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RESUMO

Os crocodilomorfos viventes fazem parte do grupo monofilético Crocodylia, que atualmente
inclui mais de 20 espécies distribuidas nas regides intertropicais do globo. Além das espécies viventes,
como crocodilos, jacarés e gaviais, 0s Crocodylomorpha também abrangem varias linhagens extintas.
No Brasil, os depdsitos sedimentares continentais pos-paleozoicos sdo notaveis pela abundancia de
fosseis de Crocodylomorpha. Uma caracteristica comum a quase todos os crocodilomorfos, sejam eles
viventes ou extintos, é a presenca do esqueleto dérmico. Esse revestimento é composto por 0Ssos
conhecidos como osteodermos ou placas dérmicas, que sdo interligados por tecidos fibrosos. Essas
placas desempenham papéis essenciais na protecao, flexibilidade, absorcéo de energia e armazenamento
mineral, variando em tamanho, forma, ornamentacdo e fun¢des de acordo com a espécie. Este estudo
tem como objetivo a andlise das placas dérmicas de espécies fosseis pertencentes aos taxons
Baurusuchidae, Peirosauridae, Sphagesauridae e Mariliasuchus encontrados em depoésitos cretaceos do
Grupo Bauru. Foram confeccionadas sec¢6es delgadas para a anélise histoldgica dos espécimes a fim de
comparar suas diferencas e semelhangas morfoldgicas com outras linhagens viventes e extintas. No
decorrer da pesquisa, foram examinados osteodermos de um individuo de Baurusuchidae (nas regifes
cervical, dorsal anterior e dorsal posterior) e ldminas de Sphagesauridae, tanto da fileira parasagital
guanto do escudo ventral. Também foram analisados osteodermos de um Baurusuchidae juvenil. Para
efeitos de comparacgdo, laminas de Candidodontidae e Caimaninae (associados a Purussaurus) foram
seccionadas. Apesar de as placas dérmicas analisadas serem originarias de familias distintas de
crocodilomorfo notosstquios (Peirosauridae, Baurusuchidae, Sphagesauridae e Mariliasuchus), estas
apresentam morfologias externas distintas em nivel macroscopico. No entanto, a analise histoldgica
revelou notaveis semelhancas, especialmente em relacdo a estrutura do tecido 6sseo. O tecido apresenta
fibras dispostas em uma matriz de fibras paralelas e entrelacada, 6steons secundarios muito maiores que
os primérios, indicando processos de reabsor¢do 6Ossea, e a presenca de linhas de crescimento em

algumas das laminas histoldgicas analisadas.

Palavras-chave: Cretaceo, Notosuchia, histologia, Grupo Bauru, Formagdo Adamantina



ABSTRACT

The living crocodylomorphs are part of the monophyletic group Crocodylia, which currently
includes more than 20 species distributed in intertropical regions around the world. In addition to living
species such as crocodiles, alligators, and gharials, Crocodylomorpha also encompasses various extinct
lineages. In Brazil, post-Paleozoic continental sedimentary deposits are notable for the abundance of
Crocodylomorpha fossils. A common feature in almost all crocodylomorphs, whether living or extinct,
is the presence of a dermal skeleton. This covering is composed of bones known as osteoderms or dermal
plates, which are interconnected by fibrous tissues. These plates play essential roles in protection,
flexibility, energy absorption, and mineral storage, varying in size, shape, ornamentation, and functions
according to the species. This study aims to analyze the dermal plates of fossil species belonging to the
taxa Baurusuchidae, Peirosauridae, Sphagesauridae, and Mariliasuchus from Cretaceous deposits of the
Bauru Group. Thin sections were prepared for the histological analysis of specimens to compare their
morphological differences and similarities with other living and extinct lineages. During the research,
osteoderms from an individual of Baurusuchidae (cervical, anterior dorsal, and posterior dorsal regions)
were examined, as well as thin sections from Sphagesauridae, both from the parasagittal row and the
ventral shield. Additionally, osteoderms from a juvenile Baurusuchidae were also analyzed. For
comparison purposes, thin sections of Candidodontidae and Caimaninae (associated with Purussaurus)
were studied. Even though the analyzed dermal bones originate from different crocodylomorph families
(Peirosauridae, Baurusuchidae, Sphagesauridae, and Mariliasuchus), they exhibit distinct external
morphologies at the macroscopic level. However, histological analysis revealed notable similarities,
especially those regarding the structure of the bone tissue. The tissue exhibits fibers arranged in a matrix
of parallel and interwoven fibers, secondary osteons much larger than the primary ones, indicating bone

resorption processes, and the presence of growth lines in some of the analyzed histological sections.

Keywords: Cretaceous, Notosuchia, histology, Adamantina Formation.
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1. Apresentacao

A dissertacao a seguir é apresentada no formato de artigo cientifico, conforme o Art. 35 do
Regulamento do Programa de Pds-graduacdo em Geologia, Instituto de Geociéncias,
Universidade de Brasilia. O presente volume é composto por dois capitulos. O primeiro capitulo
aborda os aspectos gerais e a significancia das descobertas no Grupo Bauru, além de fornecer
uma introducgdo aos objetivos e um breve histérico da Paleohistologia. J& o segundo capitulo,
apresentado no formato de manuscrito, compreende um resumo, introdugdo, justificativa,
objetivos, materiais e métodos, resultados, discussdo, conclusdes, e referéncias bibliogréaficas

especificas sobre a andlise histoldgica de osteodermos de crocodilomorfos do Grupo Bauru.
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Capitulo 1

1. Introducgéo

Os registros mais antigos de crocodilomorfos sdo encontrados em depdsitos do Triassico
Superior, de cerca de 220 milhdes de anos (Benton & Clark, 1988). Considerando todos os
crocodilianos, no caso Crocodyliformes atuais, e em conjunto com as aves, Sdo 0S Unicos
representantes vivos do grupo Archosauria (Grigg & Kirshner, 2015). Os crocodilomorfos
viventes compdem o grupo monofilético Crocodylia, sendo que atualmente existem em torno
de 23 espécies conhecidas e distribuidas na zona intertropical do globo terrestre, entre elas estdo
0s jacarés, crocodilos e gaviais. Entretanto, a diversidade do grupo, quando se trata do registro
fossil, é bem superior, contando com linhagens exclusivamente marinhas, como o0s
Teleosauridae, Metriorhynchidae e Dyrosauridae e outros grupos especializados a habitos
terrestres como Notosuchia (Riff et al., 2012).

Notosuchia é um grupo de crocodiliformes com um extenso registro fossil originado na
Gondwana, particularmente em depdsitos do Cretaceo encontrados na Ameérica do Sul (Figura
1). Mais de 50% das espécies descritas tem sua origem nesta regido, sendo que
aproximadamente 25% foram identificadas na Formagdo Adamantina (Grupo Bauru, Brasil)
(Celis et al., 2020). Esse clado, inicialmente proposto por Gasparini (1971), exibe uma notéavel
diversidade tanto em termos ecolégicos quanto morfoldgicos (Riff et al. 2012). Os membros
desse grupo tém sido frequentemente interpretados como organismos terrestres, devido a falta
de adaptacdes amplamente reconhecidas para a vida aquética, tipicas de outros crocodiliformes
(Gasparini,1971; Osi, 2014; Wilberg et al. 2019). Os notosstquios s&o tipicamente
reconhecidos pela presenca de uma denticdo heterodontica, e uma variedade significativa de
morfologias tem sido observada em seus dentes posteriores, incluindo dentes com coroas com
multicuspides (Montefeltro et al. 2009; Pol et al. 2014).

A superficie do corpo dos vertebrados, principalmente nos Crocodylomorpha, possui
diversos padrées morfologicos e estruturas especializadas e complexas, as quais estdo

relacionadas a sua historia evolutiva e ecologia, evolvendo estruturas mineralizadas
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denominadas de placas dérmicas ou osteodermos, interligadas por suturas e fibras de colageno

ndo mineralizadas (English, 2018; Sun & Chen, 2013). No entanto, a estrutura, a morfologia
funcional e histdria evolutiva dos osteodermos em relagdo a outros componentes 6sseos
permanecem pouco compreendidas, visto que os osteodermos evoluiram independentemente
em diferentes espécies e podem ser encontrados em muitas linhagens de vertebrados,
constituindo uma parte importante da histdria evolutiva dos tetrdpodes (English, 2018; Yang et
al., 2012). Essa cobertura 6ssea exibe uma variedade de padrdes morfolégicos com duas
caracteristicas basicas: eles aparecem apenas na superficie externa da derme (teto craniano,
lados da mandibula, cintura escapular, membros, tronco e cauda), consistem em relevos positivo
ou negativo, e diferem nos tragos vasculares exibidos pela maioria dos 0ssos corticais (Clarac
etal., 2018).

Uma fungdo comumente atribuida aos osteodermos é a de atuar como uma espécie de
armadura defensiva contra predadores, como é observado em algumas espécies de peixes. No
entanto, estudos tém revelado que a eficacia dos osteodermos como protecdo contra predadores
pode variar dependendo da espécie em questdo e do tipo de predador envolvido. Além disso,
foi sugerido que essas estruturas dGsseas desempenham multiplos papéis na biologia dos
vertebrados, incluindo a estabilizacdo da coluna vertebral durante a locomoc¢do em terra,
servindo como elementos de exibicdo intraespecifica e desempenhando fungbes em processos
fisioldgicos essenciais, como termorregulacdo e regulacdo do metabolismo de calcio (Seidel,
1979; Vickaryous & Sire, 2009; Farlow et al., 2010; Sun & Chen, 2013; Vickaryous et al., 2015;
English, 2018). Essa diversidade de fungdes destaca a significativa importancia dos
osteodermos na evolugéo dos vertebrados, oferecendo uma gama de vantagens adaptativas em

diferentes contextos.
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Figura 1. Trecho da arvore de consenso estrito que descreve as relagdes filogenéticas entre Notosuchia. Retangulo em
vermelho destacando os grupos presentes nesse estudo (Fonte: Ruiz et al., 2021).
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2. Contexto geoldgico regional

A origem e evolucgdo da camada de suprabasaltica cretdcea no Sudeste do Brasil (Bacia
Bauru) tem sido amplamente discutida nos ultimos anos desde sua descoberta no final do século
XIX, sendo resultado de processos sedimentares associados a evolucdo da Bacia do Parana
(Batezelli, 2010). A Bacia Bauru corresponde, predominantemente, a uma sequéncia
sedimentar arenosa e esta localizada na regido centro-sul da Plataforma Sul-Americana,
distribuindo-se pelos estados do Parana, Séo Paulo, Minas Gerais, Mato Grosso do Sul, Goiés
e ainda nordeste do Paraguai, com uma area atual de aproximadamente 370,000 km2 (Fernandes
& Coimbra, 2000). Apresenta rochas continentais, abrigando depdsitos e6licos, lacustres rasos,
aluviais e fluviais gerados em condi¢Ges de clima arido a semiarido, com caracteristicas
sedimentoldgicas e paleopedoldgicas especificas (Batezelli, 2010). Atualmente, é dividida em
dois grupos: Caiua e Bauru, onde o primeiro tem carater essencialmente e6lico e o segundo é
representado por depositos lacustres, fluviais e aluviais (Fernandes,1998; Fernandes &
Coimbra, 2000).

Todos os fdsseis utilizados neste trabalho séo provenientes do interior do Estado de Sao
Paulo, coletados em rochas de idade cretacea (aproximadamente 82 milhGes de anos).
Representam, na maioria, restos de individuos adultos de crocodilomorfos, parcialmente
articulados ou isolados, coletados em rochas da Formacdo Adamantina. Nesse trabalho iremos
seguir a proposta de divisao estratigréafica de Batezelli (2010) que subdivide o Grupo Bauru em
quatro formaces: Aracatuba, Adamantina, Uberaba e Marilia.

A Formacdo Aracatuba, unidade mais basal do Grupo Bauru aflora no norte de S&o
Paulo na regi&o de Jales e ao longo das calhas dos rios Aguapei e Tieté. E composta por arenitos
muito finos, siltosos e siltitos arenosos, de coloracdo cinza-esverdeada a avermelhada,
geralmente macicos, por vezes apresentando estratificacbes plano-paralelas e sutis
estratificacOes cruzadas acanaladas de pequeno porte, atualmente conhecida por abrigar uma
das maiores ocorréncias de microfosseis da bacia, representando um sistema de deposicao

lacustre (Batezelli, 2010). De acordo com trabalho recente de Arai & Fernandes (2023), a
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ocorréncia de grdos de polen como Cretacaeiporites polygonalis e Hexaporotricolpites

emelianovi indicam que esses depositos sdo do Campaniano inferior, restringindo a idade das
demais unidades do Grupo Bauru ao intervalo Campaniano-Maastrichtiano.

A Formacdo Adamantina foi formalmente proposta por Soares et al. (1980) sendo um
conjunto de facies compostas por bancos de arenito com estratificacdo cruzada, intercalados a
bancos de lamitos, siltitos e arenitos lamiticos. A unidade é muito estudada por possuir um
contetdo fossilifero abundante em vertebrados como peixes, anuros, lagartos, testudinos,
crocodilomorfos, dinossauros teropodos e sauropodos e mamiferos (Estes & Price., 1973;
Bertini et al., 1993; Marinho & Carvalho, 2009; Ghilardi et al., 2010; Nava & Martinelli, 2011;
Bittencourt & Langer., 2011; Brito et al., 2017).

Com ocorréncia restrita a Minas Gerais, a Formacdo Uberaba, localizada no Municipio
de Uberaba, € constituida por arenitos esverdeados e, subordinadamente, por lamitos, siltitos e
conglomerados. Os arenitos dessa formacdo apresentam selecdo moderada a baixa, sendo
frequentes os intraclastos de argilito e de rocha baséltica com tamanhos sub-milimétricos a
centimétricos, correspondendo a depositos fluviais (Batezelli, 2010).

A Formacdo Marilia é uma unidade composta por arenitos grossos a conglomeraticos,
com teor de matriz varidvel e raras camadas descontinuas de lamitos vermelhos e calcarios
(Paula e Silva et al., 2003). A Formacdo Marilia se divide em trés membros: Echapora, Serra
da Galga e Ponte Alta, ocorrendo nos estados de Sdo Paulo e Minas Gerais, sendo que em Sao
Paulo ocorre 0 Membro Echaporéd e em Minas Gerais ocorrem 0s membros Ponte Alta e Serra
da Galga (Fernandes & Coimbra, 2000). O Membro Echapora é composto por arenitos finos e
grossos, com intercalacbes conglomeraticas. De forma geral, os arenitos sdo macigos e
carbonaticos, ocorrendo principalmente no interior do Estado de Sdo Paulo (Batezelli, 2010).
Apresenta registro féssil de rizélitos (marcas de raizes), bivalves, icnofosseis de invertebrados,
crocodilomorfos, dinossauros sauropodos e terépodos (Bertini et al., 2001; Mineiro et al., 2017;
lori et al., 2021). A grande maioria desses registros fosseis esta mal preservada e fragmentada,

dificultando a classificagdo taxondmica. O registro fossil encontrado no Membro Serra da Galga
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em sua maioria representado por fragmentos, apresenta uma quantidade significativa de

vertebrados e icnofosseis (Azevedo et al., 2013; Martinelli & Teixeira, 2015; Junior et al., 2017,
Mineiro et al., 2018). Sdo encontrados fosseis de peixes, anfibios, testudinos, crocodilomorfos,
dinossauros saurépodos e terépodos nas rochas da Membro Serra da Galga, localizado na regido
de Uberaba (Estes e Price, 1973; Vasconcellos et al., 2004; lori & Arruda Campos, 2016;
Marinho et al. 2022; Silva Junior et al., 2022; Windholz, et al., 2023).

No Membro Ponte Alta foram encontrados fosseis de vertebrados, fragmentos e 0ssos
completos. Possui semelhanga com o Membro Serra da Galga, mas apresenta uma quantidade
maior de cimentacdo carbonatica, com ocorréncia geralmente de fosseis fragmentados

(Azevedo et al., 2013).
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Coimbra, 2000).
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3. Paleohistologia

O progresso no exame microscépico de tecidos biologicos deu um salto significativo
com o advento das lentes de aumento. Anton von Leeuwenhoek é conhecido por sua
contribuicdo para a criacdo das lentes iniciais usadas nos primeiros microscopios simples no
final do século XVII. Durante o seculo XVII, Zacharias Janssen e seu pai, Hans,
desempenharam um papel vital no refinamento do projeto do microscépio e no aprimoramento
de suas capacidades com a introducdo de lentes compostas (Padian, 2011). Um dos primeiros
estudos que abordaram essa questdo foi o de Clopton Havers em 1691 que deu origem aos
nomes dos “canais” e “sistemas” do o0sso cortical, estruturas que hoje conhecemos como Canais
de Havers (Enlow 1963).

As origens da paleohistologia remontam a meados do século XVIII, quando
experimentou um crescimento significativo devido ao aumento das descobertas de fosseis de
animais e plantas, impulsionadas pelo desenvolvimento em expansédo da paleontologia (Padian,
2011). Os pesquisadores das ciéncias naturais frequentemente realizavam cortes histologicos
para estudar as estruturas de animais e plantas. Dessa forma, o conhecimento histolégico dos
fésseis foi desenvolvido em paralelo com aqueles que se concentravam nas formas de vida mais
recentes (Padian, 2011).

O desenvolvimento da paleohistologia, da petrografia microscépica e da cristalografia
dos minerais ocorreu quase simultaneamente. Inicialmente, essas disciplinas utilizavam
técnicas semelhantes, embora em ritmos e escalas distintos. Posteriormente, 0 uso da luz
polarizada tornou-se fundamental para a analise dptica de materiais organicos (Buffrénil et al.
2021).

A paleohistologia foi amplamente empregada, especialmente por paleoictidlogos, na
segunda metade do século XIX. Isso ocorreu principalmente devido a sua capacidade de
identificar tipos de tecidos que constituiam caracteristicas diagnésticas especificas de grupos
taxondmicos, permitindo assim a determinacdo de taxons a partir de pequenos fragmentos

6sseos (Quekett, 1849a, 1849b, 1855). Essas pesquisas paleohistolégicas continuaram a ser
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relevantes durante a primeira metade do século XX, apresentando objetivos similares aos da

paleontologia de vertebrados da época (Ricqgles, 2011).

Nas ultimas décadas, numerosos estudos foram conduzidos com foco principal nas
caracteristicas bioldgicas de organismos fosseis, particularmente em relagdo a microestrutura
de restos esqueléticos. Apesar de sofrer varios processos tafondmicos ao longo de milhdes de
anos, a composi¢do microscopica dos 0ssos consegue, em muitos casos, resistir e permanecer
preservada (Chinsamy, 2005).

A consolidacédo da paleohistologia como uma disciplina independente ocorreu ao longo
da segunda metade do século XX, gracas aos esfor¢cos de Armand de Ricqglés, que publicou uma
série de artigos inovadores. Nesses trabalhos ele apresentou uma classificacdo tipoldgica e
funcional dos tecidos 6sseos. Essa progressao teve origem em sua tese de doutorado, resultando
na publicacdo de 12 artigos nos Annales de Paléontologie, de 1968 a 1981. Os trabalhos de
Ricgles trouxeram contribui¢cdes pioneiras, pois analisaram minuciosamente a geracéao de tecido
0sseo e seu crescimento no esqueleto apendicular. Essas investigacdes explicaram como um
Unico o0sso pode expressar diversos subtipos de tecidos em diferentes regides e também a
presenca de diferentes subtipos de tecidos durante o desenvolvimento até a maturidade do
individuo. Dessa forma, sua pesquisa foi fundamental para a compreensdo do amadurecimento
e a complexidade dos tecidos 6sseos em animais extintos, tornando a paleohistologia uma
disciplina essencial para a paleontologia moderna (Ricqlés, 1968, 1969a, 1969b, 1969c, 1972,

1974,1975, 1976, 1977a, 1977b, 1978a, 1978b, 1981).

4. Paleohistologia no Grupo Bauru

Orrico registro de vertebrados do Grupo Bauru é conhecido pela comunidade cientifica
desde o inicio do século XX. No entanto, apenas nas Ultimas décadas € que esses depositos
fossiliferos foram minuciosamente estudados, resultando em uma abundéancia de descobertas
taxonémicas. Em termos de diversidade e quantidade, peixes, tartarugas, crocodilianos e

dinossauros se destacam como 0s grupos mais bem representados. Além disso, encontram-
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se raros exemplares de anfibios, lagartos, serpentes, aves e mamiferos nesses depésitos, além

de invertebrados, como ostracodes e gastropodes (Mezzalira, 1959, 1966; Bertini et al. 1993;
Dias-Brito et al. 2001; Candeiro et al. 2006; Marinho & Carvalho, 2009; Ghilardi et al., 2010;
Nava & Martinelli, 2011; Azevedo et al., 2013; Martinelli & Teixeira, 2015; Junior et al.,
2017; lori et al., 2021; Silva Junior et al., 2022; Windholz, et al., 2023).

Um dos primeiros estudos a abordar a andlise da microestrutura dos fosseis
pertencentes ao Grupo Bauru foi realizado por Santos (1984). O autor descreveu a espécie
Lepisosteus cominatoi com base em dois fragmentos articulados do tronco do peixe,
incluindo a nadadeira pélvica, que foram encontrados na regido de Pacaembu Paulista, em
depositos da Formacgdo Adamantina, em Sao Paulo. O estudo incluiu a confeccdo de secBes
delgadas das escamas de Lepisosteus cominatoi e, por meio da analise da microestrutura,
descreveu a estrutura microscopica das escamas desta espécie, abordando a identificacdo da
organizacdo das camadas de ganoina, das lamelas de tecido ésseo basal e dos canaliculos de
Williamson.

Desde entdo, temos observado um crescente nimero de estudos dedicados a analise
da microestrutura d6ssea em espécimes fosseis do Grupo Bauru. Essas investigacfes
abrangem uma ampla gama de elementos anatémicos, incluindo ossos longos, dentes,
costelas, osteodermos, vértebras, escamas e até mesmo coprolitos. Os espécimes em questao
sdo associados a uma variedade de grupos de vertebrados, abrangendo crocodiliformes,
pterossauros, peixes e dinossauros (Saydo & Bantim, 2015; Ricart et al., 2017; Bantim et al.,
2017; Souza et al. 2019; Costa, 2021; Neto, 2020; Oliveira et al. 2021; Sena et al., 2022;
Santos et al. 2022; Sena et al., 2023; Windholz et al. 2023).

Em uma exploracdo da paleohistologia no contexto do Grupo Bauru, € intrigante
observar como a pesquisa cientifica tem revelado informagGes cruciais sobre o
desenvolvimento e a historia de vida de diversas espécies extintas. Souza et al. (2019)
conduziram um estudo centrado em Vespersaurus paranaensis, utilizando fémures e tibias

como fontes de dados para estabelecer idades ontogenéticas. Os resultados desse estudo
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apontaram para um periodo de maturidade sexual compreendido entre o sétimo e o décimo

ano no que diz respeito aos fémures, enquanto as tibias sugeriram uma maturidade mais
precoce, ocorrendo entre os trés e cinco anos de idade. A discrepancia observada na
maturidade Ossea foi atribuida a variagdes no crescimento corporal, a anélise da matriz dssea
revelou que Vespersaurus apresentava um crescimento mais lento em comparagdo com a
maioria dos ter6podes, o que provavelmente se deveu ao seu tamanho reduzido e as
condicOes climéticas aridas do sudoeste de Gondwana durante o Cretéceo.

Ricart et al. (2019) conduziram uma pesquisa que examinou a histologia dentéaria de
trés notossuquios pertencentes ao Grupo Bauru. O estudo proporcionou informagdes sobre o
crescimento dos dentes e os habitos alimentares dos crocodilomorfos. Foi constatado que a
formacdo dos dentes variou entre os diferentes taxons investigados. No caso de
Mariliasuchus, observou-se que seus dentes alcangavam pleno desenvolvimento em menos
de dois meses, enquanto Sphagesauridae e Baurusuchidae necessitavam de aproximadamente
seis meses para 0 mesmo processo. Adicionalmente, a consideravel espessura do esmalte e o
seu notavel desenvolvimento na regido mastigatdria em Sphagesauridae sugerem que 0s mais
derivados estdo melhor adaptados para o processamento de alimentos em comparacdo com
formas mais basais, como o Mariliasuchus.

Outros estudos, como o de Sena et al. (2020) analisaram histologicamente 0s 0SS0S
longos de Pepesuchus deiseae, destacando caracteristicas nos metacarpos, ulna e tibia. Os
metacarpos, com cortex amplo e cavidade medular pequena, indicaram adaptacdo a
ambientes de agua rasa através da osteoesclerose. Contrariamente, a ulna apresentou tecido
6sseo altamente poroso, sugerindo maior mobilidade nas articulagdes. A presenca do sistema
fundamental externo (EFS) na tibia indicou maturidade somatica. A ocorréncia de tecido
entrelacado em estagios ontogenéticos avangados € peculiar e compartilhada com
eusuchianos. No osteodermo, observou-se 0sso paralelo fibroso (PFB) no cértex basal e
externo, e tecido entrelagado (WB) no nucleo interno, indicando mobilizacdo de célcio

durante a formacdo da casca do ovo. Cavidades de reabsor¢do no nucleo interno do
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osteodermo sugerem reabsorcdo dssea para mobilizacdo de célcio durante a formagdo da

casca do ovo. A presenca de tecido haversiano em um metacarpo pode indicar que pertenceu
a uma fémea adulta que completou ciclos ovogenéticos, sugerindo que Pepesuchus deiseae
era um individuo fémea adulta e madura.

Santos et al. (2022) fizeram uma descoberta ao descrever o primeiro conjunto de
material esquelético de um jovem notossquio originario da Formacdo Adamantina. Este
achado revelou sua estreita relagdo com os Baurusuchidae e suscitou um estudo das
evidéncias osteoldgicas e histolégicas associadas ao desenvolvimento desse espécime,
destacando notaveis diferencas morfoldgicas em relacdo aos individuos adultos.

Adicionalmente, Sena et al. (2022) conduziram um estudo sobre a paleohistologia do
crocodiliforme Mariliasuchus amarali com base em um novo espécime proveniente do
Cretéaceo Superior do Brasil. A andlise histologica revelou um crescimento moderado com a
presenca de marcas de crescimento, que se assemelhavam as observadas em répteis antigos.
Também foram observadas variacBes notaveis no crescimento entre 0s 0ssos axiais e
apendiculares. Um processo significativo de remodelacdo do radio foi identificado,
apresentando um nucleo medular preenchido por 0sso esponjoso, acrescentando novas
evidéncias ao estudo da paleohistologia dos crocodilomorfos do Grupo Bauru.

No mesmo ano Marchetti et al. (2022) analisaram um esqueleto pds-craniano parcial
de Baurusuchidae coletado na Formacdo Adamantina, Brasil. A presenca de tecidos 6sseos
com diferentes taxas de crescimento indica variacdo alométrica em Umero, vértebras e
osteodermos, sugerindo mudangas ao longo da vida. Os resultados apontaram possivel
correlagdo entre atraso no desenvolvimento e mudangas sazonais em ambientes semiaridos.

Explorando ainda mais as contribuicfes recentes para a paleohistologia no Grupo
Bauru, Windholz, et al., (2023) analisaram fdsseis de Uberabatitan ribeiroi da Formacéo
Serra da Galga no Brasil. Identificando que as costelas cervicais alongadas eram, na verdade,
tendGes desenvolvidos por metaplasia, semelhante a outros neossauropodes. A presenca de

um sistema fundamental externo variavel sugere que nem todos os espécimes atingiram a
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maturidade esquelética. Houve uma notavel remodelacéo dssea, principalmente nas costelas,

mais acentuada do que em outros neossaurépodes no mesmo estagio de desenvolvimento,
indicando caracteristicas tipicas de titanossauros.

No mesmo ano, Sena et al. (2023) investigaram a histologia dos osteodermos de
Notosuchia do Cretdceo do Grupo Bauru, comparando-os com trés neossiquios, 0 que
revelou uma estrutura esponjosa semelhante a de outros pseudosstquios, lagartos e
tartarugas. A maioria dos osteodermos de notosslquios exibe alta compactacdo dssea, com
variagfes de 0sso esponjoso no nucleo, enquanto o0 neosuchiano Guarinisuchus apresenta a
menor compactacao éssea. O desenvolvimento ontogenético sugere ossificacdo periosteal
predominante, mas um exemplar de Baurusuchidae indicou um desenvolvimento
metapléasico tardio. A histologia apontou que o centro de ossificacdo estd na quilha dos
osteodermos de notossuquios. As fibras de Sharpey, em alguns osteodermos, indicaram a
fixacdo na derme, sugerindo uma espessa camada de pele coriacea sobrejacente. Os canais
vasculares presentes em alguns osteodermos amostrados conectando a camada interna do
cortex externo e o nucleo com a superficie externa sugerem aumentar a superficie do
osteodermo e a capacidade de transferéncia de calor em notossuquios terrestres.

No campo da paleohistologia essas pesquisas sdo essenciais, pois a andlise da
microestrutura 6ssea desses fosseis oferece informacdes sobre o crescimento, idade,
desenvolvimento e adaptacBes evolutivas das espécies extintas que habitaram o Grupo
Bauru. Isso nos permite tracar uma imagem mais clara da paleobiologia e da ecologia desses

antigos animais, enriquecendo nosso entendimento da vida pré-histérica nessa regiao.

Organizacdo mineral das fibras e classificagdo da matriz dssea

O tecido 0sseo presente nos vertebrados é composto essencialmente pelos mesmos
elementos. Ele é constituido por uma matriz organica composta por fibras de colageno,
células (osteoblastos, osteoclastos e ostedcitos) e vasos sanguineos, envolvidos por uma

matriz inorganica formada por microcristais de hidroxiapatita (Cawo(PO4)s(OH)2) (Figura 3).
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Essa combinacdo confere rigidez e resisténcia aos 0ssos, embora apresente também certa

elasticidade. Ap6s a morte do individuo, os componentes organicos se decompdem, deixando
apenas 0s componentes inorganicos que mantém a microestrutura geral do osso (Chinsamy
et al., 1995; Marks & Odgren, 1996; Chinsamy-Turan, 2005; Junqueira & Carneiro, 2004;
Ray et al., 2009, 2010).

A arquitetura éssea (Figura 3) pode ser categorizada em dois tipos principais com base
no grau de porosidade: 0sso esponjoso (trabecular) e denso (compacto). Esses dois
morfotipos desempenham diversas func¢des, como a funcdo mecanica e de prote¢do no caso
do osso compacto, e estdo associados a fungdes metabdlicas no caso do o0sso trabecular

(Padian & Lamm, 2013; Huttenlocker et al., 2013).
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Figura 3 — Desenho esquematico ilustrando diversas estruturas presentes em um 0sso longo. A superficie
endosteal esta situada no interior da cavidade medular, ao passo que a superficie periosteal se encontra na
camada mais externa do osso. Fonte: Modificado de https://whatdoesmean.net/what-is-the-osteon-or-
haversian-system/.

Tradicionalmente, trés critérios distintos tém sido empregados como fundamentos
para a classificacdo dos tecidos 6sseos (Ricglées, 1975; Francillon-Vieillot et al., 1990). O
primeiro esta associado & organizacdo da matriz 6ssea, composta principalmente por fibras
colagenas, resultando em categorias como osso fibrolamelar, 0sso lamenar e osso com fibras

paralelas (PFB "parallel-fibered bone"). E relevante ressaltar que a disposicdo dessas fibras



25
é variavel e frequentemente se mescla no mesmo osso (Francillon-Vieillot et al., 1990;

Chinsamy-Turan, 2012; Padian & Lamm, 2013).

A segunda classificacdo fundamenta-se nos padrdes de vascularizacdo déssea, dando
origem aos conceitos de "0sso Haversiano™ e "0sso ndo vascular”. A terceira baseia-se em
padrdes ontogenéticos de formacéo do tecido 6sseo, originando uma variedade de conceitos,
como  "osso  centrifugo/centripeto”,  "osso  primario/secundario” e  "0SsO

periosteal/endocondral” (Francillon-Vieillot et al., 1990; Oliveira, 2015).

5.1 Tipos de tecido 6sseo

Tecido 6sseo lamelar ou lamelar zonal: A estrutura da matriz 6ssea lamelar é constituida por

finas camadas (lamelas) de fibras colagenas densamente compactadas, formando uma
organizacdo altamente estruturada (Figura 4). Estas lamelas sdo dispostas de maneira
semelhante a um "compensado”, onde as fibras de colageno mudam de dire¢do a cada camada
concéntrica. Esse arranjo resulta em um padréo alternado de regides escuras e claras quando
observado sob luz polarizada. As marcas de crescimento séo frequentemente identificadas
nesse tipo de tecido (Chinsamy-Turan, 2005; Padian & Lamm, 2013; Huttenlocker et al.,
2013).

Tecido paralelo-fibroso (PEB): A matriz 6ssea de fibras paralelas (pseudolamelares) contém

fibrilas de colageno compactadas dispostas em paralelo (Figura 4). Por esse motivo, 0 0SS0
de fibras paralelas é altamente anisotrépico na luz sob polarizacéo cruzada. Como na matriz
lamelar, a matriz éssea de fibras paralelas é depositada lentamente, geralmente associada ao
tecido 0sseo de répteis (Padian & Lamm, 2013; Huttenlocker et al., 2013).

Tecido de fibras entrelacadas ou tecidas (“woven™): E composto por fibras colagenas

altamente desordenadas, apresentando tamanhos variados e dispostas de maneira menos
compactada e aleatdria (Figura 4). Essa auséncia de organizacao € um reflexo da rapida taxa
na qual o osso entrelacado, que é o tipo de tecido 6sseo formado mais rapidamente, se
desenvolve. O o0sso entrelacado € mais comumente encontrado em animais jovens que

experimentam taxas elevadas de crescimento (Padian & Lamm, 2013).
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Tecido fibrolamelar: Definido como um complexo fibrolamelar, é caracterizado como uma

estrutura 6ssea complexa composta por um entrelacamento de fibras e 6steons primarios com
orientacOes diversas (Figura 4). Esta formagdo é marcada pela desorganizacéo das fibras e
por uma deposicdo 6ssea significativamente elevada em comparagdo com outros tipos de
tecidos. Sua presenca é mais comum em mamiferos e, especialmente, em animais jovens de
outros grupos de tetrapodes. Os tecidos 6sseos que compdem o complexo fibrolamelar ndo
sdo completamente distintos e separados; em um Unico 0sso, esses padrdes de tecido podem
variar e exibir caracteristicas intermediarias entre dois tipos diferentes.

O tecido fibrolamelar é observado no cortex profundo de individuos adultos ou em
individuos que estdo préximos ao tamanho adulto. Préximo a superficie periosteal, o tecido
tende a ser predominantemente composto por fibras paralelas ou lamelares. Essa transicéo
reflete uma mudanca na taxa de crescimento de um animal imaturo, que esta em fase de
crescimento rapido, para um animal maduro, onde o crescimento diminui & medida que o

tamanho maximo é alcancado (Padian & Lamm, 2013; Huttenlocker et al., 2013).

1507,

Figura 4 - (A — C) Tipos de matriz dssea e (D, E) complexos de tecido 6sseo. (A) Matriz 6ssea lamelar
predominante no radio Alligator sp. (B) Matriz 6ssea de tecido entrelacado na vértebra de Dimetrodon. (C)
Matriz dssea de tecido paralelo fibroso em fémur de Confuciusornis. (D) Osso fibrolamelar no cortex
Confuciusornis. (E) Osso Haversianono fémur de Canis latrans. Fonte: Retirado de Padian & Lamm (2013).
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Capitulo 2
Anélise da microestrutura 6ssea dos osteodermos de Crocodylomorpha do Grupo Bauru, (Cretaceo

Superior)

1. Introducgéo
A ornamentacdo Ossea abrange uma diversidade de padrbes morfologicos que

apresentam duas caracteristicas fundamentais. Primeiramente, esses padrdes estdo limitados a
superficie externa dos o0ssos dérmicos, que inclui o topo do cranio, a regido lateral das
mandibulas, alguns componentes da cintura escapular e os osteodermos; em segundo lugar,
esses padrdes consistem em elevagOes ou depressdes repetitivas, isto é, relevos concavos (covas
e sulcos) ou salientes (cristas) na superficie dos o0ssos dérmicos que se distinguem das
impressdes vasculares exibidas pela maioria dos cdrtices dsseos (Buffrénil et al., 2015).

A morfologia dos vertebrados, particularmente nos Crocodylomorpha, é notavel devido
a estruturas especializadas, como placas dérmicas ou osteodermos, interligadas por suturas e
fibras de colageno ndo mineralizadas (English, 2018; Sun & Chen, 2013). No entanto, a
compreensdo da estrutura, morfologia funcional e histéria evolutiva dos osteodermos em
relacdo a outros componentes dsseos € limitada, uma vez que essas estruturas evoluiram
independentemente em diferentes espécies e sdo encontradas em diversas linhagens de
vertebrados, desempenhando um papel essencial na histéria evolutiva dos tetrapodes (English,
2018; Yang et al., 2012).

Embora os osteodermos sejam frequentemente associados a funcao de protecdo contra
predadores, estudos (e.g. Sun & Chen, 2013; Dacke et al., 2015; English, 2018) revelaram que
sua eficacia, nesse aspecto, pode variar entre espécies e tipos de predadores. Além da protecdo,
essas estruturas 6sseas desempenham multiplos papéis na biologia dos vertebrados, incluindo a
estabilizacdo da coluna vertebral durante a locomocédo terrestre, funcGes em exibicéo
intraespecifica, termorregulacéo e regulacdo do metabolismo do célcio (Seidel, 1979; Farlow et

al., 2010; Sun & Chen, 2013; Dacke et al., 2015; English, 2018; Inacio Veenstra &
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Broeckhoven, 2022). A diversidade de funcOes dos osteodermos destaca sua importancia na

evolucdo dos vertebrados e sua capacidade de oferecer vantagens adaptativas em diversos
contextos (Buffrénil et al., 2021).

Neste cenario, a analise detalhada dos osteodermos provenientes de diversos clados de
crocodilomorfos do Grupo Bauru, especificamente os Baurusuchidae, Sphagesauridae,
Mariliasuchus e Peirosauridae da Formacdo Adamantina, fornece uma oportunidade para a
obtencéo de evidéncias paleohistoldgicas abrangentes.

Neste artigo, propomos realizar uma analise detalhada das microestruturas dos
osteodermos de crocodilomorfos fdsseis provenientes da Formagdo Adamantina. O foco
principal sera nas espécies atribuidas as familias Baurusuchidae, Peirosauridae, Sphagesauridae
e Mariliasuchus. A coleta abrange uma quantidade significativa de placas dérmicas, totalizando
18 exemplares, dos quais 10 estdo associados & familia Baurusuchidae. Adicionalmente,
utilizaremos placas associadas a Candidodontidae e Caimaninae para fins comparativos,
incluindo individuos juvenis e adultos. Além disso, a analise contemplara diferentes placas

dérmicas do mesmo individuo e de regides anatdmicas distintas (cervical e dorsais).

Contexto Geol6gico Regional

A discussdo sobre a origem e evolucdo da camada de rochas sedimentares posteriores
aos derrames de basalto da Formacdo Serra Geral no Sudeste do Brasil, especificamente na
Bacia Bauru, remonta ao século XIX, quando foi inicialmente descoberta. Essa questdo tem
sido debatida ao longo dos anos e esta intrinsecamente ligada aos processos sedimentares que
moldaram a evolugdo da Bacia do Parané (Batezelli, 2010). Conforme Batezelli (2010), a Bacia
Bauru € uma grande regido com rochas essencialmente areniticas localizada no centro-sul da
Plataforma Sul-Americana, abrangendo os estados do Parana, Sdo Paulo, Minas Gerais, Mato
Grosso do Sul e Goias e ainda o nordeste do Paraguai, com aproximadamente 370,000 km?
(Figura 1). Ela contém rochas continentais e depdsitos lacustres, aluviais e fluviais, formados
em condic¢des de clima &rido a semiarido, com caracteristicas sedimentolégicas especificas

(Batezelli, 2010). No cenério atual, a Bacia Bauru se divide em dois grupos: Caiua e Bauru,
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sendo o primeiro predominantemente edlico e 0 segundo composto por depositos lacustres,

fluviais e aluviais (Fernandes,1996; Fernandes & Coimbra, 2000).

Os fosseis utilizados neste estudo foram coletados em rochas de idade cretacea
(Campaniano-Maastrichtiano) no interior do Estado de S&o Paulo e consistem principalmente
em restos de crocodilomorfos adultos, encontrados principalmente na Formagdo Adamantina.
A estratigrafia adotada divide o Grupo Bauru em quatro formagdes: Aracgatuba, Adamantina,

Uberaba e Marilia (Figura 1).
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Figura 1 - Mapa Geoldgico do Grupo Bauru (mapa geolégico compilado de Fernandes & Coimbra, 1996; Fernandes, 1998).
Estrelas em preto indicam os pontos de coleta dos materiais do Grupo Bauru aqui estudados.

As rochas pertencentes a Formacdo Adamantina sdo interpretadas como resultado do
deposito por meio de um sistema de rios entrelacados, conforme apontado por Fernandes &
Coimbra (2000) e Batezelli et al. (2003). Essa formacao consiste em uma variedade de facies,
compreendendo bancos de arenito com estratificacdo cruzada, intercalados com bancos de

lamitos, siltitos e arenitos lamiticos, como descrito por Batezelli (2010). Esta unidade geologica
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tem sido extensivamente estudada devido a sua riqueza fossilifera, notadamente em relacéo a

vertebrados como peixes, anuros, lagartos, testudinos, crocodilomorfos, dinossauros terépodos
e sauropodos e mamiferos. Destaca-se que entre esses fdsseis, 0s crocodilomorfos emergem
como 0s mais notaveis em termos de diversidade e abundancia (Estes & Price., 1973; Bertini et
al., 1993; Marinho & Carvalho, 2009; Ghilardi et al., 2010; Nava & Martinelli, 2011;
Bittencourt & Langer., 2011; Brito et al., 2017). Os afloramentos que deram origem aos
osteodermos examinados estdo localizados nas regides de Jales e Fernandopolis, no noroeste

do Estado de So Paulo.

3. Materiais e Métodos
3.1 Selecdo dos Materiais

Os osteodermos fosseis analisados neste estudo estdo depositados na cole¢do FUP -
Faculdade UnB Planaltina. Foram selecionadas 18 osteodermos de espécies fosseis do Grupo
Bauru (Cretaceo Superior), sendo alguns deles placas isoladas e outras associadas a esqueletos
articulados, representando grupos dentro de Notosuchia (Baurusuchidae, Peirosauridae,
Sphagesauridae e Mariliasuchus). Dois exemplares de osteodermos associados a Caimaninae
(Purussaurus) e um exemplar de osteodermo associado a Candidodontidae também foram
seccionados para analises e comparagdes (Tabela 1 e Figura 2).

O material foi preparado mecanicamente com o auxilio de agulhas, ponteiras e lupa
binocular para a remoc¢éo do sedimento presente nas placas dérmicas. Os fosseis coletados e
utilizados no trabalho séo provenientes, em sua maioria, do interior do Estado de Sdo Paulo. As
excecdes sdo a placa de Candidodontidae, proveniente de depositos do Cretaceo Inferior da
Bacia Sanfranciscana, de Minas Gerais, e 0s osteodermos de Purussaurus, provenientes de
rochas da Formacao Solimdes, no Acre. Representam, na maioria, restos de individuos adultos

e parcialmente articulados ou isolados.



Tabela 1. Lista com todos os elementos seccionados e analisados nesse estudo.

NUmero de tombo

Espécie

Téaxon

Posicao anatémica

Lamina

FUP-Pv 000019
FUP-Pv 000034
FUP-Pv 000035
FUP-Pv 000036
IFSP-VTP/PALEO-0001
IFSP-VTP/PALEO-0001
IFSP — VTP/PALEO-0004
IFSP — VTP/PALEO-0004
IFSP — VTP/PALEO-0004
FUP-Pv 000037
FUP-Pv 000037
IFSP — VTP/PALEO-0003
IFSP — VTP/PALEO-0005
IFSP — VTP/PALEO-0005
FUP-Pv 000038
FUP-Pv 000039
FUP-Pv 000040
FUP-Pv 000041

Candidodontidae indet.

Itasuchus
Mariliasuchus
Mariliasuchus

Sphagesauridae indet.
Sphagesauridae indet.
Baurusuchus indet.
Baurusuchus indet.
Baurusuchus indet.
Baurusuchus indet.
Baurusuchus indet.
Baurusuchus indet.
Baurusuchus indet.
Baurusuchus indet.
Baurusuchus indet.
Baurusuchus indet.
Purussaurus indet.
Purussaurus indet.

3.2 Laminas histologicas:

Candidodontidae
Peirosauridae
Notosuchidae
Notosuchidae

Sphagesauridae
Sphagesauridae
Baurusuchidae
Baurusuchidae
Baurusuchidae
Baurusuchidae
Baurusuchidae
Baurusuchidae
Baurusuchidae
Baurusuchidae
Baurusuchidae
Baurusuchidae
Alligatoridae
Alligatoridae

Dorsal
Indeterminado
Dorsal
Dorsal
Dorsal
Escudo ventral
Cervical
Dorsal anterior
Dorsal posterior
Caudal anterior
Caudal posterior
Dorsal posterior
Dorsal anterior
Caudal anterior
Caudal posterior
Caudal posterior
Indeterminado
Indeterminado

BBO1A
ITOO1A
MAOO01A
MAO001B
SPO0O1A
SP001B
BTO1A
BT01B
BTO1C
BCO2A
BC02B
BLO3A
BOO04A
BO04B
BIOSA
B105B
PROO1A
PRO01B
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As laminas histologicas foram confeccionadas usando os métodos tradicionais como em

Scheyer et al. (2014a), Burns et al. (2013), Cubo et al. (2017) e Hill (2010) usando impregnacéo

de resina epOxi em cadmara a vacuo devido a fragilidade do material fossil. Para as se¢des

delgadas, os cortes foram feitos transversalmente na por¢do média da placa, sendo as secoes

delgadas analisadas com o microscépio petrografico com luz normal e luz polarizada da marca

Zeiss AXI10 Scope.Al com camera acoplada.

Nesse trabalho foram adotadas a classificacdo proposta por Francillon-Vieillot et al.

(1990) para categorizar os sistemas com base na disposi¢cdo do sistema vascular na matriz

mineralizada. 1sso resulta em diversos padrdes de organizacgdo. Portanto, neste estudo, o termo

"complexo 6sseo fibrolamelar” ou simplesmente “osso fibrolamelar”" serd empregado em lugar

do termo "osso plexiforme”, que havia sido previamente descrito por Enlow & Brown (1957) e

Currey (1960).



39

Figura 2 - Morfologia dos osteodermos analisados: Candidodontidae (A). Peirosauridae (B). Mariliasuchus (C-
D). Sphagesauridae (E-F). Baurusuchidae (G-P). Caimaninae (Q-R).



3.3 Tomografia dos osteodermos: 0
Duas placas dérmicas de Mariliasuchus foram imageadas em um microtomografo
ZEISS Xradia Versa XRM-510 no Laboratério de Caracterizacdo Tecnologica (LCT) da
Universidade de Sao Paulo (USP), resultando em 1024 fatias com resolucdo de 0.01 mm, para
cada placa, usando uma tensdo de 100 kV e uma intensidade de 70 mA. A segmentacéo e
manipulacdo das imagens tomografadas foi realizada no software ITK-SNAP versdao 3.8.0

(Yushkevich et al. 2006) usando o metodo de segmentacdo semiautomatica (Figura 3).

Figura 3 - Microtomografia de osteodermo de Mariliasuchus. A — Segmentacdo 3D em vista dorsal. B — Corte
coronal. C — Segmentacéo 3D em vista anterior. D — Corte transversal. Observar padréo de canais e vasculariza¢do
em B.

Quando necessario fazer referéncia a organizacdo macroscopica e 0S parametros
morfoldgicos dos osteodermos, é utilizada a nomenclatura proposta por Tavares et al. (2015) e
Montefeltro (2019). Essa classificacdo estabelece a subdivisdo do conjunto de placas dérmicas
em quatro categorias principais: o escudo nucal, que compreende os osteodermos localizados
na regido das vértebras cervicais; o escudo dorsal, abrangendo os osteodermos associados as
veértebras toracicas, lombares e laterais do tronco; o escudo ventral, englobando os osteodermos
na regido do abddémen; e o escudo apendicular, que se refere aos osteodermos nos membros

anteriores e posteriores, como ilustrado na figura 4.
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Figura 4 - Orientagéo e estruturas de osteodemo Baurusuchidae. A, superficie externa; B, superficie interna. Fonte: autor.

4. Resultados

4.1 Descricao das secdes delgadas

Osteodermo associado a esqueleto articulado de um Candidodontidae juvenil da Bacia

Sanfrancisca:

Lamina BB0O1A — Osteodermo dorsal: Candidodontidae - FUP-Pv 000019.

Osteodermo dorsal completo de um individuo juvenil associado a Candidodontidae. Nao
apresenta crista dorsal, sua superficie é lisa e sem ornamentacGes. Uma caracteristica
interessante nesse osteodermo € a presenca de tecido entrelacado (WB) em todos os cortices e
no seu nucleo interno. O tecido € altamente denso e desorganizado em toda extensdo da placa
dérmica, ndo exibe linhas de pausa de crescimento, o que indicaria um rapido crescimento
(Figura 5 A). As lacunas de ostedcitos estdo presentes em abundancia no cortex e no nucleo
interno, possuem formato irregular e estdo dispostas aleatoriamente. Na margem lateral do
osteodermo elas estdo sobrepostas e formando um aglomerado, o que acaba por obscurecer o
tipo de tecido 6sseo ao qual estdo conectadas (Figura 5 A3).

A vascularizacdo de ambos os cortices e nucleo interno consiste em canais vasculares
simples, Osteons primarios e secundarios em abundancia. No ndcleo interno ndo ocorre o

processo de reabsorcéao, dessa forma as cavidades de erosdo ndo séo formadas. Esse osteodermo
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apresenta um padrdo altamente desorganizado das suas fibras, a matriz 6ssea é formada

predominante por fibras entrelacadas (WB) e algumas porgdes, por tecido fibrolamelar (Figura
5 Al). As fibras de Sharpey, quase ndo sdo perceptiveis, mas podem ser observadas
principalmente no cortex externo, sendo escassas e orientadas perpendicularmente a superficie

externa dos osteodermos.

FIGURA 5 — Osteodermo associado a Candidodontidae — A (FUP-Pv 000019). Osteodermos de Mariliasuchus - B (FUP-Pv 000035) e C
(FUP-Pv 000036). (A1) Tecido fibrolamelar no cértex interno. (A2) Osteons primarios na matriz fibrolamelar no nicleo interno. (A3)

Detalhe dos canais vasculares no cortex interno. (B1) Ampliagdo do cértex externo com a presenca de canais vasculares em anastomose.
(B2) Osteons secundarios exemplificando o processo de remodelagdo no nicleo interno, envolto por tecido lamelar. (B3) Longas fibras de
Sharpey dispostas de forma perpendicular a matriz 6ssea. (C1) Ampliagao do cortex externo com cavidades de reabsorcéo e canais vasculares
em anastomose. (C2) Fibras de Sharpey perpendiculares a superficie dorsal do osteodermo juntamente com canais vasculares em
anastomose. (C2) Cavidade de reabsorgao e canais vasculares no nlcleo interno. Imagens: luz transmitida normal (A — C) e luz polarizada
com compensador lambda (Al- C3). BCO, cortex basal; CR, cavidade de reabsorcéo; ECO, cortex externo; FLB, osso fibrolamelar; ICO,
nlcleo interno; LB, osso lamelar; OP, ésteon priméario; RVC, canal vascular reticular; ShF, fibras de Sharpey; SO, 6steon secundario; WB,
0ss0 entrelagado. Osteodermo dorsal - FUP-Pv 000019 (Al — A3). Osteodermo dorsal - FUP-Pv 000035 (B1 — B3). Osteodermo dorsal -
FUP-Pv 000036 (C1 — C3). Barras de escalas: 5mm.



43
Osteodermo isolado associado a Peirosauridae:

Lamina ITOO1A — Isolado: Peirosauridae - FUP-Pv 000034

Esse osteodermo apresenta uma superficie ornamentada com escavagdes arredondadas
e ovaladas. A crista € bem pronunciada, paralela ao plano sagital e se desenvolve na regido
central da placa (Figura 6 A). O cdrtex externo € formado por tecido de fibras paralelas (PFB),
interrompido por linhas de crescimento (LAGS) e, ao longo de sua extensdo, € possivel
identificar aproximadamente sete linhas de crescimento (Figura 6 A5). A porcdo lateral do
cortex é formada por tecido lamelar zonal vascularizado por canais reticulares anastomosados.
No tecido lamelar zonal, as lacunas dos ostedcitos acompanham a orientacdo paralela das fibras
de colageno e possuem formato ovalado.

No cortex externo, é possivel notar uma modificacdo na sua superficie exterior. O 0sso
ornamentado passa por uma reorganizacdo em sua camada superficial, principalmente nas
proximidades do sulco adjacente a crista parasagital. Uma camada birrefringente (sob luz
polarizada) composta por tecidos que contém fibras paralelas de diferentes espessuras cobre a
parte inferior e as paredes da cova ornamental (Figura 6 A7). Essa camada € distinta dos tecidos
0sseos subjacentes, sendo separada por uma linha de reversao, também conhecida como linha
de cimentacdo de acordo com a descricao de Francillon-Vieillot et al. (1990).

O ndcleo interno desenvolve grandes cavidades de reabsorcdo, algumas dessas
cavidades percorrem o nucleo interno e cértex externo (Figura 6 A2 e A3). Os Osteons
secundarios aparecem em abundancia e sdo envoltos por tecido lamelar (Figura 6 A3, A4 e A8).
A vascularizagdo consiste em canais vasculares simples, 6steons priméarios e cavidades de
erosao (Figura 6 A5). As areas ndo remodeladas no ndcleo interno revelam a presenca de tecido
0sseo entrelacado e dsteons primarios (complexo fibrolamelar) (Figura 6 A5).

O cortex basal apresenta tecido de fibras paralelas interrompidas por linhas de pausa de
crescimento (LAGS), sendo que ha aproximadamente 11 linhas visiveis (Figura 6 A9). As
porcdes laterais do cortex basal sdo compostas de tecido entrelacado, nessas porc¢des as lacunas

de ostedcitos estdo dispostas de forma aleatoria, alguns Osteons primarios sdo evidentes. Os
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canais vasculares nesse cortex sdo escassos e majoritariamente de formato reticular. Esses

canais com padrédo reticular estdo concentrados, principalmente, na regido mais interna do
cortex. A transicdo entre o tecido de fibras entrelagcadas que ocupa o nucleo interno e o tecido
paralelo fibroso que compde os cortices é gradual, marcado pelas marcas de crescimento ciclico
na forma de linhas de crescimento interrompido (LAGSs) (Figura 6— A5).

As fibras de Sharpey estdo presentes em todo o osteodermo, sendo que no cértex basal
estdo orientadas perpendicularmente as linhas de crescimento. No cértex externo elas estdo

orientadas perpendicularmente a superficie (Figura 6 A6).

.  — e : w7 ! m ; — - 2 :
FIGURA 6- Osteodermo associado a Peirosauridae (FUP-Pv 000034) do Grupo Bauru, Brasil. (A) Osteodermo isolado. (Al) Foramen
neurovascular percorrendo o cortex externo até a superficie dorsal do osteodermo. (A2) Um 6steon secundario solitario exemplifica o
processo de remodelagdo no ndcleo interno, com tecido remodelado visivel ao longo de suas margens. (A3) Osteons secundarios envoltos
por tecido lamelar proximos as marcas de crescimento ciclico (setas brancas). (A4) Osteon secundario solitario em processo de remodelagéo
em suas margens. (A5) Detalhe das marcas de crescimento ciclico (setas brancas), acima dsteons primarios. (A6) Longas fibras de Sharpey
perpendiculares as marcas de crescimento. (A7) Remodelacdo 6ssea no cortex superficial, ao examinar uma secéo transversal sob luz normal,
ocorre um processo distintivo. Inicialmente, depositos iniciais (identificado por um asterisco) sao gradualmente absorvidos, resultando na
formagéao de uma depressdo. Posteriormente, essa depresséo é revestida por 0sso secundario, que pode ser do tipo lamelar ou composto por
fibras paralelas (PFB). Esse processo de transformacéo é marcado por uma ou Vvarias linhas de reversdo (também chamadas de linhas de
cimentacio), destacadas por setas. (A8) Osteons secundérios alongados com tecido lamelar em suas margens. (A9) Marcas de crescimento
no cortex basal (setas brancas). Imagens: Luz transmitida normal (A6 e A7) e luz polarizada com compensador lambda (A1-A5, A8-A9).
BCO, cértex basal; CR, cavidade de reabsorcdo; ECO, cortex externo; Fo, foramen; ICO, ndcleo interno; LB, osso lamelar; OP, 6steon

primario; PFB, osso de fibras paralelas; RVC, canal vascular reticular; ShF, fibras Sharpey; SO, dsteon secundério. Barras de escalas 5mm.
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Osteodermos isolados associados a Mariliasuchus:

Lamina MAOO1A: Mariliasuchus - FUP-Pv 000035

A superficie é pouco ornamentada e ndo possui depressdes ou sulcos profundos, sua
crista parasagital esta localizada centralmente na superficie dorsal do osteodermo, sendo bem
desenvolvida e bem pronunciada, criando uma area medial e uma &rea lateral do mesmo
tamanho (Figura 5 B). Cdrtex externo € composto por uma combinagdo de tecido paralelo
fibroso (PFB) e tecido de fibras entrelagadas (WB). A rede vascular é formada por varios canais
reticulares anastomosados, alguns desses canais percorrem o cOrtex externo até a superficie
dorsal da placa. E interessante destacar que nas porcdes laterais dos cortices esses canais
vasculares sdo mais abundantes, indicando uma alta vascularizagéo (Figura 5 B1 e B2).

As lacunas de ostedcitos presentes no tecido paralelo fibroso estdo organizadas seguindo
a orientacdo das fibras e possuem o formato alongado, ja nas porcdes laterais dos cortices onde
é encontrado o tecido entrelagcado, elas possuem formato arredondado e irregular, estdo
densamente arranjadas e ndo possuem uma orientacdo preferencial.

O nucleo interno € composto por grandes cavidades de reabsorcdo e dsteons secundarios
envoltos por tecido lamelar (Figura 5 B2). O cortex basal € composto por tecido 6sseo
entrelacado e paralelo fibroso, apresentando poucos canais vasculares reticulares em relacao ao
cortex externo. As fibras de Sharpey podem ser observadas em todos os coértices, no cortex
externo estdo orientadas perpendicularmente com a superficie da placa, ja no cértex basal e no
nucleo interno estdo orientadas perpendicularmente umas as outras (Figura 5 B3).

Lamina MAOO1B: Mariliasuchus - FUP-Pv 000036

Sua superficie é lisa e ndo apresenta ornamentagdo por depressdes ou sulcos profundos,
a crista esta orientada centralmente na superficie dorsal do osteodermo, criando uma area medial
e uma area lateral do mesmo tamanho (Figura 5 C). O cortex externo possui uma rede vascular
bem definhada e é vascularizado por canais reticulares anastomosados. Alguns desses canais
vasculares se ramificam do cortex externo até a superficie dorsal do osteodermo. E interessante

ressaltar que nas porgdes laterais dos cortices 0s canais vasculares aparecem em maior nimero
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(Figura 5 C1). A matriz 6ssea predominante nesse cortex é de tecido de fibras paralelas (PFB).

As lacunas de ostedcitos presentes estdo organizadas seguindo a orientacdo das fibras e possuem
o formato alongado.

No nucleo interno podem ser observados grandes cavidades de reabsorcdo 0ssea
envoltas por tecido lamelar. Podem ser observados dsteons primarios na porcao lateral do
nucleo interno, os 6steons secundarios sdo escassos (Figura 5 C3).

A composicao principal da matriz 6ssea do cdrtex basal é de tecido paralelo fibroso, em
algumas porgdes laterais apresenta tecido de fibras entrelagadas. As lacunas de ostedcitos no
tecido paralelo fibroso seguem a orientacédo das fibras, ja nas por¢oes de tecido entrelacado nao
possuem uma orientacdo e seus formatos sdo irregulares. Em ambos os cortices apresentam
longas fibras de Sharpey, no clrtex externo e em suas laterais as fibras sdo longas e
perpendiculares a superficie externa (Figura 5 C2). Ja no cértex basal as fibras sdo longas e
estdo orientadas perpendicularmente umas as outras.

A analise das tomografias dos dois osteodermos isolados de Mariliasuchus (Figura 3)
proporcionou uma visao detalhada da vascularizacdo dessas estruturas 6sseas. Os resultados
revelaram uma rede vascular bem desenvolvida, identificando diversos canais vasculares
distribuidos ao longo dos cortices. Essa distribuicdo sugere uma ramificacdo vascular em ambos
0s cortices, juntamente com a observacao de cavidades de erosdo, indicando a presenca de um
nucleo interno esponjoso.

Padréo histolégico Mariliasuchus:

Os dois osteodermos associados a Mariliasuchus (FUP-Pv 000035, FUP-Pv 000036)
seccionados exibem um padrdo vascular altamente desenvolvido. Os canais vasculares
anastomosados estdo predominantemente localizados nas margens laterais do cortex externo,
com alguns desses canais vasculares se estendendo do cortex externo até a superficie dorsal. Os
cortices basal e externo apresentam menor espessura e sao compostos por tecidos de fibras
paralelas (PFB) e entrelacadas (WB). Grandes cavidades de eroséo constituem o nucleo interno.

Este padrdo vascular e a composi¢do da matriz dssea assemelham-se ao que foi descrito por
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Senaetal. (2022) em osteodermos de Mariliasuchus amarali (MPM 087). As fibras de Sharpey

estdo presentes no cortex externo desses dois osteodermos, sendo longas e percorrendo a matriz
Ossea até a superficie dorsal dos osteodermos.
Osteodermos fragmentados associados a esqueleto articulado de um Sphagesauridae:

Lamina SPO01A - Dorsal: Sphagesauridae - IFSP-VTP/PALEO-0001

No osteodermo dorsal de Sphagesauridae (descrito em Cunha et al. 2020), sua superficie
externa apresenta uma ornamentacdo composta por uma rede de cristas separando as fossetas
arredondadas (Figura 7 A), seus cortices sdo espessos, compostos por tecido 0sseo quase
avascular de fibras paralelas. O nucleo interno desses osteodermos é formado por 0sso
remodelado, apresentando numerosas cavidades de reabsorcéao e dsteons secundarios (Figura 7
A2), cercados por tecido 0sseo lamelar (Figura 7 Al). Os 6steons primarios em menor
quantidade sdo visiveis nas porc¢des laterais do cortex juntamente com tecido paralelo fibroso
(Figura 7 A3).

O cortex basal € composto por tecido paralelo fibroso (PFB), e as lacunas de ostedcitos
tém uma forma alongada e seguem a orientacdo longitudinal das fibras. Nas regides laterais, as
lacunas ndo apresentam um padrao definido e estdo dispostas aleatoriamente. Observa-se uma
tonalidade escura, visto como material opaco no microscépio de luz polarizada, que
provavelmente resulta da incorporacdo de 6xidos de ferro durante os processos diagenéticos.
No entanto, o padrdo microestrutural presente ndo pode ser completamente analisado (Figura 7
A).

Lamina SP001B - Escudo ventral: Sphagesauridae - IFSP-VTP/PALEO-0001

Na superficie externa estdo presentes algumas poucas depressdes que definem a
ornamentacdo superficial do osteodermo (Figura 7 B). O cortex externo é formado por tecido
entrelacado (WB) e por 6steons primérios (Figura 7 B2). As lacunas dos ostedcitos possuem
formato arredondado em grande quantidade e distribuidas aleatoriamente na matriz, 0s
canaliculos percorrem a matriz mineralizada e se conectam com as lacunas adjacentes. A rede

vascular é composta por poucos canais vasculares reticulares em ambos os cortices.
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No nucleo interno o processo de reabsorgdo é observado atraves de grandes cavidades

que estéo circundadas por tecido lamelar (Figura 7 B2). Entre as cavidades, as fibras estruturais
ossificadas (Fibras de Sharpey) estdo presentes e dispostas perpendicularmente, sendo téo
densamente distribuidas no cértex externo e no ndcleo interno que acabam por escurecer o tipo
de tecido 6sseo ao qual estdo conectadas (Figura 7 B3). Apresenta uma tonalidade escura, visto
como material opaco no microscopio de luz polarizada, provavelmente resultado da
incorporacdo de O6xidos de ferro durante o processo diagenético. Por esse motivo, o padrdo
microestrutural presente ndo pode ser completamente observado (Figura 7 B).

Padrdao histoldgico Sphagesauridae:

Os osteodermos de Sphagesauridae, IFSP-VTP/PALEO-0001, do escudo dorsal e
ventral apresentam uma caracteristica interessante: sua estrutura interna € composta por
cavidades de reabsorcdo de grande tamanho que se estendem de uma extremidade a outra,
cercadas por tecido remodelado. Essas cavidades de reabsor¢do delimitam os osteodermos em
dois cdrtices compactos (externo e basal), sendo que a area central comumente contém 0sso
trabecular. O tecido lamelar esta presente ao redor dessas cavidades de reabsorcdo. No caso de
IFSP-VTP/PALEO-0001 (escudo dorsal), essas cavidades de reabsor¢do sdo menores, enquanto
em IFSP-VTP/PALEO-0001 (escudo ventral), sdo maiores e apresentam uma maior quantidade
de tecido remodelado. Em ambos 0s casos, 0 nucleo interno é sempre mais vascularizado do
que o o0sso cortical. Essa vascularizagdo consiste em canais vasculares simples, désteons
primarios ou cavidades de reabsorcao. Além disso, processos de remodelagéo levam a formacao
de Osteons secundarios. Tanto no escudo dorsal quanto no escudo ventral ndo é possivel
identificar com clareza as estruturas presentes no cortex basal. 1sso pode ser explicado pela
presenca de uma coloragdo mais escura, visto como material opaco no microscopio de luz
polarizada, que é resultado de uma possivel incorporacdo de Oxidos de ferro durante os

processos diagenéticos.
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FIGURA 7 - Osteodermos de Sphagesauridae A e B (IFSP-VTP/PALEO-0001) do Grupo Bauru, Brasil. (A) osteodermo dorsal, (A)

osteodermo do escudo ventral. (A1) Cavidades de reabsor¢do no nicleo interno envoltas com tecido lamelar. (A2) Um dsteon secundario
solitario exemplifica o processo de remodelagao no nicleo interno, com tecido remodelado visivel ao longo de suas margens. (A3) Detalhe
dos dsteons primarios presentes no cortex externo. (B1) Formato alongado da cavidade de reabsorcéo, envolta com tecido lamelar. (B2)
Osteons primérios na matriz 6ssea de tecido entrelagado. (B3) Osteon secundario, em suas margens ¢ possivel observar tecido remodelado
e longas fibras de Sharpey percorrendo a matriz dssea. Imagens: luz transmitida normal (A, A3 e B) e luz polarizada com compensador
lambda (A1, A2, B1 - B3). BCO, cortex basal; CR, cavidade de reabsorcdo; ECO, cdrtex externo; ICO, nlcleo interno; LB, osso lamelar;

OP, 6steon primario; ShF, fibras Sharpey; SO, 6steon secundario; WB, 0sso entrelagado. Barras de escala: 5mm.

Osteodermos completos associados a esqueleto articulado de um Baurusuchidae adulto:

Lamina BTO1A — Cervical: Baurusuchidae - IFSP — VTP/PALEO-0004

Osteodermo retirado da regido cervical, apresentando uma boa preservacao, sem sulcos
proeminentes em sua superficie dorsal (Figura 8 A). Seu cortex externo apresenta varios canais
vasculares, alguns conectando a camada interna a superficie externa. O cOrtex externo exibe um

padrdo simples, com pouca ornamentacdo e depressdes. Uma caracteristica interessante € a
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presenca de numerosos canais vasculares primarios simples e anastomosados, encontrados tanto

na parte externa quanto no ndcleo interno (Figura 8 Al), podendo ser observada mais de uma
orientacdo nesses padrdes vasculares, longitudinal e reticular.

Esse cortex integra longas fibras de Sharpey, tanto no ndcleo interno quanto externo,
orientadas perpendicularmente & matriz 6ssea (Figura 8 Al). O tecido 0sseo primario é
composto principalmente por fibras entrelagadas e fibras paralelas (PFB). E rico em lacunas de
ostedcitos, que apresentam formas arredondadas e irregulares. Essas lacunas sdo abundantes no
tecido 6sseo primario e exibem um padrdo desorganizado. E possivel observar canaliculos
percorrendo a matriz mineralizada e conectando-se as lacunas adjacentes.

Seu nucleo interno é poroso, hd numerosos Osteons primarios, embora 0s Osteons
secundarios sejam menos evidentes, apresentando pequenas cavidades de reabsorcao envoltas
por tecido lamelar (Figura 8 A2). O cortex basal apresenta um padréo intercruzado de fibras
perpendiculares formando uma trama. Esse padréo € evidenciado pela matriz ¢ssea de tecido
entrelacado (WB) (Figura 8 A2). Ndo foi possivel observar marcas de crescimento ciclico na
forma de linhas de crescimento (LAGS) nos cortices desse osteodermo.

Lamina BTO1B- Dorsal anterior: Baurusuchidae - IFSP — VTP/PALEO-0004

Observando essa secdo transversal do osteodermo, notamos que ele ndo exibe
ornamentacao superficial, apenas sulcos rasos e de distribuicdo limitada (Figura 8 B), o cOrtex
externo é constituido por tecido 6sseo paralelo-fibroso (PFB). Apresenta padrdo vascular
reticular e longitudinal, numerosos canais vasculares reticulares anastomosados podem ser
observados (Figura 8 B1).

No nucleo da placa é possivel observar dsteons secundarios e cavidades de erosdo em
processo de reabsorcdo 0ssea, circundados por tecido lamelar (Figura 8 B2). As marcas de
crescimento ciclicas sdo depositadas no nucleo interno, algumas delas sendo destruidas pelo
processo de reabsorcdo 6ssea (Figura 8 B1). As lacunas dos ostedcitos no ndcleo interno
apresentam formas arredondadas e irregulares e ndo demonstram uma orientacéo preferencial,

algumas formando fileiras paralelas e outras ndo. As fibras de Sharpey estdo orientadas
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perpendicularmente a matriz 0ssea, ja no cortex externo elas se orientam perpendicularmente a

superficie do osteodermo.

O cortex basal € composto por uma combinacdo de matriz 6ssea entrelagcada (WB) e
matriz fibrosa paralela (PFB), sendo que a maior parte desse cortex é ocupada pela matriz
entrelagada. A vascularizacdo do cortex consiste em canais simples e canais reticulares, e é
possivel observar alguns canais percorrendo o cértex basal até a superficie ventral do
osteodermo (Figura 8 B3). Nas regides laterais do cortex basal, o tecido entrelacado forma uma
malha densa, o que dificulta a visualizacdo de algumas estruturas.

Lamina BT01C- Dorsal posterior: Baurusuchidae - IFSP — VTP/PALEO-0004

Secdo transversal de um osteodermo dorsal posterior, ndo apresentando ornamentacao
aparente, possui uma crista orientada medialmente (Figura 8 C). O cértex externo consiste em
tecido paralelo fibroso (PFB) com muitos canais vasculares reticulardes em todo o cortex. As
lacunas de ostedcitos tém uma forma alongada e estdo inseridas em uma matriz de fibras
paralelas, algumas das quais seguem a orientacdo das fibras e outras estdo dispostas
aleatoriamente (Figura 8 C2). Na margem dos cortices, as fibras de Sharpey sdo orientadas
perpendicularmente a superficie e tornam-se mais espessas e sao claramente retas e paralelas.
Essas fibras sdo mais pronunciadas na borda lateral (Figura 8 C1).

No nucleo interno, € possivel notar a presenca de 6steons secundarios passando por um
processo de reabsorcdo 6ssea e pequenas cavidades de erosdo (Figura 8 C3). Na regido central,
algumas linhas de crescimento (LAGS) podem ser observadas sendo destruidas pelo processo
de reabsorcdo. O tecido entrelacado (WB) constitui para a maior parte do cortex basal, sendo
que em algumas éareas, o tecido paralelo fibroso (PFB) se torna evidente. As lacunas dos
ostedcitos exibem formas planas ou arredondadas nesse cértex. A rede vascular é composta por
canais vasculares simples e anastomosados em grande quantidade, bem como Osteons

secundarios.
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FIGURA 8 - Osteodermos de Baurusuchidae (IFSP — VTP/PALEO - 0004) do Grupo Bauru, Brasil. (A) osteodermo cervical, (B)
osteodermo dorsal anterior, (C) osteodermo dorsal posterior. (A1) Detalhes das fibras de Sharpey orientadas perpendicularmente a superficie
externa. (A2) Osteons primarios e um 6steon secundario na matriz 6ssea. (A3) Osteons primarios na matriz de fibras entrelacadas (WB).
(B1) Osso cortical exibindo um padrao de fibras paralelas que é interrompido por marcas de crescimento ciclico (setas brancas). (B2) Osteon
secundario isolado representando o processo de remodelacdo no ndcleo interno, em suas margens é possivel observar tecido remodelado
(LB). (B3) Detalhe dos canais vasculares reticulares anastomosados no cortex. (C1) Longas fibras de Sharpey orientadas perpendicularente
a matriz 6ssea. (C2) Detalhe da matriz 6ssea de tecido paralelo fibroso juntamente com canais vasculares reticulares anastomosados. (C3)
Osteon secundério isolado com tecido lamelar em suas margens. Imagens: Luz transmitida normal (A, Al, B, B1, B3, C, Cl e C2) e luz
polarizada com compensador lambda (A2, A3, B2, C3). BCO, cortex basal; ECO, cdrtex externo; ICO, nlcleo interno; OP, ésteon primario;
SO, 6steon secundario; PFB, osso de fibras paralelas; RVC, canal vascular reticular; ShF, fibras Sharpey; LB, osso lamelar. Barras de
escalas: 5mm.

Osteodermos completos associados a uma cauda articulada Baurusuchidae adulto:

Lamina BCO2A — Caudal anterior: Baurusuchidae - FUP-Pv 000037
O material apresenta boa preservagéo, a superficie ndo apresenta ornamentacfes por
sulcos ou depressdes, a crista € pouco desenvolvida e é orientada parasagitalmente no

osteodermo (Figura 9 A). Contém numerosas fibras estruturais densamente compactadas, finas
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e paralelas em toda extensdo do osteodermo.

No cortex externo o conjunto predominante de fibras é orientado aproximadamente em
paralelo a superficie do osteodermo, seguindo a curvatura da superficie. J& no cortex basal as
fibras possuem um maior didmetro e estdo dispostas perpendicularmente umas com as outras.
A rede vascular é composta de canais vasculares reticulares, alguns conectando o cortex externo
com a superficie dorsal do osteodermo. Uma caracteristica interessante é a presenca de varias
linhas ou camadas empilhadas umas sobre as outras, proximas ao apice da crista de tecido 6sseo
lamelar zonal (Figura 9 Al). As lacunas dos ostedcitos exibem formas planas ou fusiformes e
seguem a orientacao dessas fibras.

A regido do nucleo interno apresenta algumas cavidades de erosdo que estdo associadas
a reabsorcdo 6ssea, mas o tecido 6sseo secundario ndo esta presente. A matriz 6ssea entrelacada
(WB) é predominante no cortex basal, apesar do tecido paralelo fibroso (PFB) ser observado
em algumas porcdes laterais desse cortex.

Lamina BC02B - Caudal posterior: Baurusuchidae - FUP-Pv 000037

Osteodermo possui pouca ornamentacao superficial sem grandes sulcos ou depressoes,
sua crista é orientada parasagitalmente, € pouco pronunciada na porc¢do anterior devido a sua
borda de articulacdo com a placa adjacente (Figura 9 B). O cortex é composto por tecido 6sseo
lamelar zonal que exibe um elevado nivel de remodelacdo. Sdo comuns linhas de reabsorcéo e
maultiplas intersecdes ocorrem entre as camadas que sdo depositadas em sequéncia (Figura 9
B1). Nas margens laterais desse cOrtex é possivel observar tecido 6sseo entrelagcado (WB). Os
canais vasculares estdo bem distribuidos na extensdo do coOrtex e esses canais Sao
majoritariamente de padréo reticular, especialmente na regido mais externa e laterais (Figura 9
B). E importante destacar a existéncia de alguns desses canais vasculares que se irradiam do
cortex externo e se estendem até a superficie dorsal do osteodermo. Observa-se um forame
préoximo a base da quilha, atravessando o cortex externo até a superficie dorsal do osteodermo
(Figura 9 B2).

A matriz 6ssea predominante no nlcleo interno ¢é de tecido entrelagado (Figura 9 B3), 0
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tecido paralelo fibroso (PFB) é evidente em algumas porg¢des. Algumas cavidades de erosao e

Osteons secundarios em processo de reabsorcdo Ossea, circundados por tecido lamelar
remodelado, podem ser observados.

Nas margens € possivel observar Osteons primérios. As lacunas dos ostedcitos
apresentam formas arredondadas e irregulares e ndo demonstram uma orientagéo preferencial,
algumas formando fileiras paralelas e outras néo, elas sdo mais visiveis no cortex externo e
menos no cortex basal. E possivel observar canaliculos percorrendo a matriz mineralizada e
conectando-se as lacunas adjacentes. As fibras de Sharpey exibem orientagéo perpendicular a
matriz éssea tanto no cértex externo quanto no ndcleo interno.

O tecido entrelacado (WB) presente no cortex basal é menos denso em comparagao ao
nacleo interno, suas fibras sdo menos densas e ha pouca presenca de tecido paralelo fibroso
(Figura 9 B3). A rede vascular apresenta canais reticulares com anastomoses, muitos deles se
irradiam pelo cértex até a superficie ventral do osteodermo. As fibras de Sharpey nesse cortex
séo longas e estdo dispostas perpendicularmente umas com as outras.

Osteodermo completo associado a um esqueleto de Baurusuchidae juvenil articulado:
Lamina BLO3A — Dorsal Posterior: Baurusuchidae - IFSP — VTP/PALEO-0003

Osteodermo bem preservado e ndo apresenta ornamentacdo superficial por sulcos ou
depressdes, sua crista € lisa e pouco desenvolvida, orientada parasagitalmente (Figura 9 C). O
cortex externo apresenta tecido paralelo-fibroso (PFB) em toda sua extensdo. A camada interna
do cortex basal consiste em tecido 6sseo lamelar-zonal interrompido por marcas de crescimento
espacadas (Figura9 C1 e C2). As lacunas de ostedcitos possuem formato alongado ou fusiforme
e estdo orientadas de acordo com as fibras. Nas margens laterais do cortex basal os feixes de
fibras de Sharpey exibem uma orientacdo perpendicular a matriz 6ssea. Ja na porcdo mais
interna desse cortex as fibras sdo longas e estdo orientadas perpendicularmente as linhas de
crescimento (Figura 9 C3). No ndcleo interno é possivel observar uma regido onde o tecido
0sseo encontra-se em processo de reabsor¢do e varios 0steons secundarios circundados com
tecido lamelar. Entre essas cavidades de reabsorcéo o tecido entrelacado pode ser evidenciado

(Figura 9 C1). As lacunas de ostedcitos sdo mais evidentes no nucleo interno, principalmente
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as margens das cavidades de reabsor¢do dssea, onde possuem formato e orientagdo irregulares.

Os canaliculos podem ser visualizados percorrendo a matriz mineralizada e estabelecendo
conexdes com as lacunas circundantes. A rede vascular nesse osteodermo ndo apresenta um
padrdo vascular preferencial, a vascularizacdo é composta por désteons primarios, algumas
cavidades de erosao e 6steons secundarios. Em algumas porgdes o tecido 6sseo é praticamente

avascular.

FIGURA 9 - Osteodermos de Baurusuchidae (A e B) FUP-Pv 000037 (C) IFSP — VTP/PALEO - 0003 do Grupo Bauru, Brasil. (A)

Osteodermo caudal, (B) osteodermo caudal, (C) Osteodermo dorsal posterior. (A1) Cértex externo mostrando transigao entre tecidos 6sseos

lamelares zonais e de fibras paralelas. (A2) Detalhe do osso primario com trés marcas de crescimento ciclica preservadas. (A3) Fibras de
Sharpey perpendiculares a matriz dssea de tecido entrelagado. (B1) Tecido 6sseo lamelar zonal préximo ao apice da crista. (B2) Foramen
neurovascular percorrendo o cdrtex externo até a superficie dorsal do osteodermo. (B3) Detalhe do tecido de fibras entrelagadas (WB). (C1)
Um 6steon secundario solitario exemplifica o processo de remodelagao no nicleo interno, com tecido remodelado visivel ao longo de suas
margens. (C2) Osso cortical apresenta um arranjo de fibras paralelas interrompido por marcas de crescimento ciclico (setas brancas). (C3)
Fibras de Sharpey orientadas perpendiculares a matriz dssea. Imagens: luz transmitida normal (A, Al, A3, B, C, C2 e C3) e luz polarizada
com compensador lambda (A2, B1, B2, B3 e C1). BCO, cértex basal; ECO, cortex externo; ICO, nucleo interno; ShF, fibras de Sharpey;

LB, osso lamelar; LZB, osso zonal lamelar; Fo, foramen; WB, osso entrelagado. Barras de escalas: 5mm.
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Osteodermos completo associados a pelve de Baurusuchidae articulado:

Lamina BO04A — Dorsal Proximal: Baurusuchidae - IFSP — VTP/PALEO-0005

A superficie possui uma leve ornamentacdo com depressdes e pocos pouco definidos,
sua crista é deslocada medialmente e ndo é bem desenvolvida (Figura 10 A). O cdrtex externo
exibe tecido de fibras paralelas (PFB) orientadas longitudinalmente e as lacunas de ostedcitos
tém formado achatado e seguem a orientacdo das fibras paralelas (Figura 10 Al).

O ndcleo interno é composto de tecido de fibras entrelacadas (WB) e vascularizado por
canais vasculares longitudinais e 6steons primarios; outras por¢des exibem cavidades de erosdo
circundadas por tecido lamelar (Figura 10 A2). Também é possivel observar algumas linhas de
crescimento no nucleo interno sendo destruidas pelo processo de reabsorgdo (Figura 10 A3). A
remodelacdo interna é leve neste osteodermo.

Nas porgdes laterais da placa e no cortex basal é possivel identificar tecido de fibras
entrelagadas (WB) e uma grande quantidade de canais vasculares anastomosados. J& no cortex
externo esses canais sao menos numerosos. As lacunas de ostedcitos mostram uma aparéncia
irregular e ndo possuem uma orientacdo aparente nessas porcdes. Elas estdo densamente
agrupadas. Os feixes de fibras de Sharpey integram a matriz, tanto na parte externa quanto na
parte basal, e estdo orientadas perpendicularmente umas com as outras, em algumas regides
estdo perpendiculares a matriz 6ssea (Figura 10 A).

Lamina BO04B — Caudal anterior: Baurusuchidae - IFSP — VTP/PALEO-0005

Esse osteodermo apresenta uma superficie pouco ornamentada sem sulcos e depressoes,
sua crista é bem pronunciada, definida e levemente deslocada medialmente (Figura 10 B). Seus
cortices sdo compostos por tecido 6sseo de fibras entrelacadas (WB), em algumas poucas
porcGes € possivel observar tecido de fibras paralelas (PFB). As lacunas de ostedcitos
apresentam uma aparéncia ovalada e irregular e ndo possuem uma orientagéo definida. Em toda
sua extensdo é possivel observar uma grande quantidade de canais vasculares simples e
anastomosados ligando a parte interna com a superficie externa da osteodermo, indicando uma

alta vascularizagéo (Figura 10 B1).
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O nucleo interno é composto por tecido de fibras paralelas (PFB), em outras por¢6es do

nucleo grandes cavidades de erosdo sao visiveis (Figura 10 B2). Também é possivel observar
algumas linhas de crescimento saindo do ndcleo interno e sendo destruidas pelas cavidades de
erosdo (Figura 10 B3). Os feixes de fibras de Sharpey exibem uma orientacdo perpendicular a

matriz 6ssea. Ja& na porcdo mais interna do nucleo, as fibras sdo longas e estdo orientadas

perpendicularmente as linhas de crescimento (LAGs) (Figura 10 B3).

FIGURA

F
el
Osteodermos de Baurusuchidae A e B (IFSP — VTP/PALEO -0005) do Grupo Bauru, Brasil. (A) osteodermo dorsal proximal, (B) osteodermo caudal proximal

anterior. (A1) Detalhes das fibras de Sharpey que estéo dispostas de forma perpendicular a matriz dssea, junto a canais vasculares reticulares anastomosados no

cortex. (A2) Detalhe do tecido dsseo de fibras entrelacadas (WB). (A3) Detalhe de trés marcas de crescimento ciclicas no tecido 6sseo indicadas por setas brancas.
(B1) Detalhe dos canais vasculares reticulares anastomosados no cortex. (B2) Formato alongado da cavidade de reabsorgdo. (B3) Osso cortical apresenta um
arranjo de fibras paralelas que é interrompido por marcas de crescimento ciclico, indicadas por setas brancas. Imagens: luz transmitida normal (A, Al, A3, B, B1
e B3) e luz polarizada com compensador lambda (A2 e B2). BCO, cortex basal; CR, cavidade de reabsorcéo; ECO, cértex externo; ICO, nicleo interno; OP, ésteon

primario; PFB, osso de fibras paralelas; RVC, canal vascular reticular; ShF, fibras de Sharpey; WB, osso entrelacado. Barras de escalas: 5mm.

Osteodermos completos isolados associados a Baurusuchidae:

Lamina BIO5A- Caudal posterior: Baurusuchidae - FUP-Pv 000038

Osteodermo isolado associado a Barusuchuidae sendo um osteodermo caudal posterior.
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A superficie é pouco ornamentada e ndo possui depressdes ou sulcos profundos, sua crista

parasagital esta localizada centralmente na superficie dorsal do osteodermo, sendo bem
desenvolvida e bem pronunciada criando uma area medial (pars mediale) e uma é&rea lateral
(pars laterale) do mesmo tamanho (Figura 11 A). Observa-se um forame préximo a base da
quilha, atravessando o cértex externo até a superficie dorsal do osteodermo (Figura 11 Al).

O cortex externo € composto por tecido paralelo fibroso (PFB) e varios canais vasculares
reticulares anastomosados, alguns desses canais se estendem do cortex até a superficie dorsal
do osteodermo. As lacunas de ostedcitos possuem uma orientacdo longitudinal e formato
achatado seguindo a orientacdo das fibras (Figura 11 A2).

O nucleo interno e o cortex basal apresentam tecido paralelo fibroso (PFB) em sua
grande maioria. Em suas porc¢des laterais é possivel identificar tecido de fibras entrelacadas
(WB), formando uma matriz Gssea totalmente desorganizada (Figura 11 A3). Algumas
cavidades de reabsorcdo dssea sdo nitidas no nucleo interno. As lacunas de ostedcitos nas
porcdes laterais estdo dispostas aleatoriamente e ndo possuem uma orientacdo preferencial, com
formato irregular e ovalado. As fibras de Sharpey podem ser observadas principalmente nas
laterais do osteodermo e no cortex basal, sendo orientadas perpendicularmente a matriz 6ssea.

Lamina BI05B- Caudal posterior: Baurusuchidae - FUP-Pv 000039

Osteodermo caudal posterior isolado associado a Baurusuchidae, sua superficie dorsal
ndo possui ornamentacdo aparente por depressdes ou po¢os. Uma caracteristica importante é a
presenca de uma quilha longitudinal bem desenvolvida e deslocada medialmente, criando uma
area medial menor (pars mediale) e maior area lateral (pars laterale), (Figura 11 B).

O cortex externo apresenta tecido paralelo fibroso (PFB) em quase toda sua extensao,
observa-se varios canais vasculares reticulares anastomosados espalhados em toda a regido, as
lacunas de ostedcitos possuem formato achatado e sdo orientadas longitudinalmente seguindo

a orientacdo das fibras, formando fileiras paralelas.
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No nucleo interno, cavidades de erosdo sdo visiveis circundadas por tecido paralelo

fibroso e varios Osteons primarios e alguns désteons secundarios. Nessas por¢es também é
possivel observar tecido entrelagado (WB), as lacunas de ostedcitos sdao numerosas e bem

vascularizadas pelos canais reticulares (Figura 11 B1 e B2).

FIGURA 11 - Osteodermos de Baurusuchidae. A (FUP-Pv 000038) B (FUP-Pv 000039) do Grupo Bauru, Brasil. (A) osteodermo caudal posterior, (B)
osteodermo caudal posterior, (A1) Foramen neurovascular percorrendo o cortex externo até a superficie dorsal do osteodermo. (A2) Osteons primérios na

matriz de tecido paralelo fibroso. (A3) Detalhe do tecido paralelo fibroso juntamente com canais reticulares em anastomose. (B1) Osteons primarios no

cortex externo. (B2) Osteons secundério envolto com tecido lamelar. (B3) Marcas de crescimento ciclicas no tecido dsseo indicados por setas brancas.
Imagens: luz transmitida normal (A, Al, A2, A3 e B) e luz polarizada com compensador lambda (B1 — B3). BCO, cértex basal; ECO, cértex externo; Fo,
Foramen; ICO, nicleo interno; LB, osso lamelar; OP, 6steon primario; PFB, osso de fibras paralelas; RVC, canal vascular reticular; ShF, fibras de Sharpey;

SO, dsteon secundario. Barras de escalas 5mm.

O cortex basal é composto por tecido entrelacado (WB) em toda sua extensdo, alguns

canais vasculares reticulares percorrem o cortex basal e se conectam com a superficie ventral
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do osteodermo. As fibras de Sharpey estdo presentes em todo o osteodermo, sendo na margem

lateral orientadas perpendicularmente a superficie, e tornando-se mais espessas e claramente
retas e paralelas. Essas fibras sdo mais pronunciadas nas bordas laterais e no corte basal. Na
porcao lateral observa-se um fordmen atravessando o cortex basal até a superficie lateral do
osteodermo (Figura 11 B). Também ¢é possivel observar algumas dessas fibras de Sharpey
perpendiculares as linhas de crescimento nesse cortex basal (Figura 11 B3).

Padréo histolégico Baurusuchidae:

Houve uma variagdo significativa nos osteodermos de Baurusuchidae IFSP —
VTP/PALEO-0004 examinados, especialmente em relacdo ao padrdo vascular e as cavidades
de erosdo com tecido lamelar. Durante a analise dos trés osteodermos de posi¢des corporais
diferentes (um cervical e dois dorsais, incluindo um dorsal posterior), observou-se que seus
padrdes vasculares séo distintos entre si. Notou-se um aumento na vascularizagéo e no tamanho
das cavidades de erosdo ao se comparar os trés osteodermos. Na regido mais préxima a crista
dorsal, os canais anastomosados e 0s Gsteons primarios exibiram um crescimento constante em
sua gquantidade.

De maneira semelhante, as cavidades de erosdo no nucleo interno de cada osteodermo
também seguiram essa tendéncia de aumento, quanto mais préximo da regido caudal, tanto os
canais vasculares quanto as cavidades de erosdo tendem a aumentar suas quantidades. Essa
variacao parece refletir as alteracbes microanatdmicas relacionadas a localizacdo topografica
do corpo do individuo, por exemplo, o osteodermo cervical de IFSP — VTP/PALEO-0004,
apresenta uma estrutura vascular menos acentuada em comparagdo com 0s outros dois
osteodermos dorsais retirados do mesmo individuo.

Entretanto, observou-se que o padrdo vascular em IFSP — VTP/PALEO-0003, um
exemplar de osteodermo associado a um individuo juvenil de Baurusuchidae, difere em relagdo
aos outros espécimes do mesmo taxon analisados nessa regido do cdrtex. Nos cértices, foram
encontrados poucos canais vasculares reticulares anastomosados e Osteons primarios. No

entanto, o padrdo no nucleo interno permanece inalterado em relagdo aos outros especimes. Os
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dois osteodermos caudais isolados (FUP-Pv 000038, FUP-Pv 000039) mantém o padrdo de

vascularizagéo.

Uma caracteristica interessante observada é o é&pice da crista parasagital nos
osteodermos de Baurusuchidae analisados (Figura 9 Al e B1), eles exibem uma notavel
alteracdo em sua posicdo desde a fase juvenil até a maturidade, indicando que, durante o
processo de crescimento, a posi¢ao dessa crista pode variar consideravelmente, podendo ser

mais acentuada na diregdo medial ou lateral.

Osteodermos completos isolados associados a Caimaninae (Purussaurus):

Lamina PRO01A: Caimaninae - FUP-Pv 000040

O osteodermo apresenta uma coloracdo mais escura em algumas regides, com
tonalidade amarelo escuro, provavelmente resultante da incorporacdo de 6xidos de ferro durante
0 processo diagenético, o que dificulta a visualizacdo de algumas estruturas microanatémicas,
visto como material opaco no microscopio de luz polarizada.

A superficie dorsal é altamente ornamentada, com a presenca de fossas e depressdes
profundas que definem a sua ornamentacao superficial, sua crista é bem desenvolvida e paralela
ao plano sagital e se desenvolve na regido central do osteodermo (Figura 12 A). O cortex
externo é composto de tecido paralelo fibroso (PFB) e entrelacado avascular (Figura 12 Al).
As lacunas de ostedcitos presentes ndo possuem organizacdo definida e estdo dispostas
aleatoriamente na matriz 6ssea, possuindo formato achatado ou fusiforme.

No nucleo interno o processo de reabsorcéo é observado atraves de grandes cavidades
de reabsorcdo que estdo circundadas por tecido 6sseo lamelar. Diferentemente do cortex
externo, a vascularizagdo do nucleo interno consiste em dsteons secundarios e grandes
cavidades de erosao (Figura 12 Al). Cortex basal apresenta marcas de crescimento ciclico na
forma de linhas de crescimento (LAGs), é formado por tecido lamelar-zonal. Os canais
vasculares nesse cortex sdo escassos, vascularizados por alguns canais simples e alguns ésteons
secundarios (Figura 12 A2). As lacunas de ostedcitos no tecido lamelar-zonal seguem a

orientacdo das fibras. As fibras de Sharpey sdo mais abundantes nas porcdes laterais dos
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cortices, sendo longas e percorrendo a matriz 6ssea de um cortex até o outro. Ja no cortex basal,

as fibras s&o curtas e estdo orientadas perpendicularmente as linhas de crescimento (Figura 12
A3).

Lamina PRO01B: Caimaninae - FUP-Pv 000041

A superficie desse osteodermo é bem ornamentada por depressbes e cavidades
profundas, sua crista parasagital é bem pronunciada e levemente deslocada medialmente
(Figura 12 B). O cdrtex externo é composto principalmente por tecido 6sseo primario com uma
organizacéo tecidual que evolve tecido paralelo fibroso (PFB) e tecido entrelagado (WB). A
rede vascular é composta por alguns canais simples e poucos 6steons secundarios (Figura 12
B1). As lacunas de ostedcitos estdo distribuidas em ambos os cértices e organizadas seguindo
a orientacéo das fibras, com formato alongado ou fusiforme. Nas porc¢des laterais as lacunas
estdo densamente agrupadas e possuem formato irregular.

O nucleo interno é composto por grandes cavidades de reabsorcao e 6steons secundarios
envoltos por tecido lamelar, e nas margens das cavidades € possivel identificar tecido
entrelacado (WB). O processo de reabsorcdo € bem observado através de cavidades de
reabsorcao, que estdo localizadas no nucleo interno e nas regides proximas ao apice da crista, a
vascularizacdo consiste em Osteons secundarios e cavidades de erosdo (Figura 12 B1 e B2).

A matriz dssea do cortex basal é composta por tecido entrelacado (WB) e paralelo
fibroso (PFB) (Figura 12 B3), diferentemente do cortex externo, o cOrtex basal é quase
avascular, com a presenca de poucos canais primarios e dsteons. N&o foi possivel observar
marcas de crescimento ciclico na forma de linhas de crescimento (LAGS) nos cortices desse
osteodermo. As fibras de Sharpey séo mais abundantes nas porcdes laterais do cortex basal, sdo
longas e percorrem a matriz 6ssea do cértex até o nicleo interno, ja no cortex externo as fibras

sdo curtas e estdo orientadas perpendicularmente a superficie do osteodermo (Figura 12 B2).
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FIGURA 12 - Osteodermos associados a Caimaninae (Purussaurus). A (FUP-Pv 000040) e B (FUP-Pv 000041). (A) Osteodermo isolado,
(B) Osteodermo isolado. (A1) Detalhe das cavidades de reabsorcao no ndcleo interno, pode ser observado tecido entrelagado e tecido paralelo
fibroso no cdrtex externo. (A2) Cavidade de reabsorgao no cortex externo proximo ao apice da crista. (A3) Osso cortical exibe um padréo
de fibras paralelas que ¢ interrompido por marcas de crescimento ciclico (setas brancas). (B1) Osteon secundério solitario exemplifica o
processo de remodelagéo no nucleo interno, com tecido remodelado visivel ao longo de suas margens. (B2) Detalhes das fibras de Sharpey
que estdo dispostas de forma perpendicular a matriz dssea. (B3) Ampliacdo da matriz 6ssea de tecido paralelo fibroso. Imagens: luz
transmitida normal (A e B) e luz polarizada com compensador lambda (A1 — A3, B1 — B3). BCO, cortex basal; CR, cavidade de reabsor¢ao;
ECO, cortex externo; ICO, nlcleo interno; LB, osso lamelar; PFB, osso de fibras paralelas; ShF, fibras Sharpey; SO, 6steon secundario;

WB, osso entrelacado. Barras de escalas: 5mm.
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Padraéo histolégico Caimaninae:

A ornamentacao superficial em ambos os osteodermos associados a Caimaninae (FUP-
Pv 000041 e FUP-Pv 0000420) é altamente desenvolvida, caracterizada por depressdes,
cavidades e cristas claramente delineadas. Em relacdo a estrutura interna, tanto na lamina
PROO1A (FUP-Pv 000040) quanto na ldamina PR0O01B (FUP-Pv 000041), o cortex externo é
composto por tecido dsseo paralelo fibroso (PFB) e entrelacado avascular (WB). O ndcleo
interno contém grandes cavidades de reabsorcdo, circundadas por tecido 6sseo lamelar. A
vascularizagdo em ambos 0s casos é composta por uma rede vascular que inclui canais simples
e Osteons secundarios, embora a vascularizagdo seja menos pronunciada no cortex basal.
Lacunas de ostedcitos estdo presentes em ambos os cértices e seguem a orientacdo das fibras,
geralmente apresentando um formato alongado ou fusiforme.

As fibras de Sharpey também estdo presentes, sendo mais abundantes nas porgoes
laterais dos cértices e mais curtas no cortex externo. A lamina PROO1A (FUP-Pv 000040) exibe
uma coloracdo mais escura em algumas regides, em contraste, na lamina PR001B (FUP-Pv
000041), essa coloracdo esta ausente devido a sua melhor preservacdo. Além disso, a lamina da
placa dérmica FUP-Pv 000040 apresenta linhas de crescimento (LAGS) no cortex basal,
enquanto em em FUP-Pv 000041 essas linhas ndo sdo observadas. A crista sagital em FUP-Pv
000040 e bem desenvolvida e segue paralelamente ao plano sagital, enquanto na lamina FUP-

Pv 000041, a crista apresenta um leve deslocamento medial.

Padrao histoldgico geral dos osteodermos:

Todos os osteodermos seccionados apresentam morfologia externa diferente e foram
retirados de regiGes corporais destintas. Candidodontidae FUP-Pv 000019 (dorsal),
Baurusuchidae IFSP — VTP/PALEO-0004 (cervical, dorsal e dorsal posterior), Baurusuchidae
FUP-Pv 000037 (caudais), Baurusuchidae IFSP — VTP/PALEO-0003 (dorsal), Baurusuchidae
IFSP — VTP/PALEO-0005 (dorsal e caudal), Baurusuchidae FUP-Pv 000038, FUP-Pv 000039
(caudais), Mariliasuchus FUP-Pv 000035, FUP-Pv 000036 (dorsais), Sphagesauridae IFSP-

VTP/PALEO-0001 (dorsal e escudo ventral) e Caimaninae FUP-Pv 000040 e FUP-Pv 000041
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(regido indeterminada).

O cortex externo apresenta semelhancas entre todos os osteodermos, com algumas
variagdes notaveis em diferentes grupos, como Baurusuchidae, Mariliasuchus, Sphagesauridae
e Peirosauridae. Nestes, a rede vascular € composta por canais simples e anastomosados. Ja em
Caimaninae e Candidodontidae FUP-Pv 000019, o cdrtex externo é quase avascular, sem canais
vasculares anastomosados, sendo a vascularizacdo limitada a poucos 6steons primarios. Todos
exibem um ndcleo interno com sinais de reabsorcdo Ossea, variando a intensidade da
reabsor¢ao, em menor ou maior grau.

Em Candidodontidae, a secao foi obtida por meio de um corte horizontal, ao contréario
dos demais, por se tratar de um individuo juvenil e sua placa ser muito fina e fragil. O seu nicleo
interno é composto por tecido fibrolamelar e ndo apresentam sinais de reabsorcdo 6ssea, 0
tecido fibrolamelar estd geralmente associado a alta taxa deposi¢do dssea (Amprino 1947;
Buffrénil 1980; Forster 1990; Chinsamy 1997). O complexo 6sseo fibrolamelar encontrado
nesse osteodermo ndo apresenta a tipica estrutura de tecido 0sseo compacto, com lamelas
organizadas em paralelo ou fibras colagenas ordenadas. Em vez disso, a matriz € composta
predominantemente por tecido dsseo entrelacado fibroso, caracterizado pela presenca de fibras
colagenas desorganizadas de tamanhos variados, dispostas de maneira irregular. A disposicao
aleatoria dessas fibras reflete altas taxas de deposicdo durante a formacgdo do tecido dsseo,
resultando em um padrdo desorganizado e ndo direcionado, com ostedcitos arredondados
(Padian & Lamm, 2013).

O cortex basal nos osteodermos analisados é composto por uma combinacao de tecido
entrelacado (WB) e paralelo fibroso (PFB) e as lacunas de ostedcitos estdo dispostas
aleatoriamente com formato ovalado. Nos osteodermos de Sphagesauridae e Caimaninae
algumas regifes do cdrtex basal ndo apresentam essas estruturas visiveis. A presenca de uma
coloracdo mais escura em tais regides, visto como material opaco no microscopio de luz
polarizada, pode ser atribuida & incorporagéo de 6xidos de ferro durante o processo diagenético,

0 que dificulta a sua visualizacao.
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4.2  Esqueletocronologia

Existem duas abordagens para estimar a taxa de crescimento por meio da histologia,
uma delas envolve a avaliacdo do tipo de tecido 6sseo primario, uma vez que diferentes tipos
de tecido dsseo estdo associados a taxas de crescimento distintas. Certos grupos de tecido 6sseo
podem ser classificados em quatro categorias principais. Primeiramente, ha o tecido 0sseo
fibrolamelar sem linhas de pausa de crescimento, sinalizando um crescimento rapido. Em
seguida, temos o tecido 6sseo fibrolamelar com linhas de pausa de crescimento, indicando taxas
de crescimento intermediarias. Também, encontramos o0 0sso lamelar e o 0sso paralelo fibroso,
que sdo tipicos de individuos com taxas de crescimento mais baixas (Ricqglés et al., 1991;
Castanet et al., 2000; Padian et al., 2001; Margerie et al., 2002; Padian & Lamm, 2013). A
segunda abordagem é a esqueletocronologia, termo criado por Castanet (1982) que consiste na
utilizacdo de marcas de crescimento que ocorrem de maneira ciclica e com uma periodicidade
conhecida (ou presumida) presentes nas regides ossificadas do esqueleto dos vertebrados.

As linhas de crescimento em osteodermos de répteis existentes, como anéis e/ou Linhas
de Crescimento Interrompido (LAGs, ou “lines of arrested growth”) estdo geralmente
relacionadas a interrup¢des ou fases de reducdo da deposicdo 6ssea ao longo do crescimento de
um individuo. Essas marcas de crescimento estdo frequentemente associadas a ciclos anuais.
No entanto, o padrdo especifico e a formacédo de marcas de crescimento podem variar entre as
diferentes espécies de répteis, podendo ser influenciados por fatores como condi¢bes
ambientais, nutri¢do e caracteristicas da historia de vida (Hutton, 1986; Tucker, 1997; Erickson
& Brochu, 1999; Erickson et al., 2003; Buffrénil et al., 2021).

Linhas de crescimento sdo comuns em todos os tipos de tecido 6sseo e sua nitidez pode
depender de fatores externos relacionados ao clima e a ecologia local. No entanto, é importante
ressaltar que essas marcas ndo devem ser consideradas caracteristicas histologicas definitivas
para a classificagdo de um tipo especifico de tecido 6sseo. Tais marcas de crescimento séo Uteis
para estimar a idade e para a anélise de dois aspectos: a determinacao da idade e a reconstrugao

da historia de vida dos organismos (Buffrénil et al., 2021).
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Se assumirmos que as marcas de crescimento preservadas (LAGS) nos osteodermos

analisados foram depositadas de forma anual, somente nos espécimes com remodelagdo interna
minima seria possivel calcular a idade dos individuos contando o numero dessas marcas
presentes no 0sso cortical. Nas amostras de Peirosauridae (FUP-Pv 00003) e Caimaninae (FUP-
Pv 000040 e FUP-Pv 000041) observam-se um maior nimero de linhas de crescimento,
totalizando 11 e 13, respectivamente. Da mesma forma, ocorrem linhas de crescimento em
outros exemplares amostrados. No entanto, é importante destacar que a idade estimada por meio
deste método é sempre uma idade minima devido as alteragdes secundarias que ocorrem no
ndcleo interno.

Quanto as laminas de IFSP — VTP/PALEO-0004 e IFSP — VTP/PALEO-0005, de
Baurusuchidae, as linhas de crescimento sdo depositadas no nucleo interno, mas algumas delas
sdo destruidas pelo processo de reabsorcao dssea. 1sso torna impossivel contar com preciséo a
quantidade de linhas e estimar a idade dos individuos. Nas duas amostras de FUP-Pv 000037,
é interessante notar a presenca de varias linhas empilhadas umas sobre as outras proximas ao
apice da crista, esse padrdo se assemelha ao observado nos osteodermos de phytossauros e
aetossauros (Scheyer et al., 2014a). No caso da amostra BIO5A, a contagem das linhas nédo foi
possivel devido a sua preservacdo. Ja a amostra FUP-Pv 000038 apresenta 5 linhas de
crescimento proximo ao nucleo interno.

Nenhuma das placas analisadas referente as laminas BTO1A (IFSP-VTP/PALEO-
0004), BBO1A (FUP-Pv 000019), MAOO1A (FUP-Pv 000035), MA001B (FUP-Pv 000036) e
PR001B (FUP-Pv 000041) representantes dos grupos, Baurusuchidae, Candidodontidae,
Mariliasuchus e Caimaninae respectivamente, apresentaram linhas de crescimento evidentes.
No caso de FUP-Pv 000019, por se tratar de um individuo juvenil, e apresentar tecido de fibras
entrelacadas e fibrolamelar em ambos os cértices, as linhas de crescimento ndo sdo evidentes.
Quanto as laminas de IFSP-VTP/PALEO-0001, elas exibem uma tonalidade escura, visto como
material opaco no microscopio de luz polarizada, possivelmente devido & incorporagdo de

Oxidos de ferro durante o processo diagenético. Por esse motivo, o padrdo microestrutural
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presente ndo pode ser completamente observado.

5. Discussao

Nos individuos de Baurusuchidae analisados (IFSP — VTP/PALEO-0005, IFSP —
VTP/PALEO-0003, FUP-Pv 000037, FUP-Pv 000038 e FUP-Pv 000039) ¢ possivel observar
um aumento na vascularizacdo e nas cavidades de erosdo da mesma forma que IFSP —
VTP/PALEO-0004 (esqueleto de Baurusuchidae articulado), esse padrdo vascular e das
cavidades de erosdo é semelhante ao encontrado no Baurusuchidae (MPMA 62.0002.02;
Marchetti et al., 2022) e Baurusuchidae (LPRP/USP 0634; Sena et al., 2023), onde os cortices
sdo altamente vascularizados e apresentam pequenas cavidade de eroséo.

Por exemplo, nos osteodermos caudais FUP-Pv 000037 € interessante destacar a
presenca de tecido lamelar zonal, apresentando alto grau de remodelamento no apice da crista
dorsal, as linhas de reabsorcdo sdo comumente identificadas no tecido e numerosas intersecoes
surgem entre as camadas depositadas de forma sequencial. Essa estrutura se assemelha aquela
observada em osteodermos de fitossauros e aetossauros (Scheyer et al., 2014). Também foram
identificados numerosos canais vasculares anastomosados nesses cortices. No caso de IFSP —
VTP/PALEO-0005, o padrdo vascular se repete, com a presenca de canais vasculares
anastomosados em abundancia e ésteons primarios nos cortices, bem como amplas cavidades
de erosdo cercadas por tecido lamelar no nucleo interno.

E interessante notar que, quanto mais proximo da regifo caudal, ou nos osteodermos
caudais em si, esse padrdo se torna mais evidente, mesmo em osteodermos retirados de
individuos diferentes. Um dos individuos analisados (IFSP-VTP/PALEO-0005) revelou-se
provavelmente ser uma fémea, sugerido pela presenca de um fragmento de ovo encontrado em
sua pelve. Essa descoberta sugere uma possivel associagdo entre a variacdo na microestrutura
observada em Baurusuchidae e seu sexo, bem como o estado reprodutivo. Paralelamente, é
interessante notar que nos osteodermos de crocodilos atuais, uma remodelagéo interna mais
acentuada € evidenciada nas fémeas durante o periodo reprodutivo (Hutton, 1986, Tucker, 1997,

Klein et al., 2009, Dacke et al., 2015). Nesse contexto, ocorre uma significativa mobilizagéo de
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minerais para a formacdo das cascas dos ovos, indicando possiveis similaridades nos processos

reprodutivos entre os crocodilianos atuais e 0 Baurusuchidae estudado.

Essa variacdo morfoldgica também pode ser relacionada ao processo de
desenvolvimento ontogenético, podendo esta correlacionada com o mesmo padrdo de
fechamento das suturas neurocentrais das vertebras e o desenvolvimento do esqueleto axial em
crocodilianos. E interessante notar que as suturas neurocentrais comegam a se fechar
inicialmente nas vértebras caudais e progridem em direcdo as cervicais durante o crescimento
dos animais (Brochu 1996), da mesma forma que 0s canais vasculares tendem a aumentar sua
quantidade, dos osteodermos cervicais para os caudais. De acordo com Brochu (1996) e Irmis
(2007), o fechamento dessas suturas pode ser usado como marcadores valiosos para avaliar e
monitorar o desenvolvimento ontogenético em arcossauros, permitindo uma compreensdo mais
abrangente das mudancas morfoldgicas que ocorrem ao longo do tempo em sua anatomia.

O ndcleo interno de todos os osteodermos analisados é altamente diversificado, exibindo
uma ampla variacdo no tecido 6sseo, com algumas areas mostrando padrdes entrelacados de
fibras Osseas, enquanto outras possuem uma disposicdo de fibras paralelas entre as cavidades
de reabsorcdo, essa variacdo no nucleo interno foi observada em osteodermos de notossuquios
por Sena et al. (2023).

O remodelamento interno esta presente em todos os osteodermos, com a intensidade
desse fenbmeno variando. Em relacdo ao osteodermo de Peirosauridae (FUP-Pv 000034),
observa-se uma remodelagcdo na sua superficie externa. O cortex superficial do 0sso
ornamentado passa por uma reestruturacdo, especialmente perto do sulco préximo a crista
parasagital, uma camada birrefringente composta por tecidos com fibras paralelas ou lamelares
de espessura variavel cobre o fundo e a parede da depressdo de ornamentacdo. Essa camada é
separada dos tecidos 6sseos subjacentes por uma linha de reversao, também conhecida como
linha de cimentacdo, de acordo com a descricdo de Francillon-Vieillot et al. (1990). Essas
caracteristicas indicam gque a camada lamelar, ou camada de fibras paralelas (PFB), representa

um depdsito 6sseo secundario de reconstrucdo, que se forma no local apds o término de um
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processo de reabsorcdo local, como destacado por Buffrénil et al. (2015). Conforme Buffrenil

(1982) observou, a medida que os crocodilianos amadurecem, as superficies dorsais dos
osteodermos sofrem modificagdes devido a reabsorcéo e acrecdo, resultando na erosdo das
laminas. A superficie ventral, por sua vez, ndo exibe essa escultura, mas também € influenciada
pelo processo de remodelagéo.

Em todos os osteodermos examinados nota-se uma transicdo gradual entre os tecidos
compacto e esponjoso. Apresentando uma estrutura trilaminar, na qual é possivel distinguir dois
cortices distintos, um externo e outro basal, em torno de um ndcleo interno de 0sso esponjoso.
Essa composigdo pode ser observada, por exemplo, em Rauisuchia Fasolasuchus tenax e
Rauisuchia indet. que apresentam essa mesma estrutura esponjosa composta por um nucleo
central esponjoso cercado por dois cortices compactos (Cerda et al., 2013), em osteodermos de
titanosauros 0 0ss0 esponjoso comumente ocupa a area central que é cercada por cortices
compactos (Cerda et al. 2015). Esse padrdo pode ser observado em outros grupos como:
aetosauros e testudinos (Witzmann & Soler-Gijon, 2010; Cerda & Desojo, 2011; Scheyer et al.,
2014a; Scheyer et al., 2014b; Skutschas et al., 2017; Sena et al., 2021).

A disposicao das fibras de Sharpey nos osteodermos analisados demonstra variacdes ao
longo da transicdo do cortex externo para o basal. No cértex externo, estas fibras caracterizam-
se por sua extensdo e robustez, enquanto no cortex basal, elas assumem uma natureza mais
curta, delgada e notavelmente numerosa, essas caracteristicas sdo observadas nos osteodermos
de Notosuchia por Sena et al. (2023). A abundancia de fibras de Sharpey no cortex basal reflete
a presenca de numerosos feixes de coldgeno no estrato compacto. Por outro lado, o cortex
externo estd conectado a camada superficial, caracterizada por feixes menores de colageno
dispostos de forma mais frouxa. Esse padrdo evidencia a conexdo entre o cortex basal e a
camada compacta da derme como proposto por Burns et al. (2013).

As fibras de Sharpey inserem-se de forma perpendicular a superficie externa do 0sso
nos cortices externos de osteodermos de FUP-Pv 000034, FUP-Pv 000035 e nos osteodermos

de Baurusuchidae (IFSP — VTP/PALEO-0004, FUP-Pv 000037, IFSP — VTP/PALEO-0003,
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IFSP — VTP/PALEO-0005, FUP-Pv 000038 € FUP-Pv 000039). Esses achados indicam que as

fibras de Sharpey nos cértex externos parecem estar uniformemente ligadas a fixacdo de uma
camada de tecido conjuntivo, o que sugere a ancoragem dos osteodermos na derme (Scheyer et
al., 2007). Esse padrdo semelhante foi identificado em osteodermos de notosstquios por Sena
et al. (2023), que propdem uma associacdo dessa caracteristica com a existéncia de uma camada
dérmica coriécea revestindo os osteodermos, assemelhando-se a que cobre as placas do casco

das tartarugas atuais de carapaca mole e das tartarugas-de-couro marinhas.

6. Conclusoes

Embora intimamente relacionados, 0s grupos sob investigacdo (Baurusuchidae,
Sphagesauridae, Peirosauridae e Mariliasuchus) exibem notéveis diferencas em sua
microestrutura. Ap6s uma andlise detalhada dos osteodermos de crocodilomorfos pertencentes
ao Grupo Bauru e a posterior comparacdo com outras espécies fosseis de crocodilomorfos é
possivel tracar as seguintes conclusoes:

A anédlise histologica dos osteodermos mostrou variagdo notavel na estrutura,
principalmente no padréo vascular e nas cavidades de erosdo com tecido lamelar. Essa variagdo
foi observada em osteodermos de diferentes posi¢des corporais, sugerindo que a localizagdo no
corpo pode influenciar a microanatomia. As varia¢des na inclinagdo da crista parasagital nos
osteodermos de Baurusuchidae ao longo do desenvolvimento ontogenético podem ter
implicacBes importantes para a taxonomia dessa familia. As mudancas morfol6gicas ao longo
do crescimento podem ser usadas para identificar estagios de crescimento e ajudar na
reconstrucdo da filogenia. A analise histologica também revelou padrdes distintos nos
osteodermos de diferentes grupos, como Baurusuchidae, Peirosauridae, Sphagesauridae e
Mariliasuchus. Isso sugere que a microanatomia dos osteodermos pode ser uma caracteristica
atil na diferenciacéo desses grupos.

A analise das linhas de crescimento nos osteodermos pode ser usada para estimar a idade
dos individuos. No entanto, a presenca e a clareza dessas linhas variam entre os osteodermos e

podem ser afetadas por fatores como condi¢6es ambientais e de desenvolvimento. Portanto, a
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idade estimada com base nessas linhas € uma estimativa minima devido a alterac6es secundarias

nos osteodermos estudados. A andlise histologica também revelou a presenca de diferentes tipos
de tecido 6sseo nos osteodermos, incluindo tecido fibrolamelar, tecido fibrolamelar com linhas
de pausa de crescimento, 0sso lamelar e osso paralelo fibroso, que estéo associados a diferentes
taxas de crescimento. E importante notar que as marcas de crescimento nos osteodermos podem
ser influenciadas por fatores externos, como condi¢des ambientais, nutri¢cdo e historia de vida
dos espécimes estudados. Portanto, a interpretacdo das linhas de crescimento deve levar em
consideracdo esses fatores.

A andlise histolégica dos osteodermos fornece informacBes valiosas sobre a
microanatomia, crescimento, idade e taxonomia dos crocodilomorfos, contribuindo para uma

compreensdo mais abrangente da biologia e evolugdo desses animais.
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