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RESUMO 

A classificação taxonômica dos vegetais fósseis é uma atividade extremamente complexa, uma 

vez que as folhas são o componente mais expressivo e na maioria das vezes encontram-se 

desconectadas das demais estruturas vegetativas e reprodutivas. Para isso, foi designado o 

termo morfogênero para classificar folhas fósseis em que suas estruturas reprodutivas são 

desconhecidas e suas descrições são realizadas com base em uma sistemática artificial, 

embasada apenas na morfologia, porque a taxonomia das plantas é realizada quase que 

exclusivamente com base em suas estruturas reprodutivas. A dificuldade em classificar plantas 

na ausência de flores e frutos tem contribuído para que vários elementos sejam analisados na 

arquitetura foliar para auxiliar na classificação. A Bacia do Araripe é considerada a maior bacia 

sedimentar do interior do Nordeste brasileiro, sendo conhecida mundialmente pelo seu 

abundante e diversificado conteúdo fossilífero. Em suas camadas é encontrada uma diversidade 

de animais e vegetais fossilizados que se destacam por sua excelente preservação. Os vegetais 

fósseis da Formação Crato, uma das unidades mais importantes da Bacia do Araripe, são em 

sua maioria desarticulados, mas apresentam-se também bem preservados com órgãos em 

conexão orgânica e estão representados pelas pteridófitas, gimnospermas e angiospermas, 

sendo as gimnospermas mais diversas e dominantes na paleoflora. Devido à ausência de 

informações mais detalhadas a respeito da estrutura epidérmica dos morfotipos foliares 

atribuídos a Podozamites e Lindleycladus descritos para a Bacia do Araripe faz-se necessária à 

realização de análises minuciosas das suas estruturas epidérmicas, visto que visivelmente é 

impossível diferenciá-los, uma vez que são morfologicamente idênticos. O presente estudo 

descreve os caracteres macro e microscópicos dos morfotipos foliares provenientes da 

Formação Crato, Bacia do Araripe, Cretáceo Inferior, depositados na coleção científica do 

Museu de Paleontologia Plácido Cidade Nuvens e Laboratório de Paleontologia da 

Universidade Regional do Cariri. Realizando assim, a descrição macroscópica dos restos 

foliares atribuídos a Podozamites, além de descrever o primeiro registro de Lindleycladus 

lanceolatus para a Bacia do Araripe. 

 

Palavras-chave: Paleobotânica, morfotipos foliares, Formação Crato, Bacia do Araripe, 

Gimnospermas. 



 

ABSTRACT 

The taxonomic classification of fossil plants is an extremely complex activity, since leaves are 

the most significant component, and most often are disconnected from other vegetative and 

reproductive structures. For this, the morphogenus term was designated to classify fossil leaves 

with unknown reproductive structures, and their descriptions are based on an artificial 

systematic, using only morphology. The taxonomy of plants is carried out almost exclusively 

based on their reproductive structures. The difficulty in classifying plants in the absence of 

flowers and fruits has contributed to several elements to be analyzed in the leaf architecture to 

assist in the classification. The Araripe Basin is considered the largest sedimentary basin in the 

interior of Northeast Brazil and is known worldwide for its abundant and diverse fossil content. 

In its layers are found a diversity of fossilized animals and plants that stand out for their 

excellent preservation. Fossil plants of the Crato Formation, one of the most important units of 

the Araripe Basin, are mostly disarticulated, but they are also well preserved with organs in 

organic connection and are represented by ferns, gymnosperms and angiosperms, with the 

gymnosperms being the most diverse and dominant in the paleoflora. Due to the lack of more 

detailed information regarding the epidermal structure of the leaf morphotypes attributed to 

Podozamites and Lindleycladus described for the Araripe Basin, it is necessary to carry out 

detailed analysis of their epidermal structures, since it is visibly impossible to differentiate 

them, once they are morphologically identical. This study describes the macro and microscopic 

characters of leaf morphotypes from the Crato Formation, Araripe Basin, Lower Cretaceous, 

deposited in the scientific collection of the Museum of Paleontology Plácido Cidade Nuvens 

and the Laboratory of Paleontology of the Universidade Regional do Cariri. Thus, the 

macroscopic description of the leaf remains attributed to Podozamites was carried out, in 

addition to describing the first record of Lindleycladus lanceolatus for the Araripe Basin. 

 

Keywords: Paleobotany, leaf morphotypes, Crato Formation, Araripe Basin, Gymnosperms. 
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1 INTRODUÇÃO 

 
 

Desde a época de Linnaeus (1707-1778) a taxonomia de plantas é realizada com base, 

quase que exclusivamente, em critérios relacionados às suas partes reprodutivas. Este fator 

torna a identificação de vegetais fósseis complexa, uma vez que, nas assembleias fitofossilíferas 

as folhas são os órgãos mais expressivos e, de forma geral, as plantas são preservadas com suas 

partes desconectadas (KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVEIRA, 2009; ELLIS 

et al., 2009; MARTINE, 2013; MARQUES DE SOUZA, 2015; BATISTA et al., 2021). 

Durante uma tempestade, por exemplo, pode haver a desarticulação das partes da planta, na 

qual ramos e folhas podem ser arrancados e transportados a longas distâncias; raízes podem ser 

separadas dos caules tombados e sementes, pólens e esporos podem ser naturalmente 

eliminados pelos vegetais (KERP, 1990; TAYLOR; TAYLOR; KRINGS, 2009). 

A dificuldade em classificar plantas na ausência de flores e frutos vem contribuindo 

para que uma série de elementos capazes de auxiliar na identificação dos vegetais seja analisada 

na arquitetura foliar (DUTRA; BOARDMAN, 2004). De acordo com Dutra e Boardman (2004) 

é importante avaliar desde os aspectos fisionômicos (textura, presença de pelos ou glândulas), 

como o padrão de nervuras e as características da margem (dentes, serrilhas, lobos), além das 

análises da anatomia da epiderme em plantas atuais e da cutícula entre os fósseis carbonificados, 

também de grande relevância no processo de diagnose (TAYLOR; TAYLOR; KRINGS, 2009). 

Assim, a combinação de caracteres macro e microscópicos torna a interpretação dos vegetais 

fósseis mais completa (RICARDI-BRANCO et al., 2013). 

A morfologia foliar é geralmente analisada por refletir estilo de vida e/ou restrições 

climáticas (TAIZ; ZEIGER, 2013; POLE et al., 2016). Folhas fósseis podem fornecer uma 

grande quantidade de informações sobre a composição, diversidade e paleoecologia das floras 

passadas. Essa análise é essencial, pois algumas estruturas morfológicas e anatômicas 

específicas evidenciam mecanismos de adaptação que refletem as condições ambientais às 

quais estas plantas foram submetidas, tais como umidade, incidência solar, temperatura, entre 

outros fatores (TAYLOR; TAYLOR; KRINGS, 2009; TAIZ; ZEIGER, 2013; BERNARDES- 

DE-OLIVEIRA et al., 2014). Folhas que apresentam ápice dos tipos acuminado e agudo 

sugerem a presença de um ambiente úmido, diferente das que apresentam ápice arredondado 

ou atenuado que sugerem pouca umidade no ambiente (POLE et al., 2016). Outras formas 

adaptativas também são vistas, plantas que apresentam folhas reduzidas, crescimento caulinar 

retorcido, cutículas  espessas, estômatos  imersos na epiderme podem ser  utilizadas  como 
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evidências de adaptações a um clima semiárido a árido (BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 

2014). 

Sendo essas adaptações uma consequência do ambiente e primordial para explicar a 

Teoria da Evolução por Seleção Natural proposta por Darwin (1859). De acordo com essa 

teoria, as populações de organismos mudam e se diversificam temporal e espacialmente sob a 

influência seletiva das variações ambientais (DARWIN, 1859). Essas alterações foram muito 

intensas e severas no passado geológico e atuam como força motriz no processo de mudanças 

florísticas globais, desde a colonização do ambiente terrestre até a configuração atual 

(BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2015). 

No início do Mesozoico, além dos períodos anteriores, as gimnospermas foram o 

componente mais dominante da flora nos sistemas globais e isto só mudou com a ascensão das 

angiospermas durante o Cretáceo Médio (MOHR; BERNARDES-DE-OLIVERA; 

LOVERIDGE, 2007). Vários grupos de gimnospermas foram extintos ou foram drasticamente 

reduzidos no final do Cretáceo (SUCERQUIA; BERNARDES-DE-OLIVEIRA; MOHR, 

2015). Um exemplo claro dessa sucessão ecológica é preservado no registro fóssil da Bacia do 

Araripe. Hoje, angiospermas representam quase 90% de todas as espécies de plantas existentes 

e dominam a maioria dos ecossistemas terrestres da Terra, em contraste, gimnospermas 

representam ∼1% da diversidade total das plantas e são principalmente confinadas a regiões 

boreais e ambientes de alta altitude (LESLIE et al., 2018; CONDAMINE et al., 2020). 

O gênero Podozamites Braun, 1834 representa um tipo de conífera abundante durante 

todo o Mesozoico e agora encontra-se extinta (POLE et al., 2016). Caracterizada como uma 

planta decídua que possuía folhas largas, achatadas e com várias nervuras (DUARTE, 1985). 

De acordo com Pole et al. (2016) o desaparecimento desse estilo de vida previamente bem- 

sucedido deve ser investigado e pode contribuir para o esclarecimento de questões mais amplas 

relacionadas à distribuição e evolução de coníferas e angiospermas. 

Paleogeograficamente, Podozamites é um gênero cosmopolita registrado pela primeira 

vez no Brasil por Duarte (1985) para níveis da Formação Romualdo da Bacia do Araripe, e 

referido como pertencente à família Podozamitaceae. Segundo Kunzmann et al. (2004), os 

brotos frondosos classificados como Podozamites lanceolatus (incertae sedis) descritos por 

Duarte (1985) podem pertencer a Lindleycladus sp. Ambos os gêneros são 

semelhantesmorfologicamente em suas estruturas vegetativas, apenas uma análise detalhada da 

cutícula, torna possível classificar corretamente esses fósseis (KUNZMANN; MOHR; 

BERNARDES-DE-OLIVEIRA, 2004). 
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Dessa forma, utilizando novos espécimes provenientes da Formação Crato, neste 

trabalho foram realizadas análises morfológicas e anatômicas em impressões e compressões 

foliares com características semelhantes aos já descritos para Podozamites sp. e Lindleycladus 

sp. Assim, pretendeu-se esclarecer se os vegetais fósseis que apresentam características 

macroscópicas de ambos os gêneros, pertencem a um único gênero ou correspondem a gêneros 

distintos, para assim, classificá-los adequadamente. 
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2 REFERENCIAL 

 
 

2.1 Contexto geológico 

2.1.1 Bacia do Araripe 

 
A Bacia do Araripe está situada no interior do Nordeste do Brasil, entre os meridianos 

38º 30’ e 40º 50’ de longitude W de Greenwich e os paralelos 7º 05’ e 7º 50’ de latitude, 

ocupando parte do território dos estados do Ceará, Piauí e Pernambuco e com uma extensão de 

aproximadamente 12.000 km², sendo a mais extensa das bacias do interior do Nordeste (Fig. 1) 

(ASSINE, 2007; ASSINE et al., 2014; MELO et al., 2020). Esta bacia é composta por unidades 

estratigráficas associadas à fragmentação do Gondwana e à abertura do oceano Atlântico Sul 

durante o Juro-Cretáceo (ASSINE et al., 2014; FAMBRINI et al., 2017; MELO et al., 2020). 

Os eventos geológicos relacionados à abertura do Oceano Atlântico Sul influenciaram 

profundamente o registro sedimentar da Bacia do Araripe (CUSTÓDIO et al., 2017). Esta bacia 

apresenta uma evolução que pode ser dividida em três estágios tectônicos sucessivos: (1) o 

estágio Pré-Rifte, de presumível idade neojurássica, (2) o estágio Rifte (ou Sinrifte), de idade 

eocretácica (Andar neocomiano) e (3) o estágio Pós-Rifte, de idade mesocretácica (Andar 

Alagoas correspondente ao neo-aptiano/eoalbiano) (CUSTÓDIO et al., 2017). De acordo com 

Assine (2007), a sequência Pré-Rifte é representada pelas formações Brejo Santo e Missão 

Velha, a sequência Rifte pela Formação Abaiara, e a Pós-Rifte está dividida em Pós-Rifte I e 

Pós-Rifte II. A sequência Pós-rifte I constituída pelo Grupo Santana e a sequência Pós-rifte II 

composta pelas Formações Araripina e Exu (Fig. 2). 

O registro do Andar Alagoas (Aptiano Superior – Albiano Inferior) é a megassequência 

da bacia, que litoestratigraficamente corresponde ao Grupo Santana (ASSINE et al., 2014). O 

registro do Andar Alagoas está dividido em três sequências deposicionais: a sequência inferior, 

pertencente à parte inferior da Formação Barbalha; a sequência intermediária pertencente à 

parte superior da Formação Barbalha e as Formações Crato e Ipubi; e a sequência superior, que 

correspondente litoestratigraficamente à Formação Romualdo (ASSINE et al., 2014). Nesta 

concepção, o Grupo Santana é constituído, da base para o topo, pelas formações Barbalha, 

Crato, Ipubi e Romualdo (ASSINE et al., 2014; CUSTÓDIO et al., 2017). 

Os dados palinológicos analisados por Arai e Assine (2020) indicam que todo o Grupo 

Santana é de idade aptiana devido à presença conspícua de Sergipea variverrucata. S. 

variverrucata é um palinomorfo guia para determinação da parte superior do Aptiano nas bacias 
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brasileiras e foi encontrado em todos os estratos do Grupo Santana (ARAI; ASSINE, 2020). 
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Figura 1: Mapa geológico da Bacia do Araripe. Modificado de Assine (2007). 
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Figura 2: Coluna estratigráfica da Bacia do Araripe com destaque para o Grupo Santana. Modificado de Assine 

(2007). 

 

2.1.2 Grupo Santana 

 
 

O Grupo Santana da Bacia do Araripe é uma importante unidade paleontológica do 

Brasil, incorporando dois importantes Konservat-Lagerstatten do Cretáceo (MARTILL, 2012; 

ARAI; ASSINE, 2020; BATISTA et al.,2020), as formações Crato e Romualdo. Ambas têm 

contribuído consideravelmente para o conhecimento e compreensão das paleobiotas do 

Cretáceo do Gondwana (MARTILL, 2007). 

Inicialmente defnida como Formação Santana por Beurlen (1971), o Grupo Santana foi 

elevado à condição de grupo por Assine et al. (2014) e Neumann e Assine (2015). Em ordem 

ascendente, ele é composto pelas formações Crato (calcários laminados, com intercalados 

arenitos e folhelhos), Ipubi (evaporitos) e Romualdo (folhelhos e arenitos, com 

entrecruzamentos de calcário fino) (BEURLEN, 1971; ASSINE et al., 2014; NEUMANN e 

ASSINE 2015). 

 
2.1.3 Formação Crato 
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Esta unidade é parte integrante da Bacia do Araripe e litologicamente, compõe-se de 

estratos horizontalizados de calcários micríticos laminadosde cores cinza e creme, com 

pseudomorfos de sal (halita), intercalados a folhelhos, siltitos e arenitos, depositados durante o 

Cretáceo Inferior - cerca de 120 milhões de anos (VIANA; NEUMANN, 2001). 

A Formação Crato é uma unidade litológica datada do Aptiano Superior da Bacia do 

Araripe (ASSINE et al., 2014; NEUMANN; ASSINE, 2015). Constitui um importante sítio 

geológico e paleontológico do país composta por uma área com cerca de 5.500 km
2
 (VIANA; 

NEUMANN, 2002; MOHR et al., 2012) e aflora principalmente nos arredores dos centros 

urbanos de Nova Olinda e Santana do Cariri, estado do Ceará, nas encostas da superfície tabular 

elevada da Chapada do Araripe (FANTON et al., 2007). 

Essa formação possui uma grande diversidade de fósseis, sendo encontradas plantas 

(pteridófitas, gimnospermas e angiospermas) (LIMA; SARAIVA, SAYÃO, 2012; 

BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2014; SARAIVA et al, 2015; SUCERQUIA; 

BERNARDES-DE-OLIVEIRA; MOHR, 2015; COIFFARDI et al.,2019), invertebrados 

(insetos, aracnídeos, bivalves e conchostráceos) e vertebrados (peixes, anfíbios, quelônios, 

crocodilomorfos, lagartos, pterossauros e dinossauros) (VIANNA; NEUMANN, 2002; 

SAYÃO; KELLNER, 2006; SARAIVA et al., 2015). 

Esta formação é geralmente interpretada como depositada em um sistema lacustre 

devido à presença de fauna e flora continental (VAREJÃO et al., 2019; VAREJÃO et al., 2020). 

Inicialmente, a aparente ausência de fósseis típicos levou à interpretação de toda a unidade 

como um sistema lacustre misto, no entanto, o registro recente de microforaminíferos no topo 

da Formação de Crato (Goldberg et al. 2019), indica que houve intervalos pontuados de 

incursões marinhas curtas ocorridas durante a deposição dessa unidade (Varejão et al., 2020; 

Ribeiro et al., 2021). 

A análise da estrutura da comunidade fossilífera realizada por Ribeiro et al. (2021) 

revela que o paleoambiente consistia em uma zona úmida lacustre sazonal semiárida onde 

fósseis autóctones a parautóctones eram predominantemente formados. A preservação 

excepcional é possibilitada pelo processo de sepultamento de tapete microbiano associado a 

flutuações de nível de base, permitindo inundações periódicas em grandes áreas rasas, 

ecologicamente organizadas em zonas aquáticas permanentes, ecótonos mesofíticos vizinhos, 

periodicamente inundados e habitats xéricos externos (Ribeiro et al., 2021). 

 
2.2 Diversidade paleoflorística do Grupo Santana 
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Os estudos paleoflorísticos realizados na Bacia do Araripe, têm se intensificado e vêm 

contribuindo consideravelmente para ampliar o conhecimento sobre a paleoflora local. O 

registro de plantas fósseis na Bacia do Araripe vai desde o Jurássico Superior até o Cretáceo 

Inferior (SARAIVA et al., 2010) sendo que a Formação Crato (Cretáceo Inferior) possui o 

maior número de descrições que as Formações Missão Velha (Jurássico) e Romualdo 

(Cretáceo) (LIMA; SARAIVA; SAYÃO, 2012). 

A paleoflora do Grupo Santana, de maneira geral, inclui várias plantas com esporos, 

mas é dominada por plantas com sementes, incluindo gimnospermas e angiospermas 

(KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVEIRA, 2004; MOHR; BERNARDES-DE- 

OLIVERA; LOVERIDGE, 2007; LIMA et al., 2014; MOHR et al., 2015; SUCERQUIA; 

BERNARDES-DE-OLIVEIRA; MOHR, 2015; BATISTA et al., 2018). De maneira global a 

vegetação durante o Cretáceo era constituída por aproximadamente 70% são gimnospermas, 

35% são angiospermas e 5% são samambaias (BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2003; 

SARAIVA et al., 2015; SAYÃO et al., 2015; SUCERQUIA; BERNARDES-DE-OLIVEIRA; 

MOHR, 2015). 

As plantas fósseis da Formação Crato não são notáveis apenas devido à sua excelente 

preservação, mas são igualmente formidáveis em relação ao seu valor científico, que vem 

esclarecendo dúvidas sobre as interações e evolução paleoambientais e vegetais (MOHR; 

BERNARDES-DE-OLIVERA; LOVERIDGE, 2007; MOHR et al., 2015). Esta paleoflora é 

diversa e reflete o declínio das gimnospermas e a radiação das angiospermas (MOHR et al., 

2015) e essa transição parece ter se iniciado durante o Eocretáceo, em particular, na região 

Equatorial, situada em uma porção climática árida à semiárida e composta predominantemente 

por Cicadales, Bennettitales e Coniferales (Araucariaceae, Cupressaceae, Podocarpaceae, 

Taxodiaceae e Cheirolepidiaceae) (ALVIN, 1982; KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE- 

OLIVEIRA, 2004; BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2007; BERNARDES-DE- 

OLIVEIRA et al., 2014). 

Na Formação Crato muitos destes fósseis estão preservados praticamente completos, 

com raízes, caules, folhas, esporângios ou estruturas florais conectadas (MOHR; EKLUND, 

2003; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVERA; LOVERIDGE, 2007; LIMA; SARAIVA; 

SAYÃO, 2012; BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2014; MOHR et al., 2015; COIFFARD 

et al., 2019). Também há registros de folhas com indícios de interação inseto-planta 

(herbivoria) (SANTOS-FILHO et al., 2017), além da presença de macro-charcoal de afinidade 

taxonômica com gimnospermas, evidenciando a ocorrência de paleoincêndios vegetacionais 

durante o Cretáceo (LIMA et al., 2019). 
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2.2.1 Gimnospermas fósseis do Grupo Santana 

 
 

As gimnospermas constituem o grupo de plantas dominantes na paleoflora da Bacia do 

Araripe (Tabela 1) (BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2014), representadas principalmente 

pelas Coniferales (Fig. 3). Duarte (1985) menciona pela primeira vez a ocorrência de 

Brachyphyllum obesum Heer e descreve Brachyphyllum castilhoi Duarte, 1985. B. obesum foi 

descrita pela primeira vez para o Eocretáceo de Portugal e sua ocorrência foi registrada 

inicialmente para a Formação Romualdo (DUARTE, 1985). Mais tarde, Kunzmann et al. 

(2004) relataram a presença desse gênero para a Formação Crato. Duarte (1985) descreveu a 

espécie B. castilhoi encontrada na Formação Romualdo e registrada posteriormente para a 

Formação Crato por Mohr et al. (2007). De acordo com a descrição, trata-se de um vegetal com 

ramos largos e cobertos completamente por escamas foliares, as folhas são pequenas e 

densamente imbricadas, seu ápice é anguloso, voltado ligeiramente para fora e recobrindo a 

inserção da posterior (DUARTE, 1985). 

Duarte (1993) relatou a ocorrência de um estróbilo de gimnosperma e o identificou 

como Brachyphyllum insigne Heer, 1881 até então conhecido apenas para o Jurássico Inferior 

da Sibéria (DUARTE, 1993; LIMA; SARAIVA; SAYÃO, 2012). Recentemente uma nova 

espécie de Brachyphyllum foi descrita para a Formação Crato. Trata-se da espécie 

Brachyphyllum sattlerae Batista; Kunzmann; Sá; Saraiva; Loiola, 2020, que apresenta ramo 

principal com ramos laterais anexados de forma oposta, as superfícies abaxiais das folhas 

rugosas, os estômatos distribuídos em fileiras longitudinais exceto próximo às margens da folha 

e escassos na base da folha e a aberturas estomáticas orientadas obliquamente (BATISTA et 

al., 2020). 

Em estudos realizados por Duarte (1993) também foram registradas escamas isoladas 

de cones de Araucarites vulcanoi Duarte e novos registros de coníferas de folhas de Araucaria 

cartellei Duarte. Kunzmann et al. (2004) descreveram fragmentos fósseis provenientes da 

Formação Crato, designados como Araucariostrobus Krasser, 1921 com base em um cone 

elíptico, indicando tratar-se de um espécime feminino e juvenil, além de registros de cones 

femininos de Araucaria sp., e ramos de folhas estéreis de B. obesum representando a família 

Araucariaceae. 

A espécie Tomaxellia biforme Archangelsky aparece preservada na Formação Crato na 

forma de pequenos ramos heterófilos, de folhas decorrentes (com o limbo unido ao longo do 

ramo) parcialmente decorrentes, carnosas e arranjadas espiraladamente (KUNZMANN et al., 
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2006). De acordo com Kunzmann et al. (2006), o gênero Frenelopsis sp. também compõe o 

registro de conífera da Formação Crato. Esta planta ocorre na forma de galhos caducos de 

ramificação esparsa, com pequenos ramos emergindo de forma dicotômica e alinhados num 

mesmo plano (KUNZMANN et al., 2006). 

Ainda da família Cheirolepidiaceae há a ocorrência da espécie Pseudofrenolopsis 

capillata Sucerquia; Bernardes-de-Oliveira; Mohr., 2015 caracterizada por apresentar ramos 

ramificados articulados com entrenós curtos e longos ocorrendo no mesmo ramo, entrenós 

curtos em posição basal do ramo, uma folha por nó, o arranjo de folhas em galhos apresenta-se 

em uma filotaxia espiral (SUCERQUIA; BERNARDES-DE-OLIVEIRA; MOHR, 2015). 

Batista et al., (2018) descreveram a espécie Pseudofrenelopsis salesii Batista; Kunzmann; 

Bezerra; Andrade; Sá; Loiola, 2018 da família Cheirolepidiaceae, proveniente da Formação 

Romualdo. A espécie foi designada com base em fragmentos que possuem entrenós com 

tamanho uniforme da base ao topo de cada ramo; uma folha por nó circundando completamente 

o caule (tipo 'fechado'), folhas consecutivas de um ramo formam uma hélice simples (BATISTA 

et al., 2018). Embora P. salesii seja claramente distinto, ele compartilha uma série de 

características com outras espécies congenéricas, P. capillata da Formação Crato é a mais 

semelhante (BATISTA et al., 2018). No entanto, algumas características das espécies da 

Formação Romualdo, como entrenós de tamanhos uniformes, células subsidiárias não 

papiladas, estômatos espalhados por toda a folha e a presença de uma hipoderme a diferem de 

P. capillata (SUCERQUIA; BERNARDES-DE-OLIVEIRA; MOHR, 2015). 

Duartenia araripensis Mohr; Schultka; Süss; Bernardes-de-Oliveira, 2012 é uma 

espécie endêmica da Formação Crato e possivelmente pertencente à Cheirolepidiaceae com 

ramos anexados lateralmente e um padrão de crescimento dicotômico. Sua madeira é densa e 

as folhas são espessas e semelhantes a escamas, com tricomas que podem estar relacionados 

com condições que refletem um clima sazonalmente seco (MOHR et al., 2012). 
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Figura 3: Coniferales do Grupo Santana. A) Brachyphyllum satlarae (Escala 1 cm) B) Brachyphyllum obesum 

(Escala 1 cm); C) Araucaria sp. (Escala 5 mm); D) Araucarites vulcanoi (Escala 1 cm); E) Araucariostrobus sp. 

(Escala 2 cm); F) Duartenia araripensis (Escala 7 cm); G) Pseudofrenolopsis capillata (Escala 1 cm); H) 

Tomaxellia biforme (Escala 1 cm);) I) Brachyphyllum castilhoi (Escala 5 cm); J) Pseudofrenelopsis salesii (Escala 

2 cm). Fonte: A: Retirado de Batista et al. (2020); B: C: Retirado de Kunzmann et al. (2004); D, E, F: Flaviana 

Lima, 2021; G: Retirado de Sucerquia et al. (2015); H:Flaviana Lima, 2021; I: Retirado de Taylor et al. (2009); J: 

Flaviana Lima, 2021. 

 

As Gnetales representam, juntamente com Cheirolepidiaceae, um dos componentes 

mais típicos e representativos da palinoflora da Formação Crato, com alta diversidade e 

frequência de espécies (Fig. 4) (BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2014). A Ordem 

Gnetales é representada na Formação Crato, sobretudo, pela família Ephedraceae (LIMA; 

SARAIVA; SAYÃO, 2012). Kerkhoff e Dutra (2007) identificaram uma forma efedróide que 

designaram como Ephedra paleoamericana Kerkhoff; Dutra, 2007. Trata-se de um ramo 

articulado fértil, com ramificação dicasial, áfilo, com estriações longitudinais, cuja estrutura 

reprodutiva dotada de oito a dez brácteas lenhosas, de disposição verticilada e não conata seria 

sugestiva de estróbilo (KERKHOFF; DUTRA 2007). 

Brotos vegetativos e férteis de uma planta com semente semelhante a um arbusto foram 

descritos como Cearania heterophylla Kunzmann; Mohr; Bernardes-de-Oliveira, 2009 para a 

Formação Crato. É uma possível gimnosperma com afinidades gnetaleanas, com folhas 

coriáceas, lanceoladas, de forma ovalar a cuneiforme ou quase circular, com margem inteira 

variando em tamanho, nervuras paralelas ou ligeiramente convergentes no ápice e o estróbilo 

terminal cercado por numerosas brácteas (KUNZMANN et al., 2009). 

Outra gnetaleana descrita com base em macrofósseis da Formação Crato é a Cariria 

orbiculiconiformi Kunzmann; Mohr; Wilde; Bernardes-de-Oliveira, 2006 uma planta herbácea 

ou arbustiva, contendo ramos múltiplos e ramificados. Os ramos apresentam superfície estriada 

e nós proeminentes; folhas megáfilas ligadas a esses nós, estão dispostas pareadas sendo 

opostas intercruzadas, e os órgãos reprodutivos consistem em uma estrutura tripla em vários 

ramos axilares curtos (KUNZMANN et al., 2011). Outro fóssil de Gnetales, Friedsellowia 

gracilifolia Löwe; Mohr; Coiffard; Bernardes-de-Oliveira, 2013 foi descrita para a Formação 

Crato, a partir de vários espécimes quase completos, incluindo plantas jovens e adultas. Os 

espécimes encontram-se bem preservados com raízes, ramos, folhas e órgãos reprodutivos. 

Uma planta totalmente crescida provavelmente alcançou mais de um metro de altura, exibindo 

um hábito gnetaleano articulado com caules longos e finos e folhas geralmente presas em 

espiral de quatro nos ramos laterais inferiores, além disso, os órgãos reprodutivos terminais 

consistem em cones (LÖWE et al., 2013). 
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A família Welwitschiaceae está representada por quatro espécies na Formação Crato. 

Rydin et al., (2003) designaram dois cotilédones como Cratonia cotyledon Rydin; Mohr; Friis. 

Dilcher et al. (2005) descreveram estruturas welwitschióides vegetativas e reprodutivas as quais 

denominaram: uma plântula, em estágio mais avançado do que a anterior, de Welwitschiaprisca 

austroamericana Dilcher; Bernardes‐ de‐ Oliveira; Pons; Lott, 2005 folhas isoladas de 

Welwitschiophyllum brasiliense Dilcher; Bernardes‐ de‐ Oliveira; Pons; Lott, 2005 e 

estróbilos masculinos de Welwitschiostrobus murili Dilcher; Bernardes‐ de‐ Oliveira; Pons; 

Lott. 2005. C. cotyledon consiste em dois cotilédones ovalados e grandes, arredondados na 

base e convexos no ápice, parcialmente sobrepostos e apresenta uma raiz e um canal lateral 

que serve para absorção de nutrientes (RYDIN; MOHR; FRIIS, 2003). A espécie W. 

austroamericana consiste em um eixo principal (redondo a ovoide) de onde partem dois 

cotilédones laterais. W. brasiliense que está representada por folhas alongadas de formato 

triangular, espessas e de textura coriácea; o ápice é agudo ou pode apresentar-se desgastado; 

sua largura máxima é na base, a qual pode ser semicircular ou curva; as nervuras são 

formadas por feixes vasculares subparalelos, convergentes, próximo ao ápice ou 

desaparecendo na margem (DILCHER et al., 2005). W. murili consiste em cones reprodutivos 

terminais ou axilares, com um padrão de escamas pareadas e cruzadas, todas com vértice 

agudo, terminando em um cone central e dois ramos opostos e as escamas do cone são 

estriadas (DILCHER et al., 2005). 
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Figura 4: Gnetales da Formação Crato. A) Cariria orbiculiconiformi (Escala 1 cm); B) Welwitschiaprisca 

austroamericana (Escala 2 cm); C) Welwitschiaprisca austroamericana (Escala 2 cm); D) Welwitschiostrobus 

murili (Escala 1cm); E) Cratonia cotyledon (Escala 2 cm); F) Cearania heterophylla (Escala 1 cm); G) Ephedra 

paleoamericana (Escala 5 mm); H) Welwitschiophyllum brasiliense (Escala 7 cm). Fonte: A, B Flaviana Lima, 

2021; C: Retirado de Löwe et al. (2013); D, E: Retirado de Dilcher et al. (2005); F: Flaviana Lima, 2021; G: 

Retirado de Kerkhoff & Dutra (2007); H) Flaviana Lima, 2021. 

 

Gimnospermas de afinidade incerta compõem o registro florístico do Grupo Santana 

(Fig. 5). Duarte (1985) menciona a espécie Podozamites lanceolatus (Lindley & Hutton) 

Schimper, 1885 descrevendo-a apenas com base nos caracteres macroscópicos das folhas. O 

material consistia apenas em folhas destacadas referidas como pertencentes à família 

Podozamitaceae. Além disso, caracterizou-a como uma folha oblonga linear, de base constrita, 

de onde partem as nervuras tornando-se paralelas na região mediana e convergindo no ápice 

agudo (DUARTE, 1985). Kunzmann et al. (2004) também descreveram o primeiro registro no 

Hemisfério Sul do morfogênero extinto Lindleycladus Harris, 1979. Esse morfotipo apresenta 

características semelhantes a Podozamites, com folhas dispostas em hélice simples, densamente 

dispostas na parte apical, são dorsoventralmente achatadas e lanceoladas (KUNZMANN; 

MOHR; BERNARDES-DE-OLIVEIRA, 2004). 

Os ramos estéreis e férteis de um vegetal com sementes da Formação Crato foram 

descritos como Novaolindia dubia Kunzmann; Mohr; Bernardes-de-Oliveira, 2007. Esses 

ramos são delgados com folhas dimórficas e pequena estrutura fértil terminal composta por 

vários órgãos semelhantes a cápsulas, as folhas possuem forma trilobada, fixadas em pares 

opostos em arranjo decussado ou simples, lanceoladas a oblanceoladas ou obovadas, em 

disposição helicoidal (KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVEIRA, 2007). A 

combinação incomum de caracteres é discutida e pode indicar que os fósseis pertencem a um 

grupo de plantas com sementes gimnospérmicas até então desconhecidas (KUNZMANN; 

MOHR; BERNARDES-DE-OLIVEIRA, 2007). 
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Figura 5: Gimnospermas incertae sedis do Grupo Santana. A) Lindleycladus (Escala 2 cm); B) Podozamites 

lanceolatus (Escala 2 cm); C), D) Novaolindia dubia (Escala 2 cm). Fonte: A: B: C: Retirado de Kunzmann et al. 

(2007). 

 

 
Tabela 1. Gimnospermas descritas para o Grupo Santana, Bacia do Araripe. 

 

 

Ordem Espécie Referência 

Coniferales Estróbilo de Brachyphyllum insigne Duarte, 1993 

 
Araucarites vulcanoi 

Brachyphyllum castilhoi 

Duarte, 1993 

Duarte, 1985; Mohr et al., 2007 
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Brachyphyllum obesum 
Duarte, 1985; Kunzmann et al., 

2004; Batista et al 2017 

Araucariostrobus sp. Kunzmann et al., 2004 

Araucaria sp. Kunzmann et al., 2004 

Tomaxellia biforme Kunzmann et al., 2006 

Frenelopsis sp. Kunzmann et al., 2006 

Duartenia araripensis Mohr et al., 2012 

Pseudofrenolopsis capillata Sucerquia et al., 2015 

Pseudofrenelopsis salesiis Batista et al., 2018 

Brachyphyllum sattlerae Batista et al., 2020 

Gnetales  Cratonia cotyledon    Rydin et al., 2003 

Welwitschiaprisca austroamericana   Dilcher et al., 2005 

Welwitschiophyllum brasiliense  Dilcher et al., 2005 

Welwitschiostrobus murili Dilcher et al., 2005 

Ephedra paleoamericana Kerkhoff; Dutra 2007 

Cearania heterophylla Kunzmann et al.,2009 

Cariria orbiculiconiformis Kunzmann et al.,2011 

Friedsellowia gracilifolia Lowe et al., 2013 

Gimnospermas incertae 

sedis 

 

 
 

Fonte: Elaborado pelo autor. 

Podozamites lanceolatus Duarte, 1985 

Lindleycladus sp. Kunzmann et al., 2004 

Novaolinda dubia Kunzmann et al.2007 

 

2.3 Sistemática paleobotânica 

 
 

O enquadramento taxonômico das floras passadas pode ocorrer por meio de morfotipos 

e estes pertencem a uma categoria taxonômica informal e independente do sistema 

Nomenclatural proposto por Linnaeus (LAWG, 1999). A sistemática paleobotânica segue um 

sistema de classificação informal, mas ainda assim, tenta ajustar-se ao sistema de classificação 

dos vegetais da sistemática botânica atual, denominado Angiosperm Phylogeny Group IV, no 

qual a organização natural dos vegetais é baseada nas relações evolutivas válidas, identificando 

linhagens de organismos ou clados que atingiram alguma vantagem evolutiva (APG IV). 

Folhas preservadas em assembleias mais jovens que o Eoceno, podem ser analisadas 

com a mesma metodologia classificatória utilizada para os táxons modernos. Já para formas 

anteriores ao Terciário Médio, cujas afinidades não são evidentes, aconselha-se o uso do termo 

morfogênero, uma sistemática artificial e embasada apenas na morfologia (DUTRA; 

BOARDMAN, 2004). De acordo com Lawg (1999) no caso de vegetais fósseis, algumas 

plantas dependendo do estágio de vida podem produzir diferentes tipos de folhas e se essas 
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forem encontradas isoladas dos ramos, como é frequentemente observado, podem ser 

classificadas como diferentes morfoespécies ou morfotipos. 

Uma solução proposta por Ellis et al. (2009) com duas abordagens diferentes foi 

desenvolvida para resolver alguns dos problemas relacionado a classificação de folhas fósseis. 

A primeira solução resulta em um método que é o estudo de múltiplos órgãos, isto é, folhas que 

em uma assembleia fossilífera são atribuídas a uma determinada espécie de planta porque se 

encontra preservada em conjunto ou porque elas coocorrem em muitas outras assembleias 

fossilíferas. No entanto, este método não se mostra eficaz uma vez que a maioria das folhas 

fósseis não são encontradas associadas a outros órgãos. A segunda solução proposta resulta na 

identificação sistemática com base nas folhas fósseis isoladas, que com base em caracteres 

informativos da arquitetura foliar, permitem estabelecer afinidades taxonômicas (LAWG, 

1999; DUTRA; BOARDMAN, 2004; ELLIS et al., 2009). 

O morfogênero extinto Podozamites é característico do Mesozoico (DUARTE, 1985; 

SHI et al., 2018) e esteve presente em todos os continentes (DOLUNDENKO, 1967). Até então 

os seus restos foliares não haviam sido citados para o continente Antático, no entanto, Cantrill 

e Falcon-Lang (2001) citaram a presença desse gênero para os estratos da Ilha de Alexander. 

Em seguida, Kvacek e Sakala (2012) trazem novas evidências da presença de Podozamites vel 

Lindleycladus sp., proveniente da Antártica. 

Podozamites é um morfogênero descrito por Braun (1843) com folhas pinadas, folíolos 

arranjados alternadamente com uma base atenuada, nervuras que surgem da base e correm 

paralelas no limbo até o ápice. Inicialmente, Braun (1843) incluía duas espécies nesse gênero: 

Podozamites distans (Presl) Braun, 1843 e Podozamites lanceolatus (Lindley e Hutton) Braun, 

1843 do Jurássico Médio de Yorkshire, Reino Unido. Uma nova caracterização foi dada por 

Schimper (1870) como um gênero de folhas médias, raque tênue, folíolos distanciados, 

oblongo, oval e oblongo linear, ápice obtuso, acuminado ou arredondado, base sulcada 

gradualmente, estreita, subpedicelada, decídua, nervuras na base dicotômica, em seguida ereta, 

paralelas, convergindo no ápice. 

A posição sistemática do gênero Podozamites até agora permanece obscura 

(DOLUNDENKO, 1967; POLE et al., 2016). Nathorst (1911) foi o primeiro a demonstrar que 

as folhas de Podozamites sp. não são pinadas e que se arranjam helicoidalmente. Florin (1953) 

discutiu a mudança de opinião de Nathorst (1911) que atribui Podozamites sp., uma folha 

cicadófita pinada à ideia de que seria um broto de coníferas carregando folhas simples e 

dispostas helicoidalmente em ramos caducos. 
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Harris (1935) alertou contra a classificação de folhas fósseis isoladas dentro de 

Podozamites sp. na ausência de detalhes sobre a cutícula ou se os espécimes são apenas de 

folhas soltas, sem conexão orgânica com o ramo. No Triássico Superior e Jurássico Superior 

do Hemisfério Norte, as folhas de Podozamites sp. são frequentemente associadas às estruturas 

reprodutivas de Cycadocarpidium e Swedenborgia por serem encontrados provenientes dos 

mesmos estratos (HARRIS, 1937). Assumindo que estavam conectados, nesse sentido, 

Podozamites pode ser visto como um gênero da família Podozamitaceae ou mais recentemente, 

da Voltziaceae ou Podocarpaceae, mas a taxonomia permanece indefinida (ESCAPA et al., 

2010; POLE et al., 2016). 

De acordo com Shi et al. (2018), o gênero Podozamites corresponde a folhas de uma 

conífera Voltzialeana, mas suas características epidérmicas são pouco compreendidas porque 

sua cutícula é extremamente delicada (HARRIS, 1935; FLORIN, 1953; DOLUNDENKO, 

1967; POLE et al., 2016; SHI et al., 2018). A pouca atenção dada à epiderme foliar das espécies 

de Podozamites pode ser explicada pelo fato de a cutícula nessas folhas ser muito fina, 

extremamente rara quando fossilizada e, se preservada em uma impressão, facilmente destruída 

(DOLUNDENKO, 1967). Portanto, cada nova descoberta de folhas de Podozamites sp. com a 

cutícula preservada é de grande valor (DOLUNDENKO, 1967; SHI et al., 2018). As diferenças 

na estrutura estomática das espécies de Podozamites e demais gêneros morfologicamente 

semelhantes podem fornecer os meios mais inequívocos de distinguir este gênero e sugerir 

relações com diferentes grupos de plantas mesozoicas, além de contribuir para a compreensão 

do que ocasionou sua extinção e surgimento de novos grupos. 
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3 MATERIAL E MÉTODOS 

 
 

O material analisado consiste em fragmentos de folhas fósseis proveniente Bacia do 

Araripe. Os espécimes aqui utilizados encontram-se depositados nas coleções do Laboratório 

de Paleontologia da Universidade Regional do Cariri (LPU), localizado no Município de Crato 

– Ceará, e do Museu de Paleontologia Plácido Cidades Nuvens (MPPCN), localizado no 

Município de Santana do Cariri – Ceará. Os fragmentos foliares encontram-se preservados nas 

camadas de calcário laminado da Formação Crato, nos quais alguns exemplares apresentam 

coloração cinza e outros uma tonalidade amarronada. O processo de fossilização se deu em 

forma de compressão foliar e, em alguns casos, apenas a impressão da folha pode ser observada. 

A presença dos fragmentos vegetais foi bastante expressiva. No total foram analisados 

57 espécimes preservados nos calcários laminados da Formação Crato. Destes, 27 espécimes 

estão depositados na coleção do LPU, e 30 no acervo do MPPCN. Apenas 9 espécimes 

apresentaram estruturas preservadas além de uma leve impressão de folha parcialmente 

preservada, com detalhes apenas do comprimento, largura e, em alguns casos, disposição das 

nervuras na superfície foliar. Para descrição dos caracteres macroscópicos as folhas fósseis 

foram inicialmente fotografadas com Máquina fotográfica Cannon EOS 60D, em seguida todo 

o material foi preparado mecanicamente de acordo com as necessidades e quantidade de 

sedimento depositado sobre os espécimes. Para isso, foram utilizados materiais como caneta 

pneumática, agulhas finas e ponteiras. Depois de finalizada a preparação de todos os espécimes, 

estes foram novamente fotografados para então serem realizadas as medições. Análises 

complementares foram realizadas por meio de observação com auxílio de um 

estereomicroscópio Leica série E, para descrição das feições morfológicas da arquitetura foliar 

(Fig. 3A). 

Os espécimes foram avaliados quanto à: 

a) Sua organização foliar; 

b) Forma laminar; 

c) Forma do ápice; 

d) Forma da base; 

e) Número de nervuras. 

Foram removidos pequenos fragmentos de 9 espécimes para serem examinados em 

Microscópio Eletrônico de Varredura (MEV) no Laboratório de Caracterização de Materiais da 

Universidade Federal do Cariri (UFCA). Para os estudos microscópicos da epiderme foliar foi 

utilizada a metodologia de Kerp (1990). Nessa metodologia as cutículas foram limpas até se 



27 
 

tornarem livres de partículas de sedimentos aderentes, mais ou menos translúcidas e livres de 

material vegetal (KERP, 1990). Para isso, foi realizado o tratamento com ácido clorídrico (HCl) 

a 5%. Após o tratamento com ácido, as cutículas foram lavadas com água e após secagem, 

foram encaminhadas para o procedimento de clareamento com hipoclorito de sódio a 5% 

(NaHCl02). Para análise epidérmica das cutículas as amostras foram montadas em stubs com 

fita de carbono (Fig. 3B) e metalizadas para então serem analisadas no Micróscopio Eletrônico 

de Varredura (MEV), marca Tescan, modelo VEGA3 (Fig. 3C, D). 

 

Figura 6: A) Descrição dos caracteres macroscópicos das folhas e remoção de fragmentos para análises da 

epiderme. B) Amostras presas em fitas de carbono pra serem metalizados e encaminhados ao MEV. C) Amostras 

sendo metalizadas. D) Microscópio Eletrônico de Varredura. 
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4 RESULTADOS 

 
 

Os resultados encontram-se em dois manuscritos, os quais serão submetidos às revistas 

com Qualis B1, de acordo com o regimento do Programa de Pós-Graduação em Diversidade 

Biológica e Recursos Naturais. 

O primeiro manuscrito intitulado “Podozamites, um morfogênero extinto do 

Mesozoico” foi elaborado com os dados obtidos a partir do levantamento bibliográfico de todas 

as espécies de Podozamites com estruturas morfológicas e epidérmicas descritas. Será 

submetido à revista Journal of South America Earth Science (ISSN: 0895-9811), Qualis B1 em 

Biodiversidade. 

O segundo manuscrito intitulado “Novos dados sobre a diversidade dos morfotipos 

foliares provenientes da Formação Crato, Bacia do Araripe, Cretáceo Inferior” foi 

elaborado a partir de descrições macro e microscópicas dos restos foliares da coleção do 

Laboratório de Paleontologia da URCA e Museu de Paleontologia Plácido Cidade Nuvens 

atribuídos à Podozamites lanceolatus e Lindleycladus sp. provenientes da Formação Crato, 

Bacia do Araripe. O manuscrito será submetido à revista Review of Palaeobotany and 

Palynology (ISSN: 0034-6667), Qualis A2 em Biodiversidade. 
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4.1 Primeiro manuscrito 

 

 
Podozamites, um morfogênero extinto do Mesozoico 

 
 

Ana Maria de Souza Alves*, Flaviana Jorge de Lima, Antônio Álamo Feitosa Saraiva 

 
 

Programa de Pós-Graduação em Diversidade Biológica e Recursos Naturais, Laboratório de 

Paleontologia, Universidade Regional do Cariri, Rua Cel. Antônio Luís, 1161, Pimenta, 

Crato, Ceará, Brasil, 63105-000; anamariadesouza50@gmail.com; flaviana.jorge@ufpe.br; 

alamocariri@yahoo.com.br. 

 

 
*Autor correspondente: anamariadesouza50@gmail.com 

 

 

 
Resumo 

 
O gênero Podozamites foi amplamente diversificado durante o Mesozoico. Era uma planta 

dominante em muitas áreas de planícies, existindo poucas assembleias fossilíferas de plantas 

dessa época que não incluam registros de Podozamites. A fragilidade da cutícula tem 

contribuído para que as descrições das espécies desse gênero sejam incompletas, contando 

apenas com dados dos caracteres de morfologia foliar. Embora os fragmentos de Podozamites 

tenham atingido uma amplitude estratigráfica e geográfica considerável, trabalhos com 

descrições fidedignas de folhas de Podozamites são escassas. Este trabalho tem como objetivo 

fazer um levantamento dos morfotipos foliares atribuídos ao gênero Podozamites conhecidas 

com base em seus caracteres macro e microscópico, analisando distribuição estratigráfica e 

geográfica do gênero. 

Palavras-chave: Morfotipos foliares, Bacia do Araripe, Coníferas, Hemisfério Sul, Cretáceo. 
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Introdução 

 
 

Estudos anteriores sobre coníferas mesozoicas concentraram-se principalmente no 

Hemisfério Norte, no entanto, durante as últimas décadas, as coníferas do Hemisfério Sul estão 

sendo intensamente estudadas (KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVERA, 2004; 

MOHR et al., 2012; BERNARDES-DE-OLIVEIRA et al., 2015; SUCERQUIA; 

BERNARDES-DE-OLIVEIRA; MOHR, 2015; BATISTA et al., 2017; BATISTA et al., 2018). 

Durante o início do Cretáceo, muitas famílias de coníferas, como Araucariaceae, 

Podocarpaceae, Cupressaceae (incluindo Taxodiaceae) e Cheirolepidiaceae estavam presentes 

em todo o mundo (KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVERA, 2004). Atualmente, 

quatro famílias de coníferas crescem no Hemisfério Sul, sendo três delas na América do Sul: 

Araucariaceae, Cupressaceae e Podocarpaceae (KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE- 

OLIVERA, 2004). 

A família Podocarpaceae era relativamente diversa no Mesozoico do Hemisfério Sul, 

compreendendo vários táxons extintos e viventes, dentre eles os gêneros Retrophyllum e Nageia 

(KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVERA, 2004). As espécies estão distribuídas 

principalmente nas regiões tropicais e subtropicais de ambos os hemisférios, embora atinjam 

seu maior desenvolvimento no Hemisfério Sul, estendendo-se ao Norte até a China, Japão, 

México, América Central e Caribe (PAGE, 1990; ZAMUDIO, 2002). A família Araucariaceae 

atualmente é exclusiva do Hemisfério Sul, com três gêneros, Araucaria, Agathis e Wollemia, e 

os registros fósseis de Agathis e Wollemia parecem estar restritos à Austrália e Nova Zelândia 

(FARJON, 1998, KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVERA, 2004). Devido à sua 

distribuição atual, a família Araucariaceae é considerada pertencente ao Hemisfério Sul com 

uma área de relíquia típica do Gondwana (PAGE, 1990; KUNZMANN, 2007). Cupressaceae 

ocorre em todos os continentes, exceto na Antártica, e compreende 162 espécies em 32 gêneros. 

A família tem um registro fóssil bem estudado que remonta para o Jurássico (MAO et al., 2012). 

Apesar de extinto, um grupo bem-sucedido de conífera do Mesozoico é Podozamites 

(POLE et al., 2016). O registro de Podozamites sp. vai desde o Permiano até o Cretáceo 

(ANDERSON; ANDERSON, 1985; DIMICHELE et al., 2001), sendo este morfotipo um dos 

mais comuns do Mesozoico, estendendo-se pelo Triássico Superior ao Cretáceo Inferior em 

floras da Laurásia (BELL, 1956; DOLUNDENKO, 1967; DOBRUSKINA, 1982; MACLEOD; 

HILLS, 1990; CORNET; OLSEN, 1990; POLE et al., 2016; SHI et al., 2018). Os exemplares 

de Podozamites com folhas articuladas no caule são raros, sendo mais comum a ocorrência de 

folhas isoladas (DUARTE, 1985; LIMA; SARAIVA; SAYÃO, 2012). Embora seus restos 
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foliares tenham sido encontrados em todos os continentes (DOLUNDENKO, 1967; VAN 

WAVEREN et al., 2002; KVACEK; SAKALA, 2012; POLE et al., 2016; SHI et al., 2018), no 

Gondwana esse registro é aparentemente reduzido (WIELAND, 1925; ANDERSON; 

ANDERSON, 1985; BALDONI, 1981; DUARTE, 1985; DUTRA; BATTEN, 2000). Na 

América do Sul, os seus restos são citados para a Formação Romualdo, Bacia do Araripe e os 

fragmentos de Podozamites referidos como pertencentes à família Podozamitaceae (DUARTE, 

1985). Os espécimes citados são designados como Podozamites lanceolatus, no entanto, 

somente as características cuticulares permitem distingui-lo de Lindleycladus, gênero 

morfologicamente idêntico (HARRIS, 1979), que posteriormente foi descrito para a Formação 

Crato, da Bacia do Araripe (KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVERA, 2004). 

O presente trabalho teve por objetivo realizar o levantamento da ocorrência do gênero 

Podozamites para melhor compreender a distribuição geográfica e estratigráfica das espécies 

que compõe este gênero e entender quais os caracteres anatômicos e morfológicos permitem 

classificá-las corretamente, além de entender quais fatores estiveram relacionados à sua 

diversificação, por meio de uma revisão sistemática da literatura especializada. 

 
A problemática do gênero Podozamites 

 
 

O morfogênero Podozamites pode estar contido na família Podozamitaceae, contudo, 

mais recentemente, foi sugerido pertencer às famílias Voltziaceae ou Podocarpaceae (POLE et 

al., 2016). Para Shi et al. (2018) Podozamites é considerado um tipo de folha de uma conífera 

voltzialeana, mas suas características epidérmicas que podem classificá-los adequadamente são 

pouco conhecidas. De acordo com Harris (1979), os gêneros Podozamites, Lindleycladus e 

Angariella pertencem à Podozamitaceae, família que consistia em vários morfogêneros férteis 

e vegetativos, como Swedenborgia e Cycadocarpidium. Atualmente Swedenborgia e 

Cycadocarpidium são referidos ao clado Voltziaceae-Taxodiaceae (GRAUVOGEL-STAMM, 

1978), no entanto, os morfogêneros vegetativos Podozamites e Lindleycladus, são na verdade 

coníferas de afinidade desconhecida (Incertae sedis) (KUNZMANN; MOHR; BERNARDES- 

DE-OLIVERA, 2004). 

A classificação de morfogênero deve ser atribuída apenas para aqueles ramos estéreis 

para os quais as afinidades são desconhecidas e substituir os ramos estéreis em novos 

morfogêneros, uma vez conhecidas as estruturas reprodutivas (HARRIS, 1979). Do Triássico 

ao Jurássico do Hemisfério Norte, Podozamites sp. é regularmente associado às estruturas 

reprodutivas de Cycadocarpidium e Swedenborgia (HARRIS, 1935; KON'NO,1961; 
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ANDERSON, 1978). No Hemisfério Sul (Gondwana) foram encontradas ocorrências triássicas 

da morfologia de Podozamites associadas a estruturas reprodutivas relacionadas à 

Cycadocarpidium e Swedenborgia (ANDERSON, 1978; ESCAPA et al., 2010). Neste sentido, 

Podozamites pode ser visto como um gênero da família Podozamitaceae, ou mais recentemente 

Voltziaceae ou Podocarpaceae (ESCAPA et al., 2010). As estruturas reprodutivas que estavam 

associadas à Podozamites no início do Cretáceo até então eram desconhecidas, pois tanto 

Cycadocarpidium quanto Swedenborgia estavam extintos ou altamente restritos nesse período, 

no entanto Podozamites ainda se encontrava amplamente diversificado (DUARTE, 1985; 

KNOBLOCH; KVAEK, 1997; ESCAPA et al., 2010; KVACEK; SAKALA, 2011; POLE et 

al., 2016; SHI et al.,2018). De acordo com Herrera et al. (2020) nos estratos do Cretáceo 

Inferior da Mongólia há evidência que sugerem que as plantas que produziram os cones de 

Krassilovia mongolica apresentavam folhas alongadas de Podozamites. Estômatos idênticos 

são presentes em folhas largas, lineares e paralelinérveas atribuídas a Podozamites harrisii, 

fornecendo evidências de que K. mongolica e P. harrisii são os cones de sementes e folhas da 

mesma planta extinta. No Hemisfério Norte Podozamites também é frequentemente encontrado 

em estratos do Triássico Superior e do Jurássico Inferior em associação com certos gêneros de 

cones, nesse sentido este gênero poderia estar contido dentro das Araucariaceae (ANDERSON, 

1978). 

Vale ressaltar que folhas de Podozamites são relatadas para várias regiões durante o 

Cretáceo. Na Colômbia, por exemplo, há registro deste morfogênero embora sem análise da 

epiderme (VAN WAVEREN et al., 2002). A flora do sul da Tunísia da mesma idade da Bacia 

do Araripe, Cretáceo Inferior (Aptiano Superior-Albiano Inferior) compartilha vários táxons 

com a flora da Formação Crato, entre eles Podozamites e várias angiospermas (BARALE; 

OUAJA, 2001). No final do Albiano, da Ilha de Alexander na Antártida várias espécies de 

Araucariaceae, Podocarpaceae e Cupressaceae, e os morfogêneros Podozamites, Elatocladus, 

Brachyphyllum também foram identificados e compõem 15% da diversidade de espécies deste 

local (CANTRILL; FALCON-LANG, 2001). No início do Cretáceo, vários fragmentos de 

Podozamites também foram descritos, dentre eles as folhas dos estratos australianos 

(CANTRILL, 1991) e do Extremo Oriente Russo (POLE et al.,2016). 

Como enfatizado por Dolundenko (1967) o estudo da estrutura da epiderme foliar de 

Podozamites é importante em dois aspectos: primeiro porque certas espécies de Podozamites 

são morfologicamente semelhantes entre si e cada uma delas geralmente tem uma faixa 

estratigráfica muito ampla. O estudo da epiderme, portanto, permite definir as espécies 

existentes com mais clareza e a distinguir espécies que tiveram um alcance estratigráfico mais 
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estreito; segundo, esses estudos irão contribuir para classificação a posição sistemática do grupo 

Podozamites. 

A maioria das coníferas existentes possui uma folhagem relativamente pequena e com 

uma única nervura (POLE et al., 2016). A morfologia das folhas de Podozamites quanto à forma 

e o número de nervuras são classificadas como lanceoladas e paralelinérveas, semelhante aos 

gêneros extintos Agathis (Araucariaceae) e Nageia (Podocarpaceae), embora o grau de 

constrição da base foliar seja mais variável em Podozamites (CANTRILL, 1991; POLE et al., 

2016). 

 
Metodologia 

 
 

O método de elaboração do estudo consistiu na análise de dados coletados de duas fontes 

diferentes: a primeira foi pesquisa bibliográfica em literaturas paleobotânicas especializadas 

(artigos, livros); e a segunda foram feitas análises de dados eletrônicos com informações 

relacionadas ao registro do gênero Podozamites (e gêneros semelhantes) durante o Mesozoico 

no Hemisfério Sul no Banco de Dados PaleoBiodiversidade (PBDB; paleobiodb.org). 

O levantamento bibliográfico resultou na listagem de 43 estudos publicados nas 

plataformas Google Acadêmico, Scielo e Periódicos (Portal da CAPES). Estes trabalhos 

abordam a diversidade do gênero Podozamites, bem como os principais caracteres diagnósticos 

das espécies pertencentes a este gênero, além de analisar as variações geográficas e 

estratigráficas. Para isso uma tabela foi compilada para apresentação das informações referentes 

aos caracteres morfológicos, anatômicos, estratigráficos e geográficos das espécies com 

descrições completas, que apresentam estudos epidérmicos com análises minuciosas que 

possibilitam analisar a estrutura estomática das folhas, por ser a orientação dessa estrutura a 

principal característica que distingue o gênero Podozamites de outros gêneros 

morfologicamente semelhantes. 

Foi elaborado um mapa de distribuição do gênero Podozamites para melhor 

compreender seu surgimento, distribuição e extinção ao longo do tempo geológico, 

demonstrando sua diversificação em cada período com bases nos registros da literatura e do 

Banco de Dados de PaleoBiodiversidade. 

 
Resultados e discussão 
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Com base no levantamento foi possível encontrar apenas 5 espécies de Podozamites até 

o momento descritas com análises morfológicas e epidérmicas dos restos foliares, de um total 

de 64 espécies, o que de certa forma é um número relativamente pequeno tendo em vista 

amplitude geográfica e estratigráfica deste gênero (Tabela 1). 

Muitas morfoespécies de Podozamites foram descritas e posteriormente foi constatado 

tratar-se de uma mesma espécie, como exemplo temos as espécies de P. ex gr. lanceolatus 

(KRASSILOV, 1967) semelhante às folhas de P. doludenkoae em suas características 

morfológicas e epidérmicas. Doludenko (1967) também descreveu folhas de Podozamites da 

Bacia Bureya, do Extremo Oriente Russo. Ele descreveu como P. aff. eichwaldii o material que 

anteriormente havia sido descrito como P. lanceolatus (EICHWALD, 1865). Acredita-se que 

as folhas encontradas na Bacia de Bureya com estrutura epidérmica estudada não devam ser 

descritas como P. aff. Eichwaldii. Morfologicamente e em características epidérmicas, as folhas 

da Bacia Bureya são idênticas às folhas de P. doludenkoae (NOSOVA; CITTERT; 

KIRITCHKOVA, 2017). A estrutura epidérmica das folhas-tipo de P. eichwaldii e P. 

lanceolatus permanece desconhecida. A orientação dos estômatos de P. agardhianus e P. 

schenkii também são desconhecidas, pois os estômatos apresentam-se mal preservados e suas 

estruturas são duvidosas. 

 
Tabela 1. Caracteres morfológicos e epidérmicos básicos de folhas de Podozamites do Mesozoico 

 

Número 

Espécie 
Tamanho da 

folha (mm) 
 

P. distans 

de 

nervuras 

(mm) 

Ápice  
Orientação 

dos estômatos 

 
Transversal, 

Localização Idade/Período 

(Presl) 

Braun 

60-100 x 5.6- 

12 
2-3 Agudo 

raramente 

oblíquo a 

Longitudinal 

Groenlândia 
Triássico 

Superior 

 

P. punctatus 

Harris 

50-100 x 4- 

12 
1-2 

Agudo para 
obtuso 

Transversal Groenlândia 
Jurássico

 
Inferior 

 

P. 

doludenkoa 

e Nosova et 

al., 

 
P. irkutensis 

Nosova et 

al., 

 
P. harrisii 

 
50–65 x 10– 

23 

 

 

 
40–60 x 5– 

7.6 

 

1-2 
Agudo para 

obtuso 

 

 

 

2 
Agudo para 

obtuso 

 

Transversal, 

raramente 

Oblíquo 

 

 

Transversal, 

Oblíquo 

 

Transversal, às 

 

Cazaquistão 

 

 

 
Sibéria 

Oriental, 

Rússia 

Jurássico 

Médio- 

Jurássico 

Inferior 

 

 
Jurássico 

Médio 

Shi et al., 16–43 x 4–6 1-2 
Agudo para

 
obtuso 

vezes 

levemente 

oblíquos 

Mongólia 
Cretáceo 
Inferior 
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Fonte: Retirado de Harris (1926); Harris (1935); Krassilov (1967); Doludenko (1967); Anderson (1978) Bugdaeva 

(1995); Nosova et al. 2017; SHI et al. (2018). 

 

 

As espécies de Podozamites distinguem-se das espécies dos outros gêneros com 

morfologia semelhante pela sua estrutura epidérmica, com uma cutícula extremamente delicada 

e a orientação transversal dos estômatos. No entanto, foi possível perceber com base nas 

descrições que os estômatos das espécies de Podozamites não se apresentam 

predominantemente arranjados de forma transversal. Nas folhas da espécie-tipo P. distans os 

estômatos são orientados transversalmente, obliquamente ou longitudinalmente; em P. 

doludenkoae os estômatos são transversalmente e longitudinalmente arranjados, e em P. 

rkutensis os estômatos são orientados obliquamente (Figura 1). Além dessas pequenas 

diferenças nas estruturas epidérmicas, no arranjo dos estômatos, diferem também por sua 

morfologia. As diferenças são observadas tanto no tamanho da folha como no tipo de ápice. 

 

FIGURA 1: Desenhos interpretativos das cutículas das espécies de Podozamites. A) estômatos de P. distans 

orientados transversalmente, obliquamente ou longitudinalmente. B) estômatos de P. irkutensis são orientados 

obliquamente. C) estômatos de P. doludenkoae transversalmente e longitudinalmente arranjados. Modificado de 

NOSOVA; CITTERT; KIRITCHKOVA, 2017. 

 

 
O gênero Podozamites é predominantemente caracterizado como um morfotipo 

característico do Mesozoico, no entanto, a ocorrência global mais antiga de Podozamites no 

banco de dados PBDB e na literatura são referentes ao Permiano (ANDERSON; ANDERSON, 

1985; DIMICHELE et al., 2001) (Figura 2), momento em que o gênero começou a se 
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diversificar. De acordo com Dimichele et al. (2001) os fragmentos de Podozamites eram 

comuns em floras permianas do Texas. 

Podozamites se espalharam rapidamente no Triássico (o Banco de Dados 

PaleoBiodiversidade PBDB tem mais de 70 registros), com concentração no sul da China, mas 

estendendo-se ao norte, até a Sibéria. Nessa época, Podozamites se tornaram uma planta 

dominante em muitas áreas de planícies, existindo atualmente poucas assembleias de fósseis de 

plantas dessa época que não incluam registros de Podozamites (POLE et al., 2016). 

Globalmente, houve uma importante renovação da vegetação em resposta ao evento da 

fronteira Triássico-Jurássico. No leste da Ásia, vários gêneros desapareceram e alguns novos 

apareceram (POLE et al., 2016). No entanto, nas áreas onde Podozamites predominou no final 

do Triássico, parecem ter permanecido intocados e como uma maior diversidade principalmente 

no Hemisfério Norte. Sua amplitude latitudinal foi de pelo menos 30°–70° (POLE et al., 2016). 

Os registros de Podozamites do PBDB corroboram com a literatura, sendo o Jurássico o período 

de maior diversificação do gênero, visto que é de onde provém o maior número de descrições 

completas das folhas atribuídas à Podozamites. No final do Cretáceo Deve-se ter em mente que 

algumas outras coníferas paralelinérveas persistiram, mas Podozamites eram muito restritas no 

Cretáceo, e provavelmente foram extintos no final desse período (POLE et al.,2016). 
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FIGURA 2: Distribuição do gênero Podozamites ao longo do tempo geológico. Modificado do Banco de Dados 

PaleoBiodiversidade (PBDB; paleobiodb.org). 

 

 
As folhas de Podozamites tiveram suas estruturas epidérmicas primeiramente estudas 

com mais detalhes por Harris (1926, 1935) com base em material abundante do final do 

Triássico e do início Jurássico da Groenlândia. Ele descreveu as características epidérmicas 

para seis espécies: P. distans (Presl) Braun (HARRIS, 1926), P. schenki – agardhianus grupo 

Tipo 2 Harris (HARRIS, 1935), P. stewartensis Harris (HARRIS, 1926,1935), P. cf. distans, P. 

punctatus Harris (HARRIS, 1935) e uma espécie do Jurássico Médio de Yorkshire: P. 

lanceolatus (Lindley et Hutton) Braun (HARRIS, 1926). P. lanceolatus foi posteriormente 

transferida para Lindleycladus lanceolatus (Lindley et Hutton) Harris (HARRIS, 1979) por 

diferenças na sua estrutura estomática. 

Braun (1843) não designou uma espécie-tipo para Podozamites quando instituiu o 

gênero. Originalmente, Braun incluía duas espécies neste gênero: P. distans da Alemanha e P. 

lanceolatus do Jurássico Médio de Yorkshire, Reino Unido (BRAUN, 1843). Harris (1979), 

portanto, propôs a primeira espécie listada por Braun (1843), P. distans, que tem estômatos 

transversais (com base em outro material atribuído à espécie por Harris, 1935; Florin, 1953), 
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como espécie-tipo do gênero. Florin (1953) foi quem primeiro estudou a estrutura epidérmica 

de P. distans, e constatou que os estômatos se arranjam transversalmente. 

Nosova et al., (2017) também realizou a investigação das características epidérmicas 

das folhas de Podozamites para estudar a organização dos estômatos, bem como sua disposição, 

resultando na descrição de duas novas espécies: P. doludenkoae Nosova, Cittert, Kiritchkova, 

e P. irkutensis Nosova; Cittert; Kiritchkova, além de realizar um redescrição de P. distans, e 

designar um lectótipo. Estudos posteriores realizados por Shi et al., (2018) trazem detalhes 

cuticulares de mais uma espécie: P. harrisii Shi; Herrera; Herendeen; Leslie; Ichinnorov; 

Takahashi e Crane, proveniente do Cretáceo Inferior da Mongólia. 

A abundância de registros do morfogênero Podozamites no PBDB para o Hemisfério 

Norte corrobora com os dados da literatura. Até o momento não há descrições completas de 

folhas de Podozamites provenientes do Hemisfério Sul, apenas descrições com base na 

morfologia das folhas, designando-as como folhas de Podozamites ou Linleycladus, gênero 

morfologicamente idêntico (DUARTE, 1985; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVERA, 2004; 

KVACEK; SAKALA, 2012). 

Muitas espécies de Podozamites foram erroneamente descritas e posteriormente 

comprovados não se tratar de espécies de Podozamites. Anderson (1978) descreveu as 

características epidérmicas de P. elongatus (Morris) Feistmantel, que de acordo com Nosova 

et al., (2017) difere consideravelmente em suas características cuticulares das folhas de 

Podozamites e sua morfologia e características epidérmicas, podem ser descritos como 

Pseudotorellia sp. Diferente das folhas de Podozamites, as células guarda dos estômatos de 

Podozamites baissicus Bugdaeva são fortemente cutinizadas com espessamentos polares, e o 

lado adaxial possui papilas e tricomas, (NOSOVA; CITTERT; KIRITCHKOVA, 2017), 

estruturas até então desconhecidas para as folhas de Podozamites. 

Apesar de amplamente distribuído e ter-se na literatura muitos trabalhos citando a 

ocorrência do gênero Podozamites (DUARTE, 1985; VAN WAVEREN et al., 2002; 

KVACEK; SAKALA, 2012; POLE et al., 2016), as descrições incluindo detalhes das estruturas 

epidérmicas e descrições atribuindo-as à espécie são muito escassas. Até o momento, poucas 

espécies têm sido analisadas com detalhes da cutícula em decorrência da sua fragilidade, como 

relatado em alguns trabalhos (HARRIS, 1935; DOLUNDENKO, 1967; NOSOVA; CITTERT; 

KIRITCHKOVA, 2017; SHI et al.,2018), fator que tem contribuído para classificações 

equivocadas e incompletas, baseadas apenas em caracteres macroscópicos da folha. 

Os estudos da estrutura epidérmica das espécies de Podozamites revelam as seguintes 

características: a cutícula é muito fina, as folhas são hipoestomáticas e o arranjo estrutural dos 
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estômatos transversal é uma característica diagnóstica de Podozamites (HARRIS, 1926; 1935; 

DOLUNDENKO, 1967; NOSOVA; CITTERT; KIRITCHKOVA, 2017; SHI et al., 2018). 

Embora morfologicamente idênticas, as espécies de Podozamites apresentam características 

epidérmicas diferentes, o que torna possível distinguir as folhas deste gênero e de outros que 

apresentam as mesmas características morfológicas, como o caso do morfogênero 

Lindleycladus (HARRIS, 1979). 

Harris (1935) reconheceu várias espécies, e além de notar suas cutículas finas e 

delicadas, ele notou uma variação na estrutura estomática. Harris (1979) foi o primeiro a propor 

que os estômatos arranjados transversalmente são uma característica diagnóstica de 

Podozamites. No entanto, como observado, em decorrência de variação na estrutura epidérmica 

deste gênero, outras características devem ser analisadas de forma conjunta, tais como número 

de nervuras, comprimento e largura das folhas e distribuição geográfica e estratigráfica, para 

então classificar corretamente as espécies deste gênero. 

De acordo com Nosova et al, (2017) o lectótipo da espécie-tipo do gênero Podozamites, 

é mantida no Museu Paleontológico de Munique, Alemanha. Dois espécimes, parte e 

contraparte (AS VII 396a e AS VII 396b) têm o rótulo antigo "Zamites distans" e um rótulo 

mais recente "P. lanceolatus‖ (JUNG; KNOBLOCH, 1972). Braun (1843) atribuiu uma parte 

do gênero Zamites para Podozamites. De acordo com Nosova et al. (2017) as espécies 

Podozamites distans e Podozamites lanceolatus já haviam sido atribuídas aos gêneros Zamites 

(Zamites distans Presl B.) e Zamia (Zamia lanceolata Lindley e Hutton, 1836). Inicialmente, 

as folhas e ramos pertencentes à Podozamites eram considerados pertencentes às cicadófitas, 

daí sua atribuição equivocada destas espécies a estes gêneros. 

Ambos os espécimes não são idênticos ao protótipo dos desenhos de Zamites distans 

(posteriormente classificada como P. distans) (JUNG; KNOBLOCH, 1972). Embora seja 

possível que o espécime-tipo de P. distans tenha sido perdido, é provável que os desenhos do 

espécime-tipo fossem compostos de combinações da parte e da contraparte de P. lanceolatus. 

(JUNG; KNOBLOCH, 1972; NOSOVA; CITTERT; KIRITCHKOVA, 2017). Florin (1953) 

também estudou a estrutura epidérmica de P. distans, mas não forneceu o número do espécime 

e imagem dos restos, apenas sua descrição e desenhos da epiderme, impossibilitando 

comparações entre os espécimes descritos por Florin (1953) com os espécimes provenientes 

das duas localidades próximas a do espécime designado por Nosova et al. (2017) como lectótipo 

de P. distans, até então designado como P. lanceolatus. 
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FIGURA 3: Lectótipo de P. distans anteriormente designado como P. lanceolatus. Modificado de NOSOVA; 

CITTERT; KIRITCHKOVA, (2017). 

 

Como a estrutura estomática de P. distans apresenta-se de forma transversal, oblíquo 

para longitudinal (NOSOVA; CITTERT; KIRITCHKOVA, 2017) e o holótipo possivelmente 

tenha sido perdido, levando em consideração que o espécime designado como lectótipo de P. 

distans encontrava-se catalogado como P. lanceolatus, é possível que este material 

verdadeiramente esteja relacionado com P. lanceolatus. 

Com base nesses dados reiteramos a necessidade de análises minuciosas dos espécimes 

provenientes da Bacia do Araripe atribuídos a P. lanceolatus provenientes da Formação 

Romualdo (DUARTE, 1985) e Lindleycladus proveniente dos calcários laminados da 

Formação Crato (KUNZMANN; MOHR; BERNARDES-DE-OLIVERA, 2004). De acordo 

com Harris (1979), Lindleycladus apresenta estômatos longitudinais e estômatos transversais é 

uma característica diagnóstica de Podozamites. No entanto, essas estruturas necessitam de 

análises detalhadas uma vez que os estômatos do espécime anteriormente designado como P. 

lanceolatus (BRAUN, 1843) e posteriormente classificado como lectótipo de P. distans 

apresentam estômatos transversais, oblíquos e longitudinais (NOSOVA; CITTERT; 

KIRITCHKOVA, 2017) e podem pertencer a P. lanceolatus, evidenciando mais uma 

característica que torna difícil distinguir P. lanceolatus de Lindleycladus, ambos citados para a 

Bacia da Araripe. De acordo com Kunzmann et al., (2004) as folhas provenientes da Formação 

Crato assemelham-se a Lindleycladus lanceolatus (Lindley & Hutton,) Harris, 1979 na 

morfologia bruta, bem como na disposição e orientação dos estômatos. 

Os espécimes provenientes da Bacia do Araripe necessitam de estudos mais 

aprofundados uma vez que o material abundante do Jurássico de Yorkshire designado como P. 

lanceolatus por Braun (1843) foi posteriormente classificada como Lindleycladus lanceolatus 

Harris (1979) devido à organização longitudinal dos estômatos. Nesse sentido, as análises 
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devem ser realizadas considerando de forma conjunta o máximo de informações possíveis, tais 

como faixa estratigráfica em que cada uma ocorreu, caracteres morfológicos e detalhes da 

cutícula para distinguir essas duas espécies e esclarecer quais desses morfogêneros estiveram 

presentes na Bacia do Araripe. 

O arranjo estrutural, como já foi visto, não é um caractere que deve ser analisado de 

forma isolada para evitar descrições errôneas, uma vez que os estômatos de Podozamites não 

se apresentam predominantemente dispostos transversalmente. Em P. stewartensis Harris, os 

estômatos são longitudinalmente ou às vezes orientado transversalmente com cinco células 

subsidiárias, cada uma tendo uma papila proximal conspícua. No entanto, em P. cf. distans 

(Presl) Braun, P. punctatus Harris e P. schenki – agardhianus, os estômatos são 

transversalmente orientados com duas células subsidiárias laterais (HARRIS, 1935). Outra 

característica das espécies de Podozamites do Triássico Superior ao Jurássico Inferior que 

difere de P. harrisii do Cretáceo Inferior é o tamanho da folha e número de nervuras. As demais 

espécies têm 15–28 nervuras paralelas, como P. harrisii, mas suas folhas são maiores e a 

densidade das nervuras é menor (SHI et al., 2018). 

A variação na morfologia de Podozamites, variando entre folhas longas e estreitas do 

Triássico ao Jurássico e se apresentando como folhas mais arredondadas como observado em 

P. harrisii, pode ser interpretado como uma adaptação às condições ambientais. Essa 

característica pode ser interpretada como uma possível adaptação aos elevados níveis de 

temperatura global durante o Cretáceo (CODAMINE et al., 2020). Sugerindo que a fisionomia 

do gênero pode ter potencial para interpretar o paleoclima (POLE et al., 2016). 

O desaparecimento desse estilo de vida previamente bem-sucedido é um fenômeno que 

pode contribuir para compreender questões mais amplas relacionadas à distribuição de 

coníferas e diversificação das angiospermas (POLE et al., 2016). O Cretáceo estava em um 

estado de ―efeito estufa‖ durante praticamente toda a sua duração (HAY, 2008). Porém, há 

evidências de que houve intervalos episódicos mais frios e que a existência de gelo polar teria 

ocorrido apenas em curtos intervalos de tempo neste período (HAY, 2008). Apesar das 

estimativas de temperatura se apresentarem elevadas durante o Cretáceo, os dados 

dendrológicos indicam que o clima foi caracterizado pela alternância cíclica de períodos secos 

e chuvosos, influenciados por precipitações periódicas, típico das condições atuais de clima 

tropical úmido e seco ou savana (PIRES; GUERRA-SOMMER, 2011; BERNARDES-DE- 

OLIVEIRA et al., 2015). 

Especificamente, os conjuntos de dados fósseis e filogenéticos indicam que os períodos 

climáticos quentes reduziram as taxas de extinção de coníferas, enquanto os períodos climáticos 
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frios promoveram a extinção (CONDAMINE et al., 2020). A diversificação das angiospermas 

e as mudanças climáticas ocorridas durante o Cretáceo podem ter contribuído para a extinção 

desse grupo, que possivelmente, foram substituídos por formas vegetais mais adaptáveis as 

constantes mudanças ambientais. 

Visto que um evento de extinção em massa não pode explicar o declínio evolutivo das 

coníferas, mudanças ambientais graduais ou competição com outros clados podem ser 

responsáveis por a extinção de Podozamites (CONDAMINE et al., 2020). A extinção de 

coníferas está significativamente e positivamente ligada ao aumento da dominância de 

angiospermas, indicando que as taxas de extinção de coníferas aumentaram quando a 

diversidade de angiospermas aumentou (COIFFARD; DAVIERO-GOMEZ; DILCHER, 2012; 

CONDAMINE et al., 2020). 

 
Conclusão 

 
 

Podozamites esteve amplamente diversificado durante o Mesozoico, se mostrou 

dominante nas floras mesozoicas e sua diversidade pode ter sido afetada pela variação de 

temperatura juntamente com a competição das angiospermas ocasionando a extinção do gênero. 

A variação morfológica desse morfogênero variando entre folhas longas e estreitas do Triássico 

ao Jurássico e se apresentando como folhas mais arredondadas no Cretáceo pode ser 

interpretada como adaptações dos vegetais as mudanças ambientais em decorrência da 

amplitude temporal desse morfogênero. 

Embora as espécies de Podozamites apresentem caracteres morfológicos semelhantes, 

apenas os detalhes no arranjo estomático de suas cutículas são capazes de diferenciá-las. No 

entanto, é de grande importância a análises de vários caracteres analisados de forma conjunta, 

para então atribuir folhas fósseis isoladas ao morfogênero Podozamites. Além da análise dos 

caracteres macroscópicos e microscópicos das folhas, distribuições geográficas e estratigráficas 

também devem ser interpretadas. 
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Resumo 

 
Restos foliares atribuídos a Podozamites ou Lindleycladus são comuns na Bacia do Araripe. As 

folhas são lanceoladas com nervuras paralelas densamente distribuídas em toda superfície 

foliar. Morfologicamente essas coníferas folhas apresetam caracteres semelhantes. Embora a 

ocorrência do gênero Podozamites seja registrada para todo o Mesozoico, as descrições de 

cutículas são escassas, pois são extremamente finas, muitas vezes não sendo preservadas. Este 

trabalho traz a descrição macroscópica de folhas de Podozamites e detalhes da cutícula de 

Lindleycladus lanceolatus, descrita com base na disposição longitudinal dos estômatos e nos 

caracteres macroscópicos da folha. Confirmando assim, a presença de Lindleycladus 

lanceolatus na Bacia do Araripe. 

Palavras-chave: Coníferas, Morfogêneros, Lindleycladus, Podozamites. Epiderme foliar. 
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Introdução 

 
 

Durante o Mesozoico as gimnospermas foram o componente mais abundante da 

vegetação (Bernardes-De-Oliveira et al., 2014). Apenas durante o Cretáceo há um marcante 

declínio das gimnospermas e uma rápida diversificação e domínio ecológico das angiospermas 

(Codamine et al., 2020). Dois tipos de coníferas com caracteres foliares morfologicamente 

semelhantes são citados para a Bacia do Araripe: Podozamites Braun e Lindleycladus Harris 

(Fig.1)(Duarte, 1985; Kunzmann et al. 2004). 

Podozamites teve uma ampla distribuição durante todo o Mesozoico, (Duarte, 1985; 

Nosova et al., 2017; Shi et al., 2018). As suas folhas são registradas desde o Permiano ao 

Cretáceo Inferior em todo o mundo (DiMichele et al., 2001; Shi et al., 2018). Na Bacia do 

Araripe, Podozamites foi citado com base na morfologia de folhas isoladas e atribuídas à 

espécie de Podozamites lanceolatus (Fig. 2B) (Lindley & Hutton) Schimper, 1885 mas que 

podem ser restos foliares de Lindleycladus, uma conífera de afinidade desconhecida, também 

mencionada por Kunzmann et al. (2004) para a Bacia do Araripe, proveniente da Formação 

Crato (Fig. 1A). O gênero monotípico Lindleycladus é conhecido no Hemisfério Norte, mais 

precisamente na localidade do Jurassic Yorkshire (Harris 1979) e no Cenomaniano da Europa 

Central (Knobloch; KvaEek 1997). 

Figura 1: Gimnospermas incertae sedis A) Lindleycladus (Escala 2 cm); B) Podozamites lanceolatus (Escala 2 

cm); C), D) Novaolindia dubia (Escala 2 cm). Fonte: A: B: Retirado de Kunzmann et al. (2007). 

 

Diferentes grupos de plantas com folhas lanceoladas e nervuras paralelas viveram 

durante o Mesozoico. Pseudotorellia Florin, Podozamites Braun, e Lindleycladus Harris, são 

gêneros que apresentam caracteres morfológico semelhantes e podem ser diferenciados pelos 

arranjos dos estômatos, quando as cutículas se encontram preservadas. Embora as folhas de 

Podozamites sejam citadas em muitas assembleias fossilíferas, suas estruturas epidérmicas são 
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pouco conhecidas, pois suas cutículas são extremamente frágeis, motivo que tem contribuído 

para muitas descrições equivocadas (Dolundenko, 1967; Pole et al., 2016). Harris (1926, 1935) 

foi o primeiro a estudar a estrutura dos complexos estomáticos e sua disposição para as folhas 

de Podozamites, descrevendo a cutícula a partir de fósseis do Jurássico Médio de Yorkshire. 

Considerando a ausência de dados da epiderme de Podozamites e Lindleycladus 

provenientes da Bacia do Araripe, este estudo apresenta um panorama atualizado da 

variabilidade morfológica dos restos foliares com novas descrições morfoanatômicas dos 

espécimes, que irão contribuir para distinguir as cutículas desses morfotipos proveniente da 

Formação Crato, Bacia do Araripe e classificá-los adequadamente. 

 

 

Material e métodos 

 
 

Contexto geológico 

 
 

A Bacia do Araripe é composta por unidades estratigráficas associadas à fragmentação 

de Gondwana e abertura do Atlântico Sul (Fig.2A) (Ponte e Ponte Filho, 1996; Assine, 2007; 

Assine et al., 2014). Esta bacia é a mais extensa das bacias interiores do Nordeste Brasileiro, 

abrangendo o sul do estado do Ceará, noroeste de Pernambuco e leste do Piauí, possuindo cerca 

de 12.000 km² (Fig. 2B) (Assine, 2007). O material estudado é proveniente da Formação Crato, 

Bacia do Araripe, e foi coletado nas minas de exploração de calcário laminado, localizadas nos 

municípios de Nova Olinda e Santana do Cariri, estado do Ceará, Brasil (Fig. 2C). 
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Figura 2: Mapa da Bacia do Araripe. A) Localização da Bacia do Araripe na América do Sul; B) A Bacia do 

Araripe abrangendo os estados de Pernambuco, Ceará e Piauí, no Nordeste do Brasil; C) Esboço da Bacia do 

Araripe. Modificado de Sayão et al. (2011). 

 

A Bacia do Araripe é mundialmente conhecida por seus fósseis e duas de suas unidades 

litoestratigráficas, as formações Crato e Romualdo, são consideradas depósitos fossil- 

lagerstëatten e podem ser consideradas entre os dez principais sítios fósseis do mundo (Martill, 

1990; Varejão et al., 2019; Melo et al., 2020; Batista et al., 2021). A Formação Crato 

compreende uma sucessão carbonatossiliciclástica mista de 90 m de espessura, mais bem 

exposta na parte oriental da Bacia do Araripe (Assine et al., 2014). 

A litologia desta formação e a ausência de verdadeiros fósseis marinhos é indicativa de 

um ambiente deposicional lacustre sujeito a baixo influxo terrígeno e sob um clima sazonal 

caracterizado por altas temperaturas e longas estações secas e breves chuvas (Assine, 2007; 
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Martill et al., 2007). No entanto, a presença de possíveis microforaminíferos na Formação Crato 

sugere deposição em ambientes de transição (Goldberg et al., 2019). 

A Formação Crato está posicionada na parte inferior do Grupo Santana, sendo composta 

por uma área com cerca de 5.500 km ² (Viana e Neumann, 2002; Mohr et al., 2012; Bernardes- 

de-Oliveira et al., 2014). É uma das unidades aptianas mais estudadas da Bacia do Araripe 

devido ao seu conteúdo fóssil (Varejão et al., 2020). Com base no rico registro paleobotânico 

e palinológico, infere-se que havia uma vasta e diversa flora naquela região durante o final do 

Aptiano, que consistia principalmente de árvores, arbustos, semi-arbustos e espécies de 

macrófitas (Lima et al., 2012; Bernardes-de-Oliveira et al., 2014; Batista et al., 2021). 

 
Material fóssil 

 
 

Os restos foliares são preservados principalmente na forma de compressões. Foram 

descritos 9 espécimes que apresentavam os caracteres macro e microscópicos das folhas. Restos 

foliares com cutícula preservada são extremamente raros, apenas em 1 espécime a cutícula se 

encontra preservada, contribuindo assim, para o conhecimento dos caracteres epidérmicos. Para 

realização do estudo foram analisados espécimes das coleções do Laboratório de Paleontologia 

da Universidade Regional do Cariri, Crato-Ceará e do Museu de Paleontologia Plácido Cidade 

Nuvens, localizado em Santana do Cariri-Ceará. 

 
Métodos 

 
 

As análises de morfologia foliar foram realizadas por meio de observação em 

estereomicroscópio modelo TIM-30 (OPTON – aumentos 10X-80X), além de lupa NI-150 

High Itensity Iluminator (Nikon Intruments Inc), e para as fotografias foi utilizado uma câmera 

digital (Canon EOS 60d), para descrição das feições morfológicas da arquitetura foliar. 

As cutículas foram preparadas seguindo algumas adaptações dos procedimentos padrão 

descritos por Kerp (1990). Para estudo das cutículas foram removidas partículas de sedimentos 

aderentes, para facilitar a visualização das estruturas preservadas. Para limpeza, foi realizado o 

tratamento com ácido clorídrico (HCl) a 5%. Após o tratamento com ácido, as cutículas foram 

lavadas com água. 

Para descrição dos caracteres microscópicos pequenas amostras foram removidas e 

montadas em stubs com fita de carbono para então serem analisados no Microscópio Eletrônico 
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de Varredura, marca TESCAN, modelo VEGA3 do Laboratório de Caracterização de Materiais 

da Universidade Federal do Cariri. 

 
 

Resultados 

 
Sistemática paleobotânica 

Ordem Coniferales Gorozhankin, 1904 

Gênero Podozamites Braun, 1843 

 
Podozamites sp. 

 
Material: LPU 1033 (Formação Crato) 

 
Descrição: Compressão foliar parcialmente preservada. A base encontra-se ausente, o ápice é 

agudo e a margem é inteira. A folha tem 31.9 mm de comprimento, a largura varia entre 6.2 

mm na porção medial da folha que vai contraindo até o ápice, onde apresenta 2.6 mm de largura. 

As nervuras são bem marcadas e correm paralelas e uniformemente distribuídas convergindo 

próximo ao ápice com densidade de aproximadamente 4 nervuras por mm, todas apresentando 

a mesma espessura (Fig. 3). 
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Figura 3: Folha de Podozamites (LPU 1033): A) Espécime fragmentado de Podozamites. Escala 1 cm. B) Região 

apical da folha. Escala 2 mm. C) Região média da folha mostrando as nervuras paralelas. Escala 2 mm. 

 
Observações e comparações: Analisando os caracteres macroscópicos como formato da folha, 

tipo de ápice, a disposição das nervuras, pode-se atribuir o espécime tanto ao gênero 

Lindleycladus como Podozamites. O espécime LPU 1033 se assemelha aos restos foliares 

designado como lectótipo de P. distans Braun por Nosova et al., (2017) e também apresenta 

semelhança com Lindleycladus sp. proveniente da Bacia do Araripe descrita por Kunzmann et 

al., (2004). No entanto, apenas com os caracteres macroscópicos torna impossível a atribuição 

do espécime a esses gêneros, pois os detalhes cuticulares que são capazes de distingui-los não 

se encontram preservados. 

 
Podozamites sp. 

Material: LPU 283 (Formação Crato) 
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Descrição: Compressão foliar parcialmente preservada. No ápice é possível identificar apenas 

impressão e a base apresenta uma leve torção não sendo possível identificar a largura específica. 

A folha apresenta 123 mm de comprimento, 3.5 mm de largura na base e 6 mm de largura no 

ápice. A maior largura observada foi de 10 mm, ainda próximo da base, que se encontra 

preservada disposta sobre o calcário. O ponto mais largo da folha geralmente fica próximo ao 

meio, porém no espécime, a região central da folha não se encontra completamente preservada 

sendo possível identificar aproximadamente 6-7 nervuras por mm. O limbo é relativamente 

espesso com 1 mm de espessura, base do tipo atenuada, o ápice é arredondado e aparentemente 

simétrico, e a margem é inteira (Fig. 4). 

 

 
 

Figura 4: Folha de Podozamites (LPU 283): A) Folha completa mostrando uma torção durante a preservação, 

escala: 1 cm. B) Impressão da região apical mostrando o tipo de ápice, escala 2 mm. C) Base da folha comprimida 

dentro da rocha. Escala 2 mm. 
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Observações e comparações: O espécime se assemelha às folhas de Lindleycladus pela 

presença de vários caracteres tais como tamanho da folha, formato do ápice e disposição das 

nervuras. Assim como relatado por Kunzmann et al., (2004), as folhas são aparentemente 

espessas, no entanto detalhes da cutícula não se encontram preservados. O espécime se 

assemelha a espécies de Podozamites harrisii Shi; Herrera; Herendeen; Leslie; Ichinnorov; 

Takahashi e Crane, pela presença de um ápice obtuso, no entanto em P. harrisii o ápice é 

abruptamente mais arredondado e as nervuras são menos densas e mais espessas e as folhas são 

geralmente menores, apresentando 16-43 mm de comprimento (normalmente 25-38 mm) 

(Nosova; Cittert; Kiritchkova, 2017). Duarte (1985) cita a ocorrência de Podozamites 

lanceolatus na Bacia do Araripe, no entanto o espécime não apresenta semelhança no tipo de 

ápice com o espécime catalogado como Podozamites lanceolatus e atualmente designado como 

lectótipo de Podozamites distans por Nosova et al., (2017). As folhas atribuídas à Podozamites 

lanceolatus apresentam ápice agudo e são relativamente menores apresentando no máximo 100 

mm de comprimento (Duarte, 1985). 

 
Podozamites sp. 

Material: LPU 1669 (Formação Crato) 

 
 

Descrição: Compressão foliar parcialmente preservada. A porção basal da folha não está 

completamente preservada. A folha apresenta textura fina com 54.6 mm de comprimento, 2.4 

mm de largura da base, tornando-se mais larga na região central da folha, onde apresenta 8.2 

mm de largura, essa medida vai sendo reduzida gradativamente até apresentar 2.0 mm de 

largura no ápice. A base é do tipo atenuada, o ápice é arredondado e a margem é inteira. As 

nervuras são densamente distribuídas paralelamente na porção medial da folha, apresentando 

aproximadamente 3-4 nervuras por mm. Estas se ramificam próximo da base e convergem no 

ápice (Fig. 5). 
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Figura 5: Folha de Podozamites (LPU 1669): A) Espécime com ápice fragmentado, escala: 1 cm. B) Impressão 

mostrando o tipo de ápice. Escala 2 mm. C) Base com nervuras se dicotomizando em direção à região medial. 

Escala 2 mm. 

 

Observações e comparações: O espécime apresenta caracteres que podem ser atribuídos a 

Podozamites lanceolatus por ser uma folha fina, pequena e com várias nervuras, características 

morfológicas também descritas por Duarte (1985) para restos foliares também atribuídos a 

Podozamites lanceolatus, com base nos caracteres macroscópicos. O formato da folha também 

apresenta semelhança com os espécimes vistos por Kunzmann et al., (2004) e Mendes et al., 

(2020) no entanto a folha do espécime LPU 1669 é menor, mas também possuem nervuras 

densamente dispostas em toda a extensão da folha. A cutícula não se encontra preservada, 

impossibilitando a descrição dos caracteres microscópicos da folha. 

 
?Podozamites doludenkoae Nosova; Cittert; Kiritchkova, 
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Material: LPU 899 (Formação Crato) 

 
 

Descrição: Impressão/compressão de folha preservada de forma incompleta, a base do 

espécime encontra-se parcialmente fragmentada. O folíolo apresenta 53.5 mm de comprimento 

com largura de 10.5 mm próximo a base, 19.3 mm em sua largura máxima, que se encontra à 

um terço da base ao ápice, chegando a medir até 2 mm na porção mais distal do folíolo. A base 

é atenuada, o ápice é do tipo agudo, terminando obtusamente e a margem é inteira. Existem 1- 

2 nervuras por mm, estas dicotomizam-se na parte inferior das folhas, tornando-se paralelas no 

meio e convergindo no ápice (Fig. 6). 

 

Figura 6: Folha de Podozamites (LPU 899): A) Impressão foliar preservada, escala: 1 cm. B) Tipo de ápice 

preservado, escala: 2 mm. C) Base levemente fragmentada, sem presença de um pecíolo diferenciado. Escala 2 

mm. 

 

 

Observações e comparações: O espécime apresenta caracteres que podem ser atribuídos às 

espécies de Podozamites. Tanto Podozamites distans quanto Podozamites doludenkoae 

descritas por Nosova et al., (2017) apresentam o mesmo tipo de ápice visto no espécime. No 

entanto, o tamanho das folhas de Podozamites distans são um pouco variáveis, apresentando 
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até 100 mm de comprimento e nervuras densamente distribuídas, com 22-27 nervuras por cm. 

Podozamites doludenkoae possui até 65 mm de comprimento, exibindo 18–20 nervuras por cm 

no ponto mais largo da folha que fica a um terço da base (Nosova; Cittert; Kiritchkova, 2017). 

Com base no tamanho da folha e no tipo de ápice agudo, terminando obtusamente, o espécime 

poderia ser atribuído a mais um exemplar de Podozamites doludenkoae, o primeiro registro 

para a Bacia do Araripe. Pois o espécime LPU 899 difere das demais folhas provenientes da 

Formação Crato por ser mais largo e apresentar menos nervuras por cm, apresentando 

semelhança com as folhas de Podozamites doludenkoae (Nosova; Cittert; Kiritchkova, 2017). 

Porém, tendo em vista a fragilidade das folhas e por não apresentar cutícula preservada, torna- 

se impossível a descrição dos caracteres anatômicos e classificação precisa do material. 

 
?Podozamites irkutensis 

Material: LPU 1883 (Formação Crato) 

 
 

Descrição: Impressão foliar parcialmente preservada. No espécime a base encontra-se ausente, 

a margem é inteira e o ápice agudo. O espécime apresenta 74.4 mm de comprimento com 

largura variando entre 11.6 mm na porção medial reduzindo abruptamente em direção ao ápice, 

onde apresenta 3.5 mm. No espécime as nervuras não são contáveis, pois apresenta apenas uma 

leve impressão parcial da folha (Fig. 7). 
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Figura 7: Folha de Podozamites (LPU 1883): A) Compressão foliar preservada, escala: 1 cm. B) Tipo de ápice 

preservado. Escala: 2 mm. C) Base fragmentada. Escala: 2 mm. 

 

 
Observações e comparações: O espécime apresenta caracteres morfológicos que podem ser 

atribuídos às espécies de Podozamites. No espécime LPU 1883 a folha é estreita, com ápice 

agudos e nervuras finas e densamente distribuídas. Os restos foliares diferem de Podozamites 

doludenkoae que possui folhas menores e mais largas, mas se assemelha ao formato da folha 

se de Podozamites irkutensis Nosova; Cittert; Kiritchkova. De acordo com Nosova et al., (2017) 

Podozamites irkutensis também apresenta ápice agudo e possui folhas mais estreitas com um 

número maior de nervuras por cm. No entanto faltam caracteres anatômicos cuticulares para 

atribuição precisa a uma espécie. 

 
Podozamites sp. 

Material: LPU 1736 (Formação Crato) 
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Descrição: Compressão foliar parcialmente preservada. Dois folíolos são preservados de forma 

incompleta, ambos apresentam bases fragmentadas, o ápice é do tipo agudo e a margem é 

inteira. A folha mais bem preservada, ainda que incompleta, apresenta 52.3 mm de 

comprimento, 8.2 mm de largura na região medial e ápice com uma acentuada redução da 

largura, apresentando 2.1 mm na porção mais distal do folíolo. As nervuras são densamente 

distribuídas na superfície da folha, contabilizando 4-5 nervuras por mm (Fig. 8). 

 

Figura 8: Duas folhas de Podozamites (LPU 1736): A) Espécime incompleto, mas com detalhes foliares claramente 

observáveis., escala: 1 cm. B) Ápice bem preservado. Escala: 2 mm. C) Encontro da porção dos dois espécimes 

sobreposto um ao outro. Escala: 2 mm. 

 
Observações e comparações: O espécime LPU 1736 apresenta caracteres morfológicos que 

podem ser atribuídos tanto ao gênero Podozamites quanto à Lindleycladus. O formato da folha 

lanceolado, e a densidade das nervuras, no entanto o tipo de base não se encontra preservado e 

o ápice é um pouco mais agudo do que nas espécies descritas para ambos os gêneros. Caracteres 

anatômicos evidenciando o arranjo estomático se encontra ausente devido a preservação 

incompleta das estruturas. 

 
Podozamites sp. 
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Material: LPU 1857 (Formação Crato) 

 
 

Descrição: Impressão foliar completamente preservada. O espécime apresenta base atenuada, 

margem inteira e ápice arredondado. O folíolo possui 80.2 mm de comprimento com largura de 

5 mm na base, estendendo-se até a porção mediana, no qual apresenta 8.3 mm e seu ápice 

apresenta uma leve redução medindo 7.37 mm. As nervuras são densamente distribuídas na 

superfície da folha com espaçamento muito curto impossibilitando a contagem precisa, uma 

vez que o espécime apresenta apenas impressão (Fig. 9). 

 

Figura 9: Folha de Podozamites (LPU 1857): A) Espécime completo preservado, escala: 1 cm. B) Tipo de ápice 

facilmente identificável. Escala: 2 mm. C) Base da folha mostrando que não há pecíolo claramente diferenciado. 

Escala: 2 mm. 

 

 

Observações e comparações: O espécime LPU 1857 é distinto de todas as espécies descritas 

para Podozamites e para Lindleycladus pela presença de um ápice redondo e tamanho menor 

da folha. A largura máxima das folhas de Podozamites está a um terço da distância da base ao 

ápice e vai reduzindo (Nosova; Cittert; Kiritchkova, 2017) e no espécime a largura máxima se 

estende da porção medial até o ápice, sem nenhuma redução da largura. No entanto, o espécime 

descrito também possui folhas achatadas, lanceoladas, retas e não possuem pecíolo distinto com 
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visto nos restos foliares de ambos os gêneros, mas a ausência de cutícula preservada 

impossibilita a classificação sistemática do espécime. 

 

 

Ordem: Coniferales Gorozhankin, 1904 

Gênero: Lindleycladus Harris, 1979 

 
 

Lindleycladus lanceolatus Harris 

Material: LPU 1918 (Formação Crato) 

 
 

Descrição: Folha lanceolada preservada na qual o ápice encontra-se fragmentado. A base é do 

tipo atenuada e a margem inteira. Limbo espesso, com aproximadamente 1 mm de espessura. 

O espécime apresenta-se incompleto e possui 48.5 mm de comprimento, com 3.0 mm de largura 

na base e 10.0 mm em sua largura máxima, que está a um terço da distância da base ao ápice. 

As nervuras são bem preservadas, bifurcando-se próximo a base e correm paralelas e 

uniformemente distribuídas, com densidade de aproximadamente 1-2 nervuras por mm, todas 

apresentando a mesma espessura (Fig. 10). 

A epiderme do espécime está preservada de forma excelente, portanto a distribuição dos 

estômatos na epiderme foliar é bastante visível. Os estômatos estão preservados entre as 

nervuras formando fileiras descontínuas e orientados de forma longitudinal ou às vezes oblíqua 

(Fig. 10D). As células da epiderme são curtas a alongadas e as paredes das células epidérmicas 

são geralmente isodiamétricas (quase quadrada) ou retangular, medindo 50-85 μm de 

comprimento por 30-40 μm de largura (Fig. 10E). Nas células da epiderme as paredes 

anticlinais são retas, organizadas em fileiras longitudinais simples (Fig. 10F). As células 

epidérmicas dentro das faixas estomáticas próximas às células-guardas são mais isodiamétricas 

do que retangulares, às vezes também poligonais. 

As faixas estomáticas estão separadas por um conjunto de células alongadas que 

correspondem a 4-6 colunas de células epidérmicas comuns que provavelmente se 

correlacionam com as nervuras (Fig. 10F). A distância entre os estômatos na mesma fileira 

estomática é de 70-85 μm, distância entre as fileiras estomáticas 55-70 μm. 

As células-guardas não são afundadas, são estreitas e alongadas com comprimento de 

66-80 μm e a largura é de 20-25 μm (Fig. 10G). As extremidades das células-guarda são 

delimitadas por células subsidiárias polares 1–2 tetragonais a poligonais. As células subsidiárias 

laterais são simétricas ou assimétricas, mais ou menos isodiamétricas, orientadas paralelamente 
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à abertura estomática e se estendem por todo o comprimento das células guarda (Fig. 10G). As 

células subsidiárias laterais são divididas longitudinalmente, resultando na formação de células 

estreitas circundantes. As paredes anticlinais são retas e onduladas, e as paredes periclinais são 

lisas e retas (Fig 10G). 

A superfície da cutícula mostra estômatos anficiclocíticos com 4-6 células subsidiárias. 

Os estômatos estão afundados em relação às demais células epidérmicas. Os poros estomáticos 

são oblongos a ovais, com 27-37 μm de comprimento x 8-20m μm de largura (Fig. 10H). 
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Figura 10: Folha de Lindleycladus lanceolatus (LPU 1918): A) Espécime fragmentado, mas bem preservado e de 

fácil observação das nervuras foliares., escala: 1 cm. B) Porção medial do espécime, uma vez que o ápice não se 

encontra preservado. Escala: 2 mm. C) Base preservada com nervuras emergindo em direção a porção medial. 

Escala: 2 mm. D) Arranjo dos estômatos dentro das fileiras estomáticas. E) Disposição dos estômatos e células 

epidérmicas retangulares separando as faixas estomáticas. F) Células epidérmicas e subsidiárias circundando o 

estômato. G) Células-guarda e células epidérmicas comuns. H) Abertura do estômato. Barras de escala: A-B 500 

μm; C-D 200 μm; E 50 μm. 

 

 
Observações e comparações: se encontra bem preservado possibilitando estudos macro e 

microscópicos. Analisando os dados macroscópicos poderia atribuir o espécime tanto à 

Podozamites quanto à Lindleycladus. O espécime LPU 1758 apresenta os mesmos caracteres 

macroscópicos que os espécimes LPU 1669, LPU 1033, tais como o formato da folha, tipo de 

ápice e base e espessura das nervuras, além da presença de estômatos arranjados de forma 

longitudinal para o espécime LPU 1918, caractere diagnóstico das folhas de Lindleycladus. As 

folhas de Podozamites se distinguem de Lindleycladus por estômatos de orientação transversal 

dispostos em fileiras (Harris 1979). Os caracteres observados permitem a atribuição do 

espécime a mais um registro de Lindleycladus lanceolatus (Lindley & Hutton, 1836) Harris, 

com base na morfologia, bem como no arranjo e orientação dos estômatos (Kunzmann et al., 

2004). 

 
Discussão 

 
 

Considerações taxonômicas 

 
 

Os nove espécimes descritos aqui, provenientes da Formação Crato, Cretáceo Inferior 

são semelhantes no formato lanceolado das folhas, ausência de pecíolo e nervuras que surgem 

na base e correm paralelamente em toda a extensão da folha, convergindo no ápice. As folhas 

Mesozoicas desse tipo são tipicamente atribuídas a Podozamites ou Lindleycladus, coníferas de 

ampla distribuição (Kvacek; Sakala, 2012; Shi et al., 2018). A maioria das coníferas existentes 

possuem uma folhagem relativamente pequena e com uma única nervura (Pole et al., 2016), no 

entanto, os espécimes aqui descritos possuem alta densidade de nervuras paralelas, mostrando 

uma variação morfológica desse grupo ao longo do tempo geológico. 

Resolver relações entre plantas semelhantes a coníferas extintas não é simples porque, 

embora estudos paleobotânicos nos últimos dois séculos tenham descrito um grande número de 

fósseis potencialmente relevantes, a quantidade e a qualidade das informações disponíveis para 

essas plantas extintas são altamente variáveis (Herrera et al., 2020). Nem sempre as plantas são 
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encontradas com todos os órgãos conectados e a ausência de determinados caracteres dificultam 

a classificação desses vegetais. 

As folhas e ramos de Podozamites eram inicialmente consideradas pertencentes às 

Cycadophytes, Braun (1843) estabeleceu o gênero Podozamites de uma parte dos Zamitas como 

―folhas pinadas, folíolos dispostos alternadamente com uma base contraída; nervuras saindo da 

base e correndo paralelas até o ápice‖. Nathorst (1911) foi o primeiro a demonstrar que as folhas 

dos Podozamites não são pinadas, mas que se arranjam helicoidalmente, e Florin (1953) 

discutiu a mudança de opinião de Podozamites sendo uma folha de cicadófita simplesmente 

pinada para a ideia de que é um tipo de conífera, carregando folhas simples, helicoidalmente 

dispostas em ramos decíduos. 

Os morfotipos extintos aqui descritos podem pertencer a grupos de coníferas que 

compartilham vários caracteres com Agathis Salisbury, Podozamites Braun e Lindleycladus 

Harris. As folhas fósseis analisadas certamente pertencem às coníferas, porque o arranjo 

estomático é conífero. É possível que Podozamites esteve presente na Bacia do Araripe, pois 

essas folhas são semelhantes ao material descrito por Nosova et al., (2017) para espécies do 

Jurássico da Alemanha e apresenta forte semelhança com os restos foliares citados para essa 

bacia e atribuídos a Podozamites lanceolatus com base em semelhanças morfológicas descritas 

por Duarte (1985). Porém, como em muitas folhas a cutícula não se encontra preservada a 

afinidade sistemática desses restos foliares permanece incerta. 

Harris (1926, 1935) foi o primeiro a estudar em detalhes as estruturas epidérmicas de 

Podozamites com base em abundante material do final do Triássico e do início Jurássico do 

leste da Groenlândia. Harris reconheceu várias espécies, e além de notar suas cutículas muito 

finas e delicadas, ele também notou suas estruturas estomáticas variáveis. A orientação dos 

estômatos de P. distans apresenta-se de forma transversal, oblíquo para longitudinal (Nosova; 

Cittert; Kiritchkova, 2017) já em P. punctatus Harris, P. dolundenkoae Nosova, P. irkutensis 

Nosova e P. harrisii Shi, os estômatos variam entre transversal e as vezes oblíquos. 

As descrições de Podozamites baseadas em pequenos fragmentos de cutícula também 

foram encontradas, sem dados suficientes para distinguir uma espécie. Como exemplo, temos 

as folhas de Podozamites sp. do Triássico Superior da província de Hunan da China que são 

caracterizadas por uma cutícula delicada e orientação transversal dos estômatos (Zhou, 1983). 

De acordo com Pole et al. (2016) em fragmentos do início do Cretáceo da Rússia cutículas com 

estômatos orientados transversalmente também são classificadas como folhas de Podozamites 

sp. Embora Podozamites já estivesse restrito durante o Cretáceo, ainda há descrições das 
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estruturas epidérmicas de Podozamites sp., e P. harrisii atribuídas a este morfogênero com base 

no arranjo transversal dos estômatos (Krassilov, 1967; Pole et al., 2016; Shi et al., 2018). 

Os morfogêneros Podozamites é uma conífera de distribuição geográfica ampla no 

Mesozoico. Atualmente, o gênero monotípico Lindleycladus é conhecido apenas do Hemisfério 

Norte, mais precisamente do Jurássico de Yorkshire (Harris, 1979) e do Cenomaniano da 

Europa Central (Knobloch; Kvaeek, 1997) sendo pela primeira vez descrito para o Cretáceo do 

Hemisfério Sul por Kunzmann et al., (2004). Lindleycladus é morfologicamente semelhante a 

Podozamites e apenas o arranjo estomático é capaz de diferenciá-los. Assim como visto no 

espécime LPU 1758 e também por Kunzmann et al., (2004), as folhas de Lindleycladus são 

espessas, têm cutículas grossas com estômatos que são orientados longitudinalmente ao 

contrário das espécies de Podozamites, com cutículas muito finas e delicadas e estômatos 

paracíticos orientados transversalmente (Shi et al., 2018). 

Diferenças na estrutura estomática entre esses gêneros fornece o meio mais inequívoco 

para distingui-los (Kunzmann et al., 2004; Shi et al., 2018). Harris (1979) propôs que estômatos 

orientados transversalmente são uma característica diagnóstica dos Podozamites e que 

Lindleycladus apresenta estômatos enfileirados longitudinalmente (Shi et al., 2018). As folhas 

de Crato assemelham-se a Lindleycladus lanceolatus (Lindley & Hutton, 1836) Harris, na 

morfologia, bem como no arranjo e orientação dos estômatos. Entre as fileiras estomáticas 

existem 4 a 6 colunas de células epidérmicas comuns que provavelmente se correlacionam com 

as nervuras assim como no espécime descrito por Kunzmann et al., (2004). As células da 

epiderme comum do espécime LPU 1918 também são alongadas e de forma retangular. 

Portanto, não há razão para duvidar da ocorrência de Lindleycladus no Hemisfério Sul no 

Cretáceo, uma vez que Kunzmann et al., (2004) também cita a ocorrência desse gênero no 

Cretáceo da América do Sul. 

Harris (1979) designou  o gênero Lindleycladus para Podozamites lanceolatus por 

identificar a disposição longitudinal dos estômatos. Por esse motivo, e analisando os caracteres 

macroscópicos do espécime LPU 1918 é provável que o material descrito por Duarte (1985) 

para Bacia do Araripe e atribuídos a Podozamites lanceolatus corresponda a folhas de 

Lindleycladus lanceolatus, uma vez que essa descrição tenha sido realizada com a ausência dos 

detalhes epidérmicos dos espécimes. 

 
Paleoecologia 
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O grande número de espécimes encontrados com folhas desconectadas dos ramos sugere 

que as folhas eram regularmente eliminadas das plantas. Como em muitas coníferas de folhas 

largas existentes, as folhas provavelmente completaram seu ciclo de vida e caíram (Harris, 

1976). Herrera et al., (2020) sugere que as folhas de P. harrisii eram provavelmente perenes e 

não anualmente decídua. Nesse caso é provável que as folhas de Podozamites sejam lançadas 

apenas no final de sua vida útil. 

As coníferas na Formação Crato são comuns em sua diversidade e dominância e são 

encontradas desarticuladas, folhas desconectadas de ramos, folhas desgastadas e ramos 

fragmentados (Mohr et al., 2012; Batista et al., 2017; Batista et al., 2020). São raros os fósseis 

que apresentam uma planta completa preservada, até mesmo os mais bem preservados contêm 

apenas partes isoladas (Kunzmann; Mohr; Bernardes-De-Oliveira, 2009). Assim, pode se 

inferir que a desarticulação seja em decorrência do transporte de áreas elevadas até o local de 

deposição. 

 
Conclusão 

 
 

A Formação Crato embora apresente um número considerável de espécimes atribuídos 

a Podozamites, são raros os casos em que as cutículas se encontram preservadas, pois suas 

cutículas são extremamente frágeis e quando preservadas, facilmente destruídas. No entanto, 

embora tenha crescido o número de trabalhos sobre suas cutículas, aqui na Bacia do Araripe 

essas descrições ainda são ausentes. Novas análises ainda são necessárias para compreender 

melhor a diversidade deste gênero nesta bacia. 

Possivelmente Lindleycladus lanceolatus tenha sido descrita anteriormente como 

Podozamites lanceolatus para a Bacia do Araripe, uma vez que os caracteres macroscópicos 

das folhas de ambas as espécies são semelhantes, sendo possível diferencia-las apenas pelos 

detalhes epidérmicos. As folhas de Lindleycladus são espessas, têm cutículas grossas com 

estômatos anficiclocíticos que são orientados longitudinalmente ao contrário das espécies de 

Podozamites, com cutículas muito finas e delicadas e estômatos paracíticos orientados 

transversalmente. 

O primeiro registro de Lindleycladus lanceolatus é feito para a Bacia do Araripe. 

Analisando os caracteres morfoanatômicos, tais como o tipo de ápice, tipo de base e disposição 

do aparelho estomático exibindo estômatos anficiclocíticos formando fileiras descontínuas e 

orientados de forma longitudinal ou às vezes oblíqua, sendo assim, não há motivos para duvidar 

da ocorrência dessa espécie aqui no Hemisfério Sul. 
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5 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 
 

As análises realizadas com os restos foliares depositados nas coleções do Laboratório 

de Paleontologia da URCA e no Museu de Paleontologia Plácido Cidade Nuvens possibilitaram 

a ampliação do conhecimento dos morfotipos foliares proveniente da Bacia do Araripe e 

embora todos os espécimes não possuam caracteres microscópicos de suas cutículas, esse 

trabalho mostra a variedade morfológicas de folhas atribuídas a Podozamites e descreve a 

cutícula de uma espécie: Lindleycladus lanceolatus, com base na sua morfologia e no arranjo 

longitudinal dos estômatos. 

Não há razões para duvidar que Lindleycladus lanceolatus esteve presente na Bacia do 

Araripe e que possivelmente tenha sido descrita anteriormente como Podozamites lanceolatus. 

Este trabalho confirma a presença de Lindleycladus lanceolatus através de uma descrição mais 

completa e detalhada dos caracteres epidérmicos da folha, onde é possível identificar cutícula 

espessa com a disposição dos estômatos distribuídos longitudinalmente. 

A variedade morfológica das folhas elucida a necessidade de descrições das cutículas, 

uma vez que os restos foliares aqui descritos com base apenas na morfologia são semelhantes 

a várias espécies de Podozamites e as espécies pertencentes a esse gênero são morfologicamente 

idênticas entre si, sendo capaz de diferenciá-las apenas pelo arranjo dos estômatos. Através das 

análises realizadas concluímos que as folhas apresentam caracteres morfológicos semelhantes, 

tais como o formato da folha e disposição das nervuras, diferindo no tipo de ápice e tamanho 

das folhas. 

A Formação Crato embora apresente um número considerável de espécimes atribuídos 

a Podozamites, são raros os casos em que as cutículas se encontram preservadas, pois suas 

cutículas são extremamente frágeis e quando preservadas, facilmente destruídas. No entanto, 

embora tenha crescido o número de trabalhos sobre suas cutículas, aqui na Bacia do Araripe 

essas descrições ainda são ausentes. Novas análises ainda são necessárias para compreender 

melhor a diversidade deste gênero nesta bacia, necessitando assim, da realização de contínuos 

trabalhos de campo. 
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