a depressdo e por fim, o Tipo III ocorre dentro de um poro no epitélio
(REUTTER; BREIPOHL; BIJVANK, 1974; ATKINSON et al., 2016). Em elasmobranquios,
o sistema gustativo esta relacionado a alimentagdo e incorpora o uso das papilas gustativas no
processamento oral e avalia a palatabilidade dos alimentos (COLLIN, 2012).

Os primeiros trabalhos sobre o sistema gustativo em elasmobranquios foram
apresentados por Bateson (1890), Imms (1905), Cook e Neal (1921), Nelson (1970) e Whitear
e Moate (1994a, 1994b, 1998). Mais recentemente, também foram tema de estudos publicados
por Nakaya, Matsumoto e Suda (2008), Atkinson e Collin (2012), Laranjeira et al. (2015),
Atkinson et al. (2016), Ciena et al. (2016), Ferrando et al. (2016), Rangel et al. (2016a, 2017,
2018) e Poscai et al. (2021, 2022). Ainda assim, estudos que enfatizem os aspectos
morfofuncionais dessas estruturas relacionados a ontogenia e dimorfismo sexual em diferentes

taxons com enfoque nos héabitos alimentares, niveis troficos ou habitat ao qual a espécie esta
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associada sdo poucos. Com base no exposto anteriormente, foi desenvolvido um estudo
anatomico, de distribuicdo e de densidade dos denticulos e papilas orais em, pelo menos 39
espécies de tubardes da superordem Galeomorphii e seus quatro clados: Heterodontiformes,
Orectolobiformes, Lamniformes e Carcharhiniformes, relacionando a ecomorfologia e as

possiveis implicagdes filogenéticas dessas estruturas.
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6. CONCLUSOES

A ocorréncia dos diferentes morfotipos nas espécies analisadas indicou que fungdes
generalizadas estavam presente na metade dos tdxons examinados. Como esses denticulos orais
s30 do modo continuo (entre fungdes generalizadas e reducdo de arrasto), desempenham
fungdes diferentes na cavidade orofaringea, relacionadas a prote¢cdo contra abrasdo e injurias,
canalizac¢do do fluxo de agua para as papilas orais, entre outras. Isso indica que os denticulos
orais ndo estdo, necessariamente, relacionados a ecologia ou hébitos alimentares como se
constata nos denticulos dérmicos do tegumento corpdreo.

Hé indicios de dimorfismo sexual em Atelomycterus marmoratus (Atelomycteridae),
onde os machos apresentam denticulos maiores em relacdo as fémeas; em Sphyrna tudes
(Sphyrnidae) ocorre o oposto. Adicionalmente, as fémeas dessas duas espécies apresentaram
maiores densidades de denticulos orais na cavidade orofaringea do que os machos.

Em Scyliorhinidae e Pentanchidae, a auséncia de denticulos orais na cavidade
orofaringea ¢ possivelmente uma sinapomorfia. Em outros tdxons também ocorreu a auséncia
dessas estruturas, como em Orectolobidae, Hemigaleidae (apenas um tdxon analisado de cada
familia) e em um membro de Atelomycteridae.

O estudo dos denticulos dérmicos orais para fins taxondmicos ndo € usualmente
utilizado devido as possiveis variacdes intra e interespecificas na maioria das espécies de
elasmobranquios. No entanto, em alguns tdxons, i.e., Heterodontidae, Mitsukurinidae e alguns
Carcharhinidae, principalmente Carcharhinus spp., ¢ possivel identificar ao nivel de familia e
género se houver disponibilidade de imagens e informagdes adequadas na literatura. Portanto
essas estruturas podem ser consideradas ferramentas taxondmicas em determinados contextos
amostrais.

Em relacdo as papilas orais, todas as espécies apresentaram essas estruturas distribuidas
na cavidade orofaringea. Levando-se em consideracdo apenas as duas regides examinadas, os
taxons apresentaram apenas um Unico tipo de papila cada. Hemigaleus microstoma foi a Ginica
espécie a apresentar a papila do Tipo I e os demais taxons a papila do Tipo II.

Em todos os estdgios embrionarios de Carcharias taurus (Carchariidae), somente as

papilas orais estavam presentes. Uma alta densidade de papilas foi observada nos menores
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embrides, podendo ter relacdo com a ovofagia/adelfofagia, as quais podem aumentar a
percep¢do quimiossensorial dos embrides dentro do utero, uma vez que esses modos
reprodutivos ja estdo em curso nestas classes de tamanho.

Adicionalmente, ndo podemos afirmar se a morfologia e distribui¢do das papilas estdo
estritamente relacionadas com a dieta e habitat das espécies. As variagdes encontradas podem
ter maior relacdo com o parentesco entre os tdxons, mas estudos complementares deverdo ser
realizados para elucidar essas questdes.

Por meio dos diferentes métodos aqui empregados, i.e., microscopia eletronica de
varredura (MEV) e microtomografia computadorizada (MC), foi possivel visualizar todas as
estruturas dos denticulos e papilas orais, bem como efetuar as medigdes e estimativas de
densidades. Nas andlises por MEV, somente as papilas e as coroas dos denticulos foram
observadas, enquanto a MC possibilitou a completa visualizagdo de todas as estruturas dos
denticulos: peduinculo, placa basal e cavidade pulpar, assim como a distingdo entre denticulos
em formacgdo e completamente desenvolvidos. Esta tltima, considerada uma técnica mais
completa, que unida a MEV, tornam-se uma combinacao eficaz para o estudo dessas estruturas.

Por fim, variagdes morfologicas ontogenéticas e espaciais intraespecificas dos
diferentes morfotipos de denticulos dérmicos orais, € a auséncia de um volume maior de estudos
especificos sobre essas estruturas, bem como a abordagem funcional aliada a ecologia, sao
obstaculos que devem ser superados para auxiliar na compreensao e elucidacdo de algumas

questdes em relacdo a esse grupo importante de vertebrados.
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