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RESUMO 

 

 

NEVES, Gabrielle Silva. Revisão da ordem Hybodontiformes Patterson, 1966 

(Chondrichthyes) da formação alcântara, bacia de São Luís, cretáceo do Maranhão: 

importância sistemática, biogeográfica e bioestratigráfica. 2024. 76 f. Dissertação (Mestrado 

em Geociências) – Faculdade de Geologia, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de 

Janeiro, 2024. 

 

Os tubarões da ordem Hybodontiformes apresentam seu primeiro registro no final do 

Devoniano, e desde então se estabeleceram como grupo dominante no ambiente marinho. No 

entanto, durante o Mesozoico, possivelmente devido à competição com os neoseláquios no 

ambiente marinho, migraram e conquistaram o ambiente de água doce. Foi então no ambiente 

de água doce que esse grupo tornou-se consideravelmente mais diverso. Dentre os diferentes 

táxons que compõem essa ordem, parte deles é conhecida da região norte do Gondwana, 

Cretáceo. O presente estudo visa realizar uma revisão dos Hybodontiformes da localidade 

Laje do Coringa, um afloramento da Formação Alcântara (Albiano Superior - Cenomaniano) 

da Bacia de São Luís, estado do Maranhão, Nordeste do Brasil. Para isso, inúmeros espécimes 

incluindo dentes orais (dez espécimes), espinhos cefálicos e espinhos de nadadeiras dorsais 

foram analisados e descritos morfológica e quimicamente. Todos os espécimes foram 

encontrados desarticulados e apresentam desgastes. Parte dos dentes orais descritos no 

presente trabalho caracterizam a primeira ocorrência de Aegyptobatus cf. kuehnei e 

Distobatus cf. nutidae, táxons originalmente descrito na Formação Bahariya do Egito, fora do 

continente africano. Dentre os espinhos cefálicos (dez espécimes), seis apresentaram a base 

em formato de T, característica atribuída às espécies de Hybodontiformes da família 

Hybodontidae, e quatro apresentaram a base em formato de seta, característica atribuída à 

família Lonchidiidae. Já os espinhos de nadadeiras dorsais (três espécimes) apresentam 

costelas longitudinais dispostas na lateral do espinho. Todavia, a presença dos dentículos 

posteriores foi observada em apenas dois dos espinhos de nadadeiras dorsais. Embora os três 

espinhos de nadadeiras dorsais apresentem sutis diferenças entre si, não foi possível 

estabelecer definições a nível taxonômico, visto que, os espinhos de nadadeiras dorsais, 

geralmente, não são considerados caracteres diagnósticos. O resultado das análises químicas, 

realizadas em seis espécimes de espinhos cefálicos, mostraram que são compostos 

principalmente por Fosfato de Cálcio e apresentam Silicato de Alumínio, interpretado como 

resultado de impregnação fossildiagenética. O registro de Hybodontiformes na Bacia de São 

Luís até então havia sido atribuído a Tribodus cf. limae. No entanto, nosso estudo confirma 

que Tribodus limae Brito e Ferreira (1989) tem sua ocorrência registrada apenas no 

Eocretáceo, Aptiano/?Albiano (das formações Santana e Quiricó, respectivamente nas bacias 

do Araripe e Sanfranciscana), enquanto os espécimes da assembleia fossilífera da Formação 

Alcântara (Neoalbiano-Cenomaniano), bem diferentes morfologicamente de T. limae, 

pertencem a outros táxons, com afinidades africanas conhecidas na parte Norte do Gondwana. 

 

Palavras-chave: Hybodontiformes; dentes orais; espinhos cefálicos; cretáceo; Brasil. 



 

 

ABSTRACT 

 

 

NEVES, Gabrielle Silva. Review of the order Hybodontiformes Patterson, 1966 

(Chondrichthyes) from the alcântara formation, São Luís basin, cretaceous of 

Maranhão: systematic, biogeographic and biostratigraphic importance. 2024. 76 f. 

Dissertação (Mestrado em Geociências) – Faculdade de Geologia, Universidade do Estado do 

Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2024. 

The sharks of the Hybodontiformes order present their first record dating back to the 

end of the Devonian period. Since then, they have established themselves as a dominant group 

in the marine environment. However, during the Mesozoic, possibly due to competition with 

neoselachians in the marine environment, they migrated and conquered freshwater 

environment. It was in the freshwater environment that this group became significantly more 

diverse. Among the different taxa that compose this order, some are known from the northern 

Gondwana region, during the Cretaceous. The present study aims to review the 

Hybodontiformes at the bonebed Laje do Coringa locality, an outcrop of the Alcântara 

Formation (Upper Albian - Cenomanian) in the São Luís Basin, Maranhão state, Northeast 

Brazil. For this purpose, numerous specimens including oral teeth (ten specimens), cephalic 

spines, and dorsal fin spines were morphologically and chemically analyzed and described. 

All specimens were found disarticulated and show signs of wear. Parto of the oral teeth 

described in this study represent the first occurrence of Aegyptobatus cf. kuehnei and 

Distobatus cf. nutidae, taxa originally described in the Bahariya Formation of Egypt, outside 

the African continent. Among the cephalic spines (ten specimens), six had a T-shaped base, a 

characteristic attributed to species of Hybodontiformes in the family Hybodontidae, and four 

had an arrow-shaped base, a characteristic attributed to the family Lonchidiidae. As for the 

dorsal fin spines (three specimens), they exhibit longitudinal ribs arranged on the side of the 

spine. However, the presence of posterior denticles was observed in only two of the dorsal fin 

spines. Although the three dorsal fin spines present subtle differences among them, it was not 

possible to establish taxonomic definitions, as dorsal fin spines are generally not considered 

diagnostic characters. The results of chemical analyses conducted on six cephalic spine 

specimens showed that they are mainly composed of Calcium Phosphate and contain 

Aluminum Silicate, interpreted as a result of fossil diagenetic impregnation. The record of 

Hybodontiformes in the São Luís Basin had previously been attributed to Tribodus cf. limae. 

However, our study confirms that Tribodus limae Brito and Ferreira (1989) is only recorded 

in the Early Cretaceous, Aptian/?Albian (from the Santana and Quiricó formations, 

respectively in the Araripe and Sanfranciscana basins), while the specimens from the fossil 

assemblage of the Alcântara Formation (Neoalbian-Cenomanian), morphologically quite 

different from T. limae, belong to other taxa with known African affinities in the northern part 

of Gondwana.  

Keywords: Hybodontiformes; oral teeth; cephalic spines; cretaceous; Brazil. 
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INTRODUÇÃO  

 

 

Visto a composição esquelética cartilaginosa apresentada pelos Chondrichthyes, seu 

registro fossilífero, geralmente, é reduzido a dentes isolados, espinhos de nadadeiras dorsais, 

espinhos cefálicos e dentículos dérmicos, com exceção de de alguns espécimes articulados 

(Maisey, 1983). Em meio a este grupo, os Hybodontiformes, tubarões extintos representantes 

da superordem Selachii, que viveram em ambientes marinhos e não-marinhos, são 

amplamente distribuídos ao redor do planeta em muitos estratos mesozoicos. Essa ordem 

apresenta diversas e distintas espécies já descritas, com a primeira ocorrência registrada no 

Devoniano, e sua extinção datada no final do Cretáceo (Maisey, 1982, 1983, 1989; Rees e 

Underwood, 2008; Rees, 2008; Cappetta, 2012). Atualmente, quatro famílias de 

Hybodontiformes são reconhecidas: Acrodontidae, Distobatidae, Hybodontidae, Lonchidiidae 

e Polyacrodontidae (Rees e Underwood, 2002; Rees, 2008). 

De maneira geral, os Hybodontiformes parecem não ter se diversificado muito durante 

o Paleozoico, mas sobreviveram à extinção em massa do Permo-Triássico, e tornaram-se 

dominantes no ambiente marinho até o Jurássico (Maisey; Naylor; Ward, 2004), período no 

qual iniciou-se a radiação dos neoseláquios (Underwood, 2006; Rees e Underwood, 2008; 

Kriwet; Kiessling; Klug, 2009; Cappetta, 2012). A coexistência dos dois grupos perdurou até 

o Neocretáceo, a qual foi encerrada durante o Maastrichtiano com a extinção dos 

Hybodontiformes (Becker; Chamberlain; Terry, 2004; Rees e Underwood, 2008; Cappetta, 

2012). 

Durante o Eocretáceo os Hybodontiformes dominaram os ambientes dulciaquícolas, 

enquanto os Neoselachii se diversificavam nos oceanos (Underwood, 2006; Kriwet; 

Kiessling; Klug, 2009). Embora não seja conclusivo se esse domínio do ambiente marinho 

pelos neoseláquios foi um evento oportunista ou competitivo, sua diversificação nos oceanos 

impactou a evolução dos Hybodontiformes que sobreviveram exclusivamente nos ambientes 

de água doce, onde tiveram uma alta diversificação morfológica (Underwood, 2006; Cuny et 

al., 2008; Kriwet e Klug, 2008; Kriwet; Kiessling; Klug, 2009).   

A diversificação dos Hybodontiformes dulciaquícolas é observada principalmente na 

Europa, Ásia e parte Oeste do Gondwana, enquanto as formas marinhas são encontradas 

majoritariamente na América do Norte se restringem a ambientes marinhos (ver Cuny, 2012). 

A assembleia fossilífera encontrada na parte Oeste do Gondwana é mais diversificada quanto 

à morfologia dentária, em que algumas espécies apresentam placas dentárias trituradoras, o 
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que foi correlacionado à transição do grupo para a água doce (Cuny, 2012). Além disso, 

ocorrem na região gêneros endêmicos altamente especializados, como Priohybodus, 

Pororhiza e Tribodus, embora este último seja também registrado em localidades da Europa 

(Maisey e De Carvalho, 1997; Duffin, 2001; Cuny et al., 2004; Cuny; Cavin; Suteethorn, 

2009; Cappetta, 2012; Cuny, 2012). Embora existam diversos registros de uma possível 

migração para a água doce, Cuny (2012) ressalta que alguns gêneros, como Priohybodus e 

Pororhiza, seriam de fato restritos à água doce, enquanto parte dos tubarões dentro deste 

grupo seriam na verdade eurialinos. 

O registro de tubarões Hybodontiformes na América do Sul ainda é escasso, com 

ocorrências descritas na Argentina (Johns; Albanesi; Voldman, 2014), Colômbia (Carrillo-

Biceño, et al., 2016), Venezuela (Moody; Maisey, 1994; Carrillo-Biceño, 2012), Brasil (Brito; 

Ferreira, 1989; Lane; Maisey, 2009; Pinheiro et al., 2011; Cupello et al., 2012); e Uruguai 

(Soto; Perea; Toriño, 2012). Cupello e colaboradores (2012) atribuem tal escassez à falta de 

coleta e/ou documentação. 

Dentre as características de diagnose do grupo, destaca-se a raiz dos dentes porosa, e 

outros caracteres, como, a presença de espinhos de nadadeiras dorsais que apresentam uma 

série de dentículos que forma fileiras em sua parte posterior, e de espinhos cefálicos nos 

indivíduos do sexo masculino. O uso da dentição para efeito diagnóstico, no que diz respeito 

às coroas dentárias, ainda é questionado, visto a ampla diversificação de formas, a 

heterodontia interespecífica, bem como os diferentes tipos de dentição relacionadas a variados 

hábitos alimentares dentro do grupo. Tal variação nas formas pode ser observada desde as 

coroas caracterizadas pela presença de cúspides (principal e acessórias), até a sua ausência 

completa, como ocorre nas placas pavimentosas planas (Maisey, 1987, 1989; Naylor; Ward, 

2004; Everhart, 2011; Cappetta, 2012). 

Boa parte do material dentário encontrado está desarticulado, o que não permite inferir 

se a dentição é do tipo homodonte, quando os dentes dispostos na mandíbula são similares, 

ou, heterodonte, quando ocorre variações entre esses dentes (ver Cappetta, 2012). Por muitos 

anos, essa escassez de material articulado levou à criação de diversas espécies com base em 

apenas um ou alguns dentes encontrados. Em alguns casos, a ocorrência do material 

articulado permitiu observar um padrão heterodonte, o que trouxe elucidações a respeito das 

espécies que foram descritas anteriormente de maneira errônea, e sobre aspectos dos hábitos 

alimentares (Maisey, 1983, 1987; Rees e Underwood, 2002; Cappetta, 2012). 

Os espinhos de nadadeiras dorsais são estruturas alongadas e ligeiramente curvadas 

posteriormente que estão dispostas na região anterior das duas nadadeiras dorsais dos 
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Hybodontiformes (Maisey, 1982, 1987, 1989; Cappetta, 2012; Stumpf et al, 2021). 

Geralmente, essas estruturas não apresentam diferenciação a nível específico, pois grande 

parte dos espinhos encontrados apresentam a mesma configuração: base sem ornamentação, 

costelas que ornamentam as laterais da estrutura e duas fileiras paralelas de dentículos 

alternados em sua parte posterior (Maisey, 1978). Na maior parte dos espécimes encontrados, 

essas fileiras de dentículos alternados são suprimidas em sua porção apical, e formam uma 

única fileira mediana posterior (Patterson, 1966).  Esse tipo de espinho é encontrado em 

diversos Hybodontiformes, como Hybodus sp., Egertonodus sp., Hamiltonichthys sp. e 

Tribodus sp. (Maisey, 1987, 1989; Brito e Ferreira, 1989; Martill, 1989; Brito, 1992; Rees, 

1998; Zhang, 2007). O espinho de nadadeira dorsal de Asteracanthus sp., no entanto, é bem 

diferente, pois apresenta fileiras de tubérculos por todo o espinho, exceto em sua base 

(Martill, 1989; Stumpf et al., 2021).  

Existem também espécimes que registram arranjos denticulares diversificados, os 

quais podem variar pela ausência de uma parte da fileira ou até mesmo de uma fileira inteira; 

por possuírem fileiras parciais de dentículos além das duas fileiras que compõem o par 

primário; pela perda de uma fileira do par primário; pela presença de fileiras parciais de 

dentículos; ou pela presença de um dentículo supranumerário isolado (dentículo disposto de 

maneira aleatória na porção posterior do espinho) (Maisey, 1978). No entanto, tais diferenças 

podem ser atribuídas à maneira que esses espinhos de nadadeiras dorsais foram preservados 

(Maisey, 1978). 

Os espinhos cefálicos são estruturas localizadas na região supratemporal da cabeça em 

espécimes de Hybodontiformes do sexo masculino, dispostas em pares, um ou mais de cada 

lado da caixa craniana. A quantidade de pares de espinhos alojados pode diferir entre as 

espécies, em que já foram descritos indivíduos com apenas um par, dois pares, e até mesmo 

três. Além disso, o tamanho e a forma entre esses pares de espinhos também podem ser 

variáveis (Maisey, 1982, 1987, 1989; Rees e Underwood, 2008; Rees, 2008; Cappetta, 2012) 

Ademais, a caracterização da presença desses espinhos como uma variação ontogenética 

ainda é especulativa (Maisey, 1989). A atribuição desses espinhos a nível taxonômico pode 

ser melhor realizada quando esse material é encontrado articulado, ou em depósitos onde 

outras estruturas diagnósticas, como espinhos de nadadeiras dorsais e dentes, foram 

previamente descritos para a localidade (Cappetta, 2012). 

Esses espinhos são caracterizados por uma plataforma basal grande e curva que se 

insere na caixa craniana do animal, uma coroa esmaltada e recurvada que está disposta acima 

dessa base, e, acima da coroa, geralmente, também é observada uma cúspide pontiaguda 
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única. A plataforma basal se estende em três lobos distintos, lateral, mesial e posterior, 

separados pelas indentações lateral e mesial, respectivamente, compondo uma estrutura 

assimétrica. Esses lobos podem apresentar variações entres as formas de Hybodontiformes 

jurássicas e cretácicas. Nas espécies jurássicas esses lobos são mais robustos e têm 

aproximadamente o mesmo comprimento. Enquanto nas formas cretácicas, os lobos lateral e 

mesial são mais alongados, delgados e recurvados posteriormente. As formas paleozoicas 

apresentam espinhos cefálicos com uma base grande com lobos fundidos e uma pequena 

coroa. Já as formas cretácicas apresentam uma coroa curvada que forma um perfil sigmoidal, 

e na parte terminal da cúspide pode ser encontrada uma quilha que se conecta à coroa por 

meio de uma crista posterior (Maisey, 1982). 

Algumas espécies de Hybodontiformes apresentam ornamentações em seus espinhos 

cefálicos, como cúspides acessórias. Esses adornos podem ser dispostos de forma variável em 

relação a sua localização nos espinhos, e, em qual espinho se encontram, no caso de espécies 

que apresentam mais de um par de espinhos na caixa craniana. Essas cúspides acessórias estão 

ausentes em grande parte das formas mesozoicas (Maisey, 1982, 1983). 

Rees (2008) estabeleceu diferenças na morfologia da placa basal do espinho cefálico 

para Hybodontiformes. Essas diferenças foram descritas a nível de família, em que 

Lonchidiidae é caracterizada pela base em forma de seta, e Hybodontidae, pela forma de T, ou 

forma de âncora, como descrita por Lane (2010) para Tribodus limae. 

No Brasil, o clado Hybodontiformes é reconhecido por três famílias: Distobatidae 

representada por Tribodus limae Brito e Ferreira, 1989 (Brito e Ferreira, 1989; Lane, 2010; 

Lima, 2019); Hybodontidae, Planohybodus sp. (Pinheiro, 2011; Cupello et al., 2012; Pinheiro 

et al., 2013); e Lonchidiidae, Lissodus nitidus (Brito e Richter, 2015), e um Lonchidiidae 

indeterminado, associado a Parvodus sp. (Cupello et al., 2012;). Visto a lacuna de 

informações sobre a ordem Hybodontiformes no Brasil e a expressiva quantidade de fósseis 

associados a esse clado encontrados na Laje do Curinga, Formação Alcântara, uma revisão 

taxonômica dessa ordem pode trazer novas informações sobre a diversidade dos 

Hybodontiformes do Brasil. Bem como, levantar novas discussões biogeográficas e 

bioestratigráficas relacionadas ao grupo. 
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1 OBJETIVOS 

 

 

1.1 Geral 

 

 

O presente trabalho tem como objetivo geral revisar a taxonomia e diversidade da 

ordem Hybodontiformes Patterson, 1966 da Formação Alcântara, Bacia de São Luís, Cretáceo 

do Maranhão, discutindo as questões sistemáticas, biogeográficas e bioestratigráficas 

relacionadas ao grupo para o Oeste do Gondwana. 

 

 

1.2 Específicos  

 

 

a) caracterizar a morfologia do material fóssil associado à ordem 

Hybodontiformes na Formação Alcântara; 

b) realizar análises químicas qualitativas e semiquantitativas do material 

fóssil; 

c) correlacionar a ocorrência da ordem Hybodontiformes na Formação 

Alcântara, Bacia de São Luís, com os registros do grupo em outras bacias 

da parte oeste do Gondwana, e checar a validade desta ordem nas 

diferentes unidades; 

d) propor uma hipótese de distribuição biogeográfica e de correlação entre 

essas unidades estratigráficas. 
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2 CONTEXTO GEOLÓGICO 

 

 

2.1 Contexto Geológico da Bacia de São Luís 

 

 

A Bacia de São Luís, com área total de cerca de 18.000 km², está localizada na região 

central do Sistema de Grabens do Gurupi, porção noroeste do estado do Maranhão (Azevedo, 

1991). Sua origem tectono-sedimentar apresenta três fases principais, relacionadas à abertura 

do Oceano Atlântico Sul, durante o Jurássico Final - Cretáceo Final (Azevedo, 1991; Góes, 

1995; Góes e Rossetti, 2001; Rossetti e Góes, 2003; Paz; Rossetti; Macambira, 2005; Soares 

Junior; Costa; Hasui, 2008; Rossetti e Góes, 2016). As três fases são denominadas pré-rift, rift 

e drift. Em que observa-se na primeira fase, adelgaçamento da crosta, abertura de uma 

depressão, baixa subsidência e um delgado acamamento de sedimentos continentais 

(Azevedo, 1991; Góes e Rossetti, 2001). Na segunda fase, forte tectonismo extensional, 

marcado por intenso processo de falhamento, o qual possibilitou a abertura de uma bacia que 

acumulou sedimentos de origem marinho-transicional, bem como a formação do Sistema de 

Grabens Gurupi (Azevedo, 1991; Góes e Rossetti, 2001). E, por fim, iniciou-se a fase proto-

oceânica, marcada pela deriva continental, em que o fundo oceânico foi ampliado e deu início 

a deposição em ambiente marinho hemipelágico (Azevedo, 1991; Góes, 1995; Góes e 

Rossetti, 2001; Rossetti e Góes, 2003; Paz; Rossetti; Macambira, 2005; Soares Junior; Costa; 

Hasui, 2008; Rossetti e Góes, 2016).  

O Arco Ferrer-Urbano Santos está localizado entre os limites sul da Bacia de São Luís 

e norte da Bacia do Grajaú (Rezende e Pamplona, 1970; Campos e Lima 1987; Szatmari et al. 

1987; Azevedo 1991). O soerguimento desse arco ocorreu durante o Carbonífero Inferior, 

com posterior reativação no Neocomiano. Em razão da sedimentação da fase rift nas áreas 

norte e nordeste, ocorreu uma migração do eixo da deformação para a parte sul da Bacia de 

São Luís, levando à carga flexural, e assim teria acontecido a separação das bacias de São 

Luís e Grajaú (Campos e Lima, 1987; Azevedo, 1991). Segundo Rossetti (2001), observa-se 

alta correlação entre as sucessões sedimentares das bacias de São Luís e do Grajaú, nas quais 

verificam-se três sequências deposicionais bem definidas, separadas por discordâncias 

regionais. 



20 

 

Após as reativações tectônicas sofridas pelo Arco Ferrer-Urbano Santos ao longo do 

Albiano, esforços distensivos regionais causaram falhas laterais que culminaram na formação 

do Sistema de Grabens Gurupi (Rabinowitz e LaBrecque 1979; Azevedo, 1991; Góes e 

Rossetti 2001). Esse sistema encontra-se na Região Meio-Norte brasileira. Dele fazem parte 

as bacias São Luís, Bragança-Viseu e Ilha Nova (Azevedo, 1991). Os padrões estruturais 

dessas bacias são bastante semelhantes, assim como suas sucessões sedimentares, com 

depósitos majoritariamente cretácicos, denominados Sequência Codó-Grajaú (Aptiano) e 

Grupo Itapecuru (Albiano Superior-Cenomaniano Inferior) (Azevedo, 1991; Góes e Rossetti, 

2001).  

O Cráton de São Luís está localizado na região norte da Província do Parnaíba, e é 

limitado ao sudoeste pela Zona de Cisalhamento Tentugal, que separa o cráton do Cinturão de 

Dobramento do Gurupi, e a leste pelo Arco Ferrer-Urbano Santos (Azevedo, 1991). 

Considerado uma área estável da Orogenia Brasiliana, esse cráton compreende um núcleo de 

embasamento de rochas metamórficas do Arqueano - composto principalmente por gnaisses, 

migmatitos e granitos -, e rochas supracrustais de idade incerta (Proterozoico ou Siluriano) 

(Hasui; Abreu; Villas, 1984; Igreja, 1985; Azevedo, 1991).  

 

 

2.2 Sedimentação da Bacia de São Luís  

 

 

Os sedimentos da Bacia de São Luís (Figura 1) acomodam-se sobre o Cráton de São 

Luís, o Cinturão de Dobramento do Gurupi e as formações da Bacia Paleozóica do Parnaíba 

(Aranha et al. 1990; Azevedo, 1991; Rossetti, 2001). O início dessa deposição foi realizado 

no Neoaptiano, em que se observa a presença de sedimentos continentais com influência 

marinha restrita, oriundos da fase pré-rift, que retratam o início da ruptura do Supercontinente 

Gondwana. Esses são representados pela Formação Codó e Formação Grajaú, que ocupam 

cerca de 170 metros na sequência litoestratigráfica (Azevedo, 1991; Rossetti, 2001; Cunha; 

Sousa; Córdoba; 2019).  
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 Figura 1 – Estratigrafia da Bacia de São Luís 

 

Legenda: Cronoestratigrafia e litoestratigrafia da Bacia de São Luís. 
Fonte: Adaptado de Rossetti e Truckenbrodt (1997). 

 

Os ambientes continentais e transicionais predominam na Bacia de São Luís, embora 

na porção norte da bacia observa-se o gradativo aumento da presença marinha (Mesner e 

Wooldridge 1964; Pedrão, 1993; Rossetti 2001; Cunha; Sousa; Córdoba; 2019). As 

sequências deposicionais definidas na Bacia de São Luís datam desde o Aptiano Superior até 

o Cenomaniano/Maastrichtiano (Rossetti, 2001). Na base da sucessão estratigráfica estão as 

Formações Codó e Grajaú. Destas, a primeira é caracterizada por um sistema lacustre, 

enquanto a segunda, por um sistema fluvio-deltaico em expansão (Rossetti, 2001; Cunha; 

Sousa; Córdoba, 2019). 

A Formação Grajaú composta por conglomerados, arenitos cinza-claro que variam de 

finos a muito finos, além de siltitos e folhelhos de coloração cinza-claro e verde-claro com 

tons acastanhados, apresentam bioturbações e algumas estratificações plano-paralelas, 

cruzadas e laminações cruzadas cavalgantes (Rossetti, 2001). Esses sedimentos foram 

depositados por processos flúvio-deltaicos derivados de zonas marginais de lago e por 

processos eólicos. Seus afloramentos são encontrados próximos ao Rio Tocantins, nos 
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municípios de Imperatriz e Grajaú (Maranhão) (Campbell et al, 1949; Mesner e Wooldridge 

1964; Rossetti 2001; Neumann et al., 2008; Cunha; Sousa; Córdoba; 2019).  

A Formação Codó é reconhecida pelos depósitos do Aptiano superior, localizados 

próximo ao município de Codó (Maranhão). Ela apresenta a ocorrência de folhelhos negros a 

cinza-escuros com tons esverdeados, pirobetuminosos e microlaminados, associados à pirita, 

bem como matéria orgânica disposta em finas camadas, calcários e evaporitos. Tal 

composição remete a um ambiente típico de clima árido e com influência lacustre a marinha 

(Paz e Rossetti, 2001; Cunha; Sousa; Córdoba; 2019). Além disso, uma fase transgressiva, 

com expansão do nível lacustre, e retração do ambiente flúvio-deltaico que havia se formado 

durante a deposição da Formação Grajaú é descrita para esta unidade (Cunha; Sousa; 

Córdoba, 2019).  

Segundo Cunha e colaboradores (2019), o nível lacustre elevou-se em algum período 

da deposição dos sedimentos, o que causou o afogamento dos canais do sistema flúvio-

deltaico. Tal evento levou à formação de um ambiente anóxico na área mais profunda do lago 

(Cunha; Sousa; Córdoba, 2019). Devido ao aumento dos processos sedimentares decantativos 

nesta região, fomentou-se a gênese de folhelhos negros, piritosos, orgânicos, pirobetuminosos 

e laminados, bem como a transformação anaeróbica da matéria orgânica observada nas 

pequenas lâminas intercaladas nos folhelhos, e a presença de óleo asfáltico e gás produzidos 

(Rossetti, 2001; Cunha; Sousa; Córdoba, 2019). Observa-se também a saturação de sais na 

parte inferior do lago através da presença de rochas carbonáticas e evaporíticas, que 

remontam a uma estratificação do nível lacustre e um ambiente que apresenta valores 

energéticos baixos, típica de um clima árido (Sagri; Abbate; Bruni, 1989; Paz e Rossetti, 

2001; Cunha; Sousa; Córdoba; 2019).  

Acima da discordância que individualiza os depósitos de idade aptiana, formações 

Grajaú e Codó, encontra-se o Grupo Itapecuru, uma densa camada siliciclástica que ocupa 

entre 1000 e 4000 metros da série estratigráfica. (Rossetti e Truckenbrodt, 1997). A 

Discordância Pré-Albiano é registrada por uma mudança abrupta entre os tipos de rochas, em 

que ocorre a variação de folhelhos e arenitos de coloração acinzentada para siltitos vermelhos 

e ferruginosos (Cunha; Sousa; Córdoba, 2019). Após a concretização dessa discordância, a 

abertura do rift foi intensificada na região central do Gondwana, o que levou à ruptura dos 

continentes africano e sulamericano definitivamente (Soares Junior; Costa; Hasui, 2008). 

O Grupo Itapecuru é subdividido em Unidade Geológica Indiferenciada, Formação 

Alcântara e Formação Cujupe, em que as duas últimas são relacionadas a ambientes 

transicionais e marinhos rasos em um contexto rift a pós-rift da bacia (Mesner e Wooldridge 
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1964; Rossetti e Truckenbrodt 1997; Paz e Rossetti, 2001; Rossetti; Góes; Arai, 2001; 

Rossetti; Paz; Góes, 2004; Paz; Rossetti; Macambira, 2005; Paz e Rossetti, 2006; Cunha; 

Sousa; Córdoba, 2019). Sedimentos de origem fluvial-deltaica do Albiano inferior, como 

arenitos, compõem a parte inferior do Grupo Itapecuru. Já a parte superior, é composta por 

arenitos e argilitos de origem variável, desde ambientes aluviais a estuarinos do Albiano 

superior - Cenomaniano (Aranha et al. 1990; Rossetti, 2001).  

Durante o Albiano inferior, pelitos e camadas de arenito associados a uma planície 

deltaica com zonas interdistributárias foram depositados acima da Discordância Pré-Albiano 

(Rossetti et al., 2001; Cunha; Sousa; Córdoba, 2019). Além disso, folhelhos castanho-

avermelhados, siltitos marrom-avermelhados contendo restos de vegetais e vertebrados, e 

arenitos cinza-esbranquiçados a creme-claros que englobam ostracodes, gastrópodes do 

gênero Turritella e dentes de Actinopterygios, sugerem um ambiente transicional, marcado 

por uma assembleia fóssil de origem continental e marinha, mais especificamente, um delta 

(Rossetti et al., 2001). Esses sedimentos compõem a parte basal do Grupo Itapecuru, 

composta pela Unidade Geológica Indiferenciada e a parte inferior da Formação Alcântara 

(Rossetti et al., 2001; Cunha; Sousa; Córdoba, 2019). 

A Formação Alcântara é composta por sedimentos que foram depositados do Albiano 

superior ao Cenomaniano, posicionados na borda nordeste da Bacia de São Luís (Rossetti e 

Truckenbrodt, 1997). Essa deposição ocorreu por meio de processos de tempestade de grande 

intensidade e, secundariamente, por correntes de maré, e correspondem a sistemas de ilhas-

barreira (Klein e Ferreira 1979; Rossetti, 1997). Calcários, argilitos pretos a cinza-

esverdeados com bioturbação, arenitos, folhelhos laminados de coloração cinza, siltitos e 

arenitos cinza-claros em tons esbranquiçados com restos vegetais, além da fauna encontrada 

nessa formação, são tipicamente relacionados a ambientes de água doce, estuarino e marinho 

(Klein e Ferreira 1979; Anaisse Junior; Trunckenbrodt; Rossetti, 2001; Cunha; Sousa; 

Córdoba, 2019). 

A Formação Cujupe, Cretáceo Superior - ?Terciário, encerra o ciclo deposicional 

cretácico da Bacia São Luís. Ela é composta majoritariamente por arcóseos e argilitos que se 

formaram em ambientes de vales estuarinos complexos, sob influência de processos de canais 

e deltas de maré (Rossetti e Truckenbrodt, 1997; Rossetti, 1998; Rossetti, 2001). 

Dentro do Grupo Itapecuru, a Formação Alcântara exibe o registro de vertebrados 

fósseis mais diversificado (Vilas Bôas et al., 1999; Medeiros e Vilas Bôas, 1999; Medeiros, 

2001; Medeiros e Schultz, 2001, Medeiros et al., 2014; Medeiros; Guerra-Sommer; Marcon, 

2014; Medeiros et al., 2019). Um dos afloramentos da Formação Alcântara, a Laje do Coringa 
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(Figura 2), localizado na Ilha do Cajual, município de Alcântara, próximo à Ilha de São Luís, 

é considerada um dos mais importantes sítios fossilíferos do Maranhão (Corrêa-Martins, 

1997; Vilas Bôas et al., 1999; Medeiros, 2001; Medeiros e Schultz, 2002; Medeiros et al., 

2014; Sousa et al., 2015).  

 

Figura 2 – Mapa de localização do afloramento Laje do Coringa 

 

Legenda: Mapa de localização do afloramento Laje do Coringa, na Ilha do Cajual, município de Alcântara - MA.  

Fonte: A autora, 2024. 

 

 

A área ocupada pela Laje do Coringa se estende por aproximadamente 40.000 m², 

distribuída de maneira descontínua. Nela são encontrados fósseis, sobretudo, alóctones e 

parautóctones, que sofreram bastante retrabalhamento e representam a mesma paleofauna 

registrada nos depósitos da Unidade Indiferenciada, interior do Maranhão (Medeiros e 

Schultz, 2001; 2002; Medeiros et al., 2014; Medeiros; Guerra-Sommer; Marcon, 2014). Esse 

afloramento está em constante processo de erosão devido às ações das marés, que podem 

ultrapassar 6 metros verticais (Corrêa-Martins, 1997; Medeiros, 2001). 

A presença de uma paleofauna diversificada, associada a restos vegetais fossilizados - 

dentre eles, pteridófitas, coníferas e equisetáceas -, é observada no registro fóssil na Formação 

Alcântara, (Araújo et al., 2011; Medeiros et al., 2014; Medeiros; Guerra-Sommer; Marcon, 

2014). Essa diversidade é marcada, sobretudo, por fragmentos de dentes, escamas, espinhos, 

ossos e icnofósseis de vertebrados, que representam osteíctes, condrictes, crocodilos, 
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dinossauros e pterossauros (Corrêa-Martins, 1997; Medeiros e Schultz, 2002; Elias; Bertini; 

Medeiros, 2007; Lindoso et al., 2010, 2012, 2013; Medeiros et al., 2014; Sousa et al., 2015). 

Em meio ao registro paleoictiológico, osteíctes de grande porte, como Mawsonia gigas 

(Mawsoniidae) e Semionotiformes são encontrados na região. Também foram relatadas as 

ocorrências de vários dipnóicos, raias (Onchopristis numidus e Atlanticopristis equatorialis), 

e uma espécie de Hybodontiformes (Tribodus limae) (Cunha e Ferreira, 1980; Pedrão, 1993; 

Medeiros e Schultz, 2001; 2002; Castro; Toledo; Sousa, 2004; Toledo et al., 2005; 2011; 

Medeiros et al., 2011; Medeiros et al., 2014; Medeiros; Guerra-Sommer; Marcon, 2014; 

Sousa et al., 2015). Além desse registro, também foi descrita a presença de palinomorfos 

indicadores de clima árido ou semiárido e as evidências de episódios prolongados de seca a 

partir dos tecidos preservados de coníferas descritas para a Laje do Coringa que indicam 

longos períodos de seca alternados com períodos de chuvas torrenciais breves, o que 

demonstra uma sazonalidade bem marcada (Cunha e Ferreira, 1980; Pedrão, 1993; Rossetti e 

Toledo, 1996; Medeiros e Schultz, 2001; 2002; Castro; Toledo; Sousa, 2004; Toledo et al., 

2005; 2011; Araújo et al., 2011; Medeiros et al., 2011; Medeiros et al., 2014; Medeiros; 

Guerra-Sommer; Marcon, 2014; Sousa et al., 2015). 

Acima do Grupo Itapecuru estão as formações Pirabas e Barreiras, depósitos terciários, 

de idade miocênica, que apresentam composição carbonática e, principalmente, siliciclástica 

(Rossetti, 2000; Rossetti; Góes; Arai, 2001; Rossetti e Góes, 2003). O limite entre os 

depósitos de origem cretácea e terciária é dado pela Discordância Pré-Mioceno. Sobre o 

complexo Pirabas-Barreiras estão dispostos arenitos finos bioturbados e argilitos, 

denominados “Sedimentos Pós-Barreiras” (Rossetti e Góes, 2003; Cunha; Sousa; Córdoba; 

2019). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



26 

 

 

3 MATERIAL E MÉTODOS 

 

 

3.1 Material de estudo e comparativo  

 

 

O material consiste em diversas estruturas fossilizadas associadas a tubarões 

Hybodontiformes, sendo elas: dez espécimes de espinhos cefálicos de tamanhos variados, dez 

dentes orais e três espinhos de nadadeira dorsal fragmentados. O material descrito no presente 

trabalho está tombado nas coleções paleontológicas do Departamento de Biologia da 

Universidade Federal do Maranhão, do Centro de Pesquisa de História Natural e Arqueologia 

do Maranhão e do Museu da Geodiversidade da Universidade Federal do Rio de Janeiro.  

Os três fragmentos de espinhos de nadadeira dorsal estão tombados na coleção 

paleontológica do Departamento de Biologia da Universidade Federal do Maranhão sob os 

números: UFMA 1.40.231, UFMA 1.40.455 e UFMA 1.40.549. Os espinhos cefálicos estão 

tombados na coleção paleontológica do Departamento de Biologia da Universidade Federal 

do Maranhão sob os números: UFMA 1.40.258; UFMA 1.40.515; UFMA 1.40.529; UFMA 

1.40.530 (lote com 6 espécimes); e UFMA 1.40.531. Os seis espécimes que compõem o lote 

UFMA 1.40.530 serão nomeados como UFMA 1.40.530 A, B, C, D, E e F, para facilitar a 

compreensão.  

Um dos dentes orais descritos no presente trabalho está tombado em um lote que 

apresenta mais de 60 espécimes semelhantes entre si sob o número: UFMA 1.40.548, na 

coleção paleontológica do Departamento de Biologia da Universidade Federal do Maranhão. 

Além desse dente oral, foram analisados outros nove dentes: os espécimes VT 1601 e VT 

1602 da coleção do Centro de Pesquisa de História Natural e Arqueologia do Maranhão; os 

espécimes UFRJ s/n A e UFRJ s/n B da coleção do Museu da Geodiversidade da 

Universidade Federal do Rio de Janeiro; e cinco espécimes tombados na coleção 

paleontológica do Departamento de Biologia da Universidade Federal do Maranhão sob os 

números: UFMA 1.40.544, UFMA 1.40.545, UFMA 1.40.546, UFMA 1.40.147 e UFMA 

1.40.550 no artigo disponível na seção 4.4 do presente trabalho. 

E, para comparação morfológica, foram utilizados bibliografia existente e material 

proveniente de outras bacias sedimentares do Brasil e do Norte da África depositados na 

Universidade do Estado do Rio de Janeiro (Departamento de Zoologia- IBRAG), quando 
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disponíveis para análise direta. Do material comparativo, foram utilizados dois espinhos 

cefálicos tombados na coleção da Universidade do Estado do Rio de Janeiro sob os números 

UERJ-PMB 149 e UERJ-PMB 150. Além disso, foi utilizado o espécime UERJ-PMB 140, 

composto por dentes isolados e articulados, espinhos cefálicos e um espinho de nadadeira 

dorsal de Tribodus limae. 

 

 

3.2 Métodos  

 

 

3.2.1 Prospecção e coleta 

 

 

O material proveniente da Formação Alcântara foi coletado na Laje do Coringa 

(Figura 3A-B), Ilha do Cajual (Figura 3C), situada entre as coordenada geográficas 

44º31'07,54” O; 02º25'36” S e 44º26'47” O; 2º32'22,29” S, norte do Estado do Maranhão, no 

município de Alcântara. As coletas foram realizadas por peneiramento de sedimento, em 

vários trabalhos de campo executados desde 2003. Ademais, uma saída de campo (Figura 3D) 

até a Ilha do Cajual foi realizada em setembro de 2023. Nessa saída de campo, novos registros 

de tubarões Hybodontiformes foram encontrados por meio da ocorrência de dois dentes 

característicos do grupo. No entanto, esses dois espécimes não farão parte do material 

analisado no presente trabalho. Além da saída de campo, foram feitas visitas ao Centro de 

Pesquisa de História Natural e Arqueologia do Maranhão (CPHNAMA) e ao Laboratório de 

Paleontologia do Departamento de Biologia da Universidade Federal do Maranhão para 

analisar materiais referentes a Hybodontiformes provenientes da Ilha do Cajual. 
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Figura 3 – Laje do Coringa, Ilha do Cajual, município de Alcântara - MA. 

 

Legenda: A-B - Afloramento Laje do Coringa; C - Ilha do Cajual; D – Trabalho de campo realizado em setembro 

de 2023 na Ilha do Cajual. 

Fonte: A autora, 2024. 

 

 

3.2.2 Análise e descrição morfológicas 

 

 

A análise morfológica dos espécimes UFMA 1.40.258; UFMA 1.40.515; UFMA 

1.40.529; UFMA 1.40.530 A, B, C, D, E e F e UFMA 1.40.531 foi realizada em lupa 

binocular acoplada a computador - Microscópio estereoscópico Leica EZ4W com câmera Wi-

Fi integrada de 5.0 megapixels - Disponibilizado pelo Centro de Pesquisa de História Natural 

e Arqueologia do Maranhão (CPHNAMA). As imagens dos espécimes UFMA 1.40.529; 

UFMA 1.40.530 E; UFMA 1.40.531 foram geradas pela lupa binocular acoplada ao 

computador do CPHNAMA. Enquanto as imagens dos espécimes UFMA 1.40.258; UFMA 

1.40.515; UFMA 1.40.530 A; UFMA 1.40.530 B; UFMA 1.40.530 C; UFMA 1.40.530 D; 

UFMA 1.40.530 F, UFRJ s/n A e UFRJ s/n B foram geradas pela câmera Sony DSLR-A580. 

A análise morfológica dos espécimes UFMA 1.40.548, UFMA 1.40.231, UFMA 1.40.455 e 
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UFMA 1.40.549 foi realizada com auxílio de estereomicroscópio binocular Nikon SMZ445, e 

as imagens foram geradas pela câmera Sony DSLR-A580. 

As imagens dos espécimes VT 1601 e VT 1601 foram geradas por meio de 

Microscopia Eletrônica de Varredura (MEV) com o equipamento JEOL JSM-6510 LV no 

Laboratório de Microscopia Eletrônica de Varredura (LabMEV-UERJ). Em que não foi 

necessária a metalização das amostras. 

A descrição morfológica dos espécimes foi realizada a partir da análise das estruturas 

preservadas e dos materiais comparativos (UERJ-PMB 140, UERJ-PMB 149 e UERJ-PMB 

150), além de bibliografia existente. Os espinhos cefálicos foram descritos tomando como 

base os caracteres descritos por Ress (2008) e Lane (2010) e suas terminologias anatômicas. 

Para a descrição dos dentes foi utilizada a terminologia anatômica de Cappetta (2012). 

Enquanto a descrição dos espinhos de nadadeiras dorsais, a terminologia de Maisey (1978).  

 

 

3.2.3 Análises químicas qualitativas e semiquantitativas  

 

 

O lote composto por seis estruturas fossilizadas, tombado sob o número UFMA 

1.40.530, foi analisado por meio da espectroscopia por energia dispersiva de raios-X (EDS) 

acoplado ao microscópio eletrônico de varredura (MEV) para a avaliação química qualitativa 

e semiquantitativa, pela Central Analítica da Universidade Federal do Ceará (UFC). As 

análises foram realizadas utilizando o equipamento Hitachi TM-3000 com tensões variando 

entre 5 e 20 kv. A distância de trabalho foi de 8mm e baixo vácuo (aproximadamente 10Pa).  
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

 

  O presente estudo demonstra a diversidade da ordem Hybodontiformes na Laje do 

Coringa, afloramento da Formação Alcântara (Neoalbiano - Cenomaniano), Bacia de São 

Luís, por meio da ocorrência de espinhos cefálicos, espinhos de nadadeiras dorsais e dentes 

orais. Através da análise do material aqui descrito observou-se a ocorrência de vários táxons 

na localidade. Embora anteriormente a presença de Hybodontiformes na Formação Alcântara 

tenha sido atribuída a Tribodus cf. limai (ver Medeiros et al., 2014; Medeiros et al., 2019), 

neste estudo foi demonstrado que muito possivelmente Tribodus não fazia parte da assembleia 

que compunha a biota registrada nesta localidade. 

Dentre os táxons de Hybodontiformes descritos na Formação Alcântara, foi 

confirmada a presença da família Distobatidae e a provável existência de um Acrodontidae. 

Quanto à possível ocorrência de Hybodontidae, ela foi descrita por meio de espinhos cefálicos 

caracterizados por sua base em forma de “T”. Todavia esse padrão morfólógico, conhecido no 

gênero Tribodus, apontaria para sua existência em membros da família Distobatidae, se 

aceitarmos a taxonomia proposta por Cappetta (2012). 

Da mesma forma, os espinhos cefálicos caracterizados por sua base em forma de 

“seta” e atribuídos a Lonchidiidae precisam de confirmação, podendo eventualmente ser 

espinhos de Distobatidae ou de Acrodontidae. Desta forma, concluímos que pelo menos duas 

famílias estão presentes na Formação Alcântara da Bacia de São Luis: Distobatidae e 

?Acrodontidae. Aegyptobatus cf. kuehnei e Distobatus cf. nutidae representam a primeira 

ocorrência desses táxons fora da África, sendo ambos registros realizados neste trabalho os 

mais antigos para esses gêneros, visto que a Formação Alcântara representa o intervalo entre o 

Albiano Superior e o Cenomaniano e a Formação Bahariya (Egito), o Neocenomaniano. 

Por fim, com a ocorrência de Distobatus cf. nutidae e Aegyptobatus cf. kuehnei 

registrada no presente trabalho, associada à paleobiota já descrita para a Formação Alcântara 

e para outras localidades que constituíam a região Norte do Gondwana, nos permitem 

confirmar a existência de um mesmo padrão faunístico para localidades de água doce na parte 

norte do Gondwana. Esta fauna endêmica que anteriormente habitava essa parte do 

supercontinente, separou-se durante o processo de abertura do Atlântico Sul, e, após a 

separação, manteve-se por um breve período, tanto na América do Sul quanto na África 

(Stromer, 1927; Medeiros et al., 2014; Veiga; Bergqvist; Brito, 2019; Brito et al. 2024). 
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