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RESUMO 

 

A ictiofauna da Bacia Sedimentar do Araripe tem sido amplamente 

pesquisada. A maior parte dos estudos, voltados ao contexto da paleontologia 

clássica (prospecção, identificação e diversidade), se dá graças à abundância e ao 

excelente grau de preservação dos fósseis. Ainda assim, dados relacionados a 

ecologia, estrutura de comunidades e ecomorfologia são escassos. Contribuindo 

para a redução dessa lacuna, o presente trabalho analisou a diversidade e a 

ecomorfologia dos peixes de três formações do Grupo Santana da Bacia Sedimentar 

do Araripe. Para a análise da estrutura da comunidade foram analisados, em 11 

coleções paleontológicas, dados de 10.474 exemplares de três Classes principais de 

peixes (Actinopterygii, Chondrichthyes e Sarcopterygii) e 33 táxons, divididos entre 

15 famílias. Desse universo amostral, 12 espécies de Actinopterygii (totalizando 371 

exemplares) foram utilizados na análise da ecomorfologia. A Bacia Sedimentar do 

Araripe se revela um Lagerstätte com alta abundância, porém com baixa 

diversidade. As formações Crato, Ipubi e Romualdo mostram disparidades entre si, 

principalmente quanto à diversidade de táxons. Isso ocorre provavelmente devido à 

mudança de configuração ambiental, dado que a formação possui características 

ambientais distintas. Entre as três, a Formação Romualdo é a mais diversa (32 

táxons), com a presença de componentes da fauna Tetiana, mostrando reflexo da 

influência da transgressão marinha durante a deposição da formação. Através do 

estudo foram obtidos os primeiros dados de relações comprimento x comprimentos 

de exemplares de peixes fósseis da Bacia do Araripe. As análises mostraram 

crescimento alométrico positivo e isométrico, indicando um bom desenvolvimento 

das espécies num ambiente próspero, quanto a disponibilidade de alimento e 

recursos para a sua sobrevivência. A diversidade morfológica foi baixa com a 

maioria dos exemplares apresentando formato fusiforme, com algumas poucas 

exceções. Os resultados indicam que espécies diferentes estavam inseridas em um 

ambiente mais uniforme, e elas em diversas ocasiões competiram por recursos 

semelhantes intercalando os mesmos nichos. 

 

Palavras-chave: Grupo Santana; diversidade; Ecomorfologia; ictiofauna; 

Araripe; Paleontologia.   
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ABSTRACT 

 

The ichthyofauna of the Araripe Sedimentary Basin has been extensively 

researched. Most of the studies have focused on the context of classical 

paleontology (prospecting, identification, and diversity), taken place thanks to the 

abundance and excellent fossils preservation. Still, data related to ecology, 

community structure, and ecomorphology are scarce. To reduce this gap, the present 

work analyzed the diversity and ecomorphology of fish from three formations of the 

Santana group of the Araripe sedimentary basin. For community structure analyses, 

data from 10,474 specimens from three main classes of fish (Actinopterygii, 

Chondrichthyes, and Sarcopterygii) and 33 taxa, divided between 15 families were 

analyzed in 11 paleontological collections. From this sample, 12 species of 

Actinopterygii (totaling 371 specimens) were used for ecomorphology analyses. The 

Araripe Sedimentary Basin is a Lagerstätte with high abundance, but low diversity. 

The Crato, Ipubi, and Romualdo formations show dissimilarity between them, mainly 

regarding taxa diversity. This was likely due to the change in the environmental 

configuration, given that the formation has different environmental characteristics. 

Among the three, the Romualdo Formation is the most diverse (32 taxa), with the 

Titian fauna's components showing a reflection of marine transgression's influence 

during the deposition of the formation. The first data of length x length ratios of 

specimens of fossil fish from the Araripe Basin were obtained through the study. The 

analyses showed positive and isometric allometric growth, indicating a good 

development of the species in a prosperous environment regarding food and 

resources available for their survival. Morphological diversity was low, with most of 

the specimens having a fusiform shape, with a few exceptions. The results indicate 

that different species were inserted in a more uniform environment, and on several 

occasions, they competed for similar resources, interspersing the same niches.  

 

Keywords: Santana Group; diversity; Ecomorphology; ichthyofauna; Araripe; 

Paleontology. 
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1 INTRODUÇÃO 

 

1.1 Apresentação  

A principal proposta dessa tese foi agrupar dados que possibilitem o 

esclarecimento de alguns aspectos ecológicos da paleoictiofauna da Bacia do 

Araripe. As informações geológicas pré-existentes servem de base para a 

interpretação dos dados encontrados, trabalhados e apresentados aqui; e essas 

 informações foram filtradas e canalizadas para uma abordagem 

paleoecológica do Grupo Santana.  

Foram coletados dados de peixes provenientes do Grupo Santana, oriundos 

de três formações (Crato, Ipubi e Romualdo). Cada formação geológica possui suas 

peculiaridades ambientais e variações quanto à estrutura, mostrando o surgimento e 

extinção de algumas espécies de peixes durante o Aptiano-Albiano dentro da bacia. 

Baseado nessas observações, os objetivos do tema “ESTRUTURA E DIVERSIDADE 

DA ICTIOFAUNA DO GRUPO SANTANA DA BACIA DO ARARIPE”, foram 

compreender as mudanças de composição, abundância e diversidade das espécies 

de peixes do Grupo Santana da Bacia do Araripe, comparando as formações Crato, 

Ipubi e Romualdo isoladamente e entre si, aplicando índices de diversidade 

ecológica adequados à amostragem.  

Algumas amostras foram selecionadas e utilizadas para gerar dados 

ecomorfológicos dos peixes fósseis do Grupo Santana, o tópico “ECOMORFOLOGIA 

DE PEIXES DO GRUPO SANTANA, BACIA DO ARARIPE, NORDESTE DO 

BRASIL” permitiu recriar e conhecer parte do modo de vida e das interações entre 

esses organismos com o ambiente quando em vida. Foram considerados, 

principalmente, aspectos da morfologia da boca, bem como formato da mandíbula e 

morfologia dentária, todos correlacionados com a função de alimentação em peixes 

modernos, também, foram considerados a forma do corpo, forma e posição das 

nadadeiras, que têm sido correlacionadas com o modo de natação e desempenho, a 

fim de permitir o conhecimento ecológico trófico dessa ictiofauna. 

Estes estudos resultaram na elaboração desta tese, como parte dos requisitos 

exigidos para a obtenção do título de Doutora em Geociências, área Geologia 

Sedimentar e Ambiental, realizada no âmbito do Programa de Pós-Graduação em 

Geociências da Universidade Federal de Pernambuco. 
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1.2  Contexto geológico da Bacia do Araripe (Revisão Bibliográfica)  

 

Localizada entre as coordenadas 7 ° 02’ -7 ° 49 ‘S e 38 ° 30’-40 ° 55 ‘W, na 

região nordeste do Brasil, a Bacia do Araripe engloba parte dos estados de 

Pernambuco, Ceará e Piauí, sendo a mais extensa das bacias interiores do 

Nordeste do Brasil. Sua área de ocorrência não se limita à Chapada do Araripe, 

estendendo-se também pelo Vale do Cariri, num total de aproximadamente 9.000 

km2 (ASSINE, 1992; 2007) (Figura 1). 

A Bacia do Araripe, de evolução poligenética (ASSINE, 1990; BRITO NEVES 

1990; PONTE; APPI, 1990), tem sua origem e evolução relacionadas com os 

eventos tectônicos que resultaram na ruptura e fragmentação do Supercontinente 

Gondwana e na abertura do Oceano Atlântico Sul (MATOS, 1999). Os estágios 

iniciais de deformação associados à abertura do Atlântico Sul começaram durante 

os períodos Triássico-Jurássico (225-160 Ma), consideravelmente mais cedo do que 

o principal evento de rifteamento do Cretáceo (160-115 Ma) (CONCEIÇÃO et al., 

1988).  

Matos (1992) descreveu três fases de rifte, durante a segunda fase, as 

deformações extensionais saltaram do extremo leste das bacias do Recôncavo-

Tucano-Jatobá e Gabon-Sergipe-Alagoas para oeste, formando uma série de 

tendências nas bacias intracratônicas do Nordeste, dentre elas a Bacia do Araripe. 

Outros autores consideram cinco estágios principais (Fase Sinéclise, Pré-rifte, Rifte, 

Pós-rifte I e II), seguindo a nomenclatura de Assine (2007), evolutivos tectônico-

sedimentares entre o Jurássico Médio e o méido Cretáceo para esta bacia (ASSINE, 

1994; PONTE; PONTE FILHO, 1996; MABESOONE, 1998).  

Os conhecimentos estratigráficos modernos da Bacia do Araripe foram 

apresentados nos anos 1980, tendo início com os levantamentos gravimétricos e 

magnetométricos de Rand e Manso (1984), apresentando modelos bidimensionais 

realizados em poucos cortes regionais nas bacias do Araripe e Rio do Peixe. Esses 

autores calcularam profundidades superiores a 2.000 m na porção leste e 2.400 m 

na porção oeste da bacia. Além dos trabalhos com gravimetria (RAND; MANSO, 

1984; RAND, 1984; CASTRO; BRANCO, 1999), os trabalhos de mapeamento 

geológico (GHIGNONE et al., 1986) propiciaram grande avanço no conhecimento da 
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estratigrafia da bacia, que foi consolidado nos trabalhos de Ponte e Appi (1990), 

Assine (1990; 1992), Ponte e Ponte Filho (1996).   

 

 

Figura 1 – Mapa Geológico da Bacia do Araripe. 

Fonte: Assine et al., 2014 (modificado de Assine, 2007). 
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Aqui serão adotadas as concepções estratigráficas apresentadas por Assine 

(2007), com as atualizações propostas em Assine et al. (2014), que tem como base 

as proposições feitas nos trabalhos de Ponte e Appi (1990) e Assine (1992). A 

coluna estratigráfica é constituída de megassequências originadas de diferentes 

ações tectônicas. Suas unidades dividem-se em Sequência Paleozoica, Pré-rifte, 

Rifte, Pós-rifte I e Pós-Rifte II (ASSINE, 2007).  

  A sequência neoaptiana-eoalbiana registra o advento do estágio pós-rifte na 

Bacia do Araripe, resultado de subsidência flexural térmica. A sequência distingue-

se estrutural e estratigraficamente das duas sequências sotopostas, sobre as quais 

se assenta. Trata-se da discordância pré-Alagoas, uma descontinuidade regional 

reconhecida em todas as bacias da margem leste brasileira. O contato basal do 

Andar Alagoas é uma discordância angular na porção leste da bacia, evidente em 

seções de sísmica. Na porção ocidental da bacia, os estratos do Andar Alagoas 

repousam em discordância litológica diretamente sobre o embasamento pré-

cambriano (ASSINE. 2007; ASSINE et al., 2014). 

  A discordância presente no topo do Andar Alagoas constitui o contato entre 

os grupos Santana e Araripe. Duas desconformidades importantes foram 

identificadas na bacia dentro da sucessão estratigráfica do Andar Alagoas (no topo 

da Camada Batateira e no topo da Formação Ipubi). Estas desconformidades 

permitiram subdividir o Andar Alagoas em três sequências deposicionais. Aqui o foco 

do estudo será o Grupo Santana, sendo levado em consideração parte da sequência 

deposicional 2 (SD-2), referente às Formações Crato e Ipubi, e parte da sequência 

deposicional 3 (SD-3), referente à Formação Romualdo (Figura 2) (ASSINE, 1992; 

2007; ASSINE et al., 2014).  

 Geocronologicamente o Grupo Santana é posicionado no Aptiano Superior 

(ARAI; ASSINE, 2020; MELO et al., 2020). Há, entretanto, divergências quanto à 

cronoestratigrafia. Com base em palinomorfos, Regali (1989) considera os 

evaporitos de idade aptiana superior, enquanto Lima (1978a) atribui idade albiana 

inferior para todo o Grupo. Anteriormente o Grupo Santana era conhecido como 

Formação Santana e suas subdivisões eram chamadas de Membros (Membro Crato, 

Ipubi e Romualdo), esse critério de divisão foi adotado por Beurlen (1962; 1971), 

porém essa divisão não é inteiramente factível, fato já destacado por Lima (1979), 
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pois foi baseada em critérios ambientais (bioestratigráficos ou paleoecológicos), e 

não em bases litoestratigráficas (ASSINE, 1992). 

 A segunda parte da Sequência deposicional 2 (SD-2) de granodecrescência 

ascendente termina com os calcários micríticos laminados da Formação Crato do 

Grupo Santana (Figura 3, A), que formam bancos descontínuos com espessuras que 

ultrapassam 20 metros, interdigitados lateralmente com folhelhos verdes (ASSINE et 

al., 2014). A base da primeira camada de calcário é definida como contato entre as 

Formações Barbalha e Crato (ASSINE et al., 2014). A existência de pseudomorfos 

de halita nos calcários laminados evidencia que a bacia experimentou condições de 

crescente aridez (MARTILL et al., 2007; HEIMHOFER et al., 2010). A deposição de 

calcários laminados consolida a implantação de sistemas lacustres na bacia, 

indicando condições de baixa energia no ambiente deposicional, com influxo 

terrígeno e turvação das águas paulatinamente decrescentes, sendo comum nos 

carbonatos a presença de filamentos algálicos (Figura 3, C) (ASSINE, 1992; CATTO 

et al., 2016). 

Figura 2 – Estrutura estratigráfica do Andar Alagoas na Bacia do Araripe 

representado por três sequências deposicionais limitadas por desconformidades, 

com onlap costeiro de ENE para NNW (SD-1 = sequência deposicional 1; SD-2 = 

sequência deposicional 2; SD-3 = sequência deposicional 3). 

Fonte: Assine et al., (2014) 

 

 A Formação Crato é constituída principalmente por seis unidades 

carbonáticas, incluindo litofáceis de ritmito argila-carbonato e de calcário laminado 

(Figura 3, B). Em ambas as litofácies foram observadas estruturas de microfalhas, 
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porém apenas no calcário laminado foram encontradas microdeformações. Os 

calcários são predominantemente constituídos de calcita de baixo teor de magnésio, 

contendo as seguintes submicrofácies: lâminas onduladas e estruturas de 

microdeformações, peloides, lâminas onduladas do tipo microslumps e microripples 

e lâminas plano paralelas ricas em ostracodes. Essas unidades representam uma 

sedimentação carbonática lacustres interna, e estão separadas entre si, tanto 

lateralmente como verticalmente, por arenitos e siltitos deltaico lacustre da camada 

Rio da Batateira, e por siltitos e folhelhos lacustres, formando um complexo com 

espessura de cerca de 50 a 70 m (NEUMANN; CABRERA, 1999). 

 De acordo com dados paleogeográficos e paleobotânicos, o sistema lacustre 

da Formação Crato evoluiu sob um paleoclima tropical-subtropical e de regime 

quente, provavelmente caracterizado por precipitação sazonal e ciclos alternados de 

úmidos a secos. O surgimento do nível de água lacustre durante episódios 

climáticos úmidos resultou no aumento da coluna de água que, como consequência 

das condições climáticas, foi propenso ao desenvolvimento de uma estratigrafia 

térmica permanente, na qual em determinadas profundidades não ocorria mistura da 

água (lagos meromíticos). Além disso, havia queda do nível de água lacustre e a 

subsequente retração do tamanho do lago durante os episódios de aridez, levando à 

geração de lagos mais rasos, com corpos d’água salgados (NEUMANN et al., 2003). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



22 
 

 
 

Figura 3 – Seção carbonático-siliciclástica da parte superior da sequência SD-2, 

litoestratigraficamente pertencente à Formação Crato. (A) Vista geral de frente de 

lavra em Nova Olinda – CE, exibindo calcários laminados na parte inferior e 

sucessão de arenitos com folhelhos interestratificados na parte superior; (B) Seção 

da Formação Crato em Santana do Cariri, onde está localizado o geossítio Pedra 

Cariri; Peixe comum da Formação Crato (Dastilbe crandalli), com presença de 

filamentos algálicos (Setas e círculos). 

Fonte: (A) Assine et al., (2014); (B) Assessoria de Comunicação GEOPARK (2020); 

(C) Coutinho, I.M. (2021). 

 

 Este lago era muito extensivo e superava os limites registrados no contexto 

geológico (VALENÇA et al., 2003). Alguns calcários laminados, litológica e 

paleontologicamente semelhantes aos da Formação Crato, capeiam a Serra de 

Tonã, situada na porção norte da Bacia do Tucano (ROLIM, 1984), revelando que os 

sistemas lacustres, que deram origem à Formação Crato, ocupavam significativa 

uma área a sul do Lineamento de Pernambuco (ASSINE, 2007). A Formação Crato 

possui um rico conteúdo fossilífero (MABESOONE; TINOCO, 1973), estando 

presentes, entre outros, insetos (PINTO; PURPER, 1986; BRITO, 1987; MARTINS-
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NETO, 1987; 1988a; 1988b; MARTINS-NETO; VULCANO, 1988; 1989a; 1989b), 

ostracodes (SILVA, 1978; CARMO et al., 2004), peixes (BRITO et al., 1998; BRITO; 

MARTILL, 1999; DIETZE, 2007), testudines (OLIVEIRA; KELLNER, 2005; 2007; 

BATISTA; CARVALHO, 2007), anuros (BÁEZ et al., 2009; KELLNER; CAMPOS, 

1986), penas (KELLNER et al., 1994; SAYÃO et al., 2011; PRADO et al., 2016), 

pterossauros (FREY; MARTILL, 1994; SAYÃO, 2007; KELLNER; CAMPOS, 1988), 

lagartos (BONFIM JÚNIOR; MARQUES, 1997; SIMÕES, 2012), dinossauros avianos 

(NAISH et al., 2007; CARVALHO et al., 2015 a, b).  

 A variação litológica e a diversidade fossilífera sugerem que existiram 

modificações ambientais locais que devem ter condicionado a biota que também 

vivia no entorno do corpo aquoso onde os sedimentos da Formação Crato se 

depositaram (MARTILL et al., 2007). A sucessão vertical, desde os conglomerados e 

arenitos da Formação Barbalha até a seção carbonático-siliciclástica da Formação 

Crato, é decodificada como associação de fácies de trato de sistemas transgressivos 

(ASSINE et al., 2014).  

Logo acima da Formação Crato estão depositados os folhelhos e evaporitos 

da Formação Ipubi (Figura 4A), esses evaporitos e as fácies associadas compõem 

uma seção sedimentar de até 30m de espessura (ASSINE et al., 2014), onde esses 

evaporitos evidenciam prolongados períodos de salinidade elevada na bacia do 

Araripe (MENOR; AMARAL, 1991; MARTILL et al., 2007). Em várias partes da bacia, 

nem sempre os evaporitos estão presentes. Na porção oeste da bacia, a unidade 

apresenta-se bem desenvolvida, especialmente nos municípios pernambucanos de 

Ipubi, Trindade e Araripina.  

Os corpos descontínuos de gipsita, que compõem parte das outras fácies 

associadas desta formação, têm espessura variável de 5-15m e são agregadas a 

folhelhos verdes e/ou pretos pirobetuminosos. Essas camadas de gipsita podem 

apresentar laminação (Figura 4B), em algumas ocasiões com dobras internas e 

feições dômicas (ASSINE et al., 2014). A segunda geração de gipsita é 

representada pelas variedades alabastro, selenita (rosa) e nodular (ASSINE, 2007). 

A última por variedades fibrosas, originadas da recristalização a partir de soluções 

ricas em sulfato de cálcio mobilizadas nos processos diagenéticos, podendo ocorrer 

também anidrita laminada e nodular (SILVA, 1983; 1988).  
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Os folhelhos pretos, ricos em matéria orgânica, possuem uma gama de 

fósseis como: conchostráceos, ostracodes, peixes e troncos de madeira 

carbonificada (ASSINE et al., 2014), além de, apesar de raros, restos de tartarugas e 

de dinossauros (OLIVEIRA et al., 2011; SILVA et al., 2013; SAYÃO et al., 2020). 

Lima (1978 a, b) afirma que o conteúdo de microfósseis inclui dinoflagelados, 

supostamente marinhos, trazendo uma interpretação da inserção de água oceânica 

nesse momento, porém, para outros autores, é mais aceito que o modelo 

paleogeográfico seja semelhante aos sabkhas atuais, sem interferência marinha 

(MENOR et al., 1993; ASSINE, 2007), sendo um ambiente subaquoso costeiro, com 

alguns quilômetros quadrados de extensão, mas sem conexão com o mar, 

assemelhando-se as modernas salinas existentes no sul da Austrália (WARREN; 

KENDALL, 1985). Na parte superior da SD-2, a seção evaporítica registra um 

aumento das condições de aridez. Mesmo considerando dados geoquímicos, que 

indicam ambientes não marinhos (SILVA, 1983), a associação de fácies 

sedimentares e a geometria dos corpos evaporíticos revelam a possibilidade de que 

os evaporitos foram gerados em planícies costeiras em ambiente de clima árido 

(ASSINE et al., 2014). 

Nascimento Jr. et al. (2016) identificaram três fácies deposicionais na 

Formação Ipubi a partir das sucessões evaporito-lutito, relacionadas a eventos de 

aridez variável em um sistema lacustre durante o Eocretáceo. Estas flutuações 

climáticas ocorriam com frequência e ficaram registradas em forma de laminações 

impuras dentro dos intervalos de gipsita (Figura 4B). Apesar de variações no seu 

nível, o corpo d’água era perene, com ausência de estruturas ligadas à exposição 

subaérea na formação de evaporitos.   
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Figura 4 – Seção evaporítica da parte superior da sequência SD-2, 

litoestratigraficamente pertencente à Formação Ipubi, (A) Formação Ipubi na 

pedreira Serrolândia do município de Trindade, (B) gipsita da Pedreira Pedra Branca 

no município Nova Olinda. 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021). 

 

A terceira sequência deposicional (SD-3) corresponde fielmente à Formação 

Romualdo, que é caracterizada por uma gama de litologias (conglomerados 

estratificados, arenitos finos a grossos, calcários laminados, margas, folhelhos, 

calcários coquinoides e coquinas). Ela é conhecida internacionalmente pelo grande 

conteúdo fossilífero, especialmente de peixes encontrados em concreções (Figura 

5A) (MAISEY, 1991a; KELLNER, 2002; FARA et al., 2005), nas quais, grande parte 

contém peixes em seu interior, num total de 32 espécies registradas até o momento. 

Petrograficamente, as concreções são constituídas por calcário micrítico argiloso, 

finamente laminado, concordante com o acamamento dos folhelhos verdes nos 

quais estão alojadas (Figura 5B), sendo marcante a presença de ostracodes 

articulados, constituindo comumente biomicritos cimentados por calcita espática 

(ASSINE, 1992).   
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Na porção inferior dessa formação, os arenitos costeiros tornam-se mais 

grossos em direção às regiões mais proximais da bacia, onde a descontinuidade é 

marcada por contato erosivo sobre a associação de fácies evaporítica da Formação 

Ipubi. Essa descontinuidade foi reconhecida por Silva (1986), que descreveu feições 

de exposição no topo das camadas de gipsita. Os evaporitos ocorrem em níveis 

delgados de conglomerados, verificados em minas das porções centro-norte (Nova 

Olinda e Santana do Cariri – CE) e oeste (Araripina – PE) da bacia (ASSINE, 1992; 

2007). Nesta mesma porção da bacia os arenitos conglomeráticos e conglomerados 

com geometrias canalizadas e padrão de afinamento textural para o topo, presentes 

na base da Formação Romualdo, são fácies de origem aluvial (ASSINE et al., 2014).  

A respeito dos conglomerados e arenito conglomerático, podem ocorrer 

folhelhos pretos, calcíferos, fossilíferos, com intercalações de calcários nodulares, 

caracterizando fácies heterolíticas. Fácies psamito-psefíticas existentes no 

embasamento da sequência são recobertas por arenitos intercalados por siltitos e 

lamitos verdes. Os arenitos se tornam progressivamente mais finos para o topo, com 

filmes e clastos de argila nos foresets e entre os sets, interpretados como barras de 

canais de maré, tornando-se mais delgados e desaparecendo, mas acima, 

predominando folhelhos verdes e cinza- escuros a preto, ricos em matéria orgânica 

e com espessura de até 5m, caracterizados pela presença de concreções 

carbonáticas fossilíferas, portadores de uma paleoictiofauna considerada marinha 

(SANTOS; VALENÇA, 1968; FARA et al., 2005). A leste, nas porções mais distais da 

bacia, a descontinuidade da base da sequência é marcada por brusca mudança de 

fácies, de calcários laminados da Formação Crato para arenitos da Formação 

Romualdo, frequentemente sem a presença da seção evaporítica da Formação Ipubi 

(ASSINE et al., 2014).  

Possui uma assembleia de microfósseis bem diversificada de grãos de pólen, 

esporos e ostracodes, dinocistos (ARAI; COIMBRA, 1990; COIMBRA et al., 2002) e 

foraminíferos miliolídeos (DIAS-BRITO et al., 2015) que indicam ambientes 

deposicionais com irrefutável influência marinha. Quanto à paleoictiofauna, a 

excelente preservação dos peixes nas concreções indica que as águas eram calmas 

e que a mortalidade em massa ocorreu devido a mudanças drásticas da salinidade 

ou da temperatura nas águas superficiais (MARTILL, 1988; MARTILL et al., 2008). 

As camadas de calcários bioclásticos, presentes na porção superior da sucessão 
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pelítica, ocorrendo no entorno de toda a Chapada do Araripe, muitas vezes 

coquinas, têm espessuras centimétricas a decimétricas e são portadoras de 

acumulações de fósseis de invertebrados, tais como gastrópodes (turritelídeos), 

bivalves e equinoides. A presença de representantes exclusivamente marinhos, 

como os equinoides, confirma a ingressão marinha na bacia (BEURLEN, 1966. 

1971; MANSO; HESSEL, 2007; 2012).  

 

Figura 5 – Terceira sequência deposicional (SD-3), corresponde à Formação 

Romualdo, (A) Formação Romualdo, região de Sobradinho, setas apontando 

concreções; (B) Formação Romualdo pedreira Serrolândia do município de 

Trindade, setas apontando folhelho contendo concreções. 

Fonte:  Coutinho, I.M. (2021). 

 

A Formação Romualdo apresenta uma associação de fácies geradas por 

correntes derivadas de tempestades, durante eventos de alta energia (tempestitos), 

originados a profundidades de água variáveis, que produziram diferentes tipos de 

concentrações de conchas de invertebrados, dependendo da topografia de 

plataforma e da paleogeografia costeira (SALES, 2005; PRADO et al., 2016). Esses 

depósitos foram também alternativamente interpretados como lags residuais sobre 

superfície de ravinamento e considerados um marco estratigráfico (ASSINE, 2007).  

Assine et al. (2014) descreveram, em Sobradinho, uma seção colunar com 

quatro camadas, com espessuras de 30-50 cm, posicionadas sobre a seção de 
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folhelhos e cerca de 30-40m acima do nível com concreções fossilíferas. O 

empilhamento da sequência é retrogradacional, desde os arenitos basais até os 

folhelhos marinhos do topo. A arquitetura estratigráfica da sequência mostra para 

onlap costeiro de sudeste para noroeste, com deposição de fácies marinhas 

diretamente sobre o embasamento nas porções oeste e noroeste da bacia. Nas 

camadas de calcário bioclástico tem início a associação de fácies de trato de nível 

alto, que são constituídas por arenitos finos com intercalação de siltitos e folhelhos 

portadores de fósseis de água doce (conchostráceos e moluscos) (BEURLEN, 

1971).  

As fácies produzidas pela migração de barras de marés são interpretadas 

através de arenitos que apresentam concentração de clastos de argila na base das 

camadas e lâminas de argila nos foresets. Esta seção progradacional pode estar 

ausente na parte superior da Formação Romualdo devido à erosão durante a 

geração da discordância no topo da SD-3. O reconhecimento de uma superfície de 

máxima inundação marinha no final da megassequência (Formação Romualdo) 

permitiu a caracterização de um ciclo transgressivo-regressivo (ASSINE et al., 2014).  

Segundo Assine (1992) a máxima transgressão marinha é registrada com a 

deposição de folhelho diretamente no embasamento da porção oeste da bacia. Esse 

folhelho contém concreções carbonáticas fossilíferas, marcando eventos de 

mortandade em massa. A partir desse ponto, seguindo em direção ao topo da 

formação, voltam a predominar condições continentais, dedutíveis pelo padrão de 

engrossamento textural ascendente e pela presença de fósseis não marinhos. Esta 

evolução paleoambiental corresponde a relatada anteriormente por outros autores 

(BEURLEN, 1971; LIMA, 1978 a, b). Originalmente a sequência estratigráfica tinha 

dimensões maiores que sua atual área de ocorrência, ocorrendo em outras 

localidades (Bacia de Socorro na fronteira dos estados de Pernambuco e do Piauí e 

a morro testemunho da Serra Negra na Bacia de Jatobá), onde se encontra quase 

que completamente preservada, inclusive em cotas altimétricas, similares às da 

Chapada do Araripe (BRAUN, 1966; MABESOONE; TINOCO, 1973). 

O diagnóstico das paleocorrentes tem sido de uma importância vital para a 

reconstituição da evolução tectosedimentar da Bacia do Araripe, já que a mesma 

possui lacunas em seu registro sedimentar (ASSINE, 1994). Maior parte do 

preenchimento sedimentar da bacia é caracterizado por sistemas deposicionais 
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continentais, onde o declive topográfico controla o sentido de fluxo das águas na 

superfície, de maneira que as medidas das paleocorrentes esclarecem o sentido do 

mergulho deposicional, sendo possível reconhecer mudanças de áreas-fonte, 

interpretar movimentações tectônicas, esboçar cenários paleogeográficos, usando 

dados disponíveis na literatura sobre as bacias contíguas (ASSINE, 2007). 

Um assunto bastante controverso quanto a reconstruções paleogeográficas, e 

extensamente discutido no meio acadêmico, é o caminho da ingressão marinha na 

Bacia do Araripe. Sendo propostas três direções distintas: a primeira, de sudeste, a 

partir das bacias de Sergipe-Alagoas e do Recôncavo-Tucano (BEURLEN, 1971; 

MABESOONE; TINOCO, 1973; ASSINE, 1990; 1994); a segunda de nordeste, a 

partir da Bacia Potiguar (BEURLEN, 1962; LIMA, 1978 b; PETRI, 1987; MACHADO 

et al., 1989); e a terceira de norte, através das bacias de São Luís e Parnaíba 

(BEURLEN, 1963; 1966; BRAUN, 1966; ARAI et al., 1994; ARAI, 2014; PRADO et 

al., 2015).  

As três sequências estratigráficas (Crato, Ipubi e Romualdo) possuem um 

arranjo que revelaram onlap costeiro de sudeste para noroeste, indicando mergulho 

deposicional da bacia para sudeste e áreas-fonte a noroeste. Esta reconstituição 

paleogeográfica é apoiada pelos dados de paleocorrentes fluviais das sequências 

inferiores, que indicam paleofluxo para sudeste (ASSINE et al., 2016). Com base 

nisso e na alegação de que as ingressões marinhas ocorrem no sentido oposto ao 

da drenagem continental, sendo possível concluir que a ingressão marinha 

neoaptiana na Bacia do Araripe foi de sudeste para noroeste (ASSINE, 1994; 

CUSTÓDIO et al., 2017). 

 

1.3 Estrutura e diversidade da ictiofauna do Grupo Santana da Bacia do Araripe 

A ictiofauna da Bacia do Araripe tem sido bastante explorada por meio de 

diversas pesquisas, algumas poucas com enfoque paleoecológico (MAISEY, 1994; 

MAISEY, 2000; FARA et al., 2005; PARMÉRA et al., 2017;) e a maior parte 

basicamente sobre prospecção, identificação e diversidade dos fósseis dentro da 

conjuntura da paleontologia clássica (MAISEY, 1991a; MARTILL, 1993; BRITO; 

YABUMOTO, 2011; DUQUE; BARRETO, 2018). Os depósitos Lagerstätten como os 

presentes na Bacia do Araripe (MARTILL, 1988), são de extrema importância para 

os estudos paleobiológicos, pois trazem uma imagem mais completa dessas 
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comunidades antigas (KIDWELL; FLESSA, 1996). Tais estudos têm fornecido 

importantes contribuições à compreensão da evolução, extinção e diversidade 

biológica da região (LIMA et al., 2007). 

Estudos com enfoque na organização das comunidades de peixes fósseis, 

associada a diversidade e riqueza, ainda são escassos para a Bacia do Araripe 

(FARA et al., 2005; BARROS et al., 2016; PARMÉRA et al., 2017). Apesar disso, as 

condições de excelente preservação e abundância da paleoictiofauna desta bacia 

permitem a realização de uma investigação, focando os aspectos ecológicos dessa 

comunidade, gerando uma visão diferenciada da paleontologia clássica (MAISEY, 

1994). Com isso, esse tipo de avaliação se torna possível aplicando as análises 

ecológicas utilizadas nas comunidades de peixes atuais para as extintas (KOCSIS et 

al., 2019). 

As estimativas de diversidade e riqueza são importantes para a ecologia das 

espécies atuais no que diz respeito à conservação, manejo e defesa de áreas com 

necessidade de proteção (MARGULES; PRESSEY, 2000). Porém, para a 

paleontologia essas informações também são cruciais, pois além de agregar a essa 

ciência o conhecimento da ecologia das espécies extintas, e fornecer dados que 

permitam interpretar o panorama onde elas estavam inclusas (JABLONSKI; 

SEPKOSKI JR, 1996), podem auxiliar os ecólogos a compreender as pressões 

ecológicas naturais presentes hoje. Com tal disponibilidade, algumas características 

comportamentais, evolucionárias e ambientais do passado, permitem ser 

transportadas e aplicadas no entendimento da dinâmica de espécies viventes (VARI; 

MALABARBA, 1998).  

Conhecer a estrutura de uma assembleia de peixes refere-se basicamente ao 

estudo do número de indivíduos, espécies e famílias, e suas interações predador-

presa e outras relações tróficas (MATTHEWS, 1998). É certo que as relações intra e 

interespecíficas entre o grupo “peixes”, por si só, são bastante complexas, e que as 

interações vão mais além (com o meio abiótico e com outros grupos de seres vivos) 

(BEGON et al., 2007; ZENI; CASATTI, 2014; NIMET et al., 2015). O estudo da 

ecologia do ecossistema não tem só como foco as interações biológicas, mas, os 

efeitos de fatores físicos e climáticos sobre elementos do ecossistema. As mudanças 

na configuração ambiental também pode ser um fator de importância, que resultam 

em alterações na estrutura da comunidade, fatores abióticos como alterações de 



31 
 

 
 

salinidade, reduções no oxigênio dissolvido, aumento da temperatura que funcionam 

como distúrbios causando alterações na estrutura das comunidades aquáticas 

(HIGGINS; WILDE, 2005; HELFMAN et al., 2009; MERCADO-SILVA et al., 2012; 

HERRERA-PÉREZ et al., 2019).  

A geologia descreve diferentes paleoambientes contidos na bacia do Araripe 

através da estratigrafia e outros aspectos físicos contidos nas formações 

(paleocorrentes, granulometria, sedimentologia, estratigrafia) (ASSINE, 2007; 

ASSINE et al., 2014; NEUMANN; CABRERA, 1999; VALENÇA et al., 2003; FABIN et 

al., 2018). A junção dessas duas importantes vertentes (paleontológicas e 

geológicas) pode ser de grande importância para a reconstituição do cenário 

paleoecológico existente em tempos pretéritos, que levaram a formação da Bacia do 

Araripe (MABESOONE; TINOCO, 1973; FARA et al., 2005; BARROS et al., 2016)  

 A paleoictiofauna mais estudada, e a principal, da bacia está distribuída entre 

três formações do Grupo Santana (Crato, Ipubi e Romualdo), cada uma com suas 

características ambientais peculiares (ASSINE et al., 2014; CATTO et al., 2016; 

NASCIMENTO et al., 2016; CUSTÓDIO et al., 2017). Possivelmente, devido a essas 

características paleoambientais das formações, essa fauna vai sendo modificada ao 

longo do tempo, porém algumas espécies perduraram da Formação Crato à 

Formação Romualdo, estendendo a linha temporal de existência e suportando as 

modificações paleoambientais.  

 A estratigrafia revela mudanças de ambiente, clima e fauna ao longo do 

tempo para as três formações (SILVA, 1986; MARTILL, 1993; MAISEY, 2000), 

porém, algumas espécies de peixes perduraram, sobrevivendo a essas variações 

ambientais e cronológicas. Um dos principais objetivos da ecologia é entender os 

padrões de distribuições espaciais e da diversidade de espécies (HAWKINS et al., 

2003; TISSEUIL et al., 2013; STEIN et al., 2014); e um fator crucial, para a 

paleoecologia, é o tempo; trazendo um desafio para o estudo de uma comunidade 

fóssil com evidente gradiente de variação em sua composição, tanto em abundância 

como em riqueza de espécies (LUND et al., 2012). 

 Lund et al. (2012) analisaram peixes de 318 milhões de anos do Mississipiano 

na bacia Bear Gulch (Heath formation, Montana, USA), um Lagerstätte com alta 

diversidade e abundância, com 5.700 peixes coletados em 100 pontos distintos, e 

149 espécies descritas dentre os grupos de Osteichthyes, Actinoptergyii, 
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Coelacanthiformes, Chondrichthyes, Acanthodes e Agnatha. Além de analisar a 

composição ictiofaunística, foram avaliados quais as mudanças de ambientes e 

fatores ecológicos influenciaram no arranjo da fauna dessa bacia. Esse estudo traz à 

luz para a possibilidade de análise paleoecológica de uma comunidade de peixes 

contida no registro fossilifero, onde se tem um excelente graus de preservação dos 

espécimes.  

 As prospecções na Bacia do Araripe começaram no início do século XIX, e os 

primeiros exemplares descritos foram algumas espécies de peixes (Aspidorhynchus 

comptoni, Lepidotus temnurus, Rhacolepis brama, Rhacolepis latus, Rhacolepis 

buccalis, Cladocyclus gardneri e Calamopleurus cylindricus) (CARVALHO; SANTOS, 

2005). Devido ao tempo de prospecções e as condições de preservação e 

abundância desses fósseis na bacia, diversas coleções científicas obtiveram uma 

boa quantidade desses exemplares, permitindo estudos diversos no campo da 

paleontologia com esse material. Com isso, o tópico proposto aqui tem como foco, 

fazer a junção da paleontologia clássica com a ecologia numérica, para avaliar o 

grau de diversidade, riqueza e dominância das espécies de peixes fósseis do Grupo 

Santana, avaliando as comunidades contidas nas formações Crato, Ipubi e 

Romualdo, entrelaçando e comparando esses dados. Tudo isso foi realizado através 

das informações e materiais pré-existentes em onze coleções paleontológicas e a 

junção dos conhecimentos geológicos adquiridos ao logo dos anos na bacia.  

 

Quadro 1 – Presença (•) e ausência (⁃) de táxons nas formações do Grupo Santana 

(Crato, Ipubi e Romualdo). Segundo: Polkc, et al., 2015; Brito; Yabumoto, 2011.  

Famílias Táxons Formações 

Crato Ipubi Romualdo 

Hybodontidae Tribodus limae  
(BRITO; FERREIRA, 1989) 

⁃ ⁃ • 

Incertae sedis  Iansan beurleni 
(SILVA SANTOS, 1968)  

⁃ ⁃ • 

Incertae sedis  Stahlraja sertanensis 
 (BRITO; LEAL; GALLO, 

2013) 
⁃ ⁃ • 

Obaichthyidae Obaichthys decoratus  
(WENZ; BRITO, 1992) 

⁃ ⁃ • 

Obaichthyidae 
Dentilepisosteus laevis 
 (WENZ; BRITO, 1992) 

⁃ ⁃ • 

Semionotidae Araripelepidotes temnurus 
(AGASSIZ, 1841) 

• ⁃ • 
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Semionotidae Lepidotes wenzae  
(BRITO; GALLO, 2003) 

• ⁃ • 

Pycnodontidae Neoproscinetes penalvai 
(SILVA SANTOS, 1970)  

⁃ ⁃ • 

Pycnodontidae Iemanja palma 
(WENZ, 1989)  

⁃ ⁃ • 

Amiidae Calamopleurus cylindricus 
(AGASSIZ, 1841) 

• ⁃ • 

Amiidae Cratoamia gondwanica  
(BRITO; YABUMOTO; 

GRANDE, 2008) 
• ⁃ ⁃ 

Oshuniidae Oshunia brevis  
(WENZ; KELLNER, 1986) 

⁃ ⁃ • 

Ophiopsidae Placidichthys bidorsalis 
 (BRITO. 2000) 

• ⁃ • 

Aspidorhynchidae Vinctifer comptoni 
 (AGASSIZ, 1841) 

⁃ ⁃ • 

Aspidorhynchidae Vinctifer araripinensis 
 (SILVA SANTOS, 1994) 

⁃ ⁃ • 

Aspidorhynchidae Belonostomus longirostris 
(AGASSIZ, 1834) 

⁃ ⁃ • 

Cladocyclidae  Cladocyclus gardneri  
(AGASSIZ, 1841) 

• ⁃ • 

Araripichthyidae Araripichthys castilhoi 
 (SILVA SANTOS, 1985) 

⁃ ⁃ • 

Albulidae Brannerion latum 
 (AGASSIZ, 1841) 

⁃ ⁃ • 

Albulidae Brannerion vestitum  
(JORDAN; BRANNER, 1908) 

⁃ ⁃ • 

Incertae sedis  Paraelops cearenses 
 (SILVA SANTOS, 1971) 

⁃ ⁃ • 

Pachyrhizodontidae Rhacolepis buccalis 
(AGASSIZ, 1841)  

⁃ ⁃ • 

Notelopidae Notelops brama  
(AGASSIZ,1841) 

⁃ ⁃ • 

Incertae sedis  Santanichthys diasii 
 (SILVA SANTOS, 1958) 

• ⁃ • 

Incertae sedis  Beurlenichthys ouricuriensis 
(FIGUEIREDO; GALLO, 

2004)  
⁃ ⁃ • 

Incertae sedis  Santanasalmo elegans 
 (GALLO; FIGUEIREDO; 

AZEVEDO, 2009) 
⁃ ⁃ • 

Chanidae Tharrhias araripis 
 (JORDAN; BRANNER, 1908)  

⁃ ⁃ • 

Chanidae Dastilbe crandalli 
(JORDAN, 1910) 

• ⁃ ⁃ 

Incertae sedis  Santanaclupea silvasantosi 
(MAISEY, 1993) 

⁃ ⁃ • 
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Mawsoniidae Mawsonia gigas  
(MAWSON; WOODWARD, 

1907) 
⁃ ⁃ • 

Mawsoniidae Axelrodichthys araripensis 
(MAISEY, 1986)  

• ⁃ • 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 

 

1.4 Ecomorfologia de peixes do Grupo Santana, Bacia do Araripe, Nordeste do 

Brasil 

Dentre as grandes questãos a serem discutidas na pesquisa de uma ciência 

histórica como a paleontologia, estão os dados disponíveis que podem ser extraídos 

dos fósseis devido à qualidade da preservação desses materiais. Análises 

morfológicas podem ajudar a preencher lacunas sobre diversos aspectos biológicos 

negligenciados em alguns contextos da paleontologia clássica. 

A junção da morfologia e ecologia (Ecomorfologia) compreende como a forma 

do corpo de um organismo afeta sua competência de interagir com o meio ambiente 

(WAINWRIGHT, 1991). Normalmente a orientação da boca e a posição dos olhos 

são associadas às preferências alimentares dos peixes (GATZ Jr., 1979a; 

TURINGAN, 1994), pois são as características de projeto básico da cabeça que 

estão envolvidos no processo de captura de presas, fornecendo a base para 

interpretar o papel ecológico das espécies (WAINWRIGHT; BELLWOOD, 2002). 

Modificações e adaptações morfológicas indicaram os comportamentos alimentares 

e padrões de distribuição no meio (WESTNEAT, 1995; MOTTA et al., 1995).  

Estudos sobre variações morfológicas têm mostrado que as formas das 

estruturas influenciam as espécies em relação ao seu comportamento e as 

interações tróficas, e que essas variações se refletem nas diferenças funcionais e de 

exploração dos recursos alimentares (PETTERSSON; HEDENSTRÖM, 2000; 

BREDA et al., 2005). A forma do corpo e sua anatomia permitem inferir informações 

sobre o nado e o seu modo de vida, e um estudo da anatomia craniana dos peixes 

(p.ex: formato da mandíbula, dentição, posição da musculatura da boca), pode 

revelar o seu hábito alimentar (VON WAHLERT, 1965; BAREL, 1983; BOCK). A 

proposta básica da ecomorfologia é definir e entender as relações entre a forma 

corporal e uso de recursos entre indivíduos, populações, guildas e comunidades 

(PERES-NETO, 1999).  
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Os peixes têm alta variedade de espécies e uma multiplicidade de nichos 

ecológicos, ocupando vários níveis tróficos nos ecossistemas aquáticos, usando 

diversas estratégias na obtenção de itens alimentares (MOTTA et al., 1995). A 

ecomorfológica é uma boa ferramenta para descrever padrões das extensões de 

nicho (FUGI et al., 2001; PAGOTTO et al., 2009; 2011; OLIVEIRA et al., 2010; 

SAMPAIO et al., 2013; PRADO et al., 2016). O formato do corpo seleciona o espaço 

ecológico em um habitat, e a ecomorfologia pode ser a ferramenta utilizada para 

analisar a estrutura de uma determinada assembleia (WINEMILLER, 1991; 

CASATTI; CASTRO, 2006; OLIVEIRA et al., 2010; PAGOTTO et al., 2011). Os 

padrões morfológicos em assembleias ictiológicas tendem a agrupar espécies que 

exploram os mesmos recursos tróficos (guildas tróficas) isso não depende só da sua 

distância filogenética, mas das semelhanças morfológicas (OLIVEIRA et al., 2010; 

LUND et al., 2014). Por isso, sobre esse conceito básico, foram usados princípios de 

ecomorfologia para investigar prováveis relações entre o desenho funcional dos 

peixes e seus nichos, incluindo exploração de habitat e recursos. 

Explorar tais relações na paleoictiofauna da Bacia do Araripe é um desafio 

que foi realizado devido às características da excelente preservação dos fósseis e 

da abundância, ou seja, as condições de fossil-lagerstätte com fósseis 

caracterizados pela alta qualidade da preservação, comumente articulados, 

tridimensionais e geralmente com quantidades significativas de tecidos moles 

preservados num alto grau de fidelidade (MARTILL, 1988). Pesquisas realizadas 

com peixes fósseis da Bacia do Araripe, apesar de relativamente intensas têm-se 

restringido ao contexto da paleontologia clássica. Tais estudos têm fornecido 

importantes contribuições à compreensão da extinção, evolução e heterogeneidade 

biológica da região (LIMA et al., 2007), porém é importante também, conhecer a 

relação que esses organismos tinham com o ambiente, identificando os diferentes 

níveis tróficos a que eles pertenciam, através da observação das variações 

morfológicas dos fósseis. 

Após a morte de um organismo, ocorrem diversos processos enzimáticos e 

microbiológicos levando a decomposição desse organismo. Entretanto, em 

condições incomuns, como a ausência de fungos e bactérias, associados com o 

acúmulo gradual de sedimentos, desencadeiam mecanismos que culminam com a 

substituição de substâncias orgânicas do resto do ser vivo por minerais disponíveis 
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no ambiente, mantendo a forma do corpo quando em vida (LIMA et al., 2007); e na 

região nordeste do Brasil, a Bacia do Araripe, destaca-se por ter essa característica, 

permitindo uma excepcional preservação dos fósseis, principalmente na Formação 

Romualdo do Grupo Santana (MAISEY, 1991a; CARVALHO; SANTOS, 2005), 

possibilitando a preservação, sem distorção, das estruturas osteológicas dos 

organismos ali encontrados, conferindo uma riqueza de detalhes anatômicos.  

Maisey (1994) realizou um estudo inédito com os peixes do Grupo Santana, 

fazendo inferências tróficas a partir de itens encontrados em faringes e estômagos 

preservados nos fósseis. O registro fossilífero pode ser limitado, mesmo assim foi 

possível documentar algumas relações presa-predador, contribuindo para a 

compreensão da organização trófica dessa assembleia. Algumas lacunas podem ser 

preenchidas através dos estudos ecomorfológicos dessa comunidade, como forma 

do corpo e forma e posição da nadadeira, que demonstram estar correlacionados ao 

modo e desempenho de natação e ecologia alimentar (WILGA; LAUDER, 2001; 

TYTELL et al., 2010). Também são considerados aspectos da morfologia da boca, 

incluindo inserção muscular, bem como morfologia da mandíbula e dos dentes, 

todos eles correlacionados com a função alimentar de peixes modernos (NORTON 

et al., 1995; WESTNEAT, 2004). 

Nesse contexto o presente estudo descreve os padrões ecomorfológicos da 

assembleia de peixes fósseis da Bacia do Araripe, com análise das guildas tróficas, 

ou seja, grupos de táxons que exploram a mesma classe de recursos ambientais de 

maneira semelhante, independente da proximidade filogenética desses táxons.  
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2 HIPÓTESE E OBJETIVOS GERAIS E ESPECÍFICOS 

  

O presente estudo está fundamentado nas seguintes hipóteses:  

• Os aspectos paleoambientais das três formações do Grupo Santana da 

Bacia do Araripe influenciam diretamente a distribuição e composição da 

ictiofauna fóssil; 

•  Comparando as três formações entre si será evidente a constatação da 

diferença na composição e riqueza de espécies de peixes.  

• A análise geral da assembleia mostra uma baixa diversidade de táxons e 

uma elevada abundância;  

• A ecomorfologia revela aspectos ecológicos dessas espécies de peixes, 

como seu nicho ou preferências alimentares, e características que a 

paleoecologia busca compreender.  

  

O objetivo deste estudo é documentar a diversidade dos peixes fósseis de 

três formações do Grupo Santana da Bacia do Araripe, esclarecendo aspectos 

paleoecológicos dessa assembleia, através da união de dados de abundância pré-

existentes em coleções e a análise da ecologia numérica. Além de relacionar a 

diversidade dessa fauna com a morfologia funcional das espécies e seu importante 

papel paleoecológico, abordando as características paleoambientais, que tiveram 

grande influência na distribuição das espécies de peixes no decorrer das idades 

geológicas. 

 

1. Utilizar os aspectos geológicos das seguintes formações do Grupo Santana: 

Crato, Ipubi e Romualdo; a fim de entender os componentes paleoambientais 

que influenciaram essa ictiofauna local; 

2. Avaliar a composição e abundância da ictiofauna fóssil, aplicando os índices 

de diversidade. 

3. Descrever e comparar as estruturas morfológicas de peixes fósseis 

provenientes do Grupo Santana da Bacia do Araripe, utilizando como base os 

princípios da ecomorfologia, relacionando o hábito alimentar com outros 

aspectos ecológicos; 
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3  MATERIAL E METÓDOS 

Essa tese se baseia em uma revisão da literatura quanto à parte geológica, 

análise de livros tombos de onze coleções (AMNH, MCTer – CPRM – RJ, Igc – USP, 

MPSC, MZUSP, URCA, Pz.UERJ, UERJ – DG, MN – RJ, UFRJ, UFRPE), 

tratamento desses dados, e coleta de dados ecomorfológicos de exemplares de 

peixes fósseis contidos nessas coleções. A metodologia adotada constituiu-se das 

seguintes etapas:  

 

3.1      Metodologia: Contexto geológico da Bacia do Araripe (Revisão Bibliográfica)  

 

Nesta etapa foram realizadas pesquisas e análises bibliográficas sobre a 

geologia da Bacia do Araripe, com enfoque nos documentos que trataram a 

paleogeografia local e o paleoambiente das Formações Crato, Ipubi e Romualdo do 

Grupo Santana, abordando quais mudanças ambientais levaram a modificação e 

manutenção de algumas espécies da ictiofauna entre as idades Aptiano e Albiano. 

 

3.2 Metodologia: Estrutura e diversidade da ictiofauna fóssil do Grupo Santana da 

Bacia do Araripe  

 

3.2.1 Origem dos dados 

Os dados coletados para essa etapa foram provenientes de livros tombos 

cedidos pelas seguintes coleções: American Museum of Natural History (AMNH) 

(Division of Paleontology, Fossil Fish), Museu de Ciências da Terra da 

Companhia de Pesquisa de Recursos Minerais do Rio de Janeiro (MCTer – 

CPRM – RJ), Instituto de Geociências da USP (IG – USP), Museu de 

Paleontologia Plácido Cidade Nuvens, em Santana do Cariri (MPSC), Museu de 

Zoologia da Universidade de São Paulo (MZUSP), Setor de Paleovertebrados 

do Departamento de Geologia e Paleontologia do Museu Nacional (MN – UFRJ), 

Departamentos de Zoologia e Geologia da Universidade do Estado do Rio de 

Janeiro (UERJ), Universidade Federal do Rio de Janeiro (UFRJ/IGeo) (Instituto 

de Geociências – Departamento de Geologia), Universidade Regional do Cariri 

(URCA) e Universidade Federal Rural de Pernambuco (UFRPE), totalizando 11 
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coleções (Tabela 1/ Figura 6). Além de análise do livro tombo, todos os espécimes 

foram conferidos presencialmente, exceto os do AMNH e do Museu Nacional.  

 

Tabela 1 – Quantidade de espécimes de cada táxon, contidos nas coleções 

analisadas. 

Coleções 

Táxons 
AMN

H 
IGc – 
USP 

MP
SC 

MZ
USP 

UR
CA 

MN-
RJ 

Pz.
UER

J 

UFR
PE 

MCTe
r-

CPR
MRJ 

UERJ
-GEO 

UFRJ Total 

Tribodus limae 8 1 4 - 1 2 - - - - - 16 

Iansan beurleni - 7 17 - - 14 - - 3 - - 41 

Stahlraja 
sertanensis 

- - - - 1 2 - - - - - 3 

Obaichthys 
decoratus 

1 - 4 - - - - - - - - 5 

Dentilepisosteus 
laevis 

- - 1 - - - - - - - - 1 

Araripelepidotes 
temnurus 

16 17 16 2 1 23 6 - 10 - - 91 

Lepidotes 
wenzae 

- - - - 1 2 - - - - - 3 

Neoproscinetes 
penalvai 

- 20 23 - 2 12 5 4 1 - 5 72 

Iemanja palma 4 1 6 - - - - - - - - 11 

Calamopleurus 
cylindricus 

34 77 56 18 10 34 1 2 20 1 6 259 

Cratoamia 
gondwanica 

- 2 2 1 - - - - - - - 5 

Oshunia brevis 2 3 3 - - 3 - - - - - 11 

Placidichthys 
bidorsalis 

- 1 4 - - - - - - - - 5 

Vinctifer sp. - 1 19 27 - 349 - - - - - 396 

Vinctifer 
comptoni 

243 658 27 22 78 109 - 27 60 11 100 1335 

Vinctifer 
araripinensis 

- - - - - - 2 - - - - 2 

Belonostomus 
longirostris 

17 - - - - - - 3 - - - 20 

Cladocyclus 
gardneri 

40 174 87 14 26 79 - 8 32 12 58 530 

Araripichthys 
castilhoi 

8 11 7 - - 10 7 1 - - 3 47 

Brannerion sp. 61 62 1 1 - 26 - 2 - 2 3 158 

Brannerion 
latum 

- 17 4 - 12 2 5 - - - - 40 

Brannerion 
vestitum 

- - 4 - - 4 - - 15 - - 23 

Paraelops 
cearensis 

- 59 6 - 2 1 4 - - - - 72 

Rhacolepis 
buccalis 

330 887 50 28 27 473 - 8 40 4 41 1888 
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Notelops brama 116 147 8 7 6 9 - 7 38 1 23 362 

Santanichthys 
diasii 

- - 4 - 9 2 - - - - - 15 

Beurlenichthys 
ouricuriensis 

- - - - 1 - - - - - - 1 

Santanasalmo 
elegans 

- - - - 1 - 2 - - - 7 10 

Tharrhias 
araripis 

113 846 50 24 79 267 

 

20 45 26 30 1500 

Dastilbe 
crandalli 

75 1950 410 178 86 133 7 94 9 7 493 3442 

Santanaclupea 
silvasantosi 

5 - 8 1 13 - - - - - 5 32 

Mawsonia gigas 3 5 6 2 5 2 - - - - 1 24 

Axelrodichthys 
araripensis 

15 2 19 - 3 14 - 1 - - - 54 

TOTAL 1091 4948 846 325 364 1572 39 177 273 64 775 10474 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 

 

Figura 6 – Número de exemplares obtidos através das coleções. 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 

 

3.2.2 Identificação dos exemplares  

A identificação taxonômica das espécies foi realizada seguindo a descrição 

morfológica presentes em livros, artigos, catálogos, dissertações correspondentes a 

cada grupo de peixes encontrados. Os principais documentos utilizados para 

identificação foram: Martill et al., (2007), Maisey (1991a), Polck et al., (2015) entre 

outros. Os dados utilizados foram de cada espécie de peixe contida nas coleções 

(Actinopterygii, Sarcopterygii, Chondrichthyes), e a formação geológica que cada 

exemplar pertencia (Crato, Ipubi e Romualdo).  
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3.2.3 Procedimento amostral 

A quantificação das espécies contidas nas coleções foi conferida utilizando-se 

o número total de cada espécie de acordo com as formações geológicas de origem 

para tabulação dos dados. O objetivo desta análise foi observar a diversidade de 

cada formação estudada e a ocorrência das espécies em particular. 

Foi utilizado um conjunto de 10.474 exemplares para caracterizar a 

diversidade e estrutura da assembleia de peixes do Grupo Santana, oriundo de três 

formações geológicas, proveniente das onze coleções. Porém uma parcela do 

material não continha dados de coordenadas geográficas precisas da extração dos 

fósseis, assim como dados precisos da posição estratigráfica destes, logo, as linhas 

de tempo precisas não podem ser estabelecidas na bacia, mas estimada, segundo 

dados estratigráficos pré-existentes. 

 

3.2.4 Medidas da biodiversidade 

As três formações da Bacia do Araripe estudadas aqui apresentam 

paleoambientes distintos, com uma fauna que varia ao longo do tempo com a 

mudança de configuração no ambiente, entretanto algumas espécies permanecem 

ao longo da linha temporal, aparecendo em mais de uma formação. Essas 

características, além da excelente preservação dos fósseis, fornece uma 

oportunidade única para avaliar a modificação que essa assembleia de peixes 

sofreu. Para tanto foram avaliadas a abundância e diversidade dos táxons, com a 

compilação desses dados foi possível estimar a estrutura da comunidade. 

 

3.2.5 Análise de dados 

Foi feito um perfil de diversidade baseadas nos três primeiros números de Hill 

(CHAO; JOST, 2015) para a caracterização da diversidade das espécies na 

amostragem geral (n= 10.474) e nas três formações (n=8.738). Números de Hill são 

agrupamentos matematicamente unificados de índices de diversidade (se 

diferenciando entre si apenas pelo expoente “q”), que incorpora abundância relativa 

e riqueza de espécies (CHAO et al., 2014). De acordo com Chao e Jost (2015), esse 

método utiliza estimadores de perfis de diversidades expresso como números de Hill 

q = 0 (riqueza de espécies), q = 1 (diversidade de Shannon) e q = 2 (diversidade de 
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Simpson), sendo que Shannon dá mais peso para as espécies raras e Simpson para 

as espécies mais frequentes e abundantes. Aferimos a riqueza e a diversidade de 

espécies em cada formação por meio do pacote, iNEXT‟ versão 2.0.17 (HSIEH et 

al., 2016), no programa R versão 3.6.0 (R Development Core Team. 2019). A partir 

desta análise, que se baseia nos dados de incidência da comunidade, é possível 

comparar os dados de diferentes comunidades no tempo e espaço, pois as amostras 

são padronizadas a um mesmo tamanho (CHAO et al., 2014).  

A checagem ictiofaunística foi comparada entre as três formações por meio 

do índice de similaridade de Jaccard (SJ) empregada para a análise de incidência de 

táxons nas formações, baseando-se no número de espécies comuns, presença e 

ausência. A matriz de similaridade ictiofaunística resultante foi utilizada para a 

análise de agrupamentos, pelo método de médias aritméticas não ponderadas 

(UPGMA) e pela geração de um dendrograma com base na distância entre os 

grupos (SNEATH; SOKAL, 1973) (o corte teve a média como base). Utilizamos o 

pacote vegan versão 2.5-4 (OKSANEN et al., 2019) do programa R versão 3.6.0 (R 

Development Core Team, 2019) para realizar as análises. 

 

3.3 Metodologia: Ecomorfologia de peixes do Grupo Santana, Bacia do Araripe, 

Nordeste do Brasil  

 

3.3.1 Amostragem 

Para essa etapa da tese formam utilizados apenas os Actinopteryigiis, os 

Chondrichthyes e Sarcopterygii foram excluídos dessa amostragem por 

apresentarem um número inferior de indivíduos, além de maior deformidade dos 

fósseis nas concreções, impossibilitando a coleta de dados morfométricos (Figura 7).  

Os fósseis de peixes Actinopteryigii foram coletados na Bacia do Araripe e 

todos foram provenientes de 8 coleções: MCT – DNPM-RJ (n= 2), MPSC (n= 78), 

MZUSP (n= 4), UERJ – Dep. de Zoologia (n= 4), UFRJ (n= 6), URCA (n= 13), IG – 

USP (n= 169) e UFRPE (n= 95). Os métodos utilizados para preparação e estudo do 

material foram os usuais em paleontologia (p. ex: MAY et al., 1994; SILVA; 

KELLNER, 2006), sendo necessária uma limpeza superficial visando à retirada de 

excessos de sedimento, sob o microscópio estereoscópico (lupa). Foram utilizados 

ponteiras, cinzéis de aço de vários tamanhos, agulhas, pinças, pequenas espátulas 
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e pinceis, com auxílio de álcool e acetona, além de ácido fórmico (concentrações 

entre 2% e 5%); envolvendo diferentes técnicas para o exame, comparação e 

descrição dos exemplares, usando bibliografia especializada para a identificação das 

espécies.  

 

Figura 7 – Táxons que não entraram na amostragem de ecomorfologia. (A) Stahlraja 

sertanensis (BRITO; LEAL; GALLO, 2013), Formação Romualdo, URCA 01, holótipo. 

(B) Iansan beurleni (SANTOS, 1968), Formação Romualdo, IG – USP GP/2E 2274. 

(C) Tribodus limae (BRITO; FERREIRA, 1989), Formação Romualdo, MPSC P 1013. 

(D) Axelrodichthys araripensis (MAISEY, 1986), Formação Romualdo, IG – USP 

VPAA01. (E) Mawsonia gigas (WOODWARD in MAWSON; WOODWARD, 1907), 

Formação Romualdo, MN 7220-V.  

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 
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3.3.2  Análise de dados 

Para analisar as características morfológicas das espécies foram feitas 12 

medidas morfométricas quando possível (Quadro 2/ Figura 8) através de um 

paquímetro digital (precisão de 0.01 mm) e trena de acordo com Gatz Jr. (1979a); 

Watson; Balon (1984); Balon et al., (1986); Wikramanayake (1990); escolhendo 

aspectos relacionados à sua dieta. Essas medidas foram convertidas em 9 índices 

ecomorfológicos, descritos no Quadro 3. 

 

Quadro 2 – Medidas morfométricas utilizadas para obtenção dos índices 

ecomorfológicos das espécies de peixes da Bacia do Araripe. 

MEDIDAS 
SIGLA

S 
EXPLICAÇÕES 

Comprimento 

Total (1) 
CT  

Comprimento 

padrão (2) 
CP 

Distância do ponto mais anterior do pré-maxilar à 

extremidade posterior da placa hipural 

Comprimento da 

Cabeça (3) 
CC 

Distância do ponto mais anterior do pré-maxilar a 

extremidade posterior do opérculo 

Altura da Cabeça 

(4) 
AC 

distância da linha média no occipital verticalmente 

para baixo até o contorno ventral da cabeça 

Diâmetro da 

órbita ocular (5) 
DOO 

Distância vertical da borda ventral da cabeça ao meio 

da órbita 

Altura máxima do 

corpo (6) 
AMC 

Máxima distancia vertical entre a borda ventral e 

dorsal do corpo 

Altura média do 

corpo (7) 
AMeC 

Distância vertical tomada da borda ventral a linha 

mediana do corpo. Medida na região de mais altura. 

Comprimento do 

Pedúnculo (8) 
CPe 

Distância horizontal entre a borda posterior da base da 

nadadeira anal a borda posterior da última vértebra 
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Comprimento da 

Nadadeira 

peitoral (9) 

CNPT 
Distância horizontal da base da nadadeira peitoral até 

sua extremidade dista 

Largura da 

Nadadeira 

peitoral (10) 

LNPT 
Maior largura da nadadeira em um eixo perpendicular 

ao eixo do comprimento. totalmente aberta. 

Altura da 

nadadeira Caudal 

(11) 

ANC 
Distância máxima entre as duas extremidades da 

nadadeira. 

Comprimento da 

nadadeira caudal 

(12) 

CNC 
Medida entre a extremidade da coluna vertebral e a 

extremidade do maior raio da nadadeira caudal. 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 

 

Figura 8 – Medidas morfométricas e suas respectivas localizações: 1 – CT; 2 – CP; 3 

– CC; 4 – AC; 5 – AMC; 6 – DOO; 7 – AMeC; 8 – CPe; 9 – CNPT; 10 – LNPT; 11 – 

ANC 12 – CNC. 

 

Fonte: Adaptado do Santana Fossils: an illustrated atlas. Maisey (1991a). 
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Quadro 3 – Descrição dos índices ecomorfológicos e suas respectivas explicações 

ecológicas. 

ÍNDICES FÓRMULAS EXPLICAÇÕES 

Área relativa da nadadeira 

peitoral 
ARNP= LNPT/(CP)2 

Largura da nadadeira 

peitoral/Comprimento 

padrão ao quadrado. Altos 

valores são encontrados 

em peixes nadadores 

lentos, que utilizam suas 

nadadeiras peitorais para 

fazerem manobras 

(OLIVEIRA et al., 2010). 

Índice de depressão ID= AMeC/AMC 

Altura média do 

corpo/Altura máxima do 

corpo. Baixos valores 

indicam peixes 

dorsoventralmente 

deprimidos, habitantes de 

ambientes com elevado 

fluxo (GATZ Jr., 1979a). 

Comprimento relativo da 

Cabeça 
CRC=CC/CP 

Altos valores indicam 

peixes que se alimentam de 

presas relativamente 

grande (WATSON; BALON, 

1984; HUGUENY; 

POUILLY, 1999; POUILLY  

et  al.,  2003). 

Altura Relativa da Cabeça ARC=AC/AMC Idem ao anterior 

Comprimento relativo do 

pedúnculo  
CRPe=CPe/CP 

Pedúnculos longos indicam 

bons nadadores, inclusive 



47 
 

 
 

peixes bentônicos 

habitantes em ambientes 

de hidrodinamismo elevado 

(WATSON; BALON, 1984) 

Área relativa da nadadeira 

caudal 
ARNC= ANC/(CP)² 

Altura da nadadeira 

caudal/Comprimento 

padrão ao quadrado. 

Grandes nadadeiras 

caudais indicam 

movimentos em arrancadas 

rápidas, modo típico de 

natação de vários peixes 

bentônicos (BALON et al., 

1986). 

Relação aspecto da 

nadadeira caudal  
RANC={(CNC)2/ANC)} 

Valores altos indicam 

nadadores ativos e 

contínuos (GATZ Jr., 

1979a). 

Relação de aspecto da 

nadadeira peitoral 
RANP= (CNPT)2/LNPT 

Comprimento da nadadeira 

peitoral ao quadrado/ 

Largura da nadadeira 

peitoral. Valores elevados 

significam que as 

nadadeiras peitorais são 

longas e estreitas e estão 

presentes em peixes que 

percorrem grandes 

distâncias (SOUZA; 

BARRELA, 2009). 

Área do Olho ARO= DOO/(CP)2 
Área do olho/ comprimento 

padrão ao quadrado. Este 
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índice está relacionado à 

detecção do alimento e 

fornece informações sobre 

a acuidade (ou seja, o qual 

bom é a visão) visual das 

espécies. Pode também 

indicar o posicionamento 

relativo na coluna d’água, 

na medida em que espécies 

que habitam áreas 

profundas apresentam 

olhos menores (WOLF, 

2012). 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 

 

 Para as espécies mais abundantes (≥ 25 indivíduos) diferentes relações 

morfométricas (comprimento x comprimento) entre o Comprimento Total (CT; mm), 

Comprimento Padrão (CP; mm), Altura da Cabeça (AC; mm) e Altura Máxima do 

Corpo (AMC; mm) foram estimadas usando a equação: Y= a+bX, onde Y e X são as 

variáveis dependente e resposta, respectivamente; a é o intercepto da curva de 

regressão (ex. intercepto CT quando CP é zero ou coeficiente de crescimento inicial) 

e b é a inclinação de regressão (coeficiente indicativo de crescimento alométrico 

negativo (b<1) ou positivo (b>1) (FROESE, 2006). Em havendo necessidade, os 

valores discrepantes para cada espécie foram identificados graficamente (FROESE; 

BINOHLAN, 2000) e removidos. O ajuste do modelo aos dados foi medido pelo 

coeficiente de determinação r-quadrado (R2). 

Para sintetizar múltiplos atributos ecomorfológicos que caracterizam as 

espécies, foi utilizada uma Análise de Componentes Principais (ACP), sobre os 

valores médios das 9 variáveis ecomorfológicas atribuídas e calculadas. Raiz 

quadrada foi aplicada para padronizar valores discrepantes que potencialmente 

poderiam ter dominância no resultado. Para avaliar as afinidades morfológicas de 

cada espécie de peixe, com base nos escores das componentes principais de maior 
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explicação uma matriz de dissimilaridade euclidiana seguida da análise de 

Agrupamento Hierárquico Ascendente (AHC) foi realizada. Adicionalmente, os 

atributos ecomorfológicos foram comparados através de uma análise não 

paramétrica multivariada permutacional de variância (PERMANOVA) com um nível 

de significância de 5%, com clusters obtidos com AHC como fatores. Utilizamos o 

pacote vegan versão 2.5-4 (OKSANEN et al., 2019) e o pacote ggplot2: Elegant 

Graphics for Data Analysis. (WICKHAM, 2016) do programa R versão 3.6.0 (R 

Development Core Team, 2019) para realizar as análises.  
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4  RESULTADO 

 

4.1  Análises: Estrutura e diversidade da ictiofauna do Grupo Santana da Bacia do 

Araripe  

No total foram amostrados 10.474 indivíduos, representando três Classes 

principais de peixes: 28 Actinopterygii (n=10.336), 3 Chondrichthye (n=60) e 2 

Sarcopterygii (n=78), totalizando 33 táxons, divididos entre 15 famílias (segundo a 

literatura, algumas ainda não foram definidas taxonomicamente) (Tabela 2), esses 

dados de coleção foram inclusos na análise geral de diversidade. Entre o total de 

amostras adquiridas (n=10.474), alguns não puderam ter a formação geológica 

definida, devido à falta de informação no tombo, ou falta de acesso ao exemplar na 

coleção. Portanto apenas os exemplares que tiveram a formação confirmada foram 

utilizados na análise de comparação da diversidade entre elas, totalizando 8.738 

indivíduos (Tabela 2). A Formação Romualdo revelou uma maior diversidade de 

táxons (32) e de famílias (15) com um total 5.215 indivíduos, seguida pela Formação 

Crato, onde foram identificados um total de 12 táxons (n=3.269) inseridos em 7 

famílias. A Formação Ipubi, com 11 táxons, apresentou a menor diversidade e 

abundância em relação as outras duas formações (n=254) e apenas 5 famílias.  

Cinco táxons se sobressaíram na amostra, com abundância bem elevada das 

demais: Dastilbe crandalli (n=3.442), Rhacolepis buccalis (n=1.888), Vinctifer 

comptoni (n=1.335), Tharrhias araripis (n=1.500) e Cladocyclus gardneri (n=530), 

apenas a primeira espécie é encontrada em abundância na Formação Crato, todas 

as outras são mais abundantes na Formação Romualdo (Tabela 2). 

 

Tabela 2 – Lista de espécies de peixes fósseis coletadas na Bacia do Araripe, NE – 

Brasil; contidas em 11 coleções paleontológicas. Legenda: n= número de espécimes 

coletadas; FR (%) = Frequência relativa.  

Famílias Táxons 

 Formações 

N 
Crat

o 
Ipubi 

Romuald
o 

FR%Tota

l 

Hybodontidae Tribodus limae  
(BRITO; FERREIRA, 1989) 

16 - - 16 0,158 

Incertae sedis  Iansan beurleni 
(SILVA SANTOS, 1968)  

41 - - 41 0,404 

Incertae sedis  Stahlraja sertanensis 
 (BRITO; LEAL; GALLO, 

3 - - 3 0,030 
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2013) 

Obaichthyidae Obaichthys decoratus  
(WENZ; BRITO, 1992) 

5 - - 5 0,049 

Obaichthyidae 
Dentilepisosteus laevis 
 (WENZ; BRITO, 1992) 

1 - - 1 0,010 

Semionotidae Araripelepidotes temnurus 
(AGASSIZ, 1841) 

91 1 - 63 0,897 

Semionotidae Lepidotes wenzae  
(BRITO; GALLO, 2003) 

3 - - 1 0,030 

Pycnodontidae Neoproscinetes penalvai 
(SILVA SANTOS, 1970)  

72 - - 60 0,710 

Pycnodontidae Iemanja palma 
(WENZ, 1989)  

11 - - 9 0,108 

Amiidae Calamopleurus cylindricus 
(AGASSIZ, 1841) 

259 1 - 199 2,553 

Amiidae Cratoamia gondwanica  
(BRITO; YABUMOTO; 

GRANDE, 2008) 

5 3 - 2 0,049 

Oshuniidae Oshunia brevis  
(WENZ; KELLNER, 1986) 

11 - - 8 0,108 

Ophiopsidae Placidichthys bidorsalis 
 (BRITO. 2000) 

5 1 - 4 0,049 

Aspidorhynchidae Vinctifer sp. 396 - - 47 3,904 

Aspidorhynchidae Vinctifer comptoni 
 (AGASSIZ, 1841) 

1335 - 43 1127 13,162 

Aspidorhynchidae Vinctifer araripinensis 
 (SILVA SANTOS, 1994) 

2 - - 2 0,020 

Aspidorhynchidae Belonostomus longirostris 
(AGASSIZ, 1834) 

20 2 1 2 0,197 

Cladocyclidae  Cladocyclus gardneri  
(AGASSIZ, 1841) 

530 48 17 381 5,225 

Araripichthyidae Araripichthys castilhoi 
 (SILVA SANTOS, 1985) 

47 - - 36 0,463 

Albulidae Brannerion sp. 158 - - 116 1,558 

Albulidae Brannerion latum 
 (AGASSIZ, 1841) 

40 - - 38 0,394 

Albulidae Brannerion vestitum  
(JORDAN; BRANNER, 

1908) 

23 - - 19 0,227 

Incertae sedis  Paraelops cearenses 
 (SILVA SANTOS, 1971) 

72 1 1 69 0,710 

Pachyrhizodontida
e 

Rhacolepis buccalis 
(AGASSIZ, 1841)  

1888 - 2 1408 18,614 

Notelopidae Notelops brama  
(AGASSIZ,1841) 

362 - - 311 3,569 

Incertae sedis  Santanichthys diasii 
 (SILVA SANTOS, 1958) 

15 1 8 4 0,148 
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Incertae sedis  Beurlenichthys 
ouricuriensis 

(FIGUEIREDO; GALLO, 
2004)  

1 - 1 - 0,010 

Incertae sedis  Santanasalmo elegans 
 (GALLO; FIGUEIREDO; 

AZEVEDO, 2009) 

10 1 7 2 0,099 

Chanidae Tharrhias araripis 
 (JORDAN; BRANNER, 

1908)  

1500 2 51 1153 14,789 

Chanidae Dastilbe crandalli 
(JORDAN, 1910) 

3442 3207 99 3 33,935 

Incertae sedis  Santanaclupea silvasantosi 
(MAISEY, 1993) 

32 - 24 8 0,315 

Mawsoniidae Mawsonia gigas  
(MAWSON; WOODWARD, 

1907) 

24 - - 24 0,237 

Mawsoniidae Axelrodichthys araripensis 
(MAISEY, 1986)  

54 1 - 53 0,532 

 
Total 10474 3269 254 5215 8.738 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 

 

Foi gerado um perfil de diversidade baseado nos Números de Hill. Devido à 

diferença do número de indivíduos coletados nas três formações, os dados foram 

interpolados segundo a menor amostragem utilizando os dados observados na 

Formação Ipubi (n=254). A Formação Crato, dentre as três formações, mostra 

índices de diversidades mais baixos, tanto para Riqueza (q=0), quanto para as 

diversidades de Simpson (q=1) e Shannon (q=2). Comparado com a amostra geral, 

a Formação Romualdo tem resultados próximos, para os três números de Hill 

(q=0,1,2), sendo a mais diversa das três formações (Figura 9).  

A diversidade de Simpson e Shannon para as Formações Romualdo e Ipubi 

chegam a valores mais elevados que a Formação Crato, onde esses índices 

alcançam valores muito baixos, devido a abundância de uma única espécie na 

amostra, o Dastilbe crandalli, com 3.207 indivíduos de um total de 3.269 peixes 

amostrados para essa formação, além da notável incidência de singletons nas 

amostras da formação (Tabela 2). 
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Figura 9 – Perfil de diversidade (números de Hill) para assembleia com 

uniformidades diferentes. Riqueza interpolada para a amostra da Formação Ipubi (n= 

254; em azul claro). Comparando as ordens do número de Hill (q=0, Riqueza; q=1, 

Diversidade de Shannon; q=2, Diversidade de Simpson) da ictiofauna fóssil da Bacia 

do Araripe. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 
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Figura 10 – Dendrograma gerado a partir do índice de similaridade de Jaccard 

entre a ictiofauna das Formações Crato, Ipubi e Romualdo. 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 

 

 

A partir do dendrograma foram observados 5 grupos principais (Figura 10) de 

ocorrência e interseção entre as formações: Grupo 1 (Ipubi), Grupo 2 (Crato e 

Romualdo), Grupo 3 (Romualdo), Grupo 4 (Crato, Ipubi e Romualdo) e Grupo 5 

(Ipubi e Romualdo). O índice de Jaccard evidenciou uma similaridade de 0,61 entre 

as formações. 
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4.2  Análises: Ecomorfologia de peixes do Grupo Santana, Bacia do Araripe, 

Nordeste do Brasil 

Foram avaliadas 12 espécies, totalizando 371 exemplares, abrangendo as 

três formações (Crato, Ipubi e Romualdo) (Tabela 3). O comprimento total (CT) dos 

peixes amostrados variou de 19,25 a 1440 mm, e o comprimento padrão (CP) de 

14,97 a 1256 mm, os tamanhos mínimo e máximo foram registrados para duas 

espécies, o Dastilbe crandalli e o Cladocyclus gardneri, respectivamente. É 

importante usar essas duas medidas como referência, pois nem todos os 

exemplares preservam a nadadeira caudal completa. A média variou entre 135,74 a 

400 mm de CT para Dastilbe crandalli e Brannerion latum, respectivamente, e de 

112,86 a 332,5 mm de CP para as mesmas espécies (Tabela 4).  

 

Tabela 3 – Número de espécies de Actinopteryigii encontradas na Bacia do 

Araripe com morfometria coletada. 

Espécies N Crato Ipubi Romualdo 

Araripelepidotes temnurus 20 - - 20 

Araripichthys castilhoi 8 - - 8 

Brannerion latum 18 - - 18 

Calamopleurus cylindricus 30 - - 30 

Cladocyclus gardneri 44 27 - 17 

Dastilbe crandalli 105 97 8 - 

Neoproscinetes penalvai 25 - - 25 

Notelops brama 20 - - 20 

Paraelops cearenses 22 - - 22 

Rhacolepis buccalis 11 - - 11 

Tharrhias araripis 37 - - 37 

Vinctifer comptoni 31 - 3 28 

Total 371 124 11 236 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 
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Tabela 4 – Mínimo, máximo e média do comprimento total (CT) e padrão (CP) das 

espécies de Actinopteryigii encontradas na Bacia do Araripe com morfologia 

coletada. 

Espécies 
CT (mm) CP (mm) 

Mín Máx média mín máx Média 

Araripelepidotes temnurus 252 490 293 210 400 239 

Araripichthys castilhoi 198 400 273 165 315 228 

Brannerion latum 235 620 400 203 486 332,5 

Calamopleurus cylindricus 370 1105 301,5 271 970 243 

Cladocyclus gardneri 77,34 1440 265 65,45 1256 210 

Dastilbe crandalli 19,25 230 135,74 14,97 188,42 112,86 

Neoproscinetes penalvai 136,11 462 293 107,33 350 239 

Notelops brama 172 1075 300 143,67 880 241,19 

Paraelops cearenses 610 1122 296,5 525 950 240 

Rhacolepis buccalis 133 363 275 112,23 305 228 

Tharrhias araripis 119,33 436 301,5 102,21 355 244 

Vinctifer comptoni 152,32 755 292,5 130,85 685 245 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 

 

Entre as 12 espécies observadas, seis foram selecionas (≥ 25 indivíduos) 

para estimativas de quatro tipos de relações lineares: i. CT= a+b(CP); ii. CT= 

a+b(CC); iii. CP= a+b(CC) e iv. AC=a+b(AMC) (Figura 11). O presente resultado 

promoveu as primeiras informações de relações (comprimento x comprimento) para 

as espécies Cladocyclus gardneri, Dastilbe crandalli, Neoproscinetes penalvai, 

Tharrhias araripis, Vinctifer comptoni e Calamopleurus cylindricus, encontradas na 

Bacia do Araripe. No geral, todas as relações foram significativas (p<0,01) com o 

coeficiente de determinação (R2) variando entre 0,70 a 0,99 (Tabela 5; Figura 11). O 

intercepto (a) variou entre -17,64 (Cladocyclus gardneri) a 203,67 (Calamopleurus 

cylindricus), enquanto o coeficiente de inclinação (b) variou 0,71 (Neoproscinetes 

penalvai) a 6,12 (Cladocyclus gardneri). Dentre as relações, o CT/CP foi a única 

possível de ser estimada para as 6 espécies apresentando os maiores valores de R2 

(~0,95), enquanto Dastilbe crandalli (a= 1,1) e C. cylindricus (a= 51,53) tiveram os 

menores e maiores valores de intercepto, respectivamente (Tabela 5). 
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Adicionalmente, o coeficiente de inclinação (b) variou 1,08 (C. cylindricus) a 1,26 (N. 

penalvai) (Tabela 5). Todas as relações e os respectivos parâmetros das equações 

podem ser acessados na Tabela 5. 

Tabela 5 – Relações e parâmetros da regressão para as espécies de 

Actinopteryigii encontradas na Bacia do Araripe com morfologia coletada. 

Legenda: CT (Comprimento Total); CP (Comprimento Padrão); CC 

(Comprimento da Cabeça); AC (Altura da Cabeça); AMC (Altura máxima do 

corpo); a (intercepto da curva de regressão); b (inclinação de regressão). 

Equação Espécies 
Variável 

(X) 

Parâmetros da regressão 

a (95% CI) b (95% CI) R2 

CT= 

a+b(X) 

Cladocyclus 

gardneri 

CP 
7,56 ((-4,28)-

19,41) 

1,11 (1,09-

1,13) 
0,99 

CC 
-12,83 ((-41,55)-

15,89) 

6,12 (5,86-

6,39) 
0,98 

Dastilbe crandalli 

CP 1,1 ((-0,52)-2,73) 
1,24 (1,22-

1,26) 
0,992 

CC 
3,75((-0,16)-

7,66) 

3,55 (3,34-

3,70) 
0,954 

Neoproscinetes 

penalvai 
CP 

13,13 ((-65,21)-

91,48) 

1,26 (0,98-

1,55) 
0,78 

Calamopleurus 

cylindricus 

CP 
51,53 ((-0,61)-

103,69) 

1,08 (1,00-

1,15) 
0,96 

CC 
203,67 (59,58-

347,75) 

2,85 (2,16-

3,54) 
0,7 

Tharrhias araripis 

CP 
6,91 ((-5,02)-

18,85) 

1,2 (1,14-

1,26) 
0,98 

CC 
4,78 ((-34,95)-

44,52) 

4,39 (3,70-

5,07) 
0,82 

Vinctifer comptoni 

CP 
16,61 ((-3,22)-

36,46) 

1,07 (1,03-

1,11) 
0,99 

CC 
28,93 ((-36,10)-

93,96) 

3,52 (3,05-

3,99) 
0,9 
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CP= 

a+b(X) 

Cladocyclus 

gardneri 
CC 

-17,64 ((-42,70)-

7,41) 

5,47 (5,23-

5,70) 
0,98 

Dastilbe crandalli CC 
2,68 ((-0,43)-

5,80) 

2,82 (2,69-

2,94) 
0,95 

Neoproscinetes 

penalvai 
CC 

67,39 (23,38-

111,39) 

1,93 (1,51-

2,34) 
0,79 

Tharrhias araripis CC 
-3,9 ((-34,07)-

26,26) 

3,66 (3,14-

4,18) 
0,85 

Vinctifer comptoni CC 
10,19 ((-47,32)-

67,70) 

3,29 (2,88-

3,70) 
0,9 

AC= 

a+b(X) 

Cladocyclus 

gardneri 
AMC 

2,64 ((-1,68)-

6,96) 

0,63 (0,59-

0,67) 
0,95 

Dastilbe crandalli AMC 
0,67 ((-0,31)-

1,65) 

1,06 (0,98-

1,14) 
0,87 

Neoproscinetes 

penalvai 
AMC 

-12,18 ((-40,00)-

15,63) 

0,71 (0,58-

0,83) 
0,84 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 
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Figura 11 – Relações morfométricas para as espécies de Actinopteryigii 

encontradas na Bacia do Araripe com morfologia coletada. 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 

 

Na Análise de Componentes Principais (ACP), aproximadamente 72% da 

variação foi explicada pelos dois primeiros eixos 56% para a PC1 e 16.2% para PC2. 

Entre as variáveis, seis delas explicaram significativamente a variação na PC1 

(p<0,05), que está relacionada diretamente com a locomoção: Área relativa da 

nadadeira peitoral (ARNP), Área relativa da nadadeira caudal (ARNC), Área do Olho 

(ARO), Relação de aspecto da nadadeira peitoral (RANP), Razão aspecto da 
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nadadeira caudal (RANC) e Índice de depressão (ID). Enquanto na PC2, a Altura 

Relativa da Cabeça (ARC) com 39% e o Comprimento relativo do pedúnculo (CRPe) 

com 23% foram as variáveis significativas (p<0,05) (Tabela 6), ambas estão 

relacionadas com captura de presas e locomoção. De todas as variáveis o 

Comprimento relativo da cabeça (CRC) foi a única que não apresentou significância 

nos atributos ecomorfológicos com p>0,05 tanto para a PC1 quanto para a PC2. 

 

Tabela 6 – Análise dos componentes principais para os dois primeiros eixos 

gerados, PC1 e PC2, onde os valores em negrito são aqueles que mais contribuíram 

para a variação. 

 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 

 

Seis grupos foram identificados pela análise aglomerativa de cluster (Figura 

12) baseado nos scores das componentes de maior explicação a partir da PCA. 

Diferenças significativas foram observadas entre os grupos (PERMANOVA; d.f.=5; 

pseudo-F=7,55; R2= 0,86; p<0,05). O primeiro com duas espécies de predadores de 

grande porte (Calamopleurus cylindricus e Paraelops cearenses), com o corpo 

fusiforme, nadadeiras peitorais e caudais mais robustas, além de possuírem um 

pedúnculo caudal mais desenvolvido; enquanto o segundo, formado apenas por uma 

única espécie, Vinctifer comptoni, com o rostro alongado e proporções corporais 

mais fusiforme, com nadadeiras mais curtas e consequentemente um corpo mais 

Variables PCA1 contr Test PCA2 contr Test 

ARNP 0,868 14,929 p<0,05 0,048 0,156 p>0,05 

ID -0,823 13,415 p<0,05 0,328 7,168 p>0,05 

CRC 0,41 3,329 p>0,05 0,51 17,346 p>0,05 

ARC 0,009 0,002 p>0,05 -0,765 39,088 p<0,05 

CRPe -0,499 4,937 p>0,05 -0,592 23,396 p<0,05 

ARNC 0,937 17,412 p<0,05 0,163 1,771 p>0,05 

RANC -0,883 15,452 p<0,05 0,378 9,542 p>0,05 

RANP -0,839 13,948 p<0,05 0,147 1,439 p>0,05 

ARO 0,915 16,577 p<0,05 0,038 0,094 p>0,05 
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hidrodinâmico. O grupo três abrange um maior número de espécies (Cladocyclus 

gardneri, Notelops brama, Araripelepidotes temnurus e Brannerion latum) com 

formas intermediárias, de médio a grande porte; o quarto grupo é composto apenas 

pelo Dastilbe crandalli, peixe de pequeno porte, porém com crânio e nadadeiras de 

maior proporção em relação ao corpo; o quinto grupo é formado por duas espécies 

(Araripichthys castilhoi e Neoproscinetes penalvai) com formato discoide e nadadeira 

caudal bem furcada e o sexto e último grupo composto pelo Tharrhias araripis e 

Rhacolepis buccalis, com o formato do corpo semelhante ao grupo 3, porém com 

olhos relativamente grandes em relação ao tamanho do crânio e nadadeiras de 

pequenas a medianas (Figura 13 e 14). 

 

Figura 12 – Dendrograma da análise de agrupamentos para atributos 

ecomorfológicos de doze espécies de peixes da Bacia do Araripe. 

 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 
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Figura 13 – Diagrama de ordenação dos peixes da Bacia do Araripe, a partir dos 

dois primeiros componentes principais para os atributos ecomorfológicos de doze 

espécies estudadas. 

 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 
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Figura 14 – Morfotipos dos peixes da Bacia do Araripe, a partir dos dois 

primeiros componentes principais para os atributos ecomorfológicos de doze 

espécies estudadas. 

 

Fonte: Coutinho, I.M. (2021) 
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5 CONSIDERAÇÃO E DISCUSSÃO GERAL 

 

5.1 Análises: Estrutura e diversidade da ictiofauna do Grupo Santana da Bacia do 

Araripe  

 Os resultados apresentados na seção anterior sobre a ictiofauna fóssil da 

Bacia do Araripe tiveram seus dados extraídos apenas de coleções paleontológicas, 

que foram alimentadas durante anos por coletas realizadas pelos próprios 

pesquisadores das coleções, por colecionadores que fizeram doações ou por 

material proveniente de apreensão. Portanto alguns dados importantes são 

desconhecidos ou foram perdidos, como: a exatidão ddo posicionamento 

estratigráfico dos espécimes, análise dos perfis estratigráficos, afloramentos de 

coleta, coordenadas geográficas. Porém, é possível gerar informações importantes a 

partir dos materiais de coleção. Com a utilização desses acervos foi possível chegar 

a uma elevada quantidade de espécimes (n=10.474) e a uma boa amostragem de 

táxons (n=32), abrangendo praticamente todos os táxons de peixes catalogados até 

o presente momento na bacia (MAISEY, 1991a; BRITO; YABUMOTO, 2011; POLCK 

et al., 2015). 

 O estudo proposto aqui é abordado de forma inédita para a Bacia do Araripe e 

outras bacias do Cretáceo no território brasileiro, impossibilitando a comparação dos 

dados aqui expostos com outros trabalhos. No entanto, Lund et al. (2012) realizaram 

um estudo semelhante em uma bacia do Carbonífero (Calcário do Urso Gulch, 

Formação Hearth, Montana, EUA) onde, em 41 anos de coletas controladas com 

análises de dados estratigráficos, adquiriram uma massa de dados com 5.680 

exemplares, inseridos em 6 clados, com uma diversidade de 149 espécies de 

peixes. Os dois estudos revelam semelhanças, quanto à análise de dados de 

diversidade e abundância, graças às características de Lagerstätten das bacias, pois 

ambas são consideradas assim pela sua abundância e excelente preservação dos 

fósseis. Porém a abundância do Araripe é superior a encontrada nos Calcários do 

Urso Gulch, mesmo apresentando uma menor diversidade de táxons (n=33) com 

apenas 3 clados.  

 Em termo faunístico de composição o calcário do Urso Gulch não pode ser 

comparado a Bacia do Araripe por ser uma fauna mais antiga e exclusivamente 

marinha, que apresenta uma maior quantidade de espécies de Chondrichthyes (84) 

https://en.wikipedia.org/wiki/Lagerst%C3%A4tte
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em contrapartida com as 3 espécies do Araripe, e por ser algo raro no registro 

geológico. Ainda não foi descoberta outra fauna que se compare a essa, fornecendo 

uma visão incomum sobre a evolução das espécies teleósteo marinhos.   

 As três formações apresentam suas peculiaridades quanto a sua composição 

e abundância ictiofaunística (POLCK et al., 2015), a Formação Crato e Ipubi chegam 

próximas quanto a diversidade e consequentemente ao número de táxons, a 

primeira com 12 a segunda com 11, porém a abundância da Formação Crato 

(n=3.269) alcança números superiores em relação a Formação Ipubi (n=254). Dentre 

elas, a Formação Romualdo apresenta uma maior diversidade de táxons, maior 

número de famílias e espécimes. Elas são cronologicamente distintas, por isso não é 

possível comparar a paleoictiofauna de cada uma temporalmente (FARA et al., 

2005). Porém, alguns táxons perduram, independente do paleoambiente 

deposicional podem ser encontrados nas três formações, chegando um total de 7 

espécies (Figura 40, Grupo 4), e vale ressaltar não só os táxons em comum, mas as 

variações que ocorrem, como o aparecimento de outros táxons na assembleia 

(ROMANO et al., 2016). Essas mudanças de estrutura faunística devem-se as 

mudanças paleoambientais e climáticas sofridas durante a deposição dessas três 

formações (VALENÇA et al., 2003; ASSINE et al., 2014).  

O ambiente lacustre, raso de baixa energia, com corpos d’água salgada e 

anóxica, gerou a deposição da Formação Crato (NEUMANN, 1999; NEUMANN et 

al., 2003; ASSINE, 2007; CATTO et al., 2016). Neste ambiente foram formados os 

calcários laminados, conhecidos pela quantidade de fósseis (MABESOONE; 

TINOCO 1973; MARTIL et al., 2007), incluindo os peixes. Apesar da abundância 

registrada acima (n=3.269), a diversidade dessa formação se apresentou baixa, para 

os índices de Shannon e Simpson, devido a abundante amostragem de um único 

táxon, que se tornou dominante na amostra (Figura 39).  Na Formação Crato, são 

extraídas comercialmente, rochas para pavimentação (pedra Cariri), é conhecida por 

sua excelente preservação e abundância de fósseis (Lagerstätte) (SAYÃO; 

KELLNER 2000; MARTILL, 2007; MARTILl et al., 2007) e essa exploração durante 

anos vem sendo documentada (VIANA; NEUMANN, 1999; VIDAL; CASTRO, 2009; 

RODRIGUES; GURGE, 2018). Então a falta de prospecções científicas não é a 

questão da baixa diversidade de espécies descritas, provavelmente a abundância de 

peixes nessa formação vai de sentido contrário à diversidade devido às condições 
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paleoambientais que existiam e que determinavam a dinâmica dessa ictiofauna 

durante a deposição da Formação Crato (NEUMANN et al., 2003; MAKARKIN; 

MENON 2005; MARTINS-NETO, 2006; MARTILL et al., 2007; HEIMHOFER et al., 

2010; CATTO et al., 2016).  

 A Formação Ipubi apresentou menor número de indivíduos (n=254), porém as 

diversidades de Shannos e Simpson (q= 1, 2) mostram-se intermediárias entre as 

duas outras formações, provavelmente pela homogeneidade da amostra. Essa 

formação com sequência sedimentar de fácies evaporíticas representa um ambiente 

com frequentes eventos de aridez em um sistema lacustre, tipo sabkkans costeiros.  

Neste ambiente de águas extremamente salinas, calmas e com profundidade 

limitada, devido ao aumento da evaporação (NASCIMENTO Jr. et al., 2016), existiu 

uma ictiofauna com componentes que estavam tanto na Formação Crato quanto na 

Formação Romualdo (7 táxons de 11). Essas evidências indicam a resistência e 

permanência temporal de alguns táxons, provando que apesar das mudanças de 

configuração do ambiente deposicional da bacia ao longo do tempo, e frequentes 

eventos de mortalidade em massa registrada nas fáceis (BRITO, 2007; MARTILL et 

al., 2008), no entanto essas mudanças não foram o suficiente para causar extinção 

total dessa fauna, persistindo até a deposição da Formação Romualdo.  

Na amostragem encontrada aqui, uma única espécie ocorre apenas na 

Formação Ipubi, o Beurlenichthys ouricuriensis (Figura 40, Grupo1), considerada 

rara por sua baixa ocorrência, encontrada em apenas uma coleção das onze 

cintadas acima, contudo não é exclusiva dessa formação, ela já foi registrada por 

outros autores para a Formação Romualdo (FIGUEIREDO; GALLO, 2004; BRITO; 

YABUMOTO, 2011; DUQUE; BARRETO, 2018). 

  Nas duas formações anteriormente citadas, alguns autores registraram 

influência marinha (BOBCO et al., 2017; GOLDBERG et al., 2019), porém esse 

assunto é bastante controverso entre muitos autores, discordando da influência 

marinha para essas formações, registrando que as flutuações de salinidade 

comprovadas em suas fácies são fruto de precipitação e altas temperaturas 

(MENOR et al., 1993; MARTILL, 1993; NEUMANN, 1999; ASSINE, 1992; 2007; 

MARTILl et al., 2007; NASCIMENTO JR. et al., 2016). Algumas espécies registradas 

aqui (Cladocyclus gardneri, Dastilbe crandalli, Santanichthys diasii, Tharrhias 

araripis, Paraelops cearenses) que aparecem nas três formações (Figura 10, Grupo 
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4) possuem naturalmente certa tolerância a ambiente com salinidade elevada, por 

isso não são boas como indicadores de ambiente restritamente marinho. Entretanto, 

o gênero Belonostomus encontrado no Grupo 4 tem distribuição geográfica global 

em vários estratos marinhos (Europa, Oriente Médio, América do Norte, América do 

Sul e África) (BRITO; YABUMOTO, 2011). 

 Diferentemente das demais, a Formação Romualdo está ligada a um ciclo 

transgressivo-regressivo, com claras evidências de influência marinha comprovada 

no registro fossilífero e geológico (BEURLEN, 1962; 1966; MABESOONE; TINOCO, 

1973; PRADO et al., 2015; CUSTÓDIO et al., 2017). Isso pode explicar a elevada 

diversidade (32), em comparação com as outras, porém a diversidade dessa 

formação (Figura 10) mostra valores semelhantes à amostragem Geral, indicando 

estabilidade nesses valores, e que essa fauna pode ser um pouco mais diversa, mas 

não chega a níveis registrados por Lund et al., (2012) em situação de Lagerstätte.  

Seguindo os estudos realizados por Assine (1994; 2007) e Assine et al., 

(2014) baseados em paleocorrentes e outras evidências e estruturas geológicas, a 

transgressão marinha na Bacia do Araripe só seria possível de Sudeste para 

noroeste, através do Recôncavo-Tucano, com a presença de fósseis intimamente 

ligados à fauna Tetiana, não seria o suficiente para reforçar a transgressão marinha 

na Bacia do Araripe por outras vias (ASSINE et al., 2016), como é relatado por 

outros autores (ARAI; COIMBRA, 1990; ARAI, 1999; 2014; MARTILL, 1993). No 

entanto, os estudos geológicos (ASSINE, 1994; 2007; ASSINE et al., 2014; ASSINE 

et al., 2016) ainda não explicam a ocorrência de gêneros documentados aqui a partir 

da Formação Ipubi, como Vinctifer e Rhacolepis, que estão intimamente 

relacionados às assembleias Aptianas / Albianas da parte ocidental do Tétis na 

Colômbia, Venezuela e México (MOODY; MAISEY, 1994; BRITO, 1997; MAISEY, 

2000; MAISEY; MOODY, 2001; BRITO; YABUMOTO, 2011). O que foi proposto por 

Bobco et al. (2017) e Goldberg et al. (2019) pode explicar a presença de desses 

táxons nessa formação,  mas não explica a conectividade e presença de alguns 

fósseis do Grupo Santana (Formação Crato, Ipubi e Romualdo) em formações 

próximas, como a Formação Codó, que fica a aproximadamente 300 km de distância 

e apresenta similares elementos da paleoicitiofauna: Cladocyclus gardneri, 

Rhacolepis buccalis, Brannerion latum, Tharrhias araripis, Santanichthys diasii, 

Axelrodichthys araripensis, Calamopleurus, Vinctifer, Araripelepidotes temnurus, 

https://en.wikipedia.org/wiki/Lagerst%C3%A4tte
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Dentilepisosteus laevis e Dastilbe crandalli (MAISEY, 2000; SANTOS; CARVALHO, 

2004; LINDOSO et al., 2016). Em algum momento durante a deposição das 

formações, estas bacias (Parnaíba e Araripe) estavam conectadas por vias 

marítimas (LINDOSO et al., 2016), porém, as evidências paleontológicas necessitam 

de embasamento geológico para manter essa afirmação.  

 

5.2 Análises: Ecomorfologia de peixes do Grupo Santana, Bacia do Araripe, 

Nordeste do Brasil 

Estudos sobre a ecomorfologia de peixes atuais não são abundantes 

(CARDOSO et al., 2015), e de peixes fósseis são ainda mais raros. Esses estudos 

auxiliam no conhecimento ecológico de muitas espécies, na distribuição, preferência 

de habitats e hábitos alimentares (PALMEIRA; MONTEIRO-NETO, 2010; 

PESSANHA et al., 2015; NORTON et al., 1995). Os resultados apresentados aqui 

sobre a ecomorfologia de peixes fósseis na Bacia do Araripe são inéditos para essa 

bacia, assim como para as demais descritas e estudadas em território brasileiro. 

Mesmo a amostragem sendo realizadas com apenas 12 espécies, distribuídas entre 

137 indivíduos, ela se torna de grande valia para entender o contexto ambiental e as 

relações ecológicas dessas espécies extintas. O menor comprimento total de peixes 

capturados entre as doze espécies foi registrado para Dastilbe crandalli (19,25 mm) 

e o maior para Cladocyclus gardneri (1440 mm), mostrando a diversidade de 

tamanhos dos peixes dessa fauna. 

Além do pioneirismo na ecomorfologia, o presente estudo é pioneiro para 

relações comprimento x comprimento de 6 espécies de peixes registradas na Bacia 

do Araripe, servindo de base para estudos mais aprofundados da estrutura dessa 

fauna. Todas as relações (CT/CP, CT/CC, CP/CC, CP/AMC) foram significativas 

(p<0,01), os valores de R2 estiveram próximos aos valores da linha de regressão 

ajustada, ou seja, mostrando uma variância com maior confiabilidade, pois os 

valores estimados estão mais próximos dos valores esperados. Esses dados trazem 

um modelo linear aplicável a fauna de peixes fósseis da Bacia do Araripe, podendo 

ser observado no gráfico (Figura 11). As relações CT/CP mereceram destaque para 

as 6 espécies, revelando coeficientes muito aproximados de “1” (R2 ~0,95), deste 

modo, estas espécies mostraram uma correlação quase perfeita entre as medidas 

citadas acima. 
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A maioria das relações métricas mostraram valores de b > 1, com indicativos 

de alometria positiva, mostrando que a o componente da variável dependente (Y= 

CT ou CP) cresce a uma taxa mais rápida que a variável resposta (X= CP ou CC). A 

relação AC/AMC para as espécies Cladocyclus gardneri e Neoproscinetes penalvai 

demonstrou ter um crescimento alometrico negativo, enquanto para Dastilbe 

crandalli demonstrou ter um crescimento alometrico positivo, porém os valores ficam 

próximos a isometria, mas apesar disso, não houve evidências suficientes para 

descartar a hipótese que os exemplares possuem essa correlação diferente da 

isométrica. Assim como a relação CT/CP de Calamopleurus cylindricus e Vinctifer 

comptoni que também tendem a isometria (Tabela 5). Em ambientes próximos a 

costa espera-se que em uma determinada fauna, a maioria das espécies analisadas 

apresentem isometria ou alometria positiva em seu respectivo tipo de crescimento, 

que se deve a vasta disponibilidade de alimentos fornecidos pelo habitat (FERRAZ; 

GIARRIZZO, 2015; BARRILLI, 2018), e esse padrão é descrito aqui para as 6 

espécies de peixes fósseis da Bacia do Araripe em primeira mão. 

Em estudos com peixes atuais a estimativa da relação comprimento x 

comprimento, peso correspondente a um determinado comprimento, fator de 

condição e gordura corporal está atrelada a avaliação do bem-estar das espécies 

(TESCH, 1968). Para a ecologia de peixes fósseis esses fatores podem indicar 

melhores condições ambientais, que proporcionaram um bom desenvolvimento 

dessas espécies extintas. O que pode ser sugerido para estudos posteriores, é a 

análise das relações comprimento x comprimento de diferentes espécies de peixes, 

separando-as entre suas respectivas formações, e comparando as mesmas que 

fazem intersecção entre as formações para avaliação dos diferentes ambientes 

pretéritos. Neste caso, a ictiofauna pode ser utilizada para descrever as condições 

ambientais das Formação Crato, Ipubi e Romualdo, pois elas foram depositadas 

com diferentes contextos paleoecológicos, ajudando a revelar um pouco dessa 

história e a reconstruir esse cenário.  

Com exceção do grupo 5 formado por duas espécies de corpo alto achatado 

lateralmente (Araripichthys castilhoi e Neoproscinetes penalvai), o morfótipo mais 

comum é basicamente o fusiforme (Figura 14), indicando que essas espécies 

exploravam recursos ao longo da coluna d’água (HYMAN, 1966; GATZ JR, 1979b; 

ROMER; PARSONS, 1985;). A análise de componentes principais foi explicada com 
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os dois primeiros eixos, ambos relacionados a locomoção e captura de presas, o 

sucesso e direcionamento dessas atividades no meio iram definir as guildas de cada 

espécie, ou seja, que papel cada espécie desempenha, e se elas competem ou 

cooperam entre si (SCHOENER, 1974; NORTON et al., 1995; BUSER et al., 2019).  

Enquanto a caracterização da ecomorfologia trófica de uma fauna de peixes 

moderna é relativamente documenta (ALEXANDER, 1967; GOSLINE, 1971; GATZ 

JR, 1979a, 1979b; WIKRAMANAYAKE, 1990; DOUGLAS; MATHEWS, 1992; 

MOTTA, 1995; WAINWRIGHT; RICHARD, 1995; PIORSKI et al., 2005; TEIXEIRA; 

BENNEMANN, 2007; PESSANHA et al., 2015; CARDOSO et al., 2019), o mesmo 

não é tão facilmente obtido no registro fossilífero, devido à falta de preservação 

dessa atividade. Maisey (1994) fez um apanhado de evidências diretas e indiretas 

da possível dieta de várias espécies de peixes registradas na Bacia do Araripe, 

contribuindo para preencher algumas lacunas com relação as interações ecológicas 

dessa fauna.   

Aqui faremos uma junção e discussão dos resultados encontrados no 

presente documento com os registros realizados por Maisey (1994), a fim de 

responder as indagações recorrentes citadas acima, para tal serão utilizados os 

grupos formados no dendrograma (Figura 12), mostrando as relações entre eles: 

Grupo 1 – Esse grupo foi composto por dois predadores de grande porte, com 

corpo, pedúnculo caudal e nadadeira robustas; o Calamopleurus cylindricus possuía 

uma boca com grandes dentes cônicos e o Paraelops cearenses uma boca grande 

revestida por uma placa dentária, indicando prováveis hábitos durofágos; essas são 

consideradas características de peixes que se alimentam de presas grandes, com 

uma boa capacidade natatória, provavelmente bons em emboscadas e ataques 

rápidos, com o aparato bucal adaptado a captura de presas mais evasivas 

(TEIXEIRA; BENNEMANN, 2007). Maisey (1994) analisou alguns exemplares de C. 

cylindricus evidenciando vestígios de presas na região faríngea, Vinctifer comptoni, 

Cladocyclus gardneri e um Calamopleurus juvenil, indicando preferência 

principalmente por Vinctifer. 

Grupo 2 – A morfologia do Vinctifer comptoni indica um peixe com um corpo 

mais hidrodinâmico, não há evidências diretas concisas da sua dieta; apresenta um 

rostro longo e uma cabeça comprida, que abriga rastros branquiais mais 
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desenvolvidos, e todas essas evidências morfológicas indicam hábitos filtradores 

(MAISEY, 1994).  

Grupo 3 – É um grupo mais misto, englobando 4 espécies com características 

tróficas distintas. O Cladocyclus gardneri morfologicamente é o mais distinto de 

todos desse grupo, porém evidências tratadas por Maisey (1994) revelam uma 

competição entre essa espécie e o Notelops brama pela mesma presa, e essas 

diferenças morfológicas indicam que eles adotaram estratégias de captura diferente. 

Para o Araripelepidotes temnurus e Brannerion latum não foram registrados 

evidencias diretas de dieta, o primeiro não possui dente e o segundo possui uma 

placa dentária, com aparente hábitos durófagos.  

Grupo 4 – Com apenas uma espécie, o quarto grupo fica separado dos 

demais no diagrama (Figura 13) revelando a morfologia do Dastilbe crandalli com 

nadadeiras longas em relação ao tamanho do corpo. Segundo Maisey (1994) o 

Dastilbe é um peixe sem dentes que poderia se alimentar por sucção, e sua principal 

dieta seria composta por larvas de insetos, porém isso seria apenas uma suposição, 

a única evidência de alimentação é de canibalismo.    

Grupo 5 – Esse grupo é formado por duas espécies lateralmente comprimidos 

e altos, indicando preferência por ambientes de águas calmas e capacidade de 

realizar manobras em baixa velocidade e deslocamentos verticais (ALEEV, 1969; 

GATZ JR, 1979a; WEBB, 1984; CASATTI; CASTRO, 2006). O Araripichthys castilhoi 

é mais um peixe da Formação Romualdo que não possui dentição nem registro da 

sua dieta ou atividade trófica, em quanto que o Neoproscinetes penalvai apesar de 

não possuir nenhum registro direto da sua dieta, possui uma dentição com dentes 

truncados indicando hábito durófago (MAISEY, 1994), porém ambos não têm dados 

de atividades tróficas conclusivos.  

Grupo 6 – O Rhacolepis buccalis é um predador médio, suas atividades de 

predação são bem observadas no registro fossilífero, as vezes com mais de uma 

presa no estômago de um único exemplar. O Tharrhias araripis com proporções 

corporais bem semelhantes ao Rhacolepis, não possui dentição, os únicos registros 

de alimentação são de um decápoda de olhos grandes e um pequeno peixe ainda 

não identificado (MAISEY, 1994). Basicamente as duas espécies poderiam competir 

entre si pelas mesmas presas, e as semelhanças motfométricas facilitariam essa 

competição pelo mesmo nicho. Normalmente são encontrados vários exemplares 
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dessas duas espécies numa mesma localidade, indicando um comportamento de 

cardume.  

Num todo os morfotipos documentados aqui aparentam ser generalistas tanto 

de recursos alimentares quanto na locomoção, sendo consideradas espécies 

simpátricas com morfologia semelhante, que podem apresentar forte potencial 

competitivo (WOOTTON, 1999), com algumas ressalvas e peculiaridades de 

espécies para espécie.  

A maioria dos exemplares encontrados aqui são oriundos da Formação 

Romualdo, com exceção para o Dastilbe crandalli e o Cladocyclus gardneri mais 

encontrados na Formação Crato, isso se dá devido a excelente estado de 

preservação dos fósseis da Formação Romualdo além de uma maior diversidade de 

espécies.  

Tudo abordado aqui, pode ser considerado um pequeno passo para uma 

nova visão da ictiofauna fóssil da Bacia do Araripe. Ainda a muito a ser analisado 

para uma descrição completa da estrutura dessa comunidade, ajudando a 

compreender suas interações intra e interespecíficas. Seria interessante extrair dos 

fósseis mais informações diretas da sua dieta, como conteúdo faríngeo e estomacal, 

mas sabemos as dificuldades da preservação dessas evidências. Outra saída para 

entender a distribuição dessas espécies no ambiente seria uma análise na 

morfologia funcional mais detalhada em cada táxon.   
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6 CONCLUSÕES 

 

A partir das análises da estrutura, diversidade e ecomorfologia da ictiofauna 

do Grupo Santana da Bacia do Araripe, foi possível chegar as seguintes conclusões: 

• Devido a grande quantidade de material coletado, em um considerável 

número de coleções, sendo encontrado três Classes principais de peixes 

(Actinopterygiis, Chondrichthyes e Sarcopterygiis), é possível concluir que o 

Grupo Santana da Bacia do Araripe é um Lagerstätte com alta abundância, 

mas a quantidade de táxons revela uma baixa diversidade comparada a 

outras localidades com condições semelhantes.  

• A Formação Crato é tão abundante quanto a Formação Romualdo, mas 

apresenta uma baixa diversidade, sendo inferior a Formação Ipubi que possui 

uma quantidade de indivíduos menor que as outras formações. Isso mostra 

uma disparidade entre as formações, principalmente quanto à diversidade de 

táxons, provavelmente provocada pela mudança de configuração ambiental, 

pois cada formação possui características ambientais distintas. 

• É necessário chamar atenção para a diversidade de táxons da Formação 

Romualdo, com a presença de componentes da fauna Tetiana mostrando que 

isso é reflexo da influência da transgressão marinha na formação. 

• Foram obtidos aqui as primeiras relações comprimento x comprimento de 

exemplares de peixes fósseis encontrados na Bacia do Araripe. E essas 

relações mostraram crescimento alometico positivo e isométrico, indicando 

um bom desenvolvimento dessas espécies num ambiente próspero, quanto a 

disponibilidade de alimento e recursos para a sua sobrevivência. 

• Não existe diversidade ou uma grande variabilidade de características 

morfológicas muito distinta na ictiofauna da Bacia do Araripe. A maioria dos 

exemplares é de formato fusiforme, com algumas poucas exceções, e 

características sutis de alguns exemplares. Isso indica que espécies 

diferentes poderiam competir pelos mesmos recursos e dividirem o mesmo 

nicho em diversas ocasiões, e que estariam inseridas em um ambiente mais 

uniforme.   

 

https://en.wikipedia.org/wiki/Lagerst%C3%A4tte
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