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RESUMO

Entre as estruturas integumentares dos vertebrados terrestres, as penas sdo mais complexas e
diversificadas. Apesar de abundantes, sua ocorréncia no registro fossil € rara, uma vez que
possuem baixo potencial de preservacao. Embora limitadas, sua ocorréncia ¢ cosmopolita. No
Brasil, duas unidades geoldgicas se destacam: a Formacdo Crato (Bacia do Araripe, NE,
Cretaceo) e a Formagao Tremembé (Bacia de Taubaté, SE, Paledgeno). O padrao de coloracao
das penas, ¢ produzido pela presenga de pigmentos naturais (i.e., biocromos) e/ou pelo arranjo
das ultraestruturas na matriz de queratina. Dentre essas, se destacam os melanossomos, que
sdo organelas especializadas em sintetizar e armazenar o biocromo melanina. Com uma
dimensdo entre 0.2 a 2.0 pm, sua morfologia varia de acordo com o tipo de melanina,
podendo ser divididos em dois grupos: os eumelanossomos com formato de bastonetes e
responsaveis pelas cores escuras e, os feomelanossomos de forma esférica e responsaveis
pelas cores acastanhadas. Embora ja publicadas na Formagao Crato, a presenca dessas
estruturas na Formagdo Tremembé permanece desconhecida. Seis penas fosseis oriundas
dessas duas unidades foram caracterizadas macro e microscopicamente e, sua preservagao
reconhecida através da aplicagdo de técnicas geoquimicas e de microscopia.
Morfologicamente, essas estruturas foram classificadas como penas penaceas e plumuléceas,
e sua inclusdo no registro geologico ocorreu por transporte edlico. Anélises de MEV indicam
que essas penas estdo preservadas por eumelanossomos e por molde externo, enquanto as
analises geoquimicas sugerem uma composi¢do carbonosa e por goetita. Com posse desses
resultados e, baseado em dados da literatura, ¢ possivel concluir que nas duas unidades o
paleoambiente era habitado por dinossauros avianos e nao avianos de porte médio a pequeno
que possuiam baixa (Formagdo Crato) e alta (Formagdo Tremembé¢) relagdo com o corpo
d’agua. A presenca de eumelanossomos sugere padrao de coloragdao clara, refletindo as
condi¢des climaticas semiaridas dessas unidades. Além disso, os gradientes geoquimicos (e.g.,
niveis de pH e O,) a presenga de esteiras microbianas no fundo dos paleolagos, propiciaram
um ambiente favoravel para preservagdo dessas estruturas. Deste modo, este trabalho revela a
viabilidade de ampliagdo deste tipo de estudo, sobretudo em outros organismos,

proporcionando assim, visdo mais abrangente da paleobiologia e paleoambiente.

Palavras-Chave: Tafonomia, Dinossauros, Penas fosseis, Cretaceo, Paledgeno



ABSTRACT

Among the terrestrial vertebrates integuments, feathers are the most complex and diversified
structures. Despite their abundance, they are scanty due to low preservational potential.
Nevertheless, their occurrence is worldwide. In Brazil, two geological units are responsible
for most of the records: the Crato Formation (Araripe Basin, NE, Cretaceous) and Tremembé
Formation (Taubaté Basin, SE, Paleogene). The diverse colour patterns of feathers are
produced by the presence of natural pigments (i.e., biochromes) as well as/or by
ultrastructural arrangements in the keratin matrix. Among these, the melanosomes stand out
since they are specialized organelles that synthesizes and stock the biochrome melanin. Its
dimension ranges between 0.2 to 2.0 um in size, and their morphology varies according to the
melanin type, which allows divide them in two main groups: rod shaped eumelanosomes that
confers darkish colours, and spherical pheomelanosomes with reddish colour patterns. Despite
that they were already reported in the Crato Formation, their presence of structures in the
Tremembé Formation remains unknown. Six fossil feathers from these units were
characterized macro and microscopically, and its preservation was acknowledged through the
application of geochemical and microscopical techniques. Morphologically, these structures
were classified as pennaceous and plumulaceous feathers, and their inclusion in the geological
record occurred through aeolian transport. SEM analysis revealed the preservation by
eumelanosomes and by external molds whereas geochemical analysis suggests their
carbonaceous and goethite chemistry. According to these results, and based on the published
literature, it is possible to conclude that in both units, the paleoenvironments was inhabited by
medium to small sized avian and non-avian dinosaurs, with low (at Crato Formation) and high
(at Tremembé Formation) relation with the body of water. The presence of eumelanosomes
suggests a lightish colouration, reflected mainly by its climatic conditions. Besides that, the
geochemical gradients (e.g., pH and O, levels) and the presence of microbial mats in
paleolake bottom, enabled a favourable environment for the preservation of these structures.
In this way, this work reveals the feasibility of expanding this type of study, especially in
other organisms, which allows a more comprehensive view of palaecobiology and

palacoenvironments.

Keywords: Taphonomy, Dinosaurs, Fossil feathers, Cretaceous, Paleogene
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1. INTRODUCAO

O objetivo desta dissertacdo € contribuir para o entendimento dos processos que
resultam na preservacdo de penas da Formagdo Crato e Tremembé, nas provaveis cores e
contextos paleoambientais que estas estruturas poderiam ter.

Os integumentos sdo essenciais em biologia dos organismos eucariotos, uma vez que
oferecem abrigo e reserva de nutrientes para micro-organismos (i.e., parasitas), protecao e
atuam em diversos processos fisioldgicos, como por exemplo, a amenizagdo do
superaquecimento pela diaforese (Hadley, 1972). Dentre todos os tipos de integumentos, as
penas sdo os que apresentam maior complexidade, seja em sua génese, funcao, morfologia,
coloracdo e aspectos evolutivos (Lucas & Stettemheim, 1972; Proctor & Lynch, 1993).

A origem das penas permanece controversa (Persons & Currie, 2015). A hipodtese do
seu surgimento para o voo nao faz luz ao registro fossil, uma vez que alguns dinossauros nao-
avianos também as possuiam (Clarke, 2013; Barrett et al., 2015). Por outro lado, a ideia do
surgimento para fins de insulag¢do ou selecdo sexual, permanecem em discussdo. Apesar de a
primeira ser mais bem-aceita, evidéncias de marcas de acasalamento, dimorfismo sexual, e
orgaos vocais (Clarke et al., 2016; Lockley ef al., 2016; Kim et al., 2016; Wang et al., 2016),
além de uma grande acuidade visual (Schmitz & Motani, 2011; Koschowitz et al., 2014) tem
favorecendo a ultima hipdtese.

Todos morfotipos de penas sdo compostas por fibras da proteina B-queratina que
possivelmente divergiu durante na transi¢do para os anfibios (Lowe et al., 2015). O
desenvolvimento das penas pode ser dividido em trés estagios: (i) Estagio I — espessamento
da derme e formacdo de placodios epidérmicos; (ii) Estdgio II — desenvolvimento de uma
papila dérmica ou pequenas protuberancias; e, (iii) Estagio Il — formagao dos foliculos pela
invaginacao do tecido epidérmico ao redor do colar da papila (Prum & Brush, 2002).

Macroscopicamente essas estruturas sao compostas por uma arquitetura idéntica que
de forma resumida, sdo compostas pelo: (i) calamo, estrutura que se insere no integumento
(pele); (ii) raque, estrutura central e tubular, sendo a primeira a se formar dando origem as
demais; e, (iii) barbas, filamentos derivados da diferenciagdo da raque que possuem
filamentos ainda menores (barbicelas). Em penas penaceas, a presenca de ganchos (Hooklets)
nas barbicelas conferem coesdo gerando o aspecto laminar denominado de vexilos (Lucas &

Stettenheim, 1972). Além disso e, de acordo com suas caracteristicas morfoldgicas e regido do
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corpo em que ocorrem, as penas podem ser classificadas em dois grandes grupos: (i) penas
plumulaceas, de tamanhos variados (mas em geral, pequenas), coloragdo clara, sem ligacao
entre as barbas, encontradas nas por¢des mais internas e ao longo de quase todo o corpo dos
animais, predominando em neonatos; (if) penas pendceas, de tamanho e coloracao variada,
sdo restritas a algumas regides do corpo como asas, cauda e cabeca. Apesar de diversas
fungdes, esse morfotipo esta associado principalmente a capacidade de voo.

Uma vez que sdo estruturas muito delicadas, raramente sao preservadas no registro
fossil e, portanto, também sdo indicadores de Konservat-Lagersttdten (Davis & Briggs, 1995).
A preservacao de penas pode ocorrer tanto em contexto de dmbar, registro raro (Grimaldi &
Case, 1995; Perrichot et al., 2008; McKellar ef al., 2011), quanto sedimentar, essas estruturas
podem ocorrer associadas a restos dos animais ou de forma isolada (Davis & Briggs, 1995). A
presenca dessas estruturas diretamente associadas a restos de dinossauros (avianos € nao
avianos) ¢ um evento ainda mais excepcional. Apenas dois exemplos desse tipo de associacao
sdo conhecidos do Cretaceo médio: a asa de uma ave precoce (Xing et al., 2016a) e a cauda
de um dinossauro nao-aviano indeterminado (Xing et al., 2016b). Todos esses ultimos
achados, foram encontrados em ambares oriundos de Myanmar, sendo esses registros notaveis
exemplos da hipotese de evolugdo das penas (Prum & Brush, 2002). A excepcionalidade de
preservacdo em ambar permite reconhecer mintsculos detalhes (e.g., pennulum) diagnosticos
de alguns taxons (Dove & Koch, 2011). Em contraste, com exce¢do de um caso excepcional,
onde as barbicelas estdo presentes em uma pena do folhelho Ingersoll (Formagao Eutaw) do
Cretaceo dos EUA (Knight ef al., 2011), estruturas delicadas em geral, ndo sdo preservadas
em sedimentos (Prado et al., 2016a).

A preservagdo dessas estruturas em sedimentos podem ocorrer em associagdo com
ossos ou de forma isolada (Davis & Briggs, 1995, 1998). Nessas circunstancias, a preservagao
pode ocorrer de 5 formas que, variam de acordo com as condi¢des sedimentares, sendo
preservadas por: (i) incarbonizacdo; (i) fosfatizacao; (iii) compostos ferrosos (e.g., sulfetos e
oxidos de ferro); (iv), impressao (e.g., moldes externos); e, (v) incluidas em coprolitos
(Wetmore, 1943; Davis & Briggs, 1995; Bergmann ef al., 2010; Prado et al., 2016a). Além
disso, a preservacdo dessas estruturas também depende de outros fatores ambientais, como
por exemplo, a presenga de micro-organismos (bactérias queratinoliticas).

Excluindo as evidéncias associadas com restos dos animais, a inclusdo de penas

isoladas no registro fossil em geral, ocorre pelo transporte por vento (Martill & Davis, 2001).
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Contudo, em teoria, outras formas também poderiam ocorrer, como por exemplo, pela
liberagdo involuntaria (e.g., “muda de susto”) durante ataques interespecificos (Martin et al.,
2016; Prado et al., 2016a).

Entre as diversas caracteristicas presentes nas penas, as que mais se destacam, sdo os
padrdes de cores que variam em intensidade e tonalidade. Assim como em outros vertebrados,
deve-se esta caracteristica por diversos tipos de biocromos (pigmentos naturais) presentes na
matriz de queratina (Hadley, 1972). Além disso, cores estruturais, também chamadas de cores
fotonicas, resultam na reflexdo dos comprimentos da luz de acordo com o arranjo das
ultraestruturas (e.g., melanossomos) da matriz de queratina (McNamara, 2013). Dentre todas
as variedades de biocromos presentes na natureza, a melanina, é o tipo principal e o mais
comum. Sua ocorréncia indubitavel mais antiga remete ao periodo Carbonifero (Tanaka et al.,
2014; Clemens et al., 2016; Gabbott et al., 2016). Ela estd associada a protecdo contra
radicais livres (R6zanowska et al., 1999), ions livres (Sarna et al., 1986), patologias (Agius &
Roberts, 2003; Nappi & Christensen, 2005) e micro-organismos (Mackintosh, 2001). Além
dos tegumentos, as melaninas também podem ocorrer em regides com baixa exposi¢do a
radiacdo, em musculos e tecidos internos (melanizagdo visceral) como por exemplo, em
figados, intestinos, 0rgdos sexuais, trato alimetar e rins (Agius & Roberts, 2003; Fishelson et
al., 2012; Oliveira & Franco-Belussi, 2012; Dubey & Rolin, 2014). Em penas, a presenc¢a de
melanina estd associada ao aumento de resisténcia e a presenca de parasitas (Bonser, 1995;
Goldstein et al., 2004).

De forma resumida (para mais detalhes, ver Capitulo 3), a melanina ¢ derivada de
precursores de ortoquinona, sendo produtos da oxidacdo do aminoacido tirosina seguido por
sua polimerizagdo. Na natureza, sao encontrados basicamente quatro compostos derivados: (7)
eumelaninas; (ii) feomelaninas; (iii) piomelaninas; (iv) neuromelaninas (Césarini, 1996;
Riley, 1997; Bush et al., 2006).

A melanina ¢ produzida e armazenada em estruturas denominadas melanossomos que,
sdo lisossomos especializados em sintetizar e depositar a melanina (detalhes no Capitulo 3).
Essas estruturas subcelulares, se originam em células especializadas (melandcitos) que sdo
derivados da crista neural durante o desenvolvimento embriondrio. Apds formadas, os
melanossomos sao transportados através de microtiibulos para a membrana plasmatica, onde
finalmente sdao liberados para os queratindcitos (Haugarvoll et al., 2006). A morfologia ¢

correspondente ao tipo de melanina sintetizada e depositada nessas estruturas. Assim, a
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eumelanina ¢ depositada nos eumelanossomos que, sdo estruturas em formato de bastonetes e
com polos arredondados; e a feomelanina é depositada nos feomelanossomos, que assumem
as formas esféricas a subesféricas. Com exce¢do dos macromelanossomos, cuja natureza ¢
supostamente diferente e frequentemente associada a diferentes patologias (Nakagawa et al.,
1984; Sethi et al., 2014), ambas as morfologias possuem dimensdo que varia entre 200 nm a
~2000 nm (Raposo & Marks, 2007; Wasmeier et al., 2008).

A identificacdo de melanossomos no registro fossil ¢ algo recente, que somente
ocorreu no ano de 2008. Estudos anteriores sugeriam que as ultraestruturas esféricas e em
formato de bastonetes encontradas em fosseis de diversos tdxons, depositos e idades, na
realidade seriam bactérias autolitificadas (Wuttke, 1983; Davis & Briggs, 1995). A
reinterpretagdo dessas estruturas ocorreu apds o estudo comparativo entre os melanossomos
de uma pena atual com as de uma pena fossil da Formagao Crato e, dos olhos de uma ave da
Formacao Fiir do Eoceno da Dinamarca (Vinther et al., 2008).

Apesar da preservagdo de melanossomos estar razoavelmente bem estabelecida,
principalmente por recentes publicagdes (Colleary et al., 2015; Lindgren et al., 2015a, 20155b;
McNamara et al, 2016a, 2016b; Pan et al., 2016; Gren et al., 2017), a presenca ainda de
defensores da hipotese microbiana (“hipotese microbios sao ubiquos” ou HMU). Para esses
autores, ¢ a aplicacdo de analises geoquimicas ¢ imprescindivel para descartar essa hipotese.
Portanto, ainda que a hipdtese da preservacdo de melanossomos seja bem resolvida, ainda
restam algumas questdes para serem esclarecidas. Por este motivo que fosseis brasileiros
excepcionalmente preservados possuem importidncia nos estudos de pigmentacdo fossil,
podendo contribuir de forma significativa no conhecimento tafondmico e paleobioldgico.

Dessa maneira, a permanéncia da controversa HMU, resultou neste projeto; e além do
desejo de reconhecer os processos de preservacdo, almeja-se investigar a validade dessa
hipdtese por meio do estudo em penas fosseis de deposito de preservagdo excepcional do
Brasil. Neste projeto, seis penas fosseis oriundas das Bacias do Araripe (trés espécimes) e de
Taubaté (trés espécimes), foram descritas recentemente (Prado et al, 2016a, 2016b), e
analisadas por meio de técnicas geoquimicas e microscopicas, onde os aspectos tafonomicos
foram caracterizados, identificando elementos ultraestruturais (e.g., melanossomos e
minerais) e os processos de preservagdo destas amostras. Além de oferecer uma perspectiva
regional, este projeto agrega informagdes sobre a paleoecologia que podem ser comparadas a

outros depdsitos no mundo.
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2. CONTEXTO GEOLOGICO

2.1. A Bacia do Araripe

Localizada na regiao nordeste do Brasil, a Bacia do Araripe (Fig. 2.1) ¢ uma das mais
extensas e alongadas bacias interiores do Brasil. Situada entre as coordenadas geograficas
38°30'00" e 40°50'00" W de longitude -7°05'00" e -8°00'00" S de latitude, essa unidade possui
uma érea aproximada de 9.000 Km? estendendo-se por trés estados: Ceard, Pernambuco ¢

Piaui (Viana & Neumann, 2002).

_7°
N Nova Olinda
Trindade
o . [ J
- w8 (2 Kkm BACTIA DO ARARIPE
||
L s
D Grupo Formacgao Exu Cretaceo
Araripe Formagéao Araripina Superior | ... 0°
- Formagéo Rom.ualdo Limites estaduais
Grupo Formagao Ipubi Cretaceo
E Santana Formagao Crato Inferior :
Formacéo Barbalha ® Cidades
Formagao Abaiara : Estados:
[ Grupo Vale | ¢5rmacso Missao Velha {Uf=sico CE - Cears 20¢
do Cariri F 20 Breio Sant Superior - Leara
ormagdo Brejo Santo Pl - Piaui
- Formacéo Cariri Paleozoico PE - Pernambuco
|:| Embasamento Precambriano 60° 40°

Figura 2.1. A Bacia do Araripe: Localizaggo e respectiva sequéncia tectono-sedimentar. Modificado de Prado et

al. (2016a) e baseado em Assine et al. (2014).

2.1.1. Caracteristicas Tectono-Sedimentares

A Bacia do Araripe ¢ uma bacia inicialmente do tipo rifte evoluida para poés-rifte,
localizada entre os lineamentos de Patos ao norte e Pernambuco ao sul assentada sobre o
embasamento cristalino pré-Cambriano. A litologia pré-cambriana ¢ composta por diferentes
dominios estruturais deformados durante os eventos de ligagdo do Gondwana no Brasiliano
(750-540 Ma) (Brito Neves et al., 2002). De um modo geral, essas rochas sdo compostas por

filitos, formagdes bandadas de ferro, marmores, metacarbonatos, metaconglomerados,
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metavulcanicos, micaxistos, migmatitos, paragnaisses e quartzitos (Castro & Castelo Branco,
1999; Marques et al., 2014).

O desenvolvimento da atividade tectonica durante o Mesozoico foi responsavel pela
reativagdo de antigas falhas que culminaram na separacdo dos continentes Sul-Americano e
Africano (Brito Neves, et al., 2002). Nesse periodo, grandes transformacdes tectonicas e do
regime deposicional marcam a origem de diversas bacias sedimentares continentais e
marginais (Assine, 2007; Arai, 2014).

Apesar de se tratar de um evento tectonico continuo, ou seja, que perdura até o
presente (Morais-Neto et al., 2006; Marques et al., 2014), baseado no comportamento
tectono-sedimentar, Assine (2007), Assine et al. (2014) e Neumann & Assine (2015),
dividiram a cobertura sedimentar em cinco supersequéncias: (i) Paleozoica; (ii) Pré-Rifte; (iii)
Rifte, (iv) Pés-Rifte I; e, (v) Pos-Rifte II. Sedimentos cenozoicos de natureza essencialmente
fluvial recobrem toda sequéncia Mesozoica, com fei¢cdes geomorfoldgicas como chapada e as
superficies de aplanaimento (Arai, 2000; Morales & Assine, 2015; Peulvast & Bétard, 2015).

As unidades Mesozoicas da Bacia do Araripe sdo divididas em grupos hierarquicos
maiores, como o caso dos grupos: (i) Vale do Cariri, com as formagdes Brejo Santo e Missdo
Velha; (i) Santana, composta pelas formacdes Barbalha, Crato, Ipubi e Romualdo; e, (iii)
Araripe, constituida pelas formacdes Araripina e Exu (Assine et al., 2014; Neumann &

Assine, 2015) (Fig. 2.1).

2.1.1.1. Supersequéncia Paleozoica

Representada pela Formagdo Cariri, caracterizada, essencialmente, por sedimentos
clasticos, com predominancia de conglomerados e arenitos com estratificagao cruzada (Fig.
2.3, A) derivadas de sistemas fluviais entrelagados associados a sistemas de leques aluviais
com sedimentos depositados em um clima 4rido (Assine, 2007; Batista et al., 2012). No
geoparque Cachoeira de Missdao Velha (Fig. 2.3, B), rochas da Formagao Cariri apresentam
marcas de ondas (Fig. 2.3, C) e icnof6sseis (Fig. 2.3, D). Segundo Assine (1994), o padrao
constante das paleocorrentes nessa sequéncia indicam que a regido ndo possui relagdo com as
localidades onde atualmente as rochas afloram, uma vez que o sentido da paleodrenagem fluia

para NW.
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Figura 2.3. Formagdo Cariri no Geopark Cachoeira de Miss@o Velha. (A) Arenito com estratificacdo cruzada. (B)
Erosdo dos arenitos da Formagdo Cariri que formam a cachoeira de Missdo Velha. (C) Marcas de
ondas do sistema fluvial. (D) Icnofésseis de invertebrados paleozodicos (feigdes filamentosas

espalhadas e mais evidentes na seta vermelha) (extraido de Carvalho et al., 2012).

Embora de idade controversa, pelas similaridades litologicas com a Formagao Tacatu
da Bacia do Tucano-Jatoba, Assine (2007) a considera formada durante o intervalo
Ordoviciano-Siluriano. Curiosamente, pegadas de dinossauros teropodes e ornitisquios foram
registrados nessa unidade (Carvalho et al., 1995), sugerindo idade Mesozoica. Todavia, a falta
de subsequentes evidéncias indicam que sedimentos mesozoicos se depositaram acima da

Formagao Cariri (Assine, 2007).

2.1.1.2. Supersequéncia Pré-Rifte

A segunda sequéncia ¢ composta pelas formagdes Brejo Santo e Missdao Velha e, ¢é
caracterizada pela subsidéncia mecanica por estiramento litosférico visco-elastico relacionada
a depressdo Afro-Brasileira (Assine, 2007). Fambrini et al. (2007) sugerem que o primeiro
sistema lacustre instalado na bacia tenha ocorrido na Formag¢do Brejo Santo. Com 450 m
espessura maxima, admite-se que a alta taxa de subsidéncia tenha sido produzida pela
tectonica relacionada ao inicio da fragmentagdo do Gondwana. Estima-se através do contetido

micropaleontologico que esse evento tenha ocorrido durante o Neojurassico (Lima, 1978;
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Coimbra et al., 2002; Assine, 2007). As paleocorrentes durante essa supersequéncia, indicam
fluxos com sentido S-SW em direcdo a Bacia do Recdncavo-Tucano, seus estratos
correlacionados a Formagdo Alianga e Sergi; e a Bacia Sergipe-Alagoas, correlacionados as
Formagdes Bananeiras e Serraria (Assine, 1994, 2007).

De forma geral, sedimentos siliciclasticos predominam nessas duas unidades, com
ocorréncias de folhelhos e lamitos na por¢do basal (Formagdo Brejo Santo); seguido por
arenitos quartzosos, feldspaticos, cauliniticos e, com interdigitagdes de conglomerados de
estratificacdo cruzada espinha de peixe no topo (Formac¢ao Missdo Velha) (Fig. 2.4, A). Além
disso, esses sedimentos sdo atribuidos a ambiente deposicional fluvial de sistemas
entrelagcados com geracdo de pequenos lagos (Assine, 2007). As rochas das formagdes Brejo
Santo e Missdo Velha sdo bastante fossiliferas, sobretudo a ultima unidade, com abundantes
troncos silicificados de coniferas (Fig. 2.4, B), peixes, gastropodes e coprolitos (Lima, 1978;
Souto et al., 2001). Além disso, por meio de estudos de dendrocronologia, sugere-se que os
sedimentos da Formacdo Missdo Velha tenham sido depositados em ambiente tipico de
savana, com condi¢des climaticas quentes e imidas (Pires & Guerra-Sommer, 2011). Segundo
alguns autores (Coimbra et al., 2002) o contato entre as formag¢des Missdo Velha e Abaiara
(acima) ¢ marcado por uma discordancia regional, sendo esse, o motivador da baixa
diversidade de fosseis na ultima unidade. Somente espécies indices de palinomorfos e
ostracodes sao abundantes, sendo este ultimo, responsavel pela associagdo ao estagio Rio da

Serra correspondente ao Neocomiano (Coimbra et al., 2002).

‘ .ﬁ%«\& B

Figura 2.4. Formagdo Missao Velha aflorante no Geopark Araripe localizado no municipio de Barbalha-CE. (A)

Estratificacdo acanalada tabular de origem fluvial. (B) Troncos silicificados de coniferas tipicas da

Formacgado Missdo Velha, que foram transportadas por meio fluvial.

2.1.1.3. Supersequéncia Rifte

Apesar de pouco caracterizada e, em muitos casos incluida na Formagao Missao Velha
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(Arai, 20006), a Formagdo Abaiara compoe a terceira supersequéncia. Uma vez que representa
o periodo de rifteamento causado pela movimentagdo tectonica das bacias marginais, essa
sequéncia é constituida apenas por uma unidade litoestratigrafica. E marcada por processos
erosivos que erodiram os blocos estruturais mais altos, chegando a peneplanizacdo do relevo
até o Aptiano. Segundo Frambrini et al. (2007), um segundo sistema lacustre se originou
nessa unidade (Formacgao Missao Velha sensu Assine, 2007), continuando a fase rifte da bacia.
Sua litologia € composta predominantemente por folhelhos, siltitos vermelhos, arenitos finos a
médio intercalados por folhelhos verdes (Assine, 1992; 2007). Ocorrem também
conglomerados polimiticos com seixos de rochas metamorficas e magmaticas sendo evidéncia
de idade eocretacea, formados em um ambiente lacustre raso com recorréncias de planicies

fluviais de canais entrelacados (Assine, 2007).

2.1.1.4. Supersequéncia Pos-Rifte |

A quarta e penultima fase ¢ marcada pela subsidéncia flexural térmica separada por
discordancias angulares. A fase ¢ constituida pelo Grupo Santana, constituido pelas formagoes
Barbalha, Crato, Ipubi ¢ Romualdo (Neumann & Assine, 2015; Assine et al., 2014). Com
excecdo da Formacdo Barbalha, até recentemente, admitia-se a unido das formacgoes Crato,
Ipubi e Romualdo como parte da Formagdo Santana (sensu Assine, 1992, 1994, 2007).
Todavia, estudos detalhados das unidades do Andar Alagoas passaram a considerar a
existéncia de trés unidades cronologicamente distintas (Neumann & Cabrera, 2002; Neumann
et al., 2002; Neumann & Assine, 2015; Assine et al., 2014), sendo a adotada no presente
trabalho.

Dois ciclos fluviais granodecrescentes sdo incluidos na Formagdo Barbalha.
Predominam arenitos, folhelhos e niveis de conglomerados atribuidos a terracos fluviais
( Castro et al., 2006; Chagas et al., 2007; Assine et al., 2014; Fambrini ef al., 2015; Scherer et
al., 2015). O primeiro ciclo fluvial é constituido de folhelhos betuminosos pretos. Laminas
carbonaticas formam a Camada Batateira (sensu Hashimoto et al., 1987), marcando o
primeiro evento anoxico da bacia (Cassedane, 1965; Viana et al, 1970; Farina, 1974),
caracterizando um verdadeiro datum estratigrafico (Chagas et al., 2007). A Camada Batateira
se distuingue pela presenca de grande quantidade de minerais sulfetados, por exemplo galena
(PbS), esfalerita (ZnS) e marcassita (FeS,), abundante matéria organica e, fosseis preservados
por piritizados (Assine, 2007). Sedimentos desse leito representam o primeiro sistema lacustre

pos-rifte de grande extensdo, com niveis de folhelho com elevado carbono orgénico total
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(COT) chegando a 25% (Assine et al., 2006). Ostracodes, conchostraceos, laminas de
carbonato de origem microbiana, coprolitos, restos vegetais e peixes ocorrem preservados nos
leitos de folhelhos betuminoso, de ambiente ndo-marinho (Assine, 1992; Syrio & Rios-Netto,
2002; Assine, 2007; Assine et al., 2014). Por meio do contetido palinolégico, a zona
palinoldgica é posicionada na Biozona P-270, correspondente ao Neo-Aptiano (Lima &
Perinotto, 1984; Hashimoto et al., 1987). Estudos posteriores confirmaram essa idade (Rios-
Netto et al., 2012) colocando-a na Idade Alagoas (Aptiana) (Coimbra et al., 2002).

As rochas predominantes do segundo ciclo sdo arenitos grossos e conglomerados
fluviais em contato erosivo com a Formagado Crato (Assine et al., 2006; Castro et al., 2006,
Chagas et al., 2007; Assine et al., 2014; Fambrini et al., 2015; Scherer et al., 2015). As
paleocorrentes da Formagdo Barbalha se dirigem para S-W correlacionando-a com a
Formacao Marizal da Bacia do Reconcavo-Tucano (Varejao et al., 2016), sugerindo que o
sistema de lagos durante o Aptiano poderiam ser maior, sobretudo pela presenga de litotipos
semelhantes nessas bacias (Assine, 1994; 2007). Essa caracteristica é reforgada pela presenca
da Serra do Tona, uma unidade geomorfoldgica localizada ao norte da Bacia de Tucano e, que
apresenta uma sequéncia litoldgica muito similar ao Grupo Santana (Bueno, 1996; Varejao et
al., 2016). A possivel existéncia de um lago intrabacinal, poderia ter 4drea extensa estimada
aproximadamente em 18.000 km? (Martill ez al., 2007a)

A Formagao Crato, por¢ao mais basal do Grupo Santana, caracteriza-se pelas camadas
de calcarios laminados intercalados por arenitos, lentes de evaporitos (gipsita) e, folhelhos
papiraceos verdes, calciferos, que ocorrem lateralmente (Assine, 2007). Caracteristica
marcante dessa unidade ¢ baixa quantidade de matéria organica e sedimentos terrigenos nas
sequéncias carbonaticas (Neumann et al., 2003; Heimhofer et al., 2010). Os calcarios dessa
unidade se originaram em um ambiente lacustre restrito (lago endorreico) onde a influéncia de
rios tributarios era em geral inexpressiva e que variavam periodicamente por conta do clima
seco (Neumann & Cabrera, 2002). Estes periodos, eram controlados pela atividade tectonica
que alteravam o padrdo da paleodrenagem e os conteudos sedimentares transportados. A
entrada de sedimentos terrigenos ocorria em periodos de clima mais umido, em padrao
ritmico no empilhamento estratigrafico, com intercalagdes peliticas e carbonaticas (Assine,
1992, 1994, 2007). Da base para o topo, € possivel constatar momentos de transgressao
(expansao) e regressao (contracdo) do paleolago (Neumann & Cabrera, 2002; Neumann et al.,

2002; Silva et al., 2002).
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Neumann (1999) e Neumann & Cabrera (2000) reconheceram o carater endorreico do
paleolago Crato identificando seis episoddios de sedimentacdo pertencentes a sequéncia de 3*
ordem (intervalos entre 10% a 107 Ma). Durante os periodos de highstand system tract (HST),
o paleolago teria sua dimensdo aumentada, ultrapassando os limites da area de sedimentacdo
(Neumann & Cabrera, 2000). Todavia, interpretacdes baseadas na estratigrafia de sequéncias
em ambientes lacustres e de deposi¢do mista (carbonatica e siliciclastica) ¢ problematica, uma
vez que fatores intrinsecos a taxas de deposi¢do, controle climatico e regime tectonico local
variam significativamente durante a deposicdo, ao contrario da posicdo geografica dos
depositos marinhos. Assim, considerando esses aspectos, os periodos de HST também podem
ser considerados como equivalentes aos momentos de maxima expansdo do paleolago,
promovidos por periodos de maior umidade e aporte de dguas metedricas.

A presenga de pseudomorfos de gipsita lenticular, anidrita laminada e nodular, e
estromatolitos sugerem um ambiente hipersalino, possivelmente associado a periodos
sazonais de estratificagdo e diminuicdo da coluna d'dgua (Assine, 2007; Martill et al., 20075,
2008; Heimhofer et al., 2010; Warren et al., 2017). Durante os periodos de menor batimetria,
¢ sugerido que o aumento do gradiente de salinidade (e estratificagdo) teria aumentado
significativamente através da alta taxa de evaporagdo. Esse fendmeno teria sido responsavel
pela mudanca haléclina e cheméclina da coluna d’4gua, e organismos com baixa resisténcia
osmoética nao teriam sobrevivido ao ambiente estressante. Esse fenoOmeno poderia ser
responsavel pelos eventos de mortalidades em massa de peixes nessa unidade (Martill et al.,
2007a, 2008) e, a auséncia de organismos necrdfagos e heterdtrofos no fundo do paleolago,
seriam responsaveis pela manutencdo das carcagas intactas, ergo, pela preservagdo
excepcional.

No que diz respeito a origem da calcita, alguns autores (Martill et al., 2007a;
Heimhofer et al., 2010) sugerem que a precipitagdo de carbonato de célcio ocorreu durante
eventos de whiting (blooms de picoplancton) (Robbins & Blackwelder, 1992; Thompson et
al., 1997). Tal fendmeno deve ter ocorrido em conjunto com microorganismos que habitavam
as esteiras microbianas no substrato do paleolago (Srivastava, 1996; Bardola, 2015; Dias-
Brito & Tibana, 2015; Fairchild et al., 2015; Catto et al., 2016; Warren et al., 2017). A
presenga de microesferas com suposta divisdo, de estruturas grumosas e em rede, e
microfilamentos calcificados no calcério, sugerem origem biogénica, portanto, vestigios de

bactérias calcificadas com divisdo binaria e EPS (honeycombs) fossilizados (Catto et al,
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2016; Osés, 2016; Osés et al., 2016; Warren et al., 2017). Adicionalmente, alguns autores
também sugerem que, pelo menos, 90% de todo o pacote carbonéatico tenha se originado por
atividade microbiana (Catto et al., 2016), assumindo indiretamente que toda a unidade seja
um extenso e espesso estromatodlito (Warren et al., 2017). De fato, evidéncias de possiveis
estromatolitos (Warren et al., 2017) suportam essa interpretagdo, sendo representadas por
estruturas concéntricas e domicas (Fig. 2.5, A-B) além da intercalagdo de laminas claras e
escuras com quantidades varidveis de matéria organica, pirita e argilominerais (Fig, 2.5, C-D).
Todavia, essa interpretagdo pode ser considerada controversa, uma vez que esses autores nao
rejeitam a hipdtese de que essas feicdes podem se trater de estruturas de sobrecarga,
promovidas pela compactagio do sedimento e escape de fluidos, ou estruturas

penecontemporaneas (Silva et al., 2002; Neumann et al., 2002).

Figura 2.5. Microbialitos da Formagdo Crato. (A) Estruturas concéntricas ¢ (B) domicas interpretadas como

estromatolitos.

Durante o Eocretaceo, um grande evento evaporitico ocorreu em diversas bacias
interiores do Brasil (Hashimoto ef al., 1987; Regali, 1989) e, na Bacia do Araripe esse
fendmeno se tornou mais notorio com a deposi¢do de camadas de gipsita (CaSO4.H,0) e
anidrita (CaSO.) na Formagdo Ipubi (Fig. 2.6, A) (Assine, 2007; Assine et al., 2014). Essas
camadas de evaporitos possuem ocorréncia lateralmente descontinua e sdo restritas a Sub-
Bacia do Cariri, na porcdo noroeste. Nessa regido, a Formagdo Ipubi assenta
concordantemente sobre a Formagao Crato e discordante, acima, com a Formagdo Romualdo
(Silva, 1986, 1988; Assine, 2007; Assine et al., 2014; Nascimento et al., 2016). Atribui-se a

esta unidade deposicdo em ambiente transicional predominantemente arido, possivelmente
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representando sabkha (Rojas, 2009; Assine et al., 2014). Estudos posteriores (Nascimento et
al., 2016) sugeriram a ocorréncia de diferentes tipos de ambientes de deposi¢ao na Formacao
Ipubi, sendo separados em trés facies: (i) Facies E, com a precipitagdo dos sais em uma
salmoura endorréica de 4dguas rasas e de clima arido, onde os cristais evaporiticos nuclearam
no substrato ou ao longo da coluna d’agua onde posteriormente afundaram; (i7) Facies S e (iii)
e, Facies MI, sendo essas duas caracterizadas por ambiente com decantacdo de argilas
levemente carbonaticas, em aguas alcalinas e calmas, que promoveram a formacao de pelitos
com laminagdo milimétrica. As duas facies se distinguem pela litologia, com a presenca de
folhelho verde na facies S e margas de cor amarelo-esverdeadas a amarronzadas na facies ML

Analogamente a unidade anterior, a Formacdo Ipubi é constituida por calcarios
margosos laminados, folhelhos betuminosos e, camadas de evaporitos (Assine, 2007; Assine
et al., 2014; Nascimento et al., 2016). As camadas de evaporitos sdo predominantemente
gipsita (>95%), seguido por anidrita (maximo estimado em até ~30%) com raras ocorréncias
de Celestita (SrSOs) (Lins, 2011; Nascimento et al., 2016). Por meio da andlise das gipsitas e
halitas, Silva (1986, 1988) sugeriu que as camadas espessas de evaporitos retratariam um
ambiente de paleocarste e a presenga de diversos tipos de cristais sugere ser resultado de uma
dissolugdo extensa. Diversas topografias tipicas de Carste foram identificadas por essa autora,
contudo a sucessiva deposi¢ao de sedimentos preencheram muitas dessas fei¢cdes. De fato, é
possivel observar em afloramentos, que a dissolugdo diagenética promoveu o preenchimento
por sedimentos siliciclasticos nos espagos vazios (Fig. 2.6, B). Como resultado disso, os
minerais da Formacdo Ipubi representariam dois eventos diagenéticos distintos, sendo o
primeiro eodiagenético (sindeposicional), e o segundo, telodiagenético representado pela
recreistalizacdo e exumacao (Silva, 1986, 1988).

Estudos posteriores (Nascimento et al., 2016) confirmaram as interpretacdes anteriores
sobre os minerais evaporiticos (Silva, 1986, 1988), reconhecendo também a evolucdo
diagenética da unidade, distinguindo-a em cinco fases distintas: (i) Sindeposicional,
relacionada a  precipitagdo da  gipsita  (caracteristicas  cristalograficas); (i)
Penecontempordnea, associada aos aspectos hidrologicos e de cimentagdo (majoritariamente
silicosa); (iii) Eodiagenética, caracterizada pelas mudancas (quimicas) pos-deposicionais; (iv)
Mesodiagenética, relacionada as mudangas mineraldgicas pos-soterramento (desidratagdo da
gipsita transformando-a em anidrita); e por fim, (v) Telodiagenética, associada as mudangas

fisico-quimicas com o retorno das condi¢des mineraldgicas similares as iniciais, ou seja, a
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diminui¢do da pressdo durante a exumagdo, promoveu a dissolucdo da anidrita e
recristalizacdo da gipsita secundaria (Nascimento et al., 2016).

Através de analises por difracdo de raios-X (XRD), Nascimento et al. (2016)
reconheceram a presenca de diversos minerais como calcita, ortocldsio, goetita e quartzo.
Contudo, também foram encontrados os argilominerais (nontronita e saponita) diagndsticos de
atividade hidrotermal. Baseado nisso, esses autores consideram que a ocorréncia de
cimentagdo silicosa na Formagdo Ipubi e nos calcarios da Formagdo Crato, devem ser

produtos de fluidos hidrotermais ricos em silica e ferro.

Figura 2.6. Formagdo Ipubi. (A) Exposicdo das rochas da Formagao Ipubi na pedreira Mina da Pedra Branca no

municipio de Santana do Cariri-CE. (B) Possivel feicdo de dissolugdo e preenchimento por pelitos.
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Apesar de proporem um modelo bastante convincente para a Formagdo Ipubi (Fig.
2.7), essa representacdo ndo se enquadra na Formacdo Crato. Nessa unidade, diversas
caracteristicas excluem uma possivel influéncia hidrotermal, sendo algumas dessas
representadas pela: (i) baixa cimentagdo por silica que ndo ocorre em toda a sucessdo de
calcarios (Mabesoone, 1986; Rodrigues, 2015); (ii) rara presenca de cristais silicosos, em
geral restritas a algumas facies (Catto et al., 2016); (iii) presenga de argilominerais
envolvendo os graos de calcita e que, significativamente, diminuem a porosidade (Heimhofer
et al., 2010); e, (iv) auséncia de fosseis silicificados, uma vez que nessa unidade, esses
materiais sdo encontrados piritizados ou incarbonizados (Osés, 2016). Todavia, até o presente
momento, apenas um espécime de fossil, um anuro, foi registrado com bandas XRD de
preservacao por calcedonia (SiO,) (Moura et al., 2006). Assim, de acordo com algumas
evidéncias apresentadas, ¢ possivel afirmar que esses autores desconsideram uma outra
possivel origem para esses fluidos e, dos argilominerais ditos hidrotermais, sendo plausivel

alteracao de origem mesodiagenética.

1

>

co

= N WO b~ O O N

DEREEOO_~

Figura 2.7. Modelo paleogeografico para a Formagdo Ipubi com a acdo de hidrotermalismo. (1) Horsts
(embasamento). (2) Arenitos de leques aluviais. (3) Conglomerados proximais dos leques aluviais.
(4) Folhelhos e margas de lagos de aguas rasas e marginais. (5) Calcarios laminados. (6) Evaporitos.
(7) Lago raso, endorréico ¢ alcalino. (8) Migracdo de fluidos hidrotermais migrando das bordas das

falhas. Extraido de Nascimento et al. (2016).

Uma discordancia regional separa as formagdes Ipubi e Romualdo (Assine, 2007;
Assine et al., 2014; Nascimento et al., 2016). Nessa ultima unidade, predominam arenitos e

folhelhos calciferos intercalados por margas com abundantes concre¢des fossiliferas de
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calcario micritico argiloso e, laminas de arenitos finos com clastos de argila (Assine, 2007).
Ao correlacionar estratigraficamente a distribuicdo das concrecdes (fossiliferas e
afossiliferas), Fara ef al. (2005) identifica duas facies representando trés associagdes distintas.
Diferentemente das unidades anteriores de origem essencialmente lacustre endorreica, as
rochas da Formacdo Romualdo registram evidéncias de ingressdo marinha comum nas bacias
cretacicas nordestinas (Assine, 2007, Assine et al., 2014), também com facies tipicamente
deltaica, lacustre, fluvial e marinha (Moura & Borghi, 2005). Todavia, as hipoteses da
proveniéncia da ingressdo marinha ainda permanecem controversas (Arai, 2014, Assine ef al.,
2014; Freitas, 2014; Arai, 2016; Assine et al., 2016; Varejao et al., 2016).

Ainda que o conteudo fossilifero ou geoldgico ndo consiga determinar precisamente o
ambiente deposicional, evidéncias sedimentares e fosseis marinhos (e.g., equinoides) apontam
uma influéncia fortemente marinha que, poderia pertencer a um sistema costeiro (lagunar) ou
marinho aberto (Maisey, 1991; Assine, 1994; Martill, 1993; Assine, 2007; Martill et al.,
2007a). Nas camadas mais superiores, niveis de folhelhos escuros possuem abundante
concentragdo de concrecdes de carbonato de célcio que em grande parte sdo fossiliferos (Fara
et al., 2005). Em geral, o conteudo de vertebrados ocorre nessas camadas, com abundantes
ocorréncias de peixes, pterossauros, dinossauros, crocodilos e tartarugas (Kellner, 2002). A
presenca de evaporitos em outras bacias supostamente correlatas, tem sido usadas para
corroborar para esta idade. Em direcdo ao topo, folhelhos, siltitos e arenitos com intercalagdes
argilosas sugerem um momento de regressdo marinha e terrestrializagdo do ambiente (Assine,
2007).

Apesar da idade do Grupo Santana ser controversa, inclusive com auséncia de
datacdes 1isotopicas para o caso da Formacdao Crato, evidéncias paleontoldgicas de
palinomorfos (subzona palinomorfica P270) (Lima, 1978; Regali, 1989; Rios-Netto et al.,
2012) e ostracodes (Coimbra et al., 2002) indicam Idade Alagoas (Albiano, ~110 Ma).

2.1.1.5. Supersequéncia Pos-Rifte I1

A quinta e ultima supersequéncia ¢ constituida pelas formagdes Araripina e Exu, que ¢
caracterizada por um comportamento sedimentar-estratigrafico bastante distinto durante todo
Cenomaniano (~100 a 94 Ma). O soerguimento do bloco nordestino mais intenso a leste,
causou a reorganizacao do sentido das correntes e, os padrdes de drenagem das paleocorrentes
mudaram para E-W, apresentando um mergulho em direcdo a Bacia da Parnaiba (Assine,

1994). Estratigraficamente, essa supersequéncia representa a regressao marinha e o retorno a
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condi¢des continentais, onde a deposi¢ao de sedimentos fluviais passou a predominar.

Na Formagdo Araripina, ritmitos de arenito fino e lamitos com corpos lenticulares de
arenitos médios a grossos sugerem um ambiente deposicional de planicie de leques aluviais
relacionada a fase de tectonica sindeposicional. Essa unidade também ¢ caracterizada por
diversas fases de fraturas que duraram até o momento da deposicao da unidade superior e, de
menor deformacdo. A Formag¢do Exu por sua vez, & caracterizada por arenitos e
conglomerados granodecrescentes atribuidos a ambientes transicionais, que posteriormente
passam de fluvial meandrante para planicie de inundagdo e, finalmente de sistema fluvial
entrelacado (Assine, 2007). A deposi¢do dos sedimentos em ambas as unidades foi
tentativamente datada através de palinomorfos da Formacdo Araripina, chegando-se a idade
Albiana-Cenomaniana (~113-93.9 Ma) (Coimbra et al., 2002).

Enquanto a Formacgao Araripina s6 contém registros de palinomorfos (Assine, 1997), a
Formagdo Exu possui ocorréncia de um fragmento de umero de pterossauro (do clado
Lophocratia) e de algumas plantas de género indeterminado (Martill, 2008). Segundo esse
autor, o 0sso exibe algumas evidéncias de abrasao, substitui¢ao por 6xido de ferro, além de ter
sido encontrado exposto na superficie. Com relagdo as plantas, essas, foram encontradas
dentro de concrecdes de oxido de ferro também em afloramento. Apesar de se tratar de um
registro importante, a autenticidade desse achado ¢ bastante controversa, sobretudo por
apresentar alguns aspectos estratigraficos e tafonomicos problematicos e que requerem maior
escrutinio, sendo eles: (i) os fosseis foram encontrados em afloramentos com determinagao
estratigrafica imprecisa; (if) a superficie encontra-se com sucessivos desmoronamentos e
retrabalhamento de sedimentos; (iii) de acordo com os autores, as rochas do Membro
Romualdo fazem contato direto com a Formacao Exu; e, (iv) fosseis apresentam evidéncias de
transporte e acdo intempérica prolongada. Assim, de acordo com tais indicagdes € possivel
sugerir que o osso de pterossauro tenha sido produto da remobilizagdo de sedimentos da
Formagdo Romualdo e, a fragmentacdo e a agdo do intemperismo sobretudo cenozoico,

tenham dissociado e/ou fragmentado as concregdes.
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2.2. A Bacia de Taubaté

Situada no sudeste do Brasil, a Bacia de Taubaté se encontra na por¢dao NE-SW do
Estado de Sao Paulo, entre a Serra da Mantiqueira ¢ a Serra do Mar, na regidao do Vale do
Paraiba (Fig. 2.8). A extensdo da bacia € estimada em 150 a 173 km, com largura aproximada
de 15 a 20 Km, cobrindo uma éarea de aproximadamente 2.400 Km® (Ragonha, 1982;
Riccomini et al., 1996; Carvalho et al., 2011).
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Figura 2.8. A Bacia de Taubaté. (A-B, D) Localizacdo da Bacia de Taubaté. (C) Perfil litologico simplificado da

Formagao Tremembé. Extraido e modificado de Prado et al. (2016b).

2.2.1. Caracteristicas Tectono-Sedimentares

A Bacia de Taubaté integra o Rifte Continental do Sudeste do Brasil (RCSB), que
forma um semigraben delimitado por sistemas de falhas normais escalonadas, de formato
alongado e, que se estende desde Curitiba-PR até Sao Jodo da Barra-RJ, cobrindo uma
distancia de aproximadamente 940 Km (Riccomini, 1989).

Dentre as diversas bacias que integram o RCSB, a Bacia de Taubaté ¢ a de maior
complexidade estrutural e possui estreita relacdo com as bacias adjacentes, i.e., as bacias de

Resende, Volta Redonda e Sao Paulo (Riccomini et al., 2004).
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Apesar de ainda controverso, alguns autores consideram a formacdo do RCSB
relacionado a diversos eventos, como por exemplo, os que conduziram a separagdo do
Gondwana, as anomalias térmicas, aos esfor¢os relativos a convergéncia de placas no Pacifico
(far-field stresses), ou aos magmatismos Meso-Cenozoicos (Riccomini, 1989; Riccomini et
al., 2004; Cogné et al., 2011, 2013; Gianni et al., 2015). De modo geral, o desenvolvimento
da Bacia de Taubaté (Fig. 2.9) esteve diretamente ligada a colisdo entre a Placa de Nazca e
Sulamericana, tendo pulsos de desenvolvimentos correspondentes a trés fases (Peruviana,
Incaica e Quechua) orogénicas dos Andes (Cogné ef al., 2011, 2013; Franco-Magalhaes ef al.,

2014; Gianni et al., 2015).
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Figura 2.9. Desenvolvimento da Bacia de Taubaté, litoestratigrafia e modelo de evolugdo proposto por Cogné et

al. (2011). Extraido e modificado de Gianni ef al. (2015).

29



Adicionalmente a essas interpretacdes, Gianni et al. (2015) compararam o
desenvolvimento tectonico entre as bacias de foreland dos Andes e da Bacia de Taubaté
(transtensional). Uma vez que todas essas unidades sofreram influéncia das forgas provindas
do fronte orogénico do Pacifico, esses autores sugerem uma classificacdo genérica para essas
unidades de acordo com a influéncia dessas for¢as em: Impactogenos Proximais (Bacias San
Jorge Gulf e Grupo Salta) e Distais (Bacia de Taubatg).

Durante o intervalo do Cretaceo ao Eoceno, a Bacia de Taubaté se desenvolveu por
meio de esforgos laterais com direcdo NE-SW que, de acordo com a formagdo e arranjo
estrutural do embasamento cristalino, causaram os diversos falhamentos transcorrentes e
normais, este tltimo de dire¢do N-S (Riccomini ef al., 2004; Cogné et al., 2013).

Por meio de dados de campo (e.g., levantamentos topograficos e perfuracdes de
pocos), trabalhos anteriores segmentaram essa bacia em seis sub-bacias separadas por quatro
alto estruturais. Todavia, foi através da andlise de perfis sismicos, que Marques (1990)
reconheceu diferentes depocentros, dividindo-a em seis sub-bacias (Sub-bacia Paratei, Jacarei,
Eugénio de Melo, Quiririm, Roseira e Lorena) separadas por trés altos estruturais (Alto de
Cagapava, Capela Nossa Senhora do Socorro e Capela Santa Luzia). Trabalhos posteriores,
passaram a dividir a bacia em trés sub-bacias e trés altos estruturais; e posteriormente em trés
sub-bacias e dois altos estruturais (Fernandes & Chang, 2001; 2003).

Além de revisar os perfis analisados por Marques (1990), Cogné ef al. (2013) também
realizaram trabalhos de campo, considerando assim, a divisdo em seis sub-bacias e trés altos
estruturais: Sub-Bacia de Eugénio de Melo, Quiririm, Roseira e Lorena, e Altos Estruturais
Cacapava, Pindamonhangaba e Santa Luzia (Fig. 2.10). Além dos perfis sismicos, estudos de
tragos de fissdo de apatita (AFT) e de zircao (ZFT) nas por¢des aflorantes do embasamento,
revelaram que os altos estruturais que dividem as sub-bacias jd se encontravam
topograficamente mais elevados durante a compartimentagdo, durante o Paledgeno (Franco-
Magalhaes ef al., 2014).

Os perfis sismicos (Fig. 2.10) realizados na Bacia de Taubaté, indicam que a cobertura
sedimentar possui espessura de até 850 m, sendo a Sub-bacia de Roseira a de maior
depocentro, enquanto as sub-bacias Eugénio de Melo e Lorena apresentam profundidades

inexpressivas (Marques, 1990; Carvalho et al., 2011; Cogné et al., 2013).
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Figura 2.10. Compartimentacdo da Bacia de Taubaté de acordo com suas caracteristicas estruturais, feita por
meio das analises dos perfis sismicos. Com excecdo das duas primeiras sub-bacias, que possuem
depocentros pouco expressivos, € possivel observar as outras quatro unidades (Sub-Bacia de Eugénio
de Melo, Quiririm, Roseira e Lorena) além dos altos estruturais (Cagapava, Pindamonhangaba e

Santa Luzia). Extraido e modificado de Cogné et al. (2013).

Apesar de Padilha et al. (1991) ndo terem encontrado indicios de anomalias térmicas
através da aplicagdo da técnica gravitacional, magnetoteltrica e de fluxo termal, evidéncias de
hidrotermalismo se estendem desde a Bacia de Sdo José do Itaborai até a Bacia de Sao Paulo,
sugerindo que fluxos de solugdes ricas em silica foram transportadas por meio de intrusdes
alcalinas e falhas ripteis cenozoicas. Esses solutos silicosos cimentaram por opala os arenitos
e carbonatos da Formagao Macacu ¢ Itaborai, assim como os arenitos ¢ lamitos da Formagao
Resende nas bacias de Sdao Paulo e Taubaté. Todavia, nessas ultimas, a cimentagdo ¢
posteriormente a cimentacao por caulinita (Sant'Anna & Riccomini, 2001).

A cobertura sedimentar da Bacia de Taubaté (Fig. 2.11), ¢ formada basicamente por
sedimentos terrigenos, onde predominam arenitos, argilitos, conglomerados e folhelhos; todos
produtos do intemperismo e erosdo das rochas cristalinas do embasamento. Subordinadamente
ocorrem lentes de carbonato que se intercalam com as camadas de argila e folhelhos, além de

ocorrer concrecdes de ferro e dolomita neste ultimo. Estes sedimentos foram transportados
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por meio de sistemas fluviais entrelagados, de leques aluviais e playa-lakes em um ambiente

estritamente continental (Riccomini, 1989; Brandt-Neto et al., 1991; Riccomini et al., 1991,

1996; Cogné et al., 2013).
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Figura 2.11. Distribuicdo da cobertura sedimentar e o perfil litoestratigrafico das bacias de Resende, Taubaté e
Volta Redonda. Extraido ¢ modificado de Cogné et al., 2013.

De acordo com as caracteristicas litologicas, paleontoldgicas e estruturais, a sequéncia
sedimentar da Bacia de Taubaté ¢é dividida em duas fases (sin-tectonica e neo-tectonica) que,
ao todo é composta por sete unidades. Ocorrida entre o Paleoceno ao Oligoceno, a primeira
sequéncia (sin-tectonica) ¢ constituida pelas unidades A, B e Grupo Taubaté, composto pelas
formagdes Resende, Tremembé e Sao Paulo. Datada do Mio-Pleistoceno, a segunda fase (neo-
tectonica), ¢ definida pela Formagdo Pindamonhangaba e pelos depositos aluviais
pleistocénicos que sdo recobertos pelos sedimentos aluviais recentes (Riccomini, 1989;

Marques, 1990; Riccomini ef al., 1992; Riccomini et al., 1996; Cogné et al., 2013).

2.2.1.1. Fase Sin-tectonica
Inicialmente identificadas por Marques (1990), as Unidades A e B assentam-se no
embasamento cristalino e sdo detectaveis somente através de perfis sismicos, uma vez que nao

afloram em nenhuma porg¢ao da bacia e estdo em profundidades que variam aproximadamente
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entre 200 a 700 metros. Segundo suas caracteristicas fisicas, Cogné et al. (2013) consideram
que essas duas unidades foram formadas em um sistema de leques aluviais que sdo visiveis
por perfis sismicos, sendo constituidas basicamente por sedimentos lutaceos. Marques (1990)
também identificou entre as unidades A e B, a presengca de um suposto sill de diabasio
separando essas duas unidades. Todavia, estudos posteriores ndo identificaram essas camadas
(Carvalho et al., 2011) e, ao reestudar os perfis sismicos realizado por Marques (1990), Cogné
et al. (2013) reinterpretaram essa suposta intrusdo ignea como sedimentos pertencentes as
unidades A e B. Enquanto a unidade B ocorre em boa parte da bacia, a unidade A esta restrita
a por¢ao mais profunda (Marques, 1990; Cogné et al., 2013). Marques (1990) tentativamente
atribuiu uma idade cretao para esses sedimentos, porém, com base em estudos mais recentes
Cogné et al. (2013) consideram que a deposicdo desses sedimentos ocorreu durante os
primeiros estagios de desenvolvimento da bacia, portanto, unidades sin-sendimentares,
depositadas entre o Paleoceno e Eoceno.

A Formagdo Resende encontra-se acima da unidade B e foi depositada em um sistema
de leques aluviais no final do Eoceno. Essa unidade apresenta facies de argilitos, dolomitos,
ritmitos de folhelhos e margas, e arenitos quartzosos de granulometria varidvel que chegam a
possuir niveis conglomeraticos (Riccomini et al., 1991; 1996; Vidal et al., 2004). Sant'Anna
& Riccomini (2001) reportaram a influéncia de hidrotermalismo na cimentagao dos arenitos e
relacionados a falhas rupteis que cortam o embasamento e as se¢des sedimentares cenozoicas.
Ainda segundo esses autores, os sedimentos arenosos foram inicialmente cimentados por
caulinita e seguidos pela opala com cristobalita e tridimita (opala-CT) que as recobriu,
preenchendo a porosidade primaria dessas rochas. A cimentagdo do primeiro mineral ¢é
evidenciada através da ocorréncia de vénulas, que correspondem ao padrao de fraturas
relacionados aos esfor¢cos compressivos que precederam a cimentagao pela opala-CT. Além
disso, nos conglomerados da por¢do extremo oeste da bacia, ¢ possivel observar a presenca de
barita de provavel origem tectdnica. A ocorréncia desse mineral estd diretamente associada a
opala, que apesar de terem cristalizados sob superficies de graos detriticos, esse evento foi
posterior (Sant'Anna & Riccomini, 2001).

Seguida da anterior, a Formagdo Tremembé € representada um sistema playa-lake
onde um ambiente lacustre dominou a paisagem entre as orogenias (serras do Mar e da
Mantiqueira) circundantes durante o final do Oligoceno ao inicio do Mioceno. Essa unidade ¢

interdigitada pelos sedimentos da Formacao Resende e a litologia ¢ composta basicamente por
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folhelhos pirobetuminosos papirdceos e argilas montmorilonita (Fig. 2.12). Segundo
Riccomini et al. (1996), as argilas sempre sotopostas aos folhelhos, sdo representantes de

aguas mais profundas e, portanto, relativas aos momentos de maxima expansao do paleolago.

Figura 2.12. A Formagdo Trememb¢ aflorante na Pedreira Santa Fé, na cidade de Tremembé-SP. (A) Exposicdo
das argilas verdes em contato erosivo com as areias do colivio. (B) Contato concordante entre o

argilito verde e o folhelho cinza-avermelhado.
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Diferentemente das unidades anteriores, os sedimentos da Formag¢do Tremembé
apresentam algumas caracteristicas que sugerem se tratar de um ambiente com influéncia
principalmente das variagdes climaticas e tectonicas, como por exemplo, evidéncias de
deformagdes penecontemporaneas e eventos de maior aporte de sedimentos (Suguio &
Vespucci, 1985). Apesar de ndo ser apropriado para ambientes lacustres, Bergamaschi et al.
(2010) aplicaram a estratigrafia de sequéncia aliada a quimioestratigrafia, onde identificaram
quatro ciclos trangressivos-regressivos de 5* ordem. De fato, o paleolago Tremembé possuia
um carater redutor e com evidéncias de periodos de expansdo e retragdo sazonais (Torres-
Ribeiro & Borghi, 2007). Adicionalmente, nessa unidade, também sdo encontrados fosseis de
invertebrados, vertebrados e vegetais piritizados, corroborando com a hipotese de anoxia e
presenga de esteiras microbianas presentes no fundo do paleolago (Prado et al., 2015).

Uma vez que os folhelhos da Formagao Tremembé sdao geradores de betume e gas, este
recurso ainda ¢ estudado com finalidade econdmica por diversos grupos de pesquisa,
sobretudo os interessados na extracdo do gas shale (Alem, 2015). Dentre estes estudos, o
exame da relagdo hidrogénio/carbono (H:C) feito por Loureiro & Cardoso (1987), apontou
para a predominancia de compostos de grande peso molecular, como os homoélogos impares
(n-C27) que sdo relativos a biomassa microbiana, com contribuicdo inferior de plantas
terrestres (Loureiro & Cardoso, 1987, 1990; Torres-Ribeiro & Borghi, 2007; Chagas et al.,
2009; Mendonga-Filho et al., 2010). Apesar de um pouco controverso, o teor de carbono em
todo o pacote de folhelho varia entre 4% a 14% (Loureiro & Cardoso, 1987; Marques, 1990;
Suguio, 2003). Todavia, alguns estudos apontam para um nivel de Total de Carbono Organico
(TOC) proximo a 44% (Chagas et al., 2009; Mendonga-Filho et al., 2010).

De acordo com sua origem, dois tipos de hidrocarbonetos sdo encontrados nesses
sedimentos (Loureiro & Cardoso, 1987, 1990). O primeiro provém principalmente da
decomposicdo de matéria organica por organismos procariotos e algas, que liberam
biomarcadores constituidos por estruturas alifaticas (i.e., sem anéis aromaticos). O segundo,
ocorre de forma subordinada, sendo composta por hidrocarbonetos aromaticos policiclicos
(i.e., com anéis benzénicos) associados a decomposicdo de matéria organica de plantas
terrestres (Loureiro & Cardoso, 1987; Loureiro & Cardoso, 1990). Todavia, a formagao deste
ultimo, também sofre forte influéncia microbiana, sobretudo na aromatizagao e perda de seus

anéis, que geram os derivados tetraciclicos e pentaciclicos (Loureiro & Cardoso, 1990).
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Especula-se que as plantas vasculares responsaveis pelo querogénio, seriam originarias dos
entornos do paleolago que, ao serem transportadas para o corpo d'dgua teriam sido
decompostas em um ambiente anodxico e com ajuda de micro-organismos (Veiga, 2009).

Com relagdo ao conteudo paleontoldgico, a Bacia de Taubaté como um todo apresenta
uma diversidade de fosseis muito grande, que inclui plantas, icnofdsseis, vertebrados e
invertebrados (Bernardes-de-Oliveira et al., 2002a, 2002b; Ribeiro, 2010). Os icnofdsseis
desta unidade compreendem pistas de anelideos, pedotibulos (icnogénero provocado por
raizes de vegetais) e diversos coprolitos de peixes e tetradpodes. Deste lltimo, destacam-se os
coprolitos atribuidos a crocodilos e aves (Castro et al., 1988a, 1988b; Carvalho & Fernandes,
1989). Por meio de andlises comparativas entre fosseis de vertebrados (mamiferos) de outras
regides, de estudos com palinomorfos e microfosseis, a idade da Formacao Tremembé esta
situada entre o Oligoceno Superior € Mioceno Inferior (entre ~28.1 Ma a ~15.97 Ma) (Paula-
Couto & Mezzalira, 1971; Lima et al., 1985). Diferentemente da Formacdo Tremembé¢, que
possui uma diversidade grande de organismos, outras formagdes da bacia apresentam uma
diversidade compativamente baixa. Todavia, a Forma¢do Pingamonhangaba ¢é responsavel
pelo registro de caules e impressdes de plantas (Riccomini ef al., 1991).

A ultima unidade da fase sin-tectonica ¢ constituida por sedimentos siliciclasticos da
Formagdo Sdo Paulo, formada basicamente por arenitos com intercalagdes de lamitos
originados de um sistema fluvial meandrante. Apesar de também ter sido formada durante o
Oligoceno, esta unidade estd limitada somente a porcdo sudoeste da Bacia de Taubaté,

estendendo-se até a Bacia de Sao Paulo (Riccomini et al., 1996).

2.2.1.2. Fase Neo-tectonica

Representada por um sistema fluvial meandrante e referente a por¢ao central da Bacia
de Taubaté, a Formagdo Pindamonhangaba encontra-se acima das camadas oligocenas. Esta
unidade ¢ constituida basicamente por arenitos argilosos, areias finas e médias, siltitos e
conglomerados. Apesar de ndo ser possivel estabelecer uma idade precisa, uma vez que os
sedimentos por natureza nao sdo susceptiveis a preservagao de microfosseis, estima-se que a
deposi¢@o nesta unidade se iniciou durante o Nedgeno. Presume-se que sua idade minima seja
do Pleistoceno, com suas camadas mais antigas sendo recobertas pelos sedimentos
quaternarios sobrejacentes e relativas a proxima unidade, que sugere também o inicio de

periodo de maior calmaria tectonica (Riccomini et al., 1991).
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Por fim, os depdsitos quaternarios sdo representados por sedimentos siliciclasticos
depositados tanto no Pleistoceno como no Holoceno durante uma relativa calmaria tectonica,

marcada por processos erosivos subsequentes.
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3. MELANINA E MELANOSSOMOS: CARACTERISTICASE O
REGISTRO FOSSIL

3.1. Origem e fun¢io das melaninas

Da mesma maneira que os integumentos (e.g. peles, penas e pélos) surgiram como
meios de protegdo, a pigmentacdo muito provavelmente surgiu com essa mesma fungdo.
Todavia, sua origem parece ser mais antiga, ocorrendo inicialmente em organismos mais
simples como bactérias e eucariotos unicelulares. Além disso, considera-se que os padroes de
coloracdo tenham surgido como uma exaptacdo durante o advento da melanizagdo e com
funcdo inicialmente protetora (Zhang et al., 2014). Este evento provavelmente aconteceu
durante ou um pouco antes do Cambriano, que ¢ caracterizado pela alta presenca de oxigénio
livre (O,) produzidas pelas esteiras microbianas. Apesar desse elemento ser considerado como
um dos gatilhos da explosdao do Cambriano (Zhang ef al., 2014), em grandes concentragdes,
ele torna-se toxico, sobretudo através de espécies reativas de oxigénio (ROS). Desse modo, ¢
muito provavel que a melanizagdo tenha surgido como provavel fonte de protecao,
neutralizacdo do ROS através de seus radicais livre e da grande quantidade de ligacdes duplas
(Decker & van Holde, 2010).

Além da fungdo protetora, os pigmentos sdo responsaveis pelos padrdes de coloragdo
do integumento, sobretudo de vertebrados (Hadley, 1972). Dentre todos, as aves sdo os que
exibem maior variedade de tons, proporcionadas basicamente por cinco classes de pigmentos,
os carotenoides, a esfenicina, melanina, porfirina e psittacofulvina (Thomas et al., 2013). A
coloracdo de penas ocorre basicamente de duas formas; através da deposicdo dos pigmentos
em ultraestruturas denominadas melanossomos (para o caso da melanina), ou pelo arranjo
estrutural das camadas de B-queratina e/ou de melanossomos que também podem apresentar

uma estrutura interna oca (Eliason et al., 2013; McNamara, 2013).

3.2. Melaninas e melanossomos: sintese, caracteristicas e propriedades

Apesar da melanina ter sido amplamente estudada, por sua grande diversidade, sintese,
composicdo quimica, distribui¢do em organismos, funcdes, entre outras; a estrutura quimica
desse biocromo ainda ndo foi bem caracterizada (Ito, 2003). De acordo com sua génese e
constituicdo quimica, € possivel dividi-las em quatro classes basicas: (i) eumelanina, (ii)

feomelanina, (iii) neuromelanina; e, (iv) piomelanina. Além de distinguirem na distribuicao
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nos organismos, também diferem-se em sua sintese. A piomelanina por exemplo, somente ¢é
encontrada em organismos procariotos, sobretudo a bactéria Pseudomonas aeruginosa
(Yabuuchi & Ohyama, 1972; Arai et al., 1980). Por outro lado, a distribuicdo da
neuromelanina ocorre apenas no tecido encefalico de primatas superiores (Bush et al., 2006).

De um modo geral, a sintese das melaninas ¢ complexa e ocorre por diferentes vias,
que produzem tipos distintos desse pigmento (Césarini, 1996; Riley, 1997; Rocha & Moreira,
2007). Quimicamente, as eumelaninas possuem um peso molecular variavel, sendo marcadas
por possuirem em sua estrutura molecular o polimero indolequinona (indole-5, 6-quinona)
(Fig. 3.1). Por outro lado, as feomelaninas possuem um peso molecular baixo, e por estarem
associadas ao elemento S, sdo caracterizadas por dimeros ou trimeros de quinona-imina. Além
disso, por serem compostos bastante estaveis, as melaninas sdo resistentes a sintese da lise
enzimatica provocada pelos micro-organismos (Césarini, 1996; Riley, 1997) e pela
degradacdo por leucocitos (Wasserman, 1965).

Riley (1997) notou que as melaninas com grandes niveis de indolequinona apresentam
uma aparéncia mais escura, uma vez que possuem grupos de carbonila em sua estrutura, cuja
caracteristica marcante ¢ em absorver fortemente a por¢ao vermelha do espectro luminoso.
Além disso, as melaninas sdo foto-oxidativas, atuando no deslocamento de elétrons entre as
metades do polimero e, por consequéncia, produzindo radicais livres de semi-quinona. Esta
reagao de redugdo de um ou dois elétrons, produz radicais super-oxidados (Riley, 1997).

Apesar de complexa, € possivel resumir a sintese da melanina (Fig. 3.1), que se inicia
com o estimulo da radiag@o ultravioleta. Que causa a produgdo de foto-produtos que liberam
diversos sinais autocrinos e paracrinos, que por sua vez, incitam o hormoénio pro-
opiomelanocortina (POMC) a estimular os melandcitos. A partir dai, ocorre a hidroxilagdo do
aminoacido tirosina pela enzima tirosinase. Transformando-a em diihidroxifenilalanina
(DOPA). A tirosinase reage novamente com a DOPA, oxidando e transformando-a em
DOPAquinona. Neste momento, ocorre a dismutacdo da DOPAquinona que produz a
DOPAcisteina ¢ o DOPAcromo. Quando o metabolismo da DOPAcisteina ocorre, a
feomelanina ¢ produzida, por outro lado, a geragdo da eumelanina ocorre quando o
DOPA cromo sofre reagdes que resultam em duas vias distintas, mas que produzem um mesmo
biocromo. Nestas duas vias, a enzima DOPAcromo-tautomerase (DCT) causam a
isomerizacao e oxidagdo do DOPAcromo, convertendo em 5,6-diidroxindol (DHI) e em &cido

5,6-diidroxindol-2-carboxilico (DHICA). Novamente, a tirosinase ¢ a DHICA-oxidase
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(TYRP-1) catalisa o DHICA transformando-o em &4cido indole-2-carboxilico-quinona. Por
outro lado, a TRP-1, catalisa o DHICA dando origem ao polimero indole-5, 6-quinona
(indolequinona). Como produto do acido indole-2-carboxilico-quinona e da indolequinona,
tem-se o polimero caracteristico da eumelanina (Césarini, 1996; Riley, 1997; Rocha &

Moreira, 2007; Wasmeier, 2007).
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Figura 3.1. Sintese e composi¢ao quimica dos tipos de melanina. Extraido e modificado de Ito (2003).

Diferente dos demais tipos de melanina, a neuromelanina é composta pela combinagao
de dois tipos de melaninas, onde cerca de 75 a 80% de ¢ constituido por eumelanina e 20 a
25% de feomelanina. Assim, por tratar-se de uma “quimera”, acredita-se que sua estrutura
seja formada por um nucleo de feomelanina e uma superficie predominantemente de
eumelanina (Bush et al., 2011).

De um modo geral, a melanina possui um grande potencial quelante com os elementos
organometalicos, que ocorre através de suas funcdes anidnicas que possuem relagdo com
grupos funcionais carboxilas (-COOH) e hidroxilas desprotonadas (-OH"). Os tecidos
queratinosos de coloragdo escura, em geral, estdo associados a grandes concentragdes de Cu?*

e Zn*', sendo este ultimo, o principal elemento. Além destes, os ions de metais S* ¢ Ca*
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também possuem grande afinidade sendo os quelatos que possuem maior atragdo e, por isso,
ocorrem com maior frequéncia em sua estrutura molecular (Hor¢iCko et al., 1973; Césarini,
1996; Riley, 1997).

As melaninas ocorrem embebidas nos integumentos sob a forma de granulos
(melanossomos), cujo o tamanho e forma varia de acordo com sua génese e deposi¢ao do tipo
de melanina sintetizada (Raposo & Marks, 2007; Wasmeier et al., 2008).

Assim como a estrutura molecular da melanina ndo ser bem caracterizada, existem
poucas informacdes disponiveis sobre as ultraestruturas internas dos melanossomos (Akazaki
et al. 2014; Straker, 2016). Alguns estudos sugerem que a superficie dos melanossomos da iris
humana possuem ultraestruturas tridimensionais e irregulares, com dimensdes de dezenas de
nandmetros. Contudo, outros apresentam evidéncias de que a eumelanina dos pré-
melanossomos sdo constituidas por fibras longitudinais em zigue-zague, com reticulos que
ocorrem a cada 20 nm (Akazaki ef al., 2014). Todavia, uma vez que se considera que a
melanina preenche essas estruturas, é possivel que algumas subestruturas com tamanhos entre
0.03 a 0.06 um e identificadas no interior e na superficie dos melanossomos representem os
polimeros desse biocromo (Gorniak et al., 2014).

Uma vez que os melanossomos sdo responsaveis pela sintese da melanina, e esse
pigmento ¢ sensivel ao pH (Wakamatsu et al., 2017), o equilibrio interior destas estruturas ¢
essencial para as atividades da tirosinase e, possivelmente, este potencial seja controlado pela
proteina de membrana P-proteina (Rocha & Moreira, 2007). De acordo com sua caracteristica
morfoldgica e ao tipo de melanina armazenada, os melanossomos podem ser divididos em
dois grupos: (i) os eumelanossomos sao organelas com formato de bastonete, responsaveis por
sintetizar ¢ armazenar a eumelanina e conferem a coloragdo azulada, verde, preto e
iridescente; (ii) os feomelanossomos sao esféricos ou subesféricos produzindo a feomelanina,
que produz coloragdo acastanhada, avermelhada e amarelada. Apesar de sua morfologia
variar, a dimensao dessas organelas ¢ bastante regular, variando entre 0.2 a 2 pm (Wesmaier
et al., 2008).

A biossintese do melanossomo (Fig. 3.2), ocorre nos melandcitos que, sdo células
dendriticas especializadas em produzir a melanina. Assim, a sintese dos melanossomos pode
ser dividida em quatro estagios, sendo os dois primeiros marcados pela auséncia de
pigmentos. Inicialmente, o pré-melanossomo tem a fun¢do de produzir diversas estrias em seu

interior, caracterizando o estagio I, pelo qual o pré-melanossomo ¢ composto basicamente
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pelas fibrilas protéicas intraluminais e pela presenga das proteinas Pmel-17, que atuam como
uma estrutura fundamental na formacao das fibrilas protéicas (estrias). Contudo, elas so se
completam no estagio II, caracterizado pelo inicio da sintese da melanina. No estagio III, a
enzima tirosinase originada no complexo de Golgi, ¢ depositada nos melanossomos em
conjunto com a proteina TRP1 e o DCT. Neste momento, a sintese e deposi¢dao da melanina
passa a causar o escurecimento e espessamento das membranas dessa organela. Quando a
estrutura encontra-se totalmente escurecida, o melanossomo finalmente esta formado,
caracterizando assim, o estagio IV (Dell'Angelica, 2003; Raposo & Marks, 2007; Wasmeier et
al., 2008). Apos formado, os melanossomos sdo excretados pelos melandcitos para a
membrana plasmatica onde s3o transferidos para os queratindcitos por meios ainda
controversos, que pode ocorrer por fusdo entre membranas, transferéncia vesicular, ou
fagocitose (que inclui a citofagocitose) (Wasmeier et al., 2008). Este movimento ocorre
através de tubos intracelulares, que se estendem dos compartimentos lisossomicos dos
melanocitos (Haugarvoll et al., 2006). Um estudo de melanossomos da retina do peixe-zebra
(Dario rerio) sugere que a inibicdo da formacao dos eumelanossomos também pode inibir o
transporte dessas estruturas, interferindo diretamente no formato e distribuicdo dessas

estruturas (Burgoyne et al., 2015).

MRS

melanina

SO -E D

Estagio | Estagio Il Estaglo 1] Estagio IV

Figura 3.2. Modelo da sintese dos melanossomos e dos lisossomos. Na por¢do superior, estdo presentes seus
respectivos estagios e, na por¢do inferior (em letras), alguns dos elementos relacionados a formagao.
Legenda: (a) Reticulo endoplasmatico; (b) Pmel-17; (¢c) Complexo de Golgi; (d) Tirosinase; (e)

endossomo; e, (f) lissosomo. Extraido e modificado de Dell’ Angelica (2003).

Embora os melanossomos possuam em geral uma dimensdo média de ~1.1 um,
estruturas com tamanhos entre 2 a 5 um com caracteristicas estruturais e quimicas
semelhantes as primeiras, sdo consideradas como macromelanossomos. Em geral, essas
estruturas estdo relacionadas a doengas de pele, como o melanoma e os lentigos (Ohmuro et

al., 1993; Sethi et al., 2014), e apesar de serem bastante similares aos melanossomos comuns,
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sua origem ¢ controversa. Possivelmente essas estruturas se originam da formacdo de
vacuolos anormais dilatados pela acumulacao de inimeros corpos vesiculogloburales, onde os
melanossomos normais seriam incorporados e se degradariam (Nakagawa et al., 1984).

Assim como a melanina, a estrutura quimica dos melanossomos ¢ constituida de
grandes concentragdes de Cu®* e Zn®". Quando comparados entre si, estes elementos sdo
encontrados em propor¢des maiores nos melanossomos, € com quantidade que varia entre
duas a quatro vezes mais de Cu® e, trés a cinco de Zn*. Em conjunto, melanina e
melanossomos, a concentragdo de Zn** chega a ser 10 vezes maior que de Cu** (Hor¢icko et
al., 1973). O alto nivel de Cu*" esta relacionado a enzina catalisadora o-difenila oxidase e, de
Zn*" é considerada desconhecida, visto que este elemento nio pertence & composi¢do quimica
dos melanossomos. Sua existéncia ¢ atribuida a possivel fungdo de troca de céations durante a

melanogénese (Horcicko et al., 1973).

3.3. O registro fossil da melanina e melanossomos

Com o avanco da tecnologia, sobretudo das técnicas de microscopia eletronica,
diversos aspectos microestruturais de fosseis passaram a ser conhecidos e estudados sobre o
ponto de vista taxondmico e tafonomico (Schweitzer et al., 2008). Devido a este avanco,
fosseis como dentes e supostos tecidos mole, passaram a ser investigados utilizando essa
técnica, rendendo informagdes significantes e desconhecidas da paleobiologia de animais
extintos (Schweitzer et al., 2008; Jackson et al., 2009; Feng et al., 2016). Contudo, o registro
de melanossomos fosseis € recente, € iniciado com o trabalho seminal de Vinther et al. (2008),
seguido por Vinther et al. (2010).

No inicio da década de 1980, cientistas alemaes comecaram a investigar a preservacao
de tecidos moles presentes em diversos taxons. Ao estudar os fosseis sideritizados e
incarbonizados da Formagdo Messel na Alemanha, Wuttke (1983) identificou estruturas com
formatos esféricos e em bastonetes, com dimensdes entre 0.3 a 1.5 pm, limitadas somente na
por¢ao dos tecidos moles. Também foram identificados agrupamentos destas estruturas com
tamanhos estimados entre 5 a 10 um de didmetro. Diante deste cendrio, Wuttke (1983)
concluiu que por apresentarem afinidades morfoldgicas, essas estruturas representariam
fosseis de bactérias decompositoras, que teriam precipitado a siderita em suas membranas,
consolidando-se e preservando a forma original. Surgiu assim, a “hipotese das bactérias
autolitificadas” (HBA). Estudos posteriores deram suporte 8 HBA (Franzen, 1985; Liebig et

al., 1996), encontrando essas estruturas em fosseis de diversos depdsitos e idades, como por
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exemplo, em penas e tecidos de aves (Davis & Briggs, 1995, 1998), dinossauros (Briggs et
al., 1997), répteis marinhos (Martill, 1987), peixes (Martill & Wilby, 1994), entre outros.

Por muito tempo prevaleceu esta hipotese, até¢ que Vinther ef al., (2008) compararam
ultraestruturas de penas atuais e fosseis, além de pesquisas sobre olho de uma ave fossil da
Formagdo Fiir do Eoceno da Dinamarca Como resultado, esses autores reinterpretaram as
estruturas de bastonetes como melanossomos fossilizados, € estudando outros fosseis, Glass
et al. (2012, 2013) examinaram estruturas esféricas em sacos de tinta de cefalopodes fosseis.
A comparacdo com exemplares atuais, e através de andlises geoquimicas, permitiram
identificar a melanina, reconhecendo essas estruturas como eumelanossomos fosseis (Glass et
al., 2012, 2013). Apos essa nova evidéncia, diversos grupos de pesquisa passaram a
reinterpretar o tecido mole de alguns organismos, além de identifica-los em outros que ainda
eram desconhecidos. E por meio das andlises estatisticas dos tamanhos e formas dessas
estruturas, os padrdes de coloragdo de animais extintos comecaram ser inferidos (Dance,
2016) em dinossauros ndo-avianos e avianos (Clarke et al., 2010; Li et al., 2010; Vinther et
al., 2010; Zhang et al., 2010; Carney et al., 2012; Li et al., 2012; Manning et al., 2013;
Lindgren et al., 2015a, 2015b; Vinther et al., 2016; Peteya et al, 2017), tartarugas,
mosassauros ¢ ichtyossauros (Lindgren et al., 2014), serpentes (McNamara et al., 2016D) e
insetos (McNamara, 2013). Outros trabalhos foram mais além, sugerindo através da presenca
dos melanossomos, os aspectos relacionados a fisiologia (Li et al., 2014; Peteya et al., 2014) e
acuidade visual de peixes do Paleozoico e Mesozoico (Lindgren et al., 2012; Tanaka et al.,
2014; Clements et al., 2016; Gabbott et al., 2016).

Apesar de haver grande semelhanca morfoldgica, o tamanho dos melanossomos
sobrepde as de algumas bactérias cocoides e baciliformes (Williams et al., 1990), por isso,
alguns pesquisadores passaram a contestar as identificagdes dessas estruturas (McNamara,
2013; Edwards et al., 2014; Moyer et al., 2014; Lindgren et al., 2015a; Schweitzer et al.,
2015; Iniesto et al., 2016; Lindgren, 2016). Para esses pesquisadores, somente através de
estudos geoquimicos que ¢ possivel interpretar tais estruturas, estabelecendo assim, a
“hipotese dos melanossomo-microbios” (HMM) ou “hipotese dos microbios ubiquos” (HMU)
(Moyer et al., 2014). A partir dai, diversos estudos passaram a se dedicar também na
caracterizagdo quimica e na identificagdo de biomarcadores de melanina em conjunto com
analises de microscopia (Barden et al., 2011; Wogelius et al., 2011; Lindgren et al., 2012,
Field et al., 2013; Glass et al., 2013; Manning et al., 2013; Simpson et al., 2013; Vitek et al.,
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2013; Barden et al., 2015; Colleary et al., 2015; Egerton et al., 2015; Lindgren et al., 2015a,
20155b; Clements et al., 2016; Edwards et al., 2016; Gabbott et al., 2016; McNamara et al.,
2016a; Pan et al., 2016; Gren et al., 2017, Peteya et al., 2017). Além disso, experimentos de
maturacao passaram a ser realizados com o intuito de verificar o comportamento de penas e
suas ultraestruturas, sob as diversas condi¢cdes diagenéticas, como pressdo e temperatura
(McNamara et al., 2013; Colleary et al., 2015; Moyer et al., 2016). Com exce¢do de um
estudo com resultado indeterminado (Barden et al., 2015), todos esses trabalhos identificaram
a presenca de supostas moléculas de queratina e melanina, mesmo quando os melanossomos
ndo estavam presentes (preservacdo por molde externo).

Como ¢ possivel observar, o registro fossil de melanossomos ¢é recente, os avangos na
area tem demonstrado cada vez mais que a preservagao dessas estruturas sao mais comuns em
comparagdo com os de micro-organismos procariotos (Vinther, 2015a). Por outro lado,
evidéncias de bactérias fosseis indicam que sua preservagdo exige circunstancias

excepcionais, como gradiente geoquimico e mudanga diagenéticas branda (Vinther, 20155).
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4. MATERIAIS E METODOS

4.1. Material Examinado e Procedéncia
As amostras de penas fosseis estudadas sdo oriundas das formagdes Crato (Bacia de
Araripe) e Tremembé (Bacia Taubaté), e todas as referidas a seguir, estdo depositadas na
Colecao Paleontologica do IGe-USP sob o acronimo ‘2E’ (vertebrados fosseis):
1. Trés amostras da Bacia do Araripe (Formagao Crato):
1. Amostras GP/2E-7853, GP/2E-7854, GP/2E-8771;
2. Trés amostras da Bacia de Taubaté (Formacao Tremembé):

1. Amostras GP/2E-8125, GP/2E-8126 ¢ GP/2E-8127.

4.2. Taxonomia
Analises taxondmicas foram realizadas com intuito de identificar os fosseis estudados
e auxiliar na tafonomia fisica e molecular. Detalhes sobre a taxonomia encontram-se em

Prado et al. (2016a, 2016b, Apéndices A e B).

4.3. Petrografia (matriz de GP/2E-8771 e GP/2E-7853)

Uma vez que GP/2E-7853 e GP/8771 estdo contidas em matrizes representativas de
duas facies (cinza e bege, respectivamente), duas laminas delgadas (30 um) destas amostras
foram confeccionadas para a caracterizagdo ¢ comparagao, corroborando dados geoquimicos
adquiridos anteriormente. Procurou-se descrever o arcabouco, textura, cimentagdo e
mineralogia da matriz em que dois fosseis estdo preservados. Ambas as ldminas ndo foram
recobertas por laminulas e as andlises petrograficas foram realizadas no Laboratorio de
Petrologia Sedimentar do 1Gc-USP, utilizando um microscopio optico Carl Zeiss Axioplan

acoplado com cameras CCD Sony XC e software Leica Qwin.

4.4. Paleometria: Analises Geoquimicas e de Microscopia Eletronica de Varredura
Atualmente, a aplicacdo de técnicas geoquimicas e microscopia eletronica de
varredura (MEV) tem se tornado cada vez mais comuns nos estudos paleontolégicos. O
emprego das andlises empregadas estdo baseadas nas técnicas ndo destrutivas que
caracterizam os estudos de Paleometria (Riquelme et al., 2009; Delgado et al, 2014).
Informagdes paleobioldgicas importantes, como por exemplo, as interagdes entre organismos
(Jackson et al., 2009), detalhes sobre as microestruturas de dentes e suas relagdes com hébitos

alimentares (Feng ef al., 2016), além de outros objetivos de pesquisa, muitas vezes sO sdo
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obtidos por meio dessas técnicas.

O emprego de técnicas analiticas ¢ fundamental, pois sdo ferramentas essenciais no
estudo dos processos de preservacdo, sobretudo de fosseis excepcionalmente conservados
(Briggs & Summons, 2014). Como resultado, a realizacdo desses procedimentos pode
proporcionar melhor conhecimento sobre o paleoambiente e paleobiologia de organismos
extintos (Schweitzer et al., 2008).

Uma vez que muitas destas analises sdo longas e caras, apenas trés amostras foram
selecionadas, sendo duas da Formacao Crato (GP/2E-8771 e GP/2E-7853), e uma, da
Formacao Tremembé (GP/2E-8125).

4.4.1. Microscopia Eletronica de Varredura Ambiental (MEV) e Espectroscopia de Energia
Dispersiva (EDS)

As trés amostras foram analisadas e mapeadas por essas duas técnicas enfocando as
porc¢des da matriz e do fossil e suas composi¢des elementares (Anexo A, Tab. 10.1; Anexo B,
Fig. 10.1), e sem nenhum tipo de tratamento. Foram colocadas em um bloco de aluminio
especial para amostras fosseis e projetado pelos técnicos do laboratorio de MEV, utilizando o
equipamento ESEM FEI Quanta 650 FEG com baixo vacuo, voltagens variadas (entre 5 a 10
kV) e distancia de trabalho entre 7.9 a 10 mm. Os elementos foram identificados usando o
EDS. Todas as analises foram realizadas no Laboratorio Nacional de Nanpotecnologia do
Centro Nacional de Pesquisa em Energia e Materiais (LNNano-CNPEM) (Projetos SEM-
18363 e SEM-20098).

4.4.2. Fluorescéncia de Raios-X de Luz Sincrotron (SR-uXRF)

Agregado aos procedimentos nao destrutivos, a Fluorescéncia de Raios-X (XRF)
permite a obtencdo dos dados elementares presentes nas amostras, bem como sua
concentracdo e distribuicdo (Bergmann et al., 2010, 2012). Apesar de algumas diferencas
sutis, as medidas de XRF sdo obtidas basicamente sob o mesmo principio, a excitacdo de
elétrons pela ionizacdo e captacdo de radiagao (fotons) por um detector obliquo a amostra.
Enquanto o equipamento de XRF de bancada (uXRF) realiza medidas pontuais de fragcdes de
uma amostra, a Fluorescéncia de Raios-X de Luz Sincrotron (SR-pXRF) permite realizar um
mapeamento elementar, possibilitando observar as distribui¢des e concentragdes dos
elementos de interesse. Além disso, por sua propriedade fisica, o SR-uXRF ¢ mais sensivel a

quantidades mais baixas (elementos trago), que por vezes, sao imperceptiveis pelo uXRF
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(Bergmann et al., 2012).

Sua aplicacdo na paleontologia estd relacionada essencialmente ao estudo da
fossildiagénese (Gueriau & Bertrand, 2015), e com relagdo ao estudo de pigmentos fosseis, na
verificacao dos elementos quimicos in situ. O SRS-uXRF também serve para a identificagdo
de alguns metais, como o Ca?", Co?*, Cu?*, Fe*', Mn*" e, o Zn*" (Wogelius et al., 2011,
Edwards et al., 2016). A melanina, sobretudo a eumelanina, possui grande afinidade i6nica
com esses metais, € alguns complexos organometalicos podem possuir esses ions (Wogelius
et al., 2011). Wogelius et al. (2011) sugerem que através da presenca desses elementos, €
possivel observar a distribuicdo da melanina — ainda que sob a forma de tragos — mesmo
quando melanossomos ndo estdo preservados fisicamente (i.e., preservacdo por molde
externo).

As analises foram feitas com o feixe branco com filtros de Ferro 3 e Ferro 6, com
colimador de 1 mm, distdncia das amostras do detector de 5 mm, e com corrente e tempo
morto, varidveis. O mapeamento foi realizado no modo Flyscan, onde uma area de 508.4 mm?
(GP/2E-8771) e 200.2 mm?* (GP/2E-7853) utilizando respectivamente 70 e 40 um de passo.
Os mapas foram posteriormente tratados utilizando os softwares QXAS e Origin; os menos

representativos foram desconsiderados.

4.4.3. Espectroscopia Raman (RS)

A Espectroscopia Raman (RS) ¢ baseada na dispersao nao-elastica dos compostos
moleculares, através da emissdo de um feixe de laser monocromadtico, que libera um foton que
transfere energia e momentum para a amostra. O detector do instrumento identifica os
diversos tipos de movimentos entre os atomos (e.g., simétrico ou assimétrico),
disponibilizando assim, um espectro cujo deslocamento das bandas, corresponde as ligagdes
moleculares (Lobo et al., 2005; Faria & Lopes, 2007; Schweitzer et al., 2008; Schwartz,
2011). Além das propriedades quimicas das amostras, observa-se que o comprimento de onda
do feixe também influéncia na forma como as moléculas interagem. Diferentemente dos
oxidos, hidroxidos e sulfetos de ferro, os compostos carbonosos, em geral (incluindo os
pigmentos melanina e carotenoides), apresentam espectros em comprimentos de onda maior
que 1000 nm (Pécsik et al., 1998; Ferrari & Robertson, 2000, 2001; Lobo et al., 2005; Faria
& Lopes, 2007).

Todas as medidas foram realizadas com os equipamentos micro-Raman InVia

Renishaw com um sensor CCD acoplado e com duas linhas de laser (785 nm e 633 nm). Para
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alcancar os pardmetros mais desejados, foram realizados diversos testes utilizando variaveis
diferentes. Os espectros foram obtidos utilizando o software WIRE e tratados através do
programa Origin 8.0. Para efeito comparativo, foram utilizados padrdes obtidos
experimentalmente (e.g., melanina in vivo (sintetizados por Archeas), grafite, carvao, 6xidos
de ferro e calcita), extraidos do banco de dados online RRUFF Project (<rruff.info>; RRUFF,
2014) e, de dados da literatura. Além dos espectros, foi realizado mapeamento de
aproximadamente 1 mm? com o intuito de obter informacdo sobre a distribuicdo dos
compostos na amostra (Anexo B, Fig. 10.2). Os equipamentos utilizados encontram-se no
Instituto de Quimica da Universidade de Sao Paulo (IQ-USP) e Laboratério Nacional de Luz
Sincrotron do Centro Nacional de Pesquisa em Energia e Materiais (LNLS-CNPEM), sendo
este ultimo, ligado ao Nucleo de Astrobiologia do Intituto de Astronomia Geofisica e Ciéncias

Atmostéricas da Universidade de Sao Paulo (IAG-USP) (Projeto FAPESP 12/18936-0).

4.5. Identificacao e Medidas de Ultraestruturas

As identificacdes basearam-se nas informacoes disponiveis na literatura, onde foram
consideradas a morfologia das ultraestruturas e sua ocorréncia na amostra. Para fins de
comparagdo e analise estatistica descritiva (Anexo C), foram realizadas medidas da dimensao
das ultraestruturas de forma arbitraria (i.e., sem tamanhos e formas pré-definidas),
determinando as duas dimensdes (comprimento x largura). As medidas foram feitas utilizando

o software ImageJ (<https://imagej.nih.gov/ij/>), medindo sempre a partir do eixo de maior

tamanho (i.e., comprimento), seguido de uma secdo perpendicular e de menor eixo (i.e.,
largura). Apos aferidas, foi aplicado e gerado graficos de regressao linear e, os tamanhos das
estruturas foram comparadas por meio do coeficiente de correlagao (Capitulo 6, Anexos C e
D) utilizando o banco de dados de melanossomos de Li et al. (2012). Todo tratamento
estatistico e geracdo dos graficos foram feitos utilizando os softwares LibreOffice Calc e

Origin 8.0.
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5. RESULTADOS

5.1. Taxonomia e Tafonomia Fisica
Os aspectos relativos a taxonomia e tafonomia fisica das amostras estudadas foram

publicadas (Prado et al., 2016a, 2016b) e encontram-se nos Apéndices A ¢ B.

5.2. Petrografia (matriz das amostras da Formacao Crato)

De um modo geral, as se¢des delgadas das matrizes de GP/2E-8771 e GP/2E-7853
apresentam texturas similares entre si, com algumas diferencgas locais e sutis (Fig. 5.1, A-D) e
seguem as mesmas caracteristicas ja descritas por outros autores (Mabesoone, 1986;
Neumann et al., 2003; Martill et al., 2007, 2008; Heimhofer et al., 2010; Rodrigues, 2015;
Catto et al., 2016; Warren et al., 2017).

As matrizes sdo suportadas por graos angulares e subangulares de calcita
microcristalina (>90%), com baixa ocorréncia de microfdsseis (<5%) e auséncia de pellets,
bioturbagdo, oodlitos e intraclastos. Contam com cimentacdo de argilominerais e calcita
criptocristalina (Heimhofer et al., 2010; Folk, 1980), com raros microporos ¢ fraturas
preenchidas por espato (Fig. 5.1, C e D).

Em ambas as amostras, intercalagdes de laminas claras e escuras descontinuas e
ocasionalmente anastomosadas, ocorrem seguindo o plano de acamamento. Enquanto as
primeiras sdo constituidas por cristais de calcita espatica, a composi¢do da segunda varia entre
as amostras. Em GP/2E-8771 as laminagdes sdo de coloracdo acastanhada com presenga de
argilominerais e matéria organica, e em GP/2E-7853, a coloragdo ¢ avermelhada (ou
alaranjada) e formadas por filmes de 6xido hidroxido de ferro (Fig. 5.1, A-D).

A presenca de minerais de pirita e 6xidos-hidroxidos de ferro disseminados, podem
ocorrer de forma isoladas (euédricas) ou agrupadas (em framboides) (Fig. 5.1, E-F) e, o
conteudo fossil € constituido somente por ostracodes. Esses fosseis em geral, estdo fortemente
compactados, e o tecido interno ¢ preenchido por micrita, 6xidos de ferro ou calcita espatica.

As valvas, por sua vez, estdo substituidas por oxido de ferro (Fig. 5.2, A-F).
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Figura 5.1. Laminas delgadas das matrizes das penas fosseis da Formacdo Crato. (A) Amostra GP/2E-7853
apresentando intercalagdo de laminas avermelhadas e claras, com ocorréncia de alguns microfosseis
(setas vermelhas). (B) Figura (A) com nicois cruzados. (C) A amostra GP/2E-8771, também
apresenta intercalacdes com ocorréncias de ostracodes (setas vermelhas) e microfraturas (seta azul).
(D) Figura (C) nicdis cruzados. (E) Amostra GP/2E-8771 apresentando calcita espatica e pirita
(cores pretas). (F) com nicdis cruzados. Pontos pretos arredondados em (A-D), representam

contaminagdo por sujeira durante a confec¢do das laminas. Escalas: (A e B) 1 mm; (C-F) 100 pm.
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Figura 5.2. Microfosseis das amostras GP/2E-8771 (A-B) e GP/2E-7853 (C-F). (A) e (B) Ostracode com tecido
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interno preenchido por calcita e a valva por 6xido de ferro. (C) e (D) Ostracode com a porgao interna
preenchida por calcita e concentracdo de oxido de ferro (seta vermelha). (E) e (F) Ostracode
apresentando preenchimento por 6xido de ferro na regido da valva. (A, C e E) sem e (B, D e F) com
nicdis cruzados. Pontos escuros e¢ redondos em (A) e (B) representam contaminagdo por sujeira

durante a confecgdo das 1aminas. Escalas: (A-E) 200 pm; (F) 100 um.



5.3. Microscopia Eletronica de Varredura Ambiental (MEYV)

5.3.1. Amostras da Formacdo Crato (GP/2E-8771 e GP/2E-7853)

Na amostra GP/2E-8771, foram identificadas duas estruturas com caracteristicas
bastante diferentes. Como ja observado pela petrografia, a matriz é constituida por cristais que
sob o MEV, possuem uma estrutura cristalina romboédrica e poliédrica, com uma superficie
plana, arestas bem definidas e dimensdo média de 1.656 um + 214 (4rea de 3.124.512 um?).
Frequentemente sdo encontradas proximas a regido do fossil (Fig. 5.3, A). Ja em GP/2E-7853,
as micrografias da matriz da pluma sdo semelhantes a matriz da amostra anterior, contudo, a
superficie dos romboedros exibe uma textura irregular, arestas arredondadas e dimensao
média estimada em 4.767um + 594 (4rea de 23.165.669 um?) (Fig. 5.3, D). Particulas amorfas
de dimensdes nanométricas e semelhantes a pequenos flocos, também ocorrem envolvendo as
estruturas e preenchendo espagos vazios.

Em GP/2E-8771, observa-se corpusculos com formato de bastonete ocorrendo de
forma restrita a porcdo da pena, onde estd aparentemente organizado seguindo o sentido das
barbas (Fig. 5.3, B). Estas estruturas possuem formatos e tamanho regulares, superficie
ligeiramente irregular, dimensao média estimada em 1.389 um + 276 de comprimento por 277
um =+ 48 de largura e, densidade de aproximadamente ~75 bastonetes/25 pm?. Diversos desses
corpusculos estdo quebrados em dois ou mais raramente, em trés, sem preferéncia de
orientacdo podendo ocorrer tanto nas pontas quanto na por¢cdo mediana. Alguns desses
bastonetes, estdo imersos em uma estrutura amorfa de tamanho variado (Fig. 5.3, C).

Na regido das barbas de GP/2E-7853, pode-se observar apenas sulcos cujo substrato ¢
constituido por estruturas similares as da matriz (Fig. 5.3, E). Também estdo presentes
corpusculos esféricos com superficie irregular e estruturalmente sélidos distribuidos de forma
aleatoria, com didmetro médio estimado de 1.853 um + 465 (perimetro de 5.820 um £ 0.45) e
esfericidade de 91.2% (Fig. 5.3, F). Embora esferas encontradas nos moldes também estejam
presentes na matriz, mas com densidade muito baixa (~2 esferas/25 pm?), a diferenca na

frequéncia entre os bastonetes (GP/2E-8771) e essas estruturas, ¢ estimada em 97.3%.
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Figura 5.3.
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Amostras GP/2E-8771 (A — C) e GP/2E-7853 (D — F). (A) Porgdo da pena com cristais da matriz
(setas) que ocorrem ao lado dos bastonetes. (B) Estruturas em formato de bastonete com algumas
ocorréncias de quebra (seta). (C) Bastonetes ligados e com associagdo de estruturas amorfas (setas).
(D) Matriz de GP/2E-7853 composta por micrita (estruturas em flocos) e romboedros de calcita
(setas). (E) Barba da pena representada por um sulco preenchido com cristais da matriz e por

microesferas (F). Escalas: (A) 4 pm; (B) 2 um; (C) 1 um; (D) 10 um; (E) 20 pm; e (F) 3 pm.



5.3.2. Amostra da Formacgdo Tremembé (GP/2E-8125)

MEV da matriz desta amostra exibe elementos com hébito placoide, microesferas e
estruturas amorfas com textura grumosa. As primeiras sdo ubiquas, mas com dimensdes e
morfologias bastante variadas (Fig. 5.4, A). O diametro médio das microesferas ¢ de
aproximadamente 2.787 um =+ 273 (perimetro de 4.379 um + 858), esfericidade média de
94.2% e, densidade maxima de 4 esferas/25 um?. O seu interior é oco, podendo estar intacto
ou fragmentado, com superficie lisa (Fig. 5.4, B) e sua espessura ¢ tentativamente estimada
em 0.11 pm. As estruturas com textura grumosa ndo possuem regularidade de dimensdo e
envolvendo algumas microesferas.

No fossil, € possivel encontrar corptisculos com morfologia de bastonetes com
superficie ligeiramente irregular, tamanho médio estimado em 1.646 um =+ 236 por 275 um =+
32 (4rea de ~451.924 um? + 81.151), mostrando organiza¢io e, densidade estimada em ~94
individuos/25 um?. Também ¢ possivel encontra-las divididas em dois ou mais fragmentos
(Fig. 5.4, C-F). Essa divisdo, ou quebra, também ocorre sem orientacdo ou preferéncia, e
outros corpusculos apresentam apenas sulcos superficiais ou porgdes comprimidas. Assim
como em GP/2E-8771, as estruturas em formato de bastonetes ocorrem restritas a regido do
fossil, em grandes concentragdes. A distribuicao desses bastonetes ¢€ restrita a regido da pena,
onde ocorrem de forma ampla, apresentando orientacdo que segue os sentidos das barbas.
Ocasionalmente, alguns bastonetes apresentam-se embebidos ou ligados entre si por uma
estrutura amorfa (Fig. 5.4, D).

Evidéncias de outros corpusculos como bactérias, esporos e polen atuais, estdo sempre
localizados acima da superficie do fossil e, elementos com forma semelhante a “teias de
aranha”, sdo interpretadas como hifas de fungos atuais (Fig. 5.4, F). Quando expostas ao
vacuo do MEV, essas estruturas encolhem ou murcham (Fig. 5.4, E-F). Essa caracteristica
reforca a interpretacdo de sua real natureza, indicando que sdo pobremente mineralizadas e,
portanto, de origem atual. Conforme todas essas evidéncias, € possivel considerar que estas
estruturas sao produtos da contaminagdo por fungos causados pela exposi¢do aérea durante o

armazenamento, ou em campo.
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Figura 5.4. Micrografias da amostra GP/2E-8125. (A) Matriz apresentando minerais placoides e (B) textura
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grumosa com presen¢a de microesferas de superficie intacta (setas brancas) e fragmentada com
interior oco (setas vermelhas). (C) Estruturas com formato de bastonetes. (D) Bastonetes imersos em
estruturas amorfas (setas). (E) Presenca de contaminantes (setas), com ocorréncia de filamentos de
bactérias cocoides (seta superior esquerda) e esporomorfos de fungo. (F) estruturas em “teias de

aranha” e esporomorfo (seta). Escalas: (A, D-F) 5 pm; (B) 10 pum; (C) 2 pm.



5.4. Espectroscopia de Energia Dispersiva (EDS)

5.4.1. Amostras da Formacdo Crato (GP/E2-8771 e GP/2E-7853)

Os espectros de EDS de GP/2E-8771 permitem observar as caracteristicas dos
elementos entre a matriz e o fossil (Fig. 5.5; Tab. 10.1, Anexo A). Em ambas as regides
ocorrem valores significativos (>15%) de C, O e Ca, e concentragdes baixas de Mg (<1%).
Adicionalmente, os elementos Fe e S também ocorrem com valores consideraveis na pena

(>1%), enquanto que o Na ¢ representado por quantidades baixas.

Spectrum 1

0 1 2 3 < 5 6
Full Scale (Log.) 75079 cts Cursor: 5.402 (4 cts) ke
.
T T T T T T T T T
0 05 1 15 2 25 3 is 4
Full Scale (Log.) 12799 cts Cursor: 1.652 (5 cts) ke

Figura 5.5. Espectros EDS da amostra GP/2E-8771. (A) Espectro da matriz e (B) da por¢ao do fossil. Escalas:
(A) 20 um; (B) 10 pm.

De forma similar, os espectros de EDS da amostra GP/2E-7853 apresentam em ambas
as regides, concentragdes de C, O, Ca com valores significativos (>2%), enquanto o Al, Si, S,
Fe apresentam quantidades mais baixas (<1%) (Fig. 5.6; Tab. 10.1, Anexo A). Em
contrapartida, 0 Mg ocorre somente na matriz em propor¢des insignificantes (<1%) e restritos
a porcao da pena. Concentragdes de Ca, Fe e Si ocorrem com maior intensidades no fossil, ao

passo que o Al, Cu, S e Zn apresentam valores pouco expressivos.
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Spectrum 1

Spectrum 1
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Figura 5.6. Espectros EDS da amostra GP/2E-7853. (A) Espectros da matriz e (B) das microesferas presentes na
porg¢do das fossil (barbas). Escalas: (A) 10 um; (B) 1 pm.

5.4.2. Amostra da Formacdao Tremembé (GP/2E-8125)

Os espectros da por¢ao da matriz apresentam elementos tipicos de minerais do grupo
dos filossilicatos, com predominancia dos elementos C, O, Al, Si, Mg, Fe e K, enquanto que
na porcao da pena estao presentes os elementos C, O e Fe. Na regido dos melanossomos, os
elementos mais abundantes sdo o C, O, Al, Si, Ca e Fe (Fig. 5.7, A e B; Tab. 10.1, Anexo A).

O mapeamento da por¢do da matriz e do fossil permitiu observar que a distribui¢do
dos elementos ocorrem de forma bem definida (Fig. 5.7, C). E possivel observar que o C esta
restrito a por¢ao da pena enquanto os elementos Al, Mg, O, Si e K estdo distribuidos somente
na matriz. Por outro lado, o mapeamento da por¢cdo dos melanossomos evidenciou
distribuicdo mais aleatdria dos elementos por toda a regido analisada (Fig. 10.1, Anexo B).
Todavia, € possivel perceber que o C esta mais concentrado na por¢do dos melanossomos

enquanto que o Al, Mg, O e Si estdo mais espalhados nas estruturas amorfas associadas.
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Figura 5.7. Espectros ¢ mapeamento elementar de EDS da amostra GP/2E-8125. (A) Espectro da matriz e (B) do
fossil. (C) Mapa elementar da regido onde a matriz faz contato com a pena, a primeira figura
corresponde a composi¢do entre os elementos mais intensos (C, Si, Mg, Al ¢ O) de acordo com as

suas distribui¢des, representadas pelas cores. Escalas: (A) e (B) 30 um; (C) 500 pm.
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5.5. Espectroscopia Raman (RS)

5.5.1. Amostra GP/2E-7853 (Formacdo Crato)

Espectros da matriz mostram picos em 156-282-713-1087 cm™, onde os
deslocamentos 156 ¢ 1087 cm™ apresentaram maior intensidade. Por outro lado, a regido do
fossil exibe picos em diferentes posicoes de deslocamento, sendo localizados em 244-298-
395-475-546 cm™. Dentre esses, os posicionados em 298 e 395 cm™ sdo os mais intensos.
Comparativamente, as bandas da matriz mostram similaridades com as do mineral padrdao
calcita, cujo os picos sdo localizados em 154-281-711-1085 ¢cm™ e os diagndsticos sdo os
localizados em 281 e 1085 cm™. Quanto a regido do fossil, espectros mostram correlagdo com
os Oxidos hidroxidos de ferro mais comuns dessa unidade geoldgica, cujos picos ocorrem em
223-242-293-410-495-611 ¢cm™ (hematita) e 252-306-394-489-555-688-1008 cm™ (goetita).
Enquanto os mais intensos da hematita, sio encontrados em 293-410-611 cm™, os da goetita

localizam-se em 306-394-555 cm™, apresentando correlagdo com os picos do fossil (Fig. 5.9).
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Figura 5.9. Espectros Raman da Amostra GP/2E-7853. Espectro tratado (Smooth ¢ Substract baseline)
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5.5.2. GP/2E-8125 (Formacdo Tremembé)

A matriz dessa amostra nao exibe nenhum espectro, contudo, ¢ possivel observar que

ela se distingue da pena, que apresenta pico intenso em 1586 cm™ com um ombro em 1372

cm™ (Fig. 5.10). Comparado aos picos dos compostos carbonosos (carvio ativo e do grafite),

que apresentam bandas tipicas das bandas D e G (espectros ~1300 a 1600 cm™) (Lobo et al.,

2005), esse fossil também exibe um espectro semelhante. Esse padrao sugere que no fossil

podem estar presentes ligacdes de C=N, C=0 e N=N, CH; e C-NO,. Conforme a espessura e

posicao do pico, esse espectro apresenta semelhanca com da melanina, portanto, ¢ possivel

estimar nessa amostra esses picos se tratem dos compostos NH, e NO,, que por sua vez, sdo

indicativos de biogenicidade e possivel associagao com a melanina, ou matriz de queratina.
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Figura 5.10. Espectros Raman da Amostra GP/2E-8125. Espetro sem tratamento.

5.6. Micro-Fluorescéncia de Raios-X de Luz Sincrotron (SR-uXRF)

5.6.1. Amostras da Formacdao Crato (GP/2E-8771 e GP/2E-7853)

Por ser uma técnica elementar mais sensivel, a analise de SR-uXRF se distingue do
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EDS na identificagdo e distribuicdo de elementos pesados e quantidades tracos como os
metais Cu, Mn, Zn e o metal pesado Pb.

Em GP/2E-7853 exibe distribuicdo de elementos na por¢ao da pena, enquanto que na
matriz ha grande concentracdo de Ca como esperado (Fig. 5.12). No fossil, estdo presentes o
Cu, Fe e Zn, onde o ferro ocorre mais intensamente, seguido do Cu e do Zn. Também ¢
possivel observar que esses elementos estdo presentes nos pontos alaranjados na matriz, que

diferente da pena, também apresenta o Pb nessas regioes.

Ca

Figura 5.12. Mapeamento da amostra GP/2E-7853. Escala: 5 mm.

Contrastando com a amostra anterior, em GP/2E-8771 (Fig. 5.11), a distribuicao dos
elementos quimicos ocorre principalmente na matriz que, exibe densa concentracao de Ca.
Nos coprolitos proximos a pena, onde Fe e Mn ocorrem com quantidades significativas e ao
redor da pena ¢ possivel observar que existe sutil distribui¢do de Fe e Zn, mas sua presenca na
pena € pouco provavel. Possivelmente esses elementos estdo concentrados na regido raspada,

representada pela parte esbranquigada da primeira figura.
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g/
. Ca

Figura 5.11. Mapeamento de SR-uXRF da amostra GP/2E-8771. Cores falsas indicam a distribui¢cdo dos

elementos. Escala: 5 mm.

5.6.2. Amostra da Formacdo Tremembé (GP/2E-8125)

Apesar de o SR-uXRF ndo ser sensivel o bastante para identificar o C e, assim como o
espectro do P é comprometido pela borda de excitagcdo similar a outro elemento, ¢ possivel
observar no mapa que nao ha distribuicao diferencial entre matriz e fossil dos elementos Ca,
Cu e Zn (Fig. 5.13). Isso indica que o fossil ndo possui quantidades significativas desses
elementos, nem mesmo em quantidade trago (o suficiente para identificag¢do), corroborando

para a interpretagao de que se encontra preservado incarbonizado.

" -

Ca Cu

Figura 5.13. Mapeamento de SR-uXRF da amostra GP/2E-8125 cores falsas indicam baixa concentragdo dos

elementos no fossil e na matriz. Escala: 1 mm.
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6. DISCUSSAO

6.1. Paleontologia Sistematica e Tafonomia Fisica
Os aspectos referentes a esses itens, foram abordados por Prado ef al. (2016a, 2016b)

e estao localizados em Apéndices A e B.

6.2. Analise das ultraestruturas

6.2.1. Ultraestruturas das amostras da Formacdo Crato (GP/2E-8771 e GP/2E-7853)

As ultraestruturas cubicas identificadas por MEV na matriz dessas amostras, possuem
caracteristicas mineraldgicas semelhantes aos cristais de carbonato de célcio. Esta
interpretagdo ¢ corroborada pela petrografia (e.g., textura, cimentagdo, estruturas) e
geoquimica (composi¢do quimica rica em C, Ca e O), que correspondem a calcita (Fliigel,
2004). E uma vez que a matriz ¢ dominada por cristais desse mineral (>95%), ¢ possivel
classificar a matriz das amostras como mudstones (Dunham, 1962) e, mais precisamente,
como laminitos (Terra et al., 2010). A presenca de laminagdes claras e escuras com matéria
organica € eventuais minerais terrigenos, sugerem a presenca de esteiras microbianas, tais
como descritas em outros trabalhos (Dias Brito & Tibana, 2015; Fairchild et al., 2015; Catto
et al., 2016; Osés et al., 2016; Warren et al., 2017). Esta observagao também ¢ corroborada
pela presenca de cristais euédricos e subédricos (com arestas arredondadas), que nessa
unidade, sdo indicativos de uma precipitacdo mediada por picoplanctons e bactérias
(Heimhofer et al., 2010; Catto et al., 2016; Warren et al., 2017).

Quanto as microesferas, de acordo com a analise de microscopia e geoquimica, apesar
de apresentarem um “arranjo cristalino” bastante similar aos dos cristais de piritas
framboidais, estas, estdo fortemente correlacionadas com o mineral goetita. Essa semelhanga
com os frambodides permite considerar que o mineral precursor do 6xido, um sulfeto de ferro,
precipitou por meio da atividade de bactérias redutoras de sulfato (BRS) (Osés et al., 2016). A
superficie irregular destas microesferas sugere agregados de pirita pelo acumulo de cristais
criptocristalinos (<1 um), cuja formagao ocorreu pela baixa quantidade de sulfato disponivel
para reducdo do sulfeto (Canfield & Raiswell, 1991). Esse fator inibiu tanto o crescimento de
cristais euédricos quanto a formagdo de frambdides, permitindo que microcristais pudessem
nuclear e se acumularem, formando assim, agregados esféricos de superficie irregular. Por

outro lado, Osés et al. (2016) descrevem que o esgotamento de boa parte da fonte de sulfato
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oriundo da matéria organica favoreceu a precipitacdo de microframboides de pirita, que
replicaram os tecidos moles dos insetos. Todavia, essa interpretacdo para as microesferas
presentes nessas penas aparenta ser pouco provavel, pois o aspecto superficial e sua dimensao
média (>1 pm) nao estdo em total acordo com as caracteristicas descritas por esses autores.

Com relagdo aos bastonetes encontrados em trés dimensodes, sua morfologia e limitada
ocorréncia no fossil, indicam seu carater biogénico. Uma vez que o paleolago Crato era
recoberto, em parte, por esteiras microbianas, a presenca dessas estruturas seria facilmente
explicada como bactérias baciliformes fossilizadas (Wuttke, 1983; Liebig et al., 1996).
Contudo, estas estruturas também poderiam representar eumelanossomos, visto que também
possuem caracteristicas destes biocromos como por exemplo, forma, tamanho e distribui¢ao
(Vinther, 2015a, 2015b). Uma vez que melanossomos também j& foram descritos em uma
pena de contorno da mesma unidade (Vinther et al., 2008) e, de acordo com as caracteristicas
observadas, como textura, distribuicdo restrita, alta densidade, organiza¢do e tamanhos
regulares, pode-se admitir que esses bastonetes sejam eumelanossomos fosseis.

Se adotarmos a hipdtese alternativa, que representariam bactérias, seria esperado que
essas estruturas fossem encontradas disseminadas ao longo de toda a matriz além da regido do
fossil, tal como ocorre nos analogos modernos (Westall & Rincé, 1994; Défarge et al., 1996;
Iniesto et al., 2013, 2015a, 2015b, 2016). Além disso, seria possivel observar algumas
caracteristicas tipicas desses micro-organismos, como: (i) crescimento desordenado e
arbitrario (i.e., ocupando o espaco disponivel); (i7) o tamanho das células muito variado € com
densidade por um? baixa; (iii) estariam presentes numa mesma regido, mais de um morfotipo
(e.g., como cocoides, filamentos e bacilos); (iv) evidéncias de glicocalix preservado (e.g.,
substancias extracelulares poliméricas (EPS) ou honeycombs); (v) haveriam evidéncias de
fissdo binaria, que ocorre sempre na porcao central da célula (pelo septum), de forma
perpendicular ao eixo de maior comprimento e com bordas arredondadas; e, (vi) evidéncias de
flagelos e pilus (fimbriae), estruturas que permitem as bactérias se aderirem ao substrato
(Westall & Rincé, 1994). A auséncia dessas caracteristicas nos bastonetes incarbonizados,
permite considerar improvavel essa hipotese.

Supostas bactérias fosseis foram recentemente noticiadas na matriz de carbonato da
Formagdo Crato (Catto et al., 2016; Warren et al., 2017). A precipitacdo de cristais de calcita
nas membranas celulares, que formariam um invélucro ao redor desses micro-organismos,

provavelmente seria responsavel pela preservacao (Wilby ef al., 1996; Briggs, 2003; Lith et
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al., 2003; Spadafora et al., 2010). Levando em conta suas caracteristicas, como morfologia,
distribuicdo e dimensdo, existem diferencas marcantes com os bastonetes. As bactérias
registradas na Formagdo Crato possuem formato esférico ou helicoidal (filamentosa), e sua
superficie ¢ lisa e regular. Esses micro-organismos estdo sempre bastante dispersos na matriz
carbondtica e seu tamanho ¢ bastante variado, com aproximadamente 6 a 18 um (contra 1.43
a 1.6 um dos bastonetes/esferas). Além disso, elas exibem evidéncias de diversas células com
fissdo binaria, tanto na forma tridimensional (corptiisculos) como em moldes externo (Catto et
al.,2016: Fig. 7). As diferencas entre os microbios, bastonetes e esferas reforcam ainda mais a

improbabilidade dessa hipdtese.

6.2.2. Ultraestruturas da amostra da Formagao Tremembé (GP/2E-8125)

As estruturas placoides encontradas por toda a matriz possuem formas e elementos
quimicos tipicos dos argilominerais. De fato, os folhelhos da Formagdo Tremembé sdo
constituidos predominantemente pelos argilominerais do grupo da caulinita e esmectita
(Brandt Netto ef al., 1991; Riccomini et al., 1996). Por apresentarem uma forma semelhante
aos “pés de alface”, conforme Riccomini ef al. (1996), pode-se considerar que essas estruturas
sejam representantes das montmorillonitas. A andlise por EDS suporta essa interpretacao,
indicando que a matriz ¢é rica em elementos tipicos destes minerais, tais como o Al, Si e Mg.

Com relagdo as texturas grumosas e as microesferas, apesar de nao ter sido possivel
realizar andlises por EDS, sua interpretacdo ¢ baseada na morfologia. Contudo, sua real
natureza permanece especulativa. Por apresentar um aspecto bastante similar aos EPS, supde-
se que a primeira estrutura deva representar vestigios de preservacdo dessas substincias
(Westall & Rincé, 1994). Por outro lado, as microesferas identificadas em associagdo com
esses EPS sdao interpretadas como evidéncias de bactérias fosseis, cuja membrana foi
substituida ou recoberta pela precipitacdo de minerais silicosos, transformando-as em
lepisferas de silica (Alleon et al., 2016).

Quanto aos bastonetes, de maneira similar a amostra GP/2E-8771, esses corpusculos
encontram-se preservados em trés dimensoes e possivelmente representem eumelanossomos
fosseis. Diferentemente das bactérias, essas estruturas possuem caracteristicas tipicas dos
melanossomos, o que permitem interpreta-las como tal, como por exemplo: (i) densidade alta;
(if) dimensao e morfologia regulares; (iii) ocorréncia restrita; (iv) organizagdo que obedece o
sentido das barbas; (v) superficie ligeiramente irregular; e, (vi) preservagdo como corpos

solidos (Vinther, 20154, 2015b).
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6.3. Fossildiagénese das penas fésseis

6.3.1. Penas fosseis GP/2E-8771 e GP/2E-8125

A predominancia de C e O nessas duas penas, indica que esses fosseis foram
preservados por querogenizacdo, que promoveu a perda dos elementos volateis e a
concentracdo de carbono. Contudo, a razao O:C (0.78:1 em GP/2E-8771; 0.65:1 ¢ 0.56:1 em
GP/2E-8125) sugere duas hipoteses para a presenca do oxigénio: (i) os efeitos da diagénese
nessas penas ndo foram acentuados; ou, (i/) houve um evento de oxigenacdo posterior
(exposi¢do).

A presenga de Ca, Cu, Fe, Mn, S e Zn nas duas penas indica origem enddgena para
esses elementos, uma vez que a B-queratina e a melanina podem incorpora-los (Riley, 1996)
portanto, biomarcadores desses pigmentos (Wogelius et al., 2011; Manning et al., 2013;
Simpson et al., 2013; Egerton et al., 2015; Edwards et al., 2016). Por outro lado, a presencga
desses elementos também poderia ter ocorrido por meio da fixacdo microbiana, que os
incorporou pela atividade metabodlica. De fato, os mapas de SR-uXRF indicam que, com
excecdo do Ca que ¢ ubiquo na matriz de GP/2E-8771, Cu, Fe, Mn e Zn sdo amplamente
distribuidos. Esse padrio de organizagdo, sugere que, alguns desses elementos foram
imobilizados pela agdo microbiana sobre a matéria organica. A auséncia de S nos mapas, deve
refletir dispersdo irregular e baixa concentragdo, os quais superam os limites de deteccdo dos
equipamentos.

A alta afinidade dos argilominerais em se ligarem a matéria organica favorece a
preservacao de moléculas organicas (Wilson & Butterfield, 2014; McMahon et al., 2016;
Neimark et al., 2016a, 20165). Em GP/2E-8125, a presenga preponderante de Al e Si, e
subordinada (<1%) de Mg, S, K, Ti e P, sugere que os filossilicatos da matriz tenham se
ligado a pena em decomposi¢do. E o baixo nivel de permeabilidade do folhelho (Torres-
Ribeiro & Borghi, 2007) deve ter inibido a migracdo de fluidos, ions e micro-organismos
(McCoy et al., 2015a, 2015b), contribuindo ainda mais para a preservagdao da melanina.

As analises de Raman em GP/2E-8125, indicam a presenca das bandas D e G tipicas
dos carbonos desordenados (Lobo et al., 2005). Caso essa amostra tivesse sofrido os efeitos
de uma diagénese mais pronunciada, o espectro possivelmente apresentaria bandas tipicas dos
carbonos ordenados (Lobo et al., 2005). Por outro lado, os picos identificados também
apresentam similaridades com os espectros da melanina (Huang et al., 2004; Galvan & Jorge,

2015) e, as bandas dos compostos metila (CHz"), grupo nitro (NO,) e moléculas grupo amina
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(NH.»), sugerindo a preservagdo dos compostos organicos originais.

As micrografias das duas penas exibem eumelanossomos frequentemente “quebrados”
ou “amassados”, sugerindo eventos causados por mudancgas diagenéticas como temperatura e
pressao (McNamara et al., 2013; Colleary et al., 2015).

O processo de fossilizacdo de melanossomos permanece controverso (Moyer et al.,
2014; Lindgren et al., 2015a,; Schweitzer et al., 2015; Moyer et al., 2016), porém, alguns
autores sugerem que a preservagao dessas estruturas ¢ semelhante aos das bactérias, ou seja,
através da precipitacdo de minerais nas membranas das organelas (Lindgren et al., 2015b;
Vinther, 20154, 20150). Assim, ¢ possivel imaginar uma via preservacional, onde o aumento
da temperatura e pressdo foram responsaveis pelo alto empacotamento dos melanossomos.
Por sua vez, esses mesmos fatores teriam causado o “vazamento” de pequenas quantidades de
melanina para a matriz, fazendo que os melanossomos encolhessem até 20% do seu tamanho
original (McNamara et al., 2013; Colleary et al., 2015). Com o passar do tempo, o contetido
interno teria sido concentrado, tornando essas organelas estruturas rigidas e sélidas que, sob o
efeito continuo da pressdo e temperatura, promoveram os fraturamentos e alteracoes
morfoldgicas. Assim, pode-se também sugerir que a presengca dos elementos quimicos
identificados na porc¢do da pena, sejam originados da melanina que escoou para a regido da
matriz de B-queratina e podem ser considerados como indicadores da presenca de melanina
fossilizada.

Deste modo, combinando a presenga de bastonetes, baixa maturagdo diagenética e a
existéncia desses elementos (C, Ca, O, Fe, Al e Si preponderantes e, Mg, S, K, Ti e P
subordinados) e compostos identificados por EDS, SR-uXRF e RS, ¢ possivel sugerir que
ambas as penas possuem vestigios de melanina, visto que o grau de diagénese ¢ um fator
decisivo para a preservagao desse biocromo (Glass ef al, 2012, 2013), bem como dos
melanossomos (McNamara ef al., 2013; Colleary et al., 2015). Todavia, uma vez que a pena
da Formagdo Crato ¢ mais antiga, a alteracdo geoquimica nessa amostra foi relativamente

mais acentuada.

6.3.2. Preservagdo da matriz de queratina em GP/2E-8771 e GP/2E-8125

Dentre as feigdes presentes nessas amostras, as estruturas amorfas isoladas e com
alguns melanossomos incorporados, possivelmente representam resquicios das fibras de
queratina que ndo foram completamente degradadas. Apesar de rara, a preservacdo da

queratina pode ocorrer (Pan ef al., 2016), sobretudo porque essas proteinas sdo bastante
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resistentes a mudancas diagenéticas (Moyer et al, 2016). Em geral, a degradagdo ¢
promovida por bactérias que sintetizam enzimas proteases (queratinase), cuja acao
queratinolitica pode deteriorar completamente em poucos dias (Goldstein et al., 2004). Em
contrapartida, esses micro-organismos ndo sdo capazes de degradar as regides altamente
melanizadas, uma vez que a melanina e os melanossomos possuem propriedades
antimicrobianas (Riley, 1997; Mackintosh, 2001). Além disso, esse biocromo possui forte
propriedade quelante com as fung¢des anionicas dos grupos funcionais carboxila (-COOH) e
hidroxila (OH"), que conferem maior resisténcia a acdo enzimatica (Riley, 1997; Shawkey &
Hill, 2004; Goldstein et al., 2004).

A presenga de melanossomos nessas penas, foi o principal responsavel pela inibi¢cdo
da acdo de bactérias na degradagdo da matriz de queratina. Uma vez que atingiram as porgoes
melanizadas, este processo cessou e, por meio da acdo antimicrobiana da melanina e dos
melanossomos, esses micro-organismos acabaram sendo decompostos. Em contraste com os
analogos atuais, cujos melanossomos sdo mais dispersos na matriz de queratina (Eliason et
al., 2016), foi a deterioragdo dessas proteinas na eodiagénese que promoveu a concentracao
dessas estruturas em agrupamentos altamente compactados, permitindo que a forma original

da pena fosse mantida.

6.3.3. Pena fossil GP/2E-7853 (Formacgdo Crato)

De acordo com as micrografias, a amostra GP/2E-7853 ndo possui evidéncias de
melanossomos ou de possivel matriz de queratina, indicando que essa pena foi totalmente
degradada, preservando-se apenas por impressdo. Esse tipo de processo, eodiagenético, cujo
molde ocorre a partir da mineralizagdo da matriz, precede a degradacdo da pena. O processo
de moldagem deve ter se iniciado brevemente ap0ds a incorporacdo na esteira microbiana, que
envolvida pelo EPS que a replicou sua morfologia (Inesto ef al., 2016), e portanto, mantendo
sua forma original durante a mineralizagao.

As analises geoquimicas e por MEV sugerem que o substrato do molde ¢ composto
por goetita de hdbito botrioidal (microesferas) e criptocristalina. Juntos, esses minerais
formam uma fina pelicula que recobre os cristais romboédricos da matriz, conferindo a
coloracdo alaranjada da pena. Uma vez que a P-queratina pode incorporar o S ¢ N em sua
estrutura molecular (Pan et al., 2016), a decomposi¢do na zona de reducao de sulfato (ZRS)
possivelmente liberou esses ions para o meio, favorecendo a precipitagdo da pirita

eodiagenética na superficie do molde. Contudo, ¢ possivel que a quantidade de S liberado nao
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tenha sido suficiente para promover a nucleacdo das microesferas em grandes quantidades,
favorecendo assim, a precipitagdo de filmes de pirita criptocristalina. A origem eodiagenética
da pirita, também ¢ reforgada pelas concentragdes pontuais de Fe observadas no mapa de SR-
uXRF, com marcante similaridade com a goetita da pena. Esses pequenos pontos sugerem que
a pirita precipitou preferencialmente nas regides onde a matéria organica serviu como fonte de
sulfato (SO,*) para ser reduzido. Isso também explica porque esses minerais ocorrem em
maior concentragdo na regiao da pena, em comparacao com a matriz. E com relacdo a essas
microesferas, apesar dos tamanhos e morfologias semelhantes aos feomelanossomos, essas
estruturas se distribuem amplamente por toda a amostra, o que contrasta com a natureza
restrita dessas organelas (Vinther, 2015a).

A auséncia de melanossomos em GP/2E-7853 pode representar dois cenarios: (i)
foram perdidos durante o processo de fossilizacdo; ou, (ii) originalmente eram ausentes nessa
pena. Visto que essas estruturas foram identificadas em GP/2E-8771, em uma outra pena
fossil da mesma unidade (Vinther et al., 2008), a perda durante o processo de fossilizagao
torna-se muito improvavel e dificil de justificar. A auséncia original ¢ a alternativa que melhor
explica esse fendmeno.

Uma possivel hipotese alternativa, seria a preservacdo diferencial nas fécies cinza e
bege desses calcarios (Osés, 2016). De fato, é possivel observar que a amostra GP/2E-8771
esta incarbonizada, enquanto GP/2E-7853 se preservou por impressao e piritizagdao. Portanto,
essa diferenca preservacional deveria refletir as condi¢cdes ambientais (e.g., saturagdo de ions,
pH, pK, Eh, anoxia, etc.) que ocorreram nessas facies. Todavia, visto que essa hipdtese ainda
ndo foi testada em outras penas fosseis, essa interpretagdo permanece especulativa. Apesar de
serem raras, a Bacia do Araripe possui registro suficiente desses fosseis preservados nas duas

facies, permitindo a realizagdao de novos estudos.

6.4. Modelo de preservacio

De acordo com as evidéncias apresentadas aqui, ¢ possivel sugerir um modelo de
preservacao das penas e dos melanossomos (Fig. 6.1). Contudo, ¢ importante notar que o
soterramento das penas GP/2E-8771 e GP/2E-8125 deve ter ocorrido em um intervalo de
tempo muito curto, ndo ultrapassado algumas semanas. Por outro lado, a permanéncia na
interface agua-sedimento/Zona de redugdo de sulfato (ZRS) de GP/2E-7853 foi mais

prolongada, permitindo que a pena fosse completamente decomposta e substituida por pirita.
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Figura 6.1. Modelo de preservacdo baseado nas amostras GP/2E-8771 e GP/2E-7853. A preservagdo pode
ocorrer em duas vias, considerando o intervalo de tempo de soterramento, quantidade de oxigénio
disponivel e degradagdo da matriz de queratina. Em ambas, a preservag@o ocorre pela degradagdo da
matriz de B-queratina e perda de elementos volateis (grupos funcionais). A via da esquerda exibe a
preservagdo de penas ndo-melanizadas, que sofrem maior degradago e exposicao a zona de redugao
de sulfato (ZRS). A permanéncia na ZRS permite que a pirita se precipite formando agregados que
posteriormente sdo oxidados e, transformados em goetita (pseudomorfos de pirita). Na via da direita,
a pena melanizada sofre soterramento rapido e a degradagdo da queratina é incompleta, permitindo
que os melanossomos se concentrem. Durante a diagénese, os melanossomos passam a sofrer os

efeitos da pressdo e temperatura, que os fazem quebrar ou amassar, e os carboniza.

6.5. Implicacées Paleoambientais

6.5.1. A coloragdo das penas
A morfologia dos eumelanossomos identificados em GP/2E-8771 e GP/2E-8125,

permite sugerir que essas penas originalmente eram escuras ou apresentavam um padrao
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levemente escuro. De fato, ao compararmos os tamanhos dessas estruturas com o banco de
dados de Li et al. (2012), a cor mais provavel — ainda que a correlagdo seja baixa (8771 com
0.27 e 8125 com -0.03) — cuja correspondéncia mais proéxima, ¢ a da cor cinza (Fig. 6.2;
Anexo D). Por outro lado, a auséncia original de melanossomos em GP/2E-7853, sugere dois
possiveis cendrios: (i) essa pena devia ser composta por outros tipos de biocromos, que sao
susceptiveis a degradacdo (e.g., carotenoides e pteridinas); ou, (ii) que essa estrutura era

despigmentada (de coloragdo clara, como branco ou creme).
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Figura 6.2. Analise de correlacdo entre cor e dimensdes dos melanossomos de GP/2E-8771 e GP/2E-8125.
Pontos dentro da elipse indica a afinidade do tamanho dos melanossomos das amostras com os do

banco de dados de Li et al. (2012) (todos dados: n = 18), que sugere a possivel cor da pena em vida.

Embora os carotenoides e as pteridinas sejam bastante propensos a degradacgao,
vestigios desses pigmentos foram publicados em uma serpente do Mioceno de Libros, da
Espanha (McNamara et al., 2016b). Contudo, as evidéncias desses biocromos se limitam a
derme do animal que preservou por fosfatizacdo as camadas da pele (i.e., epiderme, stratum
spongiosum, stratum compactum € a membrana basal). Essa preservagdo excepcional permitiu

identificar os cromat6foros e, em particular, os xant6foros, os quais estavam preenchidos por
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granulos de carotenoides e pteridinas.

Como ¢ possivel observar, as condi¢cdes que permitiram preservar esses biocromos
diferem radicalmente das da pena GP/2E-7853. Por esse motivo, a ideia que esses pigmentos
estavam presentes nessa pena, nao faz sentido diante das evidéncias disponiveis e, portanto,
uma hipdtese improvavel. A auséncia de pigmentos permite sugerir um padrdo de coloragao
semelhante ao das aves modernas que habitam as regides desérticas ou litoraneas, cuja
plumagem ¢ composta predominantemente de cores claras (branca e/ou cinza claro) (Tickell,
2003). Além disso, por se tratar de uma pluma, a posicdo dessa pena no corpo do animal
favoreceu esse aspecto acrOmico, uma vez que as penas de cobertura poderiam recobri-las
(Lucas & Stettenheim, 1972). A tnica espécie de dinossauro aviano da Formagdo Crato, o
euenantiornithine Cratoavis cearensis (Carvalho et al., 2015a, 2015b) aparentemente também
possui algumas penas com uma preservagao similar. Por outro lado, outras penas, sobretudo
as da cabeca, sdo mais escuras, possivelmente constituidas por melanossomos, que indicaria
um padrdo de coloragdo acinzentada ou rubra. A validade dessa interpretacdo depende da
realizacdo de analises geoquimicas e de microscopia, com a identificagdo das microestruturas

e dos biomarcadores desses biocromos.

6.5.2. A Regra de Gloger: Ambiente e coloragdo

Ainda que a melanizagdo seja produto de processos fisioldgicos, ela também pode ser
relacionada as condigdes ambientais, como temperatura ¢ umidade (Grande et al., 2004;
Shawkey & Hill, 2004). A liga¢do entre a coloracdo e o ambiente ¢ deduzida pela Regra de
Gloger, que prevé que os tegumentos dos vertebrados endotérmicos, em geral, tendem a ser
altamente pigmentados nas regides mais proximas ao Equador (Gloger, 1833). Esse conceito
tem sido observado em diversos taxons de aves ¢ mamiferos (Kamillar & Bradley, 2011;
Roulin et al., 2011; Roulin & Randin, 2015). Alguns autores pressupdem que em certos casos,
essa regra pode também ser aplicada em invertebrados, como insetos e moluscos (Rapoport,
1969).

A esséncia da Regra de Gloger, reside na ideia de que nas regides tropicais, 0s
integumentos altamente melanizados servem como indicadores de uma boa satde, sendo um
fator que atua diretamente na selecdo sexual (Burtt Jr & Ichida, 2004, Shawkey & Hill, 2004;
Shawkey et al., 2009). Adicionalmente, a melanizagdao também € uma propriedade de defesa,
sendo relacionada a coloracao criptica (Gluckman & Cardoso, 2010) e protecao, pois oferece

mais resisténcia aos danos causados pela degradacdo por parasitas, abrasdo e radia¢do solar

73



(Bonser, 1995, Bonser & Dawson, 1999; Goldstein et al., 2004; Gunderson et al., 2008; Ross
et al., 2015). Essa regra também prediz que os morfotipos de penas mais extravagantes e
coloridas, em geral, sdo mais frequentes em regides onde a variacdo de temperatura e a
diversidade de espécies ¢ maior (Stevens, 1989; Pérez-Tris et al., 2002). Logo, aves que
habitam regides aridas, possuem penas com morfotipo mais simples e com padrdes de
coloracdo geralmente claros (e.g., marrom) e com tons foscos (Willoughby, 1969; Hill &
McGraw, 2006).

Existem diversas razoes para existéncia desta relagdo entre ambiente e coloragdo (e.g.,
sinalizacdo e prote¢@o), mas a que constitui forte pressdo seletiva ¢ a diversidade de parasitas
(Burtt Jr & Ichida, 2004; McGraw et al., 2005). De fato, ¢ possivel observar que em
ambientes imidos, a atividade queratinolitica ¢ alta, contrastando com as regides aridas (Burtt
Jr & Ichida, 2004, Shawkey & Hill, 2004). Em condigdes mais tropicais, os efeitos abrasivos
aumentam enquanto a resisténcia diminui (Taylor et al., 2004) e, as condi¢des climaticas
severas podem até mesmo despigmentar algumas por¢des da pena (Ross ef al., 2015).

Com exce¢dao de mutagdes (e.g., albinismo, leucismo ou flavismo) e pronunciado
dimorfismo sexual, as aves atuais que habitam regides aridas e semiaridas, geralmente
possuem plumagens opacas com tons amarronzados (Willoughby, 1969). Grande parte das
aves marinhas modernas t€ém uma plumagem monocromadtica, como por exemplo, as gaivotas
(Laridae) e os pinguins (Sphenecidae) (Cowan, 1972; Cairns, 1986). Nessas aves, as cores
escuras ocorrem nas regides dorsais, € as claras na por¢ao ventral, onde refletem as condi¢des

ambientais como a intensa exposi¢do a radiagdo solar (Cairns, 1986).

6.5.3. A Regra de Gloger e as formacoes Crato e Tremembé

O periodo Cretaceo ¢ marcado por clima quente (Follmi, 2012), no nordeste do Brasil,
as condigdes semidridas prevaleceram durante boa parte do tempo de deposicdo cretacea
(Rios-Netto & Regali, 2007). Contrastando com o periodo Cretaceo, o Pale6geno ¢ marcado
por um evento de resfriamento global que se iniciou apo6s o0 Maximo Termal do Paleoceno—
Eoceno (Zachos et al., 2001; Pagani et al., 2005). Na regido sudeste, em especial na Bacia de
Taubaté, durante este intervalo de tempo, passou do clima tropical semitmido para tropical
semiarido (Riccomini et al., 1996). Conforme proposto pela Regra de Gloger, espera-se que
entdo, a carga de parasitas plumicolas estivesse baixa e a plumagem tenha tido tons mais
foscos e claros nestes fosseis que viveram durante a deposi¢ao nas duas unidades.

Embora contem um rico registro paleoentomologico (Martill et al., 2007a), evidéncias
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de parasitas plumicolas permanecem controversos. Enquanto a Formag¢do Tremembé ndo
registrou até agora espécies de acaros ou piolhos (Martins Neto, 2005), na Formagao Crato ha
registro de um unico espécime, o acaro Pararainbowia martilli (Dunlop, 2007). Segundo a
Regra de Harrison, quando um género possui ampla distribui¢do, o tamanho do parasita ¢
proporcional ao tamanho dos hospedeiros. Assim, devido ao seu tamanho (~18,1 mm),
desproporcional aos parasitas plumicolas modernos (Johnson et al., 2005), é possivel que P,
martilli parasitasse somente os animais maiores, tais como sugeridos para as pulgas gigantes
da China (Huang et al., 2012).

Em especial a Formagao Crato, Martill & Davis (1998, 2001) relataram a ocorréncia
de microesferas amplamente distribuidas em uma rémige (pena da asa) dessa mesma unidade,
sugerindo que essas estruturas representariam ovos de parasitas plumicolas. Contudo, estudos
posteriores questionaram essa interpretacdo propondo como explicagdao alternativa, que
corresponderiam a ovos de ostracodes (Proctor, 2003). Esta contestagdo também ¢é suportada
pela diferenca significativa no padriao de distribuicdo dos parasitas de penas pendceas atuais
(Stefan et al., 2015). Os melanossomos nas penas GP/2E-8771 e GP/2E-8125 possuem
caracteristicas que sugerem estreita relagdo com os padrdes levemente escuros de coloragao,
enquanto GP/2E-7853 ndo apresenta nenhuma evidéncia de pigmentacdo, refletindo um
possivel padrao claro. Deste modo, a atual auséncia de parasitas plumicolas nas duas unidades

deve significar a baixa diversidade desses organismos, como esperado pela Regra de Gloger.

6.6. Formacéo Crato e Tremembé: Comparacdes e Analogias

As duas formagdes sdo de origem lacustre, onde viviam organismos abundantes e
diversificados que, geralmente se conservaram em condi¢des excepcionais. Diferencas de
deposicao, clima e cronologia, causaram algumas diferencas sedimentares e de fosseis.

Na Formagdo Crato, a presenga de minerais de origem evaporitica (Martill et al.,
2007b) e o conteudo palinomorfos e de plantas, indicam condi¢des semidridas prevalecentes
durante boa parte do tempo (Neumann et al., 2003; Rios Netto & Regali, 2007). Por outro
lado, a Formagdo Tremembé caracteriza-se pela alternancia de clima tropical semitimido e
tropical semiarido (Riccomini ef al., 1996; Torres-Ribeiro & Borghi, 2007).

Com relagdo a natureza dos sedimentos, na Formagdo Crato predominam-se
carbonatos precipitados por eventos de Whitings e bioinduzidos por esteiras microbianas
(Heimhofer et al., 2010; Catto et al., 2016; Warren et al., 2017). Por outro lado, os sedimentos

siliciclasticos da Formagdo Tremembé, sdo produtos da decomposi¢do de rochas cristalinas
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nos arredores do paleolago (Brandt-Neto et al., 1991; Riccomini et al., 1996).

A profundidade e extensdo dos dois paleolagos variou de acordo com o regime
climatico. Os periodos de expansdo e retragdo marcam os momentos mais umidos, onde o
aporte sedimentar e de 4gua meteorica eram maiores que a taxa de evaporacdo (Neumann &
Cabrera, 2002. Torres-Ribeiro & Borghi, 2007). Durante essa fase, a introdu¢cdo da matéria
organica aldctone (carcagas de animais e plantas terrestres) causou diminui¢do no nivel de
oxigénio, que passou a ser sequestrado pelos organismos decompositores heterotréficos
durante seu metabolismo.

A Formacgao Crato ndo possui evidéncias de icnofosseis e bioturbacdo, indicando um
fundo anodxico e calmo. A Formagdo Tremembé exibe diversos icnogéneros (Carvalho &
Fernandes, 1989) sugerindo ocasional oxigenacdo da coluna d’agua e a possibilidade de
alguns animais se alimentarem de esteiras microbianas.

Com o aumento da evaporagdo em ¢€pocas menos Umidas, em ambos os lagos, a
profundidade diminuiu enquanto a salinidade aumentou, permitindo a ocorréncia da
precipitacao de laminas de halita (Formagdo Crato) e carbonato (Formagao Trememb¢), além
das mortalidades catastroficas pelo aumento de salinidade (Riccomini et al., 1996; Martill et
al., 20017a; Torres-Ribeiro & Borghi, 2007; Warren et al., 2017).

No que diz respeito ao conteudo fossilifero e fossildiagénese, as duas unidades
apresentam uma diversa e abundante biota (Bernardes-de-Oliveira et al., 2002a, 20025b;
Martill et al., 2007a) cuja preservacao € tdo extraordindria, que permite caracterizd-las como
Konsentrat e Konservat-Lagerstitten (Martill et al., 2007a; Prado et al., 2015).

Embora a presenca de restos de organismos estritamente terrestres indicam transportes,
estes devem ter sido esporadicos, de pequena duracdo e com fluxo predominantemente de
baixa energia. De fato, o alto grau de articulagdo de plantas (Duarte & Mandarim-de-Lacerda,
1992; Mohr et al., 2015) e animais (Malabarba, 2000; Simdes et al., 2015), indica transporte
de curta distdncia e em baixa energia. Por outro lado, a ocorréncia de alguns animais
desarticulados, sobretudo insetos, indicam que alguns organismos permaneceram flutuando
por um periodo prolongado de tempo, antes de serem finalmente soterrados ou aprisionados
em esteiras microbianas (Prado et al., 2016; Osés et al., 2016; Warren et al., 2017).
Curiosamente, organismos foram preservados piritizados (posteriormente oxidados) e
querogenizados nas duas unidades, sugerindo uma fossilizacdo mediada pelas bactérias

redutoras de sulfato e por um soterramento rapido (Prado et al., 2015; Osés et al., 2016).
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O fim da deposicao dos sedimentos lacustres ocorreu de forma diferenciada nas duas
unidades. Enquanto que na Formagao Crato ela ¢ marcada pela mudanga para um ambiente de
sabkha da Formacao Ipubi (Nascimento et al., 2016); na Formacdo Tremembé, houve

mudanga para um sistema fluvial da Formag¢dao Sao Paulo e dos depositos Nedgenos

(Riccomini et al., 2004).
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7. CONCLUSAO

Na presente dissertacdo foram abordados os aspectos paleobiologicos e tafondomicos
de penas fosseis das bacias do Araripe (Cretaceo, NE, Brasil) e Taubaté (Pale6geno, SE), com
o intuito de compreender: (i) como ocorrem no registro geoldgico; (if) que animais poderiam
possuir essas estruturas; (iii) os processos fisico-quimicos que promoveram sua preservagao;
(iv) as possiveis implicagdes paleobioldgicas. Para atender esses objetivos, foram aplicadas
analises de sistematica e taxonomia, tafonomia fisica e molecular, e aplicagdo de técnicas
geoquimicas e de microscopia. Deste modo, os resultados obtidos no presente trabalho
permitiram reconhecer, pela primeira vez os processos de preservacdo de penas fosseis das
bacias do Araripe e de Taubaté.

Como ¢ possivel perceber no Capitulo 2 e 6 (item 6.7), a evolugdo tectonica das bacias
do Araripe e Taubaté esta diretamente associada aos eventos tectonicos ocorridos no
Mesozoico e Cenozoico, cujo resultado foi a fragmentagdo do Gondwana e formacdo dos
Andes (Marques et al., 2014; Gianni et al., 2015). Nas duas unidades, essa atividade foi
responsavel por reativar as zonas de cisalhamento pré-cambrianas, que na Bacia do Araripe se
iniciou no final do Juréssico (Matos, 1992, 1999) e na Bacia de Taubaté no final do Paleoceno
(Cogné et al., 2013) (Capitulo 2 e 6, item 6.7).

Com o auxilio dos modelos evolutivos (Prum & Brush, 2002), morfologicos de penas
fosseis e atuais (Lucas & Stettenheim, 1972; Sick, 1984; Proctor & Lynch, 1994; Xu & Guo,
2009), foi possivel classificar estes espécimes como: (i) GP/2E-7853 e GP/2E-7854 —
semiplumas; (ii) GP/2E-8771 e GP/2E-8125 — penas de contorno; (iii) GP/2E-8126 e GP/2E-
8127 — penas simétricas (supostamente rectrizes) (Apéndices A e B). Enquanto na Formacao
Tremembé essas estruturas pertenciam indubitavelmente a dinossauros avianos, na Formacao
Crato essa atribuicdo ¢ mais controversa, uma vez que essas penas também ocorrem em
dinossauros ndo avianos (Xing et al., 2016a, 216b). Portanto, a atribui¢do no nivel de familia
ndo ¢ possivel, contudo, para os exemplares de idade cretacea reconhece-se que seja mais
cuidadoso atribui-las ao clado Coelurosauria e Maniraptoriforme, ¢ Neornithes, para os de
idade Paledgena. Este tipo de atribui¢do permite ao menos classifica-las ao nivel de Divisao,
Subdivisdo e de Subclasse respectivamente (Prado et al., 2016a, 2016b; Apéndices A e B).

Conforme visto em Prado et al. (2016a; 2016b; Apéndices A e B), de um modo geral,
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o transporte eolico ¢ o responsavel pela ocorréncia de penas no registro geologico, uma vez
que esse agente ¢ capaz de deslocar essas estruturas por grandes distancias (Martill & Davis,
2001). Todavia, outras hipoteses também foram sugeridas, como por exemplo, pela predacao
de aves aquaticas por peixes de grande porte, cuja perda da pena também pode ter ocorrido
por meio da “liberagdo de susto” (Prado et al., 2016a). De qualquer modo, apds serem
depositadas rapidamente no fundo andxico dos paleolagos Crato e Tremembé, a preservagao
ocorreu num ambiente redutor e com auxilio de esteiras microbianas presentes no substrato
(Torres-Ribeiro & Borghi, 2007; Catto et al., 2016; Warren et al., 2017).

No Capitulo 6, pode-se verificar que nas duas unidades a preservag¢ao ocorreu em duas
vias distintas e, em concordancia com a hipdtese proposta para peixes da Formacdo Crato
(Osés, 2016): (i) pelo soterramento rapido; (i) pela permanéncia prolongada nas esteiras
microbianas. Na primeira via, o isolamento subito do meio foi o responsavel por impedir a
completa degradagdo da matriz de queratina e a concentragdo de carbono por meio da perda
dos grupos funcionais carboxila (-COOH), hidroxila (OH") e amina (NH,). Em contrapartida,
na segunda via, a preservagdo ocorreu em meio da atividade de micro-organismos presentes
nas esteiras microbianas, que degradaram por completo a queratina, permitindo a formagao de
moldes externos e, a precipitacao de filmes e esferas de sulfetos de ferro.

Portanto, de acordo com essa hipotese, € possivel considerar que as amostras GP/2E-
8771, GP/2E-7854 e GP/2E-8125 sofreram rapido soterramento, uma vez que apresentam
preservacao por querogenizacao, € sao encontrados melanossomos em desses dois espécimes
(GP/2E-8771 e GP/2E-8125). Por outro lado, de acordo com o estado de preservagao, ¢ muito
provavel que GP/2E-7853, GP/2E-8126 e GP/2E-8127 tenham tido um tempo de permanéncia
maior na zona redutora de sulfato (Capitulos 5 e 6).

Além dessas duas varidveis, foi possivel verificar que o grau de melanizagdao também
influenciou a degradacdo da matriz de queratina dessas penas, uma vez que os melanossomos
e a melanina possuem propriedades antimicrobianas (Mackintosh, 2001). O alcance da porg¢ado
melanizada em GP/2E-8771 e GP/2E-8125, promoveu a degrada¢dao de bactérias, resultando
em uma decomposi¢do incompleta e subsequente concentragdo de melanossomos. Ja a
auséncia de melanizacdo em GP/2E-7853, permitiu que houvesse uma completa deterioragdo
da pena (Capitulo 6, item 6.3).

Com relagdo ao conteudo ultraestrutural, nos fosseis do calcario da Formagao Crato

predominam cristais de calcita micrométricos (>5 um) e em flocos (micrita). Enquanto
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eumelanossomos (~1.43 a 1.6 um) estdo presentes na amostra GP/2E-8771, em GP/2E-7853
essas estruturas estdo ausentes, sendo constituidas por estruturas esféricas (com @ 1.78 um +
0.45) que preenchem o molde externo. Em GP/2E-8125, além da similaridade ultraestrutural
com as penas do Crato (microesferas com @ 1.4 um e eumelanossomos com tamanho de
~1.65 pm), € possivel identificar estruturas cuja textura ¢ grumosa (Capitulo 5 e 6). A
associagdo desses ultimos com as microesferas, sugerem que esses elementos representem
evidéncias de esteiras microbianas, sendo indicios de bactérias e EPS fossilizados (Torres-
Ribeiro & Borghi, 2007).

A presenca de eumelanossomos em GP/2E-8771 e GP/2E-8125, sugere um padrao de
coloracdo escuro. De fato, essa interpretacdo ¢ levemente suportada pela andlise do
coeficiente de correlacdo, onde as dimensdes dos melanossomos foram comparadas com as
estruturas do banco de dados de Li et al. (2012), que indicaram associagao com a cor cinza.
Esse padrdo de coloracdo, a baixa evidéncia de parasitas e as condigdes climaticas
predominantemente semi-arida,/tropical-semiuarida ratificam a predi¢do feita pela Regra de
Gloger. Além disso, sugere que os dinossauros avianos e ndo-avianos das duas unidades,
possivelmente possuiam coloracdes similares as encontradas em aves marinhas ou da
Caatinga, cuja diversidade de cores ¢ baixa, por vezes restritas as cores preta, branca, cinza e
marrom.

O presente trabalho revela o grande potencial que o estudo da pigmentacao fossil
possui na reconstrucdo de organismos extintos, permitindo reconhecer aspectos
paleoambientais pouco conhecidos. Por outro lado, esse estudo também levanta algumas
perguntas referentes a: (i) como os padrdoes de coloragdo impactavam as relagdes
intraespecifica e interespecificas; (i) qual relacdo entre parasitas e pigmentacdo; (iii) que
mecanismo evolutivo promoveu esse padrdao de coloragdo; (iv) relagao entre a diversidade de
penas e de dinossauros; (v) maior entendimento dos processos de preservacdo. O presente
trabalho enaltece a importancia que o estudo de pigmentagao fossil possui nas reconstrugdes
paleoambientais, revelando ser possivel a aplicagcdo em outros organismos que apesar de
serem bem estudados, informagdes sobre o padrao de coloracdo e as relagcdes paleobiologicas

ainda s3o desconhecidas, como € o caso dos pterossauros e lagartos.
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10. ANEXOS

10.1. ANEXO A — Tabela 10.1. EDS das amostras analisadas. Todos os valores maiores que
1% (peso) estdo em negrito. Legenda: M1, M2 e M3 — Medidas
(espectros).

10.2. ANEXO B - Figura 10.1. Mapeamento EDS da amostra 8125 da por¢ao dos
melanossomos e Figura 10.2. Mapeamento Raman da amostra 7853. (A)
Composto desconhecido. (B) Calcita. (C) Composi¢ao das cores falsas de
AeB.

10.3. ANEXO C — Tabela 10.2. Medidas dos melanossomos utilizadas para correlagdes e
estatistica descritiva e Tabela 10.3. Correlagdao entre as medidas dos
melanossomos e as amostras estudadas

10.4. ANEXO D - Figura 10.3. Graficos de correlagdo de tamanho e didmetro entre os
melanossomos de GP/2E-8771 e GP/2E-8125 com os presentes no banco
de dados de Li et al. (2112).
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10.1. Anexo A

Tabela 10.1. EDS das amostras analisadas. Todos os valores maiores que 1% (peso) estdo em negrito. Legenda: M1, M2 e M3 — Medidas (espectros).

GP/2E-8771 GP/2E-7853 GP/2E-8125
Matriz Fossil (esfera) Fossil
Elementos Matriz Fossil Matriz
MI M2 M3 Ml M2 M3 Pena Melanossomos
C 16.8 49.68 26.85 28.85 23.92 20.28 20 20.73 16.37 57.99 58.03
0] 52.75 38.50 63.48 62.14 62.61 67.60 66.78 67.12 48.56 37.89 32.53
Na - 0.44 - - - - - - 0.28 - -
Mg 0.63 0.89 038 039 042 - - - 1.47 0.17 0.39
Al - - - 0.10 021 025 029 022 5.52 0.52 1.27
Si - - - 023 039 158 1.66 1.59 14.7 0.78 3.63
P - - - - - - - - 0.41 - 0.14
- 1.33 - - 0.03 0.11 - 0.11 - - 0.46
K - - - - - - - - 1.25 - 0.16
Ca 29.83 6.58 9.22 8.01 12.13 2.07 220 247 0.70 - 1.06
Ti - - - - - - - - - - 0.13
Fe - 2.58 0.08 029 020 7.38 836 7.11 10.73 2.64 2.06
Cu - - - - - 030 031 0.27 - - -
Zn - - - - - 0.43 041 0.38 - - 0.16
Total 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100
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10.2. Anexo B

Figura 10.1. Mapeamento EDS da amostra 8125 da por¢do dos melanossomos.

Figura 10.2. Mapeamento Raman da amostra 7853. (A) Composto desconhecido. (B) Calcita. (C) Composigéo
das cores falsas de A e B.
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10.3. Anexo C

Tabela 10.2. Medidas dos melanossomos utilizadas para correlagdes e estatistica descritiva.

Amostras-Tamanho/Diametro (nm)

#Measures Black Brown Grey Iridescent Penguin 8125 8771

Tamanho Diametro Tamanho Diametro | Tamanho Diametro Tamanho Diametro Tamanho Diametro | Tamanho Diametro | Tamanho Diametro
1 1.003 244.2 492 304 1.597 795.098 1.325 218.882 915 411.286 1.574 439.146 1.382 391.106
2 1.031 363.167 434 181.697 1.668 326.390 1.740 296.136 761 458.125 1.426 369.334 1.619 380.465
3 1.130 316.765 323 226.072 1.202 293 1.253 248.9 832 507.833 1.677 429.312 1.163 268.653
4 872 260.2 715 362.534 1.681 574.653 1.688 262.8 931 314.833 1.386 425.502 1.421 365.197
5 779 265.120 650 175.9 1.008 375.78 941 215.530 1.037 354.917 1.691 443.042 1.148 261.744
6 1.002 238.658 527 301.2 1.707 516.160 1.080 140.751 842 468.714 1.792 467.712 1.360 395.760
7 696 233.336 435 381.072 966 280.125 628 134.105 956 326.632 1.808 506.240 1.342 352.946
8 915 254.8 924 414.084 1.214 343.333 1.222 265.3 1.036 371 1.689 408.738 978 245.478
9 1.008 226.000 938 243.333 1.333 360.25 1.222 266.3 893 351.778 2.058 547.428 1.050 234.150
10 993 303.739 235 223.167 1.105 612.667 1.174 215.256 1.047 319 1.765 439.485 1.063 356.105
11 956 236.3 318 227.274 1.657 574.726 1.063 234.046 1.006 285.4 1.541 439.185 1.532 451.940
12 1.234 334.130 603 448.381 1.676 572.847 1.073 202.798 807 517.965 1.712 380.064 1.318 322.910
13 970 218.005 888 340.583 1.687 580.347 662 100.894 841 507.412 1.377 360.774 1.095 275.940
14 1.042 216.667 322 223.2 989 217.2 1.127 268.642 870 534.233 1.843 488.395 1.247 226.954
15 1.032 283.375 455 233.1 663 378.100 1.088 146.557 758 529.895 1.430 320.320 1.105 268.515
16 897 353.264 352 221.477 1.022 222.34 843 200.596 1.207 378.214 1.150 280.600 1.138 279.948
17 934 254.3 413 348.553 951 218.053 1.243 317.833 1.029 399 1.324 390.580 1.902 515.442
18 1.174 361.511 435 277.019 963 327.743 1.098 199.034 801 543.625 1.664 465.920 1.066 220.662
Média 982 285.672 526 278.253 1.283 435.752 1.137 206.504 920 365.091 1.606 422.321 1.274 322.995
SD 125 54.240 211 111.251 335 196.747 276 59.627 117 184.185 218 63.436 231 80.970
cVv 12,7% 19,0% 40,2% 40,0% 26,1% 45,2% 24,3% 28,9% 12,7% 50,4% 13,5% 15,0% 18,1% 25,1%
Mediana 998 283.375 445 260.176 1.208 447.130 1.113 209.027 904 411.286 1.671 434.229 1.205 301.429

Tabela 10.3. Correlacdo entre as medidas dos melanossomos e as amostras estudadas

CC (Melan.) 8125 8771
Black 0,13 -0,11
Brown 0,16 -0,32
Grey -0,03 0,27
Iridescent -0,08 0,36
Penguin -0,24 -0,01
8125 - -0,35
8771 -0,35 -
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10.4. Anexo D
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Figura 10.3. Graficos de correlagdo de tamanho e didmetro entre os melanossomos de GP/2E-8771 e GP/2E-
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8125 com os presentes no banco de dados de Li et al. (2112).



