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RESUMO GERAL

Os dentes constituem a principal fonte informativa sobre as espécies de elasmobranquios de
divergéncia basal, tais como os tubardes Hybodontiformes. De forma geral, esses dentes
possuem variagdes microestruturais em seus tecidos (distribuicdo das camadas), sendo
classificados em trés histotipos: ortodonte, osteodonte e pseudoosteodonte. Dentre os
Hybodontiformes, tais variacdes sao amplas filogeneticamente ao longo dos periodos
geoldgicos, e ainda permanecem pouco exploradas. Dessa forma, este estudo teve como
objetivo investigar as alteragdes microestruturais em dentes de dois taxons de tubardes
Hybodontiformes: Priohybodus arambourgi, proveniente da Formagdo Alianga (Bacia do
Tucano, Jurdssico Superior) e um hibodontiforme da Serra do Cadeado, proveniente da
Formacdo Rio do Rasto (Bacia do Parand, Permiano Médio/Superior). Para isso, foram
realizadas a descri¢do e comparacdo paleohistoldgica, assim como analises de Microscopia
Eletronica de Varredura (MEV). Observou-se que ambas as espécies apresentam um histotipo
pseudoosteodonte, com variagcdes significativas na espessura das camadas de dentina. P.
arambourgi apresentou uma maior concentragdo de osteodentina no nucleo, além de desgaste
e microarranhdes no enameloide, sugerindo uma dieta mais generalista. O tdxon da Serra do
Cadeado, assim como P. arambourgi, também possui uma osteodentina predominante, porém
com canais vasculares abundantes e relativamente proeminentes, uma ortodentina mais espessa
e desgastes acentuados no enameldide. As caracteristicas microestruturais aproximam o
hibodontiforme da Serra do Cadeado a determinados géneros, como Hybodus, Acrodus,
Crassodus e Polyacrodus. A organizacao e orientacao dos cristalitos de fluorapatita em ambos
os taxons refletem adaptacdes funcionais relacionada a dieta, enquanto o desgaste observado
provavelmente indica dentes funcionais, com substitui¢do dentaria mais lenta. Esses resultados
reforcam a conservacao do padrdo histologico pseudoosteodonte dentro dos Hybodontiformes

e ampliam a compreensdo evolutiva e ecologica do grupo através da microestrutura dentaria.

Palavras-chave: Formagao Alianga, Formagao Rio do Rasto, Fosseis, Microestrutura, Tubarao.



ABSTRACT

Teeth constitute the main source of information about basal-divergent elasmobranchs, such as
Hybodontiform sharks. In general, these teeth exhibit microstructural variations in their tissues
(layer distribution), being classified into three histotypes: orthodont, osteodont, and
pseudoosteodont. Among Hybodontiformes, such variations are phylogenetically broad,
distributed throughout geological periods, and they remain still scarcely explored. Thus, this
study aimed to investigate the microstructural changes in the teeth of two Hybodontiformes
sharks: Priohybodus arambourgi, from the Alianga Formation (Tucano Basin, Upper Jurassic),
and a hybodontiform of the Serra do Cadeado, from the Rio do Rasto Formation (Parana Basin,
Middle/Upper Permian). For this purpose, paleohistological description and comparison were
carried out with Scanning Electron Microscopy (SEM) analyses. It was observed that both
species exhibit a pseudoosteodont histotype, with significant variations in dentin layer
thickness. P. arambourgi showed a higher concentration of osteodentin in the core, in addition
to wear and micro-scratches on dental enameloid, suggesting a more generalist diet. The Serra
do Cadeado taxon, such as P. arambourgi, also presents predominance of osteodentin, but with
abundant and relatively prominent vascular canals, thicker orthodentin, and pronounced wear
on the dental enameloid. The microstructural characteristics bring the Serra do Cadeado
hybodontiform closer to certain genera, such as Hybodus, Acrodus, Crassodus, and
Polyacrodus. The organization and orientation of fluorapatite crystallites in both taxa reflect
functional adaptations related to diet, while the observed wear probably indicates functional
teeth, with slower tooth replacement. These results reinforce the conservation of the
pseudoosteodont histological pattern within Hybodontiformes and expand the evolutionary and

ecological understanding of the group through dental microstructure.

Key-words: Alianca Formation, Fossils, Microstructure, Rio do Rasto Formation, Shark.
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1. REFERENCIAL TEORICO

1.1 Evoluc¢io dos Chondrichthyes

Os Chondrichthyes (chondros = cartilagem, e ichthys = peixe) formam uma classe de
peixes que se caracterizam, sobretudo, pelo esqueleto cartilaginoso mineralizado (Gadig et al.,
2023; Grogan; Lund, 2004; Grogan; Lund; Greenfest-Allen, 2012). Esse grupo inclui os
tubardes, raias e quimeras, que juntos compdem uma das linhagens dos peixes gnatostomados,
os primeiros vertebrados que desenvolveram mandibula (Gillis; Shubin, 2009; Kardong, 2016).
A partir de registros de dentes fosseis, estima-se que os Chondrichthyes surgiram por volta do
Devoniano Inferior (415 Ma). Entretanto, escamas ou denticulos dérmicos, possivelmente
atribuido a tubardes, encontrados em camadas do Ordoviciano Superior (455 Ma) e/ou Siluriano
(~ 443 — 417 Ma), podem indicar uma origem ainda mais antiga para o grupo, embora, essa
ultima permaneg¢a uma hipotese incerta (Gadig et al., 2023; Grogan; Lund, 2004; Nelson;
Grande; Wilson, 2016). Quanto ao aparecimento desses primeiros dentes, denominados

Leonodus, cujos dentes pequenos (4 mm), sdo reportados para a Europa (Long, 2011).

Considerado um grupo amplamente resistente e resiliente, os Chondrichthyes
sobreviveram a quase todas, sendo todas, as grandes extingdes em massa ao longo da historia
da Terra, permanecendo bem distribuidos até os dias atuais (Gadig et al., 2023; Grogan; Lund,
2004; Grogan; Lund; Greenfest-Allen, 2012). A diversidade atual desse grupo ¢ estimada em
aproximadamente 1.000 espécies (Fraser; Thiery, 2019), todavia, Gadig et al. (2023) indicam
a existéncia de 1.220 espécies, distribuidas em cerca de 520 espécies de tubardes, 650 de raias
e 50 de quimeras. Do ponto de vista taxondmico, essa diversidade € organizada em dois grandes
grupos, considerados filogeneticamente irmaos: a subclasse Holocephali, constituida pelas
quimeras, e a subclasse Elasmobranchii, formada pelos tubardes e pelas raias (Carroll, 1988;
Grogan; Lund, 2004; Grogan; Lund; Greenfest-Allen, 2012; Kardong, 2016; Pough; Janis;
Heiser, 2008). Embora compartilhem caracteristicas diagndsticas, tais como a calcificagdo
prismatica no esqueleto cartilaginoso e clasperes nos machos para fertilizagdo interna, esses
dois grupos se distinguem principalmente por aspectos morfolégicos relacionados a forma
corporal e a denti¢do (Carroll, 1988; Grogan; Lund, 2004; Grogan; Lund; Greenfest-Allen,
2012). Grogan e Lund (2000) também destacam diferenciag@o entre a suspensao mandibular e

anatomia craniana.

As quimeras, também conhecidas como peixes-rato, tém seus primeiros representantes

datados para o Devoniano Superior (~ 382 — 358 Ma), a partir de restos fossilizados (Kardong,
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2016). De acordo com Stahl e Chatterjee (1999), os principais registros estdo associados a
placas dentarias e espinhos de nadadeira dorsal, encontrados isoladamente. Atualmente, os
holocéfalos sao representados exclusivamente pela ordem Chimaeriformes, a qual ¢ subdividida
em trés familias: Callorhinchidae, Rhinochimaeridae e Chimaeridae, diferenciadas por
caracteristicas do focinho (Didier; Kemper; Ebert, 2012; Ebert, 2015). Destaca-se que esses
peixes possuem placas dentarias em constante crescimento. Essas placas estdo presas a

mandibula superior, fixadas ao cranio (Stahl; Chatterjee, 1999).

As arraias e os tubardes atuais (elasmobranquios) formam o grupo Neoselachii (Ebert,
2015). Mesmo com sucesso evolutivo e pouca alteragdo ao longo do tempo, o grupo apresenta
uma boa variacdo anatdmica, biologica e morfoldgica, essa ultima € bem evidenciada nos dentes
do grupo (Fraser; Thiery, 2019; Gadig et al., 2023). As arraias, também conhecidas como
Batoides (pertencentes a ordem Batoidea), possuem seus representantes datados para o
Jurassico Inferior (~ 180 Ma), os registros fossiliferos estdo relacionados principalmente a
dentes isolados (Kardong, 2016; Last ef al., 2016). Caracterizadas pelo corpo achatado, grande
parte das arraias sdo bentonicas portanto, possuem fendas branquiais inseridas na regido ventral
da cabeca (Last et al., 2016). Além disso, as nadadeiras peitorais estdo totalmente ou
parcialmente unidas a cabeca e ao tronco (Kardong, 2016; Last et al., 2016). A denti¢do parece
ser do tipo esmagamento, uma vez que as espécies a utilizam para presas de corpos mais duros,
como moluscos e crustaceos (Kardong, 2016). Ja os tubardes (Selachii) (Ebert, 2015) se
diferenciam por um corpo mais alongado que promove um melhor deslocamento dessas
espécies na agua. Diferentemente das arraias, as fendas branquiais dos tubardes estdo
concentradas lateralmente na cabeca e suas nadadeiras peitorais nao sdo presas ao corpo (Gadig
et al., 2023). Grande parte das espécies de tubardes apresenta uma morfologia dentaria

serrilhada e pontiaguda (Kardong, 2016).

Como ressaltado acima, aparentemente os primeiros tubardes surgiram no final do
Siluriano ou no inicio do Devoniano (Carroll, 1988; Pough; Janis; Heiser, 2008). As principais
ordens representadas ao longo desses periodos incluem Cladoselachiformes, Symmoriiformes,
Xenacanthiformes, Ctenacanthiformes e Hybodontiformes (Gillis; Donoghue, 2007; Ginter;
Hampe; Duftin, 2010; Long, 2011). Muitas dessas ordens se extinguiram durante o Triassico
(Carroll, 1988) e, outras, como os Hybodontiformes, resistiram até¢ o final do Mesozoico

(Grogan; Lund, 2004; Grogan; Lund; Greenfest-Allen, 2012; Maisey; Naylor; Ward, 2004).
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1.2 Ordem Hybodontiformes

Os Hybodontiformes, consistem em tubardes primitivos descritos como de pequeno
porte (Everhart, 2011). Todavia, eles podiam variar entre centimetros (até¢ 15 cm), e ultrapassar
até metros de comprimento (Nelson; Grande; Wilson, 2016). Esse grupo provavelmente surgiu
durante o Devoniano Inferior (~ 419 - 393 Ma) (Everhart, 2011), embora outros autores
proponham uma origem mais recente, no Mississipiano (Carbonifero) (~ 358 — 323 Ma)
(Nelson; Grande; Wilson, 2016). No entanto, ha consenso de que essa ordem se extinguiu no
final do periodo Cretaceo (ver Everhart, 2011; Nelson; Grande; Wilson, 2016). A relagao
filogenética considera os Hybodontiformes como grupo irmao dos Neoselachii (Benton, 2014;
Ginter; Hampe; Duffin, 2010; Klug et al., 2009, 2010; Maisey, 2011; Maisey; Naylor; Ward,
2004). Em conjunto com os Xenacanthiformes e Ctenacanthiformes, esses grupos constituem

o clado Euselachii (Figura 1) (Benton, 2014).

0 A
ié'ﬁ - | 8| & 3| T
glo | | E| E E|l o
2gl |5 o| £ £ £L| o
SO_EE o =| 5| & E| =
gE o @] = g. © m .
T N ...w,...: R S
1|2 3| 2| B a
o E= < ac
o5 1K
100-5— %
1
£ 8 E
- £ =
- I
1501 .| & E
3|3 | =
= 8 g g
3| E E 5 5
1 1 = L2 =
200 Tl oy Y
g|& g !
3|@ g 8 8 3 '
87 g o 2 ® NEOSELACHII
EE E = @ o [
oso4 =l l...8 .2 8 a | _. E | L *
ole? | = % w 2 2
5 2 5 £ <
ELZ S 1 5 £
5| g ° = 8
300 4= s = g &
e o
8|3 5 £ 2
B 0
HE |
5|8
350 43| = ! . *
o2 : ]
53|
1=
400 48—
EUSELACHII
ELASMOBRANCHII
[ CHONDRICHTHYES

Figura 1. Filogenia do grupo de Chondrichthyes. As estrelas e linhas tracejadas representam as extingdes. Fonte:
adaptado de Benton (2014).
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Morfologicamente, os Hybodontiformes apresentam grandes espinhos ornamentados
na nadadeira dorsal. Além disso, os machos diferenciam-se de todos os demais elasmobranquios
por possuirem exclusivamente um ou dois pares de espinhos cefalicos localizados logo apoés as
orbitas (Everhart, 2011; Maisey, 1987; Rees, 1998; Rees et al., 2013). Quanto as caracteristicas
dos dentes, os Hybodontiformes apresentam uma variedade morfologica entre dentes
multicuspidados (coroa com uma ctspide central e cuspides acessorias menores) ou abaulados
(timidos). Quando presente, a base da raiz ¢ do tipo ‘anaulacorhize’ (Bottcher, 2024; Maisey,
1987). Grande parte desses dentes sdao fossilizados sem a preservagdo das raizes, restando
apenas as coroas dentarias que podem variar em altura. Destaca-se que tanto os dentes, quanto
os espinhos de nadadeiras isolados sdo materiais propicios a fossilizacdo, consequentemente

sa0 mais suscetiveis de serem encontrados (Everhart, 2011; Rees; Underwood, 2002).

Muitos tubardes Hybodontiformes sdo identificados e classificados taxonomicamente
a partir de dentes isolados, que normalmente sdo preservados e registrados em estratos
sedimentares do Paleozoico Superior ao Mesozoico (Rees; Underwood, 2002). Mesmo com
muitas espécies marinhas, diversos Hybodontiformes sdo atribuidos a depdsitos ambientais de
agua doce, como rios, lagos e estuarios (Everhart, 2011; Maisey; Naylor; Ward, 2004; Rees,
1998; Underwood et al., 2015). Géneros como Hybodus e Acrodus foram encontrados em
ambientes de dgua doce e salobra para o Mesozoico de diversas parte do mundo, como América
do Norte e do Sul, Europa, Africa e Asia (Cupello et al., 2012; Maisey; Naylor; Ward, 2004).
Essa transicao de habitat parece ter sido mais acentuada por volta do Triassico e Jurassico e se
estenderam até a extin¢cdo da ordem, no Cretdceo Superior (Wen et al., 2022). Durante o
Neojuréssico e/ou Eocretaceo, as espécies do grupo aparentemente comecaram a ocupar

ambientes fluviais (Rees, 1998).

Os Hybodontiformes se diversificaram e alcangaram grande distribui¢ao por volta do
Triassico e Eojuréssico, chegando a dominar os ecossistemas em que estavam inseridos (Rees;
Underwood, 2008). Por volta do Neojurassico, eles reduziram drasticamente em ambientes
marinhos, e passaram a ocupar outros tipos de ambientes, como ambientes lacustres. Esse
declinio em mar aberto ocorreu provavelmente pelo aumento da competicdo com os
Neoselachii, que a partir de entdo, passavam a se diversificar e dominar esse ambiente (Rees,
1998; Rees; Underwood, 2008). Isso perdurou até a extingdo dos Hybodontiformes, no final do
Cretaiceo (Rees; Underwood 2008). Atualmente, a diversidade de espécies dos
Hybodontiformes ¢ dividida em cerca de cinco familias, sendo elas: Hybodontidae,

Acrodontidae, Lonchidiidae, Polyacrodontidae e Distobatidae (Ginter; Hampe; Duffin, 2010;



19

Nelson; Grande; Wilson, 2016; Rees, 2008; Rees; Underwood, 2002). Apesar da ampla
distribuicdo dos Hybodontiformes em diversos continentes, seus registros continuam limitados
para o Mesozoico da América do Sul. Essa escassez pode estar relacionada a falta de coleta ou

de documentac¢do do grupo (Cupello et al., 2012).

1.3 Ocorréncia de Hybodontiformes em bacias sedimentares brasileiras

As bacias sedimentares brasileiras, representam aproximadamente 64% do territorio
nacional (Jasper, 2010). Particularmente, essas bacias caracterizam-se por preservar uma
riqueza fossilifera referente a distintos periodos geoldgicos, que vao do Paleozoico ao
Mesozoico, como ocorre nas bacias mundialmente conhecidas do Parana, Parnaiba e Araripe
(Jasper, 2010). Essas duas tltimas, situadas no nordeste do Brasil, juntamente com as bacias
Potiguar e Tucano-Jatoba, assim como diversas outras bacias da regido, desenvolveram-se a
partir do rifte entre a América do Sul e a Africa, culminando na origem do oceano Atlantico
Sul (Assine, 2007; Carvalho; Melo, 2012). Entre a diversidade de fosseis de vertebrados
registrados nessas bacias, destacam-se os Hybodontiformes, amplamente encontrados e

descritos para diferentes formagdes geologicas.

Para o Brasil, o primeiro hibodontiforme foi descrito por meio de um dente pertencente
aespécie ‘Acrodus’ nitidus, proveniente de estratos do Cretaceo Superior da Bahia (Woodward,
1888). Brito e Richter (2015), redescreveram o tdxon de Woodward (1888) e atribuiram a
familia Lonchidiidae, género Lissodus, passando a se chamar Lissodus nitidus (Brito e Richter,
2015). Posteriormente, os estudos sobre Hybodontiformes parecem ter sido retomados apenas
no final do século XX (Silva et al., 2011). Grande parte dessas pesquisas estao voltadas para a
regido Nordeste do pais. Entre esses estudos iniciais, destaca-se a descricdo de Tribodus limae
para a Formagdo Santana da Bacia do Araripe, em camadas do Cretaceo Inferior (Brito;

Ferreira, 1989; Brito, 1992; Lane; Maisey, 2009, 2012).

Ainda para o Nordeste brasileiro, o género Planohybodus foi representado pelas
espécies Planohybodus sp. € Planohybodus marki, registradas e descritas para o Cretaceo
Inferior da Formagao Malhada Vermelha, Bacia Lima Campos, no estado do Ceara e para a
Formacao Alianga — Jurassico da Bacia do Jatoba, Pernambuco (Pinheiro et al., 2011, 2013;
Gomes; Virginio; Franga, 2017). Para essa ultima bacia, além de P. marki, também foram
identificados Parvodus sp. (Silva et al., 2013). Planohybodus, também foi descrito para o
Cretaceo Inferior da Formagdo Missdo Velha, na Bacia do Araripe, juntamente com novos

achados de Lonchidiidae e Parvodus sp. (Cupello et al., 2012), e para o Jurdssico Superior da
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Formagao Brejo Santo, através de um espinho cefalico e um espinho dorsal de Hybodontidae
(Batista et al., 2023). Eltink et al., (2018, 2025) descreveram dentes pertencentes ao género
Priohybodus, reportados para o Jurdssico Superior da Formagao Alianga, Bacia do Tucano Sul
— Bahia, consistindo na primeira ocorréncia do género para o Brasil. Veiga, Bergqvist e Brito
(2019), descreveram Tribodus sp. para o Cretdceo da Formagdo Acgu, Bacia Potiguar. Essa
espécie foi revisada e redescrita para o género Distobatus, agora designada como Distobatus

potiguarense (Brito et al., 2025).

Fragoso et al. (2019), descreveram diversos Hybodontiformes indeterminados para o
Cretaceo Inferior da Formacgao Quirico, Bacia Sanfranciscana, em Minas Gerais. O sul do Brasil
parece conter os Hybodontiformes mais antigos recuperados em estratos sedimentares
brasileiros até 0 momento. Os materiais incluem um espinho completo, datado para o Permiano
Superior, da Formagao Rio do Rasto, no Rio Grande do Sul, Bacia do Parana (Malabarba et al.,
2003) e dentes reportados para o Permiano Médio/Superior da mesma formagdo geologica,

porém coletados no estado do Parana (Laurini, 2010).

1.4 Dentes em Elasmobranquios

De maneira geral, os dentes de todos os vertebrados possuem um papel fundamental
para o entendimento de diversas questdes ontogenéticas, mineraldgicas, ecoldgicas e
evolutivas, essas ultimas sao bem demonstradas em dentes fosseis (Carlson, 1990). Os dentes
de elasmobranquios possuem uma base unida a cartilagem mandibular através de fibras
presentes nos tecidos conjuntivos, associados aos da cavidade pulpar dentaria (Carlson, 1990;
Ginter; Hampe; Duffin, 2010). As mandibulas desses elasmobranquios se diferenciam dos
demais vertebrados por um sequenciamento continuo de dentes, funcionando como uma
“esteira rolante”. A medida em que dentes funcionais vao sendo perdidos, dentes novos
“substitutos” irdo preenchendo esses espacos vazios (Berkovitz; Shellis, 2017; Carlson, 1990;
Reif, 1982; Underwood et al., 2015). Esse processo, conhecido como polifiodontia (Reif, 1982;
Sasagawa, 2002) ¢ uma das razdes do grande numero de materiais dentarios fossilizados (tanto

de tubardes modernos e fosseis) encontrados em bacias sedimentares (Smith ez al., 2013).

De acordo com Reif (1982), os dentes dos vertebrados se desenvolvem através de uma
lamina dentéria. Essa lamina ¢ a responséavel pela manutencdo sequencial dos dentes, pois ela
fabrica constantemente dentes substitutos antes mesmo da perda de dentes funcionais (Reif,
1982). Essa substituicdo dentaria funciona como uma estratégia adaptativa para suprir as

necessidades de funcionalidade e eficiéncia dos dentes, ou seja, a medida em que um dente
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funcional vai sendo desgastado, dentes novos podem aparecer rapidamente, sendo essa uma
caracteristica fundamental dos dentes de tubardes e essenciais para manter a sobrevivéncia
dessas espécies (Smith, 2003). Adicionalmente, os tubardes apresentam diversas morfologias
dentarias que parecem estar relacionadas ao tipo de presas consumidas. Por exemplo, dentes
triangulares, pontiagudos, laminados ou eventualmente serrilhados parecem ser adaptados para
uma dieta mais macia, enquanto dentes mais abaulados e planos estdo voltados a presas mais
rigidas (Berkovitz; Shellis, 2017; Carlson, 1990; Fraser; Thiery, 2019). Mesmo com
morfologias variadas, as coroas dentarias sao formadas basicamente por dentina constituida por
ortodentina ou dentina trabecular (osteodentina) e enameldide inserido superficialmente
(Carlson, 1990; Ginter; Hampe; Duffin, 2010; Zangerl; Winter; Hansen, 1993). Essa

composicdao microestrutural pode ser observada em dentes de tubardes Hybodontiformes.

1.5 Histologia em Dentes de Elasmobrianquios

A microestrutura dos tecidos animais e vegetais ¢ compreendida por meio de estudos
histologicos, uma subarea da morfologia que identifica e descreve a distribui¢do e organizacao
dos tecidos em organismos distintos (Souza; Medrado; Gitirana, 2010; Woehl; Woehl, 2016).
Assim como a histologia, a paleohistologia ¢ uma disciplina voltada ao estudo dos tecidos,
porém fosseis (Cerda et al., 2020). Neste ultimo caso, a maioria das pesquisas com vertebrados
sdo concentradas em materiais relacionados a ossos e dentes (Cerda et al., 2020). Com base
nesses estudos paleohistologicos, paleontdlogos e bidlogos evolucionistas podem identificar e
aprofundar lacunas ainda persistentes a respeito do conhecimento funcional e sistematico das

espécies, retratadas através das alteracdes microestruturais em dentes (Carlson, 1990).

Os primeiros estudos sobre paleohistologia em dentes de Chondrichthyes foram
desenvolvidos ainda no século XIX, iniciando com a vasta contribuicdo de Louis Agassiz e
Richard Owen com as publicacdes Recherches sur les Poissons Fossiles (1833-1844) e
Odontography (1840-1845), respectivamente (Enault ef al., 2015; Zangerl; Winter; Hansen,
1993). Posteriormente, pesquisas paleohistologicas em dentes foram sendo aos poucos
desenvolvidas, destacando-se aquelas que contribuem diretamente para a construcdo desse
estudo, como Radinsky (1961), Reif (1973, 1982), Zangerl, Winter ¢ Hansen (1993) e
publicagdes atuais como as de Enault ef al. (2015), Cuny, Guinot ¢ Enault (2018), Jambura e?
al. (2018, 2019, 2020), esses ultimos ressaltando a microestrutura em dentes de tubardes

modernos.
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De maneira geral, as técnicas investigativas iniciais baseadas em sec¢des finas para o
estudo da microestrutura em dentes ainda sdo amplamente utilizadas devido a sua relevancia
para o campo de estudo e pela maior facilidade de aquisicdo de materiais e confeccao das
laminas (Cerda et al., 2020; Zangerl; Winter; Hansen, 1993). O avango tecnoldgico,
proporcionou métodos ainda mais sofisticados, como analises de difragdo de raios-X,
microrradiografias e microscopia eletronica de varredura (MEV). Esses novos métodos
contribuem e aprofundam o conhecimento microestrutural dos tecidos, principalmente quando

aplicados junto a microscopia petrografica (Zangerl; Winter; Hansen, 1993).

Dentes de elasmobranquios possuem dois tecidos mineralizados reconhecidos, o
enameloide e a dentina (Enax ef al., 2012; Ginter; Hampe; Duffin, 2010; Nanci, 2024; Zangerl;
Winter; Hansen, 1993). O enameldide, inserido na regido superficial da coroa dos dentes,
consiste em um tecido altamente mineralizado (Enax ef al., 2012; Sasagawa, 2002; Sasagawa;
Akai, 1992) capaz de suprir necessidades funcionais do dente, tais como morder ou triturar
presas (Sasagawa, 2002). O mineral predominante em tubardes modernos ¢ a fluorapatita
(Cas(PO4)3F), isso também se aplica a tubardes fosseis, como Priohybodus arambourgi (Enax
etal.,2012; Silva, 2023). De acordo com Sasagawa (2002), o enameldide se desenvolve a partir
de células mesenquimais, através de trés etapas essenciais: primeiro ocorre a formagao da
matriz do enameldide por meio de células do epitélio e dos odontoblastos. Posteriormente, o
processo de mineralizagdo do enameldide se inicia através de deposicao de minerais no tecido
(até entdo composto por matriz organica), que se estendem para a matriz dentaria. De maneira
conjunta, quando o enameldide alcanga a maturagdo, a dentina mineralizada se forma. A raiz,
por sua vez, € a tltima a se desenvolver durante todo esse processo (Sasagawa, 2002; Sasagawa,;

Akai, 1992).

Em relagdo a microestrutura do enameloide de tubardes modernos, sdo identificadas
trés camadas distintas: o Enameloide de Camada Brilhante (SLE), o Enameloide de Fibras
Paralelas (PBE) e o Enamel6ide de Fibras Emaranhadas (TBE), enquanto o Enameldide de
Cristalito Unico (SCE) seria, até entdo, restrito a tubardes nio-neoselachii (Enault et al., 2015;
Reif, 1973). Posteriormente, Enault e al. (2015) propuseram uma nova terminologica para o
enameldide de trés camadas dos Neoselachii (sensu Reif, 1973), passando a dividi-lo em duas
unidades especificas: a unidade SCE, que agora inclui o SLE, ja que ndo existe distingdes
pronunciadas entre elas; e a unidade BCE (Enameldide de Cristalitos Agrupados), que integra
os componentes PBE, o novo componente RBE (Enameldide de Feixes Radiais) e o TBE, sem

alteracdes em suas definig¢des originais (Figura 2).
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Figura 2. Tecidos que compdem o enameldide em Neoselachii. Abreviagcdes: BCE, Enameldide de Cristalitos
Agrupados; PBE, Enamel6ide de Fibras Paralelas; RBE, Enameldide de Feixes Radiais; SCE, Enameloide de
Cristalito Unico; TBE, Enameléide de Fibras Emaranhadas. Fonte: adaptado de Enault et al., 2015.

A dentina, por outro lado, compde a maior parte da coroa no interior do dente. Quando
comparada ao enameloide, esse tecido contém uma quantidade inferior de minerais (apatita),
por essa razdo, a dentina ¢ mais macia e flexivel, sendo constituida sobretudo por fibras de
colageno (Enax et al., 2012; Nanci, 2024). A dentina ¢ identificada principalmente pela
presenca de tibulos dentindrios. Esses tibulos, sdo responsaveis pela formagdo e manutengao
da dentina e se desenvolvem a partir de extensdes citoplasmaticas (odontoblastos) (Nanci, 2024;
Zangerl; Winter; Hansen, 1993). Por natureza, a dentina consiste em um tecido mais vulneravel,
porém bastante resiliente, em eventuais danificagdes no tecido, células da polpa ou
odontoblastos passam a depositar uma maior quantidade de dentina, esse processo ¢ conhecido

como “dentina reparadora” (Nanci, 2024).

Quando observada a deposi¢ao da dentina em elasmobranquios, ¢ possivel identificar
uma variagdo em trés padroes especificos: ortodonte, pseudoosteodonte e osteodonte (ver
Ginter; Hampe; Duffin, 2010; Jambura e al., 2018, 2019, 2020; Zangerl; Winter; Hansen, 1993,
Fig. 3 a, b). Os dentes ortodontes possuem uma cavidade pulpar aberta, rodeada por ortodentina
finalizando no enamelodide externamente (Figura 3 a). Dentes pseudoosteodontes possuem
tanto ortodentina quanto osteodentina, neste caso, o niicleo do dente ira apresentar osteodentina
em maior quantidade, rodeado por uma camada de ortodentina j& na altura das clspides,
finalizando no enamelo6ide (Figura 3 b). Por fim, dentes osteodontes se distinguem por um

nucleo dentario preenchido completamente por osteodentina, circundado por enameldide
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(Figura 3 c) (Zangerl; Winter; Hansen, 1993, Fig. 3 a, b; Jambura et al., 2018, 2019, 2020 e

figuras contidas).

Enameldide

Tubos vasculares

©

(o)

| O

O

O

e da cavidade

@ pulpar

Dentina trabecular
(Osteodentina)

Figura 3. Padrdes dentarios em Elasmobranquios. a) Ortodonte; b) Pseudoosteodonte; c¢) Osteodonte. Fonte:
modificado de Zangerl; Winter; Hansen (1993) e Jambura et al. (2018, 2019).

Apesar do conhecimento e da relevancia desses trés histotipos, pesquisas sobre a
microestrutura em dentes de elasmobranquios fosseis no Brasil ainda sdo pouco desenvolvidas,
com excecdo para a ordem de tubardes Xenacanthiformes, que foram analisados por Ragonha
(1984), Richter (2005) e Pauliv et al. (2014, 2017). Esses materiais sdo provenientes das
Formagdes Corumbatai, Teresina e Rio do Rasto, respectivamente, todos da Bacia do Parana.
Descricdes paleohistologicas, ainda da Formagao Rio do Rasto, foram realizadas por Laurini
(2010) para dentes de um taxon de Hybodontiformes. Com base nisso, percebe-se que o Brasil
ainda carece de mais estudos e contribuigdes voltadas a paleohistologia em dentes de

elasmobranquios, especialmente para os tubardes Hybodontiformes.
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INFORMACOES SOBRE A DISSERTACAO

Essa dissertacao ¢ estruturada em dois capitulos. O primeiro capitulo, intitulado "Histotipo
dentario e microestrutura do enameldide de Priohybodus arambourgi (Chondrichthyes:
Hybodontiformes) do Jurassico Superior do nordeste do Brasil", foi formatado seguindo as
diretrizes da revista Journal of Morphology. Essa revista possui formato livre portanto,
optamos por nao separar as imagens do texto. O segundo capitulo, intitulado “Evidéncias
paleohistologicas em dentes de hibodontiforme da Formacgao Rio do Rasto na Serra do Cadeado,
Parana (Permiano Médio/Superior, Bacia do Parand)”, foi formatado seguindo as diretrizes da
revista Journal of Vertebrate Paleontology. Além disso, para facilitar a leitura, ndo separamos

as imagens do texto.

Em anexo, a versdo em inglés do primeiro capitulo, devidamente formatada de acordo com as

normas da revista para fins de submissao do artigo.
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Resumo

Os tubardes possuem dietas variadas e diferentes mecanismos de captura de presas. Como
resultado, o grupo exibe uma diversidade significativa na morfologia dentaria, refletida também
nas estruturas internas dos dentes. A anatomia dentdria interna aponta para a existéncia de trés
histotipos na filogenia dos elasmobranquios: ortodonte, osteodonte e pseudoosteodonte.
Priohybodus arambourgi, o mais antigo hibodontiforme conhecido a exibir bordas totalmente
serrilhadas em uma coroa dentaria multicuspidada, compartilhando forte similaridade com o
padrao observado em numerosos tubardes modernos, foi registrado recentemente em estratos
do Juréssico Superior da Bacia do Tucano, Nordeste do Brasil. Entendendo que variacdes
histologicas revelam uma ferramenta relevante para investigacdes ecologicas e evolutivas de
Elasmobranchii extintos, este estudo apresenta o padrao dentario interno desse hibodontiforme
por meio de andlises paleohistologicas e microscopia eletronica de varredura (MEV). Em
fun¢do da morfologia derivada do dente, era esperado que P. arambourgi compartilhasse um

padrdo dentario bastante semelhante ao de alguns Neoselachii pseudoosteodontes, com uma
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condicdo osteodonte pronunciada sensu stricto e um enameldide complexo. No entanto, os
resultados mostram que P. arambourgi apresenta camadas dentarias pseudoosteodontes com
cristalitos aleatorios no enameloide. O enameloide delgado e pouco espesso parece ser ineficaz
para sustentar tal morfologia, explicando a presenca de microarranhdes extensos no enameldide
e o padrao singular de desgaste dentario. Este estudo corrobora que o padrao pseudoosteodonte
permaneceu conservador ao longo da evolucdo dos Hybodontiformes, sendo encontrado
inclusive em morfologias derivadas de dentes cortantes, indicando também que P. arambourgi
poderia ter tido uma dieta mais generalista.

Palavras-chave: Dentes, Formacgao Alianga, Histologia, Microscopia Eletronica de Varredura,

Tubardo.

Abstract

Sharks possess varied diets and different prey capture mechanisms. As a result, the group
exhibits a significant diversity in dental morphology, also reflecting the internal structures of
the teeth. Internal dental anatomy points to the existence of three histotypes in elasmobranch
phylogeny: orthodont, osteodont and pseudoosteodont. Priohybodus arambourgi, the oldest
known hybodontiform to exhibit fully serrated edges on a multicuspidated tooth crown, sharing
strong similarity to the pattern observed in numerous modern sharks, was recently recorded in
Upper Jurassic strata of Tucano Basin, Northeastern Brazil. Understanding that histological
variations revels a relevant tool for ecological and evolutionary investigations to extinct
Elasmobranchii, this study presents the internal dental pattern of this hybodontiform through
paleohistological analyses and scanning electron microscopy (SEM). As a function of derived
tooth morphology, it was expected that P. arambourgi would share a dental pattern rather
similar to some pseudoosteodont Neoselachii, with a pronounced osteodont condition sensu
stricto and a complex enameloid. However, the results show the presence in P. arambourgi of
pseudoosteodont dental layers with random crystallites in the enameloid. The slender and faint
enameloid seems to be ineffective to support for such morphology, explaining the presence of
extensive micro-scratches on enameloid and singular pattern of tooth wear. This study
corroborates that pseudoosteodont pattern remained conservative throughout evolution of
Hybodontiformes, even found in derived cutting teeth morphology, also indicating that P.
arambourgi could have had a more generalist diet.

Key-words: Alianca Formation, Histology, Scanning Electron Microscopy, Shark, Teeth.
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1. Introducao

Os elasmobranquios possuem mandibulas compostas por uma sequéncia dentaria,
exceto algumas espécies que se alimentam por filtragao (Berkovitz e Shellis 2017). Assim como
os Osteictios, os Chondrichthyes sdo caracterizados por uma variedade fenotipica, identificada
sobretudo nos distintos formatos dentarios (Fraser e Thiery 2019). De fato, os dentes de
tubardes exibem uma diversidade morfologica significativa (Frazzetta 1988; Sasagawa 2002;
Berkovitz e Shellis 2017), que parece estar associada aos diferentes estilos de vida das espécies,
a ocupacao variada do ambiente e aos tipos de dieta (Frazzetta 1988; Fraser e Thiery 2019;
Bazzi et al. 2021; Cooper et al. 2023). Essa variacdo se reflete nos tecidos mineralizados,
especialmente na anatomia dentaria interna, como ocorre no enameloide dos tubardes modernos

(Reif 1973).

Os Hybodontiformes surgiram por volta do Devoniano Inferior e se extinguiram no
final do Cretaceo (Everhart 2011). O grupo ¢ identificado principalmente com base em dentes
isolados, inteiros ou fragmentados, normalmente sem raizes (Rees e Underwood 2002; Klug et
al. 2010; Everhart 2011). Outros restos esqueléticos, tais como neurocranio, pds-cranio,
mandibulas, cintura escapular, denticulos dérmicos, espinhos cefélicos e dorsais, bem como
espécimes completos ou parcialmente preservados, atribuidos a Hybodontiformes, também
foram descritos na literatura (ver Maisey 1983, 1986, 1987, 1989; Brito e Ferreira 1989; Brito
1992; Lane e Maisey 2009, 2012; Stumpf et al. 2021; Batista et al. 2023). A coroa dentaria
tipica dos Hybodontiformes ¢ alta e delgada, contendo uma cuspide central proeminente e
cuspides laterais que diminuem progressivamente de tamanho (Ginter et al. 2010). Todavia,
muitas espécies do grupo apresentam diferenciacdo morfoldgica na denticdo, com variagdes
entre coroas baixas e altas multicuspidadas (Maisey 1987; Ginter et al. 2010).
Histologicamente, essas coroas dentdrias, assim como as de outros Chondrichthyes, sao
compostas por dois tecidos: o enameldide e a dentina (Zangerl et al. 1993; Ginter et al. 2010;
Enax et al. 2012). O enameldide, como um tipo de tecido hipermineralizado originado de
células mesenquimais, ¢ semelhante ao esmalte de muitos vertebrados, incluindo os mamiferos,
diferindo apenas no desenvolvimento dentario (Sasagawa 2002; Deang et al. 2018). Sua fase
mineral predominante € a fluorapatita (Cas(PO4):F) (Sasagawa 2002; Enax et al. 2012; Silva et
al. 2024). A dentina ¢ distinta, consistindo em um tecido mais flexivel e com menor teor de
minerais, sendo formada a partir de deposi¢cdes dos odontoblastos (Francillon-Vieillot et al.

1990; Smith e Sansom 2000; Enax et al. 2012). A dentina € o principal tecido encontrado na
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coroa dentdria dos vertebrados, e essencial para a sustentagdo e desempenho funcional dos

dentes (Nanci 2024).

Entre os elasmobranquios, o tecido dentario pode ser organizado em trés diferentes
padrdes: ortodonte, osteodonte ou pseudoosteodonte (Ginter et al. 2010; Cuny et al. 2018;
Jambura et al. 2018). Em todos os histotipos, os dentes sdo cobertos por uma camada de
enameloide. Espécies com padrio dentario ortodonte apresentam a cavidade pulpar aberta,
rodeada por ortodentina. Em espécies caracterizadas pelo histotipo osteodonte, o nucleo
dentario tende a ser preenchido completamente por osteodentina. No histotipo
pseudoosteodonte, a coroa e base dentdria contém uma grande concentracdo de osteodentina,
mas sdo circundadas por uma camada mais fina de ortodentina (ver Zangerl et al. 1993, Fig. 3
a, b; Jambura et al. 2018, 2019, 2020). Esses histotipos podem ter se desenvolvido a partir de
uma ordem evolutiva preferencial, indicando que supostamente se originaram do padrao
pseudoosteodonte plesiomorfico, que posteriormente se tornou mais complexo, eventualmente
mudando para ortodentina ou osteodentina (Li et al. 2022). No entanto, poucos estudos,
especialmente com elasmobranquios de divergéncia inicial, buscam compreender a diversidade
de tipos, revelando os padrdes dentérios na evolugdo dos peixes (Thangadurai et al. 2024). Isso
¢ particularmente relevante para a investigacao ecologica e evolutiva de muitos grupos extintos,
como os tubardes Hybodontiformes, considerados grupo irmdo dos Neoselachii (Maisey et al.,

2004; Klug et al., 2009, 2010; Maisey, 2011).

Os Hybodontiformes apresentam dois histotipos dentarios, o ortodonte e o
pseudoosteodonte (ver Bottcher 2024). O padrdo dentario de divergéncia inicial foi
provavelmente o ortodonte (Maisey 1987), que deriva para o histdtipo pseudoosteodonte,
presente na maioria das espécies do grupo (Bottcher 2024). Vérios géneros da ordem
permanecem sem investigacdes histoldgicas aprofundadas (Stumpf et al. 2021). O mesmo se
aplica a espécie Priohybodus arambourgi. Duffin (2001) identificou o nicleo dentario dessa
espécie como osteodonte. Outros estudos se concentraram apenas na microestrutura do
enameloide (ver Duffin e Cuny, 2008; Enault et al. 2015; Cuny et al. 2018). No entanto, a

histologia dentéria de P. arambourgi ainda permanece pouco explorada.

A falta de informacdes detalhadas sobre Hybodontiformes extintos, como P.
arambourgi, demonstra que lacunas relacionadas a fung¢do e a evolucdo dos padrdes
histolégicos dentarios ainda podem ser preenchidas, contribuindo para desvendar padrdes

ecologicos, como mecanismo de alimentagao, ou na historia filogenética ao longo da evolugao
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dos Elasmobranchii (Jambura et al. 2018; Thangadurai et al. 2024). Embora os trés padrdes
dentarios sejam conhecidos, a literatura sobre microestrutura dentdria em ordens extintas de
tubardes permanece escassa, especialmente para os Hybodontiformes. Uma investigagdo mais
aprofundada de tubardes fosseis primitivos ¢ importante para preencher a lacuna ancestral dos
histotipos dentérios na filogenia. Nesse contexto, o padrdo microestrutural representado nos
dentes de P. arambourgi é revisitado em profundidade, permitindo comparagdes entre tubardes
de divergéncia inicial e Neoselachii modernos. Além disso, o presente estudo traz uma

descri¢cdo microestrutural, utilizada como ferramenta para inferéncias ecoldgicas e evolutivas.

2. Material e Métodos
2.1 Area de Estudo e Contexto Geolbgico

O material foi coletado no municipio de Araci, Bahia, Nordeste do Brasil. O sitio
fossilifero esta localizado na Bacia do Tucano Sul, em estratos da Formagao Alianca (Jurassico

Superior) (Figura 1).
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Figura 1. Sitio fossilifero de Priohybodus arambourgi (ponto vermelho), no contexto da Bacia do Tucano Sul.
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A Bacia do Tucano faz parte do sistema de Bacias Reconcavo-Tucano-Jatoba (RTJ).
A origem dessas bacias ¢ atribuida ao processo de separacao dos continentes sul-americano e
africano, ocorrido durante o Cretaceo, contribuindo para a abertura do Oceano Atlantico Sul e
a formacao de diversas bacias sedimentares ao longo da costa leste brasileira (Guimaraes 2002;
Costa et al. 2007). Essas bacias possuem uma vasta paleodiversidade, pois registram fosseis de
diversas eras geologicas, sendo, portanto, propicias e fundamentais para estudos

paleontologicos.

A RTJ desenvolveu-se a partir de um rifteamento intercontinental abortado, ainda por
volta do Cretaceo Inferior, sobre a litosfera cratonica do Sao Francisco (Milani et al. 2007;
Gordon et al. 2017). Os processos sedimentares que afetaram esse sistema estdo separados em
quatro sequéncias, todas elas ocorreram durante o Mesozdico. A fase pré-rifte, mais relevante
para este estudo, ocorreu durante o Jurassico Superior, e seus sedimentos estdo associados ao
Grupo Brotas (Guimaraes 2002; Milani et al. 2007). Com idades definidas entre o Jurassico e
o Cretaceo Inferior, esse grupo ¢ caracterizado pela composicdo de sistemas continentais
aluviais e deposigoes lacustres e fluvio-edlicas. Essa sequéncia estratigrafica inclui a Formacgao

Alianca e a Formacgao Sergi (Brito 1987; Guimaraes 2002; Milani et al. 2007).

A Formagao Alianga representa depdsitos caracterizados por sedimentagao continental
de lagos rasos, com incidéncias sedimentares fluviais (de Aratjo et al. 2010; Silva et al. 2011).
A litologia da Formagdo Alianga ¢ marcada por conglomerados e arenitos, folhelhos com
tonalidades vermelho-tijolo, alterando a siltitos, com estratificacdes plano-paralelas, cruzadas
e ondulagdes (Brito 1987; de Aratjo et al. 2010). A Formagdo Alianca ¢ dividida em dois
Membros que divergem a partir dos aspectos litologicos presentes, sendo eles: Boipeba e
Capianga. O Membro Boipeba apresenta arenitos médios avermelhados, intercalando para
marrom, subarredondados, as vezes com estratificacdes cruzadas; enquanto isso, 0 Membro
Capianga apresenta folhelhos avermelhados com intercalagcdes de calcario, arenitos finos a
silticos (Brito 1987; Da Rosa e Garcia 2000; Guimaraes 2002). Essa formagao ¢ associada ao
Jurassico Superior (Titoniano) com base em registros de ostracodes ndo marinhos (Brito 1987;

Caixeta et al. 1994; Guzman-Gonzélez et al. 2016; Almeida-Lima et al. 2022).

As caracteristicas geoldgicas da area estudada (Figura 1) demonstram uma exposi¢do
vertical reduzida, limitando a identificacdo completa do perfil estratigrafico. O afloramento
estudado ¢ pequeno e geologicamente caracterizado pela Formacdo Alianga indivisa

(Guimaraes 2002). No topo do afloramento, os fosseis estdo associados a arenitos calciferos,
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seixos e intraclastos argilosos (Eltink et al. 2025). Possiveis deposi¢des lacustres para a
localidade podem ser reconhecidas pela intercalagdo de grandes pelitos avermelhados com
camadas de arenito. Embora nao haja nenhum membro aparente da Formacao Aliancga na area,
a coloracao avermelhada das rochas, associada a evidéncias fosseis de fragmentos de peixes,
sugere uma correlagdlo com o Membro Capianga. Entretanto, a presenca de arenitos
avermelhados, de granulagdo média, com estrutura macica ou estratificagdo plana paralela
incipiente, inseridos na base do solo, indica uma aproximagao aos depdsitos fluviais do Membro

Boipeba (Eltink et al. 2025).

O afloramento representa uma nova paleofauna para a margem ocidental da Bacia do
Tucano (Eltink et al. 2018). Os fosseis encontrados incluem numerosos dentes isolados de
Hybodontiformes, como Planohybodus e Priohybodus (sendo este Giltimo o mais relevante para
esta pesquisa), diversas escamas e dentes de Lepidotes, placas dentarias de dipnoicos,
fragmentos 6sseos de Mawsonia, dentes e osteodermos de crocodiliformes, fragmentos de

tartaruga e coprolitos indet. (Eltink et al. 2018, 2025).

2.2 Analise dos Materiais

Todos os dentes de P. arambourgi estdo depositados na colegdo cientifica do
Laboratério de Paleontologia (acronimo LAPAL/SBF) da Universidade Federal do Vale do Sao
Francisco (UNIVASF), Senhor do Bonfim, Bahia — Brasil. A colegao reune mais de 200 dentes
de P. arambourgi, que variam entre fosseis inteiros e fragmentados. Esses dentes fazem parte

do primeiro registro da espécie no Brasil (Eltink et al. 2025).

Os dentes de P. arambourgi sdo caracterizados como homodontes (Duffin 2001;
Cappetta 2012; Eltink et al. 2025) e apresentam uma coroa multiciispide composta por uma
cuspide central maior, larga, e de formato triangular, e clspides laterais menores. Essas
cuspides acessorias tendem a diminuir gradualmente em tamanho a partir do segundo par. Todas
as cuspides possuem bordas serrilhadas (Goodwin et al. 1999; Perea et al. 2001; Duffin 2001;
Cuny et al. 2004; Soto et al. 2012). A maior parte dos dentes estd ausente de raiz (ver Figura

2). Para informag¢des morfologicas mais detalhadas, consultar Eltink et al. (2025).
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Figura 2. Morfologia geral dos dentes de Priohybodus arambourgi da Formacao Alianga, Jurdssico Superior,
Nordeste do Brasil. LAPAL/SBF-2-127 — (A) vista lingual. (B) vista labial. (C) vista lateral. (D) vista oclusal.
Escala: 5 mm.

A paleohistologia ainda ¢ amplamente utilizada no campo paleontoldgico devido a sua
viabilidade investigativa em dentes fosseis (Zangerl et al. 1993; Cerda et al. 2020). Para a
confec¢do de laminas petrograficas, os espécimes foram selecionados abrangendo diferentes
partes do dente (ver abaixo). Os materiais foram emblocados em resina epoxi (Redelease 2004),
combinada com catalisador (Redelease 3154) na propor¢do de 100:50 e seccionados em uma
serra equipada com lamina diamantada. O lado de montagem das sec¢des foi lixado a umido
usando pos abrasivos (carboneto de silicio) de granulac¢des variadas, 220, 500 e 1000, sobre
uma placa de vidro, at¢ que os blocos ficassem lisos € sem ranhuras. As laminas foram

produzidas usando os métodos sugeridos por Lamm (2013) e Cerda et al. (2020).

Para a identificacdo microestrutural dentaria, as laminas foram analisadas sob
microscopia petrografica (BEL — modelo 12MP USB2.0). As fotomicrografias foram obtidas
sob luz normal dos espécimes LAPAL/SBF 02-017, LAPAL/SBF 02-032, LAPAL/SBF 02-071
(com duas amostras dentéarias identificadas, aqui denominadas LAPAL/SBF 02-071-1 e
LAPAL/SBF 02-071-2), LAPAL/SBF 02-081 (dividida nas amostras 02-081-1, 02-081-1A e
02-081-1B), LAPAL/SBF 02-131, LAPAL/SBF 02-226B ¢ LAPAL/SBF 02-227A.

A microscopia eletronica de varredura (MEV) teve como objetivo investigar a
composicdo do enameldide, bem como a diferenciacdo dos cristalitos, selecionando os
materiais: LAPAL/SBF 02-032, LAPAL/SBF 02-071, LAPAL/SBF 02-081-1, LAPAL/SBF
02-229, LAPAL/SBF 02-238 e LAPAL/SBF 02-239. Para as imagens da andlise por
microscopia eletronica de varredura (MEV), utilizou-se um JEOL JSM-6390LV, no Instituto
Gongalo Moniz, Fundacdo Oswaldo Cruz (Fiocruz), Salvador/BA. As imagens foram obtidas

com resolucgao de 3 nm a 30Kv (alto vacuo) ¢ 4 nm a 30Kv (baixo vacuo).



41

Existe uma grande complexidade e variagdo nomenclatural dos tecidos dentarios para
Chondrichthyes, e algumas estruturas ainda sdo controversas quanto a terminologia. Isso se
deve principalmente a similaridade entre a dentina e o osso, que devem ser frequentemente
comparados (Smith e Sansom 2000). A base terminologica das estruturas dentarias utilizada
nesta pesquisa seguiu diversos trabalhos, como Radinsky (1961), Zangerl et al. (1993) e Laurini
(2010), para defini¢des microestruturais € nomenclaturais, e estudos mais recentes, como
Jambura et al. (2018, 2019, 2020). Consideramos também Enault et al. (2015) e Cuny et al.

(2018) para a compreensao do enameloide.

3. Resultados
3.1 Descricao Histologica

Os dentes de P. arambourgi revelam duas camadas de dentina: uma osteodentina
(dentina trabecular) que compde grande parte da base da coroa e das ctspides, e uma camada
de ortodentina, menos concentrada, que se deposita externamente a osteodentina, na altura das
cuspides (Figuras 3 e 4). Essas caracteristicas dentarias basicas observadas em P. arambourgi
indicam um histotipo pseudoosteodonte (sensu Jambura et al. 2018) e corroboram a observagao
prévia de Duffin (2001), ao descrever P. arambourgi (espécime P65461), na qual foi

identificada uma maior concentracao de osteodentina na coroa do dente.

Uma fina camada de enameldide recobre a superficie do dente. O enameldide se
distingue dos demais tecidos por uma aparéncia homogénea, densa e compacta, com fina
espessura € com padrdo semitransparente (Figura 3A) (Laurini 2010). Devido a natureza
compacta, ndo ha presen¢a de canais vasculares no enameldide, embora pequenos canais
parecam ser tubulos dentinarios (ver analise MEV adiante). A deposicao do enameldide parece

ser uniforme, com o apice das cuspides apresentando um espessamento dessa camada.

Abaixo do enamelodide, encontra-se a primeira camada de dentina, a ortodentina
(Figura 3B). Esse tecido ¢ mais espesso que o enameloide, sendo bastante caracteristico devido
a grande concentracdo de tubulos dentinarios, que, distribuidos paralelamente, possuem
projecdes extensas de fibras, conhecidas como fibras de Tome’s (sensu Zangerl et al. 1993). As
ramificacdes de fibras se estendem distalmente até proximo ao enameldide, por vezes
aparentando adentrar nessa camada mais externa. Tanto os tubulos dentindrios quanto as fibras
de Tome’s contribuem para a formagdo da dentina, ampliando os processos odontoblasticos
para regides internas do enameloide (Zangerl et al. 1993; Hoffman et al. 2016). Além disso, os

tabulos sao também constituidos por fluidos dentinarios e fibras nervosas (Carlson 1990). Essas
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caracteristicas demonstram como essas estruturas desempenham um papel fundamental na
funcionalidade e eficacia dos dentes. Nos dentes de Hybodontiformes, uma dentina palial pode
estar depositada no limite entre o enameldide e a dentina (ver Radinsky 1961; Maisey 1987;
Bhat et al. 2018). Entretanto, ndo fica claro para os dentes de P. arambourgi a presenga ou

alguma distin¢ao como tal.

Figura 3. Secgdes de dentes de Priohybodus arambourgi da Formacao Alianca. (A) LAPAL/SBF 02-081-1B -
enameldide em secgdo longitudinal, ampliagdo de 40x. (B) LAPAL/SBF 02-071-1 - detalhes do enameldide e da
ortodentina em secc¢do longitudinal, ampliagdo de 40x. Abreviagdes: DT, tubulos dentinarios; EN, enamel6ide;
OR, ortodentina.

Em P. arambourgi o nicleo dentério ¢ composto pela segunda dentina, a osteodentina.
Com aspecto poroso, a osteodentina apresenta numerosos canais vasculares dispersos, sem
distribuicdo uniforme ou tamanhos definidos (Figura 4A). Esses canais se estendem da base do
dente em direcdo ao apice coronal e, por vezes, adentram na ortodentina. Em alguns canais
vasculares centrais € possivel observar camadas de dentinas circumvasculares, nas quais uma
estd inserida mais proxima ao canal vascular, com coloragdo mais escura, e outra mais externa,
que se integra ao tecido interdenteonal (Figura 4B). Essa deposi¢do de dentina demonstra que,
ao longo do desenvolvimento dentario, houve uma relacio na formacdao da dentina
(odontoblastos) e dos canais vasculares, como observado em dentes de Neopterygii do género

Sargodon (Andreev 2011).

Externamente aos canais vasculares, observam-se camadas continuas, bem definidas e
organizadas, constituindo os denteons (Figura 4B). Os tiibulos dentindrios estdo dispersos e se
estendem por essas camadas. Apesar dos denteons estarem relacionados a Osteons primarios
encontrados exclusivamente em 0ssos compactos, na matriz dentaria, eles podem ser formados

por meio de deposicao de dentina, com adigdes de camadas de colageno mineralizado (Zangerl
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et al. 1993; Pretto et al. 2014; Thangadurai et al. 2021, 2024). Entre cada denteon, ¢é perceptivel
a deposi¢do de um tecido interdenteonal, embora P. arambourgi apresente uma baixa
concentra¢do devido a aproximagao entre cada um dos denteons (Figura 4C). Em alguns peixes,
Thangadurai et al. (2021, 2024) relatam que a matriz interdenteonal ¢ constituida por fibras de

coldgeno com diferentes diametros, como visto em Anarhichas lupus.

Além disso, no tecido interdenteonal, foram observadas algumas ramificagdes,
semelhantes aos filamentos dos tubulos dentindrios, distribuidas por todo o tecido da
osteodentina, provavelmente sendo projecdes desses tubulos (Zangerl et al. 1993). Essas
ramificagdes localizam-se proximas a base do dente e se estendem em dire¢do a ortodentina.
Na interface dessa ultima dentina, o espécime LAPAL/SBF 02-226B apresentou uma grande

concentragdo de diversos denteons (Figura 4D).

0.500 mm

Figura 4. Seccdes de dentes de Priohybodus arambourgi da Formagdo Alianga. (A) LAPAL/SBF 02-081-1A —as
setas indicam os canais vasculares na osteodentina em seccdo longitudinal, ampliagdo de 5x. (B) LAPAL/SBF 02-
226B — estrutura do denteon (circulo), composta por um canal vascular rodeado por duas dentinas
circumvasculares em sec¢go longitudinal, ampliagdo de 40x. (C) LAPAL/SBF 02-081-1A — deposicédo de tecido
interdenteonal (seta) entre os denteons (circulos) em sec¢io longitudinal, ampliacdo de 10x. (D) LAPAL/SBF 02-
226B — denteons proximos da ortodentina em corte longitudinal, ampliagdo de 40x. Abreviagdes: D.CV, dentina
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circumvascular; DE, denteons; EN, enameldide; IN, tecido interdenteonal; OR, ortodentina; OS, osteodentina; VC,
canal vascular.

Os tubulos dentinarios estdo distribuidos ao redor dos canais vasculares, formando
fibras finas, curtas e retas que atravessavam ambas as dentinas circumvasculares (Figura 5A).
Destaca-se que os tibulos dentinarios encontrados nesse tecido apresentam uma densidade bem
menor quando comparados com aqueles concentrados na ortodentina. Essas ultimas
caracteristicas foram descritas para os tubulos dentinérios presentes na osteodentina da raiz em
Galeocerdo cuvier (Moyer e Bemis 2017). Tubulos dentindrios proximos aos canais vasculares
também foram observados em cortes longitudinais em regides mais periféricas, formando
emaranhados (Figura 5B). Esses tibulos parecem ter uma organizacdo preferencial e
atravessam o tecido interdenteonal, que esta altamente concentrado na amostra LAPAL/SBF
02-032 como canais anastomosados, apresentando forte semelhanga com as ramificagdes
externas dos tibulos dentinarios encontradas na raia Myliobatis sp., sendo, portanto, uma
caracteristica dos elasmobranquios em geral (ver Zangerl et al. 1993, Fig. 4 B). Abaixo dessa
densa rede conectiva, foi possivel identificar alguns provaveis pequenos denteons e/ou canais
vasculares (Figura 5B). Os denticulos na borda cortante sdo compostos por dois tecidos, o
enamelodide e a ortodentina, e estdo presentes ao longo da ctspide central e cuspides laterais na
seccdo de LAPAL/SBF 02-131, apresentando uma variacdo na espessura do enameldide,
possivelmente resultante de desgaste ante-mortem (Figura 5C) (Eltink et al. 2025). Varias
fraturas atravessam as camadas dentérias, possivelmente relacionadas a processos tafonomicos.
Ao longo da fossilizagdo, essas fraturas teriam sido preenchidas por algum tipo de mineral
circundante, comumente sendo 6xidos de ferro ou manganés (Figura 5D) (Bao et al. 1998). Por
outro lado, essas fraturas podem estar associadas a preparagdao do dente e ndo necessariamente

a processos tafondmicos.
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Figura 5. Sec¢des de dentes de Priohybodus arambourgi da Formagdo Alianga. (A) LAPAL/SBF 02-017 - denteon
com canal vascular e tubulos dentinarios em secgdo transversal, aumento de 40x. (B) LAPAL/SBF 02-032 —
ramifica¢des externas dos tubulos dentinarios (setas amarelas) e tecido interdenteonal em sec¢do longitudinal,
aumento de 40x. (C) LAPAL/SBF 02-131 - denticulos na borda cortante da cuspide lateral em sec¢do no plano
longitudinal do dente, aumento de 10x. (D) LAPAL/SBF 02-227A - fraturas nos tecidos dentarios em sec¢do
transversal, com aumento de 10x. Abrevia¢des: DE, denteon; DN, denticulos; DT, tabulos dentinarios; FT,
fraturas; IN, tecido interdenteonal; VC, canal vascular.

3.2 Analise de Microscopia Eletronica de Varredura (MEYV)

Através da Microscopia Eletronica de Varredura (MEV), o padrao pseudoosteodonte
¢ corroborado pela diferenciacdo entre os trés tecidos mineralizados: enameloide, ortodentina e
osteodentina. Estruturalmente, o enameldide ¢ composto por duas unidades bem definidas. Em
areas proximas a borda de corte, os cristalitos de fluorapatita formam uma estrutura disposta
perpendicularmente (Figura 6A). A mesma perpendicularidade foi evidenciada no enameldide
de P. arambourgi, encontrado no espécime da Tunisia (Duffin e Cuny, 2008). Entretanto, em
outras areas do dente, como nas regides medianas e subjacentes, cristalitos individuais finos e
alongados sdo discerniveis em uma disposi¢cdo aleatoria, sem qualquer tipo de orientagdo

definida (Figura 6B). Os cristalitos estdo densamente distribuidos, sem espagamento
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significativo entre eles (Figura 6C). Isso sustenta as caracteristicas de compacidade no

enameloide de P. arambourgi (Duffin e Cuny, 2008).

A Tinica estrutura que separa os cristalitos sdo aberturas remanescentes de canais e/ou
fibras colagenas dispersas na superficie do enameldide, formando uma densa rede ao longo
desse tecido (Figura 6B, C). Esses canais sdo responsaveis pelas deposi¢cdoes odontoblasticas e
jé& foram encontrados anteriormente no enameloide de outros Hybodontiformes, como Hybodus
nebraskensis, Protacrodus serra ¢ um hibodontiforme ndo identificado da Pensilvania,
atravessando principalmente a jun¢do dentina-enameldide, atingindo o enameloide (Gillis e
Donoghue 2007; Hoffman et al. 2016). Isso demonstra que extensdes celulares alcancam a
camada de enameldide, estabelecendo uma ligacao entre os odontoblastos e os tecidos internos
do dente (Ripa et al. 1972; Sasagawa 2002). A evidéncia de tubulos dentinarios no enameloide,
formando uma espécie de porosidade no tecido, esta associada a distribuicdo aleatdria dos
cristalitos de fluorapatita (Figura 6C, D). Por outro lado, nas regides onde os tubulos estdo
ausentes, o enameldide aparenta ser mais compacto devido a organizagdo perpendicular dos

cristalitos, especialmente proéximo as serrilhas da borda de corte (Figura 6D).
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Figura 6. Microscopia eletronica de varredura (MEV) dos dentes de Priohybodus arambourgi da Formagao
Alianga. (A) LAPAL/SBF 02-081-1 — camada de cristalitos de fluorapatita perpendiculares ao apice da caspide do
dente (quadrado preto). LAPAL/SBF 02-229 - (B) detalhes da juncdo de cristalitos individuais de fluorapatita
distribuidos aleatoriamente (seta branca). (C) superficie do dente e aberturas dos tubulos dentinarios. (D)
porosidade no enamelodide entre os denticulos (seta branca) associada a cristalitos distribuidos aleatoriamente
(superficie cinza claro) e orienta¢do perpendicular dos cristalitos no apice das serrilhas de corte (superficie cinza
escuro). Abreviagdes: DT, tibulos dentinarios; PE, porosidade no enameldide.

Os microarranhdes estdo distribuidos ao longo da superficie do enameldide, inclusive
adensando-se em locais bem proximos as serrilhas de corte (Figura 7A, B). Essas marcas se
distinguem claramente de fraturas por serem mais grosseiras, curtas, irregularmente dispersas
e com espagamento reduzido (LAPAL/SBF 02-229 e LAPAL/SBF 02-239), que apresentaram
desgaste dentario ante-mortem, sobretudo na regido apical da cuspide central, fortalecendo a
ideia de que os microarranhdes resultaram do tipo de dieta dessa espécie, com estrutura de
enameldide singular (Eltink et al. 2025). Padrdes de desgaste e zonas de erosdao também sao
observados no apice dos dentes de tubardes modernos, como nas camadas de enameloide do
tubardo de Port Jackson (Heterodontus portusjacksoni) (Amini et al. 2020; Paredes-Aliaga et
al. 2024).



48

Na ortodentina, extensdes de fibras originarias dos tibulos dentinarios sdo paralelas,
projetando-se em dire¢@o ao enameldide, com tamanhos variados, confirmando a presenga de
processos odontoblasticos no enameldide (Figura 7C). Na osteodentina, os canais vasculares
diminuem em quantidade e tamanho a medida que se aproximam da ortodentina. Centralmente,
os canais maiores desempenhavam uma importante fungdo ao acomodar e bifurcar os vasos
sanguineos para outros canais menores, nutrindo e mantendo a vitalidade dentaria (Moyer et al.
2015). Além disso, pequenos tubulos dentindrios ou seus remanescentes foram observados ao

redor dos canais vasculares (Figura 7D).

X110  100pm

X370  50pm

Figura 7. Microscopia eletronica de varredura (MEV) dos dentes de Priohybodus arambourgi da Formacgao
Alianca. (A) LAPAL/SBF 02-229 - microarranhdes na superficie do enameloide. (B) LAPAL/SBF 02-239 -
microarranhdes proximos as serrilhas de corte. (C) LAPAL/SBF 02-071-1 — secgdo longitudinal observado em
MEV, mostrando delimitagées (variagcdes na tonaliade de cinza) de todos os tecidos do dente com ampliagdo dos
tubulos dentinarios na ortodentina (quadrado pontilhado). (D) LAPAL/SBF 02-032 - vista em sec¢do longitudinal
em MEV, mostrando canal vascular e tabulos dentinarios nas adjacéncias (setas brancas). Abreviagdes: DT,
tabulos dentinarios; EN, enameldide; OR, ortodentina; OS, osteodentina; VC, canal vascular.



49

4. Discussao

4.1 Um contexto evolutivo para o padrao dentario de Priohybodus arambourgi
As primeiras etapas evolutivas dentro do grupo dos vertebrados primitivos,

especialmente os peixes, sao marcadas por uma ampla variedade de tecidos dentarios (Smith e

Sansom 2000; Thangadurai et al. 2024). Nesse sentido, ¢ provavel supor que o caminho

evolutivo dos Elasmobranchii, inclusive dos Hybodontiformes, tenha seguido uma diversidade

histoldgica dentdria semelhante, com divergéncias aparentes entre as linhagens e respectivas

espécies ao longo do tempo (Jambura et al. 2020; Thangadurai et al. 2024).

Para taxons conhecidos das ordens divergentes iniciais, tais como Cladoselachiformes
e Symmoriiformes, ambos datados para o Devoniano Superior (Ginter et al. 2010), a
microestrutura dentaria de Cladoselache kepleri (Cladoselachiformes) contém ortodentina no
nucleo dentario, enquanto o tdxon Akmonistion zangerli (Symmoriiformes) apresenta uma
deposicao da ortodentina no nucleo dentério, porém com osteodentina em baixa concentragao
(Gillis e Donoghue 2007). Entretanto, os dentes de Celtiberina maderi e Leonodus carlsi,
ambos do Devoniano Inferior, ndo foram inicialmente descritos com uma presenca significativa
de ortodentina no nucleo dentario, mas com grandes concentragdes de tibulos dentinarios entre
o enameldide e a dentina, sugerindo a possivel presenca dessa forma de dentina (ortodentina).
Além disso, apenas C. maderi foi descrita com dentina palial ao redor da osteodentina. Em
ambas as espécies, a osteodentina estd inserida na base do dente (Botella et al. 2009a; Martinez-
Pérez et al. 2018). Posteriormente, os dentes de L. carlsi foram finalmente identificados com
presenca de ortodentina, depositada entre o enamelodide e a osteodentina (Botella et al. 2009b,
Fig. 5). Essas caracteristicas demonstram que a alta concentracdo de tibulos dentinarios nessa
regido pode ser um indicativo desse tecido. Assim, essas evidéncias dentarias apontam um
provavel padrdo pseudoosteodonte para esses Elasmobranchii mais basais, semelhantes a

tubaroes.

Os tubardes Xenacanthiformes sdo predominantemente compostos por ortodentina,
que aparece rodeando a cavidade pulpar presente nas cuspides. A osteodentina ocorre em
quantidade inferior, normalmente distribuida na base, mas pode alcancar as cuspides (ver
Johnson 2003; Pauliv et al. 2014; Singh et al. 2020). Ja algumas espécies dos Ctenacanthiformes
possuem a osteodentina e a ortodentina distribuidas na coroa, e osteodentina na base do dente
(ver Hampe e Long, 1999, Tabela 1; Gillis e Donoghue 2007). Grande parte desses grupos
apresentam a fina camada de enameldide na superficie dentaria. Evolutivamente, ndo esta claro

0 que ¢ primitivo no estado de transformacdes dos padrdes dentarios entre essas ordens de
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divergéncia basal. Espécies dos estratos do Devoniano Inferior e Superior apresentam um
histotipo dentério que se assemelha ao pseudoosteodonte. No entanto, a partir de comparagdes
histoldgicas levantadas por Maisey (1987), os tubardes do Paleozoico apresentam caracteres
que melhor os aproximam do padrao ortodonte ou tubular “bradiodonte”. De fato, em tubaroes,
a coroa dentaria frequentemente apresenta concentracdes ortodonticas, nas quais podem ser
observadas linhas de crescimento e tibulos dentinarios (Ginter et al. 2010). Essas linhas nao

foram vistas em P. arambourgi.

Os tecidos dentérios de P. arambourgi foram identificados e classificados como
pseudoosteodonte. O padrao primitivo para tubardes Hybodontiformes ndo inclui osteodentina
na coroa. Estudos em dentes de tubardes desse grupo (e em tubardes recentes) demonstram que
os padrdes histologicos apresentam pouca variagdo, embora reflitam uma tendéncia evolutiva,
e que as provaveis alteragdes nesses padroes seriam uma fonte para explicagdes filogenéticas
(Maisey 1987). O histotipo plesiomorfico para o grupo seria o ortodonte, observado em géneros
como Polyacrodus, Lonchidion e Palaeobates (Maisey 1987). Entretanto, Polyacrodus
polycyphus apresentaria uma concentragdo de ortodentina maior que as dos demais
Hybodontiformes, com deposi¢do de osteodentina também presente, e, portanto, o tdxon possui
um padrao dentario pseudoosteodonte (Bottcher 2024). Lonchidion também apresenta uma
grande espessura na ortodentina, semelhante a Polyacrodus. Em Palaeobates, uma cavidade
pulpar estd presente, e de suas partes externas irradiam-se diversos tubulos dentinarios

alongados (Patterson 1966).

Caso o histotipo ortodonte seja o plesiomorfico para os Hybodontiformes, os padrdes
pseudoosteodonte e osteodonte, seriam, portanto, considerados condi¢des derivadas, como
ocorre em Hybodus, Acrodus e até mesmo em grupos Neoselachii, como os Lamniformes
(Radinsky 1961; Maisey 1987; Jambura et al. 2019). Contudo, ainda existe uma grande
confusdo a respeito da classificagdo dos padrdes histologicos dos Hybodontiformes e suas
provaveis implicagdes taxonomicas. Por exemplo, formas basais como Protacrodus serra e
Crassodus reifi, possuem uma denticdo ortodontica e pseudoosteodonte, respectivamente
(Gillis e Donoghue 2007; Maisch e Matzke 2016). Além disso, ainda ndo € bem compreendido
as variacoes histologicas dentro dos elasmobranquios coroa, uma vez que os padrdes
microestruturais dentarios ndo ficam restritos a morfologia ou a linhagens especificas (Jambura
et al. 2018). Exemplos de variacdes histoldgicas sdo observadas até mesmo dentro de taxons,
como ocorre em Lissodus angulatus, que apresentaram dois padrdes dentarios para esse unico

taxon, e em Pristrisodus tikiensis, cujos dentes sdo compostos por uma camada de enameldide,
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alta concentracao de ortodentina, baixa distribui¢do de osteodentina e, eventualmente, uma
pequena cavidade pulpar (Blazejowski 2004; Bhat et al. 2018), indicando uma possivel

transi¢do entre o padrao ortodonte para pseudoosteodonte.

Para diversos dentes de Hybodontiformes, a predominancia de osteodentina levou a
classificagdo do padrao anteriormente denominado osteodonte, inclusive em P. arambourgi
(Radinsky 1961; Duffin 2001). Porém, parte desses dentes sdo compostos pelos dois tipos de
dentinas (ortodentina e osteodentina) (ver Maisch e Matzke 2016; Jambura et al. 2019; Bottcher
2024 e referéncias contidas). Portanto, eles sdo classificados como pseudoosteodontes (sensu
Jambura et al. 2018). Segundo Boéttcher (2024), os padrdes dentdrios ortodonte e
pseudoosteodonte (sensu Jambura et al. 2018) sdo os Unicos reconhecidos dentro de
Hybodontiformes. De maneira geral, autores anteriores parecem reconhecer, juntamente com a
osteodentina, alguma estrutura ortodontica na denticdo dos Hybodontiformes, evitando uma

distin¢do clara da ortodentina e o uso do termo “dentina palial” (ver Radinsky 1961; Patterson

1966).

Considerando o processo de desenvolvimento dentario, a dentina palial ¢ uma forma
da prépria ortodentina, porém, identificada por poucas deposi¢des de tibulos dentinarios,
diferindo da ortodentina classica, que ¢ identificada por uma maior concentragao desses tibulos
(Johnson, 1981). De fato, Ginter et al. (2010) descrevem a dentina palial como uma modificagdo
da ortodentina, presente exclusivamente em regides mais superficiais do dente, ndo alcangando
ou ultrapassando o enameldide. Nesse sentido, compreendendo a dentina palial como
equivalente a ortodentina, varios géneros podem ter sido identificados como
pseudoosteodontes, entre eles Asteracanthus, Acrodus e Heterodontus (um tubardo moderno
Heterodontiforme cujas caracteristicas se assemelham a de Hybodontiformes) (Radinsky 1961;
Maisey 1987 e referéncias contidas). De fato, Acrodus apresenta um padrdo histologico
semelhante aos dentes pseudoosteodontes de C. reifi (Maisch e Matzke 2016). O padrao
pseudoosteodonte também € confirmado na espécie Acrodus gaillardoti (ver Bottcher 2024,
Fig. 1b—). Além disso, Cuny et al. (2004) caracterizaram Tribodus tunisiensis como
osteodonte. Os autores ndo mencionaram mais detalhes sobre os tecidos, mas pode ser
ortodentina, ou dentina palial, uma vez que Tribodus ¢ supostamente associado
filogeneticamente a Acrodus e Asteracanthus (Coates e Gess 2007). O mesmo histotipo também
¢ encontrado em dentes de P. polycyphus, como anteriormente mencionado, € também em
Lissodus minimus (Bottcher 2024). A dentina palial, como a descrita em Hybodus do Jurassico

Inferior, contém uma grande quantidade de tabulos dentindrios curtos e retos (Radinsky 1961,
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plate 3), sendo uma caracteristica tipica da ortodentina. Por fim, fica evidente que a maioria dos
tubardes Hybodontiformes apresenta um padrao pseudoosteodonte (Bottcher 2024). Em P.
arambourgi, ndo foi identificada a presenca de dentina palial, apenas uma grande concentracao
de tibulos dentinarios e prolongamentos de fios de fibras oriundos destes tubulos que se
estendem nas proximidades do enameloide, tipico da ortodentina comum. Nenhum outro estudo
detalhou a histologia para o género, corroborando (ou ndo) a auséncia da dentina palial. Aqui,
em todas as sec¢Oes dentdrias, as mesmas estruturas estdo presentes, sem nenhum tipo de

varia¢ao microestrutural.

Demonstrando que os histotipos dentarios proporcionam um desempenho ecoldgico
eficiente, e ndo se limitam exclusivamente aos elasmobranquios, um estudo revelou que o
padrdo dentario pseudoosteodonte também ¢é encontrado em dentes de outros peixes, tal como
Trichiurus lepturus (ordem Perciformes, familia Trichiuridae), conhecido popularmente como
peixe-espada, essa espécie apresenta ampla distribuicao espacial (Bittar et al. 2008; De la Cruz-
Torres et al. 2014; Tang et al. 2022). Nesta espécie, foi verificado que a ortodentina ¢
caracterizada por uma elevada resisténcia ao estresse, enquanto a osteodentina desempenha um
papel importante na distribuicdo de energia. Essas caracteristicas atuariam como suporte para
altas pressdes alimentares (Tang et al. 2022). Em rela¢do ao desenvolvimento e a organizagao
microestrutural dentaria, Johnson (1981) sugere que as caracteristicas histologicas, em parte,
podem estar relacionadas com a morfologia externa e possivel fungao dentaria (ver Radinsky
1961). Além disso, Johnson (1981) também observou diferengas no padrao de ortodentina em
espécies de Polyacrodus, podendo também indicar algum tipo de relagdo com o grau de
heterodontia e homodontia dentaria. As variagdes histoldgicas dentarias aparentemente sao
encontradas em espécies com graus elevados de heterodontia, como ocorre em Polyacrodus
wichitaensis (Johnson 1981). Os dentes de P. arambourgi apresentariam uma menor alteragao
histolégica por exibirem forte grau de homodontia (Duffin 2001; Cappetta 2012; Eltink et al.
2025).

O padrao pseudoosteodonte ¢ comumente observado na maioria dos tubardes atuais,
sendo provavelmente o estado ancestral dos Neoselachii e compartilhado com os
Hybodontiformes (Jambura et al. 2020; Li et al. 2022). Os Lamniformes (excluindo Cetorhinus
maximus), possuem apenas osteodentina no dente, sendo designados como os unicos
osteodontes sensu stricto. Assim, esse histotipo derivado provavelmente evoluiu apenas em
Lamniformes (Moyer et al. 2015; Schnetz et al. 2016; Jambura et al. 2019), e deve ser aplicado

exclusivamente para o grupo (Jambura et al. 2018, 2019). Em uma compreensdo evolutiva mais
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ampla, uma grande concentragdo de osteodentina também ¢ observada em raias de Dasyatoidea
que apresentam dentes diminutos (Cappetta 2012), indicando um padrao homoplastico no
contexto de Neoselachii. E provavel supor que o padrio pseudoosteodonte forneceu vantagem
adaptativa dentro das ordens, permitindo que a maioria dos tubardes atuais e fosseis
apresentassem essa caracteristica, tdo amplamente distribuida pela filogenia (Jambura et al.

2019, 2020).

4.2 Enameloide de Priohybodus arambourgi

Durante o Mesozdico, a irradiacdo dos elasmobranquios modernos alcangou uma
ampla variacao de estilos de vida (Reif, 1973). A configuracdo do enameldide sofreu profundas
modifica¢des durante esse periodo. Essa alteragdo, observada em tubardes neoselaquios, se
reflete em uma estrutura do enameldide dentario que proporcionaria maior resisténcia a flexao
e compressao do dente, através da distingdo em trés camadas especificas: Enameloide de
Camada Brilhante (SLE), Enameléide de Fibras Paralelas (PBE) e Enameloide de Fibras
Emaranhadas (TBE) (Reif 1973). Essa nova organizacdo microestrutural de cristalitos em trés
camadas no enameldide Neoselachii representa uma sinapomorfia marcante para o grupo

(Enault et al. 2015).

Considerando o enameldide em trés camadas, atualmente foi proposta uma nova
terminologia para esses tipos de estruturas, que passa a ser dividido em duas unidades
principais: a unidade SCE (Enameléide de Cristalito Unico), anteriormente definido para
tubardes nao-neoselachii, que inclui a camada SLE, uma vez que ambas nio diferem
estruturalmente; e a unidade BCE (Enameldide de Cristalitos Agrupados) que compreende os
componentes PBE e TBE respectivamente, sem alterar suas defini¢des. Além disso, um novo
componente foi introduzido, o RBE (Enameloide de Feixes Radiais), no qual os cristalitos estao

dispostos de forma perpendicular a superficie dentéria (Enault et al. 2015).

Uma comparacdo da microestrutura do enameldide de P. arambourgi com alguns
tubardes ndo-neoselachii demonstra diferengas significativas. Chondrichthyes de divergéncia
inicial, como duas formas basais do Devoniano Inferior da Espanha, Leonodus carlsi e
Celtiberina maderi, apresentaram um enameldide monocristalino (SCE), sem diferenciacao
adicional. Em L. carisi, muitos tibulos dentinarios alcangam e ultrapassam o enameldide. Em
C. maderi, embora os cristalitos individualizados no enameldide sejam pouco perceptiveis,

tubulos dentindrios também sdo observados entre a jun¢do enameldide/dentina (Botella et al.
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2009a). Uma parte significativa dos xenacantideos ndo possuem enameldide, como os géneros
Diplodoselache, Orthacanthus, Xenacanthus e Plicatodus (ver Hampe e Long 1999; Gillis e
Donoghue 2007), diferindo de outros representantes, tal como Xenacanthus ragonhai da
Formagao Rio do Rasto (Permiano Médio/Superior) que apresenta enameldide, porém, sem

detalhes mais especificos desse tecido (Pauliv et al. 2014).

Evidéncias dentarias de Ctenacanthiformes, como Neosaivodus flagstaffensis do
Permiano Médio, demonstram um enameloide separado em duas unidades, uma superficial
composta por cristalitos aleatdrios, aparentando o componente SCE (Enameléide de Cristalito
Unico), e uma interna, formando feixes mais paralelos, semelhantes ao componente PBE
(Enameloide de Fibras Paralelas) (Guinot et al. 2013). Espécies de Neoselachii do Tridssico
Meédio também apresentam diferenciagdes estruturais no enameldide. Em Mucrovenator
minimus ¢ Rhomaleodus budurovi, por exemplo, s3o identificados apenas o SLE e o
componente PBE no interior do tecido, com provavel auséncia do componente TBE (Cuny et
al. 2001; Andreev e Cuny 2012). Em suma, essas observagdes podem indicar a presenca inicial
de um enameloide, seguida de sua perda ou desgaste em espécies e/ou grupos especificos, como
em alguns xenacantideos. Além disso, modificagdes na organizacdo dos cristalitos sdo
observadas em Ctenacanthiformes, ou auséncia de determinados componentes, como ocorre em
alguns Neoselachii primitivos. Esses achados demonstram a complexidade do entendimento a

respeito da evolucdao do enamelodide dentro de ordens divergentes iniciais (Enault et al. 2015).

Entre os Hybodontiformes, espécies como Hybodus nebraskensis e Protacrodus serra,
nao possuem nenhum tipo de organizacao dos cristalitos definida, ocorrendo uma extensao de
processos odontoblasticos para as adjacéncias do enameldide (Gillis e Donoghue 2007). Em P.
arambourgi, observa-se que os tubulos dentindrios ultrapassam os limites de jungdo
dentina/enameloide (Figura 6B, C), como visto em outros Hybodontiformes, incluindo
Heteroptychodus steinmanni e Asteracanthus sp. (Enault et al. 2015). Essa caracteristica parece

ser comum dentro do grupo dos Hybodontiformes e demais tubardes (Kemp 1999).

E evidente que para algumas espécies de ordens extintas, tais como Ctenacanthiforme
e Hybodontiformes, o enameldide ndo se limita somente a uma unidade SCE (Enault et al.
2015). Especialmente para os Hybodontiformes, a perpendicularidade dos cristalitos em dire¢ao
a superficie da coroa do dente parece ser uma caracteristica comum. Em algumas situagdes, ha
duas unidades discerniveis: uma inserida na area superficial do dente contendo cristalitos

dispersos (SCE) e uma interna, onde estes cristalitos estariam dispostos de maneira
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perpendicular a superficie dentaria, correspondendo ao tipo de componente RBE (Enamel6ide
de Feixes Radiais) (Enault et al. 2015). Os feixes ndo formam uma estrutura bem definida

dentro do grupo (Enault et al. 2015; Cuny et al. 2018).

Quanto ao tipo de enameloide, espécies pertencentes a Acrodus € Polyacrodus, como
Polyacrodus tregoi ¢ Omanoselache bucheri possuem até duas unidades definidas no
enameloide de SCE, a regido superficial contém cristalitos mais compactos, enquanto a por¢ao
interna ¢ identificada por cristalitos agrupados em feixes perpendiculares (Cuny et al. 2001).
Essa organizacao difere daquela encontrada nos dentes de P. arambourgi, cuja microestrutura
do enameloide apresenta cristalitos externos orientados perpendicularmente a superficie,
principalmente na altura das bordas cortantes, enquanto as regides internas estdo dispostas de
forma aleatoria, sem qualquer tipo de agrupamento em feixes. Essa configuragao se assemelha
a observada em Thaiodus ruchae e Carcharopsis prototypus, nas quais a disposicao do
enameldide, especialmente a compactacao dos cristalitos, parece conferir maior resisténcia ao
dente e eficiéncia alimentar (Duffin e Cuny 2008). Em P. arambourgi da Formagao Alianca a
aleatoriedade na disposi¢do dos cristalitos internos parece se estender até proximo as serrilhas
de corte (ver Figura 6C, D). Além disso, os cristalitos individuais de fluorapatita em P.
arambourgi apresentam um maior comprimento, aproximando-se de 2 um, quando comparado
a C. prototypus e T. ruchae (ver Duffin e Cuny 2008), o que pode indicar algum tipo de relagao

adaptativa da espécie.

De acordo com Duffin e Cuny (2008) e Enault et al. (2015) o enameloide de P.
arambourgi € constituido apenas por cristalito tnico (SCE), com modificacdes significativas
nesses cristalitos, como a compacta¢do e perpendicularidade a superficie dentdria. Essa
configuracdo do enamelodide pode estar relacionada ao formato e a fun¢do desempenhada pelos
dentes altos e pontiagudos. Ocasionalmente, P. arambourgi apresenta uma redugdo ou
desaparecimento do componente RBE da microestrutura (Cuny et al. 2018). A modificagcdo
estrutural no enameldide dos Hybodontiformes também ¢ observada para dentes grandes e
esmagadores, como os de Asteracanthus e Heteroptychodus que sdo caracterizados por uma
acentuada penetracdo de tubulos dentindrios no enameloide (Enault et al. 2015; Cuny et al.
2018). Para o enameldide desses tubardes, a presenca dos tubulos dentindrios parece
influenciar, ou de alguma forma interferir, na organiza¢do microestrutural interna dos feixes na
unidade BCE, resultando na substitui¢do do componente RBE por feixes emaranhados,
formando assim o componente TBE (Cuny et al. 2018). No entanto, os tibulos sozinhos nao

sdo responsaveis pela defini¢do desse componente, pois caracteristicas morfologicas, como o
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tamanho do dente, também podem auxiliar na estrutura e organizacdo dos feixes dentro do

enameloide (Cuny et al. 2018).

O enameléide de P. arambourgi é constituido por duas unidades diferenciadas, e nao
necessariamente apenas por cristalitos aleatorios modificados (SCE). Considerando a ampla
distribuicao dos tubulos dentinarios e a desorganizacdo dos cristalitos observados em P.
arambourgi (6B, C), sugerimos que a unidade interna de P. arambourgi possa corresponder ao
componente TBE, semelhante aos dentes anteriormente observados para trituragao.
Externamente, a espécie pode apesentar um SCE modificado. Portanto, o enameldide de P.
arambourgi assemelha-se de alguma forma ao dos Hybodontiformes com hébito alimentar
adaptado para triturar a presa, em vez do padrao esperado em dentes de cuspides altas e
serrilhados observados em formas com enameldide mais complexo, como os Lamniformes e os

Carcharhiniformes avangados.

4.3 Inferéncia Alimentar de Priohybodus arambourgi

Um grande numero de espécies pertencentes ao género Hybodus apresenta a
morfologia geral de seus dentes caracterizada por uma cuspide larga, com formato triangular,
pressupondo uma adaptacdo para rasgar e cortar suas presas (Radinsky 1961). No entanto,
Hybodus nao possuia denticulos nessas bordas de corte. Entre os Hybodontiformes, o
aparecimento de serrilhas de corte refere-se ao final do periodo Juréssico e inicio do Cretaceo
(Cuny et al. 2008). Apenas quatro linhagens adquiriram esse tipo de denticdo em um curto
intervalo temporal, sendo inclusive morfologicamente bastante variadas. Trés dessas linhagens
(Thaiodus, Pororhiza e Mukdahanodus), possuem uma denticdo serrilhada, mas com perfil
morfolégico baixo, indicando uma possivel dieta voltada a carcagas e animais com carapagas
(Cuny et al. 2008, 2009). Por outro lado, P. arambourgi, foi o primeiro a apresentar serrilhas,
com morfologia de ctspides altas, caracteristica que de alguma forma portaria semelhanga com
os tubardes modernos (Cuny et al. 2009; Eltink et al. 2025). Essas estruturas morfologicas dos
dentes seria uma indicagdo de dieta composta de presas grandes e macias (Cuny et al. 2008,
2009). As serrilhas de corte e dietas adaptaveis foram discutidas por Duffin (2001). Nos
Neoselachii, as serrilhas atuam como um mecanismo eficiente para predagdo de organismos
que possuem tecidos mais vulneraveis, como aqueles constituidos por tecido mole. Assim, ndo
seria possivel incluir espécies com escamas corporais mais espessas e robustas, como Lepidotes
e semionotiformes na dieta de P. arambourgi (Duffin 2001; Perea et al. 2001). Em

contrapartida, os arranhdes e desgastes encontrados nos espécimes (LAPAL/SBF 02-229 e
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LAPAL/SBF 02-239) divergem dessa ideia inicial (Figura 6, 7). Embora alteracdes tafonomicas
e preparatdrias devem ser consideradas em espécimes fosseis (Paredes-Aliaga et al. 2024), as
observagoes de Eltink et al. (2025) indicaram que variagdes morfométricas no desgaste dentario
da cuaspide central de P. arambourgi sdo provavelmente um reflexo de sua preferéncia

alimentar, eventualmente incluindo uma dieta mais rigida.

Dentes de Planohybodus, um hibodontiforme, sdo de certa forma semelhantes aos de
P. arambourgi, mas com pouca ou nenhuma presenca de serrilha de corte (Underwood e Rees
2002; Rees e Underwood 2008). Dentes de Planohybodus foram encontrados junto a um molde
interno de amonite (Orthaspidoceras) (Vullo 2011). Além disso, o tUnico dente de
Planohybodus preservado no molde estava com danos no é4pice coronal. Com base nessa
caracteristica, Vullo (2011) sugere que Planohybodus pode ter incluido Ortaspidoceras em sua
dieta, bem como outras espécies de presas mais rigidas (Vullo 2011). Adicionalmente,
Paredes-Aliaga et al. (2024) analisaram microdesgastes dentarios em tubardes existentes e
extintos em diferentes categorias troficas, sendo elas piscivoros, generalistas e durdfagos,
constatando que dentes fosseis de Hybodus plicatilis se enquadram na categoria de tdxons
generalistas. Portanto, organismos mais duros poderiam compor a dieta dessa espécie. Nesse
sentido, como sugerido por Eltink et al. (2025), outros tipos de dietas para P. arambourgi seriam
esperados, sendo uma possivel espécie mais generalista. Com tamanho corporal inferido entre
1,5 m e 4 m de comprimento, P. arambourgi provavelmente era um predador aquatico de topo
(Perea et al. 2001; Cuny et al. 2004; Eltink et al. 2025). Para a Formagdo Alianga, foram
encontrados escamas e dentes de Lepidotes compondo extensamente a diversidade faunistica

da area de estudo, podendo essa ser uma das presas para a espécie (Eltink et al. 2018).

Os arranhdes e desgastes encontrados nos dentes de P. arambourgi podem ser
explicados pelas forcas exercidas durante a predagdo, gerando danos a microestrutura e a
morfologia dentaria (Figura 7A, B). Isso pode afetar as partes externas do dente, como o
enamelodide, principalmente em espécies que possuem uma denti¢do mais afiada, o que resulta
em desgaste e deterioracdo dos tecidos dentarios (Amini et al. 2020). Esse padrao de desgaste
também se aplica a denticao de tubardes modernos (ver Paredes-Aliaga et al. 2024; Amini et
al. 2020). Em espécies que se alimentam de presas mais duras, como o tubardo de Port Jackson,
dentes em uso ou pods-funcionais apresentam desgastes apicais. Na microestrutura, isso €
evidenciado por lascamentos no enameldide externo, e suaves microtrincas e erosdes no

enamelodide interno. Essas caracteristicas menos danosas nos dentes parecem estar relacionadas
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a organizagdo dos cristalitos no enameldide, favorecendo um padrdo de desgaste controlado

que ndo compromete significativamente a sua fun¢ao (Amini et al. 2020).

Em espécies fosseis, Greif et al. (2025) investigaram e concluiram que desgastes no
apice da cuspide de dentes de Ctenacanthus concinnus (Ctenacanthiformes) resultam de
maiores concentragdes de tensdes ao perfurar presas mais rigidas. Além disso, danos em dentes
de tubardes podem ocorrer localmente, quando a forca se concentra em pontos especificos
durante movimentos da cabeca, ou de forma mais ampla, atingindo o dente como um todo,
quando a forg¢a se dissipa ao longo das dire¢des labiais e linguais. Em C. concinnus arranhdes
verticais no apice coronal sugerem apreensdo das presas por dentes superiores. Arranhdes
horizontais em regides mais distantes do apice indicam o consumo de presas maiores, cortadas
com auxilio de movimentos laterais da cabeca. Essas caracteristicas na denti¢do apontam para
uma dieta oportunista, composta por organismos com conchas e ossos (Greif et al. 2025). Com
base nesses estudos, fica claro que desgastes dentdrios, bem como micro ou macroarranhdes,
podem ser um reflexo da dieta e da for¢a mecanica aplicada para a predacao. Nesse sentido,
Cuny et al. (2018) destacam que dentes com coroas altas sdo mais suscetiveis a aplicagdo de

forca do que aqueles com coroas mais baixas, o que, consequentemente, implica maiores danos.

Assumindo uma variagdo na dieta de P. arambourgi, que incluia presas com corpos
mais duros, capazes de danificar a microestrutura dentaria, uma estratégia para minimizar o
impacto sofrido pelos dentes seria através de alteragdes na camada externa, como o enameloide.
Isso reduz a probabilidade de danos dentérios internos, decorrente de uma evolu¢ao mutua entre
predadores e presas (Amini et al. 2020). Surgindo como um aparato que permitia maior forca e
resisténcia aos dentes, o aparecimento do enameldide de trés camadas é conhecido
exclusivamente para os Neoselachii (Reif 1973). Quando essas trés camadas de enameldide nao
estdao presentes em dentes fosseis serrilhados, os cristalitos inseridos nesse tecido tornam-se
aparentemente mais compactos, o que atenderia as necessidades de resisténcia ao estresse
exigido pelas dietas (Duffin e Cuny 2008). Além disso, os cristalitos de fluorapatita passam a
se organizar perpendicularmente a superficie do dente, caracteristica presente em diversos
géneros, como Egertonodus, Hybodus, Planohybodus, entre outros (Cuny et al. 2018). P.
arambourgi compartilha esse agrupamento de cristalitos de fluorapatita, formando estruturas
perpendiculares proximas a superficie dentaria (ver Figura 6A). No entanto, P. arambourgi
apresentaria uma estratégia alimentar voltada a presas de corpo mais rigido, mas possuindo
atributos dentédrios mais rudimentares da microestrutura do enameldide, como provavelmente

o SCE, o que leva a presenga de extensas areas de desgaste apical na coroa do dente,
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contribuindo para uma perda de enameldide, e consequente exposi¢do da camada mais interna

de dentina, como observado por Eltink et al. (2025).

5. Conclusoes

Aprofundando o conhecimento sobre a microanatomia dos dentes de um
hibodontiforme, P. arambourgi, anélises histoldgicas e de microscopia eletronica de varredura
(MEV) corroboraram um histétipo dentario pseudoosteodonte, em vez do tradicional padrao
osteodonte, como anteriormente presumido. O histétipo pseudoosteodonte ocorre em diversas
morfologias corondrias de dentes de Hybodontiformes (Béttcher, 2024). Esse histotipo parece
estar amplamente distribuido entre as espécies do grupo (Boéttcher, 2024), e vdrias delas,
identificadas como possuindo dentina palial seguida por uma osteodentina, também sao

classificadas como pseudoosteodontes.

\

O enameldide parece estar ajustado a morfologia dentdria externa da espécie,
respondendo de forma eficiente aos tipos de dieta inferida em seu contexto evolutivo. No
entanto, as caracteristicas microestruturais parecem nao estar diretamente relacionadas a
morfologia externa do dente. A morfologia externa de P. arambourgi compartilha
caracteristicas com grupos de tubardes modernos, denticulos e cuspides altas e largas, mas o
enameloide consiste apenas em duas unidades, diferindo do enameldide de trés camadas visto
em tubardes Neoselachii. O enameldide dos tubardes modernos passa a ser mais complexo
(unidades SCE e BCE, componentes PBE, TBE e RBE), mas P. arambourgi apresenta a
unidade externa com cristalitos perpendiculares a superficie dentaria, e a unidade interna com
cristalitos desorganizados. Essas caracteristicas se assemelham aos demais tubardes do
Paleozoico e Mesozoico, indicando que essa configuracdo poderia proporcionar algum
beneficio quanto ao modo de predacao dessas espécies, ou simplesmente ser uma caracteristica
plesiomorfica presente dentro de uma morfologia de coroa sinapomorfica. Esse ultimo parece
destacado em P. arambourgi na descricdo de extensas areas com microarranhdes no
enamelodide, aliadas a amplas areas de desgaste nas ctspides, demonstrando o impacto de uma
provavel dieta mais generalista na microestrutura dos dentes. Finalmente, fica evidente que o
padrdo interno de P. arambourgi contrasta com eficiéncia com o observado nas camadas de

enameloide de Neoselachii, como nos Lamniformes.
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RESUMO — Os peixes cartilaginosos (Chondrichthyes) destacam-se pela diversidade na
morfologia dentaria, que pode estar relacionada a dieta ou ao habitat dessas espécies. Nesse
contexto, investigar as caracteristicas dentarias, tanto morfoldgicas quanto histologicas em
tubardes extintos, como os Hybodontiformes, torna-se apropriado para elucidar questdes
ecoldgicas e evolutivas. Este estudo tem como objetivo identificar as microestruturas dentarias
de um taxon pertencente a ordem dos Hybodontiformes, proveniente da Formagao Rio do Rasto
(Permiano Médio/Superior), da Serra do Cadeado, Bacia do Parand, Brasil. Os resultados
mostraram que a espécie possui um histotipo pseudoosteodonte, com forte desgaste no
enameloide das cuspides centrais, que pode estar relacionado ao desgaste funcional dos dentes.
O enamelodide da espécie foi reconhecido em duas unidades: uma com cristalitos aleatorios
(SCE) e outra com cristalitos perpendiculares a superficie dentaria. As caracteristicas
observadas nos tecidos dos dentes, como a espessura e organizacdo da ortodentina e do
enameldide, além da maior concentragdo de osteodentina no nicleo com canais vasculares mais
proeminentes e abundantes, aproximam o taxon de alguns géneros de Hybodontiformes, tais
como Hybodus, Acrodus, Crassodus e Polyacrodus. Essa pesquisa se trata de um
aprofundamento na descri¢do histologica para um dos mais antigos Hybodontiformes do Brasil,
explorando sua paleobiologia e adicionando novos dados para o registro do grupo no Paleozoico

da Bacia do Parana.

Palavras-chave: Dente, Histotipo, Microestrutura, Paleozoico, Tubarao.

ABSTRACT — Cartilaginous fishes (Chondrichthyes) stand out for their diversity in dental
morphology, which may be related to the diet or habitat. In this context, investigating dental
characteristics, both morphological and histological, in extinct sharks such as the
Hybodontiformes, becomes appropriate to elucidate ecological and evolutionary issues. This
study aims to identify the dental microstructures of a taxon belonging to the order
Hybodontiformes, from the Rio do Rasto Formation (Middle/Upper Permian), Serra do
Cadeado, Parana Basin, Brazil. The results showed that the species exhibits a pseudoosteodont
histotype, with pronounced wear on the enameloid of the central cusps, which may be
associated with functional tooth wear. The enameloid of the species was recognized in two
units: one with randomly crystallites (SCE), and another with crystallites perpendicular to the
tooth surface. The features observed in dental tissues, such as the thickness and organization of
the orthodentine and enameloid, as well as the higher concentration of osteodentine in the core

with more prominent and abundant vascular canals, bring the taxon closer to some genera of
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Hybodontiformes, such as Hybodus, Acrodus, Crassodus, and Polyacrodus. This research
provides an in-depth histological description for one of the oldest Hybodontiformes from
Brazil, exploring its paleobiology and adding new data to the record of the group in the

Paleozoic of the Parana Basin.

Key-words: Histotype, Microstructure, Paleozoic, Shark, Tooth.
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1.INTRODUCAO

Entre os maiores marcos da evolucdo das espécies estd a origem dos vertebrados
(Donoghue & Keating, 2014) e, dentro desse grupo, o surgimento da mandibula e dos dentes
nos gnatostomados (Gans & Northcutt, 1983). Essa nova caracteristica contribuiu para um
modo de vida predatorio, influenciando diretamente a estrutura de cadeias alimentares durante

o Paleozoico (Mallatt, 2008).

De maneira geral, os dentes dos vertebrados sao desenvolvidos a partir de uma lamina
dentaria capaz de atender a necessidade de denticdo através de uma “pré-fabricagdo” de dentes
substitutos (Reif, 1982). Essa substituicdo dentaria funciona como uma estratégia dos proprios
processos da ontogénese para suprir o desgaste nos dentes através de mecanismos relacionados
a reten¢do de dentes mais resistentes e adi¢do e substitui¢do dentaria regulada (Smith, 2003).
Dentre os vertebrados, os peixes destacam-se como um grupo amplamente diverso. Os
Chondrichthyes compdem uma parcela dessa diversidade. Atualmente, estima-se que a classe
inclua cerca de 1.220 espécies, das quais aproximadamente 520 sdo de tubardes (Gadig et al.,
2023). As variagdes morfologicas dentarias em Chondrichthyes estao diretamente relacionadas
as diferentes dietas (nichos troficos) ou ao tipo de ambiente em que essas espécies estdo

inseridas (habitats) (Fraser & Thiery, 2019).

Dentre os elasmobranquios, um grupo de grande relevancia no registro fossil sdo os
tubardes Hybodontiformes, considerados grupo irmao de Neoselachii (Coates & Gess, 2007;
Maisey et al., 2004; Manzanares et al., 2017). Evidéncias fossiliferas indicam que os tubardes
Hybodontiformes existiram por aproximadamente 350 milhdes de anos, distribuindo-se do
Neodevoniano (Paleozoico) ao Neocretaceo (Mesozoico) (Everhart, 2011). Devido a raridade
de materiais esqueléticos bem preservados, os Hybodontiformes sdo, ao longo de sua historia
evolutiva, identificados e descritos principalmente a partir de dentes isolados (Rees &
Underwood, 2002), embora, para o Paleozoico a diversidade dessas espécies seja pouco
conhecida (Schnetz et al., 2024). Seus restos sao frequentemente encontrados em depdsitos de
agua doce, relacionados a lagos e rios (fluvial-lacustre), desde o Paleozoico Superior (Everhart,
2011; Fischer, 2013; Rees, 1998; Rees & Underwood, 2002). Embora ainda ndo se saiba ao
certo quando os Hybodontiformes invadiram tais ambientes de 4gua doce, um estudo sugere

que essa transicao aconteceu em diferentes momentos no Paleozoico (Wen et al., 2022).

A analise das caracteristicas dentdrias dos grupos de peixes e tubardes, tanto externas

quanto internas, ¢ fundamental para a compreensao do desenvolvimento e evolu¢ao desses
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grupos ao longo do tempo (Herold, 1975). Além disso, fornecem informagdes relevantes sobre
0 comportamento ¢ permitem a comparacdo de estruturas microscopicas entre as diferentes
espécies. Campos de pesquisas, como a biologia ¢ a paleontologia, tém dedicado atengao ao
estudo dos tecidos dentarios em virtude de sua relevancia informativa em questdes de
funcionalidade e filogenia dos organismos (Enault et al., 2015). Peixes cartilaginosos exibem
trés padrdes histologicos para dentes: ortodonte, osteodonte e pseudoosteodonte. Esses
histétipos se distinguem principalmente a partir do modo de deposi¢cdo da dentina no nucleo
dentario (ver Jambura et al., 2018, 2019, 2020; Zangerl et al., 1993). Os Hybodontiformes sao
caracterizados por apresentarem exclusivamente os padrdes dentarios ortodonte e
pseudoosteodonte (ver Bottcher, 2024). Entretanto, mesmo com o aumento no nimero de
estudos sobre a denticdo de tubardes, lacunas relacionadas aos aspectos histologicos
permanecem, especialmente no que se refere as inferéncias da dieta, da filogenia das espécies

e a fungdo dos diferentes tipos de dentina (Jambura et al., 2018; Thangadurai et al., 2024).

Investigar as caracteristicas dentdrias e os padrdes histologicos em tubardes ¢
fundamental para o entendimento de seu contexto ecoldgico, evolutivo e sistematico, visto que
questdes sistematicas também podem ser resolvidas (Cappetta, 2012). Ainda que seja
reconhecida a importancia dos estudos paleohistoldgicos em dentes, e mesmo considerando que
este ultimo teve uma vasta distribuicdo geografica ao longo dos continentes em ambientes
deposicionais fluvio-lacustres do Mesozoico (Silva et al., 2011), sdo poucos os que tratam de
espécies fosseis, sobretudo para Hybodontiformes (Bhat et al., 2018a; Li et al., 2023; Stumpf
et al., 2021). Nesse contexto, este estudo tem como objetivo descrever e caracterizar a

microestrutura de dentes pertencentes a um tdxon de Hybodontiformes (ainda em descri¢do).

2. MATERIAIS E METODOS
2.1 AREA DE ESTUDO E CONTEXTO GEOLOGICO

Os materiais analisados neste estudo foram coletados na Serra do Cadeado, no norte
do Parand, Brasil (Fig. 1), em rochas datadas para o Permiano Médio/Superior (Formagao Rio

do Rasto, Bacia do Parand) (Laurini, 2010).
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Figura 1. Sitio fossilifero dos dentes do hibodontiforme da Serra do Cadeado (ponto vermelho), na Bacia do
Parana.

A Bacia do Parand, localizada em determinadas partes centro-orientais dos territorios
da América do Sul, concentrando-se entre paises como Brasil, Argentina, Paraguai e Uruguai,
consiste em uma extensa bacia sedimentar intracratonica e de formato ovalado, que se
desenvolveu ainda durante as eras Paleozoica e Mesozoica, cobrindo uma extensa area, que
chega a ultrapassa mais que 1.500.000 km?, aproximando-se de 1.600.000 km? (de Almeida,
1956, Franca & Potter, 1988; Milani, 2004; Milani & Ramos, 1998). Por se tratar de uma bacia
intracratonica, a Bacia do Parand concentra-se completamente sobre a placa sul-americana, sem
nenhum tipo de relagdo limitante com as suas margens (Milani, 2004). Para o Brasil, a Bacia

do Parana cobre uma 4rea de aproximadamente 1.000.000 km? (Franca & Potter, 1988).

As deposicOes dessa bacia tiveram inicio ainda durante o Neo-Ordoviciano e se
estenderam até o final do Cretaceo, sendo representada por sucessdes estratigraficas compostas
por rochas sedimentares € magmaticas (Milani, 2004; Milani & Ramos, 1998), que atingem
uma espessura de cerca de 7 mil metros (Milani et al., 2007), com predominancia de rochas
Paleozoicas, seguidas por rochas Mesozoicas (Franga & Potter, 1988). Os depdsitos
sedimentares do Paleozoico estdo organizados em dois principais ciclos, que divergem a partir
de aspectos erosivos: o ciclo siluro-devoniano do Grupo Parang; e o ciclo permo-carbonifero
que compreende os grupos Itararé, Guata e Passa Dois. Para o0 Mesozoico, rochas do grupo Sao

Bento representam os sedimentos dessa era geologica (Franga & Potter, 1988). De maneira
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geral, no contexto da América do Sul, a Bacia do Parand se sobressai entre as demais por
preservar extensos registros sedimentares do Gondwana (Franca & Potter, 1988; Souza &
Milani, 2007), e por essa razao, fosseis de vertebrados (como tubardes), invertebrados e plantas
fosseis ja foram encontrados. A partir do século XX os estudos estratigraficos se intensificam
e avangaram significativamente, resultando em novos achados e ampliando o conhecimento

fossilifero da bacia (Souza & Milani, 2007).

A Serra do Cadeado possui parte de sua extensdo inserida na Bacia do Parand, no
estado do Parana - sul do Brasil (ver Fig. 1). Para essa localidade, o contexto estratigrafico ¢
representado por rochas de importantes formagdes geologicas, como as Formacdes Teresina,
Rio do Rasto (Grupo Passa Dois), Pirambdia, Botucatu e Serra Geral (Grupo Sdo Bento)
(Riccomini et al, 1984). A Formacdo Rio do Rasto, de maior relevancia para esse estudo,
corresponde ao final da por¢ao da supersequéncia Gondwana I (Holz et al., 2010; Milani &
Ramos, 1998). Essa Formagao ¢ caracterizada principalmente por deposi¢gdes continentais ao
longo da Bacia do Parana (Milani & Ramos, 1998). Geologicamente, a Formacdo Rio do Rasto
¢ dividida em dois membros principais: Serrinha (inferior) e Morro Pelado (superior) (Gordon,
1947). O Membro Serrinha ¢ composto principalmente por arenitos finos, com tonalidades que
variam entre cinza ou cinza amarelado, além de pelitos formados por siltitos, que diferem entre
arenosos, argilosos ou argilitos (em menor frequéncia), com cores que podem alterar entre
cinza, azulado ou esverdeado (Barberena et al, 1980). Por outro lado, o Membro Morro Pelado
¢ formado por arenitos finos a muito finos, com tonalidade variando entre avermelhada, rosada
ou amarelada, e por pelitos compostos predominantemente por siltitos argilosos ou arenosos de

diferentes coloragdes avermelhadas, roxo, esverdeado ou cinza (Barberena et al., 1980).

No que se refere ao paleoambiente, a Formagao Rio do Rasto ¢ caracterizada por uma
predominancia de lagos rasos em constante alteragcdes do nivel da dgua, da extensdo ocupada e
da salinidade, variacdes estas resultantes de influéncias de tempestades e drenagens efémeras
associadas as chuvas torrenciais. Esses corpos d’4gua desenvolveram-se entre deposicdes de
dunas eolicas, indicado condic¢des climaticas gradualmente mais secas (Rohn, 1994). Com base
nessas informacoes, ¢ provavel que a Formacao Rio do Rasto tenha comportado agua doce em
seu ambiente deposicional, o que € evidenciado a partir de inumeros fosseis de conchostraceos
para a formagdo (Holz et al., 2010). Entre a riqueza fossilifera encontrada na Formacao Rio do
Rasto, destaca-se também a ocorréncia de vegetais (géneros Schizoneura, Paracalamites,
Pecopteris e Glossopteris) e de vertebrados, incluindo o dicinodonte Endothiodon, e anfibios

temnospondilos do grupo Rhinesuchidae, além de escamas, fragmentos dentarios de tetrapodes,
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osteictes e chondrichthyes (Barberena & Daemon, 1974; Barberena & Dias, 1998; Barberena
et al., 1980; Cazzulo-Klepzig & Correia, 1981; Eltink, 2009; Langer et al., 2008; Martinelli et

al., 2017), sendo esse ultimo, o de maior relevancia para esse estudo.

Dentre as localidades, o material fossil de tubardo foi encontrado associado a
localidade denominada Tubarao, provavelmente correspondente a estratos da base do Membro
Morro Pelado. Essa area localiza-se préxima a boca Sul de um tunel (coordenadas S 24° 00’
171 ¢ W 51° 06’ 491°’), concentrado na Estrada de Ferro Central do Parand (EFCP), nas
imediagdes do km 500,2. Além dos fosseis de tubardo (dentes e denticulos dérmicos), material
representativo da denominacao da localidade, foram encontrados também um cranio de

temnospdndilo, bem como intercentros e pleurocentros vertebrais (Laurini, 2010).

2.2 MATERIAIS

Os dentes analisados neste estudo pertencem ao taxon Hybodontiformes, mas que
ainda ndo foram descritos formalmente. Os materiais desse estudo foram inicialmente
analisados, investigados e descritos por Laurini (2010). Todo o material foi coletado pela equipe
do Laboratorio de Paleontologia da Faculdade de Filosofia, Ciéncias e Letras de Ribeirdo Preto
da Universidade de Sao Paulo - USP (FFCLRP-USP), preparado e tombado na colecgdo
LPRP/USP do mesmo laboratério. Atualmente, o material encontra-se emprestado ao
Laboratério de Paleontologia da Universidade Federal do Vale do Sao Francisco (UNIVASF),

Campus Senhor do Bonfim, Bahia, Brasil, para investigacdes histoldgicas adicionais.

Seguindo a descri¢ao morfologica de Laurini (2010), os dentes do hibodontiforme da
Serra do Cadeado sdo caracterizados por um alongamento mesio-distal, com coroas
multictspides, contendo uma cuspide central maior, levemente inclinada na face interna,
ladeada por cuspides acessorias menores que diminuem gradualmente. Nao foram observadas
serrilhas de corte nas bordas das cispides. Adicionalmente, existe uma ornamentagao acentuada
nas faces (interna e externa) das cuspides dentarias, caracterizadas por linhas pronunciadas e
curvaturas suaves ao longo de toda a altura da ctspide, estendendo-se desde a juncao base/coroa
até o 4pice coronal. A base da raiz do dente tende a ser proporcionalmente mais ampla que a
coroa, sendo definida por um desenvolvimento moderado na face interna, resultando em uma
pequena expansao nessa regiao, € uma grande quantidade de perfuragdes ou foramens inseridos
em ambas as faces (ver Fig. 2). Para detalhes morfologicos mais aprofundados, consultar

Laurini (2010).
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Figura 2. Morfologia geral dos dentes do hibodontiforme da Serra do Cadeado da Formagdo Rio do Rasto,
Permiano Médio/Superior, Bacia do Parana, Brasil. LPRP/USP 0022 — (A) vista lingual. (B) vista labial. (C) vista
lateral. (D) vista oclusal. Escala: 5 mm. Modificado de Laurini (2010).

Parte das laminas aqui descritas ja haviam sido confeccionadas por Laurini (2010).
Com base nessas informagdes, foram analisadas as seguintes ladminas: LPRP/USP 0024,
LPRP/USP 0026, LPRP/USP 0031, LPRP/USP 0032. As laminas LPRP/USP 0026 e
LPRP/USP 0031 foram confeccionadas anteriormente, porém apenas a lamina LPRP/USP 0031
foi descrita histologicamente no estudo de Laurini (2010). Adicionalmente, foram
confeccionadas duas novas laminas: uma contendo cuspide central e lateral preservadas
(LPRP/USP 0024) e outra com a base da raiz preservada (LPRP/USP 0032). Apos a confeccao
das duas ultimas laminas, todos os materiais foram fotografados. As fotomicrografias foram

obtidas com o auxilio de uma cadmera BEL (modelo 12MP USB2.0).

A base terminologica e comparativa das microestruturas dentarias neste estudo seguiu
diversos trabalhos sobre a histologia em dentes de Chondrichthyes, incluindo estudos classicos,
como Johnson (1981), Maisey (1987), Patterson (1966), e Radinsky (1961), além de pesquisas
mais atuais, como Bottcher (2024), Jambura et al. (2018, 2019, 2020), Laurini (2010) e Maisch
e Matzke (2016). Para o enameldide, consideramos Cuny et al. (2001), Cuny et al. (2018) e
Enault et al. (2015).

SISTEMATICA PALEONTOLOGICA
CHONDRICHTHYES Huxley, 1880
ELASMOBRANCHII Bonaparte, 1838
HYBODOTIFORMES Maisey, 1987

Gen. e sp. indet.

Localidade: Serra do Cadeado, Estado do Parana, Brasil
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Horizonte: Membro Morro Pelado, Formag¢dao Rio do Rasto — Bacia do Parana, Permiano
Médio/Superior.
Material: LPRP/USP 0024, LPRP/USP 0026, LPRP/USP 0031, LPRP/USP 0032.

3. RESULTADOS
3.1 DESCRICAO HISTOLOGICA

Os dentes do hibodontiforme da Serra do Cadeado apresentam duas camadas de
dentina bem definidas: uma camada de osteodentina densa, que se estende da base até a altura
das cuspides dentarias, e uma camada de ortodentina, menos espessa, que circunda as cuspides
(Fig. 3A). Na superficie dentaria, revestindo a ortodentina encontra-se o enameloide. Portanto,
os dentes aqui analisados possuem caracteristicas histologicas tipicas do padrido dentério

pseudoosteodonte (sensu Jambura et al., 2018).

Aparentemente a espécie apresenta perda ou desgaste gradual do enameldide em
regides mais afastadas do éapice das cuspides (Fig. 3A, B). Essa diminuicdo continua foi
observada em todas as laminas seccionadas que apresentam ctspides principais ou laterais, € ja
havia sido descrito por Laurini (2010) para a morfologia dentaria dos espécimes. Dentes
bicuspides de tubardes como Aztecodus e Antarctilamna, do Devoniano Médio da Antartica,
também revelam a auséncia de enameloide. Por outro lado, dentes de Portalodus, pertencentes
ao mesmo periodo geologico, apresentam enameloide (Hampe & Long, 1999). Além disso,
dentes diplodontes ainda mais antigos de espécies como Leonodus carlsi e Celtiberina maderi,
do Devoniano Inferior da Espanha (Botella et al., 2009a; Ginter et al., 2010), e Protodus do
Devoniano Inferior do Canadé (Ginter et al., 2010) também possuem enamelodide. Assim, a
auséncia de enameloide em regides especificas podem indicar uma maior susceptibilidade ao
desgaste desse tecido em dentes de tubardes do Paleozoico ou, eventualmente, pode estar
interligada a notavel diversidade nos tecidos dentarios dos primeiros tubardes (Cuny et al.,

2018).

No hibodontiforme da Serra do Cadeado, o enameldide apresenta uma fina espessura
e coloracdo opaca quando observado sob microscopia petrografica. Esse tecido aparenta ser
denso, homogéneo, bastante compacto e possivelmente sem penetragdo de canais vasculares
(Fig. 3A, B) (Laurini, 2010). Contudo, em areas subjacentes, especialmente na interface entre
o enameloide e a dentina, parece haver inser¢des de fios de fibras que sdo irradiadas a partir de
tubulos dentinarios (Fig. 3B). Essa penetragdo dos tiibulos dentinarios no enameldide ¢ uma

caracteristica comum no grupo de tubardes, resultante do processo de desenvolvimento da
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dentina e do enameldide (Kemp, 1999). Esse mecanismo foi detalhado num hibodontiforme do
Carbonifero, o qual os tubulos dentinérios, responsaveis pelos processos odontoblasticos,
ultrapassam a dentina e alcancam o enameldide, ocupando quase toda a extensdo do tecido
(Hoffman et al., 2016). Para o hibodontiforme da Serra do Cadeado, o processo provavelmente
segue um padrao semelhante, no entanto, ndo foi possivel identificar detalhes mais precisos do

tecido apenas com o uso de microscopia petrografica.

A anélise de microscopia eletronica de varredura (MEV) realizada por Laurini (2010),
indicou que o enamelodide é composto por cristalito unico (Single Crystellite Enameloid - SCE).
Em regides subjacentes, entre o enameldide e a dentina, Laurini (2010) descreve a presenga de
canais organizados perpendicularmente (ver Fig. 30b-c, d-g). Esses canais estdo relacionados
a tibulos dentinarios que ultrapassam essa jun¢do. Ademais, nessa local do dente, os cristalitos
de fluorapatita (Cas(PO4)3F) tem uma organizagdo perpendicular a superficie dentaria, isso €
comum em alguns Hybodontiformes como Acrodus spitzbergensis, Acrodus cuneocostatus
(Cuny et al., 2001; Enault et al., 2015). Dessa forma, o enameldide do hibodontiforme da Serra
do Cadeado apresentaria duas unidades: a regido superficial, composta por cristalitos

individualmente aleatorios, integraria a unidade SCE, enquanto a organizagdo perpendicular

dos cristalitos em dareas subjacentes corresponderia ao componente RBE (Radial Bundled
Enameloid) da unidade BCE (Bundled Crystalite Enameloides) (Cuny et al., 2018; Enault et
al., 2015).

Figura 3. Secgoes de dentes do hibodontiforme da Serra do Cadeado. Secgdo longitudinal da ctspide lateral de
LPRP/USP 0031 - (A) Visualizagdo da osteodentina, ortodentina ¢ do fragmento de enameléide, em ampliagdo de
10x. (B) Detalhe do enameldide, a seta branca indica inser¢des de fios de fibras irradiadas de tibulos dentinérios
adentrando o enamelodide, em ampliacdo de 40x. Abreviagoes: DT, tubulos dentinarios; EN, enameloide; OR,
ortodentina; OS, osteodentina.
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Abaixo da camada superficial do enameldide encontra-se a ortodentina. No
hibodontiforme da Serra do Cadeado esse tecido ¢ bem desenvolvido e espesso quando
comparado ao enameldide, e parece se estender por uma parte significativa da altura das
cuspides, sendo caracterizado, sobretudo, pela alta concentracao de tibulos dentinérios (Fig.
4A). Esses tubulos sdo filamentosos, dispostos paralelamente e se estendem ao longo de todo o
tecido, provavelmente alcangando a base do enameldide submerso. Além disso, foram
observadas linhas de crescimento, conhecidas como linhas de Owen, em diferentes quantidades
e espessuras, atravessando os tubulos dentinarios e contornando toda a osteodentina (Fig. 4B).
Essas linhas consistem em estruturas mineralizadas formadas a partir de frequentes alteragdes
nos processos deposicionais da dentina. Elas se diferem completamente do tecido circundante,
sdo bem acentuadas e facilmente identificaveis (Ginter et al., 2010; Moyer et al., 2015; Moyer
& Bemis, 2017). Em dentes ndo ocorre remocgao significativa de calcio, portanto, os registros
nutricionais e metabolicos permanecem preservados ao longo do tempo. Assim, essas marcas
sdo fundamentais para identificar essas alteragdes fisioldgicas no processo de crescimento e
calcificacdo em tecidos dentarios (Schour & Hoffman, 1939). De forma semelhante, as linhas
na ortodentina do hibodontiforme da Serra do Cadeado podem refletir alguma dessas

caracteristicas, contribuindo para o contexto evolutivo e ecologico da espécie.

Foi observada uma diferenciag¢ao nos tiibulos dentinarios na lamina LPRP/USP 0031,
formando uma organizacao mais densa e complexa na altura do apice coronal (Fig. 4C). Laurini
(2010) atribuiu a um provavel artefato tafonomico ou a presenca de dentina reparadora, sendo
essa ultima, a mais provavel. A dentina reparadora apresenta diferengas estruturais nos tiibulos
dentinarios, quando presentes, em comparacdo a dentina original (primaria) (Berkovitz &
Shellis, 2017). Nenhum arranjo semelhante foi identificado nas demais ldminas deste estudo,

sugerindo que se trata, de fato, a esse tipo de dentina.

Além disso, na ortodentina, existem canais vasculares permeando o tecido, embora em
tamanhos reduzidos, e uma extensa fratura, possivelmente preenchida por minerais do ambiente
circundantes, que penetraram durante o processo de fossilizagdo (Fig. 4D) (Laurini, 2010).
Devido ao desgaste na superficie dentaria, ndo fica claro a presenga de dentina palial no

hibodontiforme da Serra do Cadeado.
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Figura 4. Seccdes de dentes do hibodontiforme da Serra do Cadeado. (A) Secgdo longitudinal da ctspide central
de LPRP/USP 0024 - visualizagdo ampliada da ortodentina e dos tiibulos dentinarios (seta branca), em ampliagao
de 10x. (B) Secgdo longitudinal de LPRP/USP 0026 - linhas de crescimento (setas brancas) contornando a
ortodentina na cuspide principal, em amplia¢do de 10x. (C) Secgdo longitudinal da cuspide lateral de LPRP/USP
0031 mostrando a diferenciacdo de tibulos dentinarios na ortodentina, aproxima¢do de uma possivel dentina
reparadora (quadrado branco pontilhado), em ampliagdo de 10x e 40x, respectivamente. (D) Sec¢do longitudinal
da cuspide lateral de LPRP/USP 0031, demonstrando uma fratura (seta branca), ampliacdo de 10x. Abreviagdes:
DT, tabulos dentinarios; OR, ortodentina.

O nucleo do dente ¢ preenchido pela osteodentina, sendo este, o tecido de maior
concentragdo, depositado tanto na coroa quanto na base/raiz dentéria. Essa dentina se assemelha
ao osso osteonal devido a deposi¢des de camadas continuas (denteons), que circundam os vasos
sanguineos, conferindo ao tecido um aspecto poroso e esponjoso, além de apresentar uma alta
concentracdo de colageno (Cuny et al., 2018; Pretto et al., 2014; Smith & Sansom, 2000). No
entanto, a osteodentina ndo apresenta células ou sistemas lacuno-canaliculares, caracteristicas

tipicas de osso (Thangadurai et al., 2021).

Para o hibodontiforme da Serra do Cadeado, a osteodentina apresenta uma grande
concentracdo de canais vasculares que se estendem por todo o tecido. Esses canais ndo possuem
tamanhos e orientagdes definidas, sdo bastante proeminentes, alongados ¢ numerosos ao longo

do comprimento do nticleo dentério. Por serem extensos, aparentemente unem-se uns aos outros



322
323
324
325

326
327
328
329
330
331
332
333
334
335

336
337
338
339
340
341
342
343
344
345
346
347

82

e parecem diminuir de tamanho e quantidade a medida que se aproximam do &pice coronal (Fig.
5A). Em alguns locais, entre a base e a cuspide € possivel observar uma estrutura semelhante a
dentina circumvascular rodeando esses canais (Fig. 5B). Nao foi observada irradiacdo de

tubulos dentinarios nas proximidades dos canais vasculares.

Ainda na osteodentina do hibodontiforme da Serra do Cadeado, os denteons que
circundam os canais inseridos no nucleo da coroa ndo sao facilmente visiveis, possivelmente
devido a jungdo desses canais vasculares. Em sua maioria, os denteons possuem formato
circular, mas, em alguns locais, sdo mais alongados. Os denteons se tornam mais evidentes em
regides mais periféricas, estendendo-se em dire¢do as proximidades da ortodentina na ctspide
principal (Fig. 5B). Eles percorrem todo o eixo longo do tecido até se aproximarem do apice da
cuspide. Entre cada denteon estd presente um tecido interdenteonal (Fig. 5C) (sensu
Thangadurai et al., 2021, 2024). No nucleo dentério, esse tecido apresenta pouca concentracao
devido a extensdo dos canais vasculares, no entanto, em locais mais periféricos e ao longo da

extensao coronal, percebe-se uma maior deposigao.

O hibodontiforme da Serra do Cadeado apresenta uma base da raiz proeminente, cuja
altura pode ser comparada a da coroa dentaria (Laurini, 2010). No espécime LPRP/USP 0032,
que contém um fragmento de base da raiz, ¢ possivel verificar que o contato entre a base e a
coroa forma um sulco estreito. Nele parece ndo conter deposigdes ou estruturas distintivas,
embora pequenos canais vasculares sejam observados percorrendo essa estrutura em quantidade
reduzida (Fig. 5D). A base da raiz do dente ¢é caracterizada por diversas perfuracdes ou
foramens, normalmente arredondadas e dispostas de forma irregular (Fig. 4D). Abaixo do
contato base/coroa essas perfuragdes sdo pequenas e mais regulares, enquanto na regido central
da base radicular tornam-se maiores e sem nenhum tipo de distribui¢do definida. Finalmente,
na margem basal da raiz dentaria, retornam a tamanhos reduzidos e mantém uma regularidade
(Fig. 5D) (Laurini, 2010). Essas caracteristicas histologicas ja foram observadas, descritas e

discutidas por Laurini (2010).
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Figura 5. Sec¢des de dentes do hibodontiforme da Serra do Cadeado. Secgdo longitudinal da cuspide central de
LPRP/USP 0026 - (A) Canais vasculares no nucleo da osteodentina, em ampliagdo de 5x. (B) Estrutura de denteon
composta por canal vascular e possivel dentina circumvascular, denteon aproximado (quadrado pontilhado), em
ampliacdo de 10x e 40x, respectivamente. (C) Seccdo longitudinal da cuspide central de LPRP/USP 0024 — tecido
interdenteonal (seta branca) depositado entre os denteons (circulos brancos), em ampliagdo de 5x. (D) Secg¢éo
transversal de LPRP/USP 0032 — base da raiz do dente demonstrando o contato base/coroa (seta branca) e as
perfuragdes, em ampliacdo de 5x. Abreviagdes: DE, denteons; IN, tecido interdenteonal; OS, osteodentina; VC,
canal vascular.

4. DISCUSSAO
4.1 COMPARACOES HISTOLOGICAS DE ELASMOBRANCHII

As caracteristicas levantadas permitiram identificar o padrdo dentdrio do
hibodontiforme da Serra do Cadeado como pseudoosteodonte. De acordo com a literatura, a
dentina palial € considerada como uma das formas variantes de tecido da ortodentina (Ginter et
al., 2010). Portanto, classificamos como possuindo histotipo pseudoosteodonte as ordens e

espécies que apresentam osteodentina, ortodentina e/ou dentina palial.

Os dentes de tubardes, considerados mais antigos at¢ o momento, sdo representados
pelas espécies Leonodus carlsi e Celtiberina maderi provenientes do Devoniano Inferior da
Espanha (Botella et al., 2009a; Ginter et al., 2010). Achados ainda mais antigos sdo limitados,

indicando que os primeiros tubardes poderiam ser filtradores micréfagos (Williams, 2001) ou,
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eventualmente, apresentavam uma baixa substitui¢do dentdria (Botella et al., 2009b). De
maneira geral, os dentes de L. carlsi e C. maderi demonstram um alto desgaste no épice coronal,
indicando que se tratam de dentes funcionais (Botella et al., 2009a). Padrao semelhante ¢
observado no hibodontiforme da Serra do Cadeado (ver Fig. 3A, 4A) e em dentes de
Ctenacanthus concinnus, do Devoniano Superior do Marrocos (Greif et al., 2025). Assim, os
dentes do hibodontiforme da Serra do Cadeado, como também de demais espécies do
Paleozoico, podem ser caracterizados por uma substituicao lenta e eficiéncia funcional a longo

prazo.

Histologicamente, L. carlsi e C. maderi possuem caracteristicas que remetem ao
padrao dentario pseudoosteodonte (Botella et al., 2009a; Botella et al., 2009b; Martinez-Pérez
et al., 2018). Assim como encontrado no hibodontiforme da Serra do Cadeado, o enameldide
de ambas as espécies é constituido por cristalitos de fluorapatita sem qualquer tipo de
organizagdo, tipicos do enameldide de cristalito unico (SCE) (Botella et al., 2009a), a tnica
diferen¢a notada ¢ a auséncia de perpendicularidade dos cristalitos, como previamente sugerido
em locais subjacentes do enameldide do hibodontiforme da Serra do Cadeado. Nao fica clara
alguma distincdo na ortodentina, apenas caracteristicas semelhantes a tibulos dentinarios
percorrem esse tecido, linhas de crescimento nao sao observadas nessas espécies (ver Botella
et al., 2009a). O nucleo dentério de L. carlsi e C. maderi apresentam diversos canais vasculares
em diferentes tamanhos, formando estruturas semelhantes a denteons (Botella et al., 2009a;
Botella et al., 2009b; Martinez-Pérez et al., 2018). Aparentemente, as espécies possuem uma
maior quantidade de denteons no nucleo dentario quando comparadas ao hibodontiforme da
Serra do Cadeado; no entanto, o hibodontiforme da Serra do Cadeado parece apresentar maiores

tamanhos de canais vasculares na regido.

Para a denticdo de alguns géneros bem conhecidos do Paleozoico, como os
Cladoselache (Ordem Cladoselachiformes), espécies como Cladoselache kepleri contém
enameloide de cristalito unico (SCE) ndo uniforme, e quase ausente entre as cristas dentarias
(Gillis & Donoghue, 2007). A ortodentina ¢ constituida por tibulos dentinarios que chegam a
ultrapassar para o tecido enameloide, atingindo quase a sua superficie. O nucleo dentario parece
conter a presenca de uma cavidade pulpar nao descrita (Gillis & Donoghue, 2007, fig. 4k).
Adicionalmente, C. kepleri ja havia sido analisado por Dean (1909), sendo caracterizado por
uma grande espessura de ortodentina, identificada por tubulos dentinérios bastante alongados,
muito maiores que aqueles presentes no hibodontiforme da Serra do Cadeado, no mais, ndo fica

evidente linhas de crescimento para a espécie. A regido central aparenta uma cavidade reduzida,
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preenchida por osteodentina e denteons e/ou canais vasculares pequenos a medianos; enquanto

o enamelodide esta ausente (ver Dean, 1909, Figura 8).

Assim como C. kepleri, dentes da espécie Akmonistion zangerli (Ordem
Symmoriiformes), contém predominancia de ortodentina no ntcleo dentario, enquanto a regiao
central ¢ preenchida por osteodentina com pequenos denteons aparentes. O enameldide, por sua
vez, ¢ uniforme e de fina espessura, composto por cristalito nico (SCE). Ttubulos dentinérios
também adentram para esse ultimo tecido (Gillis & Donoghue, 2007). Em dentes de
Stethacanthus sp. (familia Symmoriidae) as cuspides s@o revestidas por uma monocamada de
enameldide, abaixo desse tecido encontra-se a ortodentina em maior espessura, composta por
tubulos dentindrios e fibras paralelas. O nucleo e a base dentaria, por sua vez, sao formados por
osteodentina (Lund, 1985b, Fig. 10). Dentes de Stethacanthulus meccaensis sdo ortodontes,
com cavidade pulpar estreita. A base da cuspide contém osteodentina (dentina trabecular)
altamente vascularizada, com um canal vascular principal que bifurca-se para lacunas
vasculares e canais secundarios (Ivanov et al., 2015). Grandes canais vasculares sdo observados
no nucleo da coroa do hibodontiforme da Serra do Cadeado (ver Fig. 5A) e provavelmente

estdo relacionados a esse processo funcional do dente.

Os Xenacanthiformes apresentam maiores deposicoes da ortodentina na coroa
dentaria, além de presenga de cavidade pulpar, indicando um histotipo ortodontico (ver Bhat et
al., 2018b; Hampe & Long, 1999, Tabela 1; Pauliv et al., 2014; Singh et al., 2020). A familia
Diplodoselachidae ¢ a mais antiga para a ordem (Ginter et al, 2010). Dentro dessa familia,
Diplodoselache ¢ a inica espécie comparada por Hampe e Long (1999, Tabela 1) que apresenta
uma coroa dentaria composta tanto por ortodentina quanto por osteodentina. De fato, a coroa
dentaria de Diplodoselache possui uma cavidade preenchida por osteodentina intrapulpar
esponjosa, circundada por ortodentina que contém tubulos dentinarios (Ginter et al., 2010).
Essas caracteristicas também sdo vistas em Wurdigneria obliterata (familia Xenacanthidae)
(Ginter et al., 2010; Richter, 2005). As estruturas internas dessas espécies se assemelham a do
hibodontiforme da Serra do Cadeado em alguns aspectos, tais como linhas de crescimento na
ortodentina, e deposi¢des de osteodentina (mesmo em pequenas concentragdes) com canais
vasculares na base dentaria. No entanto, o hibodontiforme da Serra do Cadeado nao apresenta
nenhum vestigio de cavidade pulpar. Acreditamos que para essas espécies mais primitivas
(exceto nas espécies L. carlsi e C. maderi, do Devoniano Inferior), a osteodentina estava
comecando a 'ocupar’ o niicleo dentdrio, consequentemente reduzindo a cavidade pulpar. Isso

explicaria uma maior espessura do tecido ortodentina e a baixa concentragdo de osteodentina.



434
435
436
437
438
439
440
441
442
443
444
445
446
447
448

449
450
451
452
453
454

455
456
457
458
459
460
461
462
463
464
465
466

86

Como as demais denti¢gdes citadas anteriormente, dentes de Glikmanius sp. (Ordem
Ctenacanthiforme) do Carbonifero - Permiano, possuem caracteres semelhantes ao
hibodontiforme da Serra do Cadeado tais como, uma fina camada de enameldide, porém
depositada de maneira uniforme, seguida por ortodentina identificada por tibulos dentinarios
longos. As cuspides sdo preenchidas por osteodentina e a base dentaria tende a ser composta
por numerosos canais vasculares (Ginter et al., 2005). A espécie Ctenacanthus possui dentina
palial (ortodentina), com linhas de crescimento incremental onduladas e remanescentes dos
processos odontoblasticos. A osteodentina, por sua vez, ¢ caracterizada por uma grande
quantidade de denteons (Gillis & Donoghue, 2007). As linhas de crescimento do
hibodontiforme da Serra do Cadeado aparentam uma deposi¢do mais retilinea, no entanto, na
lamina LPRP/USP 0026 (ver Fig. 4B), elas aparecem mais onduladas préoximo ao tecido
osteodentina, a medida em que se aproximam da jun¢do com o primeiro par de cuspides laterais,
o que pode ter relacdo com a sec¢ao do dente ou eventual caracteristica propria da ontogenia
dentaria. Trés taxons, Ctenacanthus, Maghriboselache e Phoebodus, provenientes do

Devoniano do Marrocos, também sdo pseudoosteodontes (Greif et al., 2024).

A denticado dos Hybodontiformes primitivos aparentemente se iniciou por uma
histologia da coroa composta por dentina palial sobreposta a uma ortodentina circumpulpar
avascular, refletindo o padrdo ortodonte identificado em alguns géneros (Maisey, 1987). De
modo geral, o grupo apresenta uma variacao histoldgica nas coroas dentarias (Johnson, 1981)
e uma base da raiz do tipo ‘anaulacorhize’ (sensu Casier, 1947; Maisey, 1987), que se mantém

conservada no grupo (Johnson, 1981).

Os padrdes histologicos da maioria dos Hybodontidae sdo limitados e pouco
conhecidos na literatura (Stumpf et al., 2021). Entre Hybodus sp., a histologia de um dente
proveniente do Jurassico Inferior da Inglaterra foi investigada por Radinsky (1961). A coroa
dentaria ¢ constituida por osteodentina composta por denteons, ramificagdes de canais
vasculares e baixa inser¢ao de tecido interdenteonal. Esse tecido ¢ rodeado por uma ortodentina
bastante espessa, com numerosos tibulos dentindrios irradiados a partir dos canais vasculares
da osteodentina (ver Radinsky, 1961). A organizacdo desses tubulos na ortodentina se
assemelha a vista no hibodontiforme da Serra do Cadeado, com prolongamentos retos e
paralelos entre si. A superficie dentaria é preenchida por uma fina deposicao de enameldide
compacto (Radinsky, 1961). O enameloide de Hybodus nebraskensis ndo apresenta diferencas
na microestrutura do tecido, sendo predominantemente composto por cristalitos aleatérios

(SCE). A jungdo enameldide-dentina ¢ bem definida e inser¢des de tibulos dentinérios sdo
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identificados ultrapassando essa interface (Gillis & Donoghue, 2007). O enameloide de
espécies como Hybodus bugarensis ¢ Hybodus plicatilis também ¢ caracterizado como SCE

(Pla et al., 2013).

Adicionalmente, dois dentes do género Hybodus, provenientes do Tridssico Médio,
foram investigados micromorfologicamente, demonstrado o padrao pseudoosteodonte, com
canais vasculares inseridos no nucleo dentario e na raiz, entretanto, com o enameldide bem
desenvolvido e espesso (Li et al., 2023). De fato, uma das diagnoses do género Hybodus é uma
coroa dentéaria multicuspidada composta sobretudo de osteodentina (Maisey, 1987), portanto,
dentes com histétipo pseudoosteodonte. No entanto, a seccdo de um dente multicuspidado de
Hybodus youngi, do Tridssico Médio, revelou caracteristicas de dentes ortodonticos (Li et al.,
2023), demonstrando que nem todos os dentes multicuspidados sdo necessariamente

pseudoosteodontes.

A lamina LPRP/USP 0031 do hibodontiforme da Serra do Cadeado apresenta leve
semelhanca com seccdes de dentes de Crassodus reifi, do Jurassico Inferior da Alemanha (ver
Maisch & Matzke, 2016, Fig.7). A principal diferenca consiste na organizacao estrutural dos
tecidos de C. reifi, que apresenta uma disposi¢do mais definida. A sec¢do de C. reifi revela
dentes formados por uma osteodentina com numerosos canais vasculares proeminentes,
distribuidos de maneira irregular. A partir do topo desses canais, irradiam-se tibulos dentinarios
bem organizados que compdem a ortodentina, essa ultima espessa. A superficie dentaria ¢
revestida por um enameldide de cristalito unico (SCE), depositado de maneira uniforme
(Maisch & Matzke, 2016). Ainda segundo Maisch e Matzke (2016), essas caracteristicas
dentarias sdo tipicas de hybodontideo, sendo mais semelhantes as de Acrodus. De fato, o padrao
histologico pseudoosteodonte parece ser mais frequente em Hybodus e Acrodus sp. quando
comparado a outros hybodontideos (sensu Maisey, 1987). Espécies como Hybodus hauffianus
e Hybodus reticulatus (espécie-tipo do género) possuem dentes pseudoosteodontes, assim como
o género Egertonodus (sensu Maisey, 1987). No entanto, imagens e detalhes adicionais sdo

escassos para uma comparag¢ao aprofundada.

Dentes serrilhados, como os de Priohybodus arambourgi e Thaiodus ruchae,
provenientes do Jurdssico Superior e Creticeo, respectivamente, diferem ainda da
microestrutura dentaria do hibodontiforme da Serra do Cadeado. Em ambas as espécies com
denticdo cortante, o enameldide apresenta cristalitos aleatérios em areas medianas e

subjacentes, e uma organizacao perpendicular a superficie, tipico dessa configuragdo dentaria,
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enquanto para o hibodontiforme da Serra do Cadeado, os cristalitos provavelmente aparentam
uma estrutura mais comum, similar a de outros hybodontes de divergéncia mais basal (ver
Duffin & Cuny, 2008; Enault et al. 2015). Adicionalmente, quando comparado a P.
arambourgi, o hibodontiforme da Serra do Cadeado possui ortodentina mais espessa e tubulos
dentinarios mais largos, enquanto P. arambourgi nao possui linhas de crescimento e apresenta
osteodentina mais acentuada, porém com canais vasculares menores. A base da raiz esta ausente
em grande parte dos dentes de P. arambourgi (ver Eltink et al., 2025; Silva et al. em prep.),
diferentemente dos dentes do hibodontiforme da Serra do Cadeado. Ainda para o Cretaceo, a
espécie Tribodus tunisiensis contém histologia dentaria pseudoosteodonte, porém sem
organizac¢do dos canais vasculares na dire¢ao da osteodentina (dentina tubular). Seu enameldide

¢ de cristalito Unico e bastante espesso (Cuny et al., 2004).

Dentre as outras familias de Hybodontiformes, espécies de Acrodontidac podem
apresentar variacdo histologica, exibindo dentes pseudoosteodontes ou com uma grande
concentragdo de ortodentina tubular (Ginter et al., 2010). Johnson (1981) atribuiu trés espécies
do Permiano Inicial do Texas para o género Acrodus (?Acrodus olsoni, ?Acrodus
sweetlacruzensis, ¢ ?Acrodus sp.). Histologicamente, a coroa dentaria dessas trés espécies
apresenta  caracteristicas predominantes de ortodentina tubular, diferenciando-se
significativamente do hibodontiforme da Serra do Cadeado (ver Johnson, 1981, Figuras 146-
161). No entanto, ?Acrodus sp. exibe uma histologia coronaria possivelmente
pseudoosteodonte, devido a concentracdo de uma provavel osteodentina nessa regido (Hampe
et al., 2013). Caracteristicas semelhantes sdo observadas em dentes de Acrodus sp., proveniente
de estratos do Cretaceo Superior (ver Glikman, 1964, P1. I, fig. 1 e 5). Além disso, dentes de
Acrodus spitzbergensis possuem osteodentina (Blazejowski, 2004, Fig. 8); e um enameloide
constituido em duas unidades, SCE externo e RBE interno (ver Cuny et al., 2001; Enault et al.,
2015), observado também no enamelodide de Acrodus cuneocostatus (Cuny et al., 2001). As
espécies de Acrodus com padrao pseudoosteodonte parecem manter estruturas semelhantes a
Hybodus, como destacado anteriormente. No entanto, dentes de Palaeobates sao conhecidos
como ortodonticos, como ocorre na espécie Palaeobates polaris (Maisey, 1987; Romano &

Brinkmann, 2010).

Para espécies da familia Polyacrodontidae, o padrao dentario seria o ortodonte, devido
a presenca de uma cavidade pulpar aberta, cercada por ortodentina (Ginter et al., 2010;
Glikman, 1964). Dessa forma, o género Polyacrodus, assim como suas espécies, também sao

identificados como ortodontes (Johnson, 1981; Maisey, 1987). No entanto, a histologia para o
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género aparentemente foi discutida de maneira equivocada (Bottcher, 2024). A espécie tipo do
género, Polyacrodus polycyphus, apresenta um histotipo pseudoosteodonte, porém com uma
ortodentina proeminente e auséncia de cavidade pulpar aberta (Bottcher, 2024). De fato, hd uma
diferenciagdo microestrutural em dentes de Polyacrodus, isso acontece devido a grande
espessura da ortodentina, o que reduz a visualizagdo da osteodentina para as espécies do género
(Kriwet et al., 1997). Essas caracteristicas podem ser melhor observadas em Polyacrodus
brevicostatus (Cretaceo Inferior) (Patterson, 1966). Os dentes dessa espécie possuem uma coroa
dentaria com enameldide aparentemente mais espesso que o do hibodontiforme da Serra do
Cadeado. Como visto no hibodontiforme da Serra do Cadeado, os tubulos dentinarios de P.
brevicostatus também se estendem para a regido interna do enameldide. A ortodentina é regular,
relativamente espessa e contém insergoes de fibras provenientes dos tibulos dentinarios, com
organiza¢do semelhante a do hibodontiforme da Serra do Cadeado. O nucleo dentario ¢
constituido por uma alta concentra¢do de osteodentina, na qual inumeros canais vasculares mais
estreitos percorrem esse tecido. A base da raiz apresenta um aspecto esponjoso, com grandes
canais vasculares, de didmetro superior ao da osteodentina da base da coroa, sendo esses canais

abertos e anastomosados (Patterson, 1966, ver PL. 3, fig. 3).

Dentes de Lonchidiidae, como Lonchidion, apresentam uma ampla camada de
ortodentina. Isso ¢ observado em Lonchidion breve, no qual o nicleo da coroa dentéria ¢
composto predominantemente por ortodentina, com numerosos tibulos dentindrios irradiando-
se das pontas dos canais vasculares localizados no centro da base coronal, enquanto o
enameloide apresenta uma espessura acentuada (Patterson, 1966, P1. 5, fig. 3). Essas mesmas
estruturas sdo encontradas em Parvodus heterodon (Patterson, 1966). Dentes do tdxon Lissodus
minimus também contém uma grande espessura de ortodentina (dentina palial) e uma
osteodentina reduzida, correspondendo ao histotipo pseudoosteodonte (Bottcher, 2024). Essas
caracteristicas microestruturais se assemelham as observadas em  Polyacrodus
(Polyacrodontidae); contudo, nesse ultimo, a ortodentina (dentina palial) ocorre em menor
espessura (Patterson, 1966). E interessante notar que, embora a ortodentina do hibodontiforme
da Serra do Cadeado ndo seja tdo espessa quanto as espécies citadas anteriormente, os tubulos
dentindrios parecem emergir das pontas dos canais vasculares situados no centro da base da
coroa (ver Fig. 4A). Conforme as descrigdes comparativas, essa caracteristica parece ser
comum dentro dos dentes pseudoosteodontes dos Hybodontiformes. Quanto ao enameloide
especificamente, a espécie Lonchidion derenzii aparentemente ¢ composta por duas unidades:

regides subjacentes (contato enameldide dentina) contém cristalitos individualizados e
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aleatorios, caracteristicos da unidade SCE; nas demais areas do enameldide, os cristalitos

aparentam uma organizag¢do perpendicular a superficie (Manzanares et al., 2017).

Os histotipos dentro da Familia Lonchidiidae sdo bastante complexos. Dentes de
Lissodus angulatus exibem dois padrdes dentarios: ortodonte nos dentes anteriores e
pseudoosteodonte nos dentes laterais e posteriores (Blazejowski, 2004). Para o padrao
pseudoosteodonte, o enamelodide apresenta uma camada bem espessa, sem a presenca evidente
de tubulos dentinarios na ortodentina. Além disso, os canais vasculares da osteodentina parecem
diminuir de tamanho e quantidade a medida que se aproximam do dpice coronal (ver
Blazejowski, 2004, fig. 10). Um outro exemplo ¢ a espécie Pristrisodus tikiensis (género
Pristrisodus), cuja histologia dentdria demonstra um enameldide fino, classificado como SCE,
com tendéncia de perpendicularidade dos cristalitos em dire¢do a dentina. A interface
enameloide-dentina é pouco definida, e a ortodentina subjacente ¢ bastante espessa, ocupando
parte da coroa dentéria. O ntcleo da cuspide apresenta uma pequena inser¢ao de osteodentina,
com denteons e canais vasculares circundado uma cavidade pulpar (Bhat et al., 2018a; Singh et
al., 2020). No entanto, essa cavidade pulpar ndo foi observada nos espécimes analisados por
Singh et al. (2020). Segundo Blazejowski (2004), variagdes histologicas parecem ser comuns

entre as espécies do género.

As comparagdes aqui apresentadas indicam que diversas ordens de Elasmobranchii de
posi¢do filogenética basal, e suas respectivas espécies, compartilham estruturas dentarias
semelhantes as observadas no hibodontiforme da Serra do Cadeado, sendo as principais
diferencas atribuidas a organizacao e espessura dos tecidos, como a ortodentina. Essa variagao
microestrutural também ¢ identificada em dentes de tubardes modernos e fosseis (Jambura et
al., 2020). Para os Hybodontiformes, o padrao histologico dentario pseudoosteodonte parece
ocorrer em grande parte das espécies do grupo (Bottcher, 2024). Espécies de Hybodontiformes,
como Hybodus sp., C. reifi, P. polycyphus, P. brevicostatus, L. minimus, e representantes de
espécies de ordens de divergéncia inicial, como Symmoriiformes e Ctenacanthiformes,
apresentam uma ortodentina mais espessa, caracteristica registrada para o hibodontiforme da
Serra do Cadeado. No entanto, esse ultimo parece ter um conjunto de caracteristicas proprias
que, em alguns aspectos, o aproxima de certos géneros, como aqueles que possuem espessura
semelhante das dentinas e enameldide, proeminéncia dos canais vasculares e irradiacao dos
tubulos dentinarios a partir do topo de alguns desses canais. Por outro lado, outros aspectos
afastam similaridades mais especificas, conferindo uma condi¢cdo mais intermedidria para o

taxon, possivelmente relacionada a historia evolutiva do grupo. Esse conjunto de caracteristicas
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permite associar o hibodontiforme da Serra do Cadeado a familia Hybodontidae. Ao mesmo
tempo, algumas caracteristicas microestruturais aproximam o tdxon a outras familias e géneros,
como Acrodus, Crassodus € Polyacrodus, refletindo a singularidade microestrutural do tdxon

aqui estudado no contexto dos Hybodontiformes.

Para Petterson (1966), caracteristicas microestruturais, como espessura da dentina
palial e a presenga ou auséncia de osteodentina, ndo sdo caracteres confidveis para a definicao
de grandes subdivisdes taxondmicas, pois essas estruturas sofreram diversas varia¢des ao longo
do tempo evolutivo e podem estar relacionadas a adaptagdes das espécies (Radinsky, 1961).
Em contrapartida, Cappetta (2012) considera a paleohistologia como uma fonte vidvel para
investigacoes filogenéticas. Contudo, para estudos recentes, como o de Jambura et al. (2020),
os tubardes modernos parecem ter diversos outros padrdes histoldgicos, além dos trés padroes
dentarios conhecidos (ortodonte, osteodonte e pseudoosteodonte), portanto, sao insuficientes
para inferéncias filogenéticas. Isso também se aplica as primeiras espécies de peixes

(Thangadurai et al., 2024).

4.2 MICROESTRUTURA NO ENAMELOIDE EM DENTES DE HYBODONTIFORMES

H4 uma grande complexidade para a identificacdo microestrutural do enameldide em
dentes dos Hybodontiformes. Muitas espécies foram descritas com cristalito unico (SCE) (ver
Gillis & Donoghue, 2007; Hoffman et al., 2016; Maisch & Matzke, 2016; Pla et al., 2013; Singh
et al., 2020). Isso contrasta com o enameldide dos Neoselachii, cuja microestrutura modificada
do tecido passa a ser complexa e dividida em trés camadas especificas: Enameldide de Camada
Brilhante (SLE), Enameloide de Fibras Paralelas (PBE) e Enameldide de Fibras Emaranhadas
(TBE) (Enault et al., 2015; Reif, 1973). Uma nova terminologia para o até entdo nomeado
enameldide de camada tripla (sensu Reif, 1973) foi introduzida por Enault et al. (2015),
passando a ser dividido em duas unidades: a unidade SCE, que inclui o SLE; e a unidade BCE
(Enamelodide de Cristalitos Agrupados), que integra os componentes PBE, TBE e o novo
componente RBE (Enameldide de Feixes Radiais), identificado por cristalitos perpendiculares

a superficie do dente (Enault et al., 2015).

Apesar do enameldide dos Hybodontiformes ser descrito constantemente como
monocristalino, Cuny et al. (2001) identificaram até duas unidades diferenciadas em dentes de
Acrodus spitzbergensis, A. cuneocostatus € Polyacrodus tregoi. Isso demonstra que existe uma
modificacdo microestrutural no enameloide de alguns Hybodontiformes, indicando que ndo sao

todos compostos exclusivamente por um enameloide simples (SCE) (sensu Enault et al., 2015).
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A interpretacdo de um enameloide simples nos Hybodontiformes esta associada a sua posi¢ao
filogenética como grupo-irmdo dos Neoselachii. Assim, o enameldide dos Hybodontiformes
teria uma condi¢do mais “primitiva”, enquanto os Neoselachii seriam derivados (Cuny et al.,
2018). Cuny et al. (2018) cita que aplicacdo de acido na superficie dentaria em dentes de
Hybodontiformes era realizada com o objetivo de separar rapidamente exemplares que
eventualmente possuissem um enameldéide complexo (Neoselachii), sem que fossem
considerados maiores investigagdes evolutivas deste tecido em dentes de Hybodontiformes, o
que limitou a identificacao dessa segunda unidade. Contudo, as unidades dentro do enameloide
dos Hybodontiformes ndo sdo bem definidas, e também sdo caracterizadas por uma certa
homogeneidade e uma organizagao preferencial perpendicular a superficie dentaria (Enault et

al., 2015).

De forma geral, o enameloide do grupo pode ser dividido em até duas unidades: uma
externa, composta por cristalitos simples e desorganizados, representando o SCE, visto
sobretudo ap6s adicdo 4cida na superficie dentéria, € uma interna, com um arranjo vago em
feixes curtos perpendiculares a superficie, incluido, portanto, dentro do componente RBE da
BCE (Cuny et al., 2018; Enault et al., 2015). Essa divisdo pode indicar uma caracteristica
plesiomorfica em Hybodontiformes (Cuny et al., 2018). Dessa forma, a presenca dessas duas
unidades, a externa SCE e a interna RBE, interpretadas para o hibodontiforme da Serra do
Cadeado, ¢ compativel ao observado para o grupo. Embora se saiba que muitos
Hybodontiformes (ou todos) possuam até duas unidades no enameloide, sdo escassos estudos

que descrevam e/ou destaquem essas duas unidades de forma detalhada.

5. CONCLUSAO

Nesse estudo, foi investigada a microestrutura em dentes pertencentes a um
hibontiforme do Permiano Médio/Superior, Formagao Rio do Rasto, Brasil. Como esperado, os
dentes do hibodontiforme da Serra do Cadeado apresentam um padrdo dentario
pseudoosteodonte, no entanto, o enameloide € constituido por duas unidades reconhecidas, uma
com cristalitos compactos em areas medianas e superficiais, e outra com perpendicularidade

desses cristalitos em locais mais subjacentes, tipico do enameldide dos Hybodontiformes.

O histotipo pseudoosteodonte aparece amplamente distribuido no contexto evolutivo
das espécies dos Hybodontiformes, sendo também recorrente em tubardes modernos e

considerado uma condi¢ao plesiomorfica para o grupo. Através de uma descri¢do comparativa,



661
662
663
664

665
666
667
668
669
670

671

672
673
674
675
676
677
678
679
680

681

682
683
684

685

686
687
688

93

fica evidente uma alteragdo significativa entre os tecidos dentérios de todas as ordens basais,
tais como nos Hybodontiformes. Essa variacdo na espessura da deposi¢ao dos tecidos dentérios
ja foi observada e relatada por Jambura et al. (2020) para tubardes modernos e fosseis,

demonstrando assim, que ¢ uma caracteristica comum desde as primeiras ordens.

Com base nessa variagao, fica perceptivel uma similaridade histologica com alguns
géneros de Hybodontiformes, tais como Hybodus, Acrodus, Crassodus e Polyacrodus. Ainda
sd0 escassos os estudos histoldgicos dentarios com espécies de Hybodontiformes, dificultando
comparagdes aprofundadas. No entanto, observou-se que os dentes do hibodontiforme da Serra
do Cadeado possuem uma histologia compativel com grupos de divergéncia inicial, com maior

retencao de ortodentina, conforme evidenciado nas comparagdes realizadas.
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Abstract

Sharks possess varied diets and different prey capture mechanisms. As a result, the group
exhibits a significant diversity in dental morphology, also reflecting the internal structures of
the teeth. Internal dental anatomy points to the existence of three histotypes in elasmobranch
phylogeny: orthodont, osteodont and pseudoosteodont. Priohybodus arambourgi, the oldest
known hybodontiform to exhibit fully serrated edges on a multicuspidated tooth crown, sharing
strong similarity to the pattern observed in numerous modern sharks, was recently recorded in
Upper Jurassic strata of Tucano Basin, Northeastern Brazil. Understanding that histological
variations reveals a relevant tool for ecological and evolutionary investigations to extinct
Elasmobranchii, this study presents the internal dental pattern of this hybodontiform through
paleohistological analyses and scanning electron microscopy (SEM). As a function of derived
tooth morphology, it was expected that P. arambourgi would share a dental pattern rather
similar to some pseudoosteodont Neoselachii, with a pronounced osteodont condition sensu
stricto and a complex enameloid. However, the results show the presence in P. arambourgi of

pseudoosteodont dental layers with random crystallites in the enameloid. The slender and faint
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enameloid seems to be ineffective to support for such morphology, explaining the presence of
extensive micro-scratches on enameloid and singular pattern of tooth wear. This study
corroborates that pseudoosteodont pattern remained conservative throughout evolution of
Hybodontiformes, even found in derived cutting teeth morphology, also indicating that P.
arambourgi could have had a more generalist diet.

Key-words: Alianga Formation, Histology, Scanning Electron Microscopy, Shark, Teeth.

1. Introduction

Elasmobranchs have jaws composed of a dental sequence, except for some species that
feed by filtration (Berkovitz and Shellis 2017). Like Osteichthyes, Chondrichthyes are
characterized by a phenotypic variety, identified mainly in the distinct dental shapes (Fraser
and Thiery 2019). In fact, shark teeth exhibit significant morphological diversity (Frazzetta
1988; Sasagawa 2002; Berkovitz and Shellis 2017), which appears to be associated with
different lifestyles of the species, varied environment occupation and type of diets (Frazzetta
1988; Fraser and Thiery 2019; Bazzi et al. 2021; Cooper et al. 2023). This variation reflects in
mineralized tissues, especially in the internal dental anatomy, as occurs in the enameloid of

modern sharks (Reif 1973).

Hybodontiformes arose in the Early Devonian and became extinct at the end of the
Cretaceous (Everhart 2011). The group is mainly identified based on isolated teeth, whole or
fragmented, usually without roots (Rees and Underwood 2002; Klug et al. 2010; Everhart
2011). Other skeletal remains, such as, neurocranium, postcranium, mandibles, shoulder girdle,
dermal denticles, cephalic and dorsal spines, as well as complete or partially preserved
specimens, attributed to Hybodontiformes, have also been described in the literature (see
Maisey 1983, 1986, 1987, 1989; Brito and Ferreira 1989; Brito 1992; Lane and Maisey 2009,
2012; Stumpf et al. 2021; Batista et al. 2023). The typical dental crown of Hybodontiformes is
tall and thin, containing a prominent central cusp and lateral cusps that progressively decrease
in size (Ginter et al. 2010). However, many species of the group present morphological
differentiation in the dentition, with variations between low and high multicuspid crowns
(Maisey 1987; Ginter et al. 2010). Histologically, these dental crowns, as well as those of other
Chondrichthyes, are composed of two tissues: enameloid and dentin (Zangerl et al. 1993; Ginter
et al. 2010; Enax et al. 2012). Enameloid, as a type of hypermineralized tissue originated from
mesenchymal cells, is similar to the enamel of many vertebrates, including mammals, differing

only in tooth development (Sasagawa 2002; Deang et al. 2018). Its predominant mineral phase
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is fluorapatite (Cas(POa4)3F) (Sasagawa 2002; Enax et al. 2012; Silva et al. 2024). Dentin is
distinct, consisting of a more flexible tissue with a lower mineral content, being formed from
depositions of odontoblasts (Francillon-Vieillot et al. 1990; Smith and Sansom 2000; Enax et
al. 2012). Dentin is the main tissue found in the dental crown of vertebrates, being essential for

the support and functional performance of teeth (Nanci 2024).

Among elasmobranchs, dentin tissue can be organized in three different patterns:
orthodont, osteodont, and pseudoosteodont (Ginter et al. 2010; Cuny et al. 2018; Jambura et al.
2018). In all histotypes, a layer of enameloid covers the teeth. Species with orthodontic dental
pattern have an open pulp cavity surrounded by orthodentin. In species characterized by the
osteodont histotype, the dental nucleus tends to be completely filled with osteodentin. In the
pseudoosteodont histotype, the tooth crown and base contain a large concentration of
osteodentin, but are surrounded by a thinner layer of orthodentin (see Zangerl et al. 1993, Fig.
3 a, b; Jambura et al. 2018, 2019, 2020). These histotypes may have developed from a
preferential evolutionary order, indicating that they supposedly originated from the
plesiomorphic pseudoosteodont pattern, which later became more complex, eventually shifting
to orthodont or osteodont (Li et al. 2022). However, few studies, especially with early-diverging
elasmobranchs, try to understand the diversity of types, revealing the dental patterns in fish
evolution (Thangadurai et al. 2024). This is particularly relevant for ecological and evolutionary
investigation of many extinct groups, such as Hybodontiformes sharks, considered a sister

group to Neoselachii (Maisey et al. 2004; Klug et al. 2009, 2010; Maisey 2011).

Hybodontiformes present two dental histotypes, the orthodont and the
pseudoosteodont (see Bottcher 2024). The early-diverging dental pattern was probably the
orthodont (Maisey 1987), which derives to pseudoosteodontic histotype, present in most species
of the group (Bottcher 2024). Several genera of the order remain without in-depth histological
investigations (Stumpf et al. 2021). The same applies to the species Priohybodus arambourgi.
Duffin (2001) identified the dental nucleus of this species as osteodont. Other studies further
focused only on the enameloid microstructure (see Duffin and Cuny, 2008; Enault et al. 2015;

Cuny et al. 2018). However, the dental histology of P. arambourgi still remains little explored.

The lack of detailed information on extinct Hybodontiformes, such as P. arambourgi,
demonstrates that gaps regarding the function and evolution of dental histological patterns may
still be filled, contributing to unveil ecological patterns, such as feeding mechanism, or the

phylogenetic history among Elasmobranchii evolution (Jambura et al. 2018; Thangadurai et al.
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2024). Although the three dental patterns are known, the literature on dental microstructure in
extinct shark orders remains scarce, especially for the Hybodontiformes. A more in-depth
investigation of primitive fossil sharks is important to fill the ancestral extension of tooth
histotypes in the phylogeny. In this context, the microstructural pattern represented in the teeth
of Priohybodus arambourgi is revisited in-depth, allowing comparisons between early-
divergent sharks and modern Neoselachii. Also, the here presented study brings a micro-

structural description, being used as a tool for ecological and evolutionary inferences.

2. Material and Methods
2.1 Studied Area and Geological Context

The material was collected in the municipality of Araci, Bahia, Northeastern Brazil.
The fossiliferous site is located in the Tucano Sul Basin, in strata of the Aliangca Formation

(Upper Jurassic) (Figure 1).
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FIGURE 1- Fossiliferous site of Priohybodus arambourgi (red dot), in the context of the Tucano Sul Basin.
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The Tucano Basin is part of the Reconcavo-Tucano-Jatoba (RTJ) Basins system. The
origin of these basins is attributed to the process of South American and African continental
separation, which occurred during the Cretaceous, contributing to the opening of the South
Atlantic Ocean and the formation of several sedimentary basins along the Brazilian east coast
(Guimaraes 2002; Costa et al. 2007). These basins include a vast paleodiversity, as they record
fossils from different geological eras, and are therefore suitable and fundamental for

paleontological studies.

The RTJ developed from an aborted intercontinental rifting, still around the Early
Cretaceous, over the cratonic lithosphere of Sao Francisco (Milani et al. 2007; Gordon et al.
2017). The sedimentary processes that affected this system are separated into four sequences,
all of which occurred during the Mesozoic. The pre-rift phase, most relevant for this study,
occurred during the Late Jurassic and its sediments are associated with Brotas Group
(Guimardes 2002; Milani et al. 2007). With ages defined between the Jurassic and Early
Cretaceous, this group is characterized by the composition of alluvial continental systems and
lacustrine and fluvio-eolian deposits. This stratigraphic sequence includes Alianga and Sergi

formations (Brito 1987; Guimaraes 2002; Milani et al. 2007).

The Alianga Formation represents deposits characterized by continental sedimentation
of shallow lakes, with a fluvial sedimentary incidence (de Aragjo et al. 2010; Silva et al. 2011).
The lithology of the Alianga Formation is marked by conglomerates and sandstones, shales with
brick-red tones, transitioning to siltstones, with plane-parallel, cross-bedded, and wavy
stratifications (Brito 1987; de Araujo et al. 2010). The Alianga Formation is divided into two
Members that diverge based on the present lithological features, being them: Boipeba and
Capianga. The Boipeba Member presents reddish medium sandstones, interbedding with
brown, subrounded, sometimes with cross-stratifications; meanwhile, the Capianga Member
presents reddish shales with intercalations of limestone, fine to silty sandstones (Brito 1987; Da
Rosa and Garcia 2000; Guimaraes 2002). This formation is associated with the Upper Jurassic
(Tithonian), based on records of non-marine ostracods (Brito 1987; Caixeta et al. 1994;

Guzman-Gonzalez et al. 2016; Almeida-Lima et al. 2022).

The geological characteristics of the studied area (Figure 1) demonstrate a reduced
vertical exposure, limiting the complete identification of the stratigraphic profile. The studied
outcrop is small and geologically characterized by non-divided Alianga Formation (Guimaraes

2002). At the top of the outcrop, the fossils are associated with calciferous sandstones, pebbles,



108

and clay intraclasts (Eltink et al. 2025). Possible lacustrine depositions for the locality can be
recognized by the intercalation of large reddish pelites with layers of sandstone. Although there
is no apparent member of the Alian¢a Formation in the area, the reddish color of the rocks,
associated with fossil evidence of fish fragments, suggests a correlation to the Capianga
Member. However, the presence of medium-grained, reddish sandstones, with a massive
structure or incipient flat parallel stratification, inserted at the base of the soil, indicates an

approximation to the fluvial deposits of the Boipeba Member (Eltink et al. 2025).

The outcrop represents a new paleofauna for the western margin of the Tucano Basin
(Eltink et al. 2018). The fossils found include numerous isolated teeth of Hybodontiformes such
as Planohybodus and Priohybodus (the latter being the most relevant for this research), several
Lepidotes-like scales and teeth, dipnoic dental plates, bone fragments of Mawsonia, teeth and

osteoderms of crocodyliforms, turtle fragments and coprolites indet. (Eltink et al. 2018, 2025).

2.2 Material Analyses

All P. arambourgi teeth are deposited in the scientific collection of the Paleontology
Laboratory (acronym LAPAL/SBF) at the Universidade Federal do Vale do Sao Francisco
(UNIVASF), Senhor do Bonfim, Bahia — Brazil. The collection reaches together more than 200
teeth of P. arambourgi, which vary between entire and fragmented fossils. These teeth are part

of the first record for the species in Brazil (Eltink et al. 2025).

The teeth of P. arambourgi are characterized as homodont (Duffin 2001; Cappetta
2012; Eltink et al. 2025) and have a multicuspid crown, composed of a larger, wide, triangular-
shaped central cusp, and smaller lateral cusps. These accessory cusps tend to gradually decrease
in size from the second pair onwards. All cusps possess serrated edges (Goodwin et al. 1999;
Perea et al. 2001; Duffin 2001; Cuny et al. 2004; Soto et al. 2012). Most teeth do not exhibit

roots (see Figure 2). For more detailed morphological information, see Eltink et al. (2025).
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FIGURE 2- General morphology of teeth Priohybodus arambourgi of the Alianga Formation, Upper Jurassic,
Northeastern Brazil. LAPAL/SBF-2-127 — (A) lingual view. (B) labial view. (C) side view. (D) occlusal view.
Scale: 5 mm.

The paleohistology is still widely used in the paleontological field due to its
investigative feasibility in fossil teeth (Zangerl et al. 1993; Cerda et al. 2020). For the
preparation of petrographic slides, the specimens were selected encompassing different parts of
the tooth (see below). The materials were embedded in epoxy resin (Redelease 2004) combined
with catalyst (Redelease 3154) in a 100:50 ratio, and sectioned in diamond-tipped blade on a
saw. The mounting-side of the sections were wet-ground using abrasive powders (silicon
carbide) of varying grain sizes, 220, 500, 1000 and on a glass plate, until the blocks were smooth
and without any grooves. The slides were produced using the methods suggested by Lamm

(2013) and Cerda et al. (2020).

For the microstructural dental identification, the slides were analyzed under
petrographic microscopy (BEL — model 12MP USB2.0). The photomicrography were taken
under normal light from specimens LAPAL/SBF 02-017, LAPAL/SBF 02-032, LAPAL/SBF
02-071 (with two identified dental samples, here denominated LAPAL/SBF 02-071-1 and
LAPAL/SBF 02-071-2), LAPAL/SBF 02-081 (divided into samples 02-081-1, 02-081-1A, and
02-081-1B), LAPAL/SBF 02-131, LAPAL/SBF 02-226B, and LAPAL/SBF 02-227A.

The scanning electron microscopy (SEM) aimed to investigate the composition of the
enameloid, as well as the differentiation of the crystallites, selecting the material: LAPAL/SBF
02-032, LAPAL/SBF 02-071, LAPAL/SBF 02-081-1, LAPAL/SBF 02-229, LAPAL/SBF 02-
238, and LAPAL/SBF 02-239. The images of scanning electron microscopy (SEM) analysis
used a JEOL JSM-6390LYV, at the Instituto Gongalo Moniz, Fundagao Oswaldo Cruz (Fiocruz),
Salvador/BA. Images were obtained with a resolution of 3 nm at 30Kv (high vacuum) and 4

nm at 30Kv (low vacuum).
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There is great complexity and nomenclatural variation of dental tissues for
Chondrichthyes, and some structures are still controversial concerning of terms. This is mainly
due the similarity between dentin and bone, which must be frequently compared (Smith and
Sansom 2000). The terminological basis of the teeth structures used in this research followed
several works such as Radinsky (1961), Zangerl et al. (1993) and Laurini (2010) for
microstructural and nomenclatural definitions, as well as more recent studies, such as Jambura
et al. (2018, 2019, 2020). We also considered Enault et al. (2015) and Cuny et al. (2018) for

understanding the enameloid.

3. Results
3.1 Histological Description

The teeth of P. arambourgi reveal two layers of dentin: an osteodentin (trabecular
dentin) that composes a large part of the base of the crown and cusps, and a less concentrated
layer of orthodentine, which is deposited externally to the osteodentin, at the height of the cusps
(Figures 3 and 4). These basic dental characteristics observed in P. arambourgi imply a
pseudoosteodont histotype (sensu Jambura et al. 2018), and corroborate the previously
observation of Duffin (2001), when describing P. arambourgi (specimen P65461), in which a

higher concentration of osteodentin was identified in the tooth crown.

A thin layer of enameloid covers the surface of the tooth. Enameloid is distinguished
from other tissues by a homogeneous, dense, and compact appearance, with a thin thickness
and a semi-transparent pattern (Figure 3A) (Laurini 2010). Due to its compact nature, there is
no presence of vascular channels in enameloid, although tiny channels appear to be dentinal
tubules (see SEM analysis ahead). Enameloid deposition seems to be uniform, with the apex of

the cusps showing a thickening of this layer.

Below the enameloid, there is the first layer of dentin, orthodentine (Figure 3B). This
tissue is thicker than the enameloid, being quite characteristic due to the large concentration of
dentinal tubules, which, distributed in parallel, have extensive projections of fibers known as
Tome's fibers (sensu Zangerl et al. 1993). The ramifications of fibers extend distally to near the
enameloid, sometimes appearing to enter this outermost layer. Both dentinal tubules and Tome's
fibers contribute to the formation of dentin, extending odontoblastic processes into internal
regions of the enameloid (Zangerl et al. 1993; Hoffman et al. 2016). Additionally, the tubules

are also composed of dentinal fluids and nerve fibers (Carlson 1990). These characteristics
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demonstrate how these structures play a fundamental role in the functionality and effectiveness
of teeth. In the teeth of Hybodontiformes, a pallial dentin may be deposited at the limit between
the enameloid and dentin (see Radinsky 1961; Maisey 1987; Bhat et al. 2018). However, it is

not clear for teeth P. arambourgi the presence or some distinction as such.

FIGURE 3. Tooth sections of Priohybodus arambourgi from the Alianca Formation. (A) LAPAL/SBF 02-081-
1B - enameloid in longitudinal section, 40x magnification. (B) LAPAL/SBF 02-071-1 - details of the enameloid
and orthodentine in longitudinal section, 40x magnification. Abbreviations: DT, dentinal tubules; EN, enameloid;
OR, orthodentine.

In P. arambourgi and dental core is composed of the second dentin, the osteodentin.
With a porous aspect, the osteodentin bears numerous and dispersed vascular channels, without
uniform distribution or defined sizes (Figure 4A). These channels extend from the tooth base
toward the coronal apex, and sometimes enter the orthodentine. In some central vascular
channels, it is possible to observe layers of circumvascular dentins, in which one is inserted
closer to the vascular canal, with a darker coloring, and another more external one, which
integrates with the interdenteonal tissue (Figure 4B). Such dentin deposition shows that along
tooth development there was a kind of relationship in the formation of dentin (odontoblasts)

and vascular channels, as observed in Neopterygii teeth of genus Sargodon (Andreev 2011).

Externally to the vascular channels, continuous, well-defined and organized layers are
observed, constituting the denteons (Figure 4B). The dentinal tubules are disperse and extend
across these layers. Although denteons are related to primary osteons found exclusively in
compact bones, in the dental matrix, they can be formed through the deposition of dentin in
additions of mineralized collagen layers (Zangerl et al. 1993; Pretto et al. 2014; Thangadurai et
al. 2021, 2024). Between each denteon, the deposition of an interdenteonal tissue is noticeable,
although P. arambourgi has a low concentration due close proximity between each of the

denteons (Figure 4C). In some fishes, Thangadurai et al. (2021, 2024) report that interdental
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matrix is constituted of collagen fibers with different diameters, such as seen in Anarhichas

lupus.

Furthermore, the interdenteonal tissue, some ramifications, similar to the filaments of
the dentinal tubules, were observed distributed throughout the osteodentin tissue, probably
being projections of these tubules (Zangerl et al. 1993). These ramifications are located close
to the base of the tooth and extend towards the orthodentine. At the interface of this last dentin,
the LAPAL/SBF 02-226B specimen showed a large concentration of several denteons (Figure
4D).

0.500 mm

FIGURE 4. Tooth sections of Priohybodus arambourgi from the Alianca Formation. (A) LAPAL/SBF 02-081-
1A — arrows indicate vascular channels in osteodentin in longitudinal section, 5x magnification. (B) LAPAL/SBF
02-226B — denteon structure (circle), composed of a vascular channel surrounded by two circumvascular dentins
in longitudinal section, 40x magnification. (C) LAPAL/SBF 02-081-1A — deposition of interdenteonal tissue
(arrow) between denteons (circles) in longitudinal section, 10x magnification. (D) LAPAL/SBF 02-226B —
denteons close to orthodentine in longitudinal court, 40x magnification. Abbreviations: D.CV, circumvascular
dentin; DE, denteons; EN, enameloid; IN, interdenteonal tissue; OR, orthodentine; OS, osteodentin; VC, vascular
channel.
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Dentinal tubules are distributed around the vascular canals, forming thin, short and
straight fibers that cross both circumvascular dentins (Figure 5A). It is noteworthy that the
dentinal tubules found in this tissue have a much lower density when compared to those
concentrated in orthodentin. These latter characteristics were described for the dentinal tubules
present in the osteodentin of the root in Galeocerdo cuvier (Moyer and Bemis 2017). Dentinal
tubules close to the vascular channels were also observed in longitudinal sections in more
peripheral regions, forming clusters (Figure 5B). These tubules appear to have a preferential
organization and cross the interdenteonal tissue, which is highly concentrated in the
LAPAL/SBF 02-032 as anastomosed channels, showing a strong resemblance to with the
external ramifications of the dentinal tubules found in the ray Mpyliobatis sp., being
characteristic to elasmobranchs in general (see Zangerl et al. 1993, Fig. 4 B). Below this dense
connective network, it was possible to identify some probable small denteons and/or vascular
channels (Figure 5B). The denticles on the cutting edge are composed of two tissues, the
enameloid and the orthodentin, and are present along the central cusp and lateral cusps in the
section of LAPAL/SBF 02-131, showing a variation in enameloid thickness, possibly resulting
from ante-mortem wear (Figure 5C) (Eltink et al. 2025). Several fractures cross the dental
layers, possibly related to taphonomic processes. Throughout fossilization, these fractures
would have been filled with some type of surrounding mineral, commonly iron or manganese
oxides (Figure 5D) (Bao et al. 1998). On the other hand, these fissures may be associated with

tooth preparation and not necessarily with taphonomic processes.
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FIGURE 5. Tooth sections of Priohybodus arambourgi from the Alianga Formation. (A) LAPAL/SBF 02-017 -
denteon with vascular canal and dentinal tubules in transversal section, 40x magnification. (B) LAPAL/SBF 02-
032 - external ramifications of the dentinal tubules (yellow arrows) and interdenteonal tissue in longitudinal
section, 40x magnification. (C) LAPAL/SBF 02-131 - denticles on the cutting edge of the lateral cusp in section
in the longitudinal plane of the tooth, 10x magnification. (D) LAPAL/SBF 02-227A - fractures in dental tissues in
transversal section, with 10x magnification. Abbreviations: DE, denteon; DN, denticles; DT, dentinal tubules; FT,
fractures; IN, interdenonal tissue; VC, vascular channel.

3.2 Scanning Electron Microscopy (SEM) Analysis

Through Scanning Electron Microscopy (SEM), the pseudoosteodont pattern is
corroborated by differentiating the three mineralized enameloid, orthodentine, and
osteodentine. Structurally, the enameloid is composed of two well-defined units. In areas close
to the cutting edge, the fluorapatite crystallites form a perpendicularly disposed structure
(Figure 6A). The same perpendicularity was evidenced in the enameloid of the P. arambourgi,
found in the specimen from Tunisia (Duffin and Cuny, 2008). However, in other areas, such as
the median and underlying regions of the tooth, thin and elongated individual crystallites are
discernible in a random arrangement, without any defined orientation (Figure 6B). The
crystallites are densely distributed, without significant spacing between them (Figure 6C). It
supports the characteristics of a compactness in the enameloid of P. arambourgi (Duffin and

Cuny, 2008).
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The only structure that separates the crystallites are openings remnants of channels
and/or collagen fibers that scattered on the enameloid surface, forming a dense network
throughout this tissue (Figure 6B, C). These channels are responsible for odontoblastic
depositions and have been previously found in the enameloid of other Hybodontiformes, such
as Hybodus nebraskensis, Protacrodus serra, and an unidentified hybodontiform from
Pennsylvania, mainly passing through the dentine-enameloid junction, reaching the enameloid
(Gillis and Donoghue 2007; Hoffman et al. 2016). It demonstrates that cellular extensions reach
the enameloid layer, establishing a link between the odontoblasts and the internal tissues of the
tooth (Ripa et al. 1972; Sasagawa 2002). The evidence of dentinal tubules on the enameloid,
forming a kind of porosity in the tissue, is associated with the random distribution fluorapatite
crystallites (Figure 6C, D). On the other hand, the regions where the tubules are absent, the
enameloid appear more compact due to the perpendicular organization of the crystallites,

especially close to the cutting edge serrations (Figure 6D).

FIGURE 6. Scanning electron microscopy (SEM) of the teeth of Priohybodus arambourgi from the Alianca
Formation. (A) LAPAL/SBF 02-081-1 — fluorapatite crystallites layer perpendicular to the apex of the tooth cusp
(black square). LAPAL/SBF 02-229 - (B) details of the junction of individual fluorapatite crystallites randomly
distributed (white arrow). (C) tooth surface and openings of the dentinal tubules. (D) porosity in the enameloid
between the denticles (white arrow) associated with randomly distributed crystallites (light gray surface) and
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perpendicular orientation of the crystallites at the apex of the cutting serrations (darker gray surface).
Abbreviations: DT, dentinal tubules; PE, porosity in the enameloid.

The micro-scratches are distributed on the enameloid surface, becoming denser in
regions closer to cutting serrations (Figure 7A, B). These marks are clearly distinguished from
fractures by present features of being coarse, short, irregularly dispersed and reduced spaced
(LAPAL/SBF 02-229 and LAPAL/SBF 02-239), which showed ante-mortem tooth wear,
especially in the apical region of the central cusp, reinforcing the idea that micro-scratches
resulted from the type of diet of this species with singular enameloid structure (Eltink et al.
2025). Wear patterns and erosion zones are also observed at the apex of modern shark teeth,
such as in the enameloid layers of the Port Jackson shark (Heterodontus portusjacksoni) (Amini

et al. 2020; Paredes-Aliaga et al. 2024).

In the orthodentin, fiber extensions originating from the dentinal tubules are parallel,
projecting toward the enameloid, with varying sizes, confirming the presence of odontoblastic
processes in the enameloid (Figure 7C). In the osteodentin, the vascular channels decrease in
quantity and size as they approach the orthodentine. Centrally, the larger canals performed an
important function by accommodating and bifurcating the blood vessels to other smaller
channels, nourishing and maintaining tooth vitality (Moyer et al. 2015). Furthermore, tiny

dentinal tubules or their remnants were noticed around the vascular channels (Figure 7D).
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FIGURE 7. Scanning electron microscopy (SEM) of the teeth of Priohybodus arambourgi from the Alianca
Formation. (A) LAPAL/SBF 02-229 - micro-scratches on the enameloid surface. (B) LAPAL/SBF 02-239 - micro-
scratches close to cutting serrations. (C) LAPAL/SBF 02-071-1 — longitudinal section observed in SEM, showing
delimitations (variations in gray tone) of all tissues in the tooth with magnification of dentinal tubules in
orthodentine (dotted square). (D) LAPAL/SBF 02-032 - longitudinal section view of SEM, showing vascular canal
and adjacent dentinal tubules (white arrows). Abbreviations: DT, dentinal tubules; EN, enameloid; OR,
orthodentine; OS, osteodentin; VC, vascular channel.

4. Discussion
4.1 An evolutionary context for the dental pattern of Priohybodus arambourgi

The first evolutionary stages within the group of primitive vertebrates, especially fish,
are marked by a wide variety of dental tissues (Smith and Sansom 2000; Thangadurai et al.
2024). In this sense, it is likely to assume that the evolutionary path of Elasmobranchii,
including Hybodontiformes, has followed a similar dental histological variation, with apparent
divergences between lineages and respective species over time (Jambura et al. 2020;

Thangadurai et al. 2024).

For known taxa of the most early-divergent orders, such as Cladoselachiformes and
Symmoriiformes, both dated to the Late Devonian (Ginter et al. 2010), the dental microstructure

of Cladoselache kepleri (Cladoselachiforms) contains orthodentine in the tooth core, while the
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taxon Akmonistion zangerli (Symmoriiformes) presents a deposition of orthodentine in the
tooth nucleus, but with osteodentin in low concentration (Gillis and Donoghue 2007). However,
the teeth of Celtiberina maderi and Leonodus carlsi, both from the Early Devonian, were not
initially described with a significant presence of orthodentine in the dental core, but with large
concentrations of dentinal tubules between the enameloid and dentin, suggesting the possible
presence of this form of dentin (orthodentine). Furthermore, just C. maderi was described with
pallial dentin surrounding osteodentin. In both species, osteodentin is inserted at the base of the
tooth (Botella et al. 2009a; Martinez-Pérez et al. 2018, Fig. 2, 3). Later, the teeth of L. carlsi
were finally identified with the presence of orthodentine, deposited between the enameloid and
the osteodentine (Botella et al. 2009b, Fig. 5). These characteristics demonstrate that the high
concentration of dentinal tubules in this region may be an indicative of this tissue. Thus, this
dental evidence points to a likely pseudoosteodont pattern for these more basal shark-like

Elasmobranchii.

Xenacanthiformes sharks have a strong presence of orthodontic tissue in the dental
microstructure, surrounding the pulp cavity present in the cusps. Osteodentin occurs in lower
quantities, normally distributed at the base, but can reach the cusps (see Johnson 2003; Pauliv
et al. 2014; Singh et al. 2020). Some species of Ctenacanthiformes have osteodentin and
orthodentine distributed in the crown, and osteodentin at the base of the tooth (see Hampe and
Long, 1999, Table 1; Gillis and Donoghue 2007). Most of these groups have a thin layer of
enameloid on the tooth surface. Evolutionarily, it is not clear what is primitive in the state of
transformations of teeth patterns among these orders of basal divergence. Species from the
Lower and Upper Devonian strata have a dental histotype that resembles pseudoosteodont.
However, based on histological comparisons raised by Maisey (1987), Paleozoic sharks present
characters that better approximate the orthodontic or tubular “bradiodon” pattern. In fact, in
these sharks, the dental crown often presents a concentration of orthodontic tissue, in which
growth lines and dentinal tubules can be observed (Ginter et al. 2010). These lines are not seen

in P. arambourgi.

The dental tissues of P. arambourgi were identified and classified as pseudoosteodont.
The primitive pattern for Hybodontiformes sharks does not include osteodentin in the crown.
Studies on teeth of sharks of this group (and on recent sharks) demonstrate that the histology
patterns have little variation, although reflecting evolutionary trend, and the probable changes
would be a source to phylogenetic explanations (Maisey 1987). The plesiomorphic histotype

for the group would be orthodont, observed in genera such as Polyacrodus, Lonchidion, and
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Palaeobates (Maisey 1987). However, Polyacrodus polycyphus would exhibit a higher
concentration of orthodentine, more than other Hybodontiformes, with osteodentine deposition
also present, and thus the taxon possess a pseudoosteodont dental pattern (Bottcher 2024).
Lonchidion also presents a great thickness in the orthodentine, similar to Polyacrodus. In
Palaeobates, a pulp cavity is present, and radiating from its external parts several elongated

dentinal tubules (Patterson 1966).

If the orthodontic histotype is the plesiomorphic one for the Hybodontiformes, the
pseudoosteodont and osteodont patterns would, therefore, be considered derived conditions, as
occurs in Hybodus, Acrodus and even in Neoselachii groups, such as the Lamniformes
(Radinsky 1961; Maisey 1987; Jambura et al. 2019). However, there is still a great confusion
regarding the classification of the histological patterns of Hybodontiformes and their probable
taxonomic implications. For example, basal forms like Protacrodus serra and Crassodus reifi,
have an orthodontic and pseudoosteodont dentition, respectively (Gillis and Donoghue 2007;
Maisch and Matzke 2016). Additionally, the histological variations within crown
elasmobranchs are still not well understood, once the dental microstructural patterns are not
restricted to morphology or specific lineages (Jambura et al. 2018). Examples of histological
variations are observed even within taxa, as in Lissodus angulatus, which presents two dental
patterns for this single taxon, and in Pristrisodus tikiensis, whose teeth are composed of a layer
of enameloid, a high concentration of orthodentine, a low distribution of osteodentine, and
eventually a small pulp cavity (Blazejowski 2004; Bhat et al. 2018), indicating a possible

transition from the orthodontic to the pseudoosteodont pattern.

For several teeth of Hybodontiformes, the predominance of osteodentin led to the
classification of the previously called osteodont pattern, including P. arambourgi (Radinsky
1961; Duffin 2001). However, part of these teeth are composed of both types of dentin
(orthodentine and osteodentin) (see Maisch and Matzke 2016; Jambura et al. 2019; Bottcher
2024 and references therein). Therefore, they are classified as pseudoosteodonts (sensu Jambura
et al. 2018). According to Bottcher (2024), the orthodontic and pseudoosteodontic dental
patterns (sensu Jambura et al. 2018) are the only ones recognized within Hybodontiformes. In
general, previous authors seem to recognize, along with osteodentin, some orthodontic structure
in the dentition of Hybodontiformes, avoiding a clear distinction of orthodentine by using the

term "pallial dentin" (see Radinsky 1961; Patterson 1966).
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Considering the dental development process, pallial dentin is a form of orthodentine
itself, being identified by few depositions of dentinal tubules, however, it differs from classical
orthodentin, which is identified by a greater concentration of tubules (Johnson, 1981). Indeed,
Ginter et al. (2010) describe pallial dentin as a modification of orthodentine, present exclusively
in more superficial regions of the tooth, not reaching or surpassing the enameloid. In this sense,
comprehending pallial dentin as equivalent to orthodentine, several genera may have identified
as pseudoosteodonts, among them Asteracanthus, Acrodus, Heterodontus (a modern
Heterodontiform shark whose features resemble those of Hybodontiformes) (Radinsky 1961;
Maisey 1987 and references therein). In fact, Acrodus presents a histological pattern similar to
the pseudoosteodont teeth of C. reifi (Maisch and Matzke 2016). The pseudoosteodont pattern
is also confirmed in the species Acrodus gaillardoti (see Bottcher 2024, Fig. 1b—c).
Furthermore, Cuny et al. (2004) characterized Tribodus tunisiensis like osteodont. The authors
did not mention further details about the tissues, but it might be orthodentine, or pallial dentin,
since Tribodus is supposedly phylogenetically associated with Acrodus and Asteracanthus
(Coates and Gess 2007). The same histotype is also found in teeth of P. polycyphus, as
previously mentioned, and also in Lissodus minimus (Bottcher 2024). Pallial dentin, as
described in Hybodus from the Early Jurassic, contains a large quantity of short and straight
dentinal tubules (Radinsky 1961, plate 3), being a typical characteristic of orthodentine. Finally,
it is evident that the majority of Hybodontiformes sharks have a pseudoosteodont pattern
(Bottcher 2024). In P. arambourgi, the presence of pallial dentin was not identified, only a large
concentration of dentinal tubules and prolongations strands of fibers originating from these
tubules that extend close to the enameloid, typical of common orthodentine. No other study has
detailed the histology for the genus, corroborating (or not) the absence of the pallial dentin.
Here, in all tooth sections the same structures is present without any type of microstructural

variation.

Demonstrating that dental histotypes provide an efficient ecological performance, and
are not exclusively limited to elasmobranchs, a study revealed that the pseudoosteodont dental
pattern is also found in the teeth of other fish, such as Trichiurus lepturus (order Perciformes,
family Trichiuridae), popularly known as swordfish, this species has a wide spatial distribution
(Bittar et al. 2008; De la Cruz-Torres et al. 2014; Tang et al. 2022). In this species, the
orthodentine is characterized by elevated resistance to stress, while osteodentine has an
important role in distribution of energy. These characteristics would act as support of high

feeding pressures (Tang et al. 2022). Regarding the development and dental microstructural
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organization, Johnson (1981) suggests that histological characteristics, in part, may be related
with external morphology and possible tooth function (see Radinsky 1961). Furthermore,
Johnson (1981) also observed differences in the pattern of orthodentine in species of
Polyacrodus, and may also indicate some type of relationship with the degree of dental
heterodonty and homodonty. The dental histological variations are apparently found in species
with elevated degrees of heterodonty, as occurs in Polyacrodus wichitaensis (Johnson 1981).
The teeth of P. arambourgi would present less histological alteration as they exhibit a strong

degree of homodonty (Duffin 2001; Cappetta 2012; Eltink et al. 2025).

The pseudoosteodont pattern is commonly observed in the most of the modern sharks,
being likely the ancestral state of the Neoselachii and shared with Hybodontiformes (Jambura
et al. 2020; Li et al. 2022). The Lamniformes (excluding Cetorhinus maximus), have only
osteodentin in the tooth, being designated as the only osteodonts sensu stricto. Thus, this
derived histotype must have evolved only in Lamniformes (Moyer et al. 2015; Schnetz et al.
2016; Jambura et al. 2019), and should be applied exclusively to the group (Jambura et al. 2018,
2019). In a broader evolutionary understanding, a large concentration of osteodentine is also
observed in Dasyatidae rays that present diminutive teeth (Cappetta 2012), indicating a
homoplastic pattern in the context of Neoselachii. It is likely to assume that pseudoosteodont
pattern provided adaptive advantage within the orders, allowing most current and fossil sharks

to present this trait, so widely distributed across the phylogeny (Jambura et al. 2019, 2020).

4.2 Enameloid of Priohybodus arambourgi

During the Mesozoic, the radiation of modern elasmobranchs reached a largely
variation of lifestyles (Reif 1973). The configuration of enameloid underwent profound
modifications during this period. A characteristic observed in Neoselachian sharks was a
structure of dental enameloid which provided a greater resistance to flexion and compression
of the tooth, being distinguished into three specific layers: Shiny Layer Enameloid (SLE),
Parallel Bundled Enameloid (PBE), and Tangle Bundled Enameloid (TBE) (Reif 1973). This
new microstructural organization of crystallites in three layers in the Neoselachii enameloid

represent a marked synapomorphy for the group (Enault et al. 2015).

Considering the enameloid in three layers, a new terminology has currently been
proposed for these types of structures, which becomes divided into two main units: the SCE

unit (Single Crystallite Enameloid), previously defined for non-neoselachian sharks, which
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includes the SLE layer, as both do not differ structurally; and the BCE unit (Bundled Crystallite
Enameloid), which comprises the PBE and TBE components respectively, without altering their
definitions. Furthermore, a new component has been introduced, the RBE (Radial Bundled

Enameloid), in which the crystallites are arranged perpendicularly to the tooth surface (Enault

etal. 2015).

A comparison of the enameloid microstructure of P. arambourgi with some non-
neoselachian sharks demonstrates a significant differences. Early divergent chondrichthyans
two basal forms from the Lower Devonian of Spain, Leonodus carlsi and Celtiberina maderi
demonstrated a monolayer enameloid (SCE), with no addition differentiation. In L. carlsi, many
dentinal tubules reach and surpass the enameloid. In C. maderi, although the individual
crystallites of enameloid are barely perceptible, dentinal tubules are also observed at the
enameloid/dentin junction (Botella et al. 2009a). A significant part of xenacanthids do not have
enameloid, like the genera Diplodoselache, Orthacanthus, Xenacanthus, Plicatodus (see
Hampe and Long 1999; Gillis and Donoghue 2007), differing from other representatives, such
as Xenacanthus ragonhai from the Rio do Rasto Formation (Middle/Upper Permian) which

presents enameloid, however, without more specific details of this fabric (Pauliv et al. 2014).

Dental evidence of Ctenacanthiformes, such as Neosaivodus flagstaffensis from the
Middle Permian, demonstrates an enameloid separated into two units, a superficial random
crystallites, resembling the SCE (Single Crystallite Enamelloid), and internal parallel bundles,
similar to the PBE (Parallel Bundled Enamelloid) (Guinot et al. 2013). Neoselachii species from
the Middle Triassic also exhibit structural differentiation in the enameloid. In Mucrovenator
minimus and Rhomaleodus budurovi, for example, only the SLE and the PBE component are
identified within the tissue, with the probable absence of the TBE component (Cuny et al. 2001;
Andreev and Cuny 2012). In sum, these observations may indicate the initial presence of an
enameloid, followed by its loss or wear in specific species and/or groups, such as some
xenacanthids. In addition, changes in the organization of crystallites is observed in
Ctenacanthiformes, or the absence of certain components, as occurs in some early Neoselachii.
These findings demonstrate the complexity of understanding the evolution of enameloid within

early-divergent orders (Enault et al. 2015).

Among the Hybodontiformes, species such as Hybodus nebraskensis and Protacrodus
serra, do not present any type of defined crystallite organization, occurring an extension of

odontoblastic processes to the adjacency of the enameloid (Gillis and Donoghue 2007). In P.
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arambourgi is observed that the dentinal tubules surpass the limits of the dentin/enameloid
junction (Figure 6B, C), as seen in other Hybodontiformes, including Heteroptychodus
steinmanni and Asteracanthus sp. (Enault et al. 2015). This characteristic appears to be common

within the Hybodontiformes group and other sharks (Kemp 1999).

It is evident that for some species of extinct orders, such as Ctenacanthiformes and
Hybodontiformes, the enameloid is not limited only to a SCE unit (Enault et al. 2015).
Especially for Hybodontiformes, the perpendicularity of the crystallites towards the surface of
the tooth crown seems to be a common character. In some cases, there are two discernible units:
one inserted in the surface area of the tooth containing dispersed crystallites (SCE) and one
internal, where these crystallites would be arranged perpendicularly to the tooth surface,
corresponding a kind of RBE (Radial Bundled Enameloid) component (Enault et al. 2015). The
bundles do not form a well-defined structure within the group (Enault et al. 2015; Cuny et al.

2018).

Regarding the type of enameloid, species such as Polyacrodus tregoi and
Omanoselache bucheri possess up to two defined units in the SCE enameloid, the superficial
region contains more compact crystallites, while the internal portion is identified by crystallites
grouped in perpendicular bundles (Cuny et al. 2001). This organization differs from that of P.
arambourgi, in which enameloid microstructure presents external crystallites oriented
perpendicular to the surface, mainly at the height of the cutting edges, and internal regions are
arranged randomly, without any type of grouping in bundles. It resembles Thaiodus ruchae and
Carcharopsis prototypus, in which this configuration of the enameloid, especially the
compaction of the crystallites, seems to confer greater resistance of the tooth and efficiency in
relation to feeding (Duffin and Cuny 2008). In P. arambourgi from the Alianca Formation, the
randomness in the arrangement of the internal crystallites appears to extend even close to the
cutting serrations (see Figure 6 C, D). Furthermore, the individual fluorapatite crystallites in P.
arambourgi present a greater length, approaching up to 2 pm, when compared to C. prototypus
and 7. ruchae (see Duffin and Cuny 2008), which may indicate some type of adaptive

relationship of the species.

According to Duffin and Cuny (2008) and Enault et al. (2015), the enameloid of P.
arambourgi is constituted only of single crystallite (SCE), with significant modifications in
these crystallites, such as the compaction and perpendicularity to the tooth surface. This

enameloid configuration may be related to shape and function performed by high and pointed



124

teeth. Occasionally, P. arambourgi have a reduction or disappearance of the RBE component
of the microstructure (Cuny et al. 2018). The structural modification in the enameloid of the
Hybodontiformes is also observed in large and crushing teeth, such as those of Asteracanthus
and Heteroptychodus, which are characterized by a marked penetration of dentinal tubules into
the enameloid (Enault et al. 2015; Cuny et al. 2018). For the enameloid of these sharks, the
presence of dentinal tubules appears to influence, or somehow interfere, in the internal
microstructural organization of the bundles in the BCE unit, resulting in the replacement of the
RBE component by entangled bundles, thus forming the TBE component (Cuny et al. 2018).
However, the tubules alone are not responsible for the definition of this component, because
morphological characteristics, such as tooth size, can also help the structure and organization

of the bundles within the enameloid (Cuny et al. 2018).

The enameloid of P. arambourgi is constituted of two differentiated units, and not
necessarily just a modified random of single crystallites (SCE). Considering the wide
distribution of dentinal tubules and the disorganization of crystallites observed in P.
arambourgi (Figure 6 B, C), we suggest that the internal unit of P. arambourgi may correspond
to the TBE component, similar to that previously observed teeth for crushing. Externally, the
species may possess a modified SCE. Therefore, the enameloid of P. arambourgi somehow
resembles that of Hybodontiformes, with adaptive feeding for crushing the prey, instead of
expected pattern with high-cusped and serrated teeth observed in forms with complex

enameloid, such as the Lamniformes and advanced Carcharhiniformes.

4.3 Feeding Inference of Priohybodus arambourgi

A large number of the species belonging to the genus Hybodus present the general
morphology of the teeth characterized by a broad, triangular cusp, presupposing an adaptation
for tearing and cutting their prey (Radinsky 1961). However, Hybodus did not posse denticles
in these cutting edges. Among the Hybodontiformes, the appearance of cutting serrations refers
to the Late Jurassic and Early Cretaceous (Cuny et al. 2008). Only four lineages acquired this
type of dentition in a short temporal interval, and they are even morphologically quite varied.
Three of these lineages (Thaiodus, Pororhiza and Mukdahanodus) possess serrated teeth, but
with low profile dentition, indicating a possible diet oriented towards carcasses and animals
with carapaces (Cuny et al. 2008, 2009). On the other hand, P. arambourgi was the first to
present serrations, with a morphology of high cusps, a character that somehow bear similarity

with modern sharks (Cuny et al. 2009; Eltink et al. 2025). These morphological structures of
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the teeth would be an indication of diet consisting of large and soft prey (Cuny et al. 2008,
2009). The cutting serrations and adaptable diets has been discussed by Duffin (2001). In
Neoselachii, the serrations act as an efficient mechanism for predation of organisms that have
more vulnerable tissues, such as those made up of soft tissue. Thus, it would not be possible to
include species with thicker and robust body scales, such as Lepidotes and semionotiforms, in
the diet of P. arambourgi (Duffin 2001; Perea et al. 2001). On the other hand, the scratches and
wear found on the specimens (LAPAL/SBF 02-229 and LAPAL/SBF 02-239) diverge from this
initial idea (Figure 6, 7). Although taphonomic and preparatory alterations must be taken into
account in fossil specimens (Paredes Aliaga et al. 2024), the observations of Eltink et al. (2025)
indicated that morphometric variations in the dental wear of the central cusp of P. arambourgi

are likely a reflection of its dietary preference eventually including more rigid diet.

Teeth of Planohybodus, a Hybodontiformes, is somehow similar to that of P.
arambourgi, but with little or no presence of cutting serrations (Underwood and Rees 2002;
Rees and Underwood 2008). Planohybodus teeth were found together with an internal mold of
ammonite (Orthaspidoceras) (Vullo 2011). Furthermore, the only Planohybodus tooth
preserved in the mold had damage to the coronal apex. Based on these features, Vullo (2011)
suggests that Planohybodus may have included Orthaspidoceras in its diet, as well as other
more rigid prey species (Vullo 2011). Additionally, Paredes Aliaga et al. (2024) analyzed dental
microwear in extant and extinct sharks in different trophic categories, namely piscivores,
generalists, and durophages, finding that fossil the teeth of Hybodus plicatilis fall into the
category of generalist taxa. Therefore, harder organisms could have composed the diet of this
species. In this sense, as suggested by Eltink et al. (2025), other types of diets for P. arambourgi
would be expected as a possible more generalist. With a body size inferred as 1.5m to 4 m in
length, P. arambourgi was probably a top aquatic predator (Perea et al. 2001; Cuny et al. 2004;
Eltink et al. 2025). For the Alianca Formation, scales and teeth of Lepidotes were found
extensively composing the faunal diversity of the study area, which may be one of the prey for

the species (Eltink et al. 2018).

The scratches and wear found in the teeth of P. arambourgi can be explained by the
forces exerted during predation, generating damage to the microstructure and dental
morphology (Figure 7A, B). It may affect the external parts of the tooth, such as the enameloid,
especially for a species with sharper teeth, which result in wear and deterioration of dental
tissues (Amini et al. 2020). This wear pattern also applies to the dentition of modern sharks (see

Paredes Aliaga et al. 2024; Amini et al. 2020). In species that feed on harder prey, such as the
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Port Jackson shark, teeth in use or post-functional exhibit apical wear. In the microstructure,
this is evidenced by chipping in the outer enameloid and smooth microcracks and erosions in
the inner enameloid. These less damaging characteristics of teeth appear to be related to the
organization of crystallites in the enameloid, favoring a controlled wear pattern that does not

significantly compromise their function (Amini et al. 2020).

In fossil species, Greif et al. (2025) investigated and concluded that wear on the cusp
apex of Ctenacanthus concinnus (Ctenacanthiformes) teeth results from higher stress
concentrations when piercing harder prey. Furthermore, damage to shark teeth can occur
locally, when the force is concentrated at specific points during head movements, or more
broadly, affecting the tooth as a whole, when the force dissipates along the labial and lingual
directions. In C. concinnus, vertical scratches on the coronal apex suggest prey capture by upper
teeth. Horizontal scratches in regions farther from the apex indicate the consumption of larger
prey, cut with the aid of lateral head movements. These characteristics in the dentition point to
an opportunistic diet, consisting of organisms with shells and bones (Greif et al. 2025). Based
on these studies, it is clear that tooth wear, as well as micro- or macro-scratches, may reflect
diet and mechanical force applied during predation. In this sense, Cuny et al. (2018) highlight
that teeth with high crowns are more susceptible to force than those with lower crowns, which

consequently implies greater damage.

Assuming a variation in the diet of P. arambourgi, which included harder body prey,
capable of damaging the dental microstructure, a strategy to minimize the suffered impact in
the teeth would undergo through changes in the outer layer, such as the enameloid. It reduces
the probability of dental damage internally, resulting from a mutual evolution between
predators and prey (Amini et al. 2020). Emerging as an apparatus that allowed greater strength
and resistance to the teeth, the appearance of three-layered enameloid is known exclusively for
the Neoselachii (Reif 1973). When these three layers of enameloid are not present in serrated
fossil teeth, the crystallites inserted in this tissue apparently become more compact, which
would meet the needs of resistance to stress required by diets (Duffin and Cuny 2008). In
addition, fluorapatite crystallites begin to organize perpendicularly to the tooth surface, a
characteristic present in several genera, such as Egertonodus, Hybodus, Planohybodus, among
others (Cuny et al. 2018). P. arambourgi shares this grouping of fluorapatite crystallites
forming perpendicular structures close to the tooth surface (see Figure 6A). However, P.
arambourgi would present a feeding strategy aimed to prey with a more rigid body, having

more rudimentary dental attributes of the enameloid microstructure, such as probably the SCE,
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which leads to the presence of extensive areas of apical wear in the tooth crown, contributing
to a loss of enameloid, and consequent exposure of the innermost dentin layer, as observed by

Eltink et al. (2025).

5. Conclusions

Deepening the knowledge about the microanatomy of hybodontiform teeth, P.
arambourgi, histological analyses and scanning electron microscopy (SEM) corroborated a
pseudoosteodont dental histotype, instead of the traditional osteodont pattern, as previously
presumed. The pseudoosteodont histotype occurs in several crown morphologies of
Hybodontiformes teeth (Bottcher, 2024). This histotype appears to be widely distributed among
the species of the group (Bottcher, 2024), and several ones identified as having pallial dentin

followed by an osteodentin are also classified as pseudoosteodonts.

The enameloid appears to be adjusted to the external dental morphology of the species,
responding in an efficient manner to the types of diet inferred in its evolutionary context.
However, the microstructural characteristics do not seem to be extremely related to the external
morphology of the tooth. The external morphology of P. arambourgi shared characteristics with
modern shark groups, denticles and high and wide cusps, but the enameloid consist only of two
units, differing from the three-layered enameloid seen in Neoselachi sharks. The enameloid of
modern sharks becomes more complex (SCE and BCE units, PBE, TBE and RBE components),
but P. arambourgi has the outer unit with crystallites perpendicular to the tooth surface, and the
inner unit with disorganized crystallites. These characteristics resemble those of other Paleozoic
and Mesozoic sharks, indicating that this configuration could provide some benefit regarding
the mode of predation of these species, or it could simply be a plesiomorphy characteristic
present within a sinapomorphic crown morphology. The latter seems highlighted on P.
arambourgi in the description of extensive areas with microscratches on the enameloid allied
to wide wear areas in the cusps, demonstrating the impact of a probable more generalist diet on
the microstructure of teeth. Finally, it is evident that the internal pattern of P. arambourgi

contrasts in efficiency with that seen in enameloid layers of Neoselachii, such as Lamniformes.
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