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RESUMO 

 

 

PAIVA, Hanna Carolina Lins de. Revisão sistemática e paleoecologia da paleoictiofauna da 

Formação Morro do Chaves (Cretáceo Inferior), Bacia de Sergipe-Alagoas 
 2022. 262f. Tese (Doutorado em Ecologia e Evolução) - Instituto de Biologia Roberto 

Alcântara Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2022. 

 

 

A Bacia de Sergipe-Alagoas apresenta o mais completo registro estratigráfico 

diretamente relacionado a todas as fases da ruptura do Gondwana e consequente abertura do 

Atlântico Sul. Por sua vez, a Formação Morro do Chaves está relacionada às supersequências 

rifte e pós-rifte da bacia, depositadas durante o Eocretáceo (Barremiano-Aptiano). Ela é 

caracterizada pela intercalação de coquinas e folhelhos, apresentando uma estratificação 

contínua. Porém, ainda há certo debate sobre a origem deposicional de tais sedimentos. Além 

disso, a paleoictiofauna da Formação Morro do Chaves é frequentemente referida na literatura 

como diversificada, abundante e bem preservada. No entanto, a maior parte dos táxons referidos 

para a localidade foram alvo de muitos debates e propostas filogenéticas ao longo dos anos, as 

quais carecem de revisão. Ainda, embora existam estudos sobre a fauna e a flora da Formação 

Morro do Chaves desde 1870, poucos são os que se dedicaram à paleoecologia da localidade. 

Dessa forma, é objetivo desta tese realizar uma revisão taxonômica da paleoictiofauna da 

Formação Morro do Chaves, a qual, juntamente com dados de Geoquímica Orgânica voltados 

para os folhelhos, visa permitir uma nova visão paleocológica para a localidade. Ainda, a 

relativa abundância de querogênios do tipo II na localidade é indicativa de um paleoambiente 

redutor, de influência marinha. A hipótese é sustentada pela correlação positiva entre o Índice 

de Hidrogênio (IH) e COT. Além disso, as amostras dos folhelhos dos níveis pelíticos F01 e 

F08 são representativos de paleoambientes mais quentes e mais redutores, enquanto o nível 

pelítico F05 representa um cenário mais calmo e mais oxigenado. Condições similares são 

observadas no Cretáceo do Novo México, Irã e Egito. Por sua vez, a paleoictiofauna da 

Formação Morro do Chaves é composta por Aulopiformes, Clupeiformes, Coelacanthiformes, 

Ellmmichthyiformes e Lepisosteiformes. Ainda, os prováveis modos de vida e hábitos 

alimentares da paleocomunidade de peixes da Unidade São Miguel dos Campos podem ser 

definidos como predadores ativos piscívoros, bentófagos e planctófagos. Aulopiformes 

atuariam provavelmente como influência do tipo top-down na paleocomunidade, controlando 

as populações de peixes da localidade. Por sua vez, Mawsonia e “Lepidotes” são normalmente 

encontrados associados nos afloramentos e provavelmente compartilhariam padrão de 

comportamento e preferências alimentares, o que é interpretado como potencial de competição 

entre os táxons.  

 

Palavras-chave: Barremiano. Geoquímica Orgânica. Incursões Marinhas. Paleobiodiversidade. 

Paleoambiente. Taxonomia. 



ABSTRACT 

 

 

PAIVA, Hanna Carolina Lins de. Sistematic revision and paleoecology of Morro do Chaves 

Formation (Lower Createcous), Sergipe-Alagoas Basin. 2022. 262f. Tese (Doutorado em 

Ecologia e Evolução) - Instituto de Biologia Roberto Alcântara Gomes, Universidade do Estado 

do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2022. 

 

 

The Sergipe-Alagoas Basin presents the most complete stratigraphic record directly 

related to all phases of the Gondwana breakup and consequent opening of the South Atlantic. 

On the other hand, the Morro do Chaves Formation is related to the rift and post-rift super-

sequences of the basin, deposited during the Eocretaceous (Barremian-Aptian). It is 

characterized by the intercalation of coquinas and shales, presenting a continuous stratification. 

However, there is still some debate about the depositional origin of these sediments. 

Furthermore, the paleoictiofauna of the Morro do Chaves Formation is often referred to in the 

literature as diverse, abundant and well preserved. However, most of the taxa referred to the 

locality have been the subject of many debates and phylogenetic proposals over the years, which 

need revision. Although there have been studies on the fauna and flora of the Morro do Chaves 

Formation since 1870, few studies have been dedicated to the paleoecology of this locality. 

Thus, the aim of this thesis is to conduct a taxonomic review of the paleoecology of the Morro 

do Chaves Formation, which, together with organic geochemical data on the shales, will allow 

a new paleoecological view of the locality. Furthermore, the relative abundance of type II 

kerogen at the site is indicative of a reductor, marine-influenced paleoenvironment. The 

hypothesis is supported by the positive correlation between Hydrogen Index (HI) and TOC. 

Furthermore, the samples of the F01 and F08 pelitic levels are representative of warmer, more 

reductor paleoenvironments, while pelitic level F05 represents a calmer and more oxygenated 

scenario. Similar conditions are observed in the Cretaceous of New Mexico, Iran, and Egypt. 

In addition, the paleoictiofauna of the Morro do Chaves Formation is composed of 

Aulopiformes, Clupeiformes, Coelacanthiformes, Ellmmichthyiformes and Lepisosteiformes. 

Furthermore, the probable life history and feeding habits of the São Miguel dos Campos Unit 

fish paleocommunity can be defined as piscivorous active predators, benthic, and planktonic. 

Aulopiformes would probably act as top-down influence in the paleocommunity, controlling 

the local fish populations. In turn, Mawsonia and "Lepidotes" are commonly found associated 

in the outcrops and would probably share behavioral patterns and food preferences, which is 

interpreted as potential competition between the taxa.  

 

Keywords: Barremian. Oragnic Geochemistry. Marine Incursions. Paleobiodiversity. 

Paleoinvironment. Taxonomy. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

A Bacia de Sergipe-Alagoas está localizada no Nordeste do Brasil, ocupando uma área 

de cerca de 44.370Km², entre ambos os estados (CAMPOS NETO et al., 2007; GARCIA et al., 

2018). Seus sedimentos foram depositados desde o Jurássico Superior até o Holoceno, sendo 

representados pelos grupos Perucaba (Pré-Rifte), Coruripe (Rifte e Pós-Rifte), Sergipe e 

Piaçabuçu (Drifte) (CAMPOS NETO et al., 2007; MELO, 2011). Assim, a Bacia de Sergipe-

Alagoas possui o registro estratigráfico mais completo no Mesozoico, com diversos 

afloramentos bem distribuídos (GARCIA et al., 2018).  

Por sua vez, a Formação Morro do Chaves está relacionada às supersequências rifte e 

pós-rifte da Bacia de Sergipe-Alagoas, depositadas durante o Eocretáceo (Barremiano-Aptiano) 

(CAMPOS NETO et al., 2007; TÁVORA et al., 2013; CHINELATTO et al., 2018; GARCIA 

et al., 2018). A Formação Morro do Chaves se estende desde o norte do Estado de Sergipe 

(município de Propriá) até o centro do Estado de Alagoas (município de São Miguel dos 

Campos), ocupando uma parte do Grupo Coruripe (MELO, 2011; GARCIA et al., 2018). Em 

adição, o afloramento mais importante da Formação Morro do Chaves é a Unidade de São 

Miguel dos Campos (também conhecida como Atol), situada no município homônimo.  

Conhecida pela presença de coquinas e folhelhos contínuos intercalados, a Formação 

Morro do Chaves é alvo de inúmeros debates, com relação à origem da deposição dos seus 

sedimentos. A hipótese de origem lacustre foi defendida por Maffizzoni (2000) e Queiroz Neto 

(2005), os quais afirmaram que a unidade seria um paleoambiente predominantemente 

continental, lacustre e de baixa energia, com salinidade média de 5% e águas ácidas.  

Pesquisas posteriores demonstraram uma influência marinha/salobra para a Formação 

Morro do Chaves, baseando-se nos novos registros de moluscos, tartarugas marinhas, 

encodontídeos e celacantos (e.g. ANTONIOLI et al., 2009; GALLO, 2009; GALLO et al., 

2010; THOMPSON, 2013; ROMANO et al., 2014), os quais poderiam ser indicativos de 

incursões marinhas periódicas durante o Eocretáceo.  

Comumente citada na literatura como “abundante, diversificada e bem preservada” (e.g. 

GALLO, 2000; GALLO e BRITO, 2004; GALLO e COELHO, 2008), a paleoictiofauna da 

Formação Morro do Chaves é constituída pelas ordens Aulopiformes, Clupeiformes, 

Coelachanthiformes, Elopomorpha e Lepisosteiformes (MELO, 2011; POLATI, 2017). No 

entanto, por conta de novos registros e novas propostas filogenéticas (e.g. LÓPEZ-
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ARBARELLO e WENCKER, 2016; PAIVA, 2017) nos últimos anos, os táxons encontrados 

na Formação Morro do Chaves carecem de revisão sistemática.  

Além disso, embora existam estudos sobre a fauna e a flora da Formação Morro do 

Chaves desde 1870, pouco se sabe com relação à sua paleoecologia, principalmente com relação 

à paleocomunidade de peixes. A primeira menção a estudos paleoecológicos para a Formação 

Morro do Chaves foi proposta por Maffizzoni (2000), na qual contém a única tentativa de estudo 

para compreensão de relações tróficas da paleocomunidade de peixes, ainda que de maneira 

breve. Baseando-se no formato dos dentes e em informações prévias da literatura a cerca dos 

táxons registrados para a localidade, Maffizzoni (2000) constatou que os peixes da Formação 

Morro do Chaves poderiam ser classificados em zooplantófagos, bentófagos ou iliófagos. 

Porém, com o passar dos anos, o enfoque dos estudos na Formação Morro do Chaves se voltou 

mais para a geologia, tafonomia e taxonomia, deixando a paleoecologia de lado.  

Dessa forma, a presente tese objetiva a revisão sistemática da paleoictiofauna da 

Formação Morro do Chaves, com enfoque também em sua paleoecologia. O estudo se faz 

relevante, pois vai proporcionar uma melhor compreensão acerca da evolução dos táxons da 

Unidade de São Miguel dos Campos, bem como a resposta da paleocomunidade de peixes em 

relação a um paleoambiente com indícios de perturbação, mediante eventos de incursões 

marinhas, devido à ruptura dos continentes africano e sul-americano.  

A tese foi planejada em quatro capítulos, a fim de que os dados possam ser apresentados 

de maneira clara e coesa. O capítulo 1 apresenta uma revisão bibliográfica sobre a história dos 

estudos paleoecológicos desde os anos de 1957 até os dias atuais. O estudo aponta existência 

de ferramentas obsoletas e a sugestão de uso de outras ferramentas mais recentes, advindas da 

ecologia, para uso em fósseis. Este capítulo foi apresentado e aprovado como um dos modos de 

avaliação de qualificação do curso de Doutorado. Além disso, o texto foi posteriormente 

adaptado e submetido à publicação na revista acadêmica Sustinere.  

O capítulo 2 aborda a geologia da Formação Morro do Chaves. Neste capítulo foram 

apresentados novos dados para a localidade, provenientes de análises de Geoquímica Orgânica, 

a qual permitiu interpretar e caracterizar o paleoambiente da Unidade São Miguel dos Campos, 

com apoio do Laboratório de Geoquímica do Centro de Pesquisas da Petrobras/CENPES. 

Infelizmente, devido à pandemia, parte dos dados não puderam ser fornecidos até o momento 

da defesa da presente tese. Assim, o capítulo 2 apresenta interpretações dos dados de Carbono 

Orgânico Total (COT) e Pirólise Rock-Eval, apenas. Tais dados foram adaptados e serão 

submetidos à publicação na revista acadêmica Palaeogeography, Palaeoclimatology, 

Palaeoecology.  
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O capítulo 3 apresenta o estudo de revisão taxonômica da paleoictiofauna da Formação 

Morro do Chaves, incluindo táxons já publicados e alguns novos espécimes. Novas observações 

feitas, em especial nos exemplares de Gibsonichthys miguelcampensis nom. nud. levaram a 

uma nova descrição, a qual está atualmente em fase de preparação, para posterior submissão 

em formato de artigo científico.  

O capítulo 4, por sua vez, aborda o estudo paleoecológico da Formação Morro do Chaves, 

mediante dados recentes da geologia e taxonomia da localidade, acrescidos dos dados de 

estudos tafonômicos anteriormente efetuados para a paleoictiofauna (MELO, 2011). O estudo 

averiguou os índices de diversidade das populações de peixes, bem como inferências sobre 

relações tróficas e seu comportamento em decorrência das incursões marinhas ao longo dos 11 

níveis estudados da Unidade de São Miguel dos Campos. Tal estudo foi adaptado e submetido 

para publicação à revista Cretaceous Research.  

A presente tese também conta com dois anexos. O Anexo I apresenta uma tabela, 

contendo os dados referentes à revisão bibliográfica apresentada no capítulo 1. Os dados estão 

dispostos de maneira a compreender quais táxons foram procurados, além de idade dos 

organismos, objetivos procurados e metodologias utilizadas, cada qual com sua referência.   

Por sua vez, produções (referentes à pesquisa da presente tese ou não), publicadas e/ou 

submetidas durante o curso de Doutorado, estão apresentadas no Anexo II, seguidas de uma 

lista, com os títulos das produções acadêmicas ainda em processo de produção pelos respectivos 

autores. Os artigos são apresentados com sua devida referência, mais a primeira página do artigo 

publicado no sistema. No caso do capítulo de livro (produto de uma das disciplinas do curso de 

Doutorado), é apresentada a capa do livro como ilustração da referência.  
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1. PALEOECOLOGIA: UMA REVISÃO SOBRE OS PRINCIPAIS OBJETIVOS EM 

ESTUDOS PALEOECOLÓGICOS E A INFLUÊNCIA DA ECOLOGIA 

 

1.1. Resumo 

Cabe à paleoecologia refazer a trajetória da vida e suas relações em escala de tempo 

geológico, a fim de compreender como tais processos ocorreram. Embora atualmente o termo 

“paleoecologia” seja relativamente popular entre os pesquisadores, sua história é bem mais 

antiga. Paleoecólogos precisam reconstruir ambientes e comunidades pretéritas, a partir das 

evidências fósseis, trabalho esse normalmente elaborado pela paleontologia. Além disso, muitas 

ferramentas utilizadas para a reconstrução paleoambiental vêm de outras áreas, como geologia, 

climatologia, antropologia, ciências ambientais, entre outros, o que confere a paleoecólogos 

uma formação mais variada, porém gera mais falta de sinergia entre ecólogos e paleoecólogos. 

A presente revisão bibliográfica tem como objetivos: (I) compreender a evolução dos estudos 

paleoecológicos e o que isso reflete no conhecimento sobre o passado geológico; (II) identificar 

possíveis metodologias obsoletas e propor novas formas de abordagem em estudos 

paleoecológicos. Foi observado que muitas metodologias se mantiveram por gerações na 

paleoecologia, sem muita alteração. No entanto, utilizar uma determinada metodologia 

simplesmente por ser utilizada por gerações não é um argumento científico. Uma alternativa 

para solucionar as questões dos hiatos no registro fossilífero ao quantificar riqueza de espécies 

seria a detecção imperfeita. Porém ainda são necessários mais estudos para sua melhor 

aplicação em paleoecologia. Essa seria uma oportunidade de tentar diminuir a falta de sinergia 

entre ecólogos e paleoecólogos, como uma forma de fazer duas vertentes de uma ciência 

caminharem juntas, além de abrir a porta para novas ideias e possibilitar uma nova compreensão 

sobre a relação dos organismos com ambientes pretéritos.  

  

Palavras chave: Ecologia; Paleontologia; Detecção imperfeita; Tafonomia; Estratigrafia; 

Uniformitarianismo ecológico  
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1.2. Introdução 

Todos os organismos da Terra vivem ou viveram em uma biosfera constituída de ar, 

água e terra, que foi se modificando paralelamente com eles (LOVELOCK, 1990; MARGULIS, 

1990). Tais processos resultaram no planeta em seu contexto atual. Porém, para que o cenário 

atual fosse possível, outros milhares e milhares de organismos existiram, morreram e deixaram 

seus nichos disponíveis a processos evolutivos (DUTRA, 2010). Assim, cabe à paleoecologia 

refazer a trajetória da vida e suas relações em escalas de tempo geológico, a fim de compreender 

como tais processos ocorreram (DUTRA, 2010).  

Para auxiliar nesse estudo, a paleoecologia envolve pensamentos e técnicas 

desenvolvidas para ciências da terra e biológicas, como tafonomia, sedimentologia, geoquímica 

e morfologia funcional, o que confere interdisciplinaridade ao paleoecólogo (FERNÁNDEZ-

LÓPEZ, 1991; DUTRA, 2010; BIRKS, 2019).  

A tafonomia é uma ferramenta valiosa em estudos de reconstrução paleoambiental, 

auxiliando também em estudos paleoecológicos (GIFFORD, 1981; BEHRENSMEYER et al., 

2000; MELO, 2011; ANDERSON e WOODS, 2013). Araújo-Junior (2016), por sua vez, 

apontou que ferramentas tafonômicas podem revelar a qualidade de uma concentração 

fossilífera e seu potencial para a paleoecologia, uma vez que são valiosas para mostrar a relação 

dos fósseis e seus locais de vida e de morte.  

 A sedimentologia lida com os conteúdos faunístico ou florístico encontrados nas rochas, 

os quais podem ser relacionados com taxonomia, ou mesmo paleoecologia, utilizados nas 

denominações de zonas bioestratigráficas e litoestratigráficas (SUGUIO, 2015). Para melhor 

compreender os paleoambientes, a sedimentologia usa recursos da geoquímica (SUGUIO, 

2015).  

Dessa maneira, é possível identificar a história pré-deposicional (com o estudo de 

minerais detríticos) e a formação dos ambientes deposicionais e suas histórias diagenéticas e 

intempéricas (com o estudo de minerais autigênicos, por exemplo) (SUGUIO, 2015).  

A ideia de morfologia funcional pode ser atribuída a Georges Cuvier (1769-1832), 

quando este relacionou forma e função. Ela começou a ser utilizada em paleoecologia a partir 

do momento em que Ager (1963) percebeu que, em paleoecologia, os fósseis precisam ser 

interpretados como organismos vivos (RUDWICK, 2005; 2017).  

1.2.1. Ecologia X Paleoecologia 

De acordo com Hunter (1998), ecólogos e paleoecólogos possuem algo em comum: 

enquanto ecólogos estudam interações entre organismos vivos, os paleoecólogos o fazem para 
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os organismos fósseis. Ainda, ecólogos estudam as interações entre os organismos num 

intervalo relativamente curto de tempo, o qual é muito mais curto do que o tempo de vida de 

um indivíduo (HUNTER, 1998). Por sua vez, a paleoecologia lida com processos que atuam 

em longos períodos de tempo, os quais englobam eventos históricos, movimentos tectônicos e 

como a evolução influencia na distribuição das espécies (HUNTER, 1998; BIRKS, 2019).  

Apesar de terem certa proximidade no objeto de estudo, sua principal diferença está na 

amplitude temporal, o que confere o uso de metodologias muitas vezes distintas (BIRKS e 

BIRKS, 1980). Paleoecólogos precisam reconstruir ambientes e comunidades pretéritas, a partir 

das evidências fósseis, trabalho esse normalmente elaborado pela paleontologia. Além disso, 

muitas ferramentas utilizadas para a reconstrução paleoambiental vêm de outras áreas, como 

geologia, climatologia, antropologia e ciências ambientais, o que confere a paleoecólogos uma 

formação mais variada (RULL, 2010). Por conta disso, os estudos tornaram-se mais 

enriquecidos, embora causando ainda mais falta de sinergia entre ecólogos e paleoecólogos 

(RULL, 2010).  

Outro ponto bastante debatido em paleoecologia é a limitação em decorrência do estudo 

com fósseis. Graças à natureza incompleta do registro fossilífero, muitos ecólogos discordam 

do uso de dados paleoecológicos em suas análises (RULL, 2010). Olson (1985) e McGlone 

(1996) afirmaram que dados paleoecológicos são estáticos e produzem pouco ou nenhum 

impacto no pensamento ecológico. Já Goham et al. (2001) e Rull (2010) apontaram a 

insuficiência de resultados atuais em ecologia para resolver questões mais dinâmicas, como 

sucessão, estabilidade, respostas bióticas e padrões de diversidade.  

Delcourt e Delcourt (1991) e Lima-Ribeiro e Diniz-Filho (2012) afirmaram que o hiato 

no registro fossilífero oferece algumas dificuldades nos estudos paleoecológicos. Segundo os 

autores, tais estudos são dependentes da existência de espécies fósseis de interesse em 

determinadas regiões ou período geológico. Existe, também, certa dependência entre o nível de 

confiança e precisão ecológica nos estudos paleoecológicos (ELDER e SMITH, 1984). Com o 

intuito de reduzir tais limitações, novas metodologias e tecnologias foram desenvolvidas, a fim 

de extrair de maneira mais eficiente a informação paleoecológica do registro fossilífero 

(GIACOMO e FARIÑA, 2017).  

Assim, a presente revisão bibliográfica tem como objetivos: (I) compreender a história 

e a evolução dos estudos paleoecológicos e o que isso reflete no conhecimento sobre o passado 

geológico; (II) identificar possíveis metodologias obsoletas e propor novas formas de 

abordagem em estudos paleoecológicos. 
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1.3. Histórico da paleoecologia 

Embora atualmente o termo “paleoecologia” seja relativamente popular entre os 

pesquisadores, sua história é bem mais antiga. Os primeiros estudos paleoecológicos da História 

foram feitos pelos gregos antigos, os quais foram os primeiros a perceber que os fósseis 

fornecem pistas sobre ambientes pretéritos (LADD, 1957; CLOUD, 1959; WINGARD et al., 

2017).  

No entanto, embora tais estudos sejam apontados como os mais antigos nesta revisão, o 

crédito para o fundador dos estudos paleoecológicos costuma ir para o naturalista inglês Edward 

Forbes (1843) (LADD, 1957; CLOUD, 1959; WINGARD et al., 2017). Forbes explicou como 

zonas de diferentes profundidades em ambientes marinhos poderiam ser reconhecidas em 

soerguimento de camadas de rochas e criou o método de zoo-geologia para uma breve 

interpretação das camadas sedimentares na ilha de Neo Kaimeni, na Grécia (WINGARD et al., 

2017).  

Curiosamente, embora os estudos paleoecológicos já existissem desde a Grécia Antiga, 

o termo “paleoecologia” só foi oficialmente proposto no século XX, com os estudos do 

paleobotânico Edward Wilber Berry (1875-1945). Berry (1914) afirmou que existia uma 

ligação entre organismos atuais, cujos hábitat, distribuição e variação seriam de grande 

importância para determinar a paleoecologia (WINGARD et al., 2017). Entretanto, Böger 

(1970) criticou a explicação de Berry (1914) e afirmou que o “verdadeiro criador” do termo 

“paleoecologia” deveria ser Clements (1916), o qual não apenas citou, como definiu 

paleoecologia como “a resposta de organismos fósseis e comunidades a seus hábitats, assim 

como a resposta dos hábitats a seus organismos e comunidades”. Clements (1916) reconheceu, 

ainda, a grande perspectiva que a paleoecologia poderia oferecer, graças à comparação entre o 

registro paleoecológico e geológico, os quais oferecem verificação cruzada de dados (BÖGER, 

1970).  

Segundo Khlodov e Osipova (2000), ‘Manual on Paleoecology’ (GEKKER, 1933) foi 

a primeira obra inteiramente dedicada ao estudo dos fundamentos da paleoecologia. Embora 

seja um livro de apenas 40 páginas, teria sido uma referência muito importante, já que o autor 

estabeleceu os principais objetivos da paleoecologia. Além disso, com a publicação de dois 

outros livros (‘Directions for Research in Paleoecology’, em 1954, e ‘Introduction to 

Paleoecology’, em 1957), Roman Fedorovich Gekker (1900-1991) teria apontado a necessidade 

de união entre paleontólogos e litologistas para trabalhar na reconstrução de hábitats de 

organismos pretéritos, ambientes de sedimentação e gênese de depósitos minerais (KHLODOV 

e OSIPOVA, 2000).  
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Wingard e colaboradores (2017) afirmaram que os estudos paleoecológicos tiveram um 

considerável aumento após a Segunda Guerra Mundial. De acordo com os autores, tal interesse 

veio por conta do surgimento da metodologia de Woodering (1951), na qual isótopos de 

oxigênio poderiam ser utilizados para discernir a temperatura da água e resolver alguns 

questionamentos sobre evidências em análises de paleoambiente (WINGARD et al., 2017).  

Em 1957, com a publicação do livro ‘Treatise on marine ecology and paleoecology’, de 

Joel Walker Hedgpeth (1911-2006), houve o estopim para o aumento de pesquisas sobre a 

paleoecologia marinha, a qual focou em grupos-chave de organismos e interpretação de 

aspectos físicos de ambientes passados. Além disso, com o aumento de estudos sobre o assunto, 

houve também um estímulo para que a paleoecologia se tornasse uma subdisciplina na década 

de 1960 (SEPKOSKI, 2008).  

A partir das décadas de 1960 e 1970, os estudos paleoecológicos tornaram-se mais 

frequentes, graças ao entendimento sobre paleocomunidades, demostrando que os organismos 

pretéritos teriam vivido de forma semelhante aos organismos atuais (BOTJER, 2016). De 

acordo com Gifford (1981), o foco mudou de pesquisas puramente descritivas e cronológicas 

para reconstruções de dinâmicas de paleopopulações e relação de paleocomunidades, a partir 

da década de 1960. Um número considerável de paleontólogos atentou-se para o uso de dados 

de abundância relativa, muito úteis para inferir relações paleoecológicas e que se tornaram mais 

disponíveis na década de 1960, (GIFFORD, 1981).  

Imbrie e Kipp (1971) foram os responsáveis pelos primeiros estudos paleoecológicos 

com cálculos estatísticos. Os autores conseguiram introduzir o método “fator analítico de 

função de transferência”, que usa análise de fatores de regressão linear de dados em ecologia 

atual, os quais são aplicados em equações para avaliação de assembleias fossilíferas. Esse 

método representou um importante avanço das análises paleoecológicas, as quais passaram a 

ter abordagem de cunho quantitativo, com descrições de assembleias baseadas em dados 

numéricos dos táxons, além de dados estatísticos associados a erros e medidas de confiança 

(IMBRIE et al., 1973; KIPP, 1976; WINGARD et al., 2017).  

As análises estatísticas em paleoecologia aumentaram nas décadas de 1980 e 1990, 

graças ao surgimento dos computadores e um melhor entendimento sobre as relações entre 

ambiente, ecologia e evolução dos processos (WINGARD et al., 2017).  

Já no século XXI, as pesquisas em paleoecologia, em especial no Quaternário, passaram 

a ser mais voltadas para a paleoecologia da conservação, na qual os estudos são utilizados para 

apresentar perspectivas históricas relevantes sobre a conservação da natureza e manejo de 

ecossistemas (BIRKS, 2019). Tais perspectivas incluem pistas às respostas bióticas para 
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mudanças ambientais, padrões e mecanismos de invasões biológicas, extensão de naturalidade 

em sistemas ecológicos e frequência de perturbação, especialmente incêndios florestais. Além 

disso, os dados paleoecológicos podem ser usados para definir um contexto de condições 

florestais atuais e potenciais mudanças futuras (BIRKS, 2019).  

 

1.3.1. A questão do uniformitarianismo 

Uma das grandes questões debatidas em paleoecologia é a necessidade do 

uniformitarianismo que, por muitos anos, foi considerado o principal pilar da disciplina 

(GOULD, 1965). Rull (2010) argumentou que não há dúvidas de que os organismos, desde os 

mais simples aos mais complexos, possuem nichos, vivem em populações, fazem parte de 

comunidades, interagem com ambiente físico e estabelecem uma variedade de relações bióticas. 

Assim, independentemente do tempo geológico, fatores ecológicos ocorrem no ambiente de 

forma similar, o chamado uniformitarianismo ecológico (RULL, 2010).  

O uniformitarianismo propriamente dito, também conhecido como relação de causa e 

efeito, é um conceito de origem geológica e de suma importância, proposto inicialmente por 

Hutton (1788). Conhecido como um dos princípios filosóficos essenciais da paleoecologia, o 

uniformitarianismo postula que muitos dos processos naturais que operaram no passado, 

conforme observado no registro geológico, podem continuar a operar no presente da mesma 

maneira, o que posteriormente foi resumido por Geikie (1905) como: “o presente é a chave do 

passado” (TOMKEIEFF, 1962; BUSHMAN, 1983; RULL, 2010; BAKER, 2014; KNIGHT e 

HARRISON, 2014; PAUL, 2015; WILMKING et al., 2017; BIRKS, 2019).  

No entanto, o uniformitarianismo tem sido debatido desde que foi proposto, já que o uso 

de seu princípio não é muito consistente. James Hutton (1726-1797) e Charles Lyell (1797-

1875), também conhecidos como pais da geologia moderna, costumam ser creditados pelo 

termo “uniformitarianismo”, mas, na verdade, foi Whewell (1832) que mudou o nome do até 

então chamado “princípio de uniformidade” (ROMANO, 2015). Lyell (1830-1833), em seu 

livro “Principles of Geology”, dividiu a hipótese de Hutton em três princípios de uniformidade, 

a saber: princípio da uniformidade; uniformidade do padrão; princípio do curso-estável. Tais 

princípios juntos formaram uma contrarresposta à ideia de Buckland (1837), referido por 

Gillispie (1959) como “arquiteto chefe da síntese do catastrofismo”, a qual explicava o registro 

geológico unicamente como resultado de um “agente direto de Interferência Criativa”, em 

outras palavras, intervenção divina (SCOTT, 1963; GOULD, 1965; WILMKING et al., 2017).  
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Gould (1965), por sua vez, questionou a teoria de Lyell e se realmente o 

uniformitarianismo seria necessário em paleoecologia. Além disso, ele apontou certa confusão 

com o conceito e o dividiu em uniformitarianismo substantivo e metodológico (actualismo) 

(GOULD, 1965; BIRKS, 2019). Ainda analisando os princípios de Lyell e a proposta de Gould 

(1965), Rudwick (1972) foi além da dicotomia e identificou quatro definições de 

uniformitarianismo, as quais foram aceitas também em Gould (1987).  

Por sua vez, Mayr (2011) conseguiu abrir o leque de definições do uniformitarianismo, 

passando de quatro a seis, as quais estão fortemente relacionadas não apenas às ideias de Lyell, 

mas também às ideias evolutivas de Jean Baptiste Lamarck (1744-1829), Charles Robert 

Darwin (1809-1889) e Louis Agassiz (1807-1873) (ROMANO, 2015).  

Ao contrário de Gould (1965), Rull (2010) defendeu o uso do uniformitarianismo em 

paleoecologia, afirmando que passado, presente e futuro não são unidades discretas, mas um 

tempo contínuo, onde espécies e ecossistemas flutuam, mudam e se desenvolvem. Assim, não 

poderíamos considerar uma biosfera pretérita e outra do presente/futuro, mas uma única 

biosfera contínua, sustentada pela evolução biológica (RULL, 2010).  

Por outro lado, Romano (2015) afirmou que, embora haja diversos significados com o 

termo uniformitarianismo (FIGURA 1), as qualidades associadas ao termo indicam apenas um 

único aspecto do uniformitarianismo, sem sequer considerar a definição original do termo. 

Ainda, se tal afirmação “o presente é a chave do passado” é considerada verdadeira, 

então o conceito explora a uniformidade de princípios mais do que a uniformidade dos 

processos (ORME, 2013; FURLANI e NINFO, 2015). Além disso, Furlani e Ninfo (2015) 

afirmaram que o conceito de uniformitarianismo é fortemente relacionado ao presente apenas, 

porém falta uma explicação do conceito de “presente”. Faith (2018), por sua vez, criticou o uso 

do uniformitarianismo em paleoecologia e argumentou que o uniformitarianismo precisaria ser 

analisado com muito cuidado.  
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Figura 1 - Variados conceitos de uniformitarianismo 

 

Fonte: A autora, 2019. 

 

1.4. Evolução dos estudos paloecológicos 

Para melhor compreender a evolução dos estudos paleoecológicos, foi utilizado o 

material obtido através de pesquisas em artigos disponíveis nas seguintes bases de dados: 

Periódicos CAPES, Scielo, Science Direct, Web of Science e Wiley Online Library. Foram 

observadas, também, as sessões de referências de alguns artigos encontrados na busca, a fim de 

encontrar outros semelhantes.  

Para refinar a busca, foram utilizadas as palavras-chave dispostas na nuvem de palavras 

abaixo (FIGURA 2):  
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Figura 2 - Nuvem de palavras-chave procuradas 

 

Fonte: A autora, 2019. 

 

Foi encontrado um total de 418 artigos. Destes, foram eliminados os de cunho 

arqueológico, os quais não se encaixavam no escopo de nossa pesquisa, restando, assim, os 

artigos de caráter paleontológico. Os artigos foram avaliados pela presença/ausência dos 

assuntos paleoecológicos nos estudos.  

Deste modo, as palavras-chave deveriam aparecer na sessão própria para isso, no título 

ou resumo. Além disso, foi avaliado se de fato os artigos apresentavam estudos paleoecológicos, 

através de análise dos textos. Artigos que possuíam as palavras-chave procuradas, porém não 

ofereciam quaisquer inferências paleoecológicas no decorrer dos textos, nem no resumo, foram 

também eliminados.  

Por se tratar de artigos de caráter paleontológico, foram considerados os estudos com 

organismos e paleoambientes que abrangiam quase todo o Fanerozoico. Assim, nosso limite 

temporal foi desde o Neoproterozoico (Paleozoico) até o início do Holoceno (Cenozoico), cerca 

de 11.700 anos antes do presente, idade pela qual existe um consenso para um organismo ser 

considerado fóssil (sensu CASSAB, 2010).  

Para melhor organização de nossa busca, os artigos selecionados foram compilados em 

uma tabela (disponível no Anexo I), na qual estão disponíveis os dados (agrupados de acordo 
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com os grupos taxonômicos estudados), eras geológicas (Paleozoica, Mesozoica e Cenozoica), 

objetivos e metodologia utilizada.  

Durante a identificação das metodologias, artigos que apresentavam os dados de modo 

mais narrativo, sem uso de cálculos estatísticos, nem geológicos, foram classificados aqui como 

“Descritivos”. As demais metodologias foram identificadas de acordo com o mencionado pelos 

próprios autores dos artigos.  

A seleção final resultou em 274 artigos, a partir dos quais foi observado que artigos 

referentes a estudos da Era Cenozoica são a grande maioria, representando cerca de 63,8% dos 

estudos (n=175 artigos). Por sua vez, a Era Mesozoica foi representada em 21,8% (n=60 artigos) 

e a Era Paleozoica em 14,2% dos estudos (n=39 artigos).  

Um motivo que explicaria a maior parte dos estudos serem referentes ao Cenozoico seria 

a divisão entre dois grandes grupos de estudo em paleoecologia, apontados por Birks (2019). 

De acordo com o autor, a paleoecologia é dividida em Paleoecologia do Quaternário e 

Paleoecologia do Tempo Profundo. Assim, estudos referentes principalmente ao Quaternário 

(Pleistoceno-Holoceno) remontariam ao passado de 50.000 anos, os quais são relativamente 

fáceis de serem datados, por conta da presença de radiocarbono. Além disso, durante o 

Quaternário ocorreram as maiores oscilações climáticas entre estágios interglaciais temperados 

e glaciais frios (BIRKS, 2019). Foi também nesse período que ocorreu a evolução, 

diversificação cultural e distribuição global dos humanos, o que teria gerado diversos impactos 

ambientais durante a História (WINGARD et al., 2017; BIRKS, 2019).  

Devido à maior atenção dada ao período Quaternário, além de estudos referentes a 

humanos (que se refere à Arqueologia, a qual está fora do escopo desta revisão), a maior parte 

dos estudos paleoecológicos concentra-se em táxons de mamíferos. Independentemente de 

serem de pequeno ou grande porte, os mamíferos estão presentes em cerca de 32,8% (n=86 

artigos) dos estudos, normalmente relacionados à reconstrução de paleodieta e/ou reconstrução 

paleoambiental.  

Ocupando o segundo lugar nos grupos taxonômicos presentes em estudos 

paleoecológicos, a palinologia representa 16,03% (n=42 artigos) dos estudos consultados, 

registrados tanto no Paleozoico, quanto Mesozoico e Cenozoico. Por sua vez, o terceiro lugar é 

representado pelos microfósseis, com 14,1% (n=37 artigos). Assim como os dados de 

palinologia, os microfósseis são registrados em estudos referentes às três eras geológicas. 

Ambos, microfósseis e dados palinológicos, estão frequentemente associados à reconstrução 

paleoambiental e a taxas de produtividade, respectivamente. 
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Curiosamente, os peixes não se mostraram muito presentes em estudos paleoecológicos. 

Mesmo que alguns autores (SCHÄFER, 1972; WILSON, 1989; MELO, 2011) já tenham 

apontado os peixes como melhores indicadores paleoambientais, devido a sua sensibilidade a 

processos de decomposição e posteriores processos tafonômicos, pouca atenção foi dada ao 

grupo no caráter paleoecológico. De acordo com os resultados aqui observados, a paleoecologia 

de peixes foi representada em apenas 6,1% (n=16 artigos) dos estudos.  

Apesar de Gifford (1981) ter comentado que o foco nos artigos de paleoecologia deixou 

de ser puramente descritivo na década de 1960, tal fato não foi observado em nossos resultados. 

Mesmo depois dos anos 2000, ainda é relativamente frequente artigos de paleoecologia 

puramente descritivos. Tal fato poderia ser explicado por falta de conhecimento acerca de outras 

metodologias atualmente adotadas em ecologia, as quais poderiam enriquecer mais ainda 

estudos paleoecológicos. Gifford (1981) apontou, ainda, uma falta de sinergia entre ecólogos e 

paleoecólogos, o que poderia ter gerado uma certa estase nos estudos durante tanto tempo. 

Consequências dessa estase foram apontadas em Gould (1970), quando se atentou à curiosa 

falta de atenção na pesquisa paleoecológica, com relação às fundamentações filosóficas. Ainda, 

Simpson (1970) afirmou que essa falta de atenção gerou tratados inteiros de paleoecologia 

escritos, sem nunca mencionar a existência do uniformitarianismo ou o papel de observações 

contemporâneas ao assumir a significância dos padrões no registro fossilífero. Essa falta de 

atenção seria também responsável por sérios problemas na paleoecologia, os quais forjam a 

ilusão de progresso, mas, na verdade, havia nenhum (LAWRENCE, 1971; GIFFORD, 1981).  

Os objetivos em paleoecologia pouco mudaram em 62 anos (FIGURA 3). De acordo 

com os resultados aqui encontrados, os principais objetivos procurados em paleoecologia são 

praticamente os mesmos: reconstrução paleoambiental (45,1% dos estudos/n=120 artigos) e 

compreensão sobre relações tróficas (6% dos estudos/n=16 artigos). Outro objetivo que se 

mostrou mais constante desde 1991 e permanece frequente em estudos paleoecológicos, 

especialmente dos mamíferos do Cenozoico, é a reconstrução de paleodieta (15,7% dos 

estudos/n=42 artigos).  

A reconstrução paleoambiental pode ser baseada em algumas espécies indicadoras ou 

na assembleia fossilífera como um todo (BIRKS, 2019). Como toda evidência biótica é 

geralmente utilizada para reconstrução paleoambiental, não é possível usar a reconstrução como 

base de interpretação de mudanças bióticas observadas, exceto em raros casos em que a 

reconstrução ambiental é baseada em fontes independentes de evidências, como isótopos 

estáveis ou geoquímica sedimentar, utilizados com esta finalidade (BIRKS, 2019).  
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Ainda com relação à reconstrução paleoambiental, Rull (2010) apontou que existe certo 

equívoco em estudos desse tipo. De acordo com o autor, paleoecologia não é simplesmente uma 

reconstrução paleoambiental, porém pode fornecer dados necessários para tal. Dessa forma, a 

paleoecologia seria parte de uma metodologia, não o único objetivo do estudo paleoambiental 

(RULL 1990; 2010).  

Rull (2010) afirmou que a presença do prefixo paleo- apresenta grande impacto em 

pesquisas de zoologia, botânica, geografia, ecologia, entre outros, devido a um poder 

homogeneizador do termo. Isso porque o prefixo paleo- é frequentemente associado a coleções 

de museus, rochas e fósseis. Por conta disso, é comum observar em trabalhos 

“paleoclimatologia” e “paleoecologia” como sinônimos, quando, na verdade, não são. Apesar 

de o clima ser considerado parte do ecossistema e de reconstruções paleoclimáticas serem 

necessárias para uma compreensão ecológica adequada, considerar que paleoclimatologistas e 

paleoecólogos são equivalentes seria aceitar que meteorologistas são ecólogos (RULL, 2010). 

Os estudos de paleodieta podem contribuir com informações sobre interações 

ecológicas. Uma forma de identificar os recursos alimentares das faunas pretéritas seria através 

do estudo de vestígios fósseis, como fezes ou conteúdo estomacal (VELÁZQUEZ et al., 2015). 

Outra forma de interpretar a paleodieta seria indiretamente a partir dos dentes, com base em 

comparações com espécies atuais ou pelos padrões de uso (FORTELIUS e SOLOUNIAS, 

2000). A não ser pela identificação de conteúdo estomacal, grande parte dos resultados (21,8% 

dos estudos/n=51 artigos) mostrou que frequentemente são utilizados dados de isótopos estáveis 

para reconstrução de paleodieta.  

Bravo-Cuevas et al. (2017) afirmaram que dados de isótopos estáveis são importantes 

ao identificar padrões na paleodieta e/ou preferências de hábitat em diversos grupos 

representantes de megafauna. Dentre os artigos consultados, foi observado que este tipo de 

análise normalmente baseia-se em carbono e oxigênio, e, algumas vezes, em enxofre e 

nitrogênio.  

Os isótopos de carbono, nitrogênio e enxofre estão mais relacionados a vias 

fotossintéticas, normalmente conservados ao longo da teia alimentar (KOCH, 2007; 

MARSHALL et al., 2007; PEREIRA, 2007). Por sua vez, os isótopos estáveis de oxigênio são 

derivados de ingestão de água do ambiente e estão presentes nos tecidos dos mamíferos (Koch, 

2007).  
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Figura 3 - Principais objetivos buscados em Paleoecologia 

 

Fonte: A autora, 2019. 

 

Apesar de alguns autores (e.g. KOCH, 2007; MARSHALL et al., 2007; BRAVO-

CUEVAS et al., 2017; BIRKS, 2019) terem relacionado a análise de isótopos estáveis apenas 

à paleodieta de mamíferos do Quaternário, como se fosse a única finalidade da técnica, essa 

metodologia pode ser aplicada em outros fins, inclusive em ambientes mais antigos, datados do 

Paleozoico e Mesozoico.  

A análise de isótopos estáveis está ligada não apenas à paleodieta de mamíferos, mas de 

diversos táxons mais antigos, além de estudos paleoclimatológicos e até mesmo 

paleoecológicos, no sentido de identificação de eventos de extinção em massa, dinâmicas 

populacionais, sucessão ecológica e no auxílio à reconstrução paleoambiental (e.g. HORI et al., 

2011; BAJDEK et al., 2017; NIKITENKO et al., 2018). 
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Cabe ressaltar que a proposta original dos estudos utilizando isótopos estáveis, na 

década de 1950, era exatamente ajudar geoquímicos e paleo-oceanógrafos a compreender os 

ciclos globais dos elementos, como uma forma de inferir os climas pretéritos, sistemas de 

expansão hidrotérmicos e a origem das formações rochosas (LAJTHA e MICHENER, 1994; 

PEREIRA, 2007). Embora tenha sido desenvolvida para paleoecologia, tal metodologia acabou 

por chegar ao conhecimento dos ecólogos a partir da década de 1980, sendo utilizada até os 

dias atuais, com a finalidade de interpretar a estequiometria ecológica (PETERSON e FRY, 

1987).  

Além da análise de isótopos estáveis, uma metodologia recorrente em paleoecologia 

(FIGURA 4) é a utilização de índices de diversidade, a fim de calcular taxas de abundância e 

diversidade, identificar eventos de sucessão ecológica dos organismos e/ou de eventos de 

extinção. Os índices de diversidade são ferramentas úteis ao estimar a qualidade biológica e 

ecológica de um ecossistema, através da estrutura de uma comunidade (DANILOV e 

EKELUND, 1999; BANDEIRA et al., 2013). De uma forma mais geral, eles combinam dois 

atributos de uma comunidade, como riqueza de espécies e equitabilidade (sensu MARTINS e 

SANTOS, 1999).  

Apesar de apenas dois atributos distintos serem necessários para conferir dados sobre a 

diversidade, Melo (2008) apontou que isso seria apenas uma “sensação” ingênua. Segundo o 

autor, estes atributos seriam também independentes do esforço amostral, os quais seriam 

expressos através de fórmula estatística. Porém, a presença de fórmulas estatísticas complexas, 

muitas vezes, confere a ilusão de um padrão, quando na realidade ele não existe (MELO, 2008).  

Os índices de diversidade mais utilizados em paleoecologia são os de Shannon e de 

Simpson. Ambos são considerados índices não paramétricos, que relacionam abundância 

relativa das espécies através de expressões matemáticas simples (MELO, 2008).  

O índice de Shannon (1948) é uma das ferramentas da teoria da informação. Embora 

bastante conhecido, Bandeira e colaboradores (2013) alertaram que tal índice nunca pode ser 

calculado de fato, apenas estimado e corresponderia à medida da entropia física. Cairns (1977) 

afirmou que essa medida seria insensível com espécies raras, as quais tem um papel importante 

no ecossistema. Por sua vez, Melo (2008) argumentou que os dados obtidos do índice de 

Shannon, assim como outros índices de diversidade, são restritos a situações comparativas, o 

que nem sempre é possível em estudos com fósseis.  
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Figura 4 - Metodologias mais utilizadas em Paleoecologia 

 

Fonte: A autora, 2019. 

 

Já o índice de Simpson (1949) tem como objetivo original medir a “concentração de 

classificação” em termos de populações constantes, uma noção inversa de diversidade 

(BANDEIRA et al., 2013). Krebs (1972), por sua vez, tentou uma abordagem diferente e propôs 

uma nova definição para o índice de Simpson, indicando a probabilidade de duas espécies 

escolhidas ao acaso e determinadas independentemente pertencer a espécies diferentes. Essa 

versão do índice de Simpson tem sido a mais utilizada, inclusive por paleoecólogos.  

Melo (2008) afirmou que os índices de Shannon e Simpson são apenas dois entre vários 

outros índices de diversidade disponíveis na literatura. Um dos maiores problemas é exatamente 

a falta de critérios na escolha de qual índice de diversidade utilizar. Isso porque todos os índices 

de diversidade geram infinitas combinações de riqueza de espécies com equitabilidade e a 

escolha de um determinado índice pode influenciar o padrão obtido, enquanto outro índice pode 

resultar num padrão distinto (MELO, 2008).  

Tal dúvida que surgiu na ecologia acaba sendo semelhante na paleoecologia, pois, 

embora alguns artigos utilizem outros índices de diversidade além de Shannon e Simpson, ainda 
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não está muito claro qual o que melhor se adequaria ao estudo com registro fossilífero, levando-

se em consideração que o mesmo tem, por definição, natureza incompleta e pode gerar certa 

confusão no momento de inferir abundância, diversidade ou mesmo riqueza de espécies.  

 

1.4.1. Metodologias alternativas em paleoecologia 

Melo (2008) apontou quatro alternativas ao uso de índices de diversidade em ecologia, 

sendo duas delas alternativas também à paleoecologia. A primeira, e mais comum dentre todas 

as métricas de diversidade (sensu WILSEY et al., 2005), seria o cálculo da riqueza de espécies 

somente. Ma (2005) afirmou que a riqueza de espécies é o componente mais importante na 

diversidade das espécies, então apenas ele seria necessário para compreender a diversidade de 

uma comunidade. No entanto, apesar da facilidade de interpretação, a riqueza é muito 

dependente do tamanho da amostra e, portanto, é necessária uma padronização do esforço 

amostral (WILSEY et al., 2005). Além disso, identificar um padrão de diversidade nas 

comunidades apenas com base na contagem de espécies pode mascarar a estrutura quantitativa 

da comunidade, assim como pode também mascarar espécies raras (MA, 2005).  

Outra alternativa para identificar o melhor índice de diversidade a ser usado seria o uso 

dos perfis de diversidade, conforme proposto por Peet (1974). Mendes et al. (2008) sugeriram 

uma forma de escolher o melhor índice dentro do perfil de diversidade, ou seja, para uma melhor 

compreensão da diversidade, deve-se ir além do uso de riqueza de espécies como único índice 

de diversidade. Uma forma de utilizar os perfis de diversidade seria através de softwares 

estatísticos, como PAST (HAMMER et al., 2001), ou mesmo o pacote ‘vegan’ (OKSANEN et 

al., 2007) do R.  

Por outro lado, em paleoecologia, muitas espécies são consideradas raras ou abundantes, 

apenas se considerando os fósseis encontrados na localidade, quando na verdade elas apenas 

estavam nas condições possíveis de fossilização, porém podem não refletir o número real que 

existiu no paleoambiente. Holz et al. (2010) afirmaram que no registro sedimentar existem 

vários hiatos e de diversas ordens de grandeza. Tais hiatos são também refletidos no registro 

fossilífero, o qual é resultado de uma série de processos que culminam num registro muito 

incompleto (HOLZ et al., 2010). Dessa forma, é relativamente difícil conferir raridade, 

abundância ou mesmo diversidade a uma espécie. A raridade das espécies é objeto de fascínio 

de ecólogos e biólogos evolutivos (LYONS et al., 2005; JAIN et al., 2014; VIOLLE et al., 

2017). Entretanto, o conceito de raridade/abundância ainda é um tanto obscuro no âmbito da 
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paleoecologia, principalmente por conta da natureza incompleta e do modo de detecção de tais 

variações nas comunidades pretéritas.  

Segundo Kellner e Swihart (2014), vários estudos demonstraram que o modo de 

detecção das espécies varia ao longo do tempo, entre espécies e ambientes. Ignorar tais 

variações pode gerar consequências sérias, pois pode enviesar os resultados e gerar impactos 

negativos na qualidade dos dados, levando a falsas ausências de espécies raras ou difíceis de 

identificar (GU e SWIHART, 2004; GIMENZES et al., 2008; KÉRY e SCHIMIDT, 2008; 

ZIPKIN et al., 2010; KELLNER e SWIHART, 2014; BENOIT, 2018). Estes erros podem, 

ainda, direcionar equivocadamente o manejo de ambientes e políticas, além de diminuir a 

confiança nos ecólogos (KELLNER e SWIHART, 2014).  

Uma forma de solucionar o problema referente à abundância, diversidade e mesmo à 

presença de espécies raras em paleoecologia seria com a utilização da detecção imperfeita. Tal 

ferramenta é advinda da ecologia e leva em consideração que algumas espécies são 

praticamente impossíveis de serem totalmente computadas através de um censo. Benoit e 

colaboradores (2018) afirmaram que existem problemas sérios com relação à amostragem de 

táxons, principalmente os que correm maior risco de conservação. Táxons de água doce, em 

especial peixes, estão entre os grupos mais ameaçados e mais complicados de serem 

amostrados, dado o tipo de hábitat em que vivem e aspectos de sua biologia (RICCIARDI e 

RASMUSSEN, 1999; ANGERMIER e SMOGOR, 1995; BENOIT et al., 2018).  

Benoit e colaboradores (2018) realizaram um estudo com peixes atuais, através de 

modelos de ocupação, os quais demonstraram que a detecção imperfeita pode, de fato 

influenciar nas estimativas de riqueza das espécies e a estrutura da comunidade. Os modelos de 

ocupação, combinados com métodos de ordenação multivariada mostraram de forma robusta 

quais espécies e locais podem ser mais susceptíveis a impactos da detecção imperfeita. Além 

disso, é de suma importância que os valores limitantes numa comunidade sejam levados em 

consideração, pois podem influenciar drasticamente as estimativas de riqueza e outras métricas, 

o que também influencia o desenvolvimento e base de uma teoria ecológica (BENOIT et al., 

2018).  

Britton e colaboradores (2011) testaram a detecção imperfeita em populações de 

Pseudorasbora parva, uma espécie asiática de peixe, a qual foi introduzida em lagos da Europa, 

através de aquicultura. Considerada uma espécie invasora, P. parva tem uma baixa densidade 

populacional, normalmente não detectada em censos, o que gera dados falso-negativos e 

prejudicam programas de manejo de espécies invasoras. O estudo buscava quantificar a 

detecção imperfeita e relacionar com a densidade populacional conhecida, por métodos de 
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amostragem e esforço de pesquisa que não a utilizavam. Comparando os resultados obtidos, os 

autores observaram que quantificar o uso de detecção imperfeita pode melhorar 

substancialmente o modelo das estratégias de busca, o que, por sua vez, produz menos chances 

de erros nos resultados. 

 

1.5. Considerações Finais 

Birks (2019) apontou que o maior desenvolvimento na paleoecologia seria decorrente 

dos mais recentes avanços nas ciências da terra, como as advindas da geoquímica, tafonomia e 

geologia sedimentar. Com o aumento da quantidade e qualidade dos dados paleoecológicos em 

ótima resolução temporal/espacial, há um grande potencial para interações mais próximas de 

ecólogos com paleoecólogos, sendo a maior contribuição que a paleoecologia pode fazer para 

a ecologia.  

No entanto, a grande parte dos avanços científicos apontados por Birks (2019) é 

referente apenas a ambientes do Quaternário, enquanto ambientes mais antigos têm recebido 

relativamente pouca atenção no decorrer desses 62 anos. Apesar da visão positiva de Birks 

(2019), a falta de sinergia entre ecólogos e paleoecólogos ainda é visível em muitos aspectos, a 

começar com a separação em grandes grupos de paleoecologia. Se o conceito de 

uniformitarianismo, como defende Rull (2010), não existiria um ambiente do presente e um 

outro ambiente do passado, mas o tempo seria contínuo. Dessa forma, não há sentido em separar 

a Paleoecologia do Quaternário da Paleoecologia do Tempo Profundo. Tal separação só causa 

mais falta de sinergia entre ecólogos e paleoecólogos, já que os primeiros apenas teriam 

conhecimento sobre uma pequena parte da história do planeta, permanecendo ainda muitos 

hiatos a serem respondidos ao longo do tempo mais profundo.  

Rull (2010) apontou que a dissociação psicológica entre passado e futuro continua sendo 

transmitida através das ciências biológicas, o que faz a paleoecologia ser subestimada ao 

explicar padrões e processos ecológicos atuais. Além disso, apesar de existirem algumas 

metodologias em comum, como teste de índices de diversidade e análise de isótopos estáveis, 

estas são aplicadas de maneiras distintas, bem como outras metodologias que a paleoecologia 

adotou, provenientes das ciências da terra (RULL, 2010). Tais diferenças acabam criando um 

verdadeiro abismo entre ecólogos e paleoecólogos, que tendem a ser cada vez mais 

especializados, porém como ciências diferentes (GIFFORD, 1981; RULL, 2010).  

Outro motivo dessa falta de sinergia entre ecólogos e paleoecólogos estaria no poder do 

prefixo paleo-, o que gera confusão ao interpretar o real significado e objetivos da paleoecologia 
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(RULL, 2010). No entanto, se levarmos o uniformitarianismo ecológico à risca, a paleoecologia 

nada mais é que um ramo da ecologia que busca a compreensão da biosfera, fato que não tem 

sido considerado por muitos pesquisadores. Isso nos faz voltar ao pensamento de Lawrence 

(1971), de que existe uma ilusão de progresso, mas, na verdade, não há nenhum.  

Muitas metodologias se mantiveram por gerações na paleoecologia, sem muita 

alteração, como a aplicação dos índices de Shannon e Simpson, tidos como a única ferramenta 

viável para uso em fósseis, ou reconstrução paleoambiental, sem mencionar como isso seria 

respondido pelos organismos. Além disso, os artigos ditos como “descritivos” apresentam 

apenas inferências, baseadas em um único organismo, sem mencionar fauna associada ou 

mesmo características geológicas ou tafonômicas que tivessem uma melhor explicação 

paleoecológica para os dados encontrados. Tal fato já havia sido observado por Gifford (1981), 

ao relacionar estudos paleoecológicos em Arqueologia e Paleontologia. Segundo a autora, 

enquanto a Arqueologia se desenvolveu mais com relação aos estudos paleoecológicos, em 

Paleontologia os objetivos pouco mudaram desde 1950, pois os paleontólogos estavam mais 

interessados em fazer “trabalho braçal” de utilizar apenas as ferramentas já existentes, enquanto 

relutavam em se reunir em busca de novas metodologias ou abordagens teóricas. Em adição, 

utilizar uma determinada metodologia simplesmente por ser utilizada por gerações não é um 

argumento muito confiável (MELO, 2008).  

Apesar disso, Melo (2008) afirmou que os índices de diversidade não deixarão de ser 

usados tão cedo. Porém, o autor também recomenda que os pesquisadores estejam atentos às 

vantagens e desvantagens de cada metodologia utilizada, pois pode afetar de forma significativa 

seus resultados finais.  

Apesar de ser uma alternativa para solucionar as questões dos hiatos no registro 

fossilífero ao quantificar riqueza de espécies, bem como outras métricas, a detecção imperfeita 

ainda necessita de mais estudos para sua melhor aplicação em paleoecologia. Essa seria uma 

oportunidade de tentar diminuir a falta de sinergia entre ecólogos e paleoecólogos, como uma 

forma de fazer duas vertentes de uma ciência caminharem juntas, além de abrir a porta para 

novas ideias e possibilitar uma nova compreensão sobre a relação dos organismos com 

ambientes pretéritos.  
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2. GEOLOGIA E CARACTERIZAÇÃO PALEOAMBIENTAL DA FORMAÇÃO 

MORRO DO CHAVES, BACIA DE SERGIPE-ALAGOAS 

 

2.1. Resumo 

A Bacia de Sergipe-Alagoas apresenta o mais completo registro estratigráfico 

diretamente relacionado a todas as fases da ruptura do Gondwana e consequente abertura do 

Atlântico Sul. Por sua vez, a Formação Morro do Chaves está relacionada às supersequências 

rifte e pós-rifte da bacia, depositadas durante o Eocretáceo (Barremiano-Aptiano). Ela é 

caracterizada pela intercalação de coquinas e folhelhos, apresentando uma estratificação 

contínua. Porém, ainda há certo debate sobre a origem deposicional de tais sedimentos. O 

objetivo do presente capítulo é fornecer uma caracterização paleoambiental da Formação Morro 

do Chaves, especificamente os folhelhos da Unidade São Miguel dos Campos, a fim de avaliar 

e compreender as principais variações paleoambientais relacionadas ao Eocretáceo da Bacia de 

Sergipe-Alagoas. Para tal, foram utilizadas cerca de 20 amostras geológicas (enumeradas como 

topo, meio e base e marcadas, quando possível, com as letras A-G), as quais foram submetidas 

a duas metodologias de geoquímica orgânica: Carbono Orgânico Total (COT) e Pirólise Rock-

Eval. Os valores de COT variaram entre 0,02% a 3,03% nos folhelhos (F) da Unidade São 

Miguel dos Campos. Destes, apenas 25% se mostraram possíveis geradores de hidrocarbonetos. 

Com relação aos demais níveis com menos quantidade de matéria orgânica preservada, o fato 

poderia ser explicado pela evidência de eventos periódicos de incursão marinha na localidade, 

os quais são associados a eventos de alta energia, o que dificultaria a preservação de matéria 

orgânica. Os valores de Resíduo Insolúvel (RI), por sua vez, demonstraram dois cenários de 

sedimentação, um mais rico em carbonatos (F01 e F08) e outro em siliciclástico (F04-D, F05 e 

F07-B). Ainda, a relativa abundância de querogênios do tipo II na Unidade São Miguel dos 

Campos corrobora hipóteses anteriores de um paleoambiente marinho redutor. A hipótese é 

sustentada pela correlação positiva entre o Índice de Hidrogênio (IH) e COT. Além disso, F01 

e F08 são representativos de paleoambientes mais quentes e mais redutores, enquanto F05 

representa um cenário mais calmo e mais oxigenado. Condições similares estão presentes no 

Cretáceo do Novo México, Irã e Egito.  

 

Palavras chave: Proto-Atlântico Sul; Barremiano; Geoquímica Orgânica; Incursões Marinhas; 

Paleoambiente; Pirólise Rock-Eval 
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2.2. Bacia de Sergipe-Alagoas 

Durante o Mesozoico houve a ruptura do Gondwana e, consequentemente, a separação 

da América do Sul e África, a qual envolveu uma série de eventos tectônicos profundos. Tais 

eventos resultaram na origem das bacias mesozoicas marginais interiores e na abertura do 

Atlântico Sul (MAISEY, 2000; MELO, 2011; GARCIA et al., 2018).  

Localizada na margem continental do Nordeste brasileiro, a Bacia de Sergipe-Alagoas 

(FIGURA 5) ocupa uma área total de cerca de 44.500 Km² (GARCIA et al., 2018) e se limita 

a nordeste com a Bacia de Pernambuco-Paraíba, pelo Alto de Maragogi, e a sudoeste com a 

Bacia de Jacuípe, com limite indiviso (CAMPOS NETO et al., 2007).  

 

Figura 5 - Localização da Bacia de Sergipe-Alagoas 

 

Fonte: Modificado de Antonietto, 2015. 

 

Citada na literatura pela primeira vez por Schaller (1969), a Bacia de Sergipe-Alagoas 

é comumente referida como uma bacia única (CAMPOS NETO et al., 2007; ANTONIETTO, 

2015). No entanto, Feijó (1994), em sua revisão estratigráfica, propôs uma divisão entre as 

bacias de Sergipe e Alagoas, usando como limite hipotético o Alto de Japoatã-Penedo 

(CAMPOS NETO et al., 2007; MELO, 2011; ANTONIETTO, 2015; GARCIA et al., 2018). 

Porém, o Alto de Japoatã-Penedo divide as bacias apenas na porção terrestre e muito pouco da 

porção submersa (GARCIA et al., 2018). Assim, a localidade continua sendo considerada uma 

única bacia, pois não há limite que justifique tal separação (GARCIA et al., 2018).  
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A Bacia de Sergipe-Alagoas apresenta o mais completo registro estratigráfico 

diretamente relacionado a todas as fases da ruptura do Gondwana e consequente abertura do 

Atlântico Sul (CHINELLATO et al., 2018; GARCIA et al., 2018). Sua sucessão estratigráfica 

pode ser subdividida em quatro supersequências, representadas pelos grupos Perucaba (pré-

rifte), Coruripe (rifte e pós-rifte), Sergipe e Piaçabuçu (drifte), cujos sedimentos datam desde o 

Neojurássico até o Holoceno (CAMPOS NETO et al., 2007; MELO, 2011; BEGLINGER et 

al., 2012; CHARBOREAU et al., 2013; CHINELLATO et al., 2018; GARCIA et al., 2018).  

A bacia é, ainda, dividida em quatro unidades menores: as sub-bacias do Cabo, Alagoas, 

Sergipe e Jacuípe (CAMPOS NETO et al., 2007). Segundo Souza-Lima (2008) e Melo (2011), 

tal divisão se deve a condições tectônicas instáveis, responsáveis pelo preenchimento 

sedimentar variável. Assim, o processamento diferenciado de cada unidade levou a uma 

distribuição relativamente complexa das unidades crono e litoestratigráficas (LANA, 1990; 

MELO, 2011). 

 

2.3. Arcabouço estrutural e estratigrafia da Bacia Sergipe-Alagoas 

A Bacia de Sergipe-Alagoas é constituída de um grande número de falhas, resultantes 

de esforços tectônicos contínuos, relacionados à ruptura do Gondwana (CRUZ, 2008; MELO, 

2011). Tais falhas seriam elementos controladores da deposição dos sedimentos, que teriam 

ocorrido no Cretáceo (ROSSI, 2008; TAKAYAMA, 2008).  

Constituída por cerca de 23 formações, apresenta depósitos correlacionáveis aos 

estágios que levaram à formação do Atlântico Sul (ANTONIETTO, 2015): sinéclise 

(Paleozoico), pré-rifte, rifte, pós-rifte e drifte (PONTE e ASMUS, 1976; AZAMBUJA-FILHO 

et al., 1998; SOUZA-LIMA et al., 2003).  

2.3.1. Supersequência paleozoica 

A supersequência paleozoica (sinéclise) da Bacia de Sergipe-Alagoas é representada por 

sedimentos depositados na Formação Batinga (Carbonífero Superior) e Aracaré (Permiano 

Superior) (SCHALER, 1969; AZAMBUJA FILHO et al., 1998; CAMPOS NETO et al., 2007; 

CRUZ, 2008; ANTONIETTO, 2015). A Formação Batinga foi depositada em um sistema 

glacial com influência fluvial e marinha (CRUZ, 2008). Sua porção mais basal, a qual marca o 

início de deposição da bacia, é do tipo intracratônica, com ambiente glacial bem registrado por 

depósitos de diamicitos, tilitos e varvitos (DANTAS, 2011).  



74 

 

Por sua vez, a Formação Aracaré foi depositada em paleoambiente marinho raso a 

litorâneo, associado a sistemas lacustre, eólico e sabkha (CAMPOS NETO et al., 2007; CRUZ, 

2008). Sua sucessão é caracterizada por um ciclo transgressivo-regressivo, no qual folhelhos 

pretos são recobertos de arenitos, calcarenitos associados a sílex e laminitos algálicos 

(SCHALLER, 1969; CAMPOS NETO et al., 2007; DANTAS, 2011; ANTONIETTO, 2015).  

 

2.3.2. Supersequência Pré-Rifte 

A supersequência pré-rifte representa o início do processo de separação do Gondwana, 

marcado nas bacias do Nordeste brasileiro por deposições de folhelhos e arenitos interdigitados 

do tipo sag (DANTAS, 2011). Nesse estágio, a atividade de falhas normais é incipiente e pode 

ser dispersada sobre uma grande área (MORLEY, 2002; SCHERER et al., 2014; CASTRO et 

al., 2019).  

Consequentemente, tanto o depocentro, quanto as áreas de rifteamento possuem, 

respectivamente, baixas taxas de subsidência e elevação, resultando na criação de baixas 

acomodações, as quais são superadas pelo depósito de sedimento em sequências flúvio-lacustre 

progradantes (PROSSER, 1993; KUCHLE e SCHERER, 2010; HOLZ et al., 2017; CASTRO 

et al., 2019). Dessa forma, considera-se que a sedimentação se iniciou dentro de áreas de 

captação, fortemente influenciadas pelas estruturas de embasamento do pré-rifte (CASTRO et 

al., 2019).  

A supersequência pré-rifte da Bacia de Sergipe-Alagoas é caracterizada por depósitos 

ao longo do Neojurássico-Eocretáceo (ANTONIETTO, 2015), compostos por argilitos 

vermelhos lacustres (Formação Bananeiras) e arenitos fluvio-deltaicos (Formação Candeeiro) 

(CHINELLATO et al., 2018). Além disso, sistemas fluviais entrelaçados com retrabalhamento 

eólico recobriram esse registro com os arenitos, provenientes da Formação Serraria 

(ANTONIETTO, 2015).  

Ainda no Neojurássico, a Depressão Afro-brasileira se formou na Bacia de Sergipe-

Alagoas (NOGUEIRA et al., 2003). Esta é uma grande bacia deposicional rasa (FIGURA 6), 

desenvolvida na porção norte do Gondwana, antes da sua quebra (ROSA e GARCIA, 2000; 

KUCHLE et al., 2011). Seu registro sedimentar é composto exclusivamente por depósitos 

continentais, com sistemas fluviais, eólicos e lacustres, os quais estão fortemente relacionados 

a sucessões de bacias de rifte (ROSA e GARCIA, 2000; KUCHLE et al., 2011). A Depressão 

Afro-brasileira ocupa cerca de 300.000 Km² e se estende desde o Brasil (região Nordeste) até e 
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África (Guiné Equatorial, Gabão, Congo, República Democrática do Congo e Angola) 

(KUCHLE et al., 2011).  

 

Figura 6 - Depressão afro-brasileira 

 

Fonte: Modificado de Silva e colaboradores, 2012. 

 

2.3.3. Supersequência Rifte 

A supersequência rifte ocorreu no Eocretáceo, porém sua idade é discutível (CAMPOS 

NETO et al., 2007; CURZ, 2008). Autores como Van Der Ven e colaboradores (1989) e Aquino 

e Lana (1990) defenderam que a deposição da fase rifte teria se iniciado durante o Berriasiano, 

mais precisamente entre os andares Dom João e Rio da Serra, incluindo a porção inferior das 

formações Penedo e Barra de Itiúba (CRUZ, 2008).  

Por sua vez, Campos Neto e colaboradores (2007) apontaram uma idade berriasiana para 

a supersequência, que teria se iniciado no andar Rio da Serra, com o depósito do paleolago na 

Formação Feliz Deserto. Tal paleolago apresentaria evidências de variações climáticas e 
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aumento progressivo na taxa de subsidência da bacia, evento considerado síncrono com o 

ocorrido nas bacias do Recôncavo e Tucano (CAMPOS NETO et al., 2007).  

O primeiro pulso tectônico é marcado pela deposição de conglomerados aluviais da 

Formação Rio Pitanga e arenitos da Formação Penedo, além da sedimentação deltaico-lacustre 

da Formação Barra de Itiúba (SCHALER, 1969). Por sua vez, durante períodos de baixo aporte 

sedimentar, foram formados os níveis de coquinas da Formação Morro do Chaves (CAMPOS 

NETO et al., 2007; CARMO et al., 2008; ANTONIETTO, 2015).  

Com relação ao final da deposição da supersequência rifte, Campos Neto e 

colaboradores (2007) argumentaram que teria ocorrido durante o Aptiano, no andar Eoalagoas, 

quando o intenso tectonismo da Bacia de Sergipe-Alagoas delimitou a linha de charneira. 

Também durante o Aptiano, ocorreu a alta taxa de sedimentação, com depósitos de 

conglomerados aluviais das formações Rio Pitanga e Poção, além dos carbonatos e folhelhos 

da Formação Morro do Chaves (ANTONIETTO, 2015).  

 

2.3.4. Supersequência Pós-Rifte 

A supersequência pós-rifte corresponde à primeira grande incursão marinha da Bacia de 

Sergipe-Alagoas, a qual ocasionou a deposição dos sedimentos da Formação Muribeca 

(CAMPOS NETO et al., 2007). A Formação Muribeca é composta por três membros, a saber: 

Carmópolis (base), Ibura (nível intermediário) e Oiterinhos (topo) (CAMPOS NETO et al., 

2007; CRUZ, 2008).  

O Membro Carmópolis é formado por siliciclásticos grossos, conglomerados de matriz 

areno-argilosa, folhelhos e rochas carbonáticas (CAMPOS NETO et al., 2007; CRUZ, 2008). 

Os sedimentos foram depositados em ambiente continental, de clima árido e dominado pela 

interação de leques aluviais de bordas de falhas, mais canais fluviais anastomosados, além de 

sistemas lagunares com influência marinha (CRUZ, 2008). 

O Membro Ibura é representado por folhelhos betuminosos e rochas carbonáticas 

intercaladas com evaporitos (halita, carnalita, taquidita e silvinita) (CAMPOS NETO et al., 

2007; CRUZ, 2008). Sua porção mais basal foi depositada em ambiente lagunar raso, de baixa 

energia e redutor; enquanto que a porção superior variou de laguna para plataforma rasa e 

sabkha, formada em amplas planícies costeiras, com canais e lagoas desenvolvidas em clima 

árido (CRUZ, 2008).  

Por sua vez, o Membro Oiteirinhos é composto por folhelhos betuminosos, intercalados 

com calculitos ricos em algas, siltitos, arenitos finos e anidritas (associados a sistemas lagunares 
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e de plataformas) (CRUZ, 2008). Feijó (1980) sugeriu que o Membro Oiteirinhos foi depositado 

em ambiente lagunar mais amplo que o anterior, inicialmente com poucas barreiras restritivas 

e, finalmente, em mar aberto, com ocorrências de fósseis de amonoides, equinoides e 

foraminíferos planctônicos e bentônicos (CRUZ, 2008).  

 

2.3.5. Supersequência Drifte 

A supersequência drifte compreende dois intervalos, um basal transgressivo e outro 

superior regressivo (CAMPOS NETO et al., 2007). Ainda, apresenta depósitos decorrentes de 

subsidência termal e sobrecarga sedimentar, as quais indicam uma bacia sedimentar 

tectonicamente mais estável (CRUZ, 2008). Tal sequência se iniciou em condições marinhas 

restritas e, posteriormente, em condições de mar aberto, devido à remoção das barreiras de 

restrição (CAMPOS NETO et al., 2007; CUNHA, 2019).  

O intervalo basal transgressivo é representado pela sedimentação predominantemente 

carbonática, proveniente das formações Riachuelo e Cotinguiba (CAMPOS NETO et al., 2007). 

A Formação Riachuelo é formada por rochas carbonáticas e siliciclásticas (Neoaptiano-

Neoalbiano), sendo mais desenvolvidas na porção da Sub-bacia de Sergipe (CRUZ, 2008; 

CUNHA, 2019). Além disso, a Formação Riachuelo é subdividida em três membros: Angico 

(leques deltaicos na borda da bacia), Maruim (rampa carbonática com bancos de oólitos e 

oncólitos) e Taquari (folhelhos e calculitos) (KOUTSOUKOS et al., 1993; CAMPOS NETO et 

al., 2007; CRUZ, 2008; CUNHA, 2019).  

Por sua vez, a Formação Contiguiba compreende o registro de um grande evento 

transgressivo, o qual foi iniciado durante o Cenomaniano e apresenta depósitos, 

predominantemente de calculitos, até o Coniaciano (LIMA et al., 2002). Ela é constituída por 

dois membros: Sapucari (rochas carbonáticas intercaladas com margas, depositadas em 

condições profundas), e Aracaju (uma combinação de folhelho, margas e calculitos, 

depositados em ambiente mais profundo) (SCHALER, 1969; AZAMBUJA FILHO et al., 1998; 

CAMPOS NETO et al., 2007; CRUZ, 2008; CUNHA, 2019).  

Já o intervalo regressivo é marcado por um sistema deposicional predominantemente 

clástico, provenientes das formações Calumbi, Marituba e Mosqueiro (CAMPOS NETO et al., 

2007). A Formação Calumbi tem uma sucessão de folhelhos, intercalados com arenitos, datados 

do Campaniano, provenientes do rebaixamento do nível do mar (CAMPOS NETO et al., 2007; 

ANTONIETTO, 2015; CUNHA, 2019). Tais sedimentos tiveram um aporte maior e 
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empilhamento progradante, em especial nas porções mais distais da bacia (CAMPOS NETO et 

al., 2007).  

Enquanto isso, nas porções mais proximais, a Formação Marituba teve sua origem, com 

aportes de sedimentos de areias costeiras de plataformais (CAMPOS NETO et al., 2007). Os 

aportes se estenderam do Campaniano até o Maastrichthiano, o que levou a uma ampliação da 

planície costeira, bem como da plataforma arenosa (ANTONIETTO, 2015).  

Já no Daniano (Paleoceno), a borda da Formação Marituba acumulou calcarenitos 

bioclásticos da Formação Mosqueiro (ANTONIETTO, 2015). Esse evento teve seu ápice 

durante o Eoceno, intercalado com eventos de rebaixamento do nível do mar no Oligoceno e 

transgressão no Mioceno (ANTONIETTO, 2015). Há, ainda, depósitos costeiros da Formação 

Barreiras, na porção terrestre da bacia, durante o Plioceno (CAMPOS NETO et al., 2007; 

ANTONIETTO, 2015; CUNHA, 2019).  

Também foram encontradas evidências de rochas magmáticas nas águas mais profundas 

da Bacia de Sergipe-Alagoas, localizadas nas porções mais distais (FEIJÓ, 1994; CAMPOS 

NETO et al., 2007; CRUZ, 2008; ANTONIETTO, 2015; CUNHA, 2019). De acordo com 

alguns autores (e.g. GOMES, 2000; HAMSI JÚNIOR et al., 2006), tais feições magmáticas são 

comuns em transição da crosta continental para oceânica, as quais são relacionadas com a 

formação do Atlântico Sul (ANTONIETTO, 2015).  

 

2.4. Formação Morro do Chaves 

A Formação Morro do Chaves (FIGURAS 7 e 8), se estende desde o norte da Sub-bacia 

de Sergipe até o centro a Sub-bacia de Alagoas (GARCIA et al., 2018). Citada na literatura pela 

primeira vez em Petri (1962), a Formação Morro do Chaves está relacionada às supersequências 

rifte e pós-rifte da Bacia de Sergipe-Alagoas, depositadas durante o Eocretáceo (Barremiano-

Aptiano) (CAMPOS NETO et al., 2007; TÁVORA et al., 2013; CHINELATTO et al., 2018; 

GARCIA et al., 2018).  
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             Figura 7 - Sequência mesozoica da Sub-bacia de Sergipe 

 

                Fonte: Modificado de Campos Neto e colaboradores, 2007. 
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               Figura 8 - Sequência mesozoica da Sub-bacia de Alagoas 

 

Fonte: modificado de Campos Neto e colaboradores, 2007. 
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Em adição, a Formação Morro do Chaves é caracterizada pela presença de coquinas e 

folhelhos intercalados, os quais apresentam uma organização de estratificação contínua 

(GARCIA et al., 2018). As coquinas são compostas por biválvios, ostracodes e alguns 

gastrópodes, organizados em camadas lenticulares e amalgamadas (0,2-12m de espessura), com 

estratificação cruzada (ANTONIOLI, DINO e GALLO, 2009; GALLO et al., 2010; GARCIA 

et al., 2018).  

Com relação aos folhelhos, estes são compostos por sedimentos castanhos, verdes e 

acinzentados, ricos em matéria orgânica e pirita (GALLO et al., 2010; GARCIA et al., 2018). 

Além disso, os folhelhos da Formação Morro do Chaves apresentam conteúdo fossilífero 

composto, principalmente, por peixes (representados por espécimes quase completos ou muito 

fragmentados), ostracodes, palinomorfos e troncos vegetais (ANTONIOLI, DINO e GALLO, 

2009; GALLO et al., 2010; GARCIA et al., 2018).  

A deposição das coquinas da Formação Morro do Chaves é geralmente atribuída a um 

paleoambiente lacustre raso, devido à ausência de espécimes marinhos (PETRI, 1962; 

FIGUEIREDO, 1981; CHINELATTO et al., 2018). Tal proposta foi corroborada por alguns 

pesquisadores (AZAMBUJA FILHO et al., 1998; MAFFIZZONI, 2000; QUEIROZ NETO, 

2005), os quais afirmaram que a Formação Morro do Chaves teria sido depositada em um 

paleoambiente lacustre raso e de baixa energia, cuja salinidade seria superior a 5%, durante 

períodos sazonais de seca.  

Além disso, a presença de peixes do gênero Mawsonia Woodward, 1907, o qual foi 

considerado um táxon restrito a paleoambientes continentais e estuarinos (CARVALHO, 2002) 

e o ostracode Cypridea africana (KRÖMMELBEIN, 1965), espécie representante da Zona 

Bioestratigráfica Brasileira 009 (época na qual depósitos lacustres eram predominantes no 

Gondwana), suportaram a hipótese de paleoambiente lacustre para a Formação Morro do 

Chaves por tempo considerável na literatura (QUEIROZ NETO, 2005;CARMO et al., 2008; 

CARVALHO e MAISEY, 2008; GALLO et al., 2010).  

No entanto, estudos recentes (MELO, 2011; GARCIA, 2016) demonstraram que a 

Formação Morro do Chaves na verdade seria um ambiente de alta energia, sujeito à ação de 

correntes/ondas fortes, provenientes de temporais periódicos. Tal hipótese foi corroborada 

através do modelo deposicional das coquinas e distribuição de tafofácies, proposto por 

Chinellato e colaboradores (2018). De acordo com esse estudo, as coquinas da Formação Morro 

do Chaves estão organizadas em ciclos alternados de regressão e transgressão, incluindo 

depósitos superiores, formados a partir do retrabalhamento constante de ondas e correntes 



82 

 

fortes, enquanto os depósitos da porção inferior teriam sido retrabalhados mediante ação de 

tempestades ocasionais (CHINELLATO et al., 2018; GARCIA et al., 2018).  

Além disso, estudos taxonômicos feitos nas últimas décadas, com registros de certos 

palinomorfos e peixes (i.e., Enchodontidae) (Aulopiformes), sugerem influência marinha para 

a localidade (ANTONIOLI, DINO e GALLO, 2009; GALLO, 2009; GALLO et al., 2009; 

ROMANO et al., 2012, 2014). Adicionalmente, Thompson (2013) e Charboureau e 

colaboradores (2013) argumentaram que a Formação Morro do Chaves teria sofrido eventos 

periódicos de incursão marinha durante o Eocretáceo, conforme observado a partir de uma 

ampla variedade de moluscos relacionados a ambientes mais salobros.  

A presença de palinomorfos do gênero Subtilisphaera contribui com o modelo 

deposicional associado à quebra do Gondwana e abertura do Atlântico Sul durante o 

Barremiano, o qual seria caracterizado por incursões esporádicas de águas do Mar de Tethys na 

porção norte da América do Sul, especificamente na porção inferior da Formação Morro do 

Chaves (GARCIA et al., 2018). 

 

 

2.5. Objetivo 

O objetivo do presente capítulo é revisar a caracterização paleoambiental da Formação 

Morro do Chaves, através de amostras dos folhelhos da Unidade São Miguel dos Campos.  

 

2.5.1. Objetivo específico 

Identificar evidências de incursões marinhas nos níveis de folhelho da formação, 

aflorante na Unidade São Miguel dos Campos.  

Avaliar e compreender as principais variações paleoambientais relacionadas ao 

Cretáceo Inferior da Bacia de Sergipe-Alagoas.  

 

2.6. Área de Estudo  

A Unidade São Miguel dos Campos pertence à porção alagoana da Bacia de Sergipe-

Alagoas. A área localiza-se no município de São Miguel dos Campos, a aproximadamente 60 

Km a nordeste de Maceió, no Estado de Alagoas (FIGURA 9). Conhecida como pedreira Atol, 

a localidade é explorada comercialmente pela empresa CCB - Cimpor Cimentos do Brasil.  
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Figura 9 - Localização do afloramento da Formação Morro do Chaves 

 

Fonte: Mapa: A autora, 2018. Imagem da Formação Morro do Chaves: arquivo da equipe do LABSISBIO, 2009. 

 

2.6.1. Sedimentologia da Unidade São Miguel dos Campos (Atol)  

De acordo com o mais recente perfil geológico, elaborado pelo geólogo Renato 

Rodriguez Cabral Ramos (Departamento de Geologia e Paleontologia do Museu Nacional) 

(FIGURAS 10, 11 e 12), a Unidade São Miguel dos Campos apresenta cerca de 75m de 

espessura e é composta por folhelhos, intercalados com camadas de coquinas e arenitos 

(GALLO et al., 2010; MELO, 2011).  

Da base ao topo, 67m da Unidade São Miguel dos Campos são representados por 

camadas de coquinas, com espessura média de 6m (NEGRÃO e CAVALCANTI, 2009; 

GALLO et al., 2010; KINOSHITA, 2010). Essas camadas de coquinas, amalgamadas, de boa 

porosidade e bioclásticas, estão dispostas em estratificação cruzada e horizontal (GALLO et 

al., 2010; KINOSHITA, 2010).  

A porção superior da coluna das coquinas apresenta camadas com bases erosivas e de 

estratificação cruzada, com cristais de quartzo, feldspato, fragmentos líticos e cristais de 
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coquinas mais antigas (NEGRÃO e CAVALCANTI, 2009; GALLO et al., 2010). Os folhelhos 

estão dispostos em cerca de 16 camadas (2cm-95cm), as quais apresentam considerável 

quantidade de matéria orgânica, ostracodes e peixes (em variados graus de preservação) 

(NEGRÃO e CAVALCANTI, 2009; GALLO et al., 2010; KINOSHITA, 2010). Em adição, 

Negrão e Cavalcanti (2009) e Gallo e colaboradores (2010) identificaram camadas pelíticas 

mais espessas, interpretadas, primeiramente, como evidências de gretas de contração e caliche 

sólida (NEGRÃO e CAVALCANTI, 2009; GALLO et al., 2010). No entanto, em estudos mais 

recentes, Thompson e colaboradores (2015) apontaram que tal interpretação poderia ser 

equivocada, posto que gretas de contração poderiam ser bastante similares a estruturas de carga 

à primeira vista.  
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Figura 10 - Perfil geológico da Formação Morro do Chaves (Parte I) 

 

Nota: Perfil elaborado pelo geólogo Renato Ramos (Museu Nacional); Detalhe dos folhelhos 1-5 

Fonte: modificado de Gallo e colaboradores, 2010. 
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Figura 11 - Perfil geológico da Formação Morro do Chaves (Parte II) 

 

Nota: Perfil elaborado pelo geólogo Renato Ramos (Museu Nacional); Detalhe dos folhelhos 6-8 

Fonte: modificado de Gallo e colaboradores, 2010 
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Figura 12 - Perfil geológico da Formação Morro do Chaves (Parte III) 

 

Nota: Perfil elaborado pelo geólogo Renato Ramos (Museu Nacional); Detalhe dos folhelhos 9-11 

Fonte: modificado de Gallo e colaboradores, 2010 
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2.7. Metodologia 

 

2.7.1. Metodologia – Geoquímica orgânica 

A matéria orgânica pode ser usada em interpretação paleoambiental, normalmente 

relacionando-se níveis de carbono e enxofre (ZAMBRANO et al., 2017). O enxofre 

incorporado nos sedimentos indica presença de bactérias redutoras de sulfato, presentes na 

coluna d’água, livre de oxigênio sobre a matéria orgânica (BERNER, 1984; AIZENSHTAT e 

AMRANI, 2004). Além disso, valores elevados de enxofre são indicativos de deposição em 

ambientes anóxicos, o que leva, consequentemente, ao aumento de preservação de matéria 

orgânica, devido à redução de degradação pelos organismos aeróbicos (ZAMBRANO et al., 

2017).  

A geoquímica orgânica é uma metodologia pela qual se pode compreender os fatores 

ambientais que controlam a produção de matéria orgânica na biosfera, assim como processos 

ecológicos e sedimentológicos que controlam sua distribuição e decomposição no ambiente 

(CARVALHO et al., 2005). Em adição, a geoquímica orgânica pode identificar fatores 

geomicrobiológicos e biogeoquímicos, além de processos geoquímicos e físicos que 

influenciam na modificação da matéria orgânica na geosfera (TYSON, .1995; CARVALHO et 

al., 2005).  

A análise de geoquímica orgânica foi elaborada em parceria com os Laboratórios de 

Geoquímica (PETROBRAS/CENPES/PDIEP/GEOQ). Seu objetivo é caracterizar o 

paleoambiente e identificar as oscilações de carbono orgânico e enxofre, ao longo dos níveis de 

folhelho da Unidade São Miguel dos Campos. Para caracterizar as oscilações, foram enviadas 

ao laboratório amostras dos 11 níveis de folhelho presentes no afloramento. Devido à espessura 

do afloramento, para a maior parte dos níveis apenas uma amostra foi utilizada. Já para os níveis 

F04, F07, F08 e F11, foram possíveis analisar três amostras: topo, meio e base (identificadas 

na tabela seguidas pelas subdivisões A-G). Os estudos aqui utilizados compreendem: análise 

de carbono orgânico total e pirólise Rock-Eval.  

 

2.7.1.1. Análise de carbono orgânico total (COT) 
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O carbono orgânico total (COT) indica a quantidade de matéria orgânica presente na 

rocha sedimentar, a qual, de acordo com Tissot e Welte (1984), depende de três fatores: 

abundância de biomassa disponível para acumulação; grau de alteração de matéria orgânica 

durante a deposição; taxa de sedimentação (MACEDO NETO, 2006). Adicionalmente, a 

quantidade de matéria orgânica de uma rocha geradora de hidrocarbonetos é composta por 

querogênio (matéria orgânica insolúvel) e betume (matéria orgânica solúvel em solventes 

orgânicos) (KILLOPS e KILLOPS, 1994; SILVA, 2007).  

A quantidade de matéria orgânica é medida através da análise de COT, expressa através 

da porcentagem em relação ao extrato seco, o qual reflete condições de produção e preservação 

no ambiente deposicional (SILVA, 2007). De acordo com Macedo Neto (2006), a indústria 

classifica, de uma maneira geral, que folhelhos devem ter teores de carbono orgânico total 

iguais ou superiores a 1% para serem consideradas potenciais geradoras de hidrocarbonetos (em 

quantidades comerciais).  

A análise de COT consistiu em macerar as amostras, até chegarem ao tamanho de 

0,18mm, passando pela peneira de 80 mesh (OLIVEIRA et al., 2006). Posteriormente, 250g 

das amostras foram submetidos a ácido clorídrico por cerca de uma hora, a fim de liberar o 

resíduo insolúvel, o qual foi medido em relação ao tamanho original da rocha (KILLOPS e 

KILLOPS, 1994; OLIVEIRA et al., 2006). As amostras foram levadas ao equipamento Leco-

SC444, cujos resultados foram expressos em porcentagem de peso em relação à amostra 

original.  

 

2.7.1.2 Pirólise Rock-Eval 

A técnica de pirólise Rock-Eval simula, em laboratório, o processo natural de 

metagênese e catagênese da matéria orgânica e geração de petróleo (SILVA, 2007). Proposta 

por Espitalié e colaboradores (1977), a metodologia consiste em pulverizar pequenas porções 

das amostras (100mg) em gral de ágata, até chegarem a partículas menores do que 0,18 mm de 

diâmetro, que passem pela peneira de 80 mesh.  

Posteriormente, as amostras foram aquecidas no pirolisador Rock-Eval, utilizando uma 

atmosfera inerte, entre 200°C e 550°C, com gás hélio como carreador (ESPITALIÉ et al., 1977; 

OLIVEIRA et al., 2006). Durante o aquecimento, são liberados hidrocarbonetos livres e gás 

carbônico, gerados pelo craqueamento térmico do querogênio (SILVA, 2007). Os 

hidrocarbonetos e o CO2 liberados foram medidos, respectivamente, por detectores de ionização 

de chama e de condutividade térmica (OLIVEIRA et al., 2006).  
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Os valores de hidrocarbonetos livres (até 350°C) e produzidos pelo craqueaemento 

térmico do querogênio (entre 350°C e 550°C) são representados pelos picos S1 e S2, 

respectivamente. Por sua vez, a taxa de CO2 liberada entre 250°C e 390°C é representada no 

pico S3 (quantidade de oxigênio presente no querogênio).  

O valor de Tmax corresponde à temperatura em que ocorre a altura máxima do pico S2. 

O índice de hidrogênio (IH = S2/COT x 100) é expresso em miligramas de hidrocarbonetos 

(HC)/gramas de COT. O índice de oxigênio (IO = S3/COT x 100) é expresso em miligramas de 

CO2/gramas de COT. Tais índices demonstram a interação entre a natureza da matéria orgânica 

e seu grau de preservação (OLIVEIRA et al., 2006).  

 

2.7.1.2.1. Querogênio 

O querogênio é a fração da matéria orgânica presente nas rochas sedimentares, a qual é 

insolúvel em solventes orgânicos (TISSOLT e WELTE, 1984). Van Krevelen (1961) 

caracterizou os querogênios pelas razões elementares de H/C e O/C, as quais fornecem indícios 

da origem da matéria orgânica presente nas rochas sedimentares (MACEDO NETO, 2006). A 

partir dessa caracterização, Van Krevelen (1961) elaborou um diagrama, através do qual é 

possível identificar quatro tipos de querogênio (FIGURA 13).  

O chamado “diagrama de van Krevelen” acabou se tornando uma ferramenta bastante 

utilizada para uma melhor compreensão das propriedades físico-químicas e petrográficas do 

querogênio (DURAND, 2003; MENEZES et al., 2008). Tissot e Welte (1984) também se 

basearam neste diagrama quando propuseram quatro tipos de querogênio, sendo os do tipo I, II 

e III derivados de paleoambientes lacustres, marinhos e de vegetais vasculares, enquanto que o 

do tipo IV está mais relacionado a uma forma inerte de querogênio, denominado inertinita 

(PHILP, 2018).  

O querogênio do tipo I é representado por razões altas de IH (>600 mg HC/g COT) 

(PETERS e CASSA, 1994). A matéria orgânica desse tipo de querogênio é composta 

principalmente por material lipídico, particularmente de cadeias alifáticas, com núcleos 

poliaromáticos e ligações heteroatômicas mais escassas (MACEDO NETO, 2006; SILVA, 

2007). Do ponto de vista paleoambiental, querogênios do tipo I são indicativos de matéria 

orgânica produzida por algas de origem lacustre ou marinha, a qual pode ser enriquecida por 

ação microbiana (TISSOLT e WELTE, 1984; MACEDO NETO, 2006; SILVA, 2007; PHILP, 

2018). Em adição, de um ponto de vista comercial, querogênios do tipo I são os que mais 

produzem óleo (MACEDO NETO, 2006). 



91 

 

 

Figura 13 - Diagrama de Van Krevelen (1961) 

 

                        Fonte: Modificado de Macedo Neto, 2006. 

 

O querogênio do tipo II é também representado por razões medianas de IH (300-600 mg 

HC/g COT) (PETERS e CASSA, 1994). Assim como nos querogênios do tipo I, os do tipo II 

apresentam uma grande concentração de cadeias alifáticas, porém são acompanhados de uma 

grande quantidade de anéis naftênicos e aromáticos, além de cetonas, ácido carboxílico e ésteres 

(MACEDO NETO, 2006). Ainda de acordo com Macedo Neto (2006), querogênios do tipo II 

possuem uma presença marcante de enxofre, devido às condições de deposição, normalmente 

relacionadas a ambientes marinhos redutores. Há, ainda, contribuição de esporomorfos e 

cutículas de vegetais vasculares, tornando o ambiente mais característico (MACEDO NETO, 

2006, SILVA, 2007). Silva (2007) afirmou, ainda, que embora não produzam óleo na mesma 
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quantidade que os querogênios do tipo I, os do tipo II são os melhores indicadores de rochas 

geradoras.  

Já os querogênios do tipo III são representados por razões baixas de IH (50-200 mg 

HC/g COT) (PETERS e CASSA, 1994). Eles são formados basicamente por celulose e lignina, 

derivadas de vegetais terrestres continentais, incorporados no sedimento diretamente ou através 

de alterações de produtos em solos ácidos (MACEDO NETO, 2006; SILVA, 2007). Ao 

contrário dos dois primeiros, esse tipo de querogênio não apresenta tantas cadeias alifáticas, 

porém há uma quantidade considerável de núcleos poliaromáticos, cetonas e ácidos 

carboxílicos (MACEDO NETO, 2006). Apesar de não serem potencialmente geradores de óleo, 

querogênios do tipo III são bons indicativos de geradores de gás natural (TISSOLT e WELTE, 

1984; MACEDO NETO, 2006).   

 

2.8. Resultados e Discussão 

Devido à pandemia de COVID-19, não foi possível a liberação de todos os resultados 

referentes às análises geoquímicas feitas neste capítulo. Assim, são apresentados a seguir 

apenas os dados referentes às análises elementares de COT e pirólise Rock-Eval, disponíveis na 

tabela 1.  
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Tabela 1 - Resultado das análises de Carbono Orgânico Total (COT) e Pirólise Rock-Eval para a Unidade São Miguel dos Campos 

Níveis de 

folhelho 

Informação 

Adicional 

COT 

(%) 

Res Ins 

(%) 

S1 S2 S3 TMax 

(°C) 

IH IO S1COT S2S3 IP PC Área S2 

F01 - 2.14 66 0.25 12.5 0.57 425 584.11 26.63 0.116822 21.92982 0.019608 1.05825 9209559 

F02 - 0.06 94 - - - - - - - - - - - 

F03 - 0.15 52 - - - - - - - - - - - 

F04-D TOPO 1.73 94 0.11 8.07 0.24 429 466.47 13.87 0.063584 33.625 0.013447 0.67894 8918537 

F04-C - 0.2 92 - - - - - - - - - - - 

F04-B - 0.06 57 - - - - - - - - - - - 

F04-A BASE 0.18 87 - - - - - - - - - - - 

F05 - 1.03 82 0.08 3.81 0.41 426 369.9 39.8 0.07 9.292683 0.020566 0.32287 4207809 

F06 - 0.12 79 - - - - - - - - - - - 

F07-D TOPO 0.05 84 - - - - - - - - - - - 

F07-C - 0.11 83 - - - - - - - - - - - 

F07-B - 1.7 80 0.11 7.32 0.33 427 430.58 19.41 0.064706 22.18182 0.014805 0.61669 8121971 

F07-A BASE 0.09 76 - - - - - - - - - - - 

F08 - 3.03 70 0.32 18.82 0.69 424 621.12 22.77 0.105611 27.27536 0.016719 1.58862 13907426 

F09 - 0.23 89 - - - - - - - - - - - 

F10-B TOPO 0.04 81 - - - - - - - - - - - 

F10-A BASE 0.03 93 - - - - - - - - - - - 

F11-G TOPO 0.05 86 - - - - - - - - - - - 

F11-F - 0.05 89 - - - - - - - - - - - 

F11-E BASE 0.02 88 - - - - - - - - - - - 
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2.8.1. Carbono Orgânico Total  

Os valores de COT variaram entre 0,02% a 3,03% nos folhelhos da Unidade São Miguel 

dos Campos. Segundo Amaral e colaboradores (2020), esses valores correspondem a uma 

relativa diferença nas condições de produção e/ou preservação de matéria orgânica na 

localidade.  

Ainda, foi observado que cinco níveis de folhelho (F01, F04-D, F05, F07-B e F08) 

apresentaram valores acima de 1% em peso de COT. De acordo com a classificação de Tissot 

e Welte (1984), folhelhos são classificados como potenciais geradores de hidrocarbonetos 

somente se tiverem um teor de COT acima de 1% (SILVA, 2007; ZAMBRANO et al., 2017). 

Assim, 25% das amostras aqui analisadas poderiam ser classificadas como possíveis geradoras 

de hidrocarbonetos (FIGURA 14).  

 

Figura 14 - Gráfico dos valores de COT na Unidade São Miguel dos Campos 

 

Fonte: A autora, 2020. 

 

Burdige (2007) afirmaram que a degradação de matéria orgânica é controlada 

por uma interação dinâmica e complexa de diferentes fatores ambientais. O mesmo 

autor afirmou que existe, ainda, uma relação íntima entre degradação e preservação de 

matéria orgânica. Assim, um efeito sutil no controle de degradação da matéria orgânica 
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pode levar a grandes mudanças no controle de preservação da mesma (BURDIGE, 

2007).  

Uma das possíveis explicações para os níveis com menos quantidade de matéria 

orgânica preservada na Unidade São Miguel dos Campos (F02-F04-C, F06, F07-A, C e 

D, F09-F11), seriam eventos periódicos de incursão marinha na localidade, já que Silva-

Teles Jr. e colaboradores (1994) afirmaram que eventos transgressivos geralmente são 

associados a eventos de alta energia, o que dificultaria a preservação de matéria 

orgânica. Assim, os níveis com menores valores de COT seriam indicativos de 

momentos transgressivos e, consequentemente, de alta energia na Unidade São Miguel 

dos Campos.  

Outra explicação para os valores mais baixos de COT seria relacionada ao 

tectonismo entre as placas africana e sul-americana, o que teria ocasionado momentos 

de magmatismo intenso. Este, segundo Silva (2007), teria ocasionado a conversão e/ou 

eliminação de carbono orgânico, provavelmente na forma de hidrocarbonetos, sob efeito 

de calor, oriundo de corpos intrusivos. Ainda, o calor teria levado ao craqueamento da 

matéria orgânica e, consequentemente, a redução do valor de COT em relação às suas 

quantidades originais na localidade (SILVA, 2007).  

Por sua vez, o resíduo insolúvel (RI) representa a porção remanescente de rocha, 

essencialmente composta de argilominerais (SILVA, 2007). Na presente análise, os 

valores de RI variaram de 52% a 94%, os quais correspondem à variação entre 6% e 

48% no teor de carbonato total.  

Amaral e colaboradores (2020) argumentaram que valores mais baixos de RI 

(menor ou igual a 70%) seriam indicativos de paleoambientes deposicionais com 

sedimentação misturada (composta por folhelhos mais carbonáticos), enquanto que os 

valores mais altos (acima de 70%) indicariam uma sedimentação de origem mais 

siliciclástica (representadas por folhelhos com baixa associação carbonática). Para fins 

de comparação, foram consideradas nesta parte de análise apenas as amostras que 

apresentaram mais de 1% de COT. Assim, considerando classificação de Amaral e 

colaboradores (2020), a Unidade de São Miguel dos Campos apresentaria um 

paleoambiente de sedimentação mais rico em carbonatos em F01 e F08 (RI de 66% e 

70%, respectivamente), enquanto F04-D, F05 e F07-B seriam indicativos de 

paleoambientes mais pobres em carbonatos (RI de 94%, 82% e 80%, respectivamente).  

 

2.8.2. Pirólise Rock-Eval  



96 

 

 

A análise de pirólise Rock-Eval normalmente é associada à qualidade da rocha geradora 

(ZAMBRANO et al., 2016). Ainda, o parâmetro S2 representa o potencial de hidrocarbonetos, 

liberados a partir do querogênio (ZAMBRANO et al., 2017; AMARAL et al., 2020). Na 

Unidade São Miguel dos Campos, os maiores valores de S2 foram observados nas amostras F01, 

F04-D, F05, F07-B e F08, cujos valores variaram de 3,81 a 18,8 mg de HC/g de rocha.  

No entanto, Peters e Cassa (1994) afirmaram que rochas apenas possuem bom potencial 

gerador se apresentarem valores de S2 5 mg HC/g de rocha. Assim, das cinco amostras aqui 

analisadas, apenas F05 não seria considerada uma boa geradora, com 3,81 mg de HC/g de rocha, 

o menor valor de S2. Por sua vez, as quatro amostras restantes (F01, F04-D, F07-B e F08) se 

mostraram boas geradoras de hidrocarbonetos.  

Zambrano e colaboradores (2017) apontaram duas formas de avaliar o tipo de matéria 

orgânica e, consequentemente, o tipo de querogênio em rochas. O primeiro modo foi proposto 

por Peters e Cassa (1994), o qual confere simplesmente a observação dos valores de IH 

(FIGURA 15). Já o segundo modo seria através de um diagrama, no qual são plotados os dados 

de S2 x COT (FIGURA 16), conforme defendido por alguns autores (e.g. DAHL et al., 2004; 

OLIVEIRA et al., 2006; DUARTE et al., 2013; FARKHI et al., 2013; ZAMBRANO et al., 

2017; AMARAL et al, 2020).  

 

Figura 15 - Variação dos valores de IH nas rochas da Unidade São Miguel dos Campos 

 

                  Fonte: A autora, 2020. 
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Figura 16 - Diagrama de tipos de querogênio da Unidade São Miguel dos Campos 

 

Nota: Gráfico demonstrando relação entre valores de S2 x COT; Baseado no modelo de Tissot e Welte (1984) 

Fonte: A autora, 2020. 

 

Conforme observado na figura 16, os valores de IH aqui encontrados demonstram que 

as amostras da Unidade São Miguel dos Campos podem ser consideradas boas geradoras de 

óleo (sensu PETERS e CASSA, 1994). Ainda, em ambas as análises, F01, F04-D, F05 e F07-

B foram interpretados como querogênios do tipo II, enquanto F08 foi interpretado como 

querogênio do tipo I. Além disso, tanto querogênios do tipo I quanto do tipo II podem ter origem 

marinha, já que são produzidos por presença de algas (SILVA, 2007).  

Porém, a relativa abundância de querogênios do tipo II na Unidade São Miguel dos 

Campos pode ser interpretada como indicativa de matéria orgânica marinha, depositada em 

ambiente redutor (MACEDO NETO, 2006; PHILP, 2018). Embora não tenha sido possível 

analisar presença de enxofre nas amostras para melhor embasar a hipótese, a evidência de 

ambiente redutor corrobora as hipóteses anteriormente levantadas em Melo (2011) e Garcia 

(2016), baseadas em dados de palinologia, tafonomia da paleocomunidade de peixes e presença 

de pirita euédrica nodular na localidade.  

Já os valores de Tmax. não se alteraram muito, ficando entre 424°C e 429°C. Tais valores 

são indicativos de rochas termicamente imaturas (sensu PETERS e CASSA, 1994 e 

ZAMBRANO et al., 2017). Ainda, F04-D apresentou a temperatura mais alta (429°C), o que é 
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consistente com um aumento da temperatura em relação à espessura do afloramento. Balbinot 

(2008) e Zambrano e colaboradores (2016) apontaram que temperaturas mais altas e, 

consequentemente, rochas termicamente maduras, são encontradas mais próximas à base do 

afloramento, devido a um efeito do processo de soterramento. Dessa forma, pode-se dizer que 

em F04-D foi observada uma transição para o início de zona termicamente madura para a 

Unidade São Miguel dos Campos.  

 

2.8.3. Paleoambiente deposicional 

Sedimentos ricos em matéria orgânica são favorecidos quando existe uma quantidade 

grande o suficiente de organismos produtores primários no local, organismos detritívoros e 

decompositores, além de um ambiente deposicional de baixa energia (KILLOPS e KILLOPS, 

1993). Ainda, Dean e colaboradores (1986) apontaram uma correlação positiva entre IH e COT, 

a partir da qual é possível inferir a quantidade de matéria orgânica, bem como o grau de 

oxigenação na água para diferentes paleoambientes deposicionais (ROUTH et al., 1999; 

ZAMBRANO et al., 2017).  

A correlação positiva entre IH e COT aqui observada (FIGURA 17) poderia ser 

explicada por um aumento de riqueza em lipídeos, de origem algálica marinha (sensu ROUTH 

et al., 1999; ZAMBRANO et al., 2017). A hipótese poderia ser sustentada pela relativa 

predominância de querogênios do tipo II na localidade, os quais refletiriam uma biomassa 

marinha, depositada em paleoambientes redutores (MACEDO NETO, 2006; SILVA, 2007; 

PHILP, 2018).  

Em adição, os estudos palinológicos elaborados por Garcia (2012; 2016) e Garcia e 

colaboradores (2018), revelaram a presença de algas da classe Prasinophyceae (que podem ser 

encontradas em depósitos proximais e sedimentos marinhos), além de prováveis dinoflagelados 

e palinoforaminíferos, os quais indicariam uma provável contribuição de água salgada em 

alguns momentos da deposição da Unidade São Miguel dos Campos.  
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Figura 17 - Diagrama de IH x COT na Unidade São Miguel dos Campos 

 

             Nota: Baseado no modelo de Routh e colaboradores (1999) 

             Fonte: A autora, 2020. 

 

Garcia (2016) também observou a presença de matéria orgânica amorfa com altos níveis 

de fluorescência em alguns folhelhos da localidade, os quais são interpretados como o resultado 

de biodegradação de organismos algálicos marinhos (TYSON, 1995; GARCIA, 2016, 

GARCIA et al., 2018). Tais dados, juntamente com as ocorrências de táxons de vertebrados 

marinhos, relatadas em Gallo e Coelho (2008), Melo (2011), Thompson (2013) e Romano e 

colaboradores (2014), reforçam tanto a hipótese de eventos esporádicos de transgressão 

marinha na Unidade São Miguel dos Campos, quanto o modelo paleogeográfico de Arai (2009). 

Tal modelo paleogeográfico versa sobre a entrada de águas do Mar de Tethys (Atlântico 

Central) no continente sul-americano (GARCIA, 2016). Arai (2014) argumentou que a maior 

parte das bacias marginais continentais brasileiras possui evidências de biota marinha durante 

o Aptiano/Albiano. Adicionalmente, a ocorrência da biota marinha teria sido em decorrência 

de uma grande transgressão marinha mesocretácica global, a qual teria produzido um sistema 

de seaways cruzando a América do Sul, passando pelo Nordeste (bacias de Araripe, Camamu, 

Parnaíba, São Luís, Sergipe-Alagoas e Tucano) (VAIL et al., 1977; ARAI, 1999; 

FIGUEIREDO, 2018).  

Esse sistema de seaways teria promovido uma comunicação com as águas do Mar de 

Tethys (FIGURA 18), o que levou a eventos de incursões marinhas posteriores na América do 

Sul, ainda durante o Aptiano/Albiano (ARAI, 2014). Porém, Thompson e colaboradores (2015) 
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defendem que tal conexão teria ocorrido ainda mais cedo, durante o Valangiano, com base na 

presença de calcários pelágicos, os quais teriam alcançado a Bacia de Sergipe-Alagoas através 

de oscilações de nível do mar (FIGUEIREDO, 2018). 

 

Figura 18 - Sistema de seaways na América do Sul 

 

 

Fonte: Modificado de Figueiredo, 2018. 

 

Adicionalmente, as oscilações do nível do mar teriam refletido nas oscilações de 

oxigênio, hidrogênio e COT na Unidade São Miguel dos Campos, conforme também observado 

na figura 18. Perdas de oxigênio podem ser ocasionadas por, entre outros fatores, decomposição 

de matéria orgânica e aumento de temperatura do ambiente (BALDISSEROTTO, 2009; ZENI 

et al., 2016). Além disso, conforme a temperatura na água aumenta, a taxa de oxigênio diminui, 

em vista da queda de percentual de saturação e solubilidade do gás (ZENI et al., 2016).  

Maffizzoni (2000) e Melo (2011) afirmaram que a Unidade São Miguel dos Campos 

teria registros de dois ciclos distintos, os quais seriam observados nos intervalos dos níveis F02-
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F04 e F07-F10, marcados por um período mais quente e seco, que teria levado a um 

aquecimento crescente na temperatura da água. Ainda segundo Melo (2011), os níveis F05 e 

F11 seriam períodos mais frios e úmidos, com uma coluna d’água maior e temperaturas mais 

frias, enquanto F01 marcaria o final de um ciclo.  

Comparando com os resultados aqui observados, os eventos das maiores temperaturas 

na Unidade São Miguel dos Campos estariam, então, inversamente relacionados aos andares 

com menores taxas de oxigênio na água. Dessa forma, F01 e F08 seriam cenários das 

temperaturas mais altas e, consequentemente, mais redutores, o que teria facilitado a 

preservação de matéria orgânica no local. Além disso, o fato de F01 e F08 terem as maiores 

taxas de RI corroboram a interpretação, já que paleoambientes mais ricos em carbonatos são 

favorecidos pelo aumento do pH da água, em decorrência de decomposição anaeróbica (MELO, 

2011; AMARAL et al., 2020).  

Em adição, o paleoambiente mais rico em carbonatos e redutor observado em F01 e F08 

poderia refletir a qualidade da preservação dos peixes coletados em ambos os andares. Enquanto 

F01 e F08 mostraram um paleoambiente favorável à preservação dos mesmos em graus 

variados, em F01 foi observado que os peixes não sofreram episódios de tetania, ao contrário 

do observado em F08. Tal fato poderia ser explicado por F01, apesar de ainda ser considerado 

um paleoambiente mais redutor, teria condições relativamente mais estáveis à sobrevivência 

dos organismos, os quais seriam mais adaptados às outras variáveis ambientais (mais detalhes 

a respeito dessas respostas podem ser conferidos no capítulo sobre a paleoecologia da Formação 

Morro do Chaves).   

Por sua vez, F05 se mostrou numa posição com a maior taxa de oxigenação na água em 

relação às demais amostras. Melo (2011) se referiu a F05 como indicativo de paleoambiente de 

temperaturas mais frias e clima mais úmido, o que poderia explicar o relativo aumento na 

quantidade de oxigênio disponível, fazendo com que o paleoambiente fosse menos redutor e, 

consequentemente, preservasse menos matéria orgânica.  

Condições similares de oscilações de oxigênio, hidrogênio e COT foram observadas nas 

bacias de San Juan (Folhelhos Mancos e Ocito – Cretáceo Superior do Novo México), Zagros 

(Formação Kazhdomi – Cretáceo Inferior do Irã) e Maamba Coalfield (formações Duwi e 

Dakhla – Limite K-Pg do Egito) (PASLEY et al., 1991; FAKHRI et al., 2013; ROBISON e 

ENGEL, 1993; ZAMBRANO et al., 2017).  
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CONCLUSÕES 

Embora a pandemia de COVID-19 tenha impedido a análise completa das amostras da 

Unidade São Miguel dos Campos, a geoquímica orgânica se mostrou uma metodologia eficiente 

para compreender parte dos fatores ambientais que controlavam a produção de matéria orgânica 

na localidade. De todos os níveis amostrados, apenas cinco apresentaram valores maiores que 

1% de COT, sendo a maioria representativa de querogênios do tipo II (origem marinha).  

A hipótese é confirmada pela correlação positiva entre IH e COT na localidade, a qual 

aponta uma contribuição significante de matéria orgânica amorfa fluorescente, provavelmente 

indicativa de algas de origem marinha.  

Os demais níveis com baixas taxas de COT representariam um paleoambiente de alta 

energia, constantemente perturbado, tanto pelos eventos de incursão marinha esporádicos, em 

decorrência da separação dos continentes sul-americano e africano, além das evidências de 

tempestades constantes na localidade. Esses fatores teriam impedido a preservação da matéria 

orgânica produzida na Unidade São Miguel dos Campos, o que levou à detecção de rochas mais 

pobres em COT.  

No entanto, a presença de relativa abundância de querogênios do tipo II seria indicativa 

de ambientes redutores, o que poderia representar períodos relativamente mais calmos, o que 

teria facilitado a preservação da matéria orgânica na Unidade São Miguel dos Campos.  

Apesar de ser um ambiente constantemente perturbado, há evidências de que as rochas 

da Unidade São Miguel dos Campos estariam em transição para uma zona termicamente 

madura, conforme observado em F04-D.  

Com base nos resultados de RI e relação entre IH e COT, F01 e F08 se mostraram 

paleoambientes de sedimentação mais carbonática, mais quentes e disóxicos em relação aos 

demais níveis da Unidade São Miguel dos Campos. Por outro lado, F05 seria o ambiente mais 

calmo e com temperatura mais estável, com maior taxa de oxigenação, em decorrência de uma 

maior espessura na coluna d’água.  
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3. PALEOICTIOFAUNA DA FORMAÇÃO MORRO DO CHAVES 

 

3.1. Resumo 

Frequentemente referida na literatura como diversificada, abundante e bem preservada, 

a maior parte dos táxons de peixes registrados para a Unidade São Miguel dos Campos foram 

alvo de novas propostas filogenéticas. Dessa forma, faz-se necessária uma revisão taxonômica 

da paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos. Embora numerosos, os peixes aqui 

estudados apresentam diversos estágios de preservação, os quais, por vezes, impediram uma 

identificação mais específica para os exemplares. Além disso, a pandemia de COVID-19 

impediu análises mais detalhadas de alguns exemplares, o que conferiu a grande quantidade de 

exemplares classificados, ainda que provisoriamente, como incertae sedis. No entanto, foi 

observado que a paleoictiofauna é composta, majoritariamente, por Aulopiformes, 

Clupeiformes, Coelacanthiformes, Ellmmichthyiformes e Lepisosteiformes. Aulopiformes é 

representado, basicamente, por indivíduos pertencentes à Cimolichthyoidei. Já Clupeomorpha 

é representado tanto por Clupeiformes, quanto por Ellmmichthyiformes, os quais são 

diferenciados, basicamente, pelo formato do escudo dorsal. Embora fracamente suportado no 

gênero Lepidotes, “L.” alagoensis ainda não apresenta posição certa em relação aos demais 

integrantes de Ginglymodi. Porém, o fato de ainda ser mencionado como o gênero “Lepidotes” 

o faz provisoriamente pertencente à ordem Lepisosteiformes, até que suas relações filogenéticas 

sejam melhor compreendias. Além disso, mawsoniídeos são encontrados tanto em 

paleoambientes marinhos e continentais dos continentes americano, africano e europeu, desde 

o Triássico Médio (Ladiniano) até o Neocretáceo (Cenomaniano). No entanto, apesar de se 

aproximar do gênero Mawsonia, não há características que levem ainda a uma identificação ao 

nível de espécie, sendo aqui considerados Mawsonia sp.  

 

 

Palavras chave: Sistemática; Aulopiformes; Clupeiformes; Coelachantiformes; 

Ellimmichthyiformes; Lepisosteiformes. 
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3.2. Introdução  

O registro de vertebrados fósseis do Mesozoico, especificamente do Barremiano 

(Eocretáceo), nas bacias sedimentares brasileiras é relativamente escasso (POLATI, 2017). No 

entanto, eles são de vital importância, já que remontam o período de ruptura do Gondwana e 

abertura do Atlântico Sul, responsável, também, pelas oportunidades de dispersão de 

organismos marinhos (MAISEY, 2000; POLATI, 2017).  

A Formação Morro do Chaves (Unidade São Miguel dos Campos), representante deste 

período de ruptura do Gondwana, apresenta um conteúdo fossilífero relativamente expressivo 

(GARCIA, 2016). No entanto, a maior parte dos estudos paleontológicos para a localidade tem 

ocorrido de maneira ocasional e sem um direcionamento específico (GARCIA, 2016), 

especialmente no que se refere à paleoictiofauna.  

Frequentemente referida na literatura como diversificada, abundante e bem preservada 

(e.g. BRITO et al., 1988; GALLO, 2000; MAFFIZZONI, 2000; MELO et al., 2001; GALLO e 

BRITO, 2004; GALLO e COELHO, 2008; GALLO et al., 2009; MIGUEL e GALLO, 2009; 

MELO, 2011; POLATI, 2017), grande parte dos estudos sobre a paleoictiofauna da Formação 

Morro do Chaves se refere a registros de novas ocorrências taxonômicas, enquanto poucos se 

referiram à sua paleoecologia (e.g. MAFFIZZONI, 2000) ou tafonomia (e.g. MELO, 2011).   

O primeiro registro de peixes para a Unidade São Miguel dos Campos foi feito por 

Derby (1879), com a descrição de uma escama de ?Lepidotes e mais alguns teleósteos. Após 

um extenso hiato, Brito e colaboradores (1988) retomaram a questão sobre a paleofauna da 

Formação Morro do Chaves, em uma curta comunicação, contando o histórico de pesquisas na 

localidade.  

Posteriormente, Gallo (2000) descreveu uma nova espécie de Lepisosteiformes, 

“Lepidotes” alagoensis, baseando-se em um exemplar parcialmente articulado, o qual foi 

encontrado em novas expedições na Unidade São Miguel dos Campos. No mesmo ano, 

Maffizzoni (2000) defendeu, em sua tese de doutorado, a ocorrência de dois táxons de 

Clupeiformes (“Falconichthys santerezae” e “Gibsonichthys miguelcampensis”) – táxons 

descritos, porém não publicados formalmente pelo autor, portanto são considerados nomem 

nudum nesta tese –, além da presença de Teleostei incertae sedis (“Mafficioliichthys atolensis”) 

– o qual foi formalmente redescrito por Malabarba e Di Dario (2017), como Cynoclupea 

nelsoni, alocado também em Clupeiformes –, Coelachanthiformes (Mawnsonia sp.) e 

Lepisosteiformes (“Lepidotes” sp.). Tais táxons foram confirmados também em Gallo e 

colaboradores (2003) e Miguel e Gallo (2009), que também registraram as primeiras 
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ocorrências de Aulopiformes (Enchodontidae), além de Gonoryinchformes (Dastilbe sp.) e 

Salmoniformes para a localidade.  

Em 2008, Gallo e Coelho descreveram uma nova espécie de Aulopiformes, Atolvorator 

longipectoralis, baseando-se em um exemplar quase completamente preservado. O mais 

recente registro fossilífero de peixes na Unidade São Miguel dos Campos foi feito por 

Figueiredo (2009) com a ocorrência de um novo gênero de Clupeiformes, conhecido como 

Pseudoellimma gallae.  

Melo (2011), ao elaborar um estudo tafonômico para a paleoictiofauna da Unidade São 

Miguel dos Campos, fez um breve senso da paleocomunidade, sem descrição taxonômica. 

Porém, a autora não confirmou a presença de Salmoniformes, nem Gonoryinchformes, 

restringindo, assim, a paleoictiofauna a Aulopiformes, Clupeiformes, Coelacantiformes, 

Elopomorpha e Lepisosteiformes.  

O último estudo de caráter taxonômico para a Unidade São Miguel dos Campos foi 

elaborado por Polati (2017), no qual foi feito um levantamento para toda a fauna e flora da 

localidade. No entanto, o autor fez considerações breves para a parte referente aos peixes, 

mencionando em detalhes apenas os táxons encontrados durante a última saída de campo da 

equipe (Mawnsonia e Pseudoellimma gallae), além dos citados por Maffizzoni (2000); não 

considerando os demais táxons anteriormente referidos para a localidade. 

Além disso, muitos táxons anteriormente registrados para a localidade foram alvo de 

novas propostas filogenéticas, como Aulopiformes (e.g. SILVA, 2011) e Lepisosteiformes (e.g. 

LÓPEZ-ARBARELLO e WENCKER, 2016; PAIVA, 2017). Dessa forma, faz-se necessária 

uma revisão taxonômica da paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos, a qual é o 

objetivo deste capítulo. 

 

3.3. Objetivos 

O objetivo deste capítulo é realizar uma revisão taxonômica da paleoictiofauna 

encontrada na Unidade São Miguel dos Campos.  

3.3.1. Objetivos específicos 

Avaliar o status taxonômico das espécies de peixes descritas para a Unidade São Miguel 

dos Campos, de acordo com novas propostas filogenéticas de Aulopiformes, Clupeomorpha e 

Lepisosteiformes.  

Redescrever espécies consideradas nomen nudum anteriormente apontadas em 

Maffizzoni (2000). 
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Realizar a descrição de exemplares inéditos para a localidade, a fim de verificar seu 

posicionamento taxonômico em relação às espécies já registradas no afloramento.  

 

3.4. Material e Métodos 

 

3.4.1. Material 

O material analisado neste capítulo está atualmente depositado nas coleções de 

Paleozoologia do Departamento de Zoologia da UERJ (DzUERJ), do setor de Paleontologia do 

Museu de Ciências e Tecnologia da Pontifícia Universidade Católica do Rio Grande do Sul 

(MCT/PUCRS) e Departamento de Paleontologia e Estratigrafia, do Instituto de Geociências 

da UFRGS. Ao todo, são 232 exemplares, em variados níveis de preservação, os quais foram 

coletados em saídas de campo distintas. O material proveniente das coleções do Rio Grande do 

Sul (cerca de 99 exemplares) foi coletado entre 1998-1999, o qual foi analisado por Maffizoni 

(2000). Já o material depositado na coleção da UERJ (cerca de 133 exemplares) foi coletado 

entre 2008-2009 e analisado por Melo (2011).  

A paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos é, a princípio, composta pelos 

táxons Aulopiformes, Clupeiformes, Coelachantiformes, Ellimmichthyiformes e 

Lepisosteiformes. De todos táxons aqui descritos, apenas “Falconichtys santerezae” (nomen 

nudum) não pode ser observado diretamente, pois o mesmo estava emprestado e não foi 

permitida a vista direta do mesmo. Assim, a descrição do exemplar foi feita mediante literatura 

(MAFFIZZONI, 2000). 

Devido à pandemia de COVID-19, não foi possível completar a descrição e comparação 

morfológica de alguns exemplares da Unidade São Miguel dos Campos. Por conta disso, eles 

estão classificados como incertae sedis nesta tese. Para fins de comparação morfológica, os 

exemplares que pertencem ao mesmo grupo taxonômico foram comparados entre si e com 

outras espécies, muitas das quais analisadas diretamente. Quanto aos exemplares que não 

puderam ser comparados diretamente nesta tese, utilizou-se o material referente na literatura. 

Abaixo, segue a lista de material examinado nesta tese e de material comparativo, o qual 

pode ser analisado diretamente, utilizado no capítulo. Por sua vez, o material comparado a partir 

de dados da literatura segue na Tabela 2.  

 

Lista de material examinado  
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Aulopiformes  

Atolvorator longipectoralis – Holótipo: Pz.UERJ 486. Parátipos: Pz.UERJ 487; Pz.UERJ 496; 

Pz.UERJ 508; Pz.UERJ 509; Pz.UERJ 510. 

Cymolichthioidei incertae sedis – MP-UFGRS 7409; UERJ.MC 03; UERJ.MC 04; UERJ.MC 

13. 

Enchodus longipectoralis – DGM 501-P.  

Enchodus sp. – Pz.UERJ 485; Pz.UERJ 488; Pz.UERJ 489; Pz.UERJ 492. 

Eurypholis boissieri – Pz.UERJ 493.  

 

Clupeomorpha  

Clupeiformes e Ellimmichthyiformes 

Beurlenichthys ouricuriensis - DGM 683-P; Pz.UERJ 107.  

Clupeomorpha indet. – UERJ.MC 19; UERJ.MC 28; UERJ.MC 58; UERJ.MC 59; UERJ.MC 

70; UERJ.MC 99; UERJ.MC 102; UERJ.MC 106; UERJ.MC 123. UERJ.MC 125; 

UERJ.MC 127; UERJ.MC 128.  

Cynoclupea nelsoni – Holótipo: MCP-3447-PV (A e B). 

Ellimmichthyiformes gen. et. sp. nov.. – Pz.UERJ 580. 

Falconoichthys santerezae nom. nud. – Holótipo: MCP3434-PV.  

Gibsonichthys miguelcampensis nom. nud. – Holótipo: MCP3415-PV (A). Demais exemplares: 

MCP3415-PV (B, C e D). 

Pseudollimma gallae – Holótipo: Pz.UERJ 497. Parátipos: Pz.UERJ 498; Pz.UERJ 499; 

Pz.UERJ 500; Pz.UERJ 501. Demais exemplares: 007 UFAL/ARA; 008 

UFAL/ARA; 009 UFAL/ARA; 010 UFAL/ARA. 

 

Coelachantiformes  

Mawsonia sp. – DGM 1040-P; DGM 1041-P; DGM 1042-P; DGM 1043-P; DGM 1044-P; 

DGM 1045-P; DGM 1046-P; DGM 1047-P; MCP-3438-PV; MCP-4763-PV “A”; MP-

UFGRS 7414; UERJ.MC 1; UERJ.MC 11; UERJ.MC 12.  

 

Lepisosteiformes  



117 

 

 

Ararpielepidotes temnurus – Holótipo: DGM 1104-P. Demais exemplares: AMNH 11809; 

AMNH 11810; AMNH 11811; AMNH 11812; AMNH 11813; AMNH 11814; 

AMNH 11815; AMNH 11831; AMNH 11832; AMNH 11833; AMNH 11834; 

AMNH 11835; AMNH 12645; AMNH 12716; AMNH 13116; Pz.UERJ 039; 

Pz.UERJ 040; Pz.UERJ 041; Pz.UERJ 042; Pz.UERJ 043; Pz.UERJ 047; Pz.UERJ 

102. 

“Lepidotes” alagoensis – Holótipo: FPH 0120-V. Molde: Pz.UERJ 446. Demais exemplares: 

Pz.UERJ 466; Pz.UERJ 467; Pz.UERJ 468. 

“Lepidotes” dixseptiensis - Holótipo: DGM 675-P. Demais exemplares: DGM 425-P; DGM 

1130-P; MN 4377-V; MN 4378/1-V; MN 4378/2-V; MN 4378/3-V. 

Lepidotes elvensis - Holótipo: MNHN JRE-545. Demais exemplares: AMNH 7537; BMNH P 

32421; MNHN 10527; MNHN 10528 

“Lepidotes” mawsoni – Holótipo: BMNH P 5534 a, b. Demais exemplares:BMNH P 410; 

BMNH P 412; BMNH P 2280; BMNH P 7114; BMNH P 7712; BMNH P 7713; BMNH 

P 7718; BMNH P 7340; BMNH P 7341; BMNH P 7342; BMNH P 7343; BMNH P 

7344;DGM 426-P; MN 4361/1 -V; MN 4361/2; MN 4361/3; MN 4361/4-V; MN 4362- 

V; MN 4363/1 -V; MN 4363/2; MN 4363/3; MN 4363/4-V; MN 4364-V; MN 4365-V; 

MN 4366-V; MN 4367-V; MN 4368-V; MN 4369/1 -V; MN 4369/2; MN 4369/3; MN 

4369 n/4-V; MN 4370/1 -V; MN 4370/2-V; MN 4370/3-V; MN 4371/1 -V; MN 4371/2; 

MN 4371/3; MN 4371/4-V; MN 4371/5-V; MN 4372-V; MN 4373-V; MN 4374-V; 

MN 4375/1-V; MN 4375/2; MN 4375/3; MN 4375/4-V; MN 4376-V; MN 4377-V; MN 

4379/1-V; MN 4379/2-V; MN 4379/3-V; MN 4380/1 -V; MN 4380/2-V; MN 4380/3-

V; MN 4380/4-V; MN 4381/1 -V; MN 4381/2; MN 4381/3; MN 4381/4-V; MN 4381/5; 

MN 4381/6; MN 4381/7-V; MN 4381/8; MN 4381/9; MN 4381/10-V; MN 4386/1 -V; 

MN 4386/2-V; MN 4387-V; MN 4388-V. 

“Lepidotes” cf. oliveirai - Síntipos: DGM 952-P. Demais exemplares: MCT 1450. 

“Lepidotes” roxoi - Holótipo: DGM 423-P. Demais exemplares: DGM 422-P; DGM 429-P; 

DGM 430-P; DGM 431 -P; MN 4383-V; MN 4384-V; MN 4385-V; MN 4386/1 -V; 

MN 4386/2-V; MN 4387-V; MN 4387-V; MN 4388-V. 

“Lepidotes” sp. – UERJ.MC 13; UERJ.MC 53; MP-UFGRS 7410. 

“Lepidotes” wenzae - Holótipo: MNHN-BCE 387. Parátipo: MN 4791-V. 

Quasimodichthys piauhyensis - Holótipo: DGM 297-P. Demais exemplares: AMNH FF 10012; 

AMNH FF 10013; DGM 291-P; DGM 292-P; DGM 293-P; DGM 294-P; DGM 295-P; 

DGM-296-P; DGM 298-P; Pz.UERJ 408; Pz.UERJ 409; Pz.UERJ 410; Pz.UERJ 411; 
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Pz.UERJ 412; Pz.UERJ 413; Pz.UERJ 414; Pz.UERJ 415; Pz.UERJ416; Pz.UERJ 513; 

Pz.UERJ 514; Pz.UERJ 515. 

Teleostei indet. – MCP-4649-PV; MCP-4763-PV “B”; MCP-4849-PV; MCP-4863-PV; MP-

UFGRS 7411; MP-UFGRS 7413; MP-UFGRS 7415; MP-UFGRS 7416; MP-

UFGRS 7417; MP-UFGRS 7419. 

 

Tabela 2 - Táxons anasliados a partir de literatura  

Táxon Idade País Fonte 

Axelrodichthys 

araripensis 

 

Eocretáceo (Albiano) 

 

Brasil 

 

CARVALHO, 2002 

Cimolichthys 

levesiensis 

Neocretáceo 

(Turoniano) 

 

Inglaterra 

 

GOODY, 1969 

Diplomystus 

shengliensis 

 

Eoceno  

 

China 

 

ZHANG et al., 1985 

Ellimma branneri Eocretáceo (Aptiano-

Albiano) 

 

Brasil  

CHANG e MAISEY, 

2003 

Mawsonia cf. gigas  

Eocretáceo (Albiano) 

 

Brasil 

 

CARVALHO, 2002 

Parnaibaia 

maranhaoensis 

Neojurássico 

(Oxfordiano) 

 

Brasil  

 

YABUMOTO, 2008 

Unicachichthys 

multidentata 

Neocretáceo 

(Cenomaniano) 

 

México 

DÍAZ-CRUZ et al., 

2016 

 

3.4.2. Metodologia 

Com exceção de Falconichtys santerezae nom. nud., cuja descrição foi baseada nas 

fotografias disponíveis em Maffizzoni (2000), os exemplares foram analisados por meio de 

observação direta. Os indivíduos de menor tamanho foram observados sob microscópio 

estereocóspico da marca Hg Leica, através do qual foi possível descrever características do 

crânio, escamas e nadadeiras. As fotografias foram produzidas com o auxílio de uma câmera 
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Nikon D300S, com lente do tipo AF-S Micro Nikkor 105 mm, 1:2.8G ED e tripé da marca 

Manfrotto.  

Todas as fotografias foram feitas de modo a destacar os ossos cranianos, detalhes de 

cada nadadeira e do exemplar completo, quando preservados. A partir das fotografias em alta 

resolução, foram feitos os desenhos utilizados neste estudo. Os desenhos enfatizaram as 

estruturas anatômicas do crânio, bem como identificação e disposição dos ossos.  

Todos os táxons aqui analisados tiveram a descrição dos ossos cranianos baseada na 

presença/ausência de ornamentação, tamanho relativo dos ossos e formato de posição na 

organização cefálica. Os elementos da coluna vertebral (Telostei e Sarcopterygii) levaram em 

consideração a preservação de vértebras, ornamentação, bem como a descrição os elementos 

que promovem a sustentação da mesma. As nadadeiras, por sua vez, foram descritas conforme 

a quantidade de raios que as compõem, disposição no corpo dos peixes, presença/ausência de 

ornamentação e presença/ausência de fulcras basais e franjadas. Já as escamas foram descritas 

considerando presença ou ausência de ornamentação no bordo posterior, espessura e 

presença/ausência de ornamentação.  

Adicionalmente, as descrições anatômicas dos táxons aqui estudados seguiram algumas 

revisões e propostas filogenéticas mais recentes para Aulopiformes (e.g. CAVIN et al., 2012; 

FIELITZ, 2004; GALLO e COELHO, 2008; SILVA, 2011; SILVA e GALLO, 2011), 

Clupeomorpha (Clupeiformes e Ellimmichthyiformes) (e.g. FIGUEIREDO, 2009; 

MALABARBA e DI DARIO, 2017; ARRATIA, 2018), Coelachantiformes (e.g. CARVALHO, 

2002; CAVIN et al., 2012, 2013) e Lepisosteiformes (e.g. LÓPEZ-ARBARELLO e 

WENCKER, 2016; PAIVA, 2017; CAVIN et al., 2018). Além disso, foram utilizadas algumas 

referências mais clássicas, como Greenwood e colaboradores (1966), Grande (1982; 1985), 

Goody (1969) e López-Arbarello (2012).  

 

3.5. Sistemática paleontológica 

 

3.5.1. Aulopiformes 

A ordem Aulopiformes (Eoteleostei: Cyclosquamata) foi proposta por Rosen (1973) e, 

atualmente, inclui cerca de 78 gêneros (sendo 44 viventes e 34 fósseis) (DAVIS e FIELITZ, 

2010; SILVA, 2011). A ordem inclui peixes predadores marinhos, os quais habitam desde 

sistemas mais costeiros, estuários, até profundidades abissais, excedendo 3.000 m (DAVIS e 

FIELITZ, 2010; SILVA, 2011). Por conta dessa variedade de habitats, os aulopiformes 
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possuem uma grande variedade de modificações nos olhos, especialmente os que vivem em 

regiões mais profundas (DAVIS e FIELITZ, 2010). Tais modificações estão entre as mais 

bizarras do que as já observadas em qualquer outra linhagem de Telesostei (DAVIS e FIELITZ, 

2010).  

Em adição, as ocorrências de Aulopiformes datam desde o Eocretáceo, provenientes de 

ambientes marinhos de plataformas continentais costeiras das américas, África, Ásia e Europa 

(DAVIS e FIELITZ, 2010; SILVA, 2011). Normalmente atribuída a um grupo monofilético 

(e.g. BALDWIN e JOHNSON, 1996; DAVIS, 2010), Aulopiformes é descrita com base em 

sete sinapomorfias principais, propostas orginalmente por Rosen (1973): processo uncinado no 

segundo epibranquial; ausência de côndilo cartilaginoso no terceiro faringo-branquial, para 

articulação do epibranquial; extensão anterior da série epipleural até o segundo centro vertebral 

(pelo menos); fusão dos processos mediais da cintura pélvica; pigmento peritoneal nas larvas; 

deslocamento de um ou mais epipleurais anteriores para a porção dorsal do septo horizontal; 

ausência de vesícula gasosa. Dessas, apenas as duas últimas não foram corroboradas em 

análises filogenéticas posteriores (e.g. JOHNSON, 1982, 1992; PATTERSON & JOHNSON, 

1995). No entanto, tais análises não consideraram que grande parte das sinapomorfias 

conhecidas são difíceis de observar em táxons fósseis, os quais normalmente são excluídos 

(SILVA, 2011).  

Apenas algumas análises (e.g. FIELITZ, 2004; GALLO et al., 2005; SILVA, 2007) 

investigaram as relações filogenéticas de grupos de Aulopiformes fósseis, como 

Enchodontoidea e Dercetidae, nos quais o monofiletismo da ordem não foi corroborado. A 

análise filogenética mais recente para a ordem, proposta em Silva (2011), analisou táxons 

viventes e fósseis, cujos resultados corroboraram o não-monofiletismo apontado nas análises 

anteriores. Além disso, a autora aponta uma necessidade de estudos mais aprofundados sobre a 

anatomia dos representantes de Aulopiformes, como uma forma de melhor identificar 

sinapomorfias que possam englobar tanto táxons viventes, quanto fósseis em análises 

filogenéticas.  

Entre os Aulopiformes encontrados na Unidade São Miguel dos Campos, estão 

Atolvorator longipectoralis Gallo e Coelho, 2008, um dos mais antigos Aulopiformes 

conhecidos (DAVIS e FIELITZ, 2010). Além disso, foram encontrados representantes de 

Enchodus sp. e novas espécies de Cimolichthyoidei e um provável novo Enchodontidae.  
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Osteichthyes Huxley, 1880 

 

Actinopterygii Cope, 1872 

 

Teleostei Müller, 1844 

 

Neoteleostei Nelson, 1969 

 

Aulopiformes (sensu ROSEN, 1973) 

 

Cimolichthyoidei, (sensu GOODY, 1969) 

 

Atolvorator Gallo e Coelho, 2008 

 

Atolvorator longipectoralis Gallo e Coelho, 2008 

 

 

Holótipo: Pz.UERJ 486, exemplar de porte médio, parcialmente completo e bem preservado 

em carbonato de cálcio (FIGURA 19).  

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 

Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia Sergipe-

Alagoas (CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 

Figura 19 - Atolvorator longipectoralis, Holótipo Pz.UERJ 486 

 

Fonte: A autora, 2018. 
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Diagnose sensu Gallo e Coelho (2008): 

Aulopiforme de porte médio definido pela seguinte combinação de caracteres, algumas delas 

consideradas autapomorfias (*): corpo fusiforme e moderadamente largo; cabeça pequena e 

curta; ossos dérmicos do teto craniano e série opercular lisos; frontais muito alongados; 

parietais e epiocciptais pequenos; parietal com forma elíptica (*); teto craniano lateroperietal; 

pteróticp se estende posteriormente além da crista occiptal; fossa pós-temporal não coberta; 

espinho do esfenótico reclinado; pré-maxila muito grande, triangular e dentada; maxila 

relativamente robusta e dentada; pré-maxila e maxila inclusas em uma abertura bucal muito 

grande; supra-maxila única e reduzida; maxila inferior muito alongada; sínfise mandibular com 

protuberância anteroventral digitiforme; dentes grandes e robustos próximos à sínfise 

mandibular, seguidos por um dente menor; dentário contendo uma fileira interior com dentes 

grandes e robustos interpostos com dentes menores e filerias exteriores com dentes diminutos 

e densamente macios (*); anguloarticular com rebordo; ausência de interopérculo; coluna 

vertebral com 47 vértebras, menos que a metade sendo vértebras caudais (*); ao menos 12 

supraneurais; nadadeira dorsal de base curta e remota (*); fusão do primeiro com o segundo 

hipo-neural e terceiro com quarto elementos da mesa estrutura; escamas e escudos faltantes.  

 

Figura 20 - Atolvorator longipectoralis. Holótipo Pz.UERJ 486 

 

Nota: Detalhe da cabeça 

Fonte: A autora, 2018. 
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Descrição anatômica 

 

Forma geral do corpo – Atolvorator longipectoralis é representado por exemplares de porte 

médio, com cerca de 327mm de comprimento padrão. Ambos holótipo e parátipo estão 

articulados e preservados em concreções. O holótipo encontra-se com a coluna retorcida e com 

alguns ossos cranianos ligeiramente fora da posição anatômica original. Enquanto isso, o 

exemplar Pz.UERJ 487 encontra-se melhor conservado, com os ossos articulados e nas posições 

anatômicas originais, permitindo, assim, uma melhor compreensão morfológica. Os demais 

exemplares são compostos de associações de ossos, representando porções do crânio de A. 

longipectoralis. Em todos os exemplares foi possível observar que não existe ornamentação nos 

ossos cranianos. No entanto, os dentes apresentam ornamentaçao em forma de estrias 

horizontais, como se dividissem os dentes da margem oral do dentário em três camadas 

distintas. Estes dentes com ornamentação em forma de estrias são dispostos alternadamente 

com dentes menores, formando cerca de duas fileiras no dentário. O dentário é robusto, porém 

curto, com um processo coronoide relativamente alto. O pré-maxilar é grande e com dentes, 

porém sem processo ascendente. Em ambos os exemplares foi observado que a região ocular 

provavelmente abrigava olhos arredondados, não muito grandes, nem muito pequenos. Os olhos 

provavelmente estavam dispostos lateralmente na cabeça dos indivíduos, conforme observado 

na maioria dos clados de Aulopiformes (sensu DAVIS e FIELITZ, 2010). A coluna está 

preservada e foram contabilizadas 47 vértebras, porém cerca de 10 delas fazem parte da região 

caudal. Com relação às nadadeiras, foram preservadas nadadeiras dorsal, peitorais, pélvicas e 

causal. A nadadeira dorsal é curta, com cerca de 10 raios afastados uns dos outros, quase em 

forma de leque. Por sua vez, a nadadeira peitoral esquerda aparentemente é a mais numerosa, 

com cerca de 16 raios preservados. A nadadeira caudal é bilobada e aparentemente curta, 

conforme observado na nadadeira dorsal. Em adição, assim como observado na nadadeira 

dorsal, a nadadeira caudal em Pz.UERJ 486 foi preservada em forma de leque.  

Ossos cranianos 

Os ossos cranianos de A. longipectoralis foram bem preservados, sendo distribuídos em 

elementos representantes do teto craniano, basicrânio, caixa craniana e região rostral (FIGURA 

20). 

O teto craniano, por sua vez, é composto pelo autoesfenótico (Asf, FIGURAS 20 e 21), 

frontais (Fr, FIGURAS 20 e 21), epioccipital (?Ep, FIGURAS 20 e 21), nasal (?Na, FIGURAS 
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20 e 21), parietal (?Pa, FIGURAS 20 e 21), supra-occipital (?Soc, FIGURAS 20 e 21). Nenhum 

dos ossos do teto craniano apresenta ornamentações.  

O nasal está melhor preservado no exemplar Pz.UERJ 496. O nasal é representado por 

um osso largo e em forma de folha. Ele encontra-se localizado anteriormente ao frontal.  

Os frontais são os maiores ossos do teto craniano, de formato alongado e estreito. Eles 

são mais largos na altura do autoesfenótico e apresentam uma sutura sinuosa, a qual separa 

ambos os frontais, direito e esquerdo. O canal sensorial supraborbital atravessa o frontal 

internamente, passando pela porção mediana e alcançando o parietal.  

O parietal é estreito e pequeno em relação aos frontais, localizado posteriormente ao 

frontal. Possui formato elíptico e é separado pelo supraoccipital (condição lateroparietal sensu 

GALLO e COELHO, 2008).  

O pterótico está localizado lateropoateriormente ao frontal. É um osso relativamente 

grande e robusto, de formato subretangular. Na porção mais dorsal do pterótico observou-se 

um espinho direcionado posteriormente, o qual ultrapassa os limites do osso supraoccipital.  

O autoesfenótico é representado por um osso triangular, com processos espinhosos. Em 

vista lateral, o autoesfenótico apresenta um ligeiro declive, o qual aparentemente participa da 

porção anterior da fossa dilatadora. Ainda, o autoesefnótico faz parte da porção anterior da 

faceta que articula com o hiomandibular.  

A porção anterior do epioccipital se articula com o parietal. É representado por um 

elemento pequeno e arredondado na extremidade posterior. Ainda, o epioccipital apresenta uma 

superfície para o braço dorsal do pós-temporal. 

O supraoccipital é um osso largo e em forma de diamente, conforme observado em vista 

dorsal. Localiza-se latero-posteriormente ao parietal e lateralmente ao epioccipital. 

Adicionalmente, o supraoccipital possui uma crista relativamente curta, direcionada 

posteriormente. O orbitosfenoide é aqui interpretado como um osso fragmentado, articulado 

dorsalmente com o frontal e posteriormente ao pteroesfenoide.  

O basisfenoide é representado por um elemento pequeno, articulado com a porção 

anterior do pro-ótico. Aparentemente, o basisfenoide está quebrado, pois não apresenta as asas 

laterais. O paraesfenoide está parcialmente preservado, sendo um osso aparentemente alongado. 

A porção mais anterior do paraesfenoide é bifurcada, a qual articula com o vômer. Já a porção 

mais posterior se articula com a porção ventro-lateral do basioccipital. Com relação ao vômer, 

o elemento não foi preservado de modo a conferir uma descrição detalhada. Porém, observa-se 

que era um osso edentado e de formato arredondado.  
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O pteroesfenoide, assim como o paraesfenoide, está parcialmente preservado. Ele 

constitui a porção postero-dorsal da órbita, preservado medialmente ao autoesfenótico e 

posteriormente ao pro-ótico. No centro do pteroesfenoide foi também observado o forâmen de 

saída do nervo troclear (IV).  

O pro-ótico é relativamente grande e articula anteriormente com o autoesfenótico, 

anteroventralmente com o exoccipital, anteromedialmente com o pteroesfenoide e 

posteroventralmente com o basioccipital.  

Apenas uma pequena porção do intercalar foi preservada, entre o pterótico e o 

epioccipital. Ainda, a porção mais posterior do intercalar apresenta um processo que articula 

com o braço ventral do pós-temporal.  

O exoccipital é grande e em formato de trapézio. O osso se articula com o basioccipital, 

através de uma sutura retilínea. Em adição, a porção anterior do forâmen do nervo 

glossofaríngeo (IX) atravessa o exoccipital, passando pela porção lateral.  

O basioccipital  é alongado e de formato retangular. Articula dorsalmente com o 

exoccipital e ventralmente com o paraesfenoide. Na porção posterior, o basioccipital apresenta 

uma conexão com o centro de arituclação com a coluna vertebral.  

 

Anel circum-orbital 

O anel circum-orbital de A. longipectoralis não foi totalmente preservado. Porém foram 

identificados um antorbital, infraorbital, lacrimal e supraorbital.  

O supraorbital é um osso alongado e estreito. Localizado na porção superior da órbita, 

apresenta um processo reduzido na altura do frontal.  

A série infraorbital é representada por apenas um elemento, observado no exemplar 

Pz.UERJ 496. É um osso grande e largo, de formato ovoide. Na porção mais anterior da órbita, 

ainda na série infraorbital, foi observado o lacrimal. É um osso alongado e estreito, sendo o 

maior osso da série infraorbital. O lacrimal apresenta um sulco, demarcando o caminho do canal 

sensorial infraorbital.  

 

Série opercular 

A série opercular foi preservada, a ponto de observar detalhes do pré-opérculo (Pop, 

FIGURAS 20 e 21), opérculo (Op, FIGURAS 20 e 21) e subopérculo (Sop, FIGURAS 20 e 

21). Assim como os demais ossos anteriormente descritos para A. longipectoralis, a série 

opercular não é ornamentada.  
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O pré-opérculo é um osso alongado e estreito. Ele apresenta forma semelhante à letra 

“L”, com braço vertical alongado e mais desenvolvido que o braço horizontal. Na porção 

anterior do osso, observou-se uma extremidade marcada, por onde provavelmente seria o trajeto 

do canal sensorial pré-opercular.  

O opérculo é relativamente grande, cerca de duas vezes mais comprido que largo. Possui 

formato semelhante à letra “D”, cuja porção anterior é mais retilínea, enquanto que a porção 

posterior é mais convexa. Há uma faceta articular, através da qual se articula o hiomandibular. 

Essa faceta não é muito profunda, ocupando cerca de 1/3 da porção anterior do opérculo. O 

espinho posterior não foi observado em nenhum dos exemplares.  

O subopérculo é um osso largo, localizado na porção ventral do opérculo. É um 

elemento de baixa estatura, o qual alcança menos que a metade da altura do opérculo.  

 

Figura 21 - Desenho de Atolvorator longipectoralis. Holótipo Pz.UERJ 486 

 

Nota: Crânio em destaque 

Fonte: A autora, 2019. 



127 

 

 

 

Maxila superior 

A maxila superior foi parcialmente preservada, composta por pré-maxilar (Pmx, 

FIGURA 21), maxilar (Mx, FIGURA 21) e supramaxilar (Smx, FIGURA 21).  

O pré-maxilar é um osso dérmico e pareado, encontrado na porção mais anterior da 

maxila superior. É um osso relativamente grande e alongado. No holótipo, apenas o pré-maxilar 

esquerdo encontra-se em sua posição anatômica, enquanto o direito está deslocado, próximo ao 

dentário direito. É possível observar uma fenestra, próxima à região da sínfise no pré-maxilar 

direito. Por sua vez, o exemplar Pz.UERJ 487 apresenta um processo maxilar na porção mais 

posterior do pré-maxilar. O processo maxilar é mais baixo que a porção anterior do osso, 

estreito e alongado, no qual também foram preservados dentes. Os dentes do pré-maxilar são 

pequenos, pontiagudos e dispostos em fileira única na margem oral em ambos Pz. UERJ 486 

(um único dente na porção posterior) e Pz. UERJ 487 (três dentes).  

O maxilar é alongado e robusto, cujo comprimento se estende até o final da maxila 

superior, onde articula com a junção-qadrado-mandibular. A porção anterior é mais estreita, 

marcando o ponto de articulação com o pré-maxilar. Cerca de oito dentes foram observados na 

margem oral do maxilar em Pz.UERJ 486. Os dentes são afiados e diminutos, similares aos 

observados no pré-maxilar, também dispostos em fileira única. O supramaxilar é um osso único, 

curto e estreito em relação ao maxilar. Localiza-se na porção posterodorsal da maxila superior.  

 

Maxila inferior 

A maxila inferior é alongada e bem desenvolvida, melhor preservada em Pz.UERJ 486 

e Pz.UERJ 487. Em ambos os exemplares, foram observados elementos internos e externos da 

maxila inferior, a saber: dentário (D, FIGURA 21), ângulo-articular (Ang-Art, FIGURA 21) e 

retro-articular (Rart, FIGURA 21).  

O dentário é um osso alongado e forte. A sínfise mandibular é grande e possui uma 

protuberância anteroventral de formato digitiforme. Devido ao modo de preservação, não foi 

possível obter informações sobre o canal sensorial mandibular. Na margem oral do dentário 

foram observados cerca de cinco dentes caniniformes (sensu GALLO e COLEHO, 2008), 

dispostos na porção mais posterior do osso. Esses dentes caniniformes estão dispostos em 

fileira, intercalados com dentes menores e de formato viliforme.  

Os dentes menores, por sua vez, estão dispostos em diversas fileiras, sendo observados 

dede a porção mais anterior do dentário, até a porção mais posterior. Ainda, em Pz. UERJ 487 
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e Pz. UERJ 496, foram observados, na porção mais anterior do dentário, dentes tão robustos 

quanto os observados na porção marginal, porém são mais arredondados. Tantos os dentes 

arredondados quanto os dentes maiores da porção oral são ornamentados com estrias finas as 

quais chegam até bem próximo da base.  

O ângulo-articular é um osso grande e de formato triangular, cuja porção mais anterior 

é mais estreita, a fim de articular com a porção posterior do dentário. Foi também observada 

uma faceta de articulação com o quadrado, na porção póstero-ventral. Na porção mais mediana, 

foi observada uma sobreposição do dentário em relação ao ângulo-articular, a qual forma a 

fossa de Meckel. O retro-articular é um osso relativamente pequeno, em forma de vírgula, 

localizado na porção póstero-ventral da maxila inferior.  

 

Suspensório mandibular e arco hoide 

A região do palato é representada em Atolvorator longipectoralis pelos elementos: 

hiomandibular (Hm, FIGURA 21), palatino, quadrado (Q, FIGURA 21), simplético (Si, 

FIGURA 21), ectopterigoide, endopterigoide e parte do metapterigoide (?Mpt, FIGURA 21).  

O hiomandibular é um osso grande, com uma faceta articular dorsal. A faceta articular 

dorsal é alongada antero-posteriormente. Também foi observada nessa estrutura uma crista, a 

qual se estende até a altura do processo opercular. Ainda com relação à crista, em sua porção 

posterior foi observado um forâmen pequeno, pelo qual provavelmente passava o ramo do nervo 

facial. O processo opercular é inclinado para baixo, localizado na porção superior do opérculo, 

no qual se expande. O braço vertical do hiomandibular é alongado e estreito, com a porção mais 

dorsal alcançando a margem superior do préopérculo.  

O quadrado é relativamente pouco desenvolvido. Possui formato de leque e apresenta 

um côndilo articular na porção ventral. Há, ainda, um entalhe para articulação com o simplético, 

localizado posteriormente na porção dorsal do quadrado. O simplético é um osso pequeno, 

localizado póstero-ventralmente ao quadrado. Tem formato alongado e estreito, sem 

ornamentações.  

O ectopterigoide está preservado apenas em Pz. UERJ 496. É um osso alongado e 

ligeiramente arqueado, que ocupa cerca de metade do comprimento da cabeça. A porção antero-

dorsal apresenta uma extremidade afilada, enquanto que, ventralmente, possui uma superfície 

plana, com dentes. Os dentes do ectopterigoide são viliformes e dispostos em diversas fileiras, 

conforme observado no dentário.  
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Assim como o ectopterigoide, apenas em um exemplar de A. longipectoralis foi possível 

observar o endopterigoide. A estrutura foi observada em Pz. UERJ 487, caracterizada pelo 

formato alongado e estreito, menor que o ectopterigoide. Ele é articulado dorso-medialmente 

com o paraesfenoide. Além disso, não foram observados dentes no endopterigoide.  

O palatino encontra-se quase totalmente coberto pela pré-maxila em todos os 

exemplares. Por conta disso, não há muitas informações sobre o osso. No entanto, foram 

observados em Pz. UERJ 487 quatro dentes viliformes, provavelmente pertencentes ao palatino.  

O ceratohial foi observado apenas em Pz. UERJ 487. Porém devido ao seu estado de 

preservação, não foi possível obter muitas informações. No entanto, é possível observar que se 

trata do ceratohial posterior. Foram também observados cerca de quatro raios braquiostégios. 

Todos são relativamente pequenos e estreitos.  

 

Cintura escapular e nadadeiras peitorais  

A cintura escapular de A. longipectoralis foi relativamente bem preservada. Assim, foi 

possível obter informações sobre o cleitro (Cl, FIGURA 21), coracoide (Co, FIGURA 21), 

escápula, pós-cleitro, pós-temporal (Ptp, FIGURA 21) e suppracleitro (SCl, FIGURA 21). 

O pós-temporal é um osso grande e bifurcado em braços dorsal e ventral. O braço dorsal 

é bem desenvolvido e direcionado horizontalmente, o qual se articula anteriormente com o 

supraoccpital. Por sua vez, o braço ventral é direcionado antero-ventralmente, o qual se articula 

com o intercalar. Ainda, foi observada a passagem do canal da linha lateral, localizados no 

braço ventral do pós-temporal.  

O supracleitro forma parte da cintura escapular secundária. É um osso alongado e 

achatado, articulado dorsalmente com o pós-temporal e ventralmente com o cleitro. O canal da 

linha lateral atravessa quase todo o comprimento do supracleitro, por um tubo. A porção mais 

dorsal finaliza em uma espécie de espinho, enquanto que a porção mais ventral é mais larga 

antero-ventralmente.  

O cleitro é alongado mais ventralmente do que dorsalmente, quase em forma de 

crescente. Foi observada ornamentação na porção mediana do cleitro. A ornamentação é em 

forma de cristas bem marcadas. Ainda, na porção antero-medial do cleitro, observou-se uma 

expansão, formando uma lâmina. A escápula tem formado de trapézio e tem um forâmen no 

centro. Articula-se com a porção póstero-dorsal do coracoide.  
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O coracoide é um osso de origem endocondral, que ocupa a porção ventral do esqueleto 

de suporte da nadadeira peitoral. Em A. longipectoralis o coracoide é laminado e possui um 

processo anterior alongado e estreito, enquanto o posterior é mais largo.  

Dois pós-cleitros foram observados, sendo um superior e outro inferior. O elemento 

superior é grande e em forma de triângulo. Já o elemento inferior é de formato oval e apresenta 

um processo estreito e relativamente curto na porção ventral.  

A nadadeira peitoral é relativamente alongada, composta por cerca de 13 raios. Os raios 

são segmentados e ramificados na porção mais distal. No entanto, tais ramificações não foram 

preservadas nos dois primeiros raios.  

 

Cintura pélvica e nadadeiras 

Os elementos da cintura pélvica, bem como as nadadeiras, foram preservados apenas 

em Pz, UERJ 486. A nadadeira pélvica é relativamente bem desenvolvida, composta por cerca 

de quatro raios não segmentados, porém ramificados na porção mais distal.  

Além disso, a nadadeira pélvica é sustentada por um osso pélvico. O osso pélvico é 

alongado e estreito. Ele tem origem anterior à origem da nadadeira dorsal e possui um processo 

medial e um púbico espatulado. O processo medial é alongado e uma borda horizontal, a qual 

se mantém por toda sua largura. Já o processo púbico é ornamentado com uma crista, a qual se 

estende por todo o comprimento do osso.  

 

Coluna vertebral e nadadeiras medianas 

As costelas são estreitas, alongadas e ligeiramente arqueadas. A primeira costela se 

origina a partir da quinta vértebra e é mais curta do que todas as demais costelas. Além disso, 

nenhuma costela apresenta sulcos.  

Foram observados cerca de 12 supraneurais, dispostos em fileira na região posterior do 

crânio. Estão localizadas acima da vértebra mais anterior, de onde também se origina a 

nadadeira dorsal. Os dois primeiros supraneurais são laminados e largos, enquanto que o 

terceiro supraneural é mais alongado. Com relação aos demais supraneurais, todos são mais 

finos e curtos e inclinados para trás. Esses supranurais estão localizados acima dos espinhos 

neurais. Por sua vez, o último supraneural precede o primeiro pteriogióforo da nadadeira dorsal.  

A coluna vertebral é composta por 47 vértebras, sendo 17 delas pertencentes à porção 

caudal. Os centros vertebrais são cilíndricos, quase tão compridos quanto largos, ao longo da 

coluna. Ambas as porções anterior e posterior dos centros vertebrais são espessas e formam 
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uma borda bem marcada. Na região caudal, tais centros vertebrais se tornam maiores, porém 

ainda mantém o formato observado nos demais elementos. Além disso, foi observado um 

forâmen reduzido, por onde provavelmente passaria a notocorda. Foi também observada 

ornamentação nos centros vertebrais. A ornamentação é em forma de estrias horizontais, 

intercaladas com sulcos relativamente grandes, sem padrão definido.  

Os arcos neurais ocupam todo o comprimento da região dorsal em cada centro ural. No 

entanto, não foi observado fusionamento na estrutura. Os espinhos neurais emergem da região 

mais anterior de cada arco. São alongados, estreitos e bipartidos ao longo da região abdominal. 

Já na região caudal, os espinhos neurais são espessos e com bases largas. Em adição, o 

comprimento dos espinhos neurais é similar ao comprimento dos espinhos hemais.  

Todos os arcos hemais são fusionados aos seus respectivos centros. Porém, apenas a 

quinta vértebra pelural não foi observada tal característica. Os espinhos hemais estão 

sustentados na porção anterior do arco hemal. Os primeiros espinhos hemais são relativamente 

alongados, robustos e inclinados longitudinalmente. Assim como observados nos espinhos 

neurais, os espinhos hemais torna-se mais espessos e com bases largas ao chegarem na porção 

caudal.  

Processos transversos e curtos, articulados com as costelas, foram observados em 22 

vértebras, respectivamente. A partir da vigésima terceira, tais processos são alongados e largos, 

os quas suportam as costelas até o limite da porção caudal.  

Embora não seja possível contabilizar, foram observados epineurais intermusculares. 

Eles são alongados, estreitos e retos, não-fusionados à base dos arcos neurais. Ainda, os 

epineurais parecem ocorrer desde o início da coluna vertebral, persistindo até as porções 

abdominal e caudal, onde são mais visíveis.  

Similarmente aos epineurais, não foi possível contabilizar os ossos epipleurais. Porém, 

foi possível notar que são estruturas alongadas e estreitas, localizados transversalmente às 

costelas e espinhos hemais.  

A nadadeira dorsal origina-se ao nível da vigésima terceira vértebra abdominal. Ela é 

relativamente curta, composta por cerca de 15 raios, parcialmente preservados. Os raios são 

sustentados por 15 pterigióforos proximais, sendo o primeiro maior que os demais e com uma 

protuberância semelhante a uma asa. Esta protuberância é ainda sustentada por uma estrutura 

bem ossificada. Os demais pterigióforos são alongados, porém diminuem gradativamente de 

comprimento.  

A nadadeira caudal está localizada próximo à nadadeira pélvica, na altura da vigésima 

quinta vértebra abdominal. Ela é representada por apenas um pterigióforo, em forma de folha. 
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Tal estrutura foi observada apenas no holótipo e é similar ao pterigiófoso observado na 

nadadeira dorsal. Ainda, foi também observada uma protuberância em forma de asa, sustentada 

por uma estrutura bem ossificada.   

 

Endoesqueleto e nadadeira caudal 

A nadadeira caudal foi parcialmente preservada em Pz.UERJ 486 e Pz.UERJ 487. No 

entanto, ela aparentemente seria bifurcada, com ambos os lobos superior e inferior de tamanho 

similar. A nadadeira é composta por 21 raios principais, sendo 11 segmentados e ramificados 

distalmente no lobo superior e 10 no lobo inferior. Além disso, há cerca de sete raios 

percorrentes dorsais e seis-sete raios percorrentes ventrais.  

O endoesqueleto caudal é composto por três hipurais autógenos, dois epiurais e dois 

uroneurais. Os espinhos neurais são pequenos no primeiro e no quarto centros pré-urais, 

enquanto são mais largos no segundo e terceiro centros pré-urais.  

Os arcos hemais e neurais são autógenos no primeiro e no quinto centro pleural. O 

primeiro centro ural é ventralmente associado com uma placa relativamente grande, composta 

pelos primeiro e segundo hipiurais. A placa está localizada medialmente, conforme melhor 

observado em Pz.UERJ 486. Foram observados sulcos profundos e barras longitudinais na 

região lateral do segundo centro ural. O quinto hipiural é livre e alongado, o qual conecta-se 

com o segundo uroeral. O paripural é autógeno, alongado e reto, com uma crista bem marcada. 

A crista é alternada com protuberâncias laminadas. Tal estrutura foi também observada no 

segundo espinho hemal.  

Dois uroneurais foram observados. Eles são alongados e ligeiramente curvados. O 

primeiro uroneural cobre totalmente a margem dorso-lateral do primeiro centro preural, o qual 

se estende até o segundo centro preural. O segundo preural, por sua vez, é em forma de lança e 

sua extremidade anterior encontra-se no primeiro centro ural, estendendo-se para a frente na 

porção posterior do primeiro centro preural.  

 

Cimolichthyoidei indet.  

 

Holótipo: UERJ.MC 3, exemplar em concreção, composto por cabeça e parte da porção 

anterior do corpo, com detalhes de nadadeira peitoral, coluna vertebral e costelas (FIGURA 

22).  
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Parátipo: UERJ.MC 4, exemplar juvenil em concreção, preservado em condição similar ao 

holótipo: cabeça e parte da porção anterior do corpo, com detalhes de coluna vertebral e 

costelas.  

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 

Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia Sergipe-

Alagoas (CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 

 

Figura 22 - Cimolichtyoidei indet. Holótipo UERJ.MC 3 

 

Fonte: A autora, 2019. 

 

Diagnose 

Cabeça triangular, de focinho levemente alongado; teto craniano sem ornamentação; 

frontais alongados; porção ventral dos frontais ornamentada por canais sensoriais, dispostos 

formando uma estrela na porção anterior e posterior; infraorbitais robustos; parietais separados 

por supraoccipital; presença de dentes na margem oral da maxila inferior; processo coronoide 

ligeiramente inclinado póstero-dorsalmente; canal sensorial mandibular em linha única; centro 

vertebral ornamentado em forma de estrias horizontais; arcos neurais curtos e robustos; 

espinhos neurais alongados e finos; nadadeira peitoral com cerca de 10 raios. 
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Descrição anatômica 

 

Forma geral do corpo - Exemplares de porte médio, os quais medem entre 81,92 mm e 209,59 

mm de comprimento padrão. São representados por cabeça e porção anterior do corpo. A cabeça 

está parcialmente preservada, com alguns ossos fragmentados, porém é possível identificar 

alguns deles, pela posição anatômica. Não há indícios de ornamentação nos ossos cranianos. A 

coluna vertebral está parcialmente preservada, com cerca de 14 vértebras articuladas a espinhos 

e arcos neurais, bem como às costelas pleurais. Foi preservado um dente na margem oral da 

maxila inferior de cada exemplar. Ambos os dentes são relativamente finos e alongados, de 

coroa afiada e triangular, sem ornamentação. Não foram preservadas escamas, porém uma única 

nadadeira foi observada. A nadadeira peitoral possui cerca de 10 raios, parcialmente articulados 

na porção posterior da cintura escapular.  

Ossos cranianos 

A cabeça foi parcialmente preservada, contando com ossos do teto craniano, basicrânio, 

série cricumorbital, opercular, maxilas e parte da cintura escapular. Adicionalmente, nenhum 

dos ossos cranianos apresentam ornamentação. 

O teto craniano foi representado pelos frontais parietais, pterótico, supraoccipital e 

epioccipital.  

Anteriormente aos frontais, há um osso interpretado como mesentmoide. É representado 

por um osso de formato irregular, o qual apresenta remificações do canal sensorial supraorbital. 

Os frontais estão preservados na porção ventral em UERJ.MC 3, e na porção dorsal em 

UERJ.MC 4 (FIGURAS 22 e 23). Em ambos s exemplares, os frontais são alongados e 

relativamente largos, articulados posteriormente com os parietais e postero-lateralmente com o 

supraorbital. O canal sensorial supraorbital foi observado em UERJ.MC 4. Apesar de 

fragmentado, o canal aparentemente atravessa o frontal direito, paralelamente à margem do 

osso. No entanto, não foi possível afirmar se o mesmo alcança o parietal. Porém, conforme 

observado em UERJ.MC 3, o canal sensorial supraorbital apresenta ramificações, as quais se 

distribuem dando um formato semelhante a uma estrela na porção mais posterior dos frontais. 

Um dos ramos se direciona para a posição do supraorbital, enquanto os demais ramos se 

direcionam para os parietais.  
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Figura 23 - Cimolichthyoidei indet. Parátipo UERJ. MC 4 

 

Fonte: A autora, 2018. 

 

Os parietais foram observados em ambos os exemplares. São de formato irregular, 

alcançando menos que a metade do comprimento dos frontais. Os parietais são separados pelo 

supraoccipital, localizado entre ambos os representativos, conforme observado em UERJ.MC 

3 e UERJ.MC 4. Estão localizados posteriormente ao frontal e anteriormente ao osso 

interpretado como epioccipital.  

O supraoccipital está localizado posteriormente ao frontal, entre os parietais. É um osso 

relativamente pequeno, de formato quase arredondado. O epioccipital foi interpretado como um 

osso em formato irregular, posicionado porteriormente ao supraoccipital e parietais. 

O pterótico foi interpretado como um osso isolado e afastado de sua posição anatômica 

original em UERJ.MC 4. Está relativamente próximo do teto craniano, posteriormente ao 

provável epioccipital. É um osso alongado e de formato quase retangular.  
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Anel circum-orbital 

O anel circum-orbital é representado por um supraorbital, um provável esfeótico e um 

provável infraorbital.  

O supraorbital é representado por um único osso, localizado póstero-lateralmente ao 

frontal, em ambos os exemplares. É um osso relativamente pequeno, de formato alongado e 

estreito.  

O infraorbital, por sua vez, é um osso retangular, robusto e localizado próximo à posição 

anatômica original. Em ambos os exemplares, apenas um infraorbital foi preservado, o qual 

pertenceria à porção mais ventral do anel circumrbital. Não foi observado traços do canal 

sensorial infraorbital.  

O esfenótico é provavelmente um osso de formato irregular, localizado pouco acima do 

infraorbital em UERJ.MC 4.  

 

Série opercular 

A série opercular é aqui representada pelo pré-opérculo, opérculo e subopérculo.  

O pré-opérculo é alongado e estreito, em formato de L. A porção mais postero-ventral 

apresenta uma expansão triangular e protuberante, direcionada para o opérculo. Não foram 

observados poros do canal sensorial pré-opercular.  

O opérculo é o maior osso da série opercular, porém encontra-se fragmentado, 

principalmente na porção antero-dorsal. No entanto, foi possível observar que é um osso grande, 

de formato retangular e sem ornamentação.  

O subopérculo é também retangular e encontra-se fragmentado na porção mais ventral. 

O subopérculo, apesar de relativamente grande, aparentemente apresenta quase metade da 

altura do opérculo. Há, ainda, um processo ascendente na porção antero-dorsal do sub-opérculo, 

o qual alcança menos da metade da altura do opérculo. O processo ascendente é alongado e 

relativamente fino, formando um tipo de espinho. 

 

Maxila superior 

A maxila superior é representada por um pré-maxilar. 

O pré-maxilar é relativamente pequeno e encontra-se deslocado, posicionado acima dos 

fragmentos do frontal. Ele apresenta um processo nasal relativamente comprido, alcançando 

cerca de metade da porção anterior do frontal. Foram observados dois dentes na região mediana 
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do pré-maxilar. Ambos são finos, com uma cabeça mais arredondada e um pedúnculo 

relativamente comprido.  

Apesar de fragmentado, foi observado um único dente no maxilar. Ele é relativamente 

grande, alongado e com forma semelhante a um lápis (sensu LÓPEZ-ARBARELLO e 

WENCKER, 2016). O maxilar é aparentemente alongado, mais largo na porção posterior do 

que na anterior.   

 

Maxila inferior 

O dentário é relativamente alongado e estreito, com ambos os lados direito e esquerdo 

preservados. Não foram observados poros do canal sensorial mandibular. No entanto, há um 

relevo fino na porção ventral do osso, indicando que o canal passava naquele local. Na porção 

mais posterior, o dentário possui uma curvatura em forma de entalhe, protuberante, arredondado 

e posteriormente direcionado.  

Apenas dois dentes marginais foram preservados no dentário. Eles estão localizados na 

porção mais anterior do dentário, e possuem formato de lápis (sensu LÓPEZ-ARBARELLO e 

WENCKER, 2016). Adicionalmente, o dente mais anterior está fora da posição natural, 

inclinado quase horizontalmente em direção ao dente mais interno.  

 

Suspensório mandibular e arco hioide 

O quadrado está deslocado e fragmentado. Devido ao formato de preservação, possui a 

forma de ponta de flecha. Está localizado próximo à porção final do dentário.  

 

Cintura escapular e nadadeiras 

A cintura escapular é representada pelo cleitro (Cl).  

O cleitro está fragmentado e foi preservado em apenas uma das partes da concreção. Ele 

é estreito e alongado, em formado de L. A porção mais póstero-ventral é triangular, expandindo-

se em direção à região pós-cefálica.  

A nadadeira peitoral é representada por 12 raios. No entanto, os raios estão muito 

fragmentados e não foram observadas ramificações ou fulcras. 
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Coluna vertebral  

Foram observadas 14 vértebras em Atol 1 F5 T6. Elas estão parcialmente preservadas, 

no entanto, as primeiras estão encobertas por ossos cranianos, alguns dos quais deslocados. As 

vértebras são cilíndricas e, ao se articularem, ganham forma de balão. Não há ornamentação 

nas vértebras, tampouco foram preservadas zigapófises. Devido ao modo de preservação, 

também não foi possível observar espinhos, nem outros processos ósseos.  

As costelas estão parcialmente preservadas, muitas das quais deslocadas. Elas são 

alongadas e finas, partindo próximo às vértebras. Adicionalmente, as costelas isoladas 

encontram-se fragmentadas na porção distal. São convexas, tanto da região ventral, quanto na 

região dorsal.  

 

 

Enchodontidae Woodward, 1901 (sensu FIELITZ e GONZÁLEZ-RODRÍGUES, 2010)  

 

Enchodontidae indet. 

 

Material: UERJ.MC 10, exemplar representado por uma cabeça e nadadeira peitoral, ambas 

parcialmente preservadas (FIGURA 24).  

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 

Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia de 

Sergipe-Alagoas (CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 

 

Diagnose  

Encodontídeo de porte médio; ossos dérmicos e maxila superior ornamentados com 

estrias diagonais finas; maxilas inferior e superior com dentes na margem oral; dentes dispostos 

em fileira dupla; dentes orais alongados, afiados e estreitos, intercalados com dentes estreitos, 

triangulares e diminutos; presença de dois dentes no dermopalatino; dentes do dermopalatino 

robustos e ornamentados com estrias; metapterigoide grande, ocupando quase toda a região do 

palato; ectopterigoide fino, estreito e edentado; presença de dois maxilares, ambos com dentes 

na margem oral.  
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Figura 24 - Enchodontoidae indet. Exemplar UERJ.MC 10 

 

Fonte: A autora, 2019. 

 

Descrição anatômica  

 

Forma geral do corpo – UERJ.MC 10 é representado por peixe de porte aparentemente médio, 

cuja cabeça alcança cerca de 125,72mm de comprimento. A cabeça encontra-se parcialmente 

preservada, sendo possível observar ossos representativos da série opercular, maxilares e 

cintura escapular. Foi observada ornamentação em forma de estrias finas no opérculo e maxilar, 

além de alguns ossos do teto craniano, parcialmente preservados. No opérculo e alguns 

fragmentos de ossos do teto craniano, tais estrias são direcionadas longitudinalmente, 

começando da porção mais antero-dorsal do opérculo, até a extremidade distal, lembrando um 

leque. Já no maxilar, a ornamentação também é em forma de estrias, porém são mais grosas do 

que as observadas no opérculo, presentes na porção mais próxima à dentição.  

Os dentes são de formatos variados, sendo os do palatino os mais robustos que os 

observados nos maxilares, além de serem ornamentados com estrias paralelas. Em ambos os 

dentes observados, eles possuem formato triangular, com ápice mais agudo que a base. A 

cintura escapular é representada por uma nadadeira peitoral parcialmente preservada.  

Ossos cranianos 

Os ossos cranianos praticamente não foram preservados em UERJ. MC 10 a não ser por 

um fragmento do frontal (?Fr, FIGURA 25).  
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O frontal foi reconhecido por um fragmento, pertencente à porção mais anterior, 

ornamentada com estrias finas e levemente onduladas. Foi aqui interpretado como frontal, pois 

o processo ascendente do pré-maxilar vai de encontro a ele, num processo de articulação.  

 

Série opercular 

A série opercular de UERJ.MC 10 é representada pelo pré-opérculo (Pop, FIGURA 25), 

opérculo (Op, FIGURA 25) e um provável interopérculo (?Iop, FIGURA 25).  

Ambos os representativos do pré-opérculo direito e esquerdo foram preservados. Ambos 

estão posicionados anteriormente ao opérculo e posteriormente ao metapterigoide e maxilares. 

Apesar de serem observados de ambos os lados, os pré-opérculos estão fragmentados na porção 

mais ventral. Além disso, ambos os ossos direito e esquerdo estão cruzados entre si, logo não é 

possível observar detalhes de canal pré-opercular.  

O opérculo é o maior osso da região opercular. É de formato quase retangular, porém a 

porção mais posterior é arredondada quando comparada à porção mais anterior. Ainda, a porção 

mais ventral do opérculo encontra-se fragmentada. Com relação à ornamentação, foi observada 

a presença de estrias finas e alongadas, dispostas longitudinalmente. Tais estrias se iniciam em 

direção antero-dorsal, e seguem até a porção mais distal do opérculo, formando uma estrutura 

parecida com um leque, marcado de forma bem delicada no osso.  

Um possível interopérculo foi observado, localizado ventralmente ao pré-opérculo. 

Devido ao modo de preservação, o interopérculo está parcialmente coberto pelo pré-opérculo. 

No entanto, é um osso relativamente grande, de formato aparentemente retangular.  

Maxila superior 

A maxila superior de UERJ.MC 10 é representada pelo pré-maxilar (?Pmx, FIGURA 

25), dois maxilares (Mx1 e Mx2, FIGURA 25) e supramaxilar (Smx, FIGURA 25).  

O pré-maxilar é representado apenas pelo seu processo ascendente, parcialmente 

preservado. O processo ascendente parecia ser alongado, estreito e alcançava a porção mais 

anterior do frontal.   

O maxilar é composto por dois ossos, sendo o primeiro mais anterior, alongado e 

ornamentado com estrias na borda oral. Ainda, foi observada no primeiro maxilar a presença 

de duas projeções, anterior e posterior, respectivamente. A projeção anterior do primeiro 

maxilar é mais curta e grossa, em relação à projeção da porção mais posterior que, por sua vez, 

é alongada e fina. Além disso, a projeção mais anterior atua na articulação com o pré-maxilar, 

enquanto que a projeção mais posterior atua na articulação com o segundo maxilar.  
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Figura 25 - Desenho de Enchodontoidea indet. Exemplar UERJ.MC 10 

 

Fonte: A autora, 2020. 

 

O segundo maxilar é um osso pequeno em relação ao primeiro, retangular e parcialmente 

preservado. Ainda, ele encontra-se dorsalmente posicionado em relação à porção mais alta do 

dentário. Foram observados dentes em ambos os maxilares. A dentição do primeiro maxilar é 

composta por cerca de 12 dentes preservados, dispostos em duas fileiras. A fileira mais externa 

possui cerca de dois dentes mais robustos, alongados e afiados, enquanto que a fileira mais 

interna possui 10 dentes também afiados, porém bem menores e dispostos em fileira única. Já 

no segundo maxilar, forma observados cerca de sete dentes, de formato triangular, estreitos e 

pequenos em relação aos observados no primeiro maxilar.  

O supramaxilar é um osso único, articulado à margem dorsal de ambos, primeiro e 

segundo, maxilares. Ainda, o supramaxilar é relativamente alongado, estreito na porção mais 

anterior, a qual alcança cerca de metade do comprimento do primeiro maxilar, e torna-se mais 

alargada, conforme alcança o segundo maxilar.  

 

Maxila inferior 
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O maxilar inferior não foi totalmente preservado. No entanto, foram observados dentário 

(D, FIGURA 25), angular (Ang, FIGURA 25), articular (Art, FIGURA 25) e retro-articular 

(Rart, FIGURA 25).  

O dentário é um osso de aparência robusta, porém encontra-se fragmentado na porção 

mais anterior. Devido ao modo de preservação, não foram observados indícios de poros do 

canal sensorial mandibular. No entanto, cerca de três dentes foram parcialmente preservados na 

margem oral do dentário. Os dentes são de formato triangular, estreitos, afiados e levemente 

curvados para o lado direito, conforme também observado nos dentes da maxila superior. 

Porém, tais dentes do dentário são de tamanho intermediário; relativamente menores que os 

dentes mais anteriores do primeiro maxilar e maiores do que os demais dentes da fileira mais 

interna dos ossos representativos do maxilar. 

 O angular é um osso bem frágil, porém preservado e localizado posteriormente ao 

dentário e dorsalmente ao articular. É um osso de formato, literalmente, angular, e relativamente 

grande. Assim como no dentário, não há poros do canal sensorial mandibular visíveis no 

angular.  

O articular está localizado ventralmente ao angular, posteriormente ao dentário e 

anteriormente ao retro-articular. É um osso de dimensões semelhantes às do angular e sem 

ornamentações.  

O retro-articular encontra-se posteriormente aos demais ossos da maxila inferior 

(dentário, angular e retro-articular). É um osso estreito de formato retangular e pequeno em 

relação aos demais integrantes da maxila inferior. Ao contrário do observado no articular, há 

ornamentação no retro-articular, em forma de estrias onduladas.  

 

Suspensório mandibular 

O suspensório mandibular de UERJ. MC 10 é representado pelo endopterigoide (Enpt, 

FIGURA 25), ectopterigoide (Ecpt, FIGURA 25), hiomandibular (Hm, FIGURA 25), 

metapterigoide (Mpt, FIGURA 25), palatino (Pal, FIGURA 25) e quadrado (Q, FIGURA 25). 

O endopterigoide é aqui interpretado como um osso parcialmente preservado, 

anteriormente localizado ao metapterigoide. Aparentemente era um osso de formato irregular e 

largo, o qual não possuía dentes.  

O ectopterigoide está localizado dorsalmente ao supramaxilar. É um osso estreito e 

alongado, sem ornamentação, nem dentes. Devido ao modo de preservação, é um osso 

fragmentado em dois pedaços e levemente curvados.  
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O hiomandibular é relativamente alongado, posicionado posteriormente ao 

metapterigoide, póstero-dorsalmente ao quadrado e anteriormente ao pré-opercular. A faceta 

articular do hiomandibular é espatulada e fina, com um formato semelhante ao de um leque. 

Adicionalmente, a faceta articular apresenta ornamentação em forma de cristas finas e paralelas, 

presentes principalmente na borda dorsal. O braço vertical é alongado e estreito, porém está 

fragmentado na porção terminal. Ao contrário da faceta articular, o braço vertical não apresenta 

ornamentações. 

O metapterigoide é um relativamente grande, achatado e irregular. Está dorsalmente 

posicionado em relação ao quadrado e ectopterigoide, posteriormente localizado ao 

endopterigoide e anteriormente localizado ao hiomandibular. Não há sinais de ornamentação, 

nem de dentição no metapterigoide.  

O palatino está muito fragmentado, de modo que não é possível descrever muito 

profundamente a estrutura. No entanto, ele possui dois dentes preservados, de formato 

diferenciado aos dentes do maxilar superior. Os dentes do palatino são triangulares, afiados e 

de comprimento similar aos dentes mais anteriores do primeiro maxilar. No entanto, são mais 

robustos em comparação aos dentes do maxilar, além de apresentarem ornamentação em forma 

de estrias paralelas e bem marcadas.  

O quadrado é grande e com formato semelhante a um leque. Ainda, a porção mais 

antero-dorsal do quadrado é mais alta e direcionada longitudinalmente, enquanto que a porção 

mais pôster-dorsal é mais baixa. O côndilo da porção mais ventral do quadrado não foi 

preservado. 

 

Cintura escapular 

A cintura escapular UERJ. MC 10 é representada apenas por alguns raios da nadadeira 

peitoral e fragmentos do pós-temporal (?Ptp, FIGURA 25).  

Devido ao modo de preservação, não é possível falar muito a cerca do pós-temporal, a não ser 

que é representado por um único fragmento e impressão de osso, posicionado dorso-

posteriormente ao opérculo.  

A nadadeira peitoral é representada por cerca de sete raios parcialmente preservados. São 

raios grossos, com formato semelhando à letra “L”, onde a porção horizontal é mais alongada 

que a vertical. Não há vestígios de fulcra ou ramificação dos raios.   

 

3.5.2. Clupeiformes 
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Clupeiformes foi proposto por Bleeker (1859), para designar peixes conhecidos como 

sardinhas e afins. A ordem é conhecida pelas seguintes sinapomorfias: presença de bula proótica 

(formada por uma conexão otofísica entre a bexiga natatória e o ouvido interno, envolvendo 

um par de extensões anteriores da bexiga natatória, que entra no crânio através exoccipital, para 

conectar o utrículo do ouvido interno); a base do segundo hipiural fusionado ao segundo centro 

ural; um ou mais escudos abdominais (incluindo escudos pélvicos), cada um único elemento 

que atravessa a linha média; desenvolvimento de escudos dorsais com uma quilha mediana 

(WILEY e JOHNSON, 2010; ARRATIA, 2018). 

Segundo Arratia (2018), os clupeiformes são representados por cerca de 400 espécies 

atuais, dispostas em 90 gêneros e cinco famílias. Com relação aos representantes fósseis, o 

grupo é encontrado desde o Eocretáceo, em bacias sedimentares da Europa, Ásia e Américas 

do Sul e do Norte (FIGUEIREDO, 2009; VERNYGORA, MURRAY e WILSON, 2016).  

Além disso, Clupeiformes podem ser encontrados tanto em paleoambientes de água 

doce, quanto marinha e/ou salobra. De acordo com alguns pesquisadores (e.g. POYATO-

ARIZA et al., 2000; TAVERNE, 2002; CHANG e MAISEY, 2003; FOREY et al., 2003; 

MURRAY e WILSON, 2013), a assembleia mais diversa e abundante de fósseis do grupo seria 

encontrada no intervalo Aptiano/Albiano do Brasil e Cretáceo Superior do Mediterrâneo.  

A assembleia de Clupeiformes na Unidade São Miguel dos Campos é representada por 

Cynoclupea nelsoni, Falconichthys santerezae nom. nud. e Pseudoellima gallae. 

 

 

Clupeomorpha Greenwood e colaboradores, 1966 (sensu WILEY e JOHNSON, 2010) 

 

Clupeiformes Goodrich 1909 (sensu GRANDE, 1985) 

 

Cynoclupea Malabarba e Di Dario (2017) 

 

Cynoclupea nelsoni Malabarba e Di Dario (2017) 

 

Holótipo: MCP 3447-PV, exemplar parcialmente completo, contendo cabeça, nadadeira 

peitoral e vértebras anteriores (FIGURA 26).  

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 

Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia de 

Sergipe-Alagoas (CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 
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Figura 26 - Cynoclupea nelsoni, Holótipo MCP 3447-PV 

 

Fonte: A autora, 2018. 

 

Diagnose emendada  

Indivíduo de porte médio; região do focinho relativamente alongada; ossos dérmicos 

ornamentados com estrias; dentição conspícua nos maxilares superior e inferior; dentes cônicos 

e de tamanhos variados no dentário; suspensório mandibular ligeiramente inclinado para frente; 

quadrado e com quatro estrias longitudinais; centro vertebral mais largo que longo; escamas 

cicloides; escudos abdominais com quilha ventral; escudos dorsais com quilha, sem 

ornamentação simplético alinhados; crescimento laminar na margem dorsal do quadrado; 

presença de dois pós-cleitros de formato laminar; nadadeira peitoral com 18 raios; vértebras 

anteriores ornamentadas.  

 

Descrição anatômica 

 

Forma geral do corpo - Exemplar parcialmente preservado em parte e contraparte, as quais 

consistem em parte da cabeça, 11 vértebras anteriores e nadadeira peitoral. A cabeça é 
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relativamente grande, sem ornamentação nos ossos dérmicos e preservada em vista lateral. 

Além disso, a cabeça é mais comprida que larga, com focinho alongado, dando um aspecto de 

cabeça triangular. O exemplar analisado mede cerca de 47 mm, porém, de acordo com a relação 

comprimento x largura da cabeça, o comprimento padrão poderia ser estimado em até 240 mm 

(sensu MALABARBA e DI DARIO, 2017). Foi observada dentição no dentário, pré-maxilar, 

maxilar e palatino. Os dentes dos maxilares são cônicos, de formato variado, sendo a diferença 

de tamanhos mais notável no dentário. O indivíduo apresenta escamas do tipo cicloides, 

preservadas acima das costelas. Escudos abdominais e dorsais foram preservados. Ambos 

possuem quilha, porém, os escudos dorsais não são ornamentados. As vértebras possuem 

ornamentação em forma de estrias longitudinais. São estrias bem ossificadas e presentes em 

todas as escamas preservadas, num total de quatro estrias por vértebra.   

 

Ossos cranianos 

O crânio foi parcialmente preservado em Cynoclupea nelsoni. Ele é observado em vista 

lateral e apresenta um formato triangular (FIGURA 27). No exemplar analisado, os ossos 

cranianos são representados apenas por parte do teto craniano: nasal; frontal; epioccipital; 

mesetmoide; parietal; pterótico e supraoccipital. Em adição, também são observáveis ossos do 

basicrânio: basioccipital; exoccipital; paraesfenoide; pro-ótico e vômer.  

O nasal é representado por um osso pequeno e tubular, localizado na porção anterolateral 

do frontal.  

Em nenhum dos exemplares os frontais foram totalmente preservados. No entanto, 

ambos, direito e esquerdo, foram observados na contraparte de MCP 3447-PV. Observa-se, 

ainda, ornamentação em forma de estrias finas, ao longo do comprimento preservado. O frontal 

esquerdo encontra-se melhor preservado, o qual encontra com o esfenótico ventralmente. Tal 

conecção entre a porção mais posterior e o esfenótico delimitam a fossa dilatadora (sensu 

MALABARBA e DIDARIO, 2017).   

Em adição, o canal sensorial supraorbital atravessa o frontal por um sulco, no que 

aparentemente é a porção mais central do osso. Ele foi observado apenas na porção mais 

anterior do frontal, devido ao modo de preservação. Assim, não é possível afirmar se o mesmo 

seguia até o parietal.   

Posteriormente aos frontais, encontra-se o parietal. É um osso relativamente grande e 

de formato retangular. Apesar de ter sido encontrado posteriormente ao frontal, o parietal está 

fora de sua posição original. Em adição, na porção posterior do parietal, existem duas projeções 

curtas e horizontais, o que confere um formato de “C”.  
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O epioccipital se articula com o exoccipital e o pterótico dentro da fossa pré-epiótica 

(sensu MALABARBA e DI DARIO, 2017). Em MCP 3447-PV o epioccipital apresenta uma 

estrutura relativamente alongada ventralmente, cuja extremidade posterior é dividida em duas 

partes.  

O exoccipital está fragmentado e deslocado. É um osso de formato irregular e alongado. 

Adicionalmente, a porção mais anterior do osso é mais larga do que a porção posterior do osso. 

Sua região basal é de aparência mais arredondada e apresenta duas aberturas: anterior e 

posterior. A abertura anterior se assemelha a um funil, enquanto que a abertura posterior 

aparentemente abriga os foramens das passagens de dois nervos: o glossofaríngeo e o nervo 

vago. Além, disso, o exoccipital se conecta com o pró-ótico, formando a fenestra auditiva. 

Dorsalmente à fenestra auditiva, encontra-se o osso intercalar. O intercalar é relativamente 

pequeno e possui formato irregular. Ele está localizado entre o exoccipital e o pró-ótico. 

O supraoccipital também se encontra fragmentado. No entanto, aparenta ser um osso 

grande, localizado posteriormente ao parietal e anteriormente aos epioccipital e exoccipital.   

Devido o modo de preservação, não foi observado foramen temporal em MCP 3447-

PV. Malabarba e Di Dario (2017) apontaram que vestígios do foramem temporal teriam sido 

observados, caso considerados vestígios em forma de depressão suave, na margem ventral do 

parietal, anterior ao epioccipital.  

De forma geral, o basioccipital aparenta ter um formato irregular e alongado, porém se 

torna mais arredondado, na região que se articula com a primeira vértebra. O basoccipital está 

localizado ventralmente aos epioccipital, exoccipital e supraoccipital. Além disso, o 

basioccipital apresenta ornamentação em forma de estrias finas na porção mais anterior e 

exposta do osso no exemplar. Essas estrias são finas e de trajeto irregular, as quais se 

assemelham às observadas na porção dorsal do hiomandibular e pró-ótico. No entanto, as estrias 

do basioccipital são mais marcantes do que as dos outros ossos citados.      

O pró-ótico é um osso relativamente grande e largo, ornamentado com estrias e sulcos 

na superfície dorsal. A bula pró-ótica é representada por uma estrutura inflada, ornamentada 

com estrias finas na porção mais dorsal. Próximo à órbita, o tronco do nervo hiomandibular 

atravessa o pró-ótico, por uma comissura fina e curva, na porção mais dorsal do osso.  

O pterótico está parcialmente preservado, tanto na parte, quanto na contraparte de MCP 

3447-PV. Porém é melhor observado no representante de contraparte. Neste mesmo 

representante da contra-parte, foi possível observar as três aberturas do recessus lateralis. Tais 

aberturas (anterior, média e posterior) são de formato irregular e dispostas entre si quase que 

no formato de um triângulo. Ainda, as aberturas do recessus lateralis estão relacionadas com 
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outros canais sensoriais cranianos. A abertura anterior se conecta com o canal infraorbital, a 

abertura medial se conecta com o canal pré-opercular e a abertura posterior se conecta com o 

canal pós-temporal (sensu MALABARBA e DI DARIO, 2017). 

O paraesfenoide edentado, fino e alongado, o qual se articula anteriormente com o 

vômer. Na região posterior, há um braço ascendente preservado, o qual se articula com o pró-

ótico. Adicionalmente, Malabarba e Di Dario (2017) observaram um forâmen para a passagem 

da artéria carótida na região posterior do paraesfenoide. No entanto, nesta tese tal estrutura não 

foi vista nos exemplares de Cynoclupea.  

O mesetmoide foi preservado em posição anatômica original, no exemplar da 

contraparte de MCP 3447-PV. Assim, encontra-se articulado posteriormente com o frontal e 

posterodorsalmente com o nasal. Além disso, o mesetmoide é um osso de tamanho mediano, 

estreito, alongado e de formato irregular.   

 

Série opercular 

A série opercular foi preservada, porém como muitos ossos de Cynoclupea, está 

deslocada e fragmentada. No entanto, foi possível identificar os representantes do pré-opérculo 

(Pop, FIGURA, 27); opérculo (Op, FIGURA 27); interopérculo e subopérculo (Sop, FIGURA 

27).   

O pré-opérculo foi observado sob a porção dorsal do hiomadibular. Ele é em formato de 

crescente, estreito e localizado anteriormente ao opérculo. O canal sensorial opercular foi 

observado através de poros, mais precisamente localizados na metade da altura do pré-opérculo. 

São cerca de oito poros, dispostos de forma regular, em fileira única, mais próximos da 

extremidade anterior do pré-opérculo.   

O opérculo é o maior osso da série opercular. Embora fragmentado, apresentava um 

formato retangular, ligeiramente côncavo na margem ventral. Encontra-se localizado 

posteriormente ao pré-opérculo, anteriormente ao cleitro e ventralmente ao subopérculo.  

O subopérculo está melhor preservado. Apresenta semelhante ao opérculo, um formato 

retangular, porém é mais baixo que o opérculo. Além disso, possui um processo ascendente 

relativamente fino e curto, de formato quase triangular.  

O interopérculo, por sua vez, é o menor osso da série opercular. De formato irregular, 

ele está localizado ventralmente ao pré-opérculo.  
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Maxila superior 

O maxilar superior foi parcialmente preservado, principalmente na contra-parte de MCP 

3447-PV. A estrutura é representada por prováveis maxilar (?Mx, FIGURA 27) e supra-maxilar 

(?Smx, FIGURA 27). O maxilar é um osso alongado e estreito, porém está fragmentado em 

ambas as partes de MCP 3447-PV. O maxilar apresenta cerca de 25 dentes preservados, 

dispostos em fileira única. Esses dentes são relativamente pequenos, da mesma altura que os 

dentes observados no pré-maxilar. No entanto, são mais robustos e arredondados, ao contrário 

dos dentes mais finos e afiados do pré-maxilar.  

O supramaxilar é interpretado aqui como um osso fragmentado em duas partes, ambas 

localizadas na região dorsal do maxilar. Os fragmentos são de formato irregular, porém de 

mesma altura. Tal fato indica que o supramaxilar poderia ser um osso mais fino que o maxilar, 

alcançando cerca de metade de seu comprimento. Há, ainda, um fragmento ósseo próximo aos 

fragmentos interpretados como supramaxilar. Tal estrutura também é de formato irregular, 

localizado acima do supramaxilar, com uma projeção arredondada na margem posterior. 

Malabarba e Di Dario (2017) afirmaram que provavelmente Cynoclupea teria um supramaxilar 

bem desenvolvido e dividido em duas estruturas.  No entanto, não há outros exemplares para 

corroborar tal hipótese. Assim, aqui consideraremos os três fragmentos como pertencentes a 

um único supramaxilar.  

 

Maxila inferior  

A maxila inferior de Cynoclupea foi parcialmente preservada. É representada apenas 

pelo dentário (D, FIGURA 27).  

O dentário é um osso alongado e largo, preservado apenas na contraparte do exemplar. 

O canal sensorial mandibular é representado por um sulco, observado próximo à porção ventral 

do dentário. O sulco é estrito e reto, o qual vai até a borda quebrada do osso. A margem oral do 

dentário apresenta dentes dispostos em fileira dupla. Os dentes são de dois formatos diferentes: 

na extremidade mais anterior foram observados dois dentes maiores grandes e de formato 

triangular; quatro dentes menores, também de formato triangular, porém mais espaçados entre 

si.    

Suspensório mandibular e arco hioide 

Os ossos palatinos são representados por ectopterigoide; endopterigoide; hiomandibular 

(Hm, FIGURA 27); quadrado (Q, FIGURA 27) e simplético (Si, FIGURA 27). 
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O quadrado está relativamente bem preservado, localizado junto ao simplético, 

anteriormente ao pré-opérculo. O quadrado apresenta forma de leque, com a porção mais 

ventral mais estreita e terminando numa estrutura arredondada, o côndilo. Adicionalmente, a 

margem anterior do quadrado apresenta um crescimento laminar (sensu MALABARBA e DI 

DARIO, 2017).  

O simplético é um osso fino e estreito, porém de mesma altura que o quadrado. Ambos 

estão localizados juntos, numa estrutura que Malabarba e Di Dario (2017) chamaram complexo 

simplético-quadrado. Essa articulação se dá por meio de um processo curto e em forma de tala, 

na margem posterior do quadrado.  

O hiomandibular está quebrado e foi preservado apena a porção mais anterior. No 

entanto, observa-se que era um osso alongado e em forma de foice. Ele está sobreposto à porção 

mais dorsal do pré-opérculo.  

Arcos branquiais 

Os arcos branquiais são representados através de vestígios do ceratobranquial e raios 

braquiostégios. 

O ceratobranquial é um osso relativamente grande, estreito e alongado, localizado 

posteriormente ao subopérculo. Apresenta ornamentação em forma de estrias finas, espaçadas 

entre si. Ainda, na porção mais anterior do ceratobranquial há duas projeções diminutas. São 

projeções em forma de triângulo, ambas direcionadas horizontalmente, sendo a projeção mais 

dorsal maior que a ventral. 

Cerca de cinco raios braquiostégios foram preservados em MCP 3447-PV. Eles são 

alongados, sendo os dois primeiros de formato mais tubular, enquanto que os demais 

apresentam largura maior. No entanto, devido ao modo de preservação, não foi possível 

observar o tamanho total dos raios braquiostégios.   

Cintura escapular e nadadeiras peitorais 

A cintura escapular, embora fragmentada, é representada por pós-temporais; cleitro (Cl, 

FIGURA 27); pós-cleitro (?Pcl, FIGURA 27); supracleitro (?Scl, FIGURA 27) e coracoide (Co, 

FIGURA 27). 

Ambos os pós-temporais (direito e esquerdo) foram preservados, porém deslocados. 

Eles apresentam formato alongado, cuja porção mais posterior é mais larga e arredondada. 

Enquanto isso, a porção mais anterior do pós-temporal é mais estreita. Indícios do canal da linha 

lateral são observados na porção mais posterior. 
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Figura 27 - Desenho de Cynoclupea nelsoni, Holótipo MCP 3447-PV 

 

Fonte: A autora, 2019. 

 

O supracleitro é representado por uma pequena parte da porção anterior. Ela tem a 

extremidade anterior mais arredondada e lisa, localizada póstero-ventralmente ao pós-temporal 

direito. Ambos os cleitros foram preservados, sobrepostos entre si. Ambos possuem formato de 

crescente, no entanto, o esquerdo aparenta ser mais curvado que o direito. Além disso, a porção 

mais póstero-ventral do cleitro é mais alargada em relação à porção mais anterior. Nenhum dos 

cleitros apresenta ornamentação. 

O pós-cleitro encontra-se fragmentado, localizado dorsalmente aos cleitros. Por ser 

fragmentado, apresenta formato irregular e tamanho diminuto.  

Os coracoides, esquerdo e direito, foram preservados. São relativamente grandes e 

possuem ornamentação na porção terminal do osso. A ornamentação é em forma de estrias, 

melhor observadas no coracoide esquerdo. O coracoide direito, por sua vez, é mais fino e tem 

um formato de “L”, o qual encaixa no coracoide esquerdo, formando um tipo de seta.   

A nadadeira peitoral direita foi preservada, a qual é formada por cerca de 17-18 raios. 

Os raios são ligeiramente curvados para cima, sendo o primeiro mais largo e robusto que os 

demais.  
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Esqueleto axial  

A coluna de Cynoclupea é representada por cerca de 11 vértebras preservadas e 

articuladas. O centro vertebral é mais largo que longo, além de apresentar ornamentação em 

forma de quatro estrias, expostas na região lateral do osso.   

Cerca de nove arcos neurais foram preservados em MCP 3447-PV. Os arcos neurais são 

alongados e fortes, porém algumas encontram-se fragmentadas. Além disso, foram observados 

também epineurais, próximos aos arcos neurais. Ao contrário dos arcos neurais, os epineurais 

são mais finos e delicados. Ainda, os arcos neurais possuem uma estrutura quase reta, voltada 

em direção à nadadeira caudal.  

As costelas pelurais são alongadas e robustas próximo à coluna vertebral. Após a metade 

do comprimento, as costelas tornam-se um tanto mais finas. Além disso, as costelas pleurais 

estão dispostas em forma quase de um “C”, na região abdominal, cujas porções mais distais 

estão voltadas em direção à cabeça. 

Os supraneurais foram preservados, num total de sete elementos. Os três primeiros são 

mais largos e de formato irregular, enquanto que os demais são mais afilados e longos. Estão 

posicionados próximos aos arcos neurais, conferindo uma estrutura complexa.    

 

Escamas e escudos 

Foram preservadas cerca de quatro escamas, reconhecidas por impressões e localizadas 

entre as primeiras costelas. Apesar de serem reconhecidas por impressões, observa-se que são 

escamas do tipo cicloide, de tamanho relativamente pequeno e delicado. 

Foram preservados alguns escudos dorsais e ventrais. Os escudos dorsais estão 

deslocados, porém próximos à porção distal da cabeça. São quatro representativos sem 

ornamentação, de formato irregular, porém largos, localizados posteriormente ao exoccipital e 

anteriormente aos pós-temporais.  

Os escudos ventrais foram preservados na região da nadadeira peitoral. Estão levemente 

deslocados e fragmentados, porém próximos do que seria a posição original. São cerca de cinco 

escudos ventrais, de formato irregular, menores que os escudos dorsais.     

 

 

Falconichthys Maffizzoni, 2000, nom.nud. 

 

Falconichthys santerezae Maffizzoni, 2000, nom.nud. 
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Holótipo: MCP3434-PV, exemplar parcialmente completo representado pela cabeça e parte da 

cintura escapular (FIGURA 28).  

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 

Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia de 

Sergipe-Alagoas (CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 

 

Figura 28 - Falconichthys santerezae nom. nud., holótipo MCP3434-PV. 

 

Fonte: Modificada de Maffizzoni, 2000. 

 

Diagnose emendada: 

Cabeça em formato elíptico, mais alta que comprida (altura equivalente a 68% do 

comprimento; maxilas superior e inferior edentadas; dentário robusto, com processo coronóide 

curto; dentário com dentes cônicos diminutos, dispostos em fileira única, na porção mais 

anterior do osso; paraesfenoide edentado; presença de bula petrótica; ramo do canal supraorbital 

escondido no frontal.  
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Descrição anatômica 

 

Forma geral do corpo – Exemplar parcialmente preservado, representado apenas pela cabeça 

e parte da cintura escapular. A cabeça mede cerca de 72,60 mm de comprimento, com formato 

elíptico. Devido ao modo de preservação, não é possível observar ornamentação nos ossos 

cranianos. Os ossos cranianos encontram-se muito fragmentados, porém a maioria está em sua 

posição anatômica original. No entanto, pouco pode-se afirmar quanto ao teto craniano. O 

dentário está fragmentado na porção posterior, porém apresenta cerca de três poros do canal 

sensorial mandibular. A série opercular é reconhecida apenas pelo pré-opérculo e opérculo. A 

nadadeira peitoral foi parcialmente preservada, sendo representada por cerca de cinco raios 

fragmentados.  

 

Ossos cranianos 

Pouco pode ser observado a partir do teto craniano, parcialmente preservado e 

representado por fragmentos do lado esquerdo. No entanto, pode-se distinguir o frontal, parietal 

e parte do pterótico.  

O frontal é um osso alongado e ocupa a maior parte do teto craniano. Está fragmentado 

na porção mais anterior, sendo reconecido apenas por uma lâmina fina, percorrendo a extensão 

do osso, até a porção mais posterior, a qual é mais larga e possui a linha de sutura, para aticular 

com o parietal. Devido ao modo de preservação, não foi possível observar a presença/ausência 

de poros do canal supraorbital. 

O parietal está localizado posteriormente ao frontal, melhor preservado em sua porção 

mais anterior. No entanto, provavelmente era um osso de formato retangular.  

Um provável pterótico foi observado na porção latero-posterior do frontal e 

ventralmente localizado em relação ao parietal. Aparentemente, é um osso relativamente largo 

e retangular.  

O paraesfenoide foi parcialmente preservado, porém encontra-se em sua posição 

anatômica original. É um osso relativamente alongado, cuja porção mais posterior é mais larga 

do que anterior. Um dos processos ascendentes foi preservado, é relativamente curto e largo.  

 

Anel circum-orbital  

O anel circum-orbital é representado apenas por um supraorbital fragmentado e dois 

prováveis infraorbirtais. O supraorbital encontra-se deslocado de sua posição anatômica 
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original, observado entre o frontal e a porção mais anterior da órbita. É um osso de formato 

irregular, relativamente largo e côncavo.  

Os prováveis infraorbitais são dois ossos quadrados, localizados ventralmente ao 

peterótico. Estão dispostos em fila, indicando que, provavelmente, haveria mais ossos da série 

no exemplar, no entanto, não podem ser contabilizados.  

 

Série opercular  

Embora muito fragmentada, foi possível observar o pér-opérculo e opérculo de F. 

santerezae nom. nud. O pré-opérculo relativamente largo, representado apenas pela porção 

mais ventral do osso. Aparentemente, era em formato de “L”, cujo braço horizontal era curto e 

mais robusto que o braço vertical. No braço vertical foi possível observar a passagem do canal 

sensorial opercular, o qual atravessa osso na porção mais central.  

O opérculo, por sua vez, também encontra-se muito fragmentado. No entanto, era um 

osso que ocupava boa parte da região opercular, provavelmente mais arredondado na porção 

mais distal. Assim como nos demais ossos cranianos, não foi possível observar ornamentações 

no opérculo.  

 

Maxila superior  

A maxila superior foi pobremente preservada, representada apenas pelo maxilar. 

Aparentemente, é um osso edentado, estreito e alongado, preservado deslocado de sua posição 

anatômica original.  

 

Maxila inferior  

Assim como a maxila superior, a maxila inferior de F. santerezae nom. nud. foi 

pobremente preservada, sendo representada apenas pelo dentário, parcialmente preservado. É 

um osso relativamente grande, que aparentemente, era bastante robusto. Sua porção mais 

anterior é mais estreita que a posterior, a qual apresenta uma relativamente alongada projeção 

na porção mais inferior, para articular com o ângulo-articular. A porção mais dorso-posterior, 

embora fragmentada, apresenta uma estrutura, a qual pode representar um processo coronoide, 

relativamente curto. Não foi possível avaliar o exemplar quando à presença/ausência de dentes 

na margem oral do dentário. No entanto, Maffizzoni (2000) afirmou sobre a presença de cerca 

de 11 dentes, de formato cônico, dispostos em fileira única, ao longo da margem oral do 

dentário. Ainda, há prováveis três poros, indicando a passagem do canal sensorial mandibular, 

na porção mais inferior do dentário.  
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Suspsensório mandibular e arco hioide  

Os ossos palatinos são representados pelo ectopterigoide, endopretigoide, 

hiomandibular, metapterigoide e um provável palatino. Com relação aos ecto e endopterigoide, 

pouco pode ser observado, por conta do tipo de preservação. No entanto, pode-se afirmar que 

ambos são ossos relativamente estreitos e alongados, posicionados dorsalmente ao dentário.  

O hiomandibular está muito fragmentado e está localizado posteriormente ao 

metapterigoide e paresfenoide. O metapterigoide, por sua vez, é um osso de formato irregular, 

localizado posteriormente ao ecto e endopterigoide.  

Um provável palatino foi observado, dorsalmente localizado em relação ao dentário, e 

anteriormente localizado ao local onde deveria estar o maxilar. É um osso de formato irregular, 

o qual contém cerca de três dente, de tamanho e formato similares ao observado no dentário. 

Os dentes estão dispostos em fileira única, observados na porção mais posterior do palatino.  

 

Cintura escapular e nadadeiras  

A cintura escapular foi parcialmente preservada, representada por cleitro, supracleitro, 

pós-cleitro e um provável coracoide. O cleitro está fragmentado na porção mais ventral. É um 

osso estreito e alongado, com disposto de maneira mais curvada, lembrando, ligeiramente, a 

letra “C”. Não foram observadas ornamentações.  

O supracleitro é um osso relativamente pequeno, deslocado de de sua posição anatômica 

original, observado posteriormente ao cleitro. Tem formato triangular e, assim como o cleitro, 

não possui indícios de ornamentação.  

Um provável pós-cleitro foi observado posteriormente ao cleitro e ventralmente ao 

supracleitro. Assim como o cleitro, provavelmente era um osso estreito e alongado, 

fragmentado na porção mais ventral e parcialmente coberto pela nadadeira peitoral.  

Ainda, um provável coracoide foi observado em F. santerezae nom. nud. É um osso 

relativamente pequeno, porém robusto, observado ventralmente ao cleitro e pós-cleitro.  

 

Pseudoellimma Figueiredo, 2009 

 

Pseudollimma gallae Figueiredo, 2009 
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Holótipo: Pz.UERJ 497, exemplar parcialmente completo e bem preservado, faltando grande 

parte da nadadeira dorsal (FIGURA 29).  

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 

Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia de 

Sergipe-Alagoas (CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 

 

Figura 29 - Pseudollimma gallae, holótipo Pz.UERJ 497. 

 

Fonte: A autora, 2018. 

 

Diagnose emendada 

Exemplares com cerca de 300 mm de comprimento padrão (CP); cabeça relativamente 

pequena, a qual ocupa cerca de três vezes e meia o comprimento padrão do corpo; teto craniano 

retilíneo, sem fontanelas na linha média; ornamentação do teto craniano presente apenas no 

frontal e parietal, em forma de estrias longitudinais; parietais separados medialmente pelo 

supraoccipital; maxilares edentados; dentário com processo coronoide relativamente curto; 

presença de ligamentos labial e lepidolepídico na porção antero-dorsal do dentário; ecto e 

endopterogoide edentados; fossas temporal e pré-occipital não muito profundas e obliteradas 

por outros ossos (*); abertura acessória no canal temporal; canal supratemporal atravessa o 
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parietal e supratemporal em um sulco transverso e profundo; presença de pit-line transverso ao 

pterótico (*); presença de escudos abdominais pré e pós-pélvicos; centro vertebral ornamentado 

com estrias longitudinais (*); centro vertebral com pré-zigapófise alongada, enquanto que as 

pós-zigapófises são reduzidas; epineurais alongados e fusionados à base do arco neural das 

vértebas abdominais; presença de epipleurais; paripural fusionado ao primeiro centro vertebral 

e separado do primeiro centro ural; presença de espinhos neurais completos a alongados no 

primeiro centro pré-ural (*); primeiro hipural articulado ao primeiro centro ural; epiurais 

alongados; primeiro e segundo centros urais reduzidos; cinco hipurais.  

(*) Autapomorfias.  

 

Descrição anatômica  

 

Forma geral do corpo – Pseudoellimma gallae é um peixe de porte médio, com cerca 

de 300mm de comprimento padrão. O exemplar está parcialmente completo e articulado. A 

cabeça é pequena em relação ao corpo, cabendo cerca de três vezes no comprimento do corpo.  

Os ossos cranianos apresentam ornamentações apenas em parte do frontal e parietal, em 

forma de estrias. Dentes não foram observados em nenhuma das maxilas (inferior e superior). 

Foram observados cerca de 13 escudos abdominais, os quais se estendem até a região da 

nadadeira anal. A coluna vertebral apresenta 34 vértebras preservadas. Elas são ornamentadas 

com estrias longitudinais e relativamente grossas.  

Por outro lado, apenas dois escudos dorsais foram observados. A nadadeira dorsal está 

disposta em forma de leque, composta por 16 raios alongados e estreitos. Por sua vez, a 

nadadeira anal é composta por 11 raios, relativamente mais curtos, similar ao observado na 

nadadeira pélvica. A nadadeira caudal é bilobada, com ambas porções superior e inferior de 

mesmo tamanho.  

 

Ossos cranianos 

O teto craniano é de formato triangular visto lateralmente. Nele, foram observados 

autoesfenótico, epioccipital, frontais, nasal, paraesfenoide, parietal, pterótico, supraoccipital e 

vômer. Nestes, ornamentação foi observada em parte dos frontais e parietais.  

O mesetimoide é uma estrutura bem ossificada e em forma de arco. Apresenta um par 

de processos curtos e cuspidados, os quais se estendem posteriormente, encontrando com a 
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porção anterior do frontal. Há, ainda, uma faceta antero-lateral, para conectar com o c^ndilo 

craniano da maxila superior.  

O nasal é curto e achatado. Está localizado lateralmente ao processo posterior do 

mesetimoide. Há vestígios da passagem do canal sensorial supraorbital no nasal, o qual passaria 

através de um tubo fino, na porção mediana do osso.  

Apenas um frontal foi observado nos exemplares. É um osso alongado e estreito em sua 

porção mais anterior, e largo em sua porção mais posterior, a qual articula com o parietal. Ainda, 

a porção posterior do frontal é ornamentada com estrias paralelas e bem marcadas. O canal 

sensorial supraorbital atravessa o frontal por um sulco raso, o qual depois se torna um tubo.  

O parietal é um osso de formato trapezoide. Assim como observado no frontal, o parietal 

também apresenta ornamentação em forma de cristas paralelas. As cristas do parietal são 

contínuas às cristas do frontal, dispostas longitudinalmente. O canal sensorial supratemporal 

atravessa o parietal por um sulco bem marcado, o qual associa-se com uma crista sem poros, 

em forma de crescente. Tal estrutura foi observada na porção póstero-dorsal do parietal. Além 

disso, o parietal se articula anteriormente com o frontal e lateralmente com o pterótico. Na 

junção do parietal com o pterótico, há a formação das fossas temporal e pré-occipital.  

Ambas as fossas temporal e pré-occipital são pequenas e rasas. A fossa temporal 

encontra-se próximo ao parietal, cuja comunicação se dá através de forâmens pequenos, por 

onde provavelmente passavam nervos faciais.  

O autoesfenótico foi melhor preservado em Pz.UERJ 497. Possui formato semelhante a 

uma pirâmide em vista lateral. Ainda, o autoesfenótico se articula antero-dorsalmente com o 

frontal, póstero-dorsalmente com o pterótico e ventralmente com o proótico.  

O pterótico é um osso grande por quase toda sua extensão. No entanto, é mais fino na 

porção posterior, se assemelhando a um espinho. A bula pterótica é desenvolvida e voltada para 

baixo. Ela ocupa uma porção pertencente ao pro-ótico, posteriormente ao autoesfenótico.  

O supraoccipital encontra-se fragmentado e deslocado em todos os exemplares. 

Apresenta um componente dérmico, marcado por estrias. Além disso, o supraoccipital 

apresenta uma excrescência na porção anterior, a qual o separa dos parietais.  

O epioccipital ocupa a porção póstero-dorsal da caixa craniana. Apresenta aspecto 

esponjoso na porção principal, enquanto que as extremidades laterais são lameladas.  

O vômer foi parcialmente preservado, obsevado apenas em Pz.UERJ 497. Ele 

aparentemente e edentado e apresenta um processo posterior afiado e estreito, em direção ao 

paraesfenoide. O paraesfenoide é um osso alongado e achatado, que passa ventralmente à órbita. 
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O processo ascendente é pouco desenvolvido e há uma quilha na porção mediana. Não foram 

observados dentes. 

Série circumorbital 

A série circumorbital de Pseudollimma gallae foi pobremente preservada. A estrutura é 

representada apenas pelos infraorbitais, observados em Pz.UERJ 498.  

Todos os infraorbitais apresentam ornamentação. Tal ornamentação é bem marcada, 

composta por estrias fnas e paralelas.  

  

Série opercular 

A série opercular foi parcialmente preservada e é composta por pré-opérculo , opérculo, 

interopérculo e subopérculo.  

O pré-opérculo é estreito e em forma de “L”. Ainda, a porção ventral do osso é 

relativamente bem convexa. O canal sensorial pré-opercular passa por dentro do osso, através 

deum tubo, pouco distante da porção anterior do pré-opérculo. Além do tubo principal, foram 

observados túbulos secundários, presentes na porção mais ventral, principalmente na região de 

encontro entre os braços dorsal e ventral. 

O opérculo é alongado e estreito, cuja largura equivale à metade do comprimento. Na 

margem anterodorsal, o opérculo apresenta uma faceta articular, a qual se articula com o 

hiomandibular. Ainda, foi observado um tipo de ornamentação, em forma de estrias finas, 

próximas à faceta articular e na margem anterodorsal.  

O interopérculo foi preservado, porém encontra-se coberto pelo pré-opérculo. Dessa 

forma, não foi possível observar muitas informações sobre a estrutura, a não ser que, 

aparentemente, era um osso triangular, alongado e estreito.  

O sub-opérculo é um osso largo, ornamentado na porçã mais anterior, com uma estria 

vertical, conforme observado anteriormente no opérculo. O sub-opérculo possui, ainda, um 

processo ascendente, na margem antero dorsal. Este processo ascendente é alongado e muito 

estreito, lembrando um espinho.  

 

Maxila superior 

A maxila superior de P. gallae é representada apenas pelo maxilar e supramaxilar.  

O maxilar é edentado e melhor observado em Pz.UERJ 499 (FIGURA 30). É um osso 

alongado e estreito, levemente arqueado. Ainda, seu comprimento corresponde a cerca de 2/3 

do comprimento total da maxila superior.  
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O supramaxilar encontra-se fragmentado, mas aparentemente era um osso de grandes 

proporções. Foi melhor observado em Pz.UERJ 499, juntamente com o maxilar e não apresenta 

ornamentações, nem sulcos.  

Maxilar inferior 

A maxila inferior é composta pelos dentário e retro-articular.  

O dentário é de formato irregular, relativamente largo e curto. Apresenta uma sínfise 

moderada, inclinada para frente. Não foram observados dentes na borda oral, porém foi 

observado um entalhe posteriormente à borda oral, anterior ao processo coronoide. Ainda, foi 

observada uma depressão lateral e rasa, a qual provavelmente estaria relacionada com o 

ligamento labial. O canal sensorial mandibular é representado por cerca de cinco poros 

preservados, próximos à porção ventral do dentário. Aparentemente, o canal sensorial 

mandibular atravessava todo o comprimento do dentário, com poros dispostos em fileira única 

os quais se conectam com o canal sensorial pré-opercular. 

O retro-articular é representado por um osso triangular, junto à porção posterior do 

ângulo-articular.  

Surpensório mandibular e arco hioide 

O suspensório mandibular é representado pelos endopterogoide, ectopterigoide, 

hiomandibular, metapterigoide, quadrado).  

O hiomandibular é um osso em forma de machado, cuja porção mais dorsal é expandida 

e estreita verticalmente. Sua porção mais ventral encontra-se parcialmente coberta pelo pré-

opérculo. A cabeça articular é única e relativamente grande, oblíqua ao autoesfenótico e 

pteórtico.  

O processo opercular foi observado na porção superior do hiomandibular, marcado pelo 

sulco do nervo opercular, relativamente profundo. Tal processo opercular é alargado, com 

forma semelhante a de um martelo, com uma porção articular convexa mais porosa. O processo 

membranoso, por sua vez, é em forma de leque e se articula com o metapterigoide.  

O nervo facial do hiomandibular passa através de um forâmen grande, na porção mais 

mediana do hiomandibular. Sua trajetória alcança um sulco vertical profundo, na porção 

posterior do processo ventral do hiomandibular. O processo ventral do hiomandicular possui 

uma crista vertical e alongada, na margem lateral, a qual permite a junção com a porção mais 

anterior do pré-opérculo com a porção ventral do hiomandibular.  

O metapterigoide é um osso alongado e semelhante a um trapézio. Apresenta um 

processo mediano, o qual cobre parte do pro-ótico e paraesfenoide. Há uma estrutura porosa na 
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superfície do metapterigoide, provavelmente indicando ossificação fina e revestimento por 

cartilagem.  

O endopterigoide é laminar, fusiforme e edentado. Por sua vez, o ectoperigoide é curto 

e curvo, lembrando um bumerangue. Assim como no endopterigoide, não há vestígios de dentes 

no ectopterigoide.  

O quadrado é triangular e relativamente robusto. A porção dorsal é reta e apresenta 

sulcos radiados e estruturas que lembram poros. O processo pôstero-ventral apresenta um 

esporão alongado e estreito.  

Foram observados alguns fragmentos de certao-hial posterior e raios braquiostégios. No 

entanto, devido ao modo de preservação, não foi possível observação de muitos detalhes a 

respeito das estruturas.  

 

 

Figura 30 - Pseudollimma gallae, parátipo Pz.UERJ 499. 

 

Fonte: A autora, 2018. 
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Cintura escapular e nadadeiras peitorais 

Apenas em Pz.UERJ 497 foram melhor observadas estruturas da cintura escapular e 

nadadeira peitoral. O pós-temporal é um osso de formato irregular. O processo antero-dorsal é 

alongado enquanto que o processo ventral tem formato de agulha. Ambos os processos se 

encontram em uma borda posteroventral arredondada e lisa, formando uma espécie de 

excrescência membranosa (sensu FIGUEIREDO, 2009).  

O supracleitro é alongado e estreito, articulado dorsalmente com o pós-temporal. O 

cleitro é em forma de L, cujo braço dorsal é mais longo que o ventral. Há uma região 

membranosa desenvolvida, na porção mais posterior do cleitro. Em adição, há duas lâminas, 

uma projetada para a frente e a outra voltada para o coracoide.  

O coracoide é em forma de bota. A porção côncava preenche boa parte da porção ventral 

da cintura escapular. O coracoide se expande para frente, a fim de se conectar com a lâmina 

anteromedial do cleitro. Na porção posterior, há um processo alongado e estrito, semelhante a 

um espinho.  

Cerca de quatro escudos abdominais pequenos foram observados, próximos ao 

coracoide. Eles foram melhor observados em Pz.UERJ 497. A escápula encontra-se 

parcialmente coberta pela nadadeira peitoral.  

Dois pós-cleitros foram observados. O pós-cleitro mais dorsal é mais espatulado, 

enquanto que o mais ventral é alongado e estreito.  

A nadadeira peitoral é composta por cerca de 12 raios. Os raios são estreitos e alongados, 

dispostos longitudinalmente.  

 

Cintura pélvica e nadadeiras 

A cintura pélvica encontra-se totalmente coberta pelos escudos abdominais. Por sua vez, 

a nadadeira pélvica é composta por cerca de sete raios alongados e estreitos.  

 

Nadadeiras medianas e coluna vertebral 

A nadadeira dorsal é alta e composta por 16 raios. Os raios estão sustentados por 16 

pterigióforos mais estreitos que os raios da nadadeira dorsal; cada um correspondente a cerca 

de metade do comprimento dos espinhos neurais abdominais. Cerca de 11 pterigióforos 

estreitos sustentam a nadadeira anal, a qual é composta por dois raios não ramificados, 

associados com 13 raios ramificados.  
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O número total de vértebras é desconhecido, devido aos ossos da cintura escapular. No 

entanto, foram observadas cerca de 34 vértebras, 15 delas representantes da região caudal. Cada 

vértebra possui um centro aproximadamente cilíndrico. As vértebras são ornamentadas com 

estrias paralelas, separadas por sulcos profundos.  

Os arcos neurais são fusionados a cada centro vertebral correspondente, ao longo de 

toda a extensão da coluna. Os espinhos neurais são bipartidos na região abdominal e fusionados, 

conforme se aproximam da região caudal. Os centros vertebrais mudam de tamanho, de acordo 

com a posição da coluna; são mais largos que longos na região abdominal, enquanto que na 

região caudal são tão compridos quanto largos.  

As pré-zigapófises tem formato de asa, as quais são bem desenvolvidas em relação às 

pós-zigapófises. Cada costela pleural é articulada com a superfície póstero-dorsal da parapófise. 

Ela cresce gradualmente, alo longo da região caudal. As costelas pleurais são alongadas, 

arqueadas e arredondadas, as quais alcançam a margem anterior do ápice do processo lateral do 

escudo ventral. As parapófises são co-ossificadas, na porção anteroventral do centro vertebral.  

Ainda, foram observados ossos epineurais intermusculares. Eles são relativamente 

finos, alongados e arqueados. Os epineurais estão fusionados à base dos arcos neurais da região 

abdominal. Os supreneurais são representados por nove elementos, estreitos e alongados. O 

primeiro supraneural é menor que os demais elementos e encontra-se inclinado para frente, 

enquanto que os demais são mais estreitos e mais alongados.  

A região epineural é coberta por elementos, que foram aqui dinteificados como 

empimerais intermusculares. A região é, ainda, coberta por cerca de cinco vértebras abdominais 

e três vértebras caudais. Os ossos intermusculares epipelurais, por sua vez, são relativamente 

curtos e foram observados próximo às parapófises das últimas vértebras abdominais e aos 

espinhos neurais das três vértbras caudais mais anteriores.  

 

Nadadeira caudal 

A nadadeira caudal de Pseudoellimma gallae é do tipo homocerca, cujas porções 

superior e inferior são do mesmo tamanho. Há, ainda, quatro vértebras pré-urais e dois centros 

urais, associados ao suporte da nadadeira caudal.  

Cada centro pré-ural tem a forma semelhante a um vidro de relógio. Em adição, ambos 

os centros neural e hemal são co-ossificados para o centro.  

Os espinhos neurais das vértebras pré-urais são mais estreitos e mais alongados do que 

os espinhos hemais das vértebras mais posteriores. As vértebras apresentam o mesmo tamanho 



165 

 

 

observado nas demais ao longo da coluna vertebral, a não ser pelos primeiro e segundo centros 

urais, os quais são menores que os demais.  

Os centros urais das vértebras caudais são lisos, sendo o primeiro mais alongado e de 

formato cilíndrico, enquanto que o segundo apresenta o formato mais cônico. O primeiro centro 

pré-ural apresenta um espinho neural. O espinho é relativamente alongado e estreito, disposto 

paralelamente ao espinho neural do segundo centro pré-ural.  

Ainda, o primeiro centro ural é fusionado ao segundo hipural. Já o primeiro hipural é 

mais alongado e de formato triangular, o qual se articula com o primeiro centro ural. Além 

disso, o terceiro hipural é o maior de todos os hipurais observados, o qual apresenta um sulco 

longitudinal, observado ao longo do seu comprimento. O terceiro e quarto hipurais são de 

tamanho e formato semelhantes, enquanto que o quinto é o menor da série.  

Foram observados, ainda, cerca de três uroneurais. O primeiro é mais comprido e 

curvado, alcançando a porção dorsal do segundo centro pré-ural.  

Já o segundo uroneural é originado a partir do segundo centro ural e passa por baixo do 

primeiro uroneural. Por sua vez, o terceiro uroneural é o menor de todos os uroneurais, 

localizado sobre a porção mais distal do segundo uroneural.  

 

Escamas e escudos 

Apenas em Pz.UERJ 497 os escudos pré-dorsais foram preservados. Os escudos estão 

dispostos em sua posição anatômica original, próximos à origem da nadadeira dorsal.  

Os escudos são relativamente pequenos, de formato triangular e, aparentemente, sem 

ornamentação. Eles apresentam uma quilha, relativamente bem desenvolvida, na porção 

mediana, com um processo posterior afilado.  

Por sua vez, os escudos abdominais apresentam uma quilha relativamente robusta, a 

qual é seguida por um espinho posterior pontiagudo. Cerca de 14 escudos pélvicos estão 

dispostos em fileira única, a partira da base da cintura escapular. As escamas, por sua vez, são 

do tipo cicloide e pequenas, aparentemente bem finas.  

 

3.5.3. Ellimmichthyiformes  

A ordem Ellimmichthyiformes foi proposta por Grande (1982) e é composta por uma 

linhagem extinta de peixes (cerca de 13 gêneros e 35 espécies válidas), duplamente protegidos 

por escudos, ventrais e dorsais (BOUKHALFA, 2019; POLCK et al., 2020). Esses peixes 

possuem uma ampla distribuição, tanto geográfica, quanto temporal, registrados em 
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paleoambientes marinhos, estuarinos e dulciaquícolas (BOUKHALFA, 2019; POLCK et al., 

2020).  

No entanto, desde que foi proposta, a ordem é alvo de inúmeros debates por parte dos 

pesquisadores (e. g. CHANG e MAISEY, 2003; FIGUEIREDO e RIBEIRO, 2016, 2017; 

MARRAMÀ e CARNIVALE, 2017), para melhor compreender o grupo. No entanto, devido à 

imensa variedade de estratégias na escolha dos táxons do grupo interno, além da qualidade 

variável de preservação dos fósseis, as propostas filogenéticas para o grupo ainda são 

divergentes no que confere ao monofiletismo de Ellimmichthyiformes (BOUKHALFA, 2019). 

Segundo Grande (1982), Ellimmichthyiformes seriam caracterizados pela presença de escudos 

dorsais com expansão laminar, nadadeiras pélvicas localizadas antes da origem da nadadeira 

dorsal, escudos ventrais posicionados ao longo linha mediana ventral, dois supramaxilares, 

paraipural fusionado à coluna vertebral e escamas da linha lateral distintas das demais. No 

entanto, o próprio autor afirma que tais características não são únicas da ordem, já que são 

observadas em outros táxons.  

Segundo Polck e colaboradores (2020), em comparação com Clupeiformes, 

Ellimmichthyiformes são considerados mais primitivos, devido à ausência de algumas 

estruturas, como o recessus lateralis, por exemplo, o que poderia ajudar a diferenciar os 

membros de cada ordem.  Na Unidade São Miguel dos Campos, a ordem é representada por 

Gibsonichthys miguelcampensis nom. nud. e Ellimmichthyiformes gen. et. sp. nov.  

 

 

Ellimmichthyiformes Grande, 1982 

 

 

Gibsonichthys Mafizzoni, 2000, nom.nud. 

 

Gibsonichthys miguelcampensis Mafizzoni, 2000, nom.nud.  

 

Holótipo: MCP3415-PV (A), exemplar parcialmente preservado, faltando alguns ossos da 

porção mais anterior do crânio e nadadeira caudal (FIGURA 31). Demais exemplares: 

MCP3415-PV (B, C e D), ossos isolados. 

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 

Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia de 

Sergipe-Alagoas (CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 
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Figura 31 - Gibsonichthys miguelcampensis nom. nud., holótipo MCP3415-PV. 

 

Fonte: Stella Montelli, 2020. 

 

Diagnose sensu Figueiredo e colaboradores (em preparação): 

Peixe de porte médio definido pela seguinte combinação de caracteres: sardinha de 

corpo fusiforme e duplamente protegida por escudos dorsais e ventrais; comprimento padrão 

de cerca de 150 mm; teto craniano ornamentado por estrias delicadas; parietais se encontram 

medialmente e mostram um supratemporal arqueado do tipo bone-enclosed; fossa obliterada 

anterior ao parietal; canal sensorial supraorbital percorre intramuralmente o frontal e sai por 

uma abertura relativamente grande acima da fossa obliterada, correspondendo a um ramo para 

o parietal; hiomandibular com cabeça articular grande e contínua; supraoccipital com crista 

baixa; 38 vértebras abdominais e 11 vértebras caudais (excluindo os urais); vértebras delicadas 

e em formato de vidro de relógio; costelas pleurais longas e estreitas na extremidade da 

parapófise; epineurais livres e alongados e epipleurais; não se estendem à região caudal; 

nadadeira dorsal remota e curta; nadadeira anal localizada posteriormente e curta; escudos pré-

dorsais fracamente desenvolvidos, sendo os posteriores maiores e subretangulares; escudos 

ventrais de formato triangular com extremidade dorsal aguda e língua ventral e espinhos pouco 

desenvolvidos.  
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Descrição anatômica 

 

Forma geral do corpo – Peixe parcialmente completo, com cerca de 150 mm de comprimento 

padrão, faltando alguns ossos da porção anterior do crânio e nadadeira caudal. Corpo em 

formato fusiforme, duplamente protegido, por escudos dorsais e ventrais. Na cabeça, foram 

observados ossos representativos do maxilar inferior, séries orbital e opercular, região do palato 

e cintura escapular. Os ossos do teto craniano foram parcialmente preservados, com 

ornamentações em forma de sulcos delicados. Os parietais se encontram medialmente, 

mostrando um supratemporal do tipo bone-enclosed. Há uma fossa obliterada anterior aos 

parietais. O canal sensorial supraorbital percorre o frontal e sai por uma abertura relativamente 

grande, acima da fossa obliterada, a qual corresponde a um ramo do parietal. Foram observadas 

cerca de 38 vértebras abdominais e 11 caudais. As vértebras são delicadas e ornamentadas com 

estrias horizontais relativamente grossas. As costelas pleurais são longas e estreitas na ponta da 

parapófise. Os epineurais e epipleurais são alongados e livres, porém não se estendem à região 

caudal. As nadadeiras são relativamente curtas, com cerca de sete-oito raios preservados em 

cada. A nadadeira dorsal se origina na metade posterior da coluna vertebral. A nadadeira pélvica 

se origina entre as 24-25 vértebras. A nadadeira anal é relativamente curta. A nadadeira caudal 

não foi preservada. Os escudos pré-dorsais não são muito desenvolvidos. Os escudos pós-

dorsais, por sua vez, são maiores e de formato subretangular. Os escudos ventrais são de 

formato triangular, com extremidade mais afilada, língua ventral e espinho pouco 

desenvolvidos.  

 

Ossos cranianos 

O crânio de Gibsonichthys miguelcampensis, nom.nud. foi pobremente preservado, 

cujos ossos encontram-se fragmentados, ou observados a partir de impressões na rocha 

(FIGURA 32).  

A cabeça é de formato triangular, a qual, aparentemente, ocupa cerca de três vezes o 

comprimento padrão do corpo do peixe. Os ossos do teto craniano apresentam ornamentação 

em forma de estrias delicadas.  

O vômer é reconhecido apenas por sua impressão na rocha. Aparentemente, é um osso 

de formato alongado, o qual se articula com o paraesfenoide através de uma sutura oblíqua.  

O paraesfenoide (Psf, FIGURA 32) é um osso retilíneo, edentado, de formato alongado 

e estreito, fragmentado na porção mais posterior. No entanto, é possível observar, mesmo na 
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porção mais posterior do paraesfenoide, um processo ascendente relativamente alongado, o qual 

está localizado próximo à extremidade posteroventral da órbita. Um provável processo 

basipterigoide foi observado no holótipo, interpretado a partir de vestígios de uma estrutura na 

porção posteroventral da órbita.  

O parietal (Pa, FIGURA 32) foi preservado em todos os exemplares. É um osso grande 

e de formato retangular. Há, ainda, na porção mais posterodorsal do parietal, um tubo 

relativamente arqueado, através do qual passa o canal supratemporal comissural. O parietal 

articula anteriormente com o frontal, posteriormente com o epioccipital e posteroventralmente 

com o pterótico.  

O supraoccipital (Soc, FIGURA 32) é um osso de formato irregular, localizado 

posteriormente ao parietal e lateralmente ao epioccipital. Não há evidências de passagem do 

canal sensorial supratemporal pelo supraoccipital, porém a crista occipital é baixa e segue o 

delineamento do teto craniano.  

O epioccitpital (Ep, FIGURA 32) é um osso de formato cônico, o qual forma a borda 

posterodrosal da caixa craniana. Ele forma a parte dorsomedial da fossa pós-temporal e 

encontra-se lateralmente ao pterótico. Sua porção anterior é alongada, com uma faceta achatada 

e curta no membro superior, através do qual se conecta com o pós-temporal. Não foram 

observadas fenestras na porção do epioccipital que se conecta com o parietal, nem com o 

pterótico. Além disso, a fossa pré-occipital é ausente ou não foi preservada.  

O basioccipital é representado apenas pela porção da junção com a primeira vértebra, a 

qual foi preservada apenas no holótipo. Sua extremidade posterior tem formato semelhante a 

um vidro de relógio. A porção ventral é quase retilínea, seguindo o delineamento do 

paraesfenoide. 

 

Série orbital 

A série orbital foi preservada apenas em MCP-3415-PV (A), representada por alguns 

ossos da série infraorbital (Io, FIGURA 32). Foram observados os segundo e terceiro 

infraorbitais, além do lacrimal.  

O lacrimal é um osso em formato de trapézio e relativamente grande. Já os segundo e 

terceiro infraorbitais são de formato tubular, reduzidos ao componente neurodérmico. O canal 

sensorial infraorbital corre incluso em um tubo, próximo à própria margem dos ossos.  
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Série opercular 

Assim como a série orbital, a série opercular foi probemente preservada e observada 

apenas em MCP-3415-PV (A), por impressões na rocha. O pré-opérculo (FIGURA XX, Pop) é 

relativamente alongado e estreito, com o membro superior mais comprido que o membro 

inferior. Em adição, não foram observados poros do canal sensorial pré-opercular.  

 

Maxila superior 

A maxila superior é representada pelo maxilar (Mx, FIGURA 32) e supramaxilar (Smx, 

FIGURA 32). O maxilar é um osso alongado e estreito. Sua porção anterior não foi preservada. 

Por sua vez, a porção posterior é alongada, porém não alcança o quadrado.  

O supramaxilar é representado por dois fragmentos ósseos, localizados posteriormente 

ao maxilar. No entanto, devido ao modo de preservação, não é possível observar mais 

informações a respeito.  

Maxilar inferior 

Assim como a maxila superior, a inferior não foi totalmente preservada, sendo 

observada apenas no holótipo. Foram identificados apenas o dentário (D, FIGURA 32) e o 

ângulo-articular (?Ang-Art, FIGURA 32).  

O dentário foi parcialmente preservado e encontra-se deslocado da sua posição 

anatômica original. É um osso largo, relativamente grande e aparentemente edentado. O 

processo coronoide aparentemente é baixo e o canal sensorial madibular foi observado a partir 

de uma dilatação relativamente fina, a qual segue ao longo do dentário, na porção mais superior 

do osso.  

O ângulo-articular foi pobremente preservado, sendo identificado apenas por sua porção 

mais posterior. Porém, observa-se que seria tão robusto quanto o dentário. Foi também 

observado um processo coronoide relativamente baixo e uma fossa meckeliana rasa. Em adição, 

uma crista oblíqua na borda posterodorsal do ângulo-articular.  

Suspensório mandibular e arco hioide 

O suspensório mandibular e arco hioide foram parcialmente preservados. Dos elementos 

representantes, foram identificados o cerato-hial anterior (Chia, FIGURA 32), ectopterigoide 

(Ecpt, FIGURA 32), hiomandibular (Hm, FIGURA 32), metapterigoide (Mpt, FIGURAS 31 e 

32) e simplético. 
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O cerato-hial anterior esquerdo foi preservado apenas no holótipo, reconhecido por um 

elemento ósseo fragmentado, localizado ventralmente à porção posterior do pré-opérculo. É um 

osso de formato retangular e apresenta na porção mais dorsal uma depressão, interpretada como 

o forâmen bericiforme. Além disso, foram observados cerca de três raios braquiostégios, 

relativamente curtos e estreitos.  

 

Figura 32 - Desenho de Gibsonichthys miguelcampensis, nom. nud. Holótipo MCP-3415-

PV (A). 

 

Nota: Exemplar em vista lateral direita.  

Fonte: A autora, 2020. 

 

O ectopterigoide é um osso alongado e estreito, fragmentado em vários pedaços na 

porção mais anterior. Ainda, na porção mais distal do ectopterigoide, o osso se curva para baixo, 

conferindo um formato semelhante à letra “L”. Não foram observados dentes no ectopterigoide.  

O hiomandibular é um osso alongado e relativamente grande, localizado antioremente 

ao pré-opérculo. Apresenta formato semelhante a um leque e apresenta uma cabeça articular 
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expandida e bem ossificada. No entanto, a porção que articula com o autoesfenótico é ainda 

mais ossificada e arredondada. O processo opercular é curto e, devido ao modo de preservação, 

não foi possível observar o processo ventral do hiomandibular.  

O metapterigoide é um osso de formato quadrangular e relativamente grande. Em 

adição, foi observado um processo rudimentar no metapterigoide, posicionado quase 

horizontalmente, interpretado como um provável metapiterygoideus lateralis.  

O quadrado foi pobremente preservado, observado apenas no holótipo. No entanto, foi 

possível observar que o quadrado possui formato triangular e é relativamente grande.  

O simplético é relativamente pequeno, localizado anteriormente ao pré-opérculo e 

posteriormente ao metapterigoide e quadrado. No entanto, apesar de ter sido identificado, pouco 

se pode apontar sobre o elemento.  

 

Cintura escapular e nadadeiras peitorais 

A cintura escapular de Gibsonichthys miguelcampensis nom. nud. foi preservada apenas 

no holótipo. Ela é composta por pós-temporal (Ptp, FIGURA 32), supracleitro (Scl, FIGURA 

32), cleitro (Cl, FIGURA 32) e pós-cleitro (Pcl, FIGURA 32).  

O pós-temporal é um osso de formato alongado e relativamente estreito. Está localizado 

posteriormente ao epioccipital e anteriormente ao supracleitro.  

O supracleitro encontra-se ventralmente ao pós-temporal. É um osso de formato 

irregular e relativamente grande. Não foi observada faceta de articulação com o pós-temporal.  

O cleitro é um osso relativamente grande, alongado e em formato de “L”. Está localizado 

anteriormente aos pós-cleitros e posteriormente ao opérculo. 

Foram observados dois pós-cleitros. O elemento mais anterior é alongado e estreito, 

porém é parcialmente coberto na porção ventral, pelos raios da nadadeira peitoral. Por sua vez, 

o pós-cleitro mais distal é também alongado e estreito, porém apresenta um processo ventral 

afilado.  

Ambas as nadadeiras peitorais foram preservadas. Cada nadadeira apresenta 12 raios, 

relativamente curtos e estreitos.  

 

Coluna vertebral e nadadeiras medianas 

A coluna vertebral é representada por cerca de 38 vértebras abdominais e 11 centros 

caudais (excluindo os urais). As vértebras são em formato semelhante a vidro de relógio e, em 

algumas vértebras, foi possível observar ornamentação em forma de estrias, dispostas em 
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direção horizontal. As estrias são relativamente grossas e se estendem ao longo do comprimento 

das vértebras.  

Na porção ventral do corpo de MCP-3415-PV (A), foram observadas cerca de 23 

costelas pleurais. Elas são finas e alongadas, posicionadas de forma côncava, sem quilha. As 

costelas articulam com a extremidade da parapófise e alcançam a margem ventral do corpo.  

Cerca de 11 supraneurais foram observados. Eles são alongados e tem formato quase 

sigmoide. Estão mais presentes posteriormente à cintura escapular, provavelmente associada à 

base dos escudos pré-dorsais.  

Os epineurais são estreitos e alongados, porém de comprimento variado, conforme 

observado da primeira vértebra até a 34ª vértebra, localizada ao nível da nadadeira dorsal. Os 

epineurais são elementos únicos e estão dispostos de forma paralela na coluna vertebral, porém 

não alcançam a região caudal.  

 

Nadadeira ímpares  

Das nadadeiras ímpares, apenas a dorsal foi preservada. Ela está localizada após a 

porção mediana do corpo do peixe, em direção à nadadeira pélvica. É composta por cerca de 

14 raios estreitos, sendo os quatro primeiros mais curtos e os demais mais alongados.  

No entanto, não foi possível observar segmentos, nem ramificação distal. Além disso, 

foram observados cerca de seis pterigióforos, relativamente alongados. O primeiro é associado 

a quatro raios e um principal completa o raio da nadadeira.  

 

Escudos 

Foram preservados tanto escudos pré-dorsais quanto ventrais. Cerca de três escudos pré-

dorsais foram observados. Eles são relativamente pequenos e delicados, de formato retangular.  

Com relação aos escudos ventrais, estes são num total de seis elementos relativamente 

grandes. Apresentam formato quadrangular e não possuem ornamentação.  

 

 

Ellimmichthyiformes gen. et sp. nov. 

 

Holótipo: Pz.UERJ 580, exemplar parcialmente preservado, representado por uma parte do 

crânio, visível em 3-D (FIGURA 33).  

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 
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Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia de 

Sergipe-Alagoas (CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 

 

Figura 33 - Ellimmichthyiformes gen. et sp. nov, Holótipo Pz.UERJ 580 

 
Fonte: A autora, 2020.  

 

Diagnose (FIGUEIREDO et al., submetido) 

Ellimmichthyiformes com estrias relativamente finas e dispostas paralelamente no 

frontal e parietal; parietais se encontram medialmente e apresentam canal sensorial supraorbital 

do tipo bone-enclosed; fossa bliterada anterior ao parietal; canal sensorial supraorbital percorre 

o frontão intramuralmente, o qual sai por uma abertura acima da fossa do parietal; canasl 

senorial ótico passando pelo pretórico em um caminho tubular estreito; ausência de fossa pré-

epioccipital; supraoccipital com crista baixa; hiomandibular com cabeça relativamente grande 

e com articulação contínua. 

 

Descrição anatômica  

 

Forma geral do corpo - Ellimmichthyiformes gen. et sp. nov é representado por um único 

exemplar, reconhecido apenas por partes dos ossos cranianos e de suspensório mandibular. É 

um exemplar relativamente pequeno, que alcança cerca de 50 mm, cujos ossos apresentam 

ornamentação em forma de estrias delicadas na porção posterior.  
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Ossos cranianos  

Pz.UERJ 580 é representado por fragmentos do teto craniano. O frontal é representado 

tanto pelo elemento direito quanto esquerdo, preservados apenas na porção mais posterior. São 

ossos de formato relativamente largo, separados por uma sutura retilínea.  

Na porção mais posterior, os frontais apresentam ornamentação em formato de estrias 

finas, paralelas e delicadas, as quais continuam até o parietal. O canal sensorial supraorbital 

percorre o frontal por dentro e sai através de uma abertura, localizada próxima à posição do 

autoesfénotico.  

O parietal é um osso de formato quadrangular, também ornamentado e localizado 

posteriormente ao frontal. O parietal é, ainda, ligeiramente arqueado na porção mais posterior, 

a fim de guardar a passagem do tubo representante do canal sensorial supratemporal.  

Não foram observados vestígios da fenestra temporal, a qual, aparentemente, é ausente 

em Pz.UERJ 580. No entanto, há um sulco no parietal, provavelmente indicando uma pit line, 

na porção mais anterior, a qual também alcança a abertura do canal sensorial supraorbital no 

frontal.  

O autoesfenótico é um osso triangular, látero-ventralmente ao frontal e está 

parcialmente coberto pela cabeça do hiomandibular. Por sua vez, o petrótico tem forma 

trapezoidal e articula-se póstero-ventralmente com o frontal e dorsalmente ao parietal. O canal 

sensorial ótico é marcado por poros ao longo da porção mais dorsal do pterótico.  

O supraoccipital está localizado por trás do parietal e se articula lateralmente ao 

epioccipital. A crista occipital é relativamente baixa e segue a delimitação do teto craniano.  

O epioccipital tem formato de cone, com uma porção anterior mais alongada e uma 

faceta mais achatada e curta, em direção pós-temporal. A fossa pré-occipital, por sua vez, 

aparentemente, é ausente em Pz.UERJ 580. O basioccipital é representado por apenas uma 

pequena porção, articulada com uma possível primeira vértebra.  

O etimoide lateral é representado por um escudo fino, associado a um fragmento, 

interpretado como esclerótico anterior. O vômer é, aparentemente, edentado e alongado. 

Articula-se com o paraesfenoide através de sutura oblíqua, na mesma altura que o etimoide 

lateral. O paraesfenoide é também edentado e alargado. Foi observado um processo ascendente 

curto na porção mais posterior.  
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Série opercular  

A série opercular de Pz.UERJ 580 é representada apenas por um fragmento do pré-

opérculo. O elemento é alongado e estreito, cujo membro vertical apresenta poros do canal 

sensorial pré-opercular, próximo à margem anterior do osso.  

 

Suspensório mandibular e arco hioide  

Muito pouco foi preservado do suspensório mandibular de Pz.UERJ 580. Da região, 

puderam ser interpretados apenas a porção mais dorsal do hiomandibular e metapterigoide.  

O hiomandibular é relativamente largo e em forma de leque. Está localizado em sua 

posição anatômica original, ligeiramente coberto pelo metapterigoide. Está anteriormente 

relacionado ao autoesfenótico e o processo opercular é relativamente curto. O metapterigoide é 

relativamente grande e, provavelmente, tinha formato quadrado.  

 

3.5.4. Lepisosteiformes 

A ordem Lepisosteiformes foi proposta por Hay (1929) e pertence à linhagem 

Ginglymodi, uma das mais conhecidas dentre os Neopterygii (CAVIN, 2010; LÓPEZ-

ARBARELLO e WENCKER, 2016). A ordem é conhecida atualmente por dois gêneros, 

Lepisosteus e Atractosteus, encontrados em ambientes dulciaquícolas (com raras ocorrências 

em zonas costeiras), entre o sul do Canadá e Costa Rica (BRITO et al., 2016). Embora 

atualmente sua distribuição seja restrita a apenas dois gêneros, encontrados em parte do 

continente americano, o grupo teve uma distribuição ampla desde o Jurássico, sendo 

encontrados fósseis de representantes de outros gêneros de Lepisosteiformes na África, 

América, Ásia e Europa (BRITO, 2006; GRANDE, 2010; ALVARADO-ORTEGA et al., 2016; 

BRITO et al., 2016; LÓPEZ-ARABRELLO e WENCKER, 2016).  

De acordo com as propostas filogenéticas mais recentes (e.g. GRANDE, 2010; LÓPEZ-

ARBARELLO, 2012; LÓPEZ-ARBARELLO e WENCKER, 2016; SUN e NI, 2018; LÓPEZ-

ARBARELLO e SFERCO, 2018), Lepisosteiformes é representada por três famílias: 

Lepidotidae, Lepisosteidae e Obaichthyidae. Lepidotidae é a família proposta mais 

recentemente para Lepisosteiformes (LÓPEZ-ARBARELLO e WENCKER, 2016; LÓPEZ-

ARBARELLO e SFERCO, 2018), porém é composta pelos táxons mais antigos (Camerichthys, 

Isanichthys, Lepidotes e Scheenstia), os quais são encontrados tanto no Gondwana quanto na 

Europa, e datam desde o Toarciano (Eojurássico) até o Aptiano (Eocretáceo). Suas principais 

sinapomorfias são: nasais anteriormente largos e se conectando medialmente, porém 
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posteriormente separados; vômer co-ossificado; sulco profundo contendo a pit line média no 

dermopterótico e parietais (LÓPEZ-ARBARELLO e WENCKER, 2016; LÓPEZ-

ARBARELLO e SFERCO, 2018). No entanto, as duas últimas sinapomorfias são consideradas 

homoplásticas (LÓPEZ-ARBARELLO e WENCKER, 2016). 

Já Lepisosteidae (sensu GRANDE, 2010) é composta por gars modernos (Atractosteus, 

Cuneatus, Herreraichthys, Lepisosteus, Masillosteus e Oniichthys), os quais são conhecidos 

desde o Neocretáceo. Obaichthyidae (sensu GRANDE, 2010), por sua vez, é representada por 

indivíduos do Gondwana (Dentilepisosteus e Obaichthys), registrados em sedimentos do 

Aptiano ao Cenomaniano (Eo/Neocretáceo) (BRITO, 2006; ALVARADO-ORTEGA et al., 

2016; BRITO et al., 2016). Tais famílias compartilham as seguintes sinapomorfias: quadrado-

jugal largo e independente, recobrindo a parte horizontal do pré-opérculo e participando da 

ligação entre o simplético e o quadrado; ausência de interopérculo; perda de alguns ossos do 

neurocrânio, como basesfenoide, intercalares, opistóticos e supra-occippital; ausência de 

miódomo anterior e posterior; vértebra opistocélica; escama do tipo lespisosteioide; maxilar 

livre; mosaico de pós-orbitais; dentes com plicidentina; infraorbitais com dentes; braço vertical 

do pré-opérculo coberto por outros elementos operculares (BRITO, 2006).  

Entre os táxons registrados para a Formação Morro do Chaves, em especial a Unidade 

São Miguel dos Campos, Lepisosteiformes é representada pela família Lepidotidae: 

“Lepidotes” alagoensis e “Lepidotes” sp.  

 

 

Neopterygii Regan, 1923 

 

Ginglymodi Cope, 1872 (sensu LÓPEZ-ARBARELLO, 2012) 

 

Lepisosteiformes Hay, 1929 (sensu PAIVA, 2017) 

 

Lepidotes (AGASSIZ, 1832) 

 

“Lepidotes” alagoensis Gallo, 2000 

 

Holótipo: FPH 0120-V, parte e contraparte do crânio parcialmente preservado, mais parte da 

região pós-cefálica (FIGURA 34). 

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 
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Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia Sergipe-Alagoas 

(CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 

 

Figura 34 - “Lepidotes” alagoensis, Holótipo FPH 0120-V 

 

Fonte: Modificado de Gallo, 2000. 

 

Diagnose sensu Paiva (2017): 

Lepisosteiforme com apenas a porção anterior do corpo preservada; ossos do crânio 

lisos; um par de extraescapulares; suborbitais anamésticos arranjados em fileira única; pré- 

opérculo com braço vertical alongado e estreito e braço horizontal curto; canal sensorial pré- 

opercular localizado na porção central do pré-opérculo; subopérculo largo e curto, com longo 

processo anterodorsal; opérculo hipertrofiado, tão alto quanto largo; opérculo e subopérculo 

com crenulação na região onde articulam entre si; apenas uma série de poros associados ao 

canal sensorial na maxila inferior; processo coronoide moderado; dentaloesplenial e maxila 

edentados; nadadeira peitoral com fulcras; escamas com articulação peg-and-socket larga e 

processo anterior dorsal em diagonal; escamas ganoides sem ornamentação na camada de 

ganoína, com bordo posterior marcado por denteações irregulares. 

 

Descrição anatômica 
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Forma geral do corpo - “Lepidotes” alagoensis é representado por um exemplar 

parcialmente preservado, no qual são identificados ossos dérmicos e a série anterior de escamas. 

A cabeça está parcialmente completa e é formada por ossos sem ornamentação. As escamas 

anteriores são retangulares, com cobertura de ganoína contínua, porção posterior lisa e presença 

de denteações irregulares no bordo posterior. Apenas uma nadadeira peitoral foi preservada, 

com cerca de dez raios, fulcras basais e fulcras franjadas.  

 

Ossos cranianos  

O teto craniano de “L.” alagoensis não foi totalmente preservado, sendo possível 

analisar apenas parte do frontal e o dermopterótico. O parietal e os extraescapulares são 

representados apenas por impressões. Todos os ossos preservados não apresentam 

ornamentações. O frontal foi parcialmente preservado, sendo possível analisar apenas a porção 

anterior. O restante do frontal é representado por impressão na rocha, a qual indica que era 

alongado. Na porção anteromedial, na região da órbita, o frontal é mais largo que nas 

extremidades. Articula-se anteriormente com o nasal, posteriormente com o parietal e 

ventralmente com o anel circum-orbital. Alguns vestígios do canal supraorbital foram 

observados próximos à extremidade do frontal. O parietal é representado por impressão na 

rocha, de forma retangular, localizado posteriormente ao frontal e dorsalmente ao 

dermopterótico. O dermopterótico é um osso aproximadamente triangular, localizado 

dorsoposteriormente ao anel circum-orbital, ventralmente ao parietal, anteriormente à série 

opercular. A porção mais anterior do dermopterótico articulava com a porção posteroventral do 

frontal. Assim como o parietal, os extraescapulares são representados por impressões 

localizadas posteriormente ao parietal. Provavelmente eram de formato irregular e um par de 

ossos. Em “L.” alagoensis, apenas foi preservado parcialmente um nasal. O nasal é um osso 

localizado anteriormente ao frontal. Tem formato de folha (sensu GALLO, 2000) e contem 

vestígios dos poros do canal supraorbital.  

 

Anel circumorbital  

O anel circum-orbital de “L.” alagoensis foi parcialmente preservado, sendo possível 

observar supraorbitais, infraorbitais, dermoesfenótico e suborbitais. Assim como os ossos do 

teto craniano, o anel circum-orbital também não apresenta ornamentações. Os supraorbitais são 

representados por três ossos retangulares, localizados ventralmente ao frontal. O supraorbital 

mais anterior está localizado próximo ao nasal. Os infraorbitais estão na porção inferior do anel 
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circum-orbital, porém pobremente preservados. O formato dos infraorbitais é retangular e são 

pequenos, num total de cinco ossos, localizados dorsalmente ao maxilar. Alguns infraorbitais 

preservaram poros do que provavelmente seria o canal sensorial infraorbital. O 

dermoesfenótico é o único osso do anel circum-orbital melhor preservado em “L. ”alagoensis. 

O dermoesfenótico é irregular e encontra-se deslocado no holótipo, localizado dorsalmente ao 

infraorbital mais ventral na porção inferior do anel circum-orbital. Há poros do canal sensorial 

infraorbital passando também pelo dermoesfenótico. Em “L.” alagoensis foram preservados os 

suborbitais estão preservados e dispostos em fileira única, localizados posteriormente ao anel 

circum-orbital. Há, pelo menos, três ossos retangulares e de tamanhos variados.  

 

Série opercular  

A série opercular de “L.” alagoensis é representada por pré-opérculo, opérculo, 

subopérculo e interopérculo. O pré-opérculo é largo e comprido, com formato de L, cujo braço 

horizontal é mais curto que o vertical. Há poros do canal sensorial pré-opercular na extremidade 

anterior do pré- opérculo. O opérculo é um osso localizado posteriormente ao pré-opérculo, 

dorsalmente ao subopérculo e ventralmente à impressão do parietal. Em “L.” alagoensis o 

opérculo está fragmentado nas extremidades, porém aparentemente é quadrado, com uma borda 

posterior convexa. O subopérculo é retangular, localizado ventralmente ao opérculo e 

posteriormente ao pré-opérculo e interopérculo. A largura do subopérculo é correspondente à 

largura do opérculo e o processo ascendente está preservado. O processo ascendente é longo e 

estreito próximo à extremidade, o qual alcança cerca de metade da altura do opérculo. O 

interopérculo é representado por uma impressão triangular, localizada póstero-ventralmente ao 

braço inferior do pré-opérculo.  

 

Maxila superior  

Em “L.” alagoensis, a maxila superior é representada apenas pelo maxilar, único osso 

preservado. O maxilar é um osso longo, estreito e edentado. A porção mais anterior é larga se 

inicia posteriormente à órbita. A porção posterior da maxila articula com o processo coronoide 

do dentaloesplenial e o angular.  
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Maxila inferior  

No exemplar estudado, só foram preservados o dentário e o angular como representantes 

da maxila inferior. O dentário é o maior osso da maxila inferior. Foram preservados cerca de 

seis poros do canal sensorial mandibular, os quais formam uma única fileira. O processo 

coronoide é suave, formando uma moderada elevação. O dentaloesplenial aparenta ser 

edentado, pois não apresenta evidências de que dentes marginais poderiam ter existido no osso. 

Há um osso localizado dorso-posteriormente ao dentário, aqui interpretado como angular. O 

angular está localizado na direção do processo coronoide do dentário e provavelmente era um 

osso pequeno. 

 

Cintura escapular e nadadeiras peitorais  

Apenas uma nadadeira peitoral foi parcialmente preservada em “L.” alagoensis. É 

composta por, pelo menos, dez raios longos e estreitos, além de cerca de três fulcras basais 

preservadas e fulcras franjadas.  

 

Escamas  

Em “L.” alagoensis as escamas são do tipo ganoide. Foram preservadas apenas as 

escamas preservadas anteriores e de formato retangular. A camada de ganoína na porção 

posterior das escamas é contínua e sem ornamentação. O bordo posterior das escamas 

apresenta-se denteações irregulares. As escamas de “L.” alagoensis são dotadas de articulação 

do tipo peg-and-socket larga. Adicionalmente, as escamas de “L.” alagoensis apresentam 

apenas o processo anterior dorsal, direcionado diagonalmente e curto. A fórmula de Westoll 

(1944) não foi aplicada em “L.” alagoensis, pois foram preservadas apenas as escamas 

anteriores. 

 

“Lepidotes” sp. 

 

Material: UERJ.MC 13; UERJ.MC 53; MP-UFGRS 7410, exemplares parcialmente 

preservados, formados por associação de escamas da porção mediana e caudal, com vestígios 

de nadadeiras peitoral e pélvica.  

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 

Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia de 

Sergipe-Alagoas (CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 
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Descrição anatômica 

Exemplares parcialmente preservados, com tamanho variado entre 90 mm e 100 mm. 

São compostos por escamas do tipo ganoide, com articulação melhor visível apenas em 

UERJ.MC 53. Por sua vez, UERJ.MC 13 e MP-UFGRS 7410 (FIGURA 35) possuem escamas 

parcialmente presas ao sedimento, enquanto que as demais escamas são conhecidas apenas por 

impressões na rocha. As escamas apresentam bordo posterior liso, com articulação peg-and-

socket. Foi possível observar em UERJ.MC 53 e MP-UFGRS 7410 algumas escamas 

pertencentes à região de passagem do canal da linha lateral. Ainda, foram observadas 

nadadeiras em UERJ.MC 13. São raios parcialmente preservados, indicando posição da 

nadadeira peitoral e pélvica.  

 

Nadadeiras pares 

As nadadeiras pares de “Lepidotes” sp. são observadas apenas em UERJ.MC 13, 

representando parte da peitoral. A nadadeira peitoral é composta por cerca de cinco raios 

fragmentados e organizados praticamente uns sobre os outros. Os raios são estreitos e 

alongados, porém não foi possível observar detalhes de fringing fulcra ou fulcra basal.  

 

Nadadeira ímpar 

A nadadeira ímpar também foi parcialmente preservada e observada apenas em 

UERJ.MC 13. Assim como observado na nadadeira peitoral, os raios estão fragmentados e 

organizados uns sobre os outros. Foram observados três raios, sem indícios de fringing fulcra 

ou fulcra basal preservada.  

 

Escamas 

As escamas são do tipo ganoide, com a camada de ganoína contínua e sem 

ornamentações. A porção posterior das escamas em UERJ.MC 53 apresentam leves ondulações, 

não chegando a ser denteações, conforme observado em “L.” alagoensis.  

Em UERJ.MC 13 e MP-UFGRS 7410 foram observadas escamas modificadas, 

pertencentes à região de passagem do canal da linha lateral. Tais escamas são modificadas na 
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porção posterior, onde a extremidade mais póstero-dorsal é mais pontuda que o restante da 

escama, conferindo um formato similar ao de um balão.  

 

Figura 35 - Escamas de “Lepidotes” sp. Exemplar MP-UFRGS 7410. 

 

Foto: A autora, 2018. 

 

Além disso, em UERJ.MC 53 (FIGURA 36) foram melhor observados os diferentes 

formatos das escamas de “L.” sp., o que sugere que pertenciam a porções diferentes no corpo 

do peixe. Assim, escamas mais quadradas são pertencentes à porção mediana, enquanto que as 

em formato de losango e menores que as quadradas são pertencentes à região caudal.  

Com relação às articulações, foram observadas articulações anteriores e peg-and-socket, 

melhor identificadas em UERJ.MC 13 e MP-UFGRS 7410. As articulações anteriores são 

formadas por processos anteriores, sendo o processo antero-ventral menos desenvolvido que o 

processo antero-dorsal. Já a articulação peg-and-socket é bem suave e pouco desenvolvida, 

conforme observado em todas as escamas analisadas.  
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Figura 36 - Escamas de “Lepidotes” sp. Exemplar UERJ.MC 53 

 

Foto: A autora, 2019. 

 

3.5.5. Coelacanthiformes  

Coelacanthiformes é a única ordem dentro de Actinistia (sensu CLOUTIER e 

AHLERG, 1996). Adicionalmente, Actinistia é geralmente considerado grupo irmão de todos 

os outros Sarcopterygii (incluindo tetrápodes) (NELSON, 2016; DEESRI et al., 2018). Seus 

registros datam desde o Devoniano até os dias atuais, embora seja um clado que apresentou 

relativamente baixa diversidade durante toda a sua existência (DEESRI et al., 2018). Ainda de 

acordo com Deesri e colaboradores (2018), atualmente, Coelacanthiformes são conhecidos por 

apenas um gênero, com duas espécies.  

Em adição, o maior (porém moderado) pico de diversidade da ordem se deu durante o 

Eotriássico (FOREY, 1998; SCHULTZE, 2004; CAVIN et al., 2013; ROMANO et al., 2016; 

DEESRI et al., 2018). Segundo Wen e colaboradores (2013), essa taxa moderada de diversidade 

em Actinistia teria sido uma vantagem em relação à Actinopterygii, os quais tiveram uma queda 

brusca de indivíduos representativos durante a extinção do Permo-Triássico.  

De acordo com Cloutier e Ahlberg (1996), Actinistia seria conhecido pelas seguintes 

sinapomorfias: órgão rostral presente; coronoide posterior bem desenvolvido e orientado 

verticalmente; simplético articulado com articular; intercentrum não ossificado. Em adição, os 

registros do Eotriássico são geralmente associados a paleoambiente marinhos, os quais tiveram 
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uma transição para paleoambientes dulciaquícolas durante do Neotriássico (FOREY, 1998; 

DEESRI et al., 2018). 

A partir do Neotriássico, são observadas apenas duas famílias no registro fóssil de 

Actinistia: Latimeriidae e Mawsoniidae, as quais são encontradas até o Neocretáceo (FOREY, 

1998). Além disso, Latimeriidae é restrito ao Hemisfério Norte, enquanto que Mawsoniidae 

teve uma distribuição mais ampla, alcançando o Gondwana (SCHAEFFER, 1967; 

CARVALHO e MAISEY, 2008; CARVALHO et al., 2013; CAVIN et al., 2016). Tal família 

foi registrada também na Unidade São Miguel dos Campos, com Mawsonia sp.  

 

 

Sarcopterygii Romer, 1955 

 

Actinistia Cope, 1871 

 

Latimerioidei Schultze, 1993 

 

Coelachanthiformes Huxley, 1861 

 

Mawsoniidae (sensu SCHULTZE, 1993) 

 

Mawsonia Mawson e Woodward, 1907 

 

Mawsonia sp. 

 

Material: MCP-3438-PV; MCP-4763-PV; UERJ.MC 1; UERJ.MC 11 (parte e contra-parte) e 

UERJ.MC 12, exemplares parcialmente preservados, formados por alguns ossos cranianos 

articulados e associação de costelas e coluna vertebral (FIGURA 37).  

Localidade: São Miguel dos Campos, Alagoas. 

Estratigrafia: Formação Morro do Chaves, Cretáceo Inferior (Barremiano) da Bacia de 

Sergipe-Alagoas (CAMPOS NETO, LIMA e CRUZ, 2007). 
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Figura 37 - Mawsonia sp., holótipo UERJ.MC 1. 

 

Fonte: Modificado de Gallo e colaboradores, 2010. 

 

Diagnose sensu Carvalho (2002): 

Teto craniano com ossos robustos, ornamentados com cristas e rugosidades bem 

marcadas; escudo parieto-nasal com comprimento equivalente a duas vezes a largura dele 

mesmo; escudo parieto-nasal ocupando cerca de uma vez e meia o comprimento do escudo pós-

parietal; dois pares de parietais alongados; dois extraescapulares fazem parte do escudo pós-

parietal; escudo pós-parietal mais largo do que o escudo parieto-nasal; basisfenóide robusto 

com processos antóticos proeminentes e paralelos; lácrimo-jugal alongado e estreito, com 

terminação anterior voltada para cima e canal infraorbital passando na borda ventral; 

dermosfenótico com projeção anterior comprida e estreita; opérculo triangular, ornamentado 

com cristas radiais e delicadas; palato com margem anterior do pterigóide muito baixa, 

inclinando-se obliquamente para frente; autopalatino pequeno; Coronoide posterior bem 

desenvolvido, com margem posterior larga; dentário com grande extensão posterior e canais 
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sensoriais abertos para a superfície através de poros pequenos; presença de grandes poros no 

angular; canais sensoriais do teto craniano e da face mascarados pela ornamentação; ausência 

de poros do canal sensorial no escudo parieto-nasal. 

Descrição anatômica  

Mawsonia sp. é representado nesta tese pela placa gular, elementos isolados da maxila 

inferior (observados em UERJ.MC 1 e UERJ.MC 12), suspensório mandibular (observados em 

UERJ.MC 1) e raios da nadadeira caudal (observados em MCP-3438-PV e UERJ.MC 11).  

Aparentemente são ossos de indivíduos de médio a grande porte, podendo ser os maiores 

peixes da Formação Morro do Chaves até o momento. Foi observada ornamentação no angular 

e na placa gular. A ornamentação é em forma de cristas, de espessuras diversas, dispostas de 

forma oblíqua entre si.  

O esqueleto axial de Mawsonia sp. é representado por pela nadadeira caudal, 

parcialmente preservada. No entanto, é possível observar detalhes de ornamentação nos raios 

da nadadeira, bem como estimar a quantidade de raios presentes na região da cauda.  

 

Placa gular 

Em UERJ.MC 1 foi observada uma placa gular (PG), pertencente ao lado direito. A 

placa gular é um osso alongado, achatado e possui formato irregular. Além disso, a porção mais 

anterior da placa gular é mais larga que a porção posterior. Foi observada ornamentação em 

forma de cristas, dispostas de forma oblíqua. Essas cristas são bem marcadas, formando sulcos 

entre si em todo o osso.  

Foi também observada uma provável placa gular esquerda. Ela é representada por um 

osso encontrado acima do pré-articular, de formato irregular e parcialmente preservado. Foi 

também observada ornamentação em forma de cristas bem marcadas na provável placa gular 

esquerda. 

 

Maxila inferior 

A maxila inferior de Mawsonia sp. é representada por: angular; articular; coronoide; 

dentário; esplenial; ossos mentomeckelianos; pré-articular e retro-articular.  

O dentário do lado direito foi preservado, porém encontra-se abaixo da placa gular 

direita. Assim, não é possível obter muitas informações sobre o osso ou dentes. Já o angular é 

um osso alongado e mais largo na porção mediana que nas extremidades.  
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Assim como a placa gular, o angular apresenta ornamentações em formato de cristas 

oblíquas. No entanto, tais cristas são mais delicadas do que as observadas na placa gular. O 

canal sensorial mandibular atravessa o angular quase na porção ventral, através de um sulco. 

Ainda, o sulco do canal sensorial mandibular alcança a extremidade posterior do osso.  

O pré-articular está localizado anteriormente ao angular e dentário, parcialmente 

sobreposto à placa gular e aos ossos mentomeckelianos em UERJ.MC 1. Há um outro provável 

pré-articular parcialmente fragmentado em UERJ.MC 12. É um osso alongado e estreito, com 

ornamentação em forma de cristas, conforme observado no angular e na placa gular.  

O articular é representado por um osso fragmentado, localizado na margem dorsal do 

angular. É representado por dois elementos relativamente pequenos e estreitos, posicionados 

próximo à margem anterior do retro-articular.  

O retro-articular encontra-se na porção mais posterior do angular. De acordo com Gallo, 

Carvalho e Santos (2010), o retro-articular e o articular participam de uma articulação dupla na 

maxila inferior, a qual recebe os côndilos do quadrado.  

Os ossos mentomeckelianos são ossos relativamente pequenos e de origem endocondral, 

formados na extremidade mais anterior da cartilagem de Meckel. Em UERJ.MC 1 foram 

observados ambos ossos mentomeckelianos esquerdo e direito. Apesar de estarem deslocados, 

foi possível observar que são elementos relativamente pequenos, de formato quase retangular, 

porém com margens onduladas. Além disso, na porção mais dorsal dos ossos meckelianos foi 

observada uma região mais inflada em relação ao restante dos ossos, interpretada como uma 

sínfise. Ainda, devido ao modo de preservação, estão posicionados ligeiamente acima do 

dentário e do coronoide.  

O esplenial é um osso dérmco, que contém canais sensoriais, mais comumente 

encontrado em peixes ósseos mais primitivos. No exemplar UERJ.MC 1, o esplenial encontra-

se deslocado, localizado anteriormente ao coronoide, ossos mentomeckelianos e dentário. O 

esplenial é um osso relativamente estreito, cuja porção ventral é mais larga que a dorsal. Ainda, 

apresenta quatro poros do canal sensorial mandibular, dispostos em fileira única, conforme 

observado no angular.  

Mawsonia sp. apresenta três coronoides, deslocados de sua posição anatômica, assim 

como os demais ossos da maxila inferior. Os coronoides são alongados e estreitos; dois mais 

anteriormente, próximos ao dentário e esplenial, enquanto que o coronoide principal está perto 

do quadrado.  

Todos eles, apesar de aparentemente serem longos, estão parcialmente cobertos por 

outros ossos. Porém, foi possível observar a presença de dentes diminutos, dispostos juntos, em 
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uma espécie de elevação do coronoide. Ainda, o coronoide principal apresenta uma faceta 

articular, a qual articula com o processo dorsal do angular.  

 

Suspensório mandibular 

O suspensório mandibular é aqui representado por: metapterigoide; pterigoide e 

quadrado.  

O pterigoide é um osso de origem dérmica, formado no centro da região cartilaginosa 

do palatoquadrado, entre o palatino e o quadrado. O pterigoide é o maior osso do 

palatoquadrado, preservado em UERJ.MC 1. Apresenta formato irregular, cuja porção esquerda 

(margem oral) é mais alongada que a direita. Encontra-se ventralmente localizado em relação 

ao metapterigoide e quadrado. Adicionalmente, dentes foram observados na margem oral do 

pterigoide. São cerca de oito dentes relativamente pequenos, dispostos em fileira única.  

O metapterigoide é um osso triangular, localizado acima do pterigoide. Está 

parcialmente preservado, faltando parte da porção posterior do osso. Não foram observados 

dentes no metapterigoide, porém apresenta uma região de articulação dorsal sinuosa.  

O quadrado é o menor dos ossos preservados do suspensório mandibular. Está 

localizado na porção mais ventral do petrigoide, ligeiramente inclinado. Foram observados dois 

côndilos assimétricos, sendo o mais interno maior que o mais externo. Tais côndilos atuam na 

articulação com a maxila inferior. Segundo Gallo, Carvalho e Santos (2010), a presença de 

côndilo duplo no quadrado indica uma condição comum entre celacantos, o que permite um 

ajuste perfeito com a maxila inferior.  

 

Nadadeira anal 

Apenas em MCP-3438-PV (FIGURA 38) foram observados raios que pertencem, 

provavelmente, à nadadeira anal. Encontram-se relativamente próximos da nadadeira caudal, 

porém são agrupados em orientação diferente, de forma que fazem parte de outra nadadeira. A 

nadadeira anal é composta por cerca de 22 raios, parcialmente preservados, porém 

aparentemente eram robustos. Muitos dos raios foram preservados de maneira a observar a 

ornamentação interna, composta de linhas verticais, finas e delicadas, as quais estão dispostas 

em distância similar ao longo dos raios.  
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Figura 38 - Nadadeira caudal de Mawsonia sp., holótipo MCP-3438-PV. 

 

Fonte: A autora, 2018. 

 

Nadadeira caudal 

A nadadeira caudal de Mawsonia sp. foi preservada parcialmente, conforme observado 

em MCP-3438-PV e UERJ.MC 11 (parte e contraparte). Em ambos os exemplares, foram 

observados raios tanto do lobo dorsal, quanto ventral da nadadeira caudal. No entanto, apenas 

em MCP-3438-PV, há prováveis raios do logo suplementar, o qual fica entre os lobos dorsal e 

ventral.  

Por conta do modo de preservação, não foi possível estimar o número total de raios 

pertencentes à nadadeira caudal. No entanto, em UERJ.MC 11 foram contados cerca de 22 raios 

no lobo dorsal e nove raios no logo ventral da contraparte. Já em MCP-3438-PV, foram 

observados oito raios no lobo dorsal, mais 13 raios no lobo ventral. Ainda, dois fragmentos de 

raios de nadadeira estão posicionados onde seria o lobo suplementar.  

Em todos os exemplares, os raios da nadadeira caudal são alongados e relativamente 

robustos. Por estarem fragmentados em muitas partes, não foi possível descrever as porções 

iniciais e finais dos raios. No entanto, observou-se em todos os exemplares analisados a 

presença de ornamentações nas porções internas preservadas dos raios. Essa ornamentação é 
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em forma de linhas verticais, as quais formam quadrados de mesmo tamanho, ao longo do raio. 

Além disso, em MCP-3438-PV, os raios da nadadeira caudal estão relativamente próximos 

entre si, fato não observado em UERJ.MC 11, o qual apresenta raios mais espaçados no lobo 

ventral.  

 

3.6. Discussão  

Assim como já apontado no capítulo 2 desta tese, devido à pandemia de COVID-19, 

muitas das descrições que estavam em andamento nesta tese não puderam ser devidamente 

concluídas. No entanto, apesar de descrições de alguns táxons aqui abordados (e.g. 

Gibsonichthys miguelcampensis nom. nud.) estarem sendo estudadas com maior atenção em 

Figueiredo e colaboradores (em preparação), aqui optou-se por manter o epíteto específico 

sugerido em Maffizzoni (2000).  

Ainda, muitos exemplares, devido a seu estado de preservação, não puderam ser 

identificados a nível específico, sendo aqui mencionados como “.sp”. Neste capítulo, de acordo 

com os resultados observados, a paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos é 

composta, a princípio, por representantes das ordens: Aulopiformes, Clupeiformes, 

Coelacanthiformes e Lepisosteiformes. 

 

3.6.1. Aulopiformes  

A única espécie de Aulopiformes formalmente descrita para a Unidade São Miguel dos 

Campos é Atolvorator longipectoralis. Gallo e Coelho (2008), ao proporem o táxon, se 

basearam nas seguintes autapomorfias: parietal em forma elíptica, dentário contendo fileiras de 

dentes pequenos densamente arredondados, coluna vertebral com 47 vértebras, sendo menos 

que a metade delas da região caudal, posição remota da nadadeira dorsal.  

Além disso, algumas características, tais como: a presença do corpo fusiforme, fossa 

dilatadora coberta, pré-maxila sem processo ascendente, coluna vertebral com elementos não 

fusionados completamente e vértebras em número variável, porém menos que a metade delas 

pertence à região caudal, seriam similares às observadas em membros das famílias 

Cimolichthyidae e Serrilepidae. No entanto, devido a relativamente grande quantidade de 

diferenças entre os táxons conhecidos de Aulopiformes, os autores concluíram que A. 

longipectoralis teria características de uma provável nova família monotípica, a qual não foi 

formalmente mencionada no estudo.  
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Dessa forma, A. longipectoralis seria considerado, provisoriamente, como 

Cimolichthyoidei incertae sedis. Na presente análise, a redescrição dos exemplares levou às 

mesmas conclusões obtidas pelos autores. Assim, A. longipectoralis continua sendo 

considerado Cimolichthyoidei incertae sedis nesta tese, porém faz-se necessária uma nova 

análise filogenética (a qual não faz parte do escopo desta tese), a fim de melhor compreender o 

posicionamento de A. longipectoralis dentro da ordem Aulopiformes. 

Ainda, com relação às concreções representadas em UERJ.MC 3 e UERJ.MC 4, apesar 

de serem representados apenas pela porção mais anterior do corpo, não foi possível a contagem 

total das vértebras, nem identificar novas autapomorfias. No entanto, é provável que ambas as 

concreções sejam representantes do mesmo táxon, as quais indicariam fases ontogenéticas do 

mesmo organismo, sendo uma mais juvenil e outra mais desenvolvida.  

Em adição, foram observadas algumas características nos exemplares, que podem estar 

relacionadas a Cimolichthyoidei (sensu GOODY, 1969). Tal afirmativa seria baseada na 

presença de pré-maxilar sem processo ascendente, além da ausência de antorbital e do 

interopérculo. Ainda, em ambos os exemplares foi observado apenas um dente, preservado na 

margem oral do dentário.  

Os dentes preservados em UERJ.MC 3 e UERJ.MC 4 são finos, alongados e sem 

ornamentação, os quais se aproximam de UERJ.MC 10 e Cimolichthys, enquanto diferem dos 

observados em A. longipectoralis (mais largos e com coroa arredondada, ornamentados com 

estrias). No entanto, Cimolichthys apresenta dentes mais alongados e robustos em relação a 

UERJ.MC 3 e UERJ.MC 4. Além disso, devido ao fato de terem sido preservados dentes apenas 

na extremidade mais anterior do dentário, não é possível efetuar comparações quanto ao número 

de fileiras ou diversidade de formato dos dentes ao longo do dentário, palatino ou mesmo, do 

ectopterigoide.  

Silva (2011) definiu que Cimolichthyoidei seria formado por duas famílias, 

Cimolichthydae e Decertidae. Segundo a autora, a família Cimolichthydae é composta apenas 

por Cimolichthys, enquanto Decertidae seria uma família mais controversa. UERJ.MC 3 e 

UERJ.MC 4 diferem de Cimolichthys pelo formato dos dentes anteriormente comentados, além 

do formato da cabeça. Ao comparar com Cimolichthys, UERJ.MC 3 e UERJ.MC 4 diferem 

totalmente por apresentarem a cabeça em com região anterior relativamente afilada, porém com 

focinho bem mais curto do que o observado em Cimolichthys.  

Gallo, Figueiredo e Silva (2005) definiram a família Decertidae como um clado 

monofilético, sustentado por duas sinapomorfias: ausência de crista no opérculo e espinho 

neural muito reduzido. No entanto, em UERJ.MC 3 e UERJ.MC 4, tais características não 
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foram observadas. Ainda, UERJ.MC 3 e UERJ.MC 4 se distinguem ainda mais dos 

representantes dos decertídeos, por possuírem focinho, mais curto e mais largo.  

Assim, conforme observado em Atolvorator longipectoralis, UERJ.MC 3 e UERJ.MC 

4 apresentam características que se relacionam com Cimolichthyoidei, provavelmente 

representando, não apenas novas famílias, mas, também, novas espécies. No entanto, devido à 

pandemia de COVID-19, que impediu novos estudos mais aprofundados nos exemplares, tal 

hipótese não pode ser confirmada nesta tese.  

Já UERJ.MC 10, representado por um crânio parcialmente preservado, possui algumas 

características que se aproximam de Enchodontidae de focinho curto. A família Enchodontidae 

é geralmente aceita como monofilética, apesar de ainda ser alvo de inúmeros debates (SILVA, 

2011; DÍAZ-CRUZ et al., 2016).  

De acordo com as mais recentes propostas filogenéticas (e.g. FIELITZ, 2004; SILVA e 

GALLO, 2011; CAVIN et al., 2012), algumas das principais sinapomorfias de Enchodontidae 

seriam: maxilar incluso na abertura da mandíbula, a ausência de interopéculo, dermopalatino 

menor ou igual ao comprimento do dente, presença de um único dente no dermopalatino e 

ornamentação em forma de estrias na série opercular. Tais características também puderam ser 

avaliadas em UERJ.MC 10.  

No entanto, apesar de ser amplamente aceito, até como caracter diagnóstico, a presença 

de um único dente no dermopalatino de Enchodontidae é questionável, uma vez que o 

encodontídeo Unicachichthys multidentata Díaz-Cruz, Alvarado-Ortega e Carbot-Chanona 

(2016), apresenta vários dentes no dermopalatino. Os autores argumentam que a presença de 

numerosos dentes, de formatos e tamanhos variados no dermopalatino poderia ser considerada 

uma condição plesiomórfica, porém seriam necessários mais estudos para confirmar tal 

hipótese.  

Ainda, Fielitz (2004) apontou que o maxilar edentado seria diagnóstico de 

Enchodontidae. No entanto, Rharbichtinae, uma subfamília de Enchodontoidae, é reconhecida 

pela presença de dentes no maxilar. Assim, a presença de dentes maxilares em Enchodontoidae 

seria considerada um carácter contraditório, já que os exemplares podem ter ou não dentes 

maxilares, dependendo de em qual subfamília forem alocados.  

Por sua vez, UERJ.MC 10 se destaca por apresentar dentição nos maxilares. Tais dentes 

são relativamente pequenos e dispostos em fileira única, os quais alcançam a articulação com a 

maxila inferior. Além disso UERJ.MC 10 apresenta dois dentes mais robustos e mais afiados, 

no dermopalatino. Comparando com as demais sinapomorfias das subfamílias de 

Enchodontoidea, UERJ.MC 10 compartilha com Enchodontidae: maxilar incluso na abertura 
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da mandíbula, um dermopalatino de mesmo tamanho que o dente, ausência de interopérculo e 

ornamentação em forma de estrias no opérculo. No entanto, UERJ.MC 10 se diferencia de todos 

os demais representantes de Enchodontidae, por apresentar exatos dois dentes do mesmo 

tamanho e formato no dermopalatino.  

Apesar de compartilhar algumas semelhanças com Enchodontidae, UERJ.MC 10 

apresenta uma característica única, como a presença de dois dentes do mesmo tamanho e 

formato no dermopalatino. É possível que UERJ.MC 10, assim como UERJ.MC 3 e UERJ.MC 

4, seja uma espécie nova, a qual, infelizmente, não foi possível confirmar, devido à pandemia 

de COVID-19. Dessa forma, UERJ.MC 10 permanece considerado Enchodontidae indet.  

 

3.6.2. Clupeomorpha 

 

3.6.2.1. Clupeiformes 

Na Unidade São Miguel dos Campos, a população de Clupeiformes é composta por dois 

táxons formalmente descritos: Cynoclupea nelsoni Malabarba e Di Dario, 2017, e 

Pseudoellimma gallae Figueiredo, 2009. Em adição, Maffizzoni (2000) reconheceu a presença 

de três gêneros monotípicos de teleósteos (Falconichthys santerezae; Gibsonichthys 

miguelcampensis; Mafficioliichthys atolensis), os quais, embora considerados nomen nudum, 

seriam, a princípio, relacionados a Clupeiformes.  

De acordo com as mais recentes análises filogenéticas (WILEY e JOHNSON, 2010; 

ARRATIA, 2018), as principais sinapomorfias de Clupeiformes seriam: presença de bula 

proótica (que também pode estar no pterótico); a base do segundo hipiural fusionado ao segundo 

centro ural; um ou mais escudos abdominais (incluindo escudos pélvicos); desenvolvimento de 

escudos dorsais com uma quilha mediana. 

Cynoclupea nelsoni foi anteriormente descrito por Maffizzoni (2000), como 

Mafficioliichthys atolensis, considerada primariamente como Teleostei incertae sedis. Ao 

redescrever o material, porém, Malabarba e Di Dario (2017) afirmaram que C. nelsoni teria 

características próximas de Clupeiformes.  

No entanto, tal relação é aqui interpretada como fracamente suportada, baseada apenas 

na presença do ramo pós-orbital do canal sensorial supraorbital, totalmente interno na expansão 

lateral do frontal, formando o recessus lateralis.  
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Os autores apontaram, ainda, que existiriam mais sinapomorfias de Clupeiformes 

possíveis de ser observadas em C. nelsoni. No entanto, tais sinapomorfias não foram apontadas 

pelos autores, o que dificultaria posteriores comparações morfológicas.  

Nesta tese, foi observado que Cynoclupea nelsoni compartilha duas das sinapomorfias 

de Clupeiformes: um ou mais escudos abdominais e desenvolvimento de escudos dorsais com 

uma quilha mediana. Apesar de ainda ser considerada fracamente suportada, a hipótese de que 

C. nelsoni pertence à ordem Clupeiformes se mantém, corroborando, assim, a hipótese de 

Malabarba e Di Dario (2017).  

Ao estudar Falconichthys santerezae nom. nud., Maffizzoni (2000) afirmou que o táxon 

pertenceria a Clupeiformes, baseando-se em uma única sinapomorfia, relacionada ao processo 

coronoide, o qual seria presente em Clupeiformes e ausente Ellimmichthyiformes. Ainda, o 

autor afirmou não ter encontrado qualquer autapomorfia para F. santerezae nom. nud., ou 

mesmo alguma característica que alocaria o táxon em uma família da ordem, considerado, 

assim, Clupeiformes incertae sedis.  

Entre as sinapomorfias atualmente aceitas para a ordem, a presença da bula proótica é 

normalmente melhor observada em Clupeiformes atuais e raramente preserva em fósseis, cuja 

significância filogenética seria considerada obscura (FIGUEIREDO, 2009). No entanto, a bula 

pterótica, a qual é associada à dilatação do canal sensorial temporal, para a produção do 

recessus lateralis, também poderia ser considerada uma sinapomorfia de Clupeiformes, já que 

é uma característica derivada e única para o grupo (FIGUEIREDO, 2009; ARRATIA, 2018).  

De acordo com Maffizzoni (2000), F. santerezae nom. nud. possui uma bula pterótica, 

a qual seria reconhecida “pela forma abaulada” na porção anterior do pterótico. Se tal estrutura 

apontada por Maffizzoni (2000) for, de fato, a bula pterótica, Falconichthys santerezae nom. 

nud. poderia ser sustentado em Clupeiformes por mais uma sinapomorfia.  

Em adição, devido ao modo de preservação do único exemplar de F. santerezae nom. 

nud., não é possível avaliar a presença/ausência de escudos dorsais ou abdominais, nem mesmo 

a coluna vertebral, o que dificultaria ainda mais o posicionamento do táxon em Clupeiformes. 

Entretanto, F. santerezae nom. nud. se aproxima de Pseudoellimma gallae por apresentar o 

processo coronoide relativamente curto e maxilar edentado.  

Porém, F. santerezae nom. nud. se distingue de Pseudoellimma gallae, ao mesmo tempo 

que se aproxima de Cynoclupea nelsoni, por apresentar uma provável dentição no dentário. No 

entanto, enquanto C. nelsoni apresenta uma dentição com tamanhos variados, em F. santerezae 

nom. nud. os dentes são da mesma altura e formato, o que confere certa uniformidade (sensu 

MAFFIZZONI, 2000).  
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Além disso, a porção do frontal que pode ser analisada mostra que, provavelmente, 

Falconichthys santerezae nom. nud. apresentaria o ramo do canal supraorbital escondido no 

frontal, uma característica derivada em Clupeiformes (FIGUEIREDO, 2009), também 

observada em P. gallae. Somando-se às demais características anteriormente comentadas, 

Falconichthys santerezae nom. nud. se aproximaria de Clupeiformes por apresentar processo 

coronoide no dentário, ramo do canal supraorbital escondido no frontal e uma provável bula 

pterótica. No entanto, seu posicionamento na ordem permanece obscuro. Assim, mantém-se a 

proposta de Maffizzoni (2000), de Clupeiformes incertae sedis.  

Pseudoellimma gallae, por sua vez, foi descrito por Figueiredo (2009), o qual 

representaria o maior peixe filtrador na assembleia da Unidade São Miguel dos Campos. Além 

disso, o autor apontou que a ocorrência do táxon na localidade indica um dos mais antigos 

registros para Clupeiformes, o que pode auxiliar a decifrar a história evolutiva do clado. As 

autapomorfias apontadas pelo autor, também observadas nesta tese, incluem: fossas temporal e 

pré-occipital não muito profundas e obliteradas por outros ossos; presença de pitline transverso 

ao pterótico; centro vertebral ornamentado com estrias longitudinais; presença de espinhos 

neurais completos a alongados no primeiro centro pré-ural. Segundo Arratia e Thies (2002), a 

presença de espinho neural no primeiro pré-ural não é comum em Clupeiformes, mas comum 

em algumas espécies relacionadas a Leptolepis (ARRATIA, 1997) e Osteoglossomorpha 

(HILTON, 2002; FIGUEIREDO, 2009). Assim, aqui concordamos com a proposta de 

Figueiredo (2009), que considera tal característica homoplástica. Além disso, foi observado em 

nossos resultados que P. gallae e Clupeiformes compartilham: presença de bula proótica, um 

ou mais escudos abdominais, escudos dorsais com quilhas. Desta forma, corroboramos a 

hipótese de que P. gallae é também um representante de Clupeiformes.  

 

3.6.2.2. Ellimmichthyiformes  

Gibsonichthys miguelcampensis nom. nud. é, também, parte do material analisado por 

Maffizzoni (2000). O autor afirmou que o táxon estaria mais relacionado a Clupeiformes, 

devido à presença de escudos abdominais e do recessus lateralis. No entanto, apesar de 

reconhecer o recessus lateralis como sinapomorfia de Clupeiformes, o autor não deixa claro a 

estrutura foi, ou não, preservada no exemplar. Além disso, escudos abdominais não são 

exclusivos de Clupeiformes, já que também podem ser considerados para descrever 

Ellimmichthyiformes (GRANDE, 1985).  
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A única sinapomorfia, apontada por Maffizzoni (2000) e, também aqui observada, seria 

a presença de mais de um escudo abdominal. Além disso, não existem indícios de que G. 

miguelcampensis nom. nud. realmente tivesse recessus lateralis.   

De acordo com as mais recentes análises filogenéticas (e.g. ARRATIA, 2018), 

Ellimmichthyiformes é considerado um clado não-monofilético, cujas características são 

fracamente suportadas. No entanto, a principal diferença entre as ordens Clupeiformes e 

Ellimmichthyiformes seria relacionada ao formato dos escudos dorsais, os quais seriam mais 

largos que compridos na última ordem (GRANDE, 1985).  

Tal característica foi observada em Gibsonichthys miguelcampensis nom. nud., o que o 

aproximaria mais de Ellimmichthyiformes. A hipótese é reforçada pela presença de dentário 

sem processo coronoide e escudos ventrais quadrangulares, sem quilha ou espinho, que 

sustentam, ainda, G. miguelcampensis nom. nud. em Ellimmichthyiformes.  

Apesar de G. miguelcampensis nom. nud. apresentar características mais relacionadas à 

Ellimmichthyiformes, ainda existem incertezas quanto ao seu real posicionamento dentro do 

grupo. Assim, enquanto análises morfológicas mais aprofundadas para G. miguelcampensis 

nom. nud. estão sendo feitas no momento em Figueiredo e colaboradores (em preparação), 

optou-se por manter, provisoriamente, G. miguelcampensis nom. nud. como 

Ellimmichthyiformes incertae sedis, até que tais análises sejam concluídas.  

Pz.UERJ 580, por sua vez, também possui características próximas a 

Ellimmichthyiformes, como ausência do recessus lateralis, parietais unidos medialmente e 

presença de uma comissura supratemporal, percorrendo o osso internamente (bone-enclosed) e 

formando um arco. Além disso, Pz.UERJ 580 o arranjo dos canais sensoriais cranianos mostra 

uma condição intermediária a outros Ellimmichthyiformes e Clupeiformes mais generalizados.  

No entanto, Pz.UERJ 580 não apresenta abertura alguma, que seja referente a canais 

supraorbital, ou mesmo, infraorbital, a partir do autoesfenótico (sensu WOHLFAHRT, 1937). 

Tal condição seria esperada em Clupeiformes, separando, assim, Pz.UERJ 580 da ordem. 

Apesar de ser pobremente preservado, Pz.UERJ 580 apresenta características que o distingue 

de outros Clupeiformes, em especial os da Unidade São Miguel dos Campos. Assim, é 

considerado que o exemplar represente uma nova espécie e Ellimmichthyiformes, a qual está 

atualmente submetida em Figueiredo e colaboradores (submetido).  

3.6.3. Coelacanthiformes 

Coelacanthiformes é a única ordem dentro de Actnistia, a qual é normalmente 

considerada grupo irmão de todos os demais Sarcopterygii (DEESRI et al., 2018). Na Unidade 
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São Miguel dos Campos, o táxon é representado pela família já extinta Mawsoniidae, 

popularmente conhecida como celacantos. Membros de Mawsoniidae são encontrados em 

paleoambientes marinhos e continentais e estuarinos dos continentes americano, africano e 

europeu, desde o Triássico Médio (Ladiniano) até o Neocretáceo (Cenomaniano) 

(CARVALHO, 2002; MIGUEL e GALLO, 2009; DEESRI et al., 2018; BRITO et al., 2021).  

De acordo com os resultados, Mawsoniidae é aqui representado por indivíduos 

relativamente pouco preservados, constando de uma placa gular e elementos isolados da maxila 

inferior, suspensório mandibular e nadadeira caudal. Apesar de ser representado por elementos 

isolados, o grupo pode representar os maiores indivíduos de peixes encontrados na Unidade 

São Miguel dos Campos até o momento. 

A ornamentação em forma de sulcos e cristas observada, tanto na placa gular, quanto no 

angular é bem marcada. Além disso, as estrias são paralelas entre si, dispostas em direção 

diagonal. Este tipo de ornamentação se aproxima de Axelrodichthys e Mawsonia, porém é 

distinto do observado no gênero Parnaibaia, o qual possui também ornamentação na placa gular 

e angular, porém a ornamentação é em forma de escavações circulares e delicadas, diferindo 

dos exemplares estudados.  

Além disso, a presença do angular relativamente grande, ornamentado com estrias e 

rugas, se aproxima do gênero Mawsonia. Os exemplares aqui estudados se aproximam ainda 

mais do gênero, por apresentarem um palato-quadrado com a superfície lateral sustentada por 

uma única crista (sensu GALLO et al., 2010).  

Com relação ao posicionamento do suspensório mandibular, os indivíduos aqui 

estudados os apresentam orientados de forma oblíqua, diferindo de Axelrodichthys e 

Parnaibaia, os quais apresentam o suspensório mandibular verticalmente orientado.  

Quanto às nadadeiras preservadas, os exemplares aqui estudados as apresentam com 

raios segmentados, característica similar ao observado em Axelrodichthys, Mawsonia e 

Parnaibaia. No entanto, diferem de Axelrodichthys, no qual são observados dentículos esparsos 

nas nadadeiras, mais presentes na nadadeira anal (MAISEY, 1986). Além disso, Parnaibaia 

apresenta espinhos curtos nos raios da primeira nadadeira dorsal e nadadeira caudal, diferindo 

ainda mais dos exemplares aqui estudados. De acordo com Maisey (1986), dentículos são 

ausentes nas nadadeiras dorsais e caudal de Mawsonia, característica semelhante à observada 

nos exemplares da Unidade São Miguel dos Campos.  

Assim, os celacantos analisados nesta tese se aproximam do gênero Mawsonia, devido 

à ornamentação em forma de estrias bem marcadas na placa gular e angular, angular 

relativamente grande, suspensório mandibular posicionado obliquamente e ausência de 
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espinhos e/ou dentículos nos raios das nadadeiras. No entanto, apesar de se aproximar do gênero 

Mawsonia, não há características que levem ainda a uma identificação ao nível de espécie, 

sendo aqui considerados Mawsonia sp.  

 

3.6.4. Lepisosteiformes 

A ordem Lepisosteiformes, na Unidade São Miguel dos Campos, é representada pelo 

gênero “Lepidotes”. Alvo de muitos debates nos últimos anos (e.g. LÓPEZ-ARBARELLO, 

2012; LÓPEZ-ARBARELLO e WENCKER, 2016; PAIVA, 2017; CAVIN et al., 2018; PAIVA 

e GALLO, 2018; SU e NI, 2018), o gênero forma um clado monofilético, o qual só é válido se 

restrito ao Eojurássico da Europa Central (LÓPEZ-ARBARELLO, 2012). Ainda de acordo com 

López-Arbarello (2012), as demais espécies originalmente descritas como “Lepidotes”, 

encontradas fora deste intervalo, devem ser escritas com o epíteto genérico entre aspas (“ ”), 

até que sejam feitas revisões dos exemplares.  

Embora seja comumente encontrado nas bacias sedimentares do Nordeste brasileiro 

(GALLO e BRITO, 2004; GALLO, 2000; 2005), o táxon é geralmente relacionado a escamas 

e ossos isolados, levando a consideráveis notificações de “Lepidotes” sp. Muitos autores (e. g. 

MALABARBA e GARCIA,1990; GALLO-DA-SILVA, 1998; GALLO e BRITO, 2004), 

afirmaram que as escamas isoladas de “Lepidotes”, embora tenham aumentado 

quantitativamente os registros para gênero, provocaram certas dúvidas quanto à identificação 

das espécies GALLO-DA-SILVA, 1998; GALLO e BRITO, 2004).  

Na Unidade São Miguel dos Campos, a situação não é muito diferente, já que também 

foram encontradas associações de escamas e dentes, atribuídos provisoriamente a “Lepidotes” 

sp. No Brasil existem três meta-espécies brasileiras de “Lepidotes” baseadas apenas em 

escamas isoladas e associações de escamas: “L.” dixseptiensis, “L.” mawsoni e “L.” oliveirai. 

As escamas dos exemplares MP-UFRGS 7410 e UERJ.MC 13 se assemelham à morfologia de 

“L.” dixseptiensis, pela presença de escamas estreitas, ligeiramente inclinadas na porção dorsal, 

além do bordo posterior terminando em uma ponta arredondada. Já as escamas de UERJ.MC 

53 são mais largas em relação às duas primeiras, se aproximando mais de “L.” alagoensis e “L.” 

oliveirai. No entanto, o bordo posterior ornamentado com leves ondulações, é distinto do 

observado nas escamas de “L.” alagoensis, o qual apresenta escamas com denteações, como 

também é observado em Quasimodichthys piauhyensis (sensu PAIVA e GALLO, 2018).  

Com relação às articulações, em MP-UFRGS 7410 e UERJ.MC 13 foi observada 

articulação peg-and-socket reduzida, enquanto o processo anterior dorsal é mais desenvolvido 
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que o processo anterior ventral, o que aproxima os exemplares mais de “L.” dixseptiensis do 

que de “L.” oliveirai, que apresenta a articulação peg-and-socket bem marcada, e ambos os 

processos anteriores bem desenvolvidos.  

No entanto, o uso de apenas escamas isoladas podem provocar certas dúvidas quanto à 

identificação das espécies, por causa de variações na morfologia das escamas em um mesmo 

exemplar (MALABARBA e GARCIA, 1990; GALLO-DA-SILVA, 1998; GALLO e BRITO, 

2004). Escamas ganoides são comumente encontradas nos afloramentos por serem mais 

numerosas, densas e resistentes ao transporte hídrico do que os ossos (PAIVA et al., 2013). Por 

conta do grande número de escamas encontradas no afloramento e as dúvidas geradas pelas 

características morfológicas ao atribuí-las a um táxon, Gayet e Meunier (1986) sugeriram 

atribuir valor filogenético à histologia das escamas.  

De acordo com Gayet e Meunier (1986), a camada de ganoína, ao ser observada 

histologicamente, apresenta uma série de relevos em forma de tubérculos arredondados, 

dispostos de forma aproximadamente regular. Adicionalmente, Gayet e Meunier (1993) 

afirmaram que o diâmetro e a distância entre os tubérculos na camada de ganoína seriam 

ferramentas úteis na identificação de famílias, gêneros e até espécies. No entanto, ao realizar as 

análises histológicas nas escamas das espécies brasileiras de “Lepidotes”, Gallo-da-Silva (1998) 

observou que não seriam de muita ajuda, pois embora sejam distintas morfologicamente, as 

espécies seriam muito próximas entre si, quando comparadas quanto à densidade e diâmetro 

dos tubérculos e camada de ganoína.  

“Lepidotes” alagoensis, por sua vez, foi originalmente descrito por Gallo (2000) e 

atribuído ao gênero “Lepidotes”, devido à presença de três suborbitais, largura do frontal 

alcançando ao menos metade do comprimento do parietal, dentário com apófise posterior e 

escamas ganoides. Comparando com outros táxons brasileiros, cuja cabeça foi, ainda que 

parcialmente, preservada, “L.” alagoensis, se diferencia de quase todas as espécies brasileiras 

de “Lepidotes”, por conta da ausência de ornamentação dos ossos dérmicos, característica que 

se aproxima, por sua vez, de Araripelepidotes temnurus.  

Tal aproximação é reforçada, ainda, pelo fato de Araripelepidotes temnurus e “L.” 

alagoensis apresentarem maxilares edentados, distanciando ainda mais dos demais “Lepidotes” 

brasileiros. Quanto à série opercular, “L.” alagoensis se distingue de L. elvensis e Q. 

piauhyensis, por apresentar o pré-opérculo em forma de “L”, característica similar a A. 

temnurus e “L.” roxoi.  

“Lepidotes” alagoensis, ainda, se aproxima de A. temnurus, “L.” dixseptiensis, “L.” 

oliveirai, “L.” wenzae e Q. piauhyensis, por apresentarem semelhanças na morfologia externa 
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das escamas: camada de ganoína lisa, contínua e fina. Porém, vale ressaltar que a camada de 

ganína fina observada em “L.” alagoensis pode ser devido ao processo de fossilização 

(GALLO, 2000; PAIVA, 2017). 

Gallo-da-Silva (1998) observou uma relação entre o tamanho e o formato, variável de 

acordo com a posição no corpo dos peixes, a qual poderia ser alvo de comparação com escamas 

das mesmas posições entre espécies diferentes (PAIVA, 2017). Dessa forma, haveria uma 

relação estreita entre “L.” alagoensis, “L.” oliveirai, “L.” wenzae e Quasimodichthys 

piauhyensis. Adicionalmente, tal combinação entre o tamanho e o formato do corpo, 

relacionado à ornamentação da porção posterior das escamas, provavelmente tenha um caráter 

mais funcional, relacionado à capacidade de natação (LANG et al., 2008; FLETCHER et al., 

2014; GARBELLI e TINTORI, 2015; PAIVA, 2017). De acordo com o estudo preliminar de 

Garbelli e Tintori (2015), táxons de corpo mais fusiforme tendem a ter escamas mais lisas, 

enquanto que organismos de corpo mais largo apresentam ornamentação na porção posterior 

das escamas. No entanto, os autores não puderam confirmar a vantagem da presença da 

ornamentação nas escamas.  

Ainda, de acordo com as propostas de Paiva (2017) e Paiva e Gallo (2018), “L.” 

alagoensis mostrou posição incerta dentro de Ginglymodi, pois os únicos representantes 

encontrados até o momento não apresentam caracteres diagnósticos suficientes para elucidar 

sua posição dentro do grupo, ou mesmo dentro de Lepisosteiformes. Além disso, as autoras 

observaram que “L.” alagoensis compartilha sinapomorfias do gênero Lepidotes, apenas com 

relação às escamas (e. g. articulação peg-and-socket reduzida ou ausente). Embora fracamente 

suportado no gênero Lepidotes, “L.” alagoensis ainda não apresenta posição certa em relação 

aos demais integrantes de Ginglymodi. Porém, aceitando a proposta de López-Arbarello (2012), 

o fato de ainda ser mencionado como o gênero “Lepidotes” o faz provisoriamente pertencente 

à ordem Lepisosteiformes, até que suas relações filogenéticas sejam melhor compreendias.  

 

CONCLUSÕES  

Apesar da pandemia de COVID-19 ter impedido o estudo mais completo a cerca da 

taxonomia da paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos, o estudo se mostrou 

eficiente, por apontar a existência de espécies novas de teleósteos, embora ainda sejam 

classificadas aqui, provisoriamente, como incertae sedis.   

De acordo com os resultados observados, a paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos 

Campos é composta, a princípio, por representantes das ordens: Aulopiformes, Clupeiformes, 

Coelacanthiformes, Ellmmichthyiformes e Lepisosteiformes.  
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Entre os representantes de Aulopiformes, Atolvorator longipectoralis, UERJ.MC 3 e 

UERJ.MC 4, existem características próximas de Cimolichthyoidei. Porém, continuam 

considerados incertae sedis, até que se faça nova análise filogenética para a ordem (a qual não 

faz parte do escopo desta tese), para melhor compreender seu posicionamento dentro de 

Cimolichthyoidei.  

Apesar de compartilhar algumas semelhanças com Enchodontidae, UERJ.MC 10 

apresenta uma característica única, como a presença de dois dentes do mesmo tamanho e 

formato no dermopalatino. É possível que UERJ.MC 10, assim como UERJ.MC 3 e UERJ.MC 

4, seja uma espécie nova, a qual, infelizmente, não foi possível confirmar, devido à pandemia 

de COVID-19. Dessa forma, UERJ.MC 10 permanece considerado Enchodontidae indet.  

Clupeiformes, por sua vez, se mostrou o grupo com maior número de táxons registrados 

na Unidade São Miguel dos Campos. Em adição, foi observado que Cynoclupea nelsoni é 

reconhecido por um ou mais escudos abdominais e desenvolvimento de escudos dorsais com 

uma quilha mediana. Apesar de ainda ser considerada fracamente suportada, a hipótese de que 

C. nelsoni pertence à ordem Clupeiformes se mantém, corroborando, assim, a hipótese de 

Malabarba e Di Dario (2017).  

Ao estudar Falconichthys santerezae nom. nud. novamente, verificou-se que o táxon 

aproximaria de Clupeiformes por apresentar processo coronoide no dentário, ramo do canal 

supraorbital escondido no frontal e uma provável bula pterótica. No entanto, seu 

posicionamento na ordem permanece obscuro. Assim, mantém-se a proposta de Maffizzoni 

(2000), de Clupeiformes incertae sedis.  

Pseudoellimma gallae, por sua vez, provalmente o maior peixe filtrador na assembleia 

da Unidade São Miguel dos Campos, possui bula proótica, um ou mais escudos abdominais, 

escudos dorsais com quilhas. Tais características sustentam, assim, o táxon em Clupeiformes.  

Apesar de G. miguelcampensis nom. nud. apresentar características mais relacionadas à 

Ellimmichthyiformes, como presença de dentário sem processo coronoide e escudos ventrais 

quadrangulares, sem quilha ou espinho, ainda existem incertezas quanto ao seu real 

posicionamento dentro do grupo. Assim, provisoriamente, G. miguelcampensis nom. nud. 

permanece classificado como Ellimmichthyiformes incertae sedis. 

Apesar de ser pobremente preservado, Pz.UERJ 580 apresenta características que o 

distingue de outros Clupeiformes, em especial os da Unidade São Miguel dos Campos. Assim, 

é considerado que o exemplar represente uma nova espécie e Ellimmichthyiformes 

Embora fracamente suportado no gênero Lepidotes, “L.” alagoensis ainda não apresenta 

posição certa em relação aos demais integrantes de Ginglymodi. Porém, o fato de ainda ser 
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mencionado como o gênero “Lepidotes” o faz provisoriamente pertencente à ordem 

Lepisosteiformes, até que suas relações filogenéticas sejam melhor compreendias.  

Além disso, mawsoniídeos são encontrados tanto em paleoambientes marinhos e 

continentais dos continentes americano, africano e europeu, desde o Triássico Médio 

(Ladiniano) até o Neocretáceo (Cenomaniano). No entanto, apesar de se aproximar do gênero 

Mawsonia, não há características que levem ainda a uma identificação ao nível de espécie, 

sendo aqui considerados Mawsonia sp.  
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4. PALEOECOLOGIA DA FORMAÇÃO MORRO DO CHAVES 

 

4.1. Resumo 

Investigações paleoecológicas são limitadas pela incompletude do registro fóssil e, por 

conta disso, oportunidades de estudos das estruturas de paleocomunidades são extremamente 

raras. Embora existam estudos sobre a fauna e a flora da Formação Morro do Chaves desde 

1870, poucos são os que se dedicaram à paleoecologia da localidade. A análise mais recente 

para a localidade apontou um cenário altamente perturbado por conta de fortes tempestades e 

incursões marinhas esporádicas, seguido de um cenário relativamente mais calmo, cujos 

organismos tolerariam alguma taxa de salinidade. O objetivo desde capítulo é estudar a 

paleoecologia da Formação Morro do Chaves (Unidade São Miguel dos Campos), com ênfase 

na paleocomunidade de peixes e identificação de possíveis respostas aos cenários de 

perturbação ambiental. De acordo com os resultados, a paleoictiofauna da Unidade São Miguel 

dos Campos é composta, majoritariamente, por representantes de Actinopterygii (65,94%). A 

classe, por sua vez, é composta por cerca de quatro ordens, seis gêneros e quatro espécies 

válidas. Além disso, os prováveis modos de vida e hábitos alimentares da paleocomunidade de 

peixes da Unidade São Miguel dos Campos podem ser definidos como predadores ativos 

piscívoros, bentófagos e planctófagos. Aulopiformes atuariam provavelmente como 

reguladores do tipo top-down na paleocomunidade, controlando as populações de peixes da 

localidade. Por sua vez, Mawsonia e “Lepidotes” são normalmente encontrados associados nos 

afloramentos e provavelmente compartilhariam padrão de comportamento e preferências 

alimentares, o que é interpretado como potencial de competição entre os táxons.  

 

 

Palavras chave: Barremiano; Índices de diversidade; Incursões marinhas; Respostas bióticas; 

Paleoambiente; Paleobiodiversidade. 
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4.2. Introdução 

 

O ambiente aquático é extremamente dinâmico, no qual podem ocorrer mudanças 

abruptas, como alteração extrema de temperatura, concentração de oxigênio dissolvido e pH, 

responsáveis, também, pelo desequilíbrio homeostático dos organismos (MARIANO, 2006; 

ZENI et al., 2016). Moderadas ou prolongadas, essas perturbações fazem com que os 

organismos desenvolvam adaptações (comportamentais, fisiológicas ou mesmo morfológicas), 

como uma maneira de assegurar sua sobrevivência no ambiente (SILVEIRA et al., 2009; ZENI 

et al., 2016).  

Segundo Munday e colaboradores (2009) e Zeni e colaboradores (2016), as variações 

ambientais que afetam mais diretamente os peixes são alterações de temperatura e concentração 

de oxigênio dissolvido na água. Embora sejam mais perceptíveis em ambientes atuais, é 

possível, também, observar tais evidências em ambientes mais antigos, através do registro 

geológico e/ou fossilífero (HSIEH e PLOTNICK, 2020).  

Alguns autores (ELDER e SMITH, 1988; BARTON e WILSON, 2005; MELO, 2011), 

ainda, sugerem que peixes poderiam ser considerados bons indicadores paleoambientais, já que 

a composição e o tamanho das espécies seriam normalmente atribuídos à profundidade, 

enquanto padrões na desarticulação dos fósseis seriam indicativos de variações na temperatura 

e na taxa de oxigênio dissolvido na água. No entanto, embora sejam de grande importância, 

peixes sozinhos não poderiam ser utilizados para inferir considerações paleoecológicas 

(ELDER e SMITH, 1988). Cross (1970) afirmou, ainda, que estudos desse tipo são fortalecidos 

apenas quando houverem dados também sobre flora e fauna associada.  

Embora existam estudos sobre a fauna e a flora da Formação Morro do Chaves desde 

1870 (vide capítulo 3), estudos paleoecológicos para a localidade são raros. A primeira menção 

sobre a paleoecologia da Formação Morro do Chaves foi proposta por Maffizzoni (2000) que, 

embora tenha proposto um estudo com mais enfoque em taxonomia da paleoictiofauna, 

elaborou também um estudo sobre o contexto paleoambiental.  

Através de análise de isótopos estáveis, biomarcadores e palinologia, Maffizzoni (2000) 

afirmou que a Formação Morro do Chaves seria um paleolago com dois tipos de deposição 

distintos, sendo um mais continental e o outro marinho. Além disso, as análises geoquímicas 

teriam mostrado um paleoambiente de escassa circulação, o que ocasionaria a estratificação da 

água e surgimento de regiões disóxicas, devido à acumulação considerável de matéria orgânica.  

Ainda de acordo com Maffizzoni (2000), eventos de anóxia relacionados à estratificação 

da coluna d’água poderiam ser atribuídos a cenários de mortalidade em massa, o que teria 
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permitido, também, breves considerações a cerca das relações tróficas da paleocomunidade de 

peixes da Formação Morro do Chaves. Baseando-se no formato dos dentes e em informações 

prévias da literatura sobre os táxons registrados para a localidade, o autor constatou, 

resumidamente, que os peixes da Formação Morro do Chaves poderiam ser classificados em 

zooplantófagos, bentófagos ou iliófagos. No entanto, o autor não demonstrou quais táxons 

estariam classificados em cada grupo, nem como as análises e comparações foram feitas nos 

fósseis coletados.  

Melo (2011), por sua vez, embora tenha estudado a tafonomia da paleoictiofauna da 

Formação Morro do Chaves, fez algumas considerações paleoecológicas breves. Corroborando 

a hipótese de Maffizzoni (2000), a autora afirmou que a assembleia fossílifera da localidade 

seria indicativa de mortalidade em massa dos peixes, causada, provavelmente, por estresse 

paleoambiental. Além disso, a autora afirmou que a paleoictiofauna da Formação Morro do 

Chaves é diversificada e abundante, baseando-se apenas em observações já feitas por autores 

que estudaram a localidade (e.g. GALLO, 2000; GALLO e BRITO, 2004; GALLO e COELHO, 

2008). Porém, nenhum dos autores anteriormente citados aplicou testes estatísticos para 

corroborar, ou não, tal afirmação.  

O mais recente estudo de caráter paleoecológico para a Formação Morro do Chaves foi 

elaborado por Garcia e colaboradores (2018), no qual foram analisadas as condições 

paleoambientais através de investigações palinológicas. Os autores observaram que a localidade 

não teria uma deposição constante, a qual poderia ser dividida em dois paleoambientes distintos, 

corroborando, também, os estudos de Maffizzoni (2000).  

Tais cenários foram caracterizados primeiro como um indicativo de paleoambiente 

lacustre alúvio deltaico, com condição climática quente e úmida, a qual poderia ser alvo de 

tempestades fortes e incursões marinhas episódicas (GARCIA et al., 2018). Por sua vez, o 

segundo cenário indicaria um paleoambiente lacustre alúvio-deltaico sabka, cujos táxons 

tolerariam certa salinidade (GARCIA et al., 2018). No entanto, como o enfoque da pesquisa 

era mais no âmbito palinológico, ainda há um hiato sobre quais táxons de peixes teriam 

sobrevivido a tais alterações no ambiente ao longo de sua deposição, sendo este o objetivo 

principal deste capítulo.  

 

4.3. Objetivos 

O objetivo deste capítulo é analisar os aspectos paleoecológicos da paleoictiofauna da 

Formação Morro do Chaves, mais precisamente, a Unidade São Miguel dos Campos, através 
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de dados tafonômicos e palinológicos (já existentes), somados a dados geoquímicos e ecologia 

numérica.  

 

4.3.1. Objetivos específicos 

Caracterizar os componentes paleoambientais que influenciaram a composição da 

paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos, utilizando dados previamente discutidos 

nesta tese (geológicos e geoquímicos – obtidos nesta tese –, palinológicos e tafonômicos – 

previamente analisados, de maneira individual). 

Avaliar a paleobiodiversidade da paleoictiofuana da Unidade São Miguel dos Campos, 

através do modelo paleoecológico baseado em índices ecológicos.  

A partir dos resultados, avaliar as condições da paleocomunidade de peixes da Unidade 

São Miguel dos Campos, bem como sua resposta às perturbações paleoambientais registradas 

para a localidade durante o Cretáceo Inferior. 

4.4. Material e Métodos 

 

4.4.1. Material 

O material utilizado neste capítulo é o mesmo utilizado no Capítulo 3 da presente tese. 

A fim de reforçar as informações, os 232 espécimes aqui estudados estão atualmente 

depositados na coleção de Paleozoologia do Departamento de Zoologia da UERJ 

(DzUERJ), na coleção do setor de paleontologia do Museu de Ciências e Tecnologia da 

Pontifícia Universidade Católica do Rio Grande do Sul (MCT/PUCRS) e Departamento de 

Paleontologia e Estratigrafia do Insituto de Geociências da UFRGS.  

O material proveniente das coleções do Rio Grande do Sul (cerca de 99 exemplares) foi 

coletado entre 1998-1999, o qual foi analisado por Maffizzoni (2000). Já o material 

depositado na coleção da UERJ (cerca de 133 exemplares) foi coletado entre 2008-2009 e 

analisado por Melo (2011). Destes, todo o material será considerado para a composição 

taxonômica, na contagem geral. No entanto, para análises dos índices de diversidade e 

assinatura taxonômica, a amostra precisou ser restrita ao material depositado na coleção da 

UERJ, por serem proveninetes de coleta orientada e melhor auxiliarem na melhor 

compreensão dos resultados.  

Os dados de tafonomia são proveninentes de pesquisas anteriores de Melo (2011) e de 

Gallo e colaboradores (em preparação). Por sua vez, os dados de geoquímica aqui utilizados 
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foram obtidos no Capítulo 2 e os de palinologia foram consultados em Garcia (2016) e 

Garcia e colaboradores (2018).  

 

4.4.2. Metodologia 

 

4.4.2.1. Composição taxonômica  

A identificação taxonômica é uma ferramenta importante de estimativa de 

biodiversidade, em especial quando somada a um parâmetro de bio-complexidade, para melhor 

compreender a estrutura de uma comunidade (WARWICK e CLARKE, 1998; GUINOT, 2013). 

Ainda, comunidades que contém uma variedade de táxons de maior hierarquia, com famílias e 

ordens, possuem um índice de diversidade maior do que comunidades com a mesma quantidade 

de espécies e abundâncias relativas, porém pertencentes a uma única ordem.  

No caso da paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos, a identificação 

taxonômica compreende espécies, gêneros, famílias e ordens (disponíveis no Capítulo 3), os 

quais serão de grande auxílio na compreensão da diversidade taxonômica, a qual pode ser 

calculada através do índice de Simpson.  

 

4.4.2.2. Análises estatísticas  

A biodiversidade é a soma de todas as variações bióticas, desde o nível genético até os 

ecossistemas (MENDES et al., 2008). Por conta disso, escolher uma forma eficiente de 

expressar e/ou medir tal complexidade é um verdadeiro desafio (PURVIS e HECTOR, 2000; 

MENDES et al., 2008).  

Uma das ferramentas mais utilizadas para estimar biodiversidade são os índices de 

diversidade, os quais podem avaliar a qualidade biológica e ecológica de um ecossistema 

(BANDEIRA et al., 2013; PAIVA e GALLO, 2021). No entanto, apesar de largamente 

utilizados, os índices de diversidade tem sido alvos de inúmeros debates nas últimas décadas, 

já que seus resultados podem diferir, conforme o parâmetro utilizado (MELO, 2008; MENDES 

et al., 2008; PAIVA e GALLO, 2021).  

Dessa forma, a combinação de índices de diversidade tem se tornado um hábito 

recorrente entre os pesquisadores (e.g. SALAS et al., 2006; PINTO et al., 2009; GAMITO, 

2010; GUINOT, 2013), os quais podem fornecer diferentes nuances sobre a composição da 

fauna e, consequentemente, da comunidade (GUINOT, 2013). Tais combinações levam em 

consideração atributos independentes do ecossistema, riqueza e abundância relativa das 
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espécies (equitabilidade) (RICOTTA, 2003; MELO, 2008; GUINOT, 2013; VALE e 

ASTORKIZA, 2018). No entanto, apesar de fornecer resultados promissores, ainda não há um 

consenso claro sobre quais índices são os mais apropriados ou informativos (VALE e 

ASTORKIZA, 2018). Porém, devido à sua longa história de uso, os índices de diversidade não 

deixarão de ser utilizados tão cedo (MELO, 2008).  

Para medir a diversidade da paleocomunidade de peixes da Unidade São Miguel dos 

Campos, optou-se pela combinação dos índices de diversidade de Berger-Parker (1970), 

Margalef (1958), Menhinick (1964) e McIntosh (1967). O índice de Berger-Parker tem por 

objetivo medir a dominância das espécies na comunidade (INGRAM, 2008). Ele pode ser 

utilizado, também, para comparar as abundâncias de comunidades que compartilhem o mesmo 

ecossistema, nas quais a composição seja relativamente constante, porém a abundância de cada 

espécie seja variável. Tal índice pode ser calculado através da fómula:  

𝑑 =
𝑁𝑚𝑎𝑥

𝑁𝑡
 

Onde Nmax indica o número máximo de indivíduos para cada espécie, enquanto Nt é o número 

total de indivíduos observados.  

Por sua vez, o índice de diversidade de Margalef mede a riqueza das espécies. Apesar 

de sua alta sensibilidade ao tamanho da amostra, o índice de Margalef é relativamente simples 

de ser calculado, através da fórmula:  

𝑑 =
𝑆 − 1

𝑙𝑛𝑁
 

Onde S é o número de espécies e N representa o número total de indivíduos na amostra 

(GAMITO, 2010). Além disso, o índice de Margalef pode ser utilizado em conjunto com outros 

índices sensíveis à equitabilidade/dominância das espécies, como o índice de Berger-Parker 

(MAGURRAN, 2004; GAMITO, 2010). 

O índice de Menhinick correlaciona o número de indivíduos de cada espécie com o 

número total de indivíduos observados (MANOSSO et al., 2021). Tal número aumenta de 

acordo com o tamanho da amostra e pode ser calculado através da fórmula:  

𝐷𝑏 =
𝑠

√𝑁
 

 

Onde S representa o número de espécies amostradas e N representa o número total de indivíduos 

observados (MANOSSO et al., 2021).  
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Já o índice de McIntosh expressa a porcentagem da diversidade máxima possível, 

utilizando uma amostra de tamanho igual (ANAND et al., no prelo). Sua diversidade costuma 

ser confrontada com a riqueza de espécies (JONG, 1975). Tal índice é calculado com a fórmula:  

𝑀𝑐 =
𝑁 − √∑ 𝑛𝑖

2𝑠
𝑖−1

𝑁 − √𝑁
 

Onde ni representa o número de indivíduos que pertence à espécie i, e N é o total de indivíduos 

(ANAND et al., no prelo). 

As amostras foram, ainda, submetidas à análise de agrupamento. A análise de 

agrupamento pode ser utilizada, tanto para classificação de amostras quanto espécies, a fim de 

observar variação na composição da comunidade, em relação à variação de gradientes 

ambientais (GAUCH, 1982). Tal análise levou em consideração a matrizes de similaridade, 

pelo coeficiente de distância de Bray-Curtis, calculado entre cada par de perfis da matriz básica 

de dados (CLIFFORD e STEPHENSON, 1975; DIGBY e KEMPTON, 1987; LUDWIG e 

REYNOLDS, 1988).  

Por sua vez, as matrizes foram submetidas ao método de ligação média não-ponderada 

(Unweigthed Pair-Group Method using Arithmetical Averages -UPGMA), proposta por Sneath 

e Sokal (1973). A partir das matrizes, foram gerados dendrogramas, os quais representam as 

relações entre os conjuntos de perfis analisados, em variados níveis de similaridade.  

A distorção dos dendrogramas, por sua vez, foi avaliada através coeficiente de 

correlação cofenética (SOKAL e RHOLF, 1962). Valores superiores a 0,80 são considerados 

de baixa distorção em relação à matriz de similaridade original (SNEATH e SOKAL, 1973). 

Nas análises aqui presentes, foi considerado um nível de 50% de similaridade para a delimitação 

dos grupamentos.  

Em adição, foram utilizadas a Análise de Componentes Principais (PCA) e o método de 

médias recíprocas. A Análise de Componentes Principais é uma técnica multivariada de 

modelagem da estrutura de covariância (HONGYU et al., 2015). Ela transforma linearmente 

um conjunto original de variáveis, inicialmente correlacionadas entre si, em outro conjunto, 

relativamente menor, composto por variáveis não correlacionadas, porém contém grande parte 

da informação do conjunto de dados original (HONGYU et al., 2015). 

Ainda, o principal objetivo da PCA é explicar a estrutura da variância e covariância de 

um vetor aleatório, através de combinações lineares das variáveis originais. Tais combinações 

são, por sua, vez, conhecidas como componentes principais, as quais não são correlacionadas 

entre si (HONGYU et al., 2015). Em adição, Hongyu e colaboradores (2015) afirmaram que a 
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PCA agrupa indivíduos segundo seu comportamento dentro da população, representado pela 

variação do conjunto de características que o define.  

A PCA aqui utilizada levou em consideração a matriz de distância de Bray-Curtis entre 

os perfis. A partir da matriz, foram obtidos os autovalores e autovalores associados (dados 

originais combinados com autovalores, posteriormente projetados sobre os dois eixos 

ortogonais resultantes). As principais vantagens do método incluem a ausência da 

multicolinearidade das variáveis, bem como a redução de muitas variáveis a eixos, os quais se 

mostram perpendiculares, explicando, assim, a variação dos dados de forma decrescente e 

independente (HONGYU, 2015). 

Por sua vez, a Análise de Correspondências (Correspondence Analysis – CA) é uma 

técnica indicada para a determinação de um sistema de associação entre os elementos de dois 

ou mais conjuntos, cuja relação pode ser explicada de uma maneira mais simples (LUCIO, 

1999). Neste capítulo, a CA foi aplicada a uma matriz de associação de qui-quadrado, calculada 

simultaneamente, entre as espécies e amostras (HILL, 1973). Apesar de também ser associado 

a vetores, a vantagem do método das médias recíprocas permite a apresentação, de forma 

gráfica, dos resultados, na forma de biplot, através do qual as amostras são apresentadas como 

pontos, enquanto as variáveis são apresentadas como vetores (CZERMAINSKI, 2004; 

GREENACRE, 2010). 

Adicionalmente, as análises de ordenação aqui elaboradas foram avaliadas segundo os 

seguintes critérios: facilidade de interpretação ecológica; dispersão efetiva dos pontos, em 

contraste com sua aglomeração em um único grupo; anulação do “efeito de arco” (distorção do 

segundo eixo de ordenação, em decorrência da dependência de maior grau, deste eixo com o 

primeiro, o qual pode afetar consideravelmente o resultado final) (GAUCH et al., 1977; 

GAUCH, 1982).  

Para analisar todos os pontos acima comentados, foi utilizado o pacote vegan, versão 

2.5-7 (OKSANEN et al., 2020), disponível no software R versão 4.1.0 (R development Core 

Team, 2021). Para as análises de CA, foi utilizado o pacote ca, versão 0.71.1 (NENADIĆ e 

GREENACRE, 2020). A matriz resultante permitiu a análise de grupamentos, através de 

médias aritméticas e ponderadas, e geração de dendograma com base na distância de Bray-

Curtis. Para tal, utilizou-se a função vegdist, disponível no pacote vegan, versão 2.5-7 

(OKSANEN et al., 2020), bem como a função hclust, disponível no pacote Stats (R 

development Core Team, 2021). 
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4.5. Resultados e Discussão 

4.5.1. Composição taxonômica e análises estatísticas 

A paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos é composta, majoritariamente 

por representantes de Actinopterygii (65,94%). A classe é representada por cerca de quatro 

ordens, seis gêneros e quatro espécies válidas (TABELA 3). Por sua vez, Sarcopterygii (8%) é 

representado por um único táxon (Mawsonia sp.), aparentemente restrito aos folhelhos F03, 

F04, F05 e F07.  

 

Tabela 3 - Espécies de peixes registradas na Unidade São Miguel dos Campos 

Ordem Espécie N° de 

indivíduos 

Aulopiformes Atolvorator longipectoralis 6 

Clupeiformes Cynoclupea nelsoni 1 

Clupeiformes Falconichthys santerezae 

nom. nud. 

1 

Clupeiformes Pseudollimma gallae 8 

 

Ellimmichthyiformes 

Gibsonichthys 

miguelcampensis nom. nud. 

3 

Lepisosteiformes “Lepidotes” alagoensis 5 

Lepisosteiformes "Lepidotes" sp. 3 

Coelacanthiformes Mawsonia sp. 6 

 

Em adição, foi observada a presença de dois singletons (espécies com um único 

indivíduo) na Unidade São Miguel dos Campos, representados por Cynoclupea nelsoni e 

“Falconichtys santerezae” (nomen nudum) (TABELA 3; FIGURA 39). Apesar de de terem sido 

apontados como singletons nesta análise, tal resultado não pode ser considerado como 

definitivo, já que o material estudado nesta tese é proveniente de um registro fossilífero que, 

por natureza, é incompleto. Dessa forma, os demais representantes das populações de C. nelsoni 

e F. santerezae (nomen nudum) podem ou não ter sido preservados, ou encontram-se 

impossibilitados de serem identificados a um nível mais específico, dado seu estado de 

preservação.  

Por sua vez, entre os Actinopterygii, as ordens Aulopiformes e Clupeomorpha 

(Clupeiformes + Ellimmichthyiformes) se mostraram as mais dominantes, representando cerca 
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de 82% da diversidade taxonômica registrada na localidade (TABELA 4). Ambas as ordens são 

registradas na maioria dos folhelhos estudados, com variados níveis de preservação e estágios 

ontogenéticos distintos.  

 

Figura 39 - Gráfico de abundância relativa das espécies de peixes na Unidade São Miguel dos 

Campos 

 

Fonte: A autora, 2021. 
 

De acordo com Melo (2008), a interpretação dos índices de diversidade só faz sentido 

quando utilizada em situações comparativas. Assim, a Unidade São Miguel dos Campos, teve 

cada nível de folhelho interpretado como uma paleocomunidade distinta, composta pelas ordens 

Aulopiformes, Coelacanthiformes, Clupeiformes e Lepisosteiformes, as quais obtiveram dados 

de coleta orientada.  

De acordo com a Tabela 5, a maior riqueza taxonômica foi preservada nas 

paleoictiofaunas de F03 e F04. De acordo com Teles Jr. e colaboradores (1994), ambientes com 

baixa quantidade de matéria orgânica preservada são normalmente associados a eventos de alta 

energia, oriundos tanto de eventos transgressivos quanto tempestades. Apesar de ser um 

obstáculo para a preservação de matéria orgânica, cenários de alta energia indicam soterramento 

mais rápido, o que poderia explicar a maior riqueza fossilífera observada em F03.  

Além disso, conforme observado nos resultados das análises geoquímicas do Capítulo 

2, F04 apresenta quantidade considerável de COT (Carbono Orgânico Total), indicando um 

ambiente calmo, depositado em condições relativamente redutoras, o que poderia, também, 

explicar as melhores condições de preservação dos fósseis estudados.  
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Tabela 4 - Composição taxonômica em todos os níveis da Unidade São Miguel dos Campos 

 
Ordem N° 

Indivíduos  

Folhelhos 

F 

01 

F 

02 

F 

03 

F 

04 

F 

05 

F 

06 

F 

07 

F 

08 

F 

09 

F 

10 

F 

11 

FR% 

Aulopiformes  28 2 4 7 2 4 1 1 1 - - 6 35% 

Coelacanthiformes 6 - - 2 1 1 - 2 - - - - 8% 

Clupeiformes  38 6 2 23 1 5 - - 1 - - - 47% 

Lepisosteiformes 8 2 - 2 2 - - 1 1 - - - 10% 

Total 80 10 6 34 6 10 1 4 3 0 0 6 100% 

 

 

Em adição, os resultados das análises estatísticas estão dispostos na Tabela 5. De acordo 

com o dendrograma (FIGURA 40), a paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos 

apresenta dois grandes grupamentos, sendo um mais isolado, composto por F06 e F11, e outro 

formado por dois grupamentos menores, compostos por F02, F03 e F05, e F01, F04 e F08, 

respectivamente.  

Por sua vez, a análise de agrupamentos, quando aplicada aos perfis de diversidade, 

demonstraram a existência de várias paleocomunidades na Unidade São Miguel dos Campos, 

conforme a composição taxonômica anteriormente apontada. Através dos gráficos das figuras 

41 e 42, pode-se observar o comportamento de tais perfis, submetidos a PCA e CA, 

respectivamente.  

Cerca de 94,3% da variação total da matriz de distância entre os perfis podem ser 

explicados através das três primeiras coordenadas principais. Entre elas, a primeira coordenada 

principal apresenta dados de 42,8% da variação total. Por sua vez, a segunda coordenada 

principal apresenta dados de 35,4%, enquanto a terceira coordenada principal apresenta cerca 

de 16,2% da variação total. As demais coordenadas não mostraram significância para a análise.  

Ainda, dois grupos de perfis, a saber, F01, F03, F04, F07 e F08 no primeiro grupo, e 

F02, F05 e F11 no segundo grupo, se mostraram claramente distintos entre si, quando 

comparados pelas duas primeiras coordenadas principais. Tal análise, ainda, se mostrou 

concordante quando comparada aos resultados de análises de agrupamentos. 
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Tabela 5 - Índices de diversidade da paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos 

Grupo Índices F01 F02 F03 F04 F05 F06 F07 F08 F11 

 

Riqueza 

Riqueza de espécies 3 2 4 4 3 1 3 3 1 

N° total de espécimes 10 6 34 6 10 1 4 3 6 

Margalef  0,869 0,558 0,851 1,674 0,869 NA 1,443 1,82 0 

 

Diversidade 

Menhinick 0,949 0,816 0,686 1,633 0,949 1 1,5 1,732 0,408 

Simpson 0,56 0,444 0,493 0,722 0,58 0 0,625 0,667 0 

Shannon 0,95 0,637 0,923 1,33 0,943 0 1,04 1,099 0 

Rarefação Hulbert 2 1 1,841 3 1,9 0 2 2 0 

Dominância Berger-Parker 0,6 0,667 0,676 0,333 0,5 1 0,5 0,333 1 

 

 

Equitabilidade 

Pielou 0,865 0,918 0,666 0,959 0,859 NA 0,946 1 NA 

Sheldon 0,862 0,945 0,629 0,945 0,856 1 0,943 1 1 

Hill 0,758 0,9 0,493 0,9 0,794 1 0,889 1 1 

Heip -0,207 -0,11 -0,494 -0,073 -0,216 NA -0,086 0 NA 

Alatalo 0,802 0,899 0,641 0,935 0,88 NA 0,912 1 NA 
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Figura 40 - Dendrograma UPGMA para os táxons da Unidade São Miguel dos Campos 

 

Fonte: Mauro Cavalcanti, 2021.  

 

Com relação aos resultados de CA, os três primeiros eixos foram capazes de explicar 

100% da variação total, sendo 44,5% proveniente do primeiro eixo, 40,7% do segundo eixo e 

14,8% do terceiro eixo. Segundo o gráfico das projeções do primeiro eixo (FIGURA 42), os 

resultados se mostraram similares ao observado para PCA, ou seja, uma distinção entre os 

grupos F01, F02, F03, F05, F06, F09 e F04, F07, F08, os quais se mostraram relativamente bem 

definidos. Levando-se em consideração a composição taxonômica, o primeiro agrupamento 

teria predominância de Aulopiformes e Clupeiformes, enquanto o segundo seria composto por 

Coelachanthiformes e Lepisosteiformes (FIGURA 41).  
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Figura 41 - Análise de Coordenadas Principais (PCA) para as comunidades da Unidade São 

Miguel dos Campos 

 

Fonte: Mauro Cavalcanti, 2021.  

 

Ainda, ao comparar os resultados de CA e PCA, o primeiro método se mostrou uma 

ferramenta mais promissora, já que formou agrupamentos melhor definidos a partir dos perfis, 

cujos padrões seriam semelhantes ao observados na análise de agrupamentos (FIGURA 42). 

Por sua vez, ao longo das análises aqui empregadas, não foram observadas distorções, como 

“efeito de arco” (sensu GAUCH et al., 1977). Tal fato poderia ser explicado pela natureza 

homogênea das paleocomunidades estudadas neste capítulo.  
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Figura 42 - Análise de Correspondências para as comunidades da Unidade São Miguel dos 

Campos 

 

Fonte: Mauro Cavalcanti, 2021.  

4.5.2. Estrutura da paleocomunidade: distribuição dos modos de vida e estratégias alimentares 

Maisey (1994) afirmou que todas as espécies viventes ocupam um nicho ecológico e 

estão posicionadas dentro de uma hierarquia trófica, o que também poderia ser observado no 

registro fossilífero (MAFIIZONI, 2000). Ainda, a determinação dos hábitos alimentares de um 

organismo em particular é imprescindível para compreender seu papel ecológico no 

ecossistema, já que, a partir deles, é possível identificar diferentes categorias tróficas, bem 

como seu grau de importância na comunidade, além de melhor compreender as inter-relações 

entre os organismos (AGOSTINHO et al., 1997; GASPAR DA LUZ et al., 2001; NAVARRO 

et al., 2017).  

Adicionalmente, os peixes apresentam uma variedade de hábitos alimentares marcante, 

que pode variar desde algas unicelulares até mamíferos, necrofagia e detritivoria, o que pode 

dificultar no delineamento dos padrões tróficos (WOOTTON, 1990; GASPAR DA LUZ et al., 

2001; AGUIAR, 2003). Tal plasticidade se deve, principalmente, à quantidade/qualidade de 

alimentos disponível no ambiente, além do grau das restrições morfológico-comportamentais 
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das espécies, as quais podem variar conforme a fase ontogenética dos organismos (GASPAR 

DA LUZ et al., 2001).  

No entanto, para que essa variedade alimentar ocorra, os peixes apresentam uma gama 

de adaptações morfológicas, tanto internas quanto externas, as quais podem ser observadas 

tanto em peixes atuais quanto em fósseis (CAILLIET et al., 1986; MAFFIZONI, 2000; 

AGUIAR, 2003). Assim, quando se trata de estimar hábitos alimentares em fósseis, Maffizoni 

(2000) apontou que além do formato dos dentes, é necessário levar em consideração a posição 

dos peixes na coluna d’água, tipo de fundo, tolerância a variações ambientais, além das 

adaptações anatômicas. Ainda de acordo com o autor, a paleocomunidade de peixes da Unidade 

São Miguel dos Campos poderia ser distribuída em:  

 

 Hábitos zooplantófagos - peixes que se alimentam de zooplâncton;  

 Hábitos bentófagos - peixes que buscam o alimento mais no fundo, ingerindo, assim, 

organismos da fauna bentônica, junto a certa quantidade de sedimento;  

 Hábitos iliófagos - peixes que ingerem grande quantidade de lodo associado a matéria 

orgânica em fase avançada de decomposição, juntamente com microrganismos e algas, 

principalmente unicelulares.  

Tais hábitos se baseavam em exemplares com pouco desenvolvimento de dentição (além da 

não preservação em boa parte do material estudado), somando-se à presença de predadores 

ocasionais, como “Lepidotes” e Mawsonia, porém sem uma pressão predatória constante 

(MAFFIZONI, 2000). No entanto, coletas posteriores na localidade revelaram a presença de 

novos táxons, que sugerem pistas a uma nova interpretação desse cenário.  

Garcia e colaboradores (2018) atribuíram a Unidade São Miguel dos Campos a um lago 

alúvio-deltaico do tipo sabkha, com episódios de redução do nível da água, associado a um 

sistema fechado, o que sugere, também, que os organismos seriam tolerantes à salinidade. Além 

disso, devido à capacidade de alguns peixes tolerarem variações de salinidade, fósseis de peixes 

marinhos podem ser encontrados em ambientes deposicionais continentais (BRITO et al., 

2012), como o que ocorre com fósseis de Aulopiformes na Unidade São Miguel dos Campos.  

A ordem Aulopiformes é representada por peixes exclusivamente marinhos, os quais 

habitam uma variedade de sistemas, desde os mais costeiros, estuários, até profundidades 

abissais, excedendo 3.000 m (DAVIS e FIELITZ, 2010; SILVA, 2011). Sua entrada na Unidade 

São Miguel dos Campos provavelmente ocorreu durante os períodos de transgressão marinha 

na localidade.  
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Em adição, Aulopiformes são conhecidos por serem peixes predadores ativos (DAVIS 

e FIELITZ, 2010; BICE e SHIMADA, 2016; NAVARRO et al., 2017) que, provavelmente, 

tiveram sucesso ao colonizarem o lago, se alimentando de outros peixes e invertebrados 

marinhos (BICE e SHIMADA, 2016). Além disso, devido ao seu comportamento predador, 

provavelmente a população de Aulopiformes competiria por alimento com as tartarugas da 

família Bothremydidae registradas na localidade. No entanto, não há evidências na literatura 

que apontem a possível dieta de Atolchelys lepida ou de qualquer outro membro da família 

Bothremydidae, que possam confirmar tal hipótese.  

Por sua vez, a ordem Clupeiformes é representada por indivíduos pelágicos, cujos 

fósseis são comumente registrados tanto em paleoambientes de água doce, quanto marinha e/ou 

salobra (CHANG e MAISEY, 2003; FOREY et al., 2003; MURRAY e WILSON, 2013; 

FONSECA, 2020). Os peixes dessa ordem são abundantes em zonas de alta produtividade, onde 

são consumidores diretos de plâncton (COTO et al., 1988; AGUIAR, 2003; BAKUN, 2006; 

GARRIDO et al., 2015; SILVA, 2019; FONSECA, 2020).  

Na Unidade São Miguel dos Campos, são observados espécimes de Clupeiformes de 

tamanhos variados, podendo chegar até 300 mm de comprimento padrão (e.g. Pseudoellimma 

gallae) que, muito provavelmente, teriam os mesmos hábitos alimentares que os observados 

em Clupeiformes atuais. Ainda, o fato de serem observados indivíduos adultos de tamanho 

relativamente pequeno, especialmente conforme observado em F03, indica que, provavelmente, 

eles se agrupavam em pequenos cardumes, como uma forma de se protegerem de predadores.  

A ordem Lepisosteiformes é aqui representada pelo gênero “Lepidotes”, o qual é 

frequentemente referido na literatura como peixes que, assim como Clupeiformes, 

provavelmente possuíam certa tolerância à salinidade, devido à variedade de sedimentos onde 

seus fósseis são encontrados (GALLO-DASILVA, 1998; GALLO e BRITO, 2004; BRITO et 

al., 2012; PAIVA, 2017). Ainda, os registros do táxon em ambiente marinho datam desde o 

Eojurássico (L. elvensis Agassiz (1833-34), Toarciano - Wuttemberg/Alemanha) (LÓPEZ-

ARBARELLO, 2012; PAIVA, 2017) até o Cretáceo (“L.” wenzae Brito e Gallo, 2003, 

Eocretáceo do Brasil: Albiano - Bacia do Araripe; “L.” dixseptiensis Silva Santos, 1963, 

Neocretáceo do Brasil: Turoniano/Campaniano - Bacia Potiguar) (GALLO e BRITO, 2004). O 

registro de “L.” alagoensis e “L.” sp. no Eocretáceo da Unidade São Miguel dos Campos 

corrobora, também, a afirmativa da sua tolerância à salinidade, já que foram encontrados em 

associação a representantes de Aulopiformes e Clupeiformes.  

Em adição, Gallo-da-Silva (1998) e Paiva (2017) afirmaram que existe mudança no 

modo de vida dos representantes de “Lepidotes” brasileiros. De acordo com as autoras, nas 
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fases mais juvenis, o táxon teria um corpo mais fusiforme e delgado, o que lhe conferia uma 

natação mais rápida e permitia ocupar a parte mais rasa do lago, onde se alimentariam de presas 

de corpo mole que viviam na coluna d’água, devido à dentição parcialmente trituradora, 

formada por dentes mais arredondados na região do palato e dentes mais finos nos maxilares. 

Por conta dessa dentição híbrida, Maffizzoni (2000) apontou que o táxon, também, poderia se 

alimentar de pequenos peixes.  

Esse padrão de comportamento mudaria conforme o peixe alcançaria o estágio adulto, 

quando teria o corpo mais pesado e mais lento, ocupando, assim, águas relativamente mais 

profundas, onde se alimentaria de moluscos que viviam no fundo do lago, conforme observado 

no padrão de dentição triturador mais robusto e completo (GALLO-DA-SILVA, 1998; PAIVA, 

2017). Quanto aos representantes de “Lepidotes” da Unidade São Miguel dos Campos, no 

entanto, apenas “L.” sp. apresenta uma placa dentária parcialmente preservada, indicando ser, 

provavelmente, de um indivíduo adulto, enquanto em “L.” alagoensis não foram preservados 

dentes de nenhuma natureza. No entanto, Gallo (2000) afirmou que “L.” alagoensis seria a 

única espécie brasileira de “Lepidotes” que não teria dentes marginais, então sua dentição 

funcional seria basicamente trituradora, mais direcionada a uma dieta baseada em 

invertebrados, tanto na fase mais juvenil, quanto na adulta. Dessa forma, a hipótese de 

Maffizzoni (2000) de o gênero de alimentaria de pequenos peixes não se aplicaria em “L.” 

alagoensis.  

Apesar de Coelacanthiformes ter uma história de vida evolutiva ligada ao ambiente 

marinho, o gênero Mawsonia é normalmente referido na literatura (e.g. CARVALHO, 2002; 

CARVALHO e MAISEY, 2008; BRITO et al., 2012; DEESRI et al., 2018) como táxon não-

marinho, restrito a ambientes continentais e estuarinos. Tal hipótese é comumente associada à 

forma de preservação dos fósseis do gênero, com esqueletos completos e ossos normalmente 

articulados, os quais estariam relacionados, também, a indivíduos de comportamento sedentário 

e nado lento (CARVALHO, 1976).  

No entanto, algumas ocorrências de Mawsonia no Eocretáceo (Albiano) do Brasil são 

associadas a peixes marinhos, como Vinctifer Jordan, 1919 e Cladocyclus Agassiz, 1841, na 

Formação Santana (Bacia do Araripe) (CARVALHO, 2002; BRITO et al., 2012). De acordo 

com Carvalho (2002), os peixes marinhos encontrados na Formação Santana provavelmente 

entravam em água doce/salobra para se alimentar e/ou se reproduzir, o que explicaria sua 

ocorrência juntamente a Mawsonia. Além disso, a autora inferiu que tal ocorrência seria 

indicativo de que o táxon teria uma possível tolerância à salinidade (embora continuasse 

considerado não-marinho).  
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Recentemente, Brito e colaboradores (2021) registraram a primeira ocorrência 

inequívoca do gênero Mawsonia em sedimentos marinhos, no Neocretáceo (Maastrichthiano) 

de Oued Zem, em Marrocos. Os autores afirmaram, ainda, que o gênero teria retornado para o 

ambiente marinho somente no final do Cretáceo, o que explicaria, também suas rotas de 

dispersão entre África e Europa.  

Com relação à paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos, foi observada a 

ocorrência de Mawsonia associada a Aulopiformes e Clupeiformes em vários níveis pelíticos. 

Embora sejam táxons reconhecidamente marinhos, provavelmente aproveitaram momentos de 

subida do nível do mar e entraram na localidade, a qual formaria um sistema de lago salgado 

(GARCIA et al., 2018; vide Cap. 2). Assim, Mawsonia provavelmente teria uma tolerância às 

taxas de salinidade maior à apontada em Carvalho (1976; 2002).  

Além disso , o fato de Mawsonia ter sido encontrado num lago salgado mais antigo do 

que o apontado em Brito e colaboradores (2021) sugere que o táxon poderia ter a capacidade 

de retornar ao ambiente marinho ainda mais cedo, porém são necessários novos estudos e novos 

registros do táxon em ambientes inequivocamente marinhos para corroborar tal hipótese.   

Com relação à alimentação, os exemplares de Mawsonia sp. encontrados na Unidade 

São Miguel dos Campos não apresentam dentes preservados. Porém, são referidos na literatura 

como possuidores de dentição mais trituradora, o que sugere uma alimentação do tipo durófaga 

(MAFFIZZONI, 2000; CARVALHO, 2002).  

Além disso, Carvalho (1976) sugeriu que Mawsonia poderia ter um comportamento 

semelhante ao de Latimeria, ou seja, seriam indivíduos relativamente parados, em meio a 

rochedos, onde esperariam por suas presas. Tal hipótese corroboraria, assim, a proposta de 

Maffizzoni (2000), de que Mawsonia seria um predador ocasional.  

Em resumo, os prováveis modos de vida e hábitos alimentares da paleocomunidade de 

peixes da Unidade São Miguel dos Campos podem ser definidos conforme exposto na Tabela 

6. Comparando com o modelo proposto por Maffizzoni (2000), não foram observados táxons 

com hábitos iliófagos na localidade.  

De acordo com Gaspar da Luz e colaboradores (2001), a presença de indivíduos 

iliófagos é de extrema importância no ecossistema aquático, pois eles são responsáveis pela 

aceleração da reciclagem de nutrientes, especialmente onde detritívoros apresentam baixa 

participação. No entanto, levando-se em consideração que o paleoambiente em estudo é 

proveniente de registro fossilífero, provavelmente não foram preservados, ou ainda não foram 

encontrados no afloramento.  
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Tabela 6 - Classificação dos grupos funcionais da paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos 

Campos 

 

Táxon 

Nível  

trófico 

Estratégia 

alimentar 

Estratégia de 

captura 

Posição na 

coluna 

d’água 

 

Aulopiformes 

 

Consumidor  

Carnívoro 

/piscívoro e 

invertebrados 

 

Predador ativo 

 

Fundo 

 

Coelacanthiformes 

 

Consumidor  

Carnívoro 

/invertebrados 

(durófago) 

Predador 

ocasional/senta-

espera 

 

Fundo 

 

Clupeiformes 

 

Consumidor  

Onívoros/ 

planctófago 

Suspensívoro 

passivo 

 

Pelágico 

 

Lepisosteiformes 

 

Consumidor  

Carnívoro 

/invertebrados 

(durófago) 

Predador 

ocasional/busca 

ativa 

 

Fundo 

 

A predação é uma força importante nas populações de presas e promove a estabilidade 

nas comunidades de peixes (FIORI et al., 2018). Em adição, predadores piscívoros exercem 

uma influência do tipo top-down na comunidade, especialmente durante eventos de retração do 

nível da água (GASPAR DA LUZ et al., 2001; NAVARRO et al., 2017). Na Unidade São 

Miguel dos Campos, esse papel seria representado pelos Aulopiformes, que provavelmente 

atuariam na manutenção da paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos, especialmente 

em episódios recorrentes de redução do nível da coluna d’água registrados para a localidade.  

Por sua vez, grande parte dos peixes apresentam uma expressiva plasticidade alimentar, 

devido à quantidade/qualidade de alimento disponível no ambiente, variação sazonal ou 

comportamento das espécies (GASPAR DA LUZ et al., 2001; PEREIRA e JACOBUCCI, 

2008). Entre os peixes com grande plasticidade, destacam-se os onívoros, cuja estratégia 

alimentar assegura seu estabelecimento em locais onde há constantes flutuações ambientais 

(GASPAR DA LUZ et al., 2001). Na Unidade São Miguel dos Campos, o grupo de peixes 

onívoros é representado pelos Clupeiformes que, assim como Aulopiformes, aparentemente 

possuíam um papel fundamental na paleocomunidade, exercendo um controle do tipo top-down 

sobre o zooplâncton e representando a base da cadeia alimentar para diversas espécies 
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piscívoras (AGUIAR, 2003; CHECKLEY et al., 2009; RIBEIRO et al., 2012; FONSECA, 

2020). 

Em adição, peixes de hábitos bentófagos apresentam uma grande diversidade 

adaptações morfológicas, as quais permitem uma igual variedade de comportamentos 

alimentares, além de estratégias diversas de forrageamento (PREREIRA e JACOBUCCI, 

2008). Diversos pesquisadores (e.g. CARVALHO, 1976, 2002; CARVALHO e MAISEY, 

2008; BRITO et al., 2012) apontam, ainda, que “Lepidotes” e Mawsonia são normalmente 

encontrados juntos nos afloramentos brasileiros e africanos.  

Isso poderia ser explicado pelo provável padrão de comportamento semelhante, 

especialmente dos indivíduos adultos, que compartilhariam preferências alimentares, além de 

ambientes mais profundos e de águas mais calmas, o que sugere um potencial para competição 

entre os táxons. No entanto, enquanto Mawsonia teria um comportamento de senta-espera, o 

formato do corpo de “Lepidotes” sugere um hábito diferente e mais ativo em relação Mawsonia. 

 

4.5.3. Respostas Bióticas a Perturbações Paleoambientais 

Como resposta imediata a perturbações ambientais, os peixes tendem a fugir, alterar o 

ritmo e padrão natatório, reduzir o comportamento antipredatório, aumentar a procura por 

abrigo, diminuir o comportamento territorial e apresentar disrupção com comportamento 

alimentar (GALHARDO e OLIVEIRA, 2006; SILVEIRA et al., 2009). No entanto, quando 

expostos a eventos de estresse intenso ou prolongados, a resposta dos peixes pode ser negativa 

para o seu estado de saúde, principalmente em aspectos fisiológicos (SILVEIRA et al., 2009).  

Segundo os mais recentes estudos sobre a Unidade São Miguel dos Campos (e.g. 

GARCIA et al., 2018; CHINELLATO et al., 2018), a localidade teria sido um paleoambiente 

constantemente perturbado, devido a ações das tempestades e incursões marinhas, devido à 

abertura do Atlântico Sul. Além disso, de acordo com os resultados das análises geoquímicas, 

discutidas no Capítulo 2 desta tese, há indícios de oscilações de temperatura e nas taxas de 

oxigenação na água, o que também condiz com um paleoambiente constantemente perturbado.  

Tais oscilações teriam refletido, também, nas paleocomunidades de peixes da Unidade 

São Miguel dos Campos, conforme observado na tafonomia dos exemplares aqui estudados. 

Melo (2011) elaborou um estudo tafonômico detalhado sobre a paleoictiofauna da localidade, 

o qual é atualizado em Gallo e colaboradores (em preparação), que contou com observações em 

evidências de tetania, bem como níveis de decomposição, desarticulação e distribuição dos 



234 

 

 

exemplares ao longo do afloramento, a partir dos quais foi possível inferir a existência de quatro 

tafofácies.  

A variação de tais tafofácies demonstrou alterações significativas, desde cenários de 

águas mais profundas e de baixa energia, porém perturbados por chuvas torrenciais, até águas 

mais rasas e paleoambientes de alta energia. Além disso, os táxons analisados apresentam 

diversos estágios ontogenéticos distintos, os quais demonstraram cenários de morte não-

seletiva, devido ao declínio da espessura da coluna d’água, que teria gerado, por sua vez, uma 

alteração considerável nas taxas de salinidade, oxigenação e pH do lago (GALLO et al., em 

preparação).  

De acordo com Munday e colaboradores (2009), Apesar de peixes serem sensíveis a 

mudanças de temperatura de poucos graus Celsius na água, os limites de tolerância ao aumento 

de temperatura não são fixos para os táxons, já que a exposição a uma temperatura que poderia 

ser letal leva à resposta adaptativa (BALDISSEROTTO, 2009). Ainda, Hochachka e Somero 

(2002) apontaram que as principais adaptações dos peixes relacionadas à temperatura são as de 

resistência e de capacidade, as quais podem acontecer diante de situações extremas ou não. Já 

alterações nas concentrações de oxigênio dissolvido na água podem influenciar no 

desenvolvimento de estratégias que envolvam mudanças teciduais, fisiológicas e até 

comportamentais dos peixes (BALDISSEROTTO, 2009; ZENI et al., 2016).  

Ainda, em relação à paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos Campos, Melo (2011) 

apontou que Clupeiformes seria indicador ambiental sensível. De acordo com os resultados 

deste capítulo, Clupeiformes são interpretados como portadores de uma plasticidade alimentar 

(mais generalistas).  

Indivíduos generalistas são, normalmente, associados a ambientes mais instáveis, já que 

sua população tende a aumentar conforme a perturbação ambiental também aumenta (PIANKA, 

1970; CASATTI et al., 2006; DUFECH, 2009). Levando-se em consideração o mesmo esforço 

amostral aplicado para coleta em todos os táxons aqui estudados, a maior presença da 

Clupeiformes nas paleocomunidades da Unidade São Miguel dos Campos poderia ser 

interpretada como positivamente correlacionada ao nível de estresse ambiental da localidade, 

já que sua população tenderia a aumentar conforme o paleoambiente se tornaria mais 

perturbado.  

Tal evento de perturbação ambiental poderia ser, também, observado pela tetania dos 

exemplares aqui estudados. De acordo com Melo (2011), a tetania pode ser ocasionada por 

choque, seja de calor, salinidade/alcalinidade, ou estresse respiratório. No caso da Unidade São 
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Miguel dos Campos, tais eventos estariam associados à presença de pirita e concreções 

carbonáticas, os quais seriam indicativos de eventos anóxicos extremos.  

 

CONCLUSÕES 

 

Os resultados do presente capítulo apresentaram dados importantes sobre os aspectos 

paleoecológicos da Unidade São Miguel dos Campos. Foi observado que paleoictiofauna da 

localidade é composta, majoritariamente, por representantes de Actinopterygii.  

Além disso, entre os Actinopterygii, as ordens Aulopiformes e Clupeomorpha 

(Clupeiformes + Ellimmichthyiformes) se mostraram as mais dominantes, representando cerca 

de 82% da diversidade taxonômica registrada na localidade.  

A utilização de análise multivariada em estudos paleoecológicos se mostrou promissora, 

principalmente quando voltada para interpretação de dados ecológicos complexos. No entanto, 

o uso da ferramenta ainda é relativamente escasso em afloramentos brasileiros. Com relação à 

Unidade São Miguel dos Campos, foi observado que as análises de agrupamento e as técnicas 

de ordenação apresentaram resultados similares.  

Os resultados de CA e PCA mostraram agrupamentos entres as paleocomunidades da 

Unidade São Miguel dos Campos. No entanto, a CA se mostrou uma ferramenta mais 

promissora. As paleocomunidades são relativamente homogêneas, conforme observado pela 

ausência do “efeito de arco” (sensu GAUCH et al., 1977).  

A presença de predadores piscívoros nas paleocomunidades da Unidade São Miguel dos 

Campos, como Aulopiformes, provavelmente auxiliaria na manutenção da paleoictiofauna, 

especialmente em episódios recorrentes de redução do nível da coluna d’água registrados para 

a localidade. 

Ainda, o fato de serem observados indivíduos adultos de Clupeiformes, com tamanho 

relativamente pequeno, indica que, provavelmente, eles se agrupavam em pequenos cardumes, 

como uma forma de se protegerem de predadores. Além disso, são peixes de grande plasticidade 

alimentar, o que poderia ser uma vantagem em relação à sua ocorrência em ambientes mais 

perturbados.  

Mawsonia e “Lepidotes” possuem evidências de um potencial para competição entre si. 

No entanto, enquanto Mawsonia teria um comportamento de senta-espera, o formato do corpo 

de sugere um hábito diferente e mais ativo em relação Mawsonia. 
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CONCLUSÕES GERAIS 

 

Embora a pandemia de COVID-19 tenha impedido a análise completa das amostras 

geológicas e paleontológicas da Unidade São Miguel dos Campos (em especial durante os anos 

de 2020 e 2021), foi possível observar que:  

 

1. A geoquímica orgânica se mostrou uma metodologia eficiente para compreender parte 

dos fatores ambientais que controlavam a produção de matéria orgânica na localidade. 

 

2. De todos os níveis geológicos amostrados na Unidade São Miguel dos Campos, apenas 

cinco apresentaram valores maiores que 1% de COT, sendo a maioria representativa de 

querogênios do tipo II (origem marinha).  

 

3. A presença de querogênios do tipo II foi interpretada como indicativa de ambientes 

redutores, depositados em períodos relativamente mais calmos, o que teria facilitado a 

preservação da matéria orgânica na Unidade São Miguel dos Campos.  

 

4. Apesar de ser um ambiente constantemente perturbado, seja por eventos de incursões 

marinhas, seja por tempestades, as rochas da Unidade São Miguel dos Campos 

provavelmente estariam em transição para uma zona termicamente madura.  

 

5. De acordo com os resultados observados, a paleoictiofauna da Unidade São Miguel dos 

Campos é composta, a princípio, por representantes das ordens: Aulopiformes, 

Clupeiformes, Coelacanthiformes, Ellmmichthyiformes e Lepisosteiformes.  

 

6. Além disso, entre os Actinopterygii, as ordens Aulopiformes e Clupeomorpha 

(Clupeiformes + Ellimmichthyiformes) se mostraram as mais dominantes, 

representando cerca de 82% da diversidade taxonômica registrada na localidade.  

 

7. A utilização de análise multivariada em estudos paleoecológicos se mostrou promissora, 

principalmente quando voltada para interpretação de dados ecológicos complexos. No 

entanto, o uso da ferramenta ainda é relativamente escasso em afloramentos brasileiros. 

Com relação à Unidade São Miguel dos Campos, foi observado que as análises de 

agrupamento e as técnicas de ordenação apresentaram resultados similares.  
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8. A presença de predadores piscívoros nas paleocomunidades da Unidade São Miguel dos 

Campos, como Aulopiformes, provavelmente auxiliaria na manutenção da paleoictiofauna, 

especialmente em episódios recorrentes de redução do nível da coluna d’água registrados 

para a localidade. 

 

9. Mawsonia e “Lepidotes” possuem evidências de um potencial para competição entre si. 

No entanto, enquanto Mawsonia teria um comportamento de senta-espera, o formato do 

corpo de “Lepidotes” sugere um hábito diferente e mais ativo em relação Mawsonia. 
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ANEXO A 

 

Tabela com os artigos buscados na revisão bibliográfica 

 
Objeto de 

estudo 

Idade Objetivo Metodologia Artigo 

Microfósseis Holoceno Reconstrução paleoambiental  Abundância relativa      Neme et al., 2002 

Microfósseis Holoceno Reconstrução paleoambiental  aDNA Boere et al., 2011 

Microfósseis Holoceno Taxa de produtividade  Abundância relativa      Principato et al., 2006 

Mollusca Holoceno Indicadores paleoambientais Descritivo Martín e Francesco, 2005 

Arthropoda Holoceno Reconstrução paleoambiental  Modelagem  Axford et al., 2009 

Arthropoda Holoceno Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Williams et al., 2018 

Peixes Holoceno Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Betucci et al., 2018 

Peixes Holoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Boethius e Ahlström, 2018 

Mammalia  Holoceno Ação antrópica no ambiente Tafonomia Weissbrod e Zaidner, 2014 

Mammalia  Holoceno Paleodieta Descritivo Foronova, 2014 

Mammalia  Holoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Ambrose, 1991 

Mammalia  Holoceno Reconstrução paleoambiental  Índices de diversidade Fernández-García et al., 2018 

Aves Holoceno Paleodieta aDNA Wood et al., 2008 

Paleobotânica Holoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Génova et al., 2016 

Paleobotânica Holoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Hermanowski, Costa e Bheling, 2012 

Paleobotânica Holoceno Estrutura de paleocomunidades  Análises multivariadas Jeraj et al., 2006 

Paleoincêndios Holoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Rull et al., 2015 

Arthropoda Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Chávez-Lara et al., 2015 

Mammalia   Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Araújo-Jr  et al., 2017 

Mammalia   Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Eventos de extinção Análises nucleares Ávilla et al., 2013 
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Mammalia  Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Paleodieta Descritivo Velázquez, Burry e Fugassa, 2015 

Mammalia  Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Estabilidade ecológica Análise de isótopos estáveis Reynard et al., 2015b 

Mollusca Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Dinâmica de populações Índices de diversidade Charó, Gordillo e Fucks, 2013 

Mollusca Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Reconstrução paleoambiental  Frequência relativa Sümegi et al., 2015 

Mollusca Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Padrão de distribuição Análises multivariadas Francesco e Hassan, 2009 

Mollusca Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Modo de vida Tafonomia Cárdenas e Gordillo, 2009 

Arthropoda Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Verschuren e Eggermont, 2006 

Arthropoda Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Reconstrução paleoambiental  Descritivo Massaferro, 2009 

Aves Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Paleodieta aDNA Wood e Wilmshurst, 2014 

Mammalia  Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Paleodieta Análise de isótopos estáveis Rotti et al., 2018 

Paleobotânica Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Reconstrução paleoambiental  Descritivo Freitas et al., 2015 

Paleobotânica Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Reconstrução paleoambiental  Espectometria de massa  Pautler et al., 2013 

Paleobotânica Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Reconstrução paleoambiental  Descritivo Sun et al., 2019 

Paleobotânica Pleistoceno-Holoceno 

(Quaternário) 

Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Toledo et al., 2009 

Microfósseis Pleistoceno Indicadores paleoambientais Abundância relativa       Shimada et al., 2008 

Microfósseis Pleistoceno Descritivo   Maiorano et al., 2013 

Microfósseis Pleistoceno Padrão de distribuição Descritivo Marino, Maiorano e Flower, 2011 

Microfósseis Pleistoceno Respostas a mudanças 

paleoambientais 

Índices de diversidade Bracchi, 2014 

Corais Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Park e Cohen, 2011 

Arthropoda Pleistoceno Respostas a mudanças 

paleoambientais 

Análises multivariadas Sümegi et al., 2011 

Mollusca Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Índices de diversidade Scarponi et al., 2014 
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Mollusca Pleistoceno Gradientes paleoecológicos Análises multivariadas Siori et al., 2014 

Vertebrados 

indet. 

Pleistoceno Modo de vida Descritivo Schultz, 2010 

Mammalia   Pleistoceno Modo de vida Descritivo Trayler et al., 2015 

Mammalia   Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis González-Guarda et al., 2017 

Mammalia  Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Wißing et al., 2015 

Mammalia  Pleistoceno Relações tróficas Análise de isótopos estáveis França et al., 2015 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Descritivo Palombo, 2018 

Mammalia  Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Índices de diversidade Uno et al., 2018 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Mendonza et al., 2018 

Mammalia  Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Araújo-Júnior et al., 2015 

Mammalia  Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Roach et al., 2018 

Mammalia  Pleistoceno Estrutura de paleocomunidades  Índices de diversidade Araújo-Júnior, Porpino e Bergqvist, 2011 

Mammalia  Pleistoceno Relações tróficas Descritivo Wolff, 1973 

Mammalia  Pleistoceno Nível de preservação Abundância relativa       Lyman, 2012 

Mammalia  Pleistoceno Ação antrópica no ambiente Descritivo Rector e Reed, 2010 

Mammalia  Pleistoceno Ação antrópica no ambiente Análises univariadas Lyman, 2011 

Mammalia  Pleistoceno Modo de vida Descritivo França et al., 2014 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Giácomo e Fariña, 2017 

Mammalia  Pleistoceno Relações tróficas Modelagem   Dantas et al., 2017 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Spoinheimer e Lee-Thorp, 2006 

Mammalia  Pleistoceno Indicadores paleoambientais Análise de isótopos estáveis Kuitems et al., 2015 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Yann et al., 2016 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Li et al., 2017 

Mammalia  Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Forrest et al., 2018 

Mammalia  Pleistoceno Ecomorfologia Morfometria geométrica Plummer et al., 2015 

Mammalia  Pleistoceno Ecomorfologia Modelagem   Bunn e Pickering, 2010 

Mammalia  Pleistoceno Relações tróficas Modelagem   Martínez-Navarro et al., 2012 

Mammalia  Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Velivetskaya et al., 2016 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Stacklyn et al., 2017 
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Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Belmaker, 2018 

Mammalia  Pleistoceno Estrutura de paleocomunidades  Abundância relativa       Bennàsar et al., 2016 

Mammalia  Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Marín-Leyva et al., 2016 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Barrón-Ortiz et al., 2014 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Descritivo Huang et al., 2017 

Mammalia  Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Fluorescência e difração de raio 

X 

Leshchinkiy, 2012 

Mammalia  Pleistoceno Eventos de extinção Descritivo Asevedo et al., 2012 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Descritivo Smith e DeSantis, 2018 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Dominato et al., 2011 

Mammalia  Pleistoceno Relações tróficas Análises multivariadas Green, DeSantis e Smith, 2017 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Descritivo Ma et al., 2017 

Mammalia  Pleistoceno Forrageamento Análise de isótopos estáveis Patterson et al., 2016 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Jones e DeSantis, 2017 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Strani et al., 2018 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análises univariadas Saarinen e Karme, 2017 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análises multivariadas Bocherens et al., 2017 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Bocherens et al., 2017b 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Fariña e Varela, 2018 

Mammalia  Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Gocke et al., 2014 

Paleobotânica Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Domínguez-Rodrigo et al., 2017 

Paleobotânica Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Miller e Calkin, 1990 

Paleobotânica Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Bush et al., 2004 

Paleobotânica Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Ravazzi, Pini e Breda, 2009 

Paleobotânica Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Lehmann et al., 2016 

Mammalia  Plio-Pleistoceno Respostas a mudanças 

paleoambientais 

Análise de isótopos estáveis García-Aguilar et al., 2014 

Mammalia  Plio-Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Lüdecke et al., 2016 

Mammalia  Plio-Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Blondel et al., 2018 

Mammalia  Plio-Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Kovács et al., 2015 

Mammalia  Plio-Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Szabó et al., 2017 
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Mammalia  Plio-Pleistoceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Du e Alemseged, 2018 

Mammalia  Plio-Pleistoceno Padrão de diversidade Índices de diversidade Laird et al., 2018 

Mammalia  Plio-Pleistoceno Reconstrução paleoambiental  Morfometria geométrica Haug et al., 2013 

Arthropoda Plioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo García et al., 2009 

Peixes Plioceno Modo de vida Descritivo Harrison, 2005 

Aves Plioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Reyes et al., 2013 

Mammalia  Plioceno Relações tróficas Descritivo Shotwell, 1958 

Mammalia  Plioceno Relações interespecíficas Índices de diversidade Konizeski, 1957 

Mammalia  Plioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Grine et al.,2006 

Mammalia  Plioceno Paleodieta Descritivo Wu et al., 2017 

Mammalia  Plioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Elissamburu, Dondas e DeSantis, 2011 

Mammalia  Plioceno Reconstrução paleoambiental  Morfometria geométrica Reed, 2008 

Mammalia  Plioceno Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Wynn et al., 2016 

Mammalia  Plioceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Haile-Selassie et al., 2016 

Mammalia  Plioceno Paleoecologia somente no título Não tem  Loffredo e DeSantis, 2014 

Mammalia  Plioceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Pardo-Trujillo e Sánchez, 2009 

Paleobotânica Plioceno Padrão de distribuição Descritivo Carrillo-Briceño et al., 2013 

Peixes Pleistoceno/Mioceno Modo de vida Descritivo MacFadden et al., 2010 

Mammalia  Mioceno/Plioceno Indicadores paleoambientais Descritivo Ciner, Wang e Parker, 2016 

Mammalia  Mioceno/Plioceno Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Mondal et al., 2014 

Mollusca Mioceno/Plioceno Relações tróficas Tafonomia Ng e Teng, 2014 

Invertebrados 

indet. 

Mioceno/Plioceno Gradientes paleoecológicos Estatística não-paramétrica Krapovickas et al., 2009 

Icnofósseis Mioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Izumi, 2015 

Icnofósseis Mioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Salinas-Márquez et al., 2016 

Microfósseis Mioceno Reconstrução paleoambiental  Índices de diversidade Wilson et al., 2017 

Microfósseis Mioceno Reconstrução paleoambiental  Índices de diversidade Mandic et al., 2002 

Mollusca e 

Microfósseis 

Mioceno Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Hoffman e Szubzda, 1976 

Mollusca Mioceno Relações tróficas Descritivo Detzien-Dias et al., 2018 
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Vertebrados 

indet. 

Mioceno Reconstrução paleoambiental  Tafonomia Cheneval, 1989 

Aves Mioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Spradley et al., 2019 

Mammalia  Mioceno Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Colombero et al., 2013 

Mammalia  Mioceno Modo de vida  Descritivo Xu et al., 2017 

Mammalia  Mioceno Modo de vida  Descritivo Koufos, 2006 

Mammalia  Mioceno Sucessão ecológica Análises multivariadas Merceron et al., 2006 

Mammalia  Mioceno Paleodieta Análise de isótopos estáveis Kaiser, 2009 

Mammalia  Mioceno Paleodieta Análises multivariadas Domingo et al., 2012 

Mammalia  Mioceno Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Bravo-Cuevas e Priego-Vargas, 2009 

Mammalia  Mioceno Paleodieta Descritivo Drewicz e Kohn, 2018 

Mammalia  Mioceno Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis He, Sun e Liu, 2012 

Paleobotânica Mioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Urquhart, 2009 

Paleobotânica Mioceno Respostas a mudanças 

paleoambientais 

Descritivo Worobiec e Szulc, 2010 

Paleobotânica Mioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Worobiec, 2014 

Paleobotânica Mioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Xiao et al., 2013 

Paleobotânica Mioceno/atuais Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Taheri et al., 2017 

Microfósseis Oligoceno-Mioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Roozpeykar e Moghaddam, 2016 

Microfósseis Oligoceno-Mioceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Taheri et al., 2017 

Microfósseis Oligoceno-Mioceno Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Ikegwuonu et al., 2016 

Paleobotânica Oligoceno-Mioceno Reconstrução paleoambiental  Abundância relativa       Behforouzi e Safari, 2011 

Microfósseis Oligoceno  Padrão de distribuição Descritivo Clark e Guensberg, 1970 

Mammalia  Oligoceno  Dinâmica de populações Quadrículas Rodrigues et al., 2012 

Mammalia  Oligoceno  Paleodieta Análises multivariadas Li e colaboradores, 2018 

Paleobotânica Oligoceno  Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Boardman e Secord, 2013 

Mammalia  Eoceno-Oligceno Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Persico e Villa, 2004 

Microfósseis Eoceno-Oligceno Relações interespecíficas Abundância relativa       Villegas-Martín et al., 2014 

Icnofósseis Eoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Randazzo et al., 1990 

fauna marinha Eoceno Respostas a mudanças 

paleoambientais 

Descritivo Marchant, 2011 
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Microfósseis Eoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Sulser et al., 2010 

Brachiopoda Eoceno Modo de vida Descritivo Yamaguchi et al., 2005 

Arthropoda Eoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Cachel, 1978 

Mammalia  Eoceno Paleodieta Modelagem   Worobiec e Gedl, 2018 

Paleobotânica Eoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Alves, Cooper e Rios-Neto, 2016 

Microfósseis Oligoceno, Plioceno, 

Mioceno 

Relações tróficas Abundância relativa e 

morfometria geométrica 

Jiang e Wise Jr., 2009 

Microfósseis Paleoceno-Eoceno Taxa de produtividade  Análise de isótopos estáveis Nichols, 1995 

Paleobotânica Paleoceno-Eoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Kender et al., 2012 

Paleobotânica Paleoceno-Eoceno Taxa de produtividade  Análise de isótopos estáveis Youssef, Ismail e El-Sorogy, 2017 

Arthropoda Paleoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Okeke e Umeji, 2016 

Paleobotânica Paleoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Sunderlin et al., 2014 

Paleobotânica Paleoceno Reconstrução paleoambiental  Descritivo Consoli, 2008 

Peixes Paleoceno Modo de vida Descritivo Faith, 2013 

Vertebrados 

indet. 

Limite K/Pg Eventos de extinção Descritivo Kring, 2007 

Microfósseis Limite K/Pg Dinâmica de populações Abundância relativa       Lamolda, Melinte-Dobrinescu e Kaiho, 

2016 

Arthropoda Limite K/Pg  Resposta biótica a mudanças 

climáticas 

Análise de isótopos estáveis Rodrigues et al., 2014 

Arthropoda Limite K/Pg Padrão de distribuição Análises multivariadas Elewa, 2017 

Peixes Limite K/Pg Reconstrução paleoambiental  Descritivo Silva et al., 2007 

Paleobotânica Limite K/Pg Reconstrução paleoambiental  Abundância relativa       Bowman et al., 2014 

Peixes Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Palci et al., 2008 

Peixes Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Estatística não-paramétrica Gilbert et al., 2018 

Peixes Cretáceo Superior Modo de vida  Descritivo Guzzo e Shimada, 2018 

Vertebrados 

indet. 

Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Tafonomia Segesdi et al., 2017 

Vertebrados 

indet. 

Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Tafonomia Botfalvai, Ösi e Mindszenty, 2015 

Vertebrados 

indet. 

Cretáceo Superior Sucessão ecológica Descritivo Vullo e Néraudeau, 2008 

Microfósseis Cretáceo Superior Sucessão ecológica Descritivo Cavin et al., 2010 
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Microfósseis Cretáceo Superior Eventos de extinção Índices de diversidade Tantawy, 2008 

Microfósseis Cretáceo Superior Modo de vida  Abundância relativa       Alves et al., 2018 

Microfósseis Cretáceo Superior Modo de vida  Abundância relativa       Guerra, Tokutake e Fauth, 2012 

Microfósseis Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Índices de diversidade Castro e Carvalho, 2015 

Microfósseis Cretáceo Superior Padrão de distribuição   Abundância relativa       Jaff e Lawa, 2019 

Microfósseis Cretáceo Superior Sucessão ecológica Índices de diversidade Hewaidy et al., 2019 

Microfósseis Cretáceo Superior Efeitos das mudanças climáticas Análise de isótopos estáveis Punekar et al., 2016 

Microfósseis Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Colpaert et al., 2017 

Arthropoda Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Santos Filho, et al., 2015 

Arthropoda Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Andreu et al., 2013 

Peixes Cretáceo Superior Nível de preservação do esmalte 

dos dentes 

Análise de isótopos estáveis Becker et al., 2008 

Peixes Cretáceo Superior Modo de vida  Descritivo Shimada, 2015 

Amniota Cretáceo Superior Relações tróficas Descritivo Venczel, Vasile e Csiki-Sava, 2015 

Amniota Cretáceo Superior Relações tróficas Descritivo Rivera-Sylva et al., 2011 

Dinossauria   Cretáceo Superior Relações tróficas Descritivo Jackson e Varrichio, 2017 

Dinossauria   Cretáceo Superior Taxa de produtividade  Descritivo Bakker, 1972 

Dinossauria   Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Dodson, 1971 

Dinossauria   Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Tafonomia Serrano-Brañas e Espinosa-Chávez, 2017 

Paleobotânica Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Nascimento, Batezelli e Ladeira, 2019 

Paleobotânica Cretáceo Superior Sucessão ecológica  Análises multivariadas Bamforth et al., 2014 

Paleobotânica Cretáceo Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Gandolfo, Cúneo e Hermsen, 2014 

Microfósseis Cretáceo Inferior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Concheyro et al., 2009 

Microfósseis Cretáceo Inferior Taxa de produtividade  Índices de diversidade Peybernes et al., 2013 

Microfósseis Cretáceo Inferior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Omaña, González-Arreola e Núñez-

Useche, 2017 

Microfósseis Cretáceo Inferior Reconstrução paleoambiental  Abundância relativa       Khafaeva, 2014 

Microfósseis Cretáceo Inferior Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Nikitenko et al., 2018 

Mollusca Cretáceo Inferior Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Hoffmann et al., 2019 

Peixes Cretáceo Inferior Relações tróficas Descritivo Maisey, 1994 

Peixes Cretáceo Inferior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Lindoso, Maisey e Carvalho, 2016 
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Dinossauria   Cretáceo Inferior Paleodieta Análises geoquímicas Vajda et al., 2016 

Arthropoda Cretáceo Inferior Padrão de diversidade Curvas de rarefação Klompmaker, 2013 

Paleobotânica Cretáceo Inferior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Santos et al., 2018 

Invertebrados 

indet. 

Jurássico 

Superior/Cretáceo 

inferior 

Reconstrução paleoambiental  Índices de diversidade Martínez et al., 2014 

Icnofósseis Jurássico Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Eisawi, Babikir e Salih, 2011 

Microfósseis Jurássico Superior Taxa de produtividade  Índices de diversidade Giraud, 2015 

Microfósseis Jurássico Superior Efeitos das mudanças climáticas Descritivo Mateo et al., 2017 

Macrofósseis Jurássico Superior Reconstrução paleoambiental  Tafonomia El-Sabbagh, El-Hedeny e Mansour, 2017 

Echinodermata Jurássico Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Hunter e Zonneveld, 2008 

Microfósseis Jurássico Inferior Taxa de produtividade  Descritivo Goričan, Šmuc e Baumgartner, 2003 

Arthropoda Jurássico Inferior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Picot et al., 2008 

Icnofósseis Jurássico Inferior Formação de icnofósseis Análise de isótopos estáveis Izumi, 2012 

Corais Jurássico Inferior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Brame et al., 2019 

Porifera Triássico Superior Eventos de extinção Descritivo Ritterbush et al., 2015 

Therapsida Triássico Superior Modo de vida  Descritivo Fiorelli et al., 2018 

Therapsida Triássico Superior Paleodieta Descritivo Loinaze et al., 2018 

Mammalia  Triássico Superior Relações tróficas Descritivo Mancuso et al., 2018 

Paleobotânica Triássico Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Sajjadi, Hashemi e Borzuee, 2015 

Paleobotânica Triássico Superior Reconstrução paleoambiental  Descritivo Césari e Colombi, 2016 

Porifera Triássico médio Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Sánchez-Beristain e Reitner, 2016 

Paleobotânica Triássico médio Reconstrução paleoambiental  Descritivo Cariligno, Monti e Zavattieri, 2018 

Microfósseis Triássico Inferior Reconstrução paleoambiental  Análise de isótopos estáveis Hori et al., 2011 

Coprólitos Triássico Inferior Relações tróficas Fluorescência e difração de raio 

X 

Brachaniec et al., 2015 

Amniota Triássico Inferior Eventos de extinção Modelagem    Roopnarine et al., 2007 

Peixes Permo-Triássico Reconstrução paleoambiental  Descritivo Benton et al., 2013 

Coprólitos Permiano Paleodieta  Análise de isótopos estáveis Bajdek et al., 2017 

Coprólitos Permiano Paleodieta  Espectometria de massa  Rodrigues et al., 2018 

Coprólitos Permiano Eventos de extinção Abundância relativa        Niedźwiedzki et al., 2016 
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Invertebrados 

indet. 

Permiano Reconstrução paleoambiental  Descritivo Torres-Martínez et al., 2017 

Invertebrados 

indet. 

Permiano Padrão de bioerosão Descritivo Schimidt-Neto et al., 2018 

Microfósseis Permiano Dinâmica de populações Análise de isótopos estáveis Jin, Noble e Poulson, 2012 

Echinodermata Permiano Modo de vida  Descritivo Holterhoff, 1997 

Paleobotânica Permiano Reconstrução paleoambiental  Abundância relativa        Jasper et al., 2006 

Invertebrados 

indet. 

Carbonífero Reconstrução paleoambiental  Descritivo Zangerl e Richardson, 1963 

Invertebrados 

indet. 

Carbonífero Relações interespecíficas Descritivo El-Shazly, 2011 

Paleobotânica Carbonífero Reconstrução paleoambiental  Descritivo Shaver et al., 2006 

Arthropoda Carbonífero Padrão de distribuição  Descritivo Fohrer e Samankssou, 2005 

Brachiopoda Carbonífero Padrão de distribuição  Descritivo Qiao e Shen, 2015 

Arthropoda Carbonífero Bioestratigrafia  Tafonomia Gómez, Buitrón e Vachard, 2010 

Peixes Carbonífero Reconstrução paleoambiental  Descritivo Zangerl e Richardson, 1963 

Paleobotânica Carbonífero Reconstrução paleoambiental  Descritivo Aráoz et al., 2016 

Paleobotânica Carbonífero Bioestratigrafia  Descritivo Oshurkova, 1996 

Paleobotânica Carbonífero Similaridade de nichos Descritivo Zangerl e Richardson, 1963 

Paleobotânica Carbonífero Reconstrução paleoambiental  Descritivo Sedorko et al., 2018 

Icnofósseis Devoniano Reconstrução paleoambiental  Descritivo Haude, 2007 

Echinodermata Devoniano Modo de vida Descritivo Gueriau, Rabet e Hat, 2017 

Arthropoda Devoniano Modo de vida Descritivo Deryckhe et al., 2014  

Peixes Devoniano Padrão de diversidade  Análises univariadas Aráoz et al., 2016 

Paleobotânica Devoniano Reconstrução paleoambiental  Descritivo Aráoz et al., 2016 

Paleobotânica Siluriano Reconstrução paleoambiental  Descritivo Velbel, 1984 

Invertebrados 

indet. 

Ordoviciano Estudos de caso  Descritivo Botting, 2016 

Porifera Ordoviciano Padrão de diversidade Descritivo Carrera e Cañas, 1996 

Porifera Ordoviciano Reconstrução paleoambiental  Descritivo Feltes, Albanesi e Bergstörm, 2016 

Conodontes Ordoviciano Reconstrução paleoambiental  Análises multivariadas Cole, Wright e Ausich, 2019 

Echinodermata Ordoviciano Estrutura de paleocomunidades  Análises multivariadas Lefebvre et al., 2016 
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Echinodermata Ordoviciano Padrão de diversidade  Abundância relativa        Aráoz et al., 2016 

Paleobotânica Ordoviciano Reconstrução paleoambiental  Descritivo McMenamin, 1988 

Invertebrados 

indet. 

Cambriano Relações tróficas Descritivo Liu, Kenchigton e Mitchell, 2015 

Arthropoda Neoproterozoico Reconstrução paleoambiental  Descritivo Anticliffe, Hancy e Brasier, 2015 

Arthropoda Neoproterozoico Relações interespecíficas Índice de decaimento Retallack, 2016 

Arthropoda Neoproterozoico Reconstrução paleoambiental  Sedimentologia Reid et al., 2017 

Arthropoda Neoproterozoico Sucessão ecológica Índices de diversidade Zakrevskaya, 2014 

Arthropoda Neoproterozoico Reconstrução paleoambiental  Índices de diversidade Beghin et al., 2017 
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ANEXO B 

 

Produções acadêmicas publicadas e/ou submetidas até o momento da defesa 

 

PAIVA, H. C. L.; GALLO, V. Quasimodichthys gen. nov. (Neopterygii: Semionotiformes): 

A morphological and ontogenetic study. Journal of South American Earth Sciences, v. 88, p. 

132-143, 2018.  
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PAIVA, H. C.L. Paleo o quê?!: A vida de uma paleontóloga. In: LOURENÇO, E. C.; COSTA, 

L. M. (Eds.). Divulgando ciência: O que alguns cientistas fazem e como isso afeta sua vida! 

EdUERJ, Rio de Janeiro, 2020. p. 25-39. 
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PAIVA, H. C. L.; GALLO, V. Paleoecologia x Ecologia: Uma interação necessária? Sustinere, 

v. 9, n. 1, p. 254-296, 2021.  
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GALLO, V. PAIVA, H. C. L.; PETRA, R.; BRITO, P. M. 2022. Lophionotus parnaibensis sp. 

nov. (Semionotiformes, Semionotidae) in the Upper Jurassic of the Parnaíba Basin, 

Northeastern Brazil. [internet] Disponível em: < 

https://www.tandfonline.com/doi/full/10.1080/02724634.2021.1994983>.   
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Produções acadêmicas ainda em fase de preparação até o momento da defesa: 

 

FIGUEIREDO, F. J.; GALLO, V.; PAIVA, H. C. L. (em preparação). A new 

ellimmichthyiform fish from the Lower Cretaceous Sergipe-Alagoas Basin, with comments on 

early history of clupeomorphs.  

 

FIGUEIREDO, F. J.; GALLO, V.; PAIVA, H. C. L. (em preparação). A 3-D skull of 

†Ellimmichthyiform fish from the Lower Cretaceous of the Sergipe-Alagoas Basin, NE Brazil, 

with comments on early history of clupeomorphs. 

 

GALLO, V; PETRA, R.; PAIVA, H. C. L.; ARAÚJO Jr. H. I. (em preparação). Taphonomy 

of the Lower Cretaceous paleoichthyofauna from the Morro do Chaves Formation, Sergipe-

Alagoas Basin, Northeastern Brazil.  

 

GALLO, V.; PAIVA, H. C. L. TAVARES, T. (em preparação). Apresentando o PhyloCode 

ao Ensino de Graduação em Ciências Biológicas. 

 

PAIVA, H. C. L.; CAPILLA, R.; GALLO, V. (em preparação). Geochemical characterization 

of the organic matter in the Early Cretaceous Morro do Chaves Formation, Sergipe-Alagoas 

Basin, Brazil.  

 

PAIVA, H. C. L.; GALLO, V.; CAVALCANTI, M. (em preparação). Paleoecology of a Lower 

Cretaceous (Barremian) fish community of the Morro do Chaves Formation, Sergipe-Alagoas 

Basin, NE Brazil.  


