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"The illusion of the independence of humans from Nature is dangerous ignorance."

— Lynn Margulis e Dorion Sagan (1997)



RESUMO

Esteiras microbianas sdo ecossistemas bentdnicos complexos que interagem com sedimentos
e formam uma gama de estruturas de bioestratificacio denominadas MISS (“Estruturas
Sedimentares Microbianas Induzidas”), as quais contribuem de maneira significativa na
composi¢do de sistemas sedimentares, comumente associados a ambientes aquaticos. Os
microrganismos que compdem as esteiras contribuem ativamente para a formagao de MISS
por meio da sintese de grandes quantidades de EPS (“Substancias Poliméricas Extracelulares
microbianas”), captura e aprisionamento de graos de sedimentos em suspensdo na coluna
d’4gua e da precipitacdo de minerais na estrutura da EPS e nas superficies celulares. As
células ainda promovem bioestabilizacdo do sedimento, o qual reduz a probabilidade de
ruptura e erosdao. A diversidade metabolica e de espécies encontradas nas esteiras
microbianas influenciam nos padrdoes morfolégicos, bem como no potencial das esteiras de
consolidar e posteriormente litificar, o que da origem aos microbialitos. Os estromatolitos sao
as mais conhecidas estruturas resultantes do metabolismo de ecossistemas microbianos e
apresentam uma estrutura de laminagdo interna caracteristica, a qual ¢ reflexo da
sobreposi¢do de inumeros biofilmes de grupos funcionais distintos, nos quais ocorre
precipitacdo de minerais diversos que acabam gerando camadas de cores diferentes que
compdem a laminacdo. O metabolismo e comportamento especificos das bactérias
formadoras de MISS possibilitaram a preservacao de parte do passado geoldgico do Planeta,
que possui poucas informagdes se comparado com periodos geoldgicos nos quais existiram
formas de vida mais diversas e mais complexas em termos de estrutura corpdrea. A
precipitagdo mineral de esteiras microbianas possibilitou a formagdo do extenso registro
fossil de microbialitos que preenchem lacunas paleontoldgicas associadas ao Pré-Cambriano,
devido a falta de fosseis corporais. A bioprecipitacdo, bem como a diversidade metabolica e a
adaptagao a condigdes fisico-quimicas extremas que 0s microrganismos nesses ecossistemas
costumam apresentar sdo também de interesse na area da astrobiologia, principalmente no
que tange a possibilidade do solo de Marte abrigar vida parecida com as bactérias formadoras

de esteiras na Terra, ou ja ter abrigado em um passado remoto.

Palavras-chave: MISS; estromatolitos; microbialitos; esteiras microbianas; biomineralizagao;
biofilme; bioestratificagdo; cianobactérias; bioprecipitagdo.



ABSTRACT

Microbial mats are complex benthic ecosystems that interact with sediments and form a range
of biostratification structures called MISS (“Microbially Induced Sedimentary Structure”),
which significantly influence the composition of sedimentary systems, commonly associated
with aquatic environments. Microrganisms that form biofilms play an important role in
formation of MISS by synthesizing EPS (“Extracellular Polymeric Substances”), trapping
and binding suspended sediment grains in the water column and the bioprecipitation of
minerals in the EPS structure and cell surfaces. The cells promote sediment biostabilization,
which reduces the likelihood of rupture and erosion. The diversity of metabolisms and
species found in the microbial mats influence the morphological patterns, as well as the mats'
potential to consolidate and subsequently lithify, which gives rise to microbialites.
Stromatolites are the best known structures resulting from the metabolism of microbial
ecosystems and have a characteristic internal lamination structure, which is a reflection of the
overlapping of numerous biofilms of different functional groups, in which there is
precipitation of different minerals that end up generating different layers of colors that
discriminate the lamination. The specific metabolism and behavior of the MISS-forming
bacteria made it possible to preserve part of the planet's past that has little information,
compared to geological periods in which there were more diverse and more complex forms of
life in terms of body structure. The mineral precipitation of microbial mats enabled the
formation of the extensive fossil record of microbialites that fill in paleontological gaps
associated with the Precambrian, due to the lack of body fossils. Bioprecipitation, as well as
the metabolic diversity and adaptation to extreme physicochemical conditions that
microrganisms in these ecosystems usually present, are also of interest in the field of
astrobiology, especially regarding the possibility that the soil of Mars harbors life similar to

bacteria mat-forming on Earth, or have harbored in the remote past.

Keywords: MISS; Stromatolites; microbialites; microbial mats; biomineralization; biofilm;
biostratification; cyanobacteria; bioprecipitation.
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1. INTRODUCAO

As esteiras microbianas sao comunidades bentonicas de microrganismos, que crescem
em camadas horizontais sobrepostas, as quais individualmente sdo denominadas biofilmes
(HICKMAN-LEWIS et al., 2019). Essas comunidades formam complexos ecologicos em
sedimentos encontrados em ambientes diversos, como sistemas marinhos, estuarinos e
lacustres, e ambientes com condi¢des fisico-quimicas extremas como planicies de areia
intertidais, lagoas hipersalinas, lagos congelados e fontes termais (ver tipos de esteiras
microbianas) (BUATOIS; MANGANO, 2011; PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018; STAL, 2012; UNDERWOOD et al., 2022). As
esteiras se desenvolvem a partir da aderéncia de bactérias em suas formas planctonicas ao
substrato, seguida pela producao de uma matriz mucilaginosa que torna a superficie favoravel
para a associa¢do de outros microrganismos (DAS; KUNGWANI, 2022).

Esteiras microbianas podem conter uma grande diversidade de microrganismos,
composta por protistas autotroficos e heterotroficos, bactérias, arqueas e fungos
(UNDERWOOD et al., 2022), da qual se destacam as cianobactérias, diatomaceas e bactérias
purpuras e verdes sulfurosas (DAS; KUNGWANI, 2022; RANA et al., 2020; STAL, 2012).
Por exibirem significativa variagdo em morfologia, complexidade e composicdo, ¢ possivel
encontrar de esteiras monoespecificas até complexos ecossistemas microbianos formados por
diferentes grupos funcionais de microrganismos, os quais exercem uma variedade de
interagdes  ecologicas (BOLHUIS; STAL, 2011; DAS; KUNGWANI, 2022;
PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018). Bactérias filamentosas
s30 0s microrganismos mais frequentemente encontrados, bem como os mais importantes na
formacdo de estruturas sedimentares de origem microbiana (i.e., estromatolitos) (NOFFKE;
AWRAMIK, 2013a).

Uma das particularidades das esteiras microbianas que as difere de demais biofilmes
bentonicos € o carater permanente, que permite que esses complexos microbianos persistam
por longos periodos de tempo, na escala de anos (UNDERWOOD et al., 2022). Além disso,
as esteiras se caracterizam pela predominancia de cianobactérias e a maior biomassa
(UNDERWOOD et al., 2022), composta por uma miriade de células de diferentes espécies
aglutinadas que formam grandes fragmentos coesos que se assemelham a um tapete

(NOFFKE; AWRAMIK, 2013a; STAL, 2012).


https://www.zotero.org/google-docs/?fG0TlR
https://www.zotero.org/google-docs/?Khdk9n
https://www.zotero.org/google-docs/?Khdk9n
https://www.zotero.org/google-docs/?hc5HrP
https://www.zotero.org/google-docs/?E6q8VV
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=0ji5zF
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=0ji5zF
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=zlf83u
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=zlf83u
https://www.zotero.org/google-docs/?XFdXe1
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Além de serem predominantes, as cianobactérias sdo os principais microrganismos

que exercem a fungdo de produtores primarios de todas as esteiras microbianas fototroficas, o
que as faz organismos cruciais para o inicio do processo de formacao e adesdo das esteiras e
sobrevivéncia dos demais microrganismos (DAS; KUNGWANI, 2022; PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018; VAN GEMERDEN, 1993). Também sao
comumente encontradas bactérias heterotroficas aerdbias ou facultativas, bactérias sulfurosas
incolores, verdes nao sulfurosas, redutoras de sulfato e arqueas metanogénicas (HUBAS et
al., 2011; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018; STAL, 2012).

A estratificagdo e laminagdo muitas vezes observadas nas esteiras microbianas
resultam da intera¢do entre diferentes camadas (Fig. 1), consistindo em biofilmes de grupos
funcionais distintos, que produzem diferentes precipitados minerais (DAS; KUNGWANI,
2022; DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO;
SANTOYO, 2018; STAL, 2012). A dindmica dos gradientes fisico-quimicos ¢ um dos
principais fatores que influenciam na biodiversidade nas esteiras microbianas, e ¢
frequentemente modificada por pardmetros quimico-fisicos (e.g., incidéncia de luz,
temperatura, pressdao, pH, potencial redox, concentracdo de sais) (CARDOSO et al., 2019;
RANA et al., 2020).


https://www.zotero.org/google-docs/?XSiHFo
https://www.zotero.org/google-docs/?XSiHFo
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=MqdyG8
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=MqdyG8
https://www.zotero.org/google-docs/?1PkVEZ
https://www.zotero.org/google-docs/?1PkVEZ
https://www.zotero.org/google-docs/?1PkVEZ
https://www.zotero.org/google-docs/?6ayJUO
https://www.zotero.org/google-docs/?6ayJUO
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Figura 1.: Secdo transversal de esteiras microbianas costeiras com laminagdes visiveis resultantes do
metabolismo de diferentes biofilmes de microrganismos. As esteiras ndo litificadas que apresentam essas

laminagdes sdo as chamadas potenciais estromatolitos.

Fonte: Retirado de Pietro-Barajas, Valencia-Cantero e Santoyo, 2018.

Além dos fatores abidticos, os produtos metabolicos e as interagdes entre os
microrganismos associados a esteira sdo cruciais para o aumento € manutengao da
biodiversidade no ecossistema, que passa a ser um sistema simbidtico onde cianobactérias
fornecem matéria organica e oxigénio para degradacdo por microrganismos heterdtrofos
(COLE et al, 2014; DAS; KUNGWANI, 2022; PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018; STAL, 2012). Com o desenvolvimento e
complexidade, as esteiras microbianas passam a funcionar como um sistema autossuficiente,
no qual ocorrem associagdes sintroficas entre diferentes bactérias (PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018; RANA et al., 2020; STAL, 2012).

A interagdo entre camadas adjacentes de biofilmes compostos por grupos funcionais
distintos permite o acoplamento de ciclos biogeoquimicos e processos bioquimicos,
promovendo a disponibilizagdo de nutrientes (RANA et al., 2020; STAL, 2012; STAL;
SEVERIN; BOLHUIS, 2010). Os produtos metabdlicos, excretados e sintetizados por
determinado grupo, propiciam a criacao de nichos especificos favorecendo o surgimento de
espécies novas de bactérias na comunidade, ou entdo sdo reaproveitados como nutrientes
pelos  demais microrganismos da  esteira  microbiana  (PRIETO-BARAIJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).

As adaptagdes que esteiras microbianas podem apresentar a diversos tipos de
ambientes extremos atuais provavelmente remete as condi¢des ambientais extremas que
predominavam na Terra primitiva (AWRAMIK, 1971; NOFFKE; AWRAMIK, 2013a; STAL,
2012). As zonas costeiras sdo especialmente propensas para o desenvolvimentos de esteiras
microbianas, ¢ podem também apresentar caracteristicas ambientais consideradas extremas
extremas, como alto nivel de perturbacdo da dgua nas planicies intertidais onde sdo comuns

(GOLUBIC, 1991; UNDERWOOD et al., 2022), e a hipersalinidade em lagos costeiros


https://www.zotero.org/google-docs/?QcRk6R
https://www.zotero.org/google-docs/?QcRk6R
https://www.zotero.org/google-docs/?PWKiRY
https://www.zotero.org/google-docs/?PWKiRY
https://www.zotero.org/google-docs/?gIjZmQ
https://www.zotero.org/google-docs/?gIjZmQ
https://www.zotero.org/google-docs/?ARoouS
https://www.zotero.org/google-docs/?ARoouS
https://www.zotero.org/google-docs/?yihjo1
https://www.zotero.org/google-docs/?yihjo1
https://www.zotero.org/google-docs/?caA2yR
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formados nas zonas de mar¢ alta (AWRAMIK, 1971; NOFFKE; AWRAMIK, 2013a; STAL,

2012). Em geral, as planicies de maré apresentam Otimas condi¢des para o desenvolvimento
de esteiras microbianas, especialmente quando possuem ampla extensdo e baixa inclinagdo
(STAL, 2012).

As células que compdem essas comunidades microbianas podem formar estruturas
bem definidas e consistentes pela consolidacdo do sedimento, assim como realizar a
precipitacdo de minerais e graos, que junto com a deposi¢do abiodtica de sedimentos leva ao
processo de litificagdo da estrutura consolidada anteriormente (CUTTS et al., 2022; DAS;
KUNGWANI, 2022; NOFFKE; AWRAMIK, 2013a). A consolidacao desses sedimentos gera
estruturas organosedimentares — formadas por acimulo e deposicdo de sedimento decorrente
de atividade biologica — como as MISS (Microbially Induced Sedimentary Structures)
(CUTTS, et 1., 2022; NOFFKE et al., 2013; NOFFKE et al., 2001a, 2001b, 1996). Quando as
esteiras passam por processos de litificagdo ou calcificagao formam-se os microbialitos (Fig.
2), estruturas organosedimentares resultantes dos processos de bioestratificagdo e
biomineralizagdo realizados por células microbianas (BUATOIS; MANGANO, 2011;
DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011; NOFFKE; AWRAMIK, 2013a; RIDING, 2011).

Apesar da precipitacdo de minerais ser intimamente ligada ao metabolismo das
bactérias, ela também depende de fatores como oscilagdes ambientais, composi¢do
fisico-quimicas do meio, espécies e grupos funcionais presentes, ¢ niveis de producao de EPS
na matriz (CUTTS et al., 2022; ZHAO et al., 2020). A maioria das esteiras microbianas
atuais, portanto, ndo litificam, uma caracteristica que muito provavelmente também era

comum nas esteiras do Pré-Cambriano (DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011; STAL, 2012).


https://www.zotero.org/google-docs/?yihjo1
https://www.zotero.org/google-docs/?yihjo1
https://www.zotero.org/google-docs/?xGcz36
https://www.zotero.org/google-docs/?RVVg9O
https://www.zotero.org/google-docs/?RVVg9O
https://www.zotero.org/google-docs/?NTtCAt
https://www.zotero.org/google-docs/?NTtCAt
https://www.zotero.org/google-docs/?HaXG7f
https://www.zotero.org/google-docs/?UfBvjG
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Figura 2.: Exemplares de microbialitos, esteiras microbianas que passaram por processos de
consolidacdo do sedimento e posterior litificacdo. A e B.: Trombolitos da Ilha de San Salvador, leste das

Bahamas. C.: Estromatolitos da reserva natural de Hamelin Pool em Shark Bay, na Australia.

Fonte: Banco de imagens Openverse. A e B: Fotos por Mark Peter, 2009. C: Foto por Bryn Pinzgauer,
2014.

A associacdo de microrganismos bentdnicos e a formacao de esteiras microbianas tem
se mostrado uma estratégia evolutiva bem sucedida durante bilhdes de anos, e que perdura até
o tempo presente. Comparados com as formas planctonicas, fornecem maior resisténcia a
possiveis alteragdes ambientais, como condigdes de estresse (DAS; KUNGWANI, 2022;
PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018). As MISS e os
microbialitos, principalmente estromatolitos, sdo evidéncias de que essa estratégia esteve
presente na maior parte da historia da Terra (FOSTER; GREEN, 2011; NOFFKE;
AWRAMIK, 2013a; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).

Exemplares fosseis dessas estruturas organosedimentares preservam as esteiras
microbianas que podem representar os ecossistemas mais antigos do planeta (CARDOSO et
al., 2019; VAN GEMERDEN, 1993). Com base no registro fossil, estruturas do tipo ocorrem
ha pelo menos 3 bilhdes de anos, com registros confirmados de 3,5 bilhdes de anos (BUICK
et al., 1995; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018; VAN
GEMERDEN, 1993; WALTER; BUICK; DUNLOP, 1980), e putativos ainda mais antigos


https://www.zotero.org/google-docs/?ns1hpk
https://www.zotero.org/google-docs/?ns1hpk
https://www.zotero.org/google-docs/?v7x06C
https://www.zotero.org/google-docs/?v7x06C
https://www.zotero.org/google-docs/?cZI5iu
https://www.zotero.org/google-docs/?cZI5iu
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(JAVAUX, 2019). As evidéncias da esteira microbiana de origem nos exemplares atuais

(estruturas ja litificadas) e nos fosseis sdo estudadas com base em biomarcadores e estruturas
micromorfologicas, além de andlises de composicdo isotopica (DUPRAZ; REID;
VISSCHER, 2011; NOFFKE; GERDES; KLENKE, 2003).

Os registros geologico e geoquimico tém ajudado a elucidar o importante papel que
os microrganismos desempenham ao longo do tempo na engenharia de ecossistemas, como a
intensa producdo de H, e CH,, mas principalmente de O,, que ocorreu gragas a atividade
microbiana (DAS; KUNGWANI, 2022; FOSTER; GREEN, 2011; PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018). A oxigenagao da atmosfera ¢ resultado da
fotossintese oxigénica realizada por microrganismos basais, € muito provavelmente ja
estivesse presente no Mesoarqueano, mas se mostrou evidente na atmosfera somente no final
da era (LEPOT, 2020; STAL, 2012). O surgimento do novo metabolismo dos microrganismos
em esteiras microbianas contribuiu para o aumento da produtividade biologica, e
desencadeou mudangas nas caracteristicas biogeoquimicas do planeta Terra, afetando os
rumos da evolu¢do da vida (DAS; KUNGWANI, 2022; HOEHLER; BEBOUT; DES
MARAIS, 2001).

2. OBJETIVOS

Esse trabalho tem como principal objetivo a realizagdo de uma revisao bibliografica
acerca da importancia das esteiras microbianas no contexto geoldgico a partir do papel que
desempenham na formagdo de MISS e microbialitos, bem como a contribuicdo dessas
estruturas na transformagdo da superficie terrestre e na histéria evolutiva da vida na Terra.
Como objetivos secundarios, hd a definicdo e a caracterizagdo de MISS e microbialitos,
discussdo de problematicas conceituais envolvendo tais estruturas e o levantamento do
historico de estudos e pesquisas envolvendo estromatélitos e como esses trabalhos deram
visibilidade para o estudo de diferentes tipos de esteiras microbianas fosseis e atuais, além da

contribuicdo que tiveram no processo de identificag¢do e definicdo de microbialitos.
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3.  LEVANTAMENTO BIBLIOGRAFICO

3.1.  ESTEIRAS MICROBIANAS

3.1.1.  Estrutura das Esteiras Microbianas e Microrganismos Associados

Em esteiras microbianas cianobacterianas multiespecificas, as cianobactérias sdo
frequentemente representadas por formas filamentosas das ordens Oscillatoriales, Nostocales,
Chroococcales e Synechococcales (FOSTER; GREEN, 2011; PRIETO-BARAIJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018; RANA et al.,, 2020). Nessas esteiras, os
organismos fototroficos ocupam principalmente as camadas superiores entre 2 ¢ 3 milimetros,
que corresponde a zona aerdbica (Fig. 3) (DAS; KUNGWANI, 2022; FOSTER; GREEN,
2011; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).
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Figura 3.: Estrutura de bioestratificagdo e grupos funcionais mais comuns ¢ abundantes nas esteiras

cianobacterianas multiespecificas.

Estrutura tipica de uma esteira microbiana
(cianobacteriana)

Sedimento
Fototréficos oxigénicos

Heterotréficos aerébios
Ferro oxidado

Fototroficos anoxigénicos
Heterotréficos anaerdbios

Sulfeto de ferro

Fonte: Modificado de STAL, 2012.

Na camada superficial, podem ser encontrados tanto organismos fototroficos
oxigenados — como as cianobactérias e diatomaceas — quanto fototréficos anoxigénicos —
como as bactérias sulfurosas purpuras e verdes (CARDOSO et al., 2017; DAS; KUNGWANI,
2022; RANA et al., 2020; STAL, 2012). Esses organismos podem apresentar uma cobertura
de espessura variavel, composta de sedimentos ou entdo uma pelicula organica rica em
pigmentos fotoprotetores, como a Scyfonemin (Fig. 4). Essa molécula ¢ sintetizada por
cianobactérias e, por consequéncia, fornece prote¢do contra radiagdo UV aos microrganismos
dos biofilmes inferiores a superficie (STAL, 2012).

As cianobactérias capturam e induzem a aderéncia de grdos por meio do
aprisionamento e incorporacdo em uma pelicula pegajosa de EPS , resultando na
estabilizacao do sedimento (CARDOSO et al., 2017; CUTTS et al., 2022; DUPRAZ; REID;
VISSCHER, 2011; STAL, 2012). As diatomaceas também contribuem com a secre¢do de
EPS e captura de graos (CARDOSO et al., 2017; DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011).
Durante o desenvolvimento do biofilme, outros compostos quimicos (e.g., proteinas, lipidios,
acidos nucléicos) sdo produzidos juntamente com a EPS, contribuindo com a formagdo da
matriz pegajosa que protege as células microbianas e mantém aderéncia a superficie, o que

favorece o crescimento da comunidade (RANA et al., 2020).
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Figura 4.: Pelicula fotoprotetora produzida por cianobactérias em esteira microbiana. Logo abaixo da

camada mais escura de pigmentos, ¢ possivel observar uma camada composta por agregacdo de cianobactérias

envoltas por EPS, que promove o aspecto mucilaginoso.

Fonte: Banco de imagens Wikimedia Commons, 2009.

Quando estdo presentes, bactérias do filo Pseudomonadota, em especial as bactérias
purpuras sulfurosas, sdo um componente de grande relevancia para a comunidade microbiana
da esteira, em termos de quantidade e de fun¢do na manutengdo do ecossistema (CARDOSO
et al., 2017; HUBAS et al., 2011; STAL; SEVERIN; BOLHUIS, 2010). As bactérias ptrpuras
sulfurosas tém um papel crucial no processo de degradagdo da matéria organica produzida
pelas cianobactérias, € sdo também responsaveis por ciclos biogeoquimicos importantes,
como os ciclos carbono, enxofre e nitrogénio (CARDOSO et al., 2017; HUBAS et al., 2011;
STAL, 2012). O filo Pseudomonadota compreende bactérias com metabolismo diverso, com
representantes aerdbios e anaerobios obrigatorios e facultativos, quimiolitotroficos e
fototroficos. Esse pode ser um fator que contribui para essa adesao do grupo as esteiras, pois
permite a ocupacao de diferentes nichos ao longo da estratificacdo vertical da esteira
(CARDOSO et al., 2017).

Apesar de ocasionalmente estarem presentes na zona fototrofica do tapete junto com

as cianobactérias, é mais comum que as bactérias purpuras sulfurosas ocupem a camada
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subjacente na esteira, que ¢ vista macroscopicamente como uma fina lamina rosa (HUBAS et

al., 2011; STAL, 2012; ZEHR et al., 1995). Entre a camada superior de cianobactérias e a
camada de bactérias purpuras sulfurosas pode ser que se forme uma camada de ferro oxidado,
o que provavelmente se deve a alta taxa de difusdo de oxigénio na por¢ao proxima a coluna
d’agua, o que pode favorecer o crescimento de um biofilme diversificado de bactérias
heterotroficas aerobias (PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018;
STAL, 2012).

Abaixo da camada de ferro oxidado, predominam condi¢des anoxicas devido a baixa
taxa de difusdo, possibilitando a presenca das bactérias purpuras sulfurosas, os quais realizam
fotossintese anaerobica anoxigénica, apesar de apresentarem uma certa versatilidade
metabolica (HUBAS et al., 2011; STAL, 2012). A regido anoxica das esteiras microbianas
também favorece a formacdo de biofilmes adjacentes as bactérias purpuras sulfurosas,
abrigando outras bactérias fototroficas anoxigénicas, incluindo bactérias verdes sulfurosas e
nao sulfurosas (PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).

Uma variedade de microrganismos heterotroficos atuam na decomposi¢ao da matéria
organica produzida pelos produtores primdrios no topo da esteira (PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018; STAL, 2012). A medida que os gradientes
fisico-quimicos vao mudando na estratificagdo vertical do tapete microbiano, sdo encontrados
varios grupos funcionais de microrganismos heterétrofos (Fig. 5), que compdem diferentes
processos bioquimicos de reaproveitamento da matéria organica proveniente da fotossintese

(HUBAS et al., 2011).
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Figura 5.: Esquema ilustrativo do metabolismo dos principais grupos de microrganismos que

compdem as esteiras microbianas e dos gradientes fisico-quimicos gerados ao longo da estratificagdo vertical.

Fonte: Retirado de Pietro-Barajas, Valencia-Cantero ¢ Santoyo, 2018.

As bactérias redutoras de sulfato (SRB) desempenham importante fun¢do na
litificagdo das esteiras microbianas, por meio da reducdo de sulfatos e o favorecimento da
precipitacdo de célcio, processos que sdo fundamentais para a preservacao dessas estruturas
no registro fossil (PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018). A
mineralizagdo realizada pelas SRB resulta da reacdo do sulfeto gerado pela degradag¢do da
matéria organica com o ferro presente no biofilme, resultando no precipitado FeS, que pode
formar pirita e polissulfetos (BOLHUIS, 2010). As SBR também contribuem com a fixagao
de N, e a difusido do nutriente nas camadas inferiores da esteira onde ndo ha incidéncia de luz
como nas camadas superficiais, nas quais a fixacdo de nitrogénio ¢ primariamente realizada
pelas cianobactérias (PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).

Abaixo da camada de bactérias purpuras sulfurosas ha frequentemente uma espessa
camada escura de sulfetos de ferro (HUBAS et al., 2011; STAL; SEVERIN; BOLHUIS,
2010). Apesar do precipitado ser resultante da atividade das bactérias redutoras de sulfato,
alguns desses microrganismos sdo tolerantes a oxigénio e ndo se limitam a apenas uma
porcdo do biofilme, podendo ser encontradas em toda a esteira, utilizando-se da matéria

organica gerada pelos organismos fototroficos (STAL; SEVERIN; BOLHUIS, 2010).
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A visivel concentracdo das SRB abaixo das camadas de bactérias purpuras e verdes

sulfurosas pode se dar devido a reducdo da difusdo de oxigénio, que ocorre verticalmente na
esteira, o que favorece o crescimento das SRB nas camadas mais inferiores (DAS;
KUNGWANI, 2022). Além disso, o sulfeto resultante do metabolismo das SRB ¢ utilizado
como doador de elétrons na respiragao de bactérias sulfurosas incolores fixadoras de CO..
Essas bactérias sdo responsdveis pela deplecdo de oxigénio e pela manutengdo do
microambiente anoxico, ou com baixas concentracdes de O,, necessario para as SRB
(HUBAS et al., 2011; STAL, 2012; STAL; SEVERIN; BOLHUIS, 2010).

A dominancia de microrganismos procarioticos nas esteiras microbianas pode ser
atribuida aos soterramentos periddicos por sedimentos, além da diminui¢do significativa da
concentracdo de O, nas camadas inferiores. Essas condigdes ambientais sdo mais facilmente
toleradas por procaridticos do que por eucariotos, o que contribui para a dominancia desses
microrganismos (DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011). A colonizacdao e o estabelecimento
inicial de comunidades microbianas procaridticas sdo fundamentais para a ocupacio dessas
esteiras, tanto por eucariotos unicelulares, como algas, quanto por organismos multicelulares,

como microcrustaceos, vermes tubulares e moluscos (DAS; KUNGWANI, 2022).

3.1.2. Etapas de Formacao das Esteiras Microbianas

No ambiente marinho, diferentes tipos de superficies imersas sdo rapidamente
transformadas em habitats para uma ampla diversidade de microrganismos. Isso se deve a
deposi¢do de biomoléculas em suspensdo, que da origem a uma superficie condicionada
(BELLOU et al., 2020; DAS; KUNGWANI, 2022; DOGHRI et al., 2015; RAO, 2015). A
formacao desse filme de condicionamento permite a adesdo inicial de bactérias planctonicas e
o posterior desenvolvimento de esteiras microbianas complexas, que passam a desempenhar
papel importante na manutencdo do ecossistema, uma vez que contribuem em grande parte
com a reciclagem de nutrientes e decomposi¢do de matéria organica (DAS; KUNGWANI,
2022; DOGHRI et al., 2015).

O desenvolvimento das comunidades microbianas complexas aderidas as superficies
se da por sucessdo ecoldgica, na qual bactérias colonizadoras primarias atuam como
modificadores de microambientes, tornando-os propicios para posterior colonizacdo por
outras microrganismos (DOGHRI et al., 2015; PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).
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Bactérias Alphaproteobacteria ¢ Gammaproteobacteria realizam um papel importante

como colonizadores primarios em esteiras microbianas associadas a ecossistemas marinhos,
no entanto, geralmente sdo as cianobactérias os primeiros colonizadores da maioria das
esteiras, principalmente em superficies com baixo ou nenhum valor nutricional (DAS;
KUNGWANI, 2022; DOGHRI et al., 2015; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO;
SANTOYO, 2018; VAN DEN ENDE; VAN GEMERDEN, 1994). A composi¢ao inicial das
esteiras depende bastante das condi¢des fisico-quimicas do ambiente, bem como das
caracteristicas da superficie (DOGHRI et al., 2015).

No geral, as cianobactérias possuem alta resisténcia a situagdes adversas, como
longos periodos de seca e variagdes fisico-quimicas do ambientes, como salinidade e
temperatura, e possuem baixa demanda de nutrientes (STAL, 2012). As fixadoras de
nitrogénio, no entanto, sdo capazes de colonizar rochas, bancos de areias em desertos e até
mesmo cinzas vulcanicas, microambientes pobres em nutrientes € com condi¢des hostis para
a ocupacdo de outros microrganismos (DAS; KUNGWANI, 2022). O crescimento dos
microrganismos que se associam posteriormente, depende diretamente dos produtos
metabolicos liberados pelos colonizadores primarios (DAS; KUNGWANI, 2022; VAN
GEMERDEN, 1993). A formacao das esteiras decorrente do processo de sucessdo ecologica
geralmente passa por cinco etapas tipicas de consolida¢do da comunidade microbiana (Fig.
6), sdo elas: (I) Fixagdo inicial; (II) Adesdo irreversivel de bactérias; (III) Formacao de
microcoldnias; (IV) Maturagdo; e (V) Dispersdao (DAS; KUNGWANI, 2022; RANA et al.,
2020; RAO, 2015).

1. Fixacdo Inicial

O primeiro passo para a formagdo do biofilme ¢ o surgimento de uma superficie
condicionada, resultante da deposi¢cdo de moléculas organicas em um curto periodo de tempo
(WESTALL et al.,, 2000). Posteriormente, ocorre a aproximagao e fixacdo das bactérias
colonizadoras a superficie condicionada (DAS; KUNGWANI, 2022; RAO, 2015), que pode
acontecer de maneira ativa, por meio do deslocamento realizado pelas proprias células, ou
passiva, com auxilio do movimento aleatério de particulas resultante do deslocamento de
massas de agua e de forgas gravitacionais (DAS; KUNGWANI, 2022; RANA et al., 2020;
RAO, 2015).

Apesar do filme de condicionamento favorecer a fixagdo bacteriana aumentando a
rugosidade e hidrofilicidade do substrato, além de atuar como suporte para o aprisionamento

de nutrientes, o sucesso na fixagao da célula bacteriana ao substrato depende de varios outros
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fatores (DAS; KUNGWANI, 2022; RANA et al., 2020). Dentre esses, estdo as propriedades

fisico-quimicas da superficie das células bacterianas e aquelas relacionadas ao microambiente
relacionado a superficie a ser colonizada, como temperatura, for¢a idnica e pH da camada de
nutrientes aderidos (RANA et al., 2020; RAO, 2015).

Mesmo tendo sua superficie carregada, a adesdo da célula bacteriana a superficie
condicionada se da inicialmente por meio da acdo das forgas de Van der Waals (DAS;
KUNGWANI, 2022; RAO, 2015), e o corpo principal da bactéria ndo tem contato direto com
a superficie devido as forcas de repulsdo (DAS; KUNGWANI, 2022; RAO, 2015). Nesse
estagio primario pode ocorrer a dessorcao das células como consequéncia das forcas de
cisalhamento e possiveis turbuléncias de um ambiente hostil, portanto, a fixacdo das bactérias

ao substrato nesse estagio ¢ reversivel (RANA et al., 2020; RAO, 2015).

1I.  Adesao Irreversivel de Bacteérias

Subsequentemente ao estagio primario de adesao reversivel, as bactérias respondem a
sinais ambientais e sofrem alteragdes fenotipicas e genotipicas que levam a adesdo
irreversivel a superficie, e a formacao de colonias (DAS; KUNGWANI, 2022; RANA et al.,
2020). As bactérias desenvolvem estruturas morfologicas que estdo associadas a adesdo
irreversivel da célula a superficie e ddo inicio ao processo de divisdo celular, o que leva a
formagdo de colonias microbianas que dao progressao ao biofilme (RANA et al., 2020; RAO,
2015).

Essas mudancas incluem o desenvolvimento de estruturas como flagelos, pili,
fimbrias e fibrilas, que atuam como um elo entre a célula e a superficie, cimentando a ligagao
(DAS; KUNGWANI, 2022; RANA et al., 2020) A expressao desses genes ndo apenas resulta
em mudancas morfologicas, mas também fisiologicas, bioquimicas e comportamentais,
tornando as células aderidas ao biofilme distintas das planctonicas de mesma espécie (RAO,

2015).

IIl.  Formacdo de Microcolonias

As bactérias colonizadoras multiplicam-se e formam microcol6nias enquanto
secretam grandes quantidades de EPS, que contribui com a estruturacao do biofilme e adesao
das células a superficie, tornando as colonias tolerantes a flutuagdes ambientais e forcas de
cisalhamento (DAS; KUNGWANI, 2022; RANA et al., 2020; WESTALL et al., 2000). O
EPS confere homogeneidade ao biofilme e fornece uma matriz organica fluida que promove a

homeostase das colonias e a cooperatividade metabolica entre as bactérias, de forma que a
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comunidade microbiana funcione de maneira semelhante a um tecido em termos fisiologicos

(DAS; KUNGWANI, 2022; RAO, 2015).

Além disso, a matriz de EPS torna possivel a formagao de vérios micronichos para
grupos distintos e mantém a dinamicidade da comunidade, uma vez que os microrganismos
sao capazes de se deslocarem por essa matriz em busca de microambientes com condigdes
fisico-quimicas mais favordveis e metabolitos necessdrios para sua sobrevivéncia e
permanéncia na esteira microbiana (DAS; KUNGWANI, 2022; PRIETO-BARAIJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).

A adesdo de novas células bacterianas e a interagao entre diferentes grupos e espécies
de microrganismos promovem o desenvolvimento e o crescimento da esteira microbiana, que
se torna cada vez mais complexa em morfologia e fisiologia, de acordo com a adesdo de
novos metabolismos que afetam os gradientes fisico-quimicos (DAS; KUNGWANI, 2022;
PRIETO-BARAIJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).

IV.  Maturacao

Apo6s um determinado tempo de crescimento constante, a esteira microbiana atinge
sua maturacao, na qual j& € possivel observar a forma¢do de uma estrutura coesa, com certa
espessura ¢ capacidade metabdlica que a torna bem estabelecida na superficie (DAS;
KUNGWANI, 2022; RANA et al., 2020). As formas adquiridas por essas esteiras
microbianas sdo geralmente planas ou semelhantes a um cogumelo, no entanto elas podem
apresentar morfologias diversas, inclusive “canais” em seu interior para a circulagdo de
liquidos e metabdlitos (RANA, 2020; DOGHRI, 2015).

Nessa fase, a comunidade se auto mantém de maneira estavel por meio dos diversos
tipos de interagdes entre os microrganismos, sinérgicas ou competitivas (DOGHRI et al.,
2015), e a esteira torna-se um ecossistema propicio para sucessoes de processos de
bioincrustacdo por metazoarios (DAS; KUNGWANI, 2022). Nesse processo, as esteiras
microbianas sdo procuradas como fonte de alimento e abrigo para organismos eucariotos
diversos, como macroalgas, briozoarios, moluscos, poliquetas, celenterados e tunicados, que

acabam se fixando a comunidade microbiana (DAS; KUNGWANI, 2022).

V. Dispersdo

A etapa de dispersdo encerra o ciclo de formagao das esteiras microbianas, e se
caracteriza pelo desprendimento de células bacterianas que, de volta & vida planctonica,

podem se espalhar nas colunas de 4agua e colonizar novas superficies submersas (DAS;
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KUNGWANI, 2022; RANA et al., 2020). Apdés maturacdo da comunidade microbiana, a

superficie colonizada tem um aumento significativo de rugosidade devido ao acumulo de
células sésseis aderidas, o que contribui para a intensificacdo das forcas de cisalhamento do
fluido e turbuléncia e transporte de massa na superficie que, nessa etapa, conseguem

desprender as células do biofilme e desempenham papel importante na dispersdao (DAS;

KUNGWANI, 2022; RANA et al., 2020).

Figura 6.: Esquema ilustrativo das etapas de formagdo de esteiras microbianas desde a formacdo da

superficie condicionada até a dispersdo de novas células planctonicas para colonizagdo de novas superficies.

A= NORETE BN
FHA=NES Y,
RN

Surface : Reversible : Irreversible Initial i Macrocolony Biofilm
Conditioning : adhesionto : adhesionto : colonization & : development& : dispersion
ipreconditioned: preconditioned i microcolony biofilm : under chemical,

substratum : substratum : development i maturation  physical,and
: : : i biological stress

Fonte: Retirado de Das e Kungwani, 2022.

3.1.3.  Tipos de Esteiras Microbianas

A grande maioria das esteiras microbianas sdo fototroficas e, sendo altamente
dependentes da luz solar, ocorrem com maior frequéncia em regides costeiras e lagos
relativamente rasos (PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018;
STAL, 2012; STAL; SEVERIN; BOLHUIS, 2010). As cianobactérias sdo 0s organismos mais
relevantes no componente fotossintetizante das esteiras microbianas fototroficas, e por isso,
as esteiras cianobacterianas sdo as mais comuns e abundantes (PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018). Sao também recorrentes em esteiras
fototroficas representantes dos filos Pseudomonadota, Cloroflexota e Bacteroidota (FOSTER;
GREEN, 2011; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).

Sao observadas diferencas mais significativas de diversidade microbiana quando essas

estruturas ocorrem em ambientes com condi¢des fisico-quimicas mais limitantes
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(PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018). No entanto, devido a

sua tolerancia a uma variedade de situagdes adversas, as cianobactérias estdo presentes na
maioria dos tipos de esteiras que se desenvolvem em diferentes ambientes extremos (DAS;
KUNGWANI, 2022; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018;
STAL, 2012; VAN DEN ENDE; VAN GEMERDEN, 1994).

1. Esteiras Microbianas Costeiras

Os ecossistemas costeiros estdo entre os mais produtivos e mais biodiversos do
planeta (RAJEEV et al., 2021). A dindmica dessas regides muito possivelmente reflete na
diversidade e distribuicao das esteiras microbianas que se desenvolvem nessas areas (Figuras
7 e 8), sendo os mais biodiversos e amplamente distribuidos (PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).

As regides costeiras nao apresentam condigdes fisico-quimicas consideravelmente
limitantes, como observadas em ambientes extremos, o que permite a associacdo de
comunidades microbianas mais generalistas e favorece uma maior biodiversidade (NOFFKE;
AWRAMIK, 2013a; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018;
STAL, 2012). Essas esteiras microbianas sdo primariamente compostas por cianobactérias
filamentosas e apresentam também grande quantidade e diversidade de organismos
eucarioticos, como diatomaceas (Navicula sp., Diploneis sp., Amphora sp. e Cylindrotheca) e
algas (Chlorophyta e Enteromorpha sp.) (PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO;
SANTOYO, 2018; STAL, 2012).
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Figura 7.: Esteiras microbianas de planicies intertidais da regido costeira de Guerrero Negro, México.

Fonte: Retirado de Stal, 2012.

Figura 8.: Estromatolitos costeiros da reserva natural de Hamelin Pool em Shark Bay, na Australia, os

mais famosos exemplos de esteiras microbianas costeiras.

Fonte: Banco de imagens Openverse. Foto por Bryn Pinzgauer, 2014.

Il.  Esteiras Microbianas Haldfilas

Os sistemas aquaticos hipersalinos, que abrigam esteiras microbianas hal6filas
(Figuras 9 e 10), sdo caracterizados por possuirem concentra¢do total de sais dissolvidos
maior que a da agua do mar (MUKHTAR; MALIK; MEHNAZ, 2020), e frequentemente
apresentam também condicdes fisico-quimicas extremas relacionadas a pH (que é geralmente
alcalino), alta incidéncia de radiacdo e consequentemente altas temperaturas e presenca de

metais pesados e outros compostos toxicos (FARiAS, 2020; OREN, 2015;
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PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018). Os ecossistemas

hipersalinos s3o representados por salmouras, lagos salgados e, principalmente, lagoas
costeiras formadas em regides de supramaré¢, que sdo isoladas da dgua do mar e passam a ter
altas concentragdes de sais ap6s intensa evaporacao (MUKHTAR; MALIK; MEHNAZ, 2020;
STAL; SEVERIN; BOLHUIS, 2010).

Apesar dessas condigdes serem limitantes em relagdo a biodiversidade, esses
ambientes favorecem o desenvolvimento de esteiras microbianas, tanto as litificantes como
ndo litificantes (FARIAS, 2020). As esteiras microbianas presentes em ambientes
hipersalinos representam, juntamente com os costeiras, um dos ecossistemas microbianos
mais biodiversos (STAL, 2012). Os microrganismos que compdem as esteiras halofilas
acumulam solutos (compostos orgénicos altamente soluveis em agua) que atuam como
osmoprotetores, permitindo a osmorregulagdo em ambientes com alto teor de salinidade
(MUKHTAR; MALIK; MEHNAZ, 2020; STAL, 2012). Dentre os microrganismos hal6filos
mais comuns nesses ecossistemas estdo as cianobactérias, que consistem no componente
fototrofico das esteiras, e as haloarqueas pertencentes a classe Halobacteria, as quais
apresentam coloracdo vermelho-alaranjada devido a presenga de carotenodides (MUKHTAR;

MALIK; MEHNAZ, 2020; STAL, 2012).

Figura 9.: Detalhe da segdo transversal de esteiras microbianas laminadas da Lagoa hipersalina de

Tebenquiche, no Chile.

Fonte: Retirado de Farias, 2020.
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Figura 10.: Esteira cianobacteriana em lagoa salina de Secovlje, Eslovénia.

Fonte: Retirado de Oren, 2015.

IIl.  Esteiras Microbianas Acidofilas

Grande parte das esteiras microbianas acidofilas (Fig. 11), que se desenvolvem em
ambientes acidos, ndo apresentam componente fototrofico, € os microrganismos que as
constituem utilizam predominantemente da oxidagcdo de ferro e enxofre como forma de
obtencdo de energia (BEAM et al., 2016; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO;
SANTOYO, 2018). Essas esteiras podem ser encontrados em uma variedade de ambientes,
como lagoas acidas, fontes geotérmicas, nascentes de enxofre, e 4guas de drenagem de minas
de ferro e carvio (BOND; SMRIGA; BANFIELD, 2000; PRIETO-BARAIJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).

Os efluentes de drenagem sdo ricos em metais pesados e toxicos, o que limita a
biodiversidade microbiana nas esteiras que se desenvolvem sob tais condi¢des
(PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018). Os habitantes dessas
esteiras sdo microrganismos diretamente associados ao metabolismo do ferro e enxoftre,
fundamentais para a manutengdo da comunidade microbiana (BOND; SMRIGA;
BANFIELD, 2000; FERNANDEZ-REMOLAR; KNOLL, 2008; PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018). A bactéria Acidithiobacillus ferrooxidans ¢
uma das espécies predominantes nesses ambientes, presente em alta concentragdo celular

(ELBEHTI; BRASSEUR; LEMESLE-MEUNIER, 2000; VALDES et al., 2008).
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Figura 11.: Esteiras microbianas acidofilas provenientes do Rio Tinto, Espanha. E possivel ver a

ocorréncia de precipitagdo de gesso na esteira.

Fonte: Retirado de Fernandez-Remolar e Knoll, 2008.

IV.  Esteiras Microbianas Termofilicas

As esteiras microbianas termofilicas (Figuras 12 e 13) sdo as menos diversas dentre as
esteiras fototréficas, o que pode ser atribuido as condigdes encontradas em fontes termais:
altas temperaturas e elevadas concentragdes de H,S, bem como flutuacdes nos valores de pH
(PRIETO-BARAIJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018; STAL, 2012). Devido as
variagdes de pH, as fontes termais podem representar ambientes acidos, alcalinos e neutros,
caracteristicas determinantes para a composi¢cao microbiana das esteiras. O pH se mostrou
uma varidvel com uma maior influéncia comparado a temperatura, uma vez que os impactos
do aumento da temperatura sdo significativos a partir de 70°C, que levam a redugdo
significativa da riqueza e diversidade, enquanto o pH ¢ a varidvel determinante em uma faixa
de temperatura mais ampla, entre 20 e 70°C (URIBE-LORIO et al., 2019).

Bactérias e arqueas sdo os principai grupos de microrganismos que compoem esses
ecossistemas onde predominam altas temperaturas, dentre o quais 0s mais comuns Ssao
representantes dos filos Cyanobacteria, Cloroflexota, Deinococcus-Thermus e Aquificae
(URIBE-LORIO et al., 2019). Apesar de serem abundantes em esteiras termofilas no geral,
compondo as camadas fototroficas, fontes termais 4acidas apresentam uma redugdo
significativa no componente fototrofico, as cianobactérias termofilicas sdo pouco tolerantes a
altas concentragoes de sulfetos (PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO,
2018), e sensiveis a pequenas variagdes de pH (URIBE-LORIO et al., 2019).
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Microalgas eucaridticas sdo os microrganismos fotossintetizantes mais propensos a

habitar fontes termais acidas em temperaturas de até 60°C, enquanto as cianobactérias sdo
mais comuns em fontes termais alcalinas ou que se aproximam do pH neutro, por serem
geralmente alcalifilicas (STAL, 2012). Em fontes onde a agua ultrapassa os 55°C, sdo
predominantes as cianobactérias unicelulares Synechococcus (PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).

O Parque Nacional de Yellowstone, EUA, concentra uma quantidade consideravel de
fontes termais alcalinas terrestres, e por isso tem sido um dos maiores focos de pesquisas com
esteiras microbianas (BENNETT; MURUGAPIRAN; HAMILTON, 2020), e de
biomarcadores gerados por esses ecossistemas bacterianos, que despertam interesse

principalmente na area da astrobiologia (DONG et al., 2019; FOSTER et al., 2020).
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Figura 12.: Esteiras microbianas de fontes termais, crescendo nas regides de concentracdo de agua ao
redor de géiser. A.: Vista ampla com géiser no centro e esteiras microbianas nos sedimentos alagados nos

arredores. B.: Vista superior das esteiras microbianas.

Fonte: Fotos por Marcelo Adorna Fernandes, 2022.

Figura 13.: Sedimentos de fontes termais habitados por esteiras microbianas no Parque Nacional de

Yellowstone, EUA.

Fonte: Fotos por Marcelo Adorna Fernandes, 2022.
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V.  Esteiras Microbianas Psicrofilas
As esteiras microbianas psicrofilas sdo frequentemente caracterizadas também como
oligotroficas (SOHM et al., 2020), uma vez que os ambientes nos quais se desenvolvem
apresentam escassez de matéria organica e consequentemente de nutrientes e fontes de
energia devido as condi¢des extremas marcadas pelas baixas temperaturas (GRECO et al.,
2020; VELICHKO et al., 2021). Nesses regioes onde ha uma forte pressao seletiva decorrente
dos ciclos didrios de congelamento e degelo, seca e escassez de nutrientes (GRECO et al.,
2020), sdo favorecidas relagcdes simbidticas, como a formacdo de esteiras microbianas, que
disponibilizam  recursos escassos no ambiente externo (PRIETO-BARAIJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018; VELICHKO et al., 2021).

Lagos permanentemente congelados da Antartica sdo exemplos de ambientes nos
quais as esteiras microbianas psicréfilas se desenvolvem, e sdo ainda favorecidas pelo
isolamento e os baixos niveis de perturbacgdo, além da quase ausente atividade predatoria de
metazoarios (GRECO et al., 2020; VELICHKO et al., 2021). As esteiras microbianas
Antarticas tem seu componente fototréfico representado pelas cianobactérias, as quais
realizam um papel fundamental na fixagdo de carbono e nitrogénio e na produgdo de primaria
que sustenta o ecosssistema microbiano (GRECO et al., 2020; SOHM et al., 2020;
VELICHKO et al., 2021). As cianobactérias sao predominantes nas camadas mais
superficiais da esteira enquanto nas camadas mais inferiores ha a predominancia de bactérias
dos filos Chlorobi, Cloroflexota e Pseudomonadota, que compdem uma comunidade
metabolicamente diversa, da qual protozoarios, microalgas e arqueas podem também fazer
parte (VELICHKO et al., 2021).

Nos lagos Antarticos sdo comuns as esteiras microbianas que acumulam sedimentos
por meio da captura e ligagdo de graos e que apresentam laminagao visivel e bem delimitada,
as quais compartilham semelhancas morfolégicas com estromatodlitos conicos arqueanos de

Strelley Pool, e podem ser consideradas potenciais estromat6litos (GRECO et al., 2020).

3.14. EPS

Durante o estabelecimento do tapete microbiano na superficie, a comunidade
microbiana comeca a produzir uma matriz mucilaginosa por meio da secrecdo de grandes
quantidades de exopolimeros, que embebe os microrganismos (Fig. 14) (DAS; KUNGWANI,
2022; DECHO; GUTIERREZ, 2017; STAL, 2012; WESTALL et al., 2000). A secre¢ao de

EPS ¢ uma etapa fundamental para o desenvolvimento dos biofilmes, pois consiste no
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material adesivo responsavel pela ligacdo e cimentagdo das células as superficies (DAS;

KUNGWANI, 2022; DECHO; GUTIERREZ, 2017; DEL BUEY et al., 2021).

Figura 14.: Esquema ilustrativo de como a matriz de exopolissacarideos (EPS) envolve as células e

ajuda a estruturar o biofilme.
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Fonte: Retirado de Stal, 2012.

O EPS ¢ um fluido aquoso semelhante a um gel, com alta capacidade de retengao de
agua (STAL, 2012), cuja composicao varia de acordo com as espécies produtoras e do estadgio
de crescimento, uma vez que em uma esteira microbiana monoespecifica pode produzir mais
de um tipo de EPS, simultaneamente ou entdo em diferentes estagios (DECHO;
GUTIERREZ, 2017; STAL, 2012). A atividade de predadores ¢ outro fator bidtico que pode
alterar na variagdo de composi¢do do EPS, junto com fatores abidticos como radiagdo UV,
disponibilidade de nutrientes, adesdo ao substrato, temperatura, presenca de metais pesados,
mudangas de concentracdes de ions e radicais superoxidos (DEL BUEY et al.,, 2021;
WESTALL et al., 2000).

A matriz de polissacarideos fornece uma estrutura tridimensional com fungdo de
extensdo das células, uma vez que viabiliza o fluxo constante de nutrientes e solutos que
formam gradientes fisico-quimicos dindmicos (DAS; KUNGWANI, 2022; DECHO;
GUTIERREZ, 2017; PRIETO-BARAJAS; VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018).
Esse fluxo de metabolitos ¢ essencial para a manuten¢do das interagdes ecologicas na
comunidade microbiana e para o estabelecimento de micronichos que comportam espécies e
grupos funcionais distintos (DECHO; GUTIERREZ, 2017; PRIETO-BARAJAS;
VALENCIA-CANTERO; SANTOYO, 2018). Assim como as proprias células presentes, o
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gel que compdem os biofilmes interage com elementos fisico-quimicos do ambiente e

responde a diversos estimulos externos (DAS; KUNGWANI, 2022)

Como as condi¢des ambientais podem influenciar composi¢dao do EPS, ¢é natural que
elas sejam também responsaveis por variagdes tanto na na rigidez da estrutura tridimensional,
que pode ser de um gel mais coeso ou ter caracteristicas de coldide, quanto na capacidade
dessa matriz de interagir com ions metalicos (DECHO; GUTIERREZ, 2017; DEL BUEY et
al., 2021; WESTALL et al., 2000). Os biopolimeros que compdem o EPS sdo em sua maioria
polissacarideos e, em menor grau proteinas, lipideos € em alguns casos acidos nucléicos
(DAS; KUNGWANI, 2022). Essas moléculas possuem grupos funcionais inorganicos, dos
quais os principais sao sulfato, fosfatos e acidos carboxilicos que sdo ionizados, resultando no
aumento da concentragdo de ions metalicos e adesdo desses ions no EPS, que leva a formagao
de nucleos cristalinos (DAS; KUNGWANI, 2022; DEL BUEY et al., 2021; ZHAO et al.,
2020).

A desprotonacdo dos grupos funcionais mediante o aumento do pH ¢ um fator que
influencia diretamente a capacidade do EPS de se ligar a cations, pois controla a
disponibilidade de ions metalicos, como Fe,*, Cu," e Zn," (DAS; KUNGWANI, 2022; DEL
BUEY et al., 2021). O aumento da concentracdo de ions metalicos por sua vez induz o
aumento na producdo de EPS (WESTALL et al., 2000). As bactérias que compdem as esteiras
microbianos induzem a precipitacdo de minerais em vdrias das suas estruturas celulares,
como parede e superficie celular ou na matriz de polissacarideos, o que leva ao processo de
biomineralizacao dessas esteiras (ZHAO et al., 2020). A estrutura tridimensional do EPS
captura ions metalicos que ficam entdo disponiveis para os microrganismos presentes nas
esteiras, o quais podem utilizd-los como nutrientes ou entdo, no caso dos metais toxicos,
realizar o processo de neutralizagdo por meio do aprisionamento desses compostos no interior
das células (DAS; KUNGWANI, 2022; WESTALL et al., 2000).

As moléculas negativamente carregadas que ficam disponiveis no EPS apos
ionizagdo estabelecem pontes de hidrogénio e proporcionam um microambiente estabilizador
ao redor das células, o qual facilita a movimentagao ¢ manipulacdo celular, e promove maior
resisténcia da comunidade microbiana a longos periodos de seca (DAS; KUNGWANI, 2022;
DECHO; GUTIERREZ, 2017; DEL BUEY et al., 2021; STAL, 2012). O EPS ¢ geralmente
abundante em todos os tipos de esteiras microbianas, mas principalmente nas hipersalinas,
que crescem em ambientes mais suscetiveis a dessecacdo em determinadas épocas do ano

(DEL BUEY et al., 2021).


https://www.zotero.org/google-docs/?hwqZ2q
https://www.zotero.org/google-docs/?awYpHg
https://www.zotero.org/google-docs/?awYpHg
https://www.zotero.org/google-docs/?8OwjdV
https://www.zotero.org/google-docs/?0P3mzN
https://www.zotero.org/google-docs/?0P3mzN
https://www.zotero.org/google-docs/?SKNsME
https://www.zotero.org/google-docs/?SKNsME
https://www.zotero.org/google-docs/?bFtNqx
https://www.zotero.org/google-docs/?GClEtD
https://www.zotero.org/google-docs/?rK0JzG
https://www.zotero.org/google-docs/?mc34TM
https://www.zotero.org/google-docs/?mc34TM
https://www.zotero.org/google-docs/?H0IdEI

40
As células microbianas gastam grandes quantidades de carbono e energia para

sintetizar os polimeros que compdem o EPS (WESTALL et al., 2000), no entanto, essa matriz
organica ¢ um dos principais fatores que fazem com que a formagdo de esteiras acabe sendo
vantajosa para os microrganismos associados (DAS; KUNGWANI, 2022; DECHO;
GUTIERREZ, 2017). Dentre a série de fungdes desempenhadas pela EPS na manutengao
desse ecossistema microbiano estdo: (1) disponibilidade nutrientes por meio da ligagdo de
ions; (2) prote¢do contra dessecagdo e contaminagdo por compostos toxicos; (3) facilitacdo da
troca de informagdes genéticas entre as células; (4) meio de mediacao de comunicacao

quimica e atividade enzimatica extracelular; (5) protecdo contra predagao (DAS;

KUNGWANI, 2022; DECHO; GUTIERREZ, 2017; WESTALL et al., 2000).

3.1.5. MISS

As MISS sao consideradas estruturas biogénicas, ou seja, consistem em uma
evidéncia de atividade de organismos vivos. Elas sdo também incluidas em uma classificacao
mais especifica de estruturas sedimentares biogénicas, as quais sdo resultantes da atividade
de organismos vivos dentro ou entdo sobre substratos moles (BUATOIS; MANGANO,
2011). Estruturas sedimentares biogénicas possuem trés subdivisdes: estruturas de
bioturbagdo; estruturas de biodeposi¢do; e estruturas de bioestratificagdo. As MISS se
enquadram na ultima subdivisdo, da qual fazem parte estruturas provenientes do processo de
estratificacdo de sedimentos decorrentes das atividades de organismos vivos (BUATOIS;
MANGANO, 2011).

As definigdes de MISS e microbialitos costumam se sobrepor, no entanto, os dois
termos sdo referentes a  estruturas distintas, mas que estdo intimamente relacionadas
(CUADRADO; PERILLO; VITALE, 2014; NOFFKE et al., 2013; NOFFKE; GERDES;
KLENKE, 2003). Ambos sdo resultado das interacdes de comunidades microbianas
bentdnicas que interagem com a dindmica fisicas dos sedimentos em depositos arenosos e
siliciclasticos, e contribuem significativamente com a estabilizacdo sedimentar e preservacao
de estruturas (CUADRADO; PERILLO; VITALE, 2014; NOFFKE et al., 2001a, 2001b,
1996).

A diferenca entre MISS e microbialitos, no entanto, se da pelo processo de litificacao
da estrutura da esteira microbiana que d4 origem aos microbialitos (CUTTS et al., 2022).
Assim como o nome sugere, os microbialitos sdo caracterizados por apresentarem estrutura

completamente mineralizada, assim, esteiras microbianas atuais com actimulo de sedimentos
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consolidados (ndo litificadas) sao MISS que possuem o potencial de se tornarem

microbialitos. Um exemplo dessa distingdo € a caracterizagdo de esteiras microbianas atuais
desenvolvendo estruturas laminadas como “potenciais estromatdlitos”, enquanto

estromatolitos bem estabelecidos sdo litificados (STAL, 2012).
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Figura 15. Secio transversal de um potencial estromatélito (MISS ainda em processo de litificagio). E
possivel observar as camadas de diferentes grupos funcionais de organismos crescendo na parte superior

enquanto na base da estrutura se encontram depdsitos de carbonatos.
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Fonte: Retirado de Popall, 2020.

3.1.6. Microbialitos

Os microbialitos consistem nas estruturas organosedimentares que possuem como
origem esteiras microbianas que passaram pelo processo de litificagdo completa (CUTTS et
al., 2022). O termo Microbialito foi proposto por BURNE E MOORE (1987) que o definiram
como depositos organosedimentares formados pelos processos de captura e aprisionamento
de graos por comunidades microbianas bentdnicas. Essa defini¢do ¢ uma adaptagdo daquela
proposta anteriormente por AWRAMIK E MARGULIS (1976) para definir os estromatolitos,
que utiliza como critério apenas o carater biogénico, sem considerar qualquer caracteristica
morfologica (AWRAMIK; MARGULIS; BARGHOORN, 1976; RIDING, 1999).

A definicdo que tem como base apenas o carater biogénico fez com que o termo
estromatolito passasse a abranger diferentes tipos de estruturas organosedimentares,
independentemente das caracteristicas morfologicas apresentadas (RIDING, 1999). O termo
Microbialito foi sugerido com base na observacdo de que hd uma variagdo consideravel na
morfologia de estruturas organosedimentares, € de que a laminagao interna dos estromatolitos
seria um critério relevante para a classificagao (BURNE; MOORE, 1987).

O termo Cryptalgal sedimentary rock, utilizado por AITKEN (1967) ¢ empregado
para descrever as mesmas estruturas que o termo Microbialitos abrange. No entanto, BURNE
E MOORE (1987) o consideram inadequado, uma vez que que as cianobactérias ndo sao os

unicos componentes das esteiras microbianas que ddao origem as estruturas
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organosedimentares, além de ndo se tratarem de algas. Comunidades de microrganismos

bentonicos sdo responsaveis pela formacao de diversas estruturas de bioestratificacdo, das
quais os estromatolitos sao os mais conhecidos (NOFFKE; AWRAMIK, 2013b). Portanto, ha
dentro da classificagdo geral de microbialitos, classificagdes mais especificas de estruturas
com base em caracteristicas morfoldgicas distintas e particulares na escala mesoscopica (que
sdo possiveis de serem vistas a olho nu)(DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011, 2011;
RIDING, 1999, 2011).

Variagdes na composi¢do microbiana da esteira de origem e os metabolismos
realizados resultam em diferentes morfotipos de microbialitos (DAS; KUNGWANI, 2022;
DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011). Seguindo as distingdes morfologicas, além dos
estromatolitos, os microbialitos também incluem dendrolitos, trombolitos, e leidlitos
(BURNE; MOORE, 1987; DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011; NOFFKE; AWRAMIK,
2013Db).

Os nomes dos diferentes morfotipos de microbialitos sdo baseados nas caracteristicas
morfolégicas e texturiais particulares que as distinguem uma das outras. Enquanto os
estromatolitos sdo identificados pela laminagdo interna, os demais microbialitos podem ser
chamados de “microbialitos ndo laminados” por nao terem laminagdes, além de apresentarem
morfologia caracteristica (RIDING, 1999). Essa denominagdo se da pela maior abundancia
dos estromatdlitos, que possuem tanto exemplos fosseis quanto exemplares modernos
litificados e potenciais estromatolitos compostos por esteiras em desenvolvimento, o que os
torna os microbialitos mais comuns e conhecidos, além de serem as principais estruturas
organosedimentares estudadas (NOFFKE; AWRAMIK, 2013b; RIDING, 1999).

Os trombolitos sdo caracterizados pelo tecido macroscopico em forma de coagulos
observados principalmente em exemplares fosseis encontrados em rochas sedimentares
referentes a transicdo entre Cambriano e Ordoviciano (AITKEN, 1967; RIDING, 1999,
2011). Os dendrdlitos apresentam padroes texturiais ramificados que se assemelham a galhos
de arvores e possuem representantes mais conhecidos referentes ao Paleozoico (riding, 1999).
Os leidlitos, por sua vez, sdo afaniticos, caracterizados pela auséncia de texturas
caracteristicas como os demais, e apresentam tecido liso com graos pequenos, € sao
referentes principalmente ao Mioceno (DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011; RIDING, 1999).

Os microbialitos, assim como as demais MISS, sdo bem estabelecidos como
estruturas de bioestratificagdo, mas sao frequentemente alvo de discussdes acerca de uma
possivel classificagdo dentro de uma abordagem icnotaxondémica (BUATOIS; MANGANO,
2011; SHAPIRO, 2007; STIMSON et al., 2017). Existem autores que consideram
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estromatolitos e MISS no geral como icnofésseis, bem como aqueles que adotam apenas o

carater de bioestratificacdo para fins de classificacdo (BERTLING et al., 2006; BUATOIS;
MANGANO, 2011; SEILACHER, 1967; SHAPIRO, 2007; STIMSON et al., 2017),
portanto, ndo ha um consenso acerca da defini¢do dessas estruturas no ponto de vista da
icnologia, o que as coloca na chamada “zona cinzenta” da classificacdo (BERTLING et al.,
2006).

De maneira geral, a icnologia trata-se do estudo de estruturas de origem biogénica,
porém, existem uma série de critérios a serem seguidos para que uma determinada estrutura
seja considerada como vestigio de organismos vivos do ponto de vista conceitual
(AWRAMIK, 2006; BUATOIS; MANGANO, 2011; SHAPIRO, 2007). No entanto, esses
critérios podem ter interpretacdes divergentes ou entdo ndo serem os mesmos de acordo com
diferentes defini¢cdes de icnofdsseis (BERTLING et al., 2006; BUATOIS; MANGANO, 2011;
STIMSON et al.,, 2017). Os tragos resultantes de acdes de organismos modernos sao
analisados da mesma forma e se distinguem apenas por ndo terem passado pelo processo de
fossilizacdo, sendo assim objetos de estudos mais especificos da neoicnologia (BUATOIS;
MANGANO, 2011).

Em seu trabalho publicado em 2007, SHAPIRO defende a classificacdo
icnotaxondmica dos microbialitos, e argumenta que essas estruturas seriam analogas a outros
vestigios fosseis por também registrarem interagdes ecoldgicas no lugar da preservagdo de
fosseis corporais, além de fornecerem informagdes paleoambientais importantes a serem
estudadas pela icnologia (NOFFKE, 2009; SHAPIRO, 2007). Apesar dos microbialitos
compartilharem essa caracteristica de classificagdo fundamental com icnofosseis bem
definidos, alguns aspectos mais particulares dessas estruturas geram objec¢des, € a maioria dos
autores discorda com o emprego de classificagdo dentro da icnologia (AWRAMIK, 2006;
BERTLING et al., 2006; BUATOIS; MANGANO, 2011; SHAPIRO, 2007; STIMSON et al.,
2017).

BUATOIS ¢ MANGANO (2011) defendem que os estromatdlitos, e por extensdo
todos os microbialitos e MISS, ndo sdo icnofdésseis por ndo fornecerem informagdes a
respeito da morfologia do organismo produtor. Na defini¢do de tragos fosseis dada por
BERTLING (2006), essas estruturas sdo resultado de modificacdes de substratos por
atividades vitais de um organismo individual ou entdo grupos monoespecificos, assim MISS
ndo se enquadram na classificacdo por serem produzidos por uma gama de espécies de

microrganismos bentonicos (BERTLING et al., 2006; STIMSON et al., 2017).
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A representacdo etoldgica € um aspecto importante na defini¢do de vestigios fosseis,

pois ¢ bem estabelecido que essas estruturas sdo essencialmente resultantes de determinados
comportamentos de seres vivos, os quais podem ser interpretados a partir da andlise de
morfologia e arquitetura (BUATOIS; MANGANO, 2011; SEILACHER, 1967). BUATOIS E
MANGANO (2011) reforcam os estromatdlitos como resultados do que chamaram de
“supercrescimento” dos microrganismos associados, o que gera duvidas também em relacdo
ao carater comportamental e se revela mais uma razdo para os autores rejeitarem a
classificacdo dessas estruturas como icnofosseis.

A falta de consenso perante o tema permeia a série de contradicdes que os argumentos
mencionados sofrem quando sdo analisados diferentes critérios e defini¢des. Um exemplo dos
conflitos gerados por essa discussao se da pela andlise da defini¢do de BERTLING (2006), na
qual os icnofésseis sao formados por um Gnico organismo ou grupos de organismos de uma
mesma espécie. Essa defini¢gdo entra em contraste com um dos critérios apresentados por
BUATOIS E MANGANO (2011), no qual icnofésseis podem ser produzidos por organismos
de espécies distintas com base nos exemplos de tracos resultantes de interagdes de simbiose e
comensalismo.

As alegagdes de BUATOIS E MANGANO (2011) sobre a suposta falta de
informagdes relacionadas & morfologia dos produtores e de vestigios comportamentais
também se mostram inconsistentes frente a estudos que fornecem mais detalhes sobre os
processos de formacao dos diferentes morfotipos de MISS e microbialitos. Tanto a
arquitetura geral quanto caracteristicas morfoldgicas mais especificas dessas estruturas sao
resultantes de diferentes comportamentos dos microrganismos que as compdem, e podem
fornecer informagdes importantes sobre a morfologia dos produtores (AWRAMIK, 2006;
CUADRADO; PERILLO; VITALE, 2014; NOFFKE, 2014; NOFFKE et al., 2013; ZHAO et
al., 2020).

Apesar de serem raros (AWRAMIK, 2006), j4 foram encontrados no interior de
alguns exemplares de MISS filamentos fosseis de cianobactérias, principal grupo de
microrganismos que compdem as esteiras microbianas que interagem com sedimentos
(NOFFKE et al., 2001a; ZHAO et al., 2020). Em condi¢des tafondmicas mais especificas e
incomuns, ainda € possivel encontrar microestruturas em microtecidos que fornecem
informagdes morfologicas das células (DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011). Essa
preservacdo do formato e da disposi¢do de células no biofilme resultam do processo de
nucleacdo, mediado pelo EPS, que preenche os espagos entre as bactérias com graos minerais

diversos e recobre as superficies celulares com uma crosta mineral (ZHAO et al., 2020).
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Além disso, as cianobactérias apresentam o comportamento de fototaxia, se

deslocando ao longo da estrutura de estratificacio em busca de microambientes com
condi¢des 6timas de incidéncia de luz (CUADRADO; PERILLO; VITALE, 2014; DUPRAZ;
REID; VISSCHER, 2011; NOFFKE et al., 2013). Esse deslocamento no sedimento em busca
da luz promove comportamentos responsaveis pela deposicdo de sedimentos por meio de
Baffling, no qual cianobactérias orientam os filamentos perpendicularmente em relacdo ao
sedimento (CUADRADO; PERILLO; VITALE, 2014; NOFFKE et al., 2001a). Os filamentos
verticais alcangam a zona de agua sobrenadante e criam perturbacdes que induzem a queda de
graos menores que permaneceriam em suspensdao em periodos de baixa energia
(CUADRADO; PERILLO; VITALE, 2014; NOFFKE et al., 2001a).

Sendo assim, a classificagdo de microbialitos e demais MISS dentro da icnologia pode
ser plausivel quando se considera de maneira minuciosa a adequagdo dessas estruturas aos
critérios de classificagdo para icnofosseis. Porém, independentemente dessa concordancia
conceitual, as MISS sdo tradicionalmente estudadas e analisadas do ponto de vista da
sedimentologia como estruturas organosedimentares, definicdo que ndo encontra obstaculos
para ser aceita e se mostra apropriada (BERTLING et al., 2006; BUATOIS; MANGANO,
2011). Essas estruturas sdo comumente abordadas na icnologia associadas a contribuicao das
esteiras microbianas na preservacdo de icnofosseis, especialmente de invertebrados
bentonicos por meio da bioestabilizagdo dos sedimentos (CALLEFO et al., 2019).

A discussao sobre uma possivel atribui¢do icnotaxondmica para microbialitos também
abrange a nomenclatura binomial que tem sido historicamente adotada para caracterizar
essas estruturas (STIMSON et al., 2017). Anterior a criacdo do termo estromatolito,
estruturas estromatoliticas do Cambriano ja haviam sido registradas e descritas como
“concregoes calcarias” (STEEL, 1825, apud PORADA, 2011). Posteriormente foram tratadas
como taxons e denominadas “Cryptozoon proliferum” (HALL, 1883, apud RIDING, 1999;
PORADA, 2011) e "Collenia undosa” (WALCOTT, 1914), de acordo com o sistema de
nomenclatura binomial de Linnaeus, com atribuicdo de géneros e espécies baseados em
caracteristicas morfologicas (GOLUBIC, 1991).

A adesdo e permanéncia desse sistema binomial para estromatolitos fosseis se deu
com a necessidade de estabelecer uma classificacdo para utilizd-los como referéncia para
reconstrugdes estratigraficas (KRYLOV, 1976), principalmente de rochas pré-cambrianas,
devido a auséncia de fosseis corporais que antecedem o Fanerozéico (GOLUBIC, 1991). No
entanto, além da nomenclatura formal ser bem estabelecida para icnofosseis e, portanto, seu

emprego para microbialitos retomar o conflito de classificacdo, ela também se faz pouco
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esclarecedora de aspectos importantes sobre processos de formacdo e morfologia dessas

estruturas, e por isso ¢ considerada como inapropriada para a maioria dos autores (LOGAN;
REZAK; GINSBURG, 1964; STIMSON et al., 2017).

Apo6s a descoberta de potenciais estromatolitos houve uma certa dificuldade em
conciliar o sistema binomial de nomenclatura aplicado as estruturas € aos organismos
associados conjuntamente (GOLUBIC, 1991). Diferentes abordagens de classificacdo foram
empregadas desde entdo, com base em interpretagdes individuais de pesquisadores baseadas
em estruturas morfologicas distintas (KRYLOV, 1976). LOGAN (1964) ressalta a
inconsisténcia da classificagdo binomial e defende uma classificagdo que trata os
estromatolitos essencialmente como estruturas organosedimentares, partindo de critérios que
consideram a diversidade de espécies de microrganismos associados e, principalmente,
caracteristicas ambientais relacionadas a morfologia das estruturas, as quais ndo seriam

representadas na classificagao binomial (LOGAN; REZAK; GINSBURG, 1964).

3.1.6.1. Estromatolitos

Os estromatolitos sdo estruturas organosedimentares com laminag¢ado interna formadas
pela relacdo entre os processos de aprisionamento e precipitacdo de minerais e a atividade
metabolica de comunidades de microrganismos que formam esteiras microbianas
(HOFMANN, 1973; REITNER; QUERIC; REICH, 2008). Tais estruturas sdo de grande
relevancia para diversas areas da ciéncia, incluindo a biologia, sedimentologia, estratigrafia e
paleontologia (HOFMANN, 1973). Tanto as formas fosseis como as atuais fornecem
importantes informagdes acerca da histéria antiga da Terra e de interacdes de organismos
vivos com o ambiente (FOSTER et al., 2020).

O termo estromatoélito foi cunhado pelo professor alemao Louis Kalkowsky em 1908,
para descrever estruturas de calcario laminadas do Triassico Inferior encontradas na formagao
Buntsandstein, situada nas montanhas Harz, Alemanha Central (KALKOWSKY, 1908, apud
REITNER; QUERIC; REICH, 2008; AWRAMIK, 1991). O termo tem origem etimoldgica
grega, na qual “stroma” significa camada, e “/ithos” significa rocha (AWRAMIK, 1991;
NOFFKE; AWRAMIK, 2013a). Kalkowsky propds que essas estruturas fossem depositos
organosedimentares e sugeriu que algas estivessem associadas ao processo de formagao,
embora ndo tenha conseguido identificar os possiveis organismos construtores (REITNER;

QUERIC; REICH, 2008; RIDING, 1999).
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Embora Kalkowky ndo tenha sido muito especifico sobre os microrganismos

envolvidos na construcdo dos estromatolitos, ele enfatizou dois aspectos principais em sua
primeira definigdo: a estrutura interna laminada e a origem biogénica (RIDING, 1999. Com
base nos exemplares de Buntsandstein, uma das caracteristicas morfologicas mais
importantes sdo os “estromatoides”, termo também cunhado por Kalkowsky, que se refere as
camadas planas individuais de carbonato que compdem a macroestrutura laminada
caracteristica dos estromatolitos (KENNARD; JAMES, 1986; PAUL; PERYT, 2000).

Muito possivelmente devido a dificuldade de se inferir a biogenicidade dos
exemplares fosseis, alguns autores passaram a usar uma defini¢do descritiva, que considera
apenas caracteristicas morfologicas e inclui também estruturas formadas por processos
abiogénicos (AWRAMIK, 1991; AWRAMIK; MARGULIS; BARGHOORN, 1976;
RIDING, 1999). Por outro lado, outras definigdes, como a de Awramik e Margulis (1976),
consideram apenas a origem biogénica, eliminando as camadas laminadas como fator critico
(AWRAMIK, 1991; AWRAMIK; MARGULIS; BARGHOORN, 1976; RIDING, 1999).

Frente ao estabelecimento do termo microbialito e a necessidade de maior
detalhamento para a descrigdo das estruturas estromatoliticas, RIDING (2011) prop6s uma
defini¢do mais geral dos estromatolitos: “sedimentos microbianos autigénicos em camadas
macroscopicas com ou sem precipitados abiogénicos intercalados”. Essa defini¢do leva em
conta tanto a origem biogénica quanto as camadas laminadas propostas por KALKOWSK
(1908), e reforcadas por outros autores (GARRETT, 1970; HOFMANN, 1973; REITNER;
QUERIC; REICH, 2008). Além de considerar a possibilidade de formacio de precipitados
abiogénicos, ressalta que apesar da estrutura como um todo ser resultado da agdo de
microrganismos, pode apresentar caracteristicas morfoldgicas provenientes de interferéncias
abidticas em sua construcdo, sem deixar de ser considerada um estromatolito.

Os estromatodlitos possuem um extenso registro fossil que se estende desde o
arqueano, com registros consistentes de 3.5 G.a. (ALLWOOD et al., 2006; AWRAMIK,
1991; WALTER; BUICK; DUNLOP, 1980), e ainda fosseis putativos de até¢ 3.7 G.a.
(NUTMAN et al., 2016). Devido a sua idade, os estromatolitos sdo alvo de interesse
cientifico, inclusive no ambito da astrobiologia, pois ajudam a elucidar questdes relacionadas
a origem e evolucdo da vida na Terra (FARiAS, 2020; FOSTER et al., 2020). Essas estruturas
organosedimentares podem fornecer informagdes acerca das caracteristicas fisico-quimicas
antigas presentes no paleoambiente e propriedades das interagdes primordiais entre a bio e
geosfera, como um ecossistema de bilhdes de anos preservado (FOSTER et al., 2020;

PETERS; HUSSON; WILCOTS, 2017). Essas interacdes sdo frequentemente representadas
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por bioassinaturas — tracos de biogenicidade resultantes da acdo de microrganismos na

formacao dos estromatolitos (FOSTER et al., 2020).

O Craton Pilbara, localizado na Australia ocidental e o Craton Kaapvaal, que abrange
regides da Africa do Sul e Suazilandia, possuem as mais recentes rochas sedimentares
datadas do Arqueano, e também mais bem preservadas, uma vez que passaram por menos
processos metamorficos e deformacionais (HOMANN, 2019; JAVAUX, 2019). Devido ao
maior grau de preservacdo e deposi¢cdes que ocorreram ha mais de 3.2 G.a., formagdes
geoldgicas referentes a esses cratons sao frequentemente o foco de estudos relacionados as
mais antigas evidéncias de vida na Terra, nos quais se encaixam os estromatolitos
(BAUMGARTNER et al., 2019; BUICK; DUNLOP; GROVES, 1981; HOMANN, 2019;
VAN KRANENDONK, 2011).

Embora os Cratons Pilbara e Kaapvaal sejam as principais localidades relacionadas
aos registros das primeiras formas de vida (BAUMGARTNER et al., 2019; HOMANN, 2019;
JAVAUX, 2019; VAN KRANENDONK, 2011), alguns outros afloramentos de rochas
arqueanas, apesar do maior grau de metamorfismo das rochas, sdo também alvos de procura
por evidéncias de vida ainda mais antiga (MOJZSIS et al., 1996; NUTMAN et al., 2016;
TASHIRO et al., 2017). J4 foram encontrados vestigios de matéria organica de até 3,8 G.a. de
anos em rochas do cinturdo supracrustal paleoarqueano de Isua, na Groenlandia (MOJZSIS et
al., 1996), e em rochas metassedimentares de 3,95 G.a. em Labrador, no Canada (TASHIRO
et al., 2017). Ha ainda o que seria o mais antigo estromatdlito ja encontrado no registro fossil,
também proveniente de um afloramento de rochas arqueanas do cinturdo de Isua, datados de
3.7 G.a. de anos (NUTMAN et al., 2016).

A biogenicidade dessas estruturas, no entanto, ¢ frequentemente contestada devido a
falta de evidéncias que vao além das andlises de carbono organico e composi¢ao isotopica,
além de ndo apresentarem laminacao interna, o que faz delas fosseis putativos (ALLWOOD
et al., 2018; JAVAUX, 2019). O alto grau de metamorfismo encontrado em rochas do inicio
do Arqueano causa deformagdo das estruturas sedimentares e a perda de possiveis tragos
morfolégicos e texturais importantes na inferéncia de biogenicidade (ALLWOOD et al.,
2018; NUTMAN et al., 2016). Estes “estromatolitos” putativos sao suportados somente por
analise de assinaturas quimicas, como composicdes isotopicas de carbono (ALLWOOD et al.,
2018; NUTMAN et al., 2016), as quais ndo possuem uma Unica origem e, por isso, ndo
representam um critério suficiente para a conclusdo de origem biogénica (ALLWOQOD et al.,

2018; JAVAUX, 2019).
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Dentre os registros de estromatolitos fosseis que contam com evidéncias consistentes

e que sdo bem aceitos pela maioria dos autores, os mais antigos foram encontrados em rochas
sedimentares datadas de 3,5 e 3,4 G.a., nas unidades North Pole Chert, membro da Formacao
Dresser (BUICK et al., 1995; BUICK; DUNLOP; GROVES, 1981; WALTER; BUICK;
DUNLOP, 1980), e Strelley Pool Chert (ALLWOOD et al., 2006), ambos do Craton Pilbara.
A Formagdo Dresser consiste em uma unidade de rochas sedimentares resultantes de um
ambiente de deposi¢do hidrotermal no interior de uma caldeira vulcanica (ALLWOOD et al.,
2006; BAUMGARTNER et al., 2019; VAN KRANENDONK, 2011). Essa questao levantou
davidas a respeito da biogenicidade dos estromatolitos (JAVAUX, 2019; LOWE, 1994), uma
vez que precipitados hidrotermais poderiam ter sido os responsaveis pela formagao abiotica
de estruturas semelhantes, (ALLWOOD et al.,, 2006; LINDSAY et al., 2003; VAN
KRANENDONK, 2011), bem como processos deformacionais (BUICK; DUNLOP;
GROVES, 1981).

No entanto, detalhadas microandlises morfoldgicas, associadas a estudos da
composi¢do quimica e contexto geoldgico de estromatdlitos da Formagdo Dresser mostram
evidéncias do cardter biogénico dessas estruturas (BAUMGARTNER et al., 2019; VAN
KRANENDONK, 2011). A biogenicidade desses estromatolitos ¢ suportada tanto por
andlises morfoldgicas, quanto por andlises de assinaturas de isotopos estaveis e assinaturas de
oligoelementos (nutman, 2016). Estruturas que apresentam um maior grau de complexidade
morfologica possuem mais critérios de biogenicidade (ALLWOOD et al., 2006; WALTER;
BUICK; DUNLOP, 1980), pois determinados padrdes morfologicos sdo indicadores-chave
para origem biologica (PEARCE et al., 2018; VAN KRANENDONK, 2011).

Em microbialitos fosseis € possivel identificar reliquias complexas resultantes da
precipitagdo de carbonato induzida pelo metabolismo das comunidades microbianas que
habitaram e levaram a formacao dessas estruturas sedimentares (ZHAO et al., 2020). Os
cristais formados por indu¢do bacteriana podem apresentar padrdes particulares, como formas
dendriticas, fibrosas, radiais, esferoidais e semelhantes a crostas, que os caracterizam e 0s
diferem de deposi¢des formadas unicamente por processos fisico-quimicos (RIDING, 2011;
ZHAQO et al., 2020). Os indicadores-chave desempenham um papel fundamental na
identificacdo do carater biogénico, uma vez que apenas andlises de composi¢do quimica
podem gerar incerteza sobre a origem bioldgica das estruturas (ALLWOOD et al., 2018;
JAVAUX, 2019).

Nos estromatolitos da Formagao Dresser foram encontrados alguns indicadores-chave

de biogenicidade, como ondulacdes, laminacdes enrugadas e formas coniformes
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(ALLWOOD et al., 2006; PEARCE et al., 2018; VAN KRANENDONK, 2011), dentre outras

caracteristicas texturais complexas que satisfazem critérios suficientes para considera-los
como possiveis estromatolitos (BAUMGARTNER et al., 2019; BUICK; DUNLOP;
GROVES, 1981). Além disso em alguns estromatodlitos foram encontrados estruturas de
pirita nanoporosa com inclusdes de matéria organica, indicando a possivel origem de esteiras
microbianas, enquanto as analises de isdtopos de carbono extraidas dessa matéria organica
apresentam dados dentro da faixa biolégica (BAUMGARTNER et al., 2019).

No Craton Kaapval os registros de possiveis estromatodlitos sdao menos recorrentes,
porém, ha exemplares referentes a formagao Mendon, do Grupo Onverwacht, regido do
Cinturdo de Barberton Greenstone, com idade aproximada de 3,5-3,25 G.a. (BYERLY;
LOWER; WALSH, 1986; HOMANN, 2019). As estruturas apresentam morfologias
variaveis, das quais as macroestruturas pseudocolunares, conicas e em formas de domo e
laminacdes onduladas sdo as mais relevantes para a inferéncia de atividade bioldgica no
processo de sedimentacdo (BYERLY; LOWER; WALSH, 1986; HOMANN, 2019; JAVAUX,
2019).

Embora tenham surgido no Arqueano, sdo raros os exemplares desta época
(AWRAMIK, 1991). No entanto, estromatoélitos apresentam uma ocorréncia significativa na
maioria das plataformas calcérias referentes ao Proterozdico, estendendo-se aos carbonatos
do Fanerozodico, embora uma forma mais escassa (PETERS; HUSSON; WILCOTS, 2017,
RIDING, 1999). A grande diversificac¢do e distribuicdo dos estromatolitos ocorreu durante o
Paleoproterozoico, atingindo o auge no fim do Mesoproterozoico e inicio do
Neoproterozoico, ha 700 M.a., apés um breve periodo de declinio (AWRAMIK, 1991;
PETERS; HUSSON; WILCOTS, 2017; STAL, 2012). Nesse periodo anterior a radiacdo do
cambriano, alguns do principais fatores que limitavam o crescimento dos estromat6litos eram
o grau de penetragdao da luz na coluna d’agua, exposicdo excessiva a radiagdo ultravioleta em
ambientes rasos ou de maré baixa, taxa de deposi¢do sedimentologica maior que a de
crescimento dos microrganismos e fatores relacionados a desequilibrios fisico-quimicos da
agua (AWRAMIK, 1971).

No final do Proterozodico os estromatolitos apresentam uma redugdo significativa em
termos de abundancia, distribui¢do e diversidade morfoldgica, que permanece ao longo do
Cambriano até o inicio Ordoviciano (AWRAMIK, 1971; SCHUBERT; BOTTIJER, 1992).
Esse declinio, que também abrange demais estruturas microbianas, ¢ atribuido a uma
condicdo de estresse decorrente do crescente aparecimento dos metazoarios no inicio do

paleozdéico (AWRAMIK, 1971; PETERS; HUSSON; WILCOTS, 2017, SCHUBERT,;
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BOTTIJER, 1992), intensificando-se no Ordoviciano Médio com a ampla diversificacdo de

invertebrados bentdnicos (AWRAMIK, 1971). Esses animais teriam afetado a formacao de
bentonicas bentdnicas por meio de intensa bioturbagdo e consequente destruicdo das esteiras,
bem como o hébito de pastoreio que impedia o acumulo dos microrganismos associados,
impedindo a construgdo das estruturas (STAL, 2012).

A mudanga dréastica da atividade bidtica promovida pela radiagdo do Cambriano
interferiu significativamente na predominancia dos estromatdlitos como construtores de
recifes (SCHUBERT; BOTTIJER, 1992; SHEEHAN; HARRIS, 2004). A diversificacdo de
animais com concha também pode ter tido influéncia direta nos estromatdlitos, devido a
possiveis alteragdes quimicas no ambiente ocednico que impossibilitam a calcificagdo e
estabilizacdo do substrato (SHEEHAN; HARRIS, 2004).

Os estromatolitos ocuparam uma variedade de nichos ecoldgicos como ambientes
marinhos e lacustres tanto rasos como profundos (STAL, 2012), dos quais eram comuns as
zonas subtidais com baixos niveis de agitagdo e intertidais com exposicdo periddica
(AWRAMIK, 1971; SCHUBERT; BOTTIJER, 1992). No Ordoviciano médio, os
estromatolitos se restringiram a ambientes como regides de supramaré, hipersalinas, ou com
alto grau de agitagdo por ondas ou correntes, nas quais havia menor incidéncia de animais
escavadores e predadores (AWRAMIK, 1971; SCHUBERT; BOTTJER, 1992).

No restante do Paleozoico, a ocorréncia de estromatolitos apresenta oscilagdes até
inicio do Tridssico, posteriormente entrando em declinio, mantendo-se baixa nos periodos
seguintes (PETERS; HUSSON; WILCOTS, 2017). Essas oscilagdes podem estar
relacionadas com declinios pontuais em comunidades de metazoarios ao longo do tempo,
causados principalmente por extingdes em massa que teriam possibilitado o restabelecimento
temporario dos estromatolitos como generalistas oportunistas (PETERS; HUSSON;
WILCOTS, 2017; RIDING, 2006). O ressurgimento das estruturas no inicio do Tridssico ¢
interpretado como um evento impulsionado pela extingdo em massa que ocorreu no fim do
Permiano (RIDING, 2006; SHEEHAN; HARRIS, 2004). De maneira similar, o mesmo
padrdo ocorre apds o evento de extingdo do Ordoviciano Tardio (SHEEHAN; HARRIS,
2004), coincidindo com o posterior pico de abundancia no Siluriano (PETERS; HUSSON;
WILCOTS, 2017).

Os primeiros potenciais estromat6litos registrados foram encontrados na Ilha de
Andros nas Bahamas (BLACK, 1932), os quais foram ponto de partida para estudos de
reconstru¢ao ambiental e investigacdes aprofundadas em estromatoélitos fosseis (LOGAN,

1961; LOGAN; REZAK; GINSBURG, 1964; RIDING, 1999). O banco das Bahamas
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consiste em um ambiente de dguas rasas e de sedimentacdo exclusivamente calcaria, que se

assemelha significativamente com as interpretagdes paleoambientais para mares do
Paleozodico e do Pré-Cambriano (BLACK, 1932), que deram origem aos depdsitos calcarios
onde os estromatolitos sdo predominantes no registro geoldgico (PETERS; HUSSON;
WILCOTS, 2017).

Contudo, as estruturas atuais que configuram os analogos mais proximos aos
exemplares fosseis do proterozoico sdo aquelas encontrados em Hamelin Pool, Shark Bay,
Australia Ocidental (HOFMANN, 1973; NOFFKE; AWRAMIK, 2013a). Na localidade sao
encontradas a maior diversificacao e abundancia de morfotipos de estruturas estromatoliticas
(PAMELA REID et al., 2003), dos quais sdo notaveis os colunares e domicos, bem como de
outras estruturas relacionadas com esteiras microbianas, como trombolitos (JAHNERT;
COLLINS, 2012; NOFFKE; AWRAMIK, 2013a).

A deposi¢ao microbiana de sedimentos e construcao dos estromatolitos presentes em
Hamelin Pool teve inicio ha cerca de 2000 anos, e € resultante de alteragdes progressivas nas
condi¢des ambientais que provocaram alteragdes em um ecossistema marinho inicialmente
aberto em uma enseada com extensdo restrita e altos niveis de salinidade (JAHNERT;
COLLINS, 2012). O ambiente ¢ composto em sua maior parte por aguas rasas, de até 10m de
profundidade, e se caracterizou como um ecossistema de alta energia nesses Ultimos dois
milénios (PAMELA REID et al., 2003). As intensas variagdes dos niveis da maré¢ ¢ de
agitacdo e deposicao de sedimentos junto a hipersalinidade contribuiram para a redugdo da
atividade de metazoarios e possiveis organismos competidores, o que favoreceu a ocupagao
do ambiente pelos estromatdlitos (NOFFKE; AWRAMIK, 2013a; PAMELA REID et al.,
2003).

Inicialmente, com base nos registros de esteiras microbianas com caracteristicas
estromatoliticas de Shark Bay, estabeleceu-se que essas estruturas ocupavam
predominantemente as zonas intertidais, e poderiam se expandir para as zonas supratidais
periodicamente em momentos incomuns de maré alta (LOGAN; REZAK; GINSBURG,
1964). No entanto, posteriormente foram registrados os exemplares marinhos que se
desenvolvem em zonas subtidais com maior grau de distribuicio (PAMELA REID et al.,
2003), os quais ampliaram as possibilidades de interpretacdes paleoambientais para os
exemplares fosseis (NOFFKE; AWRAMIK, 2013a).

E evidente que a intensa perturbagdo da agua caracteristica de ambientes de alta
energia contribui significativamente para o desenvolvimento de estromatdlitos (GOLUBIC,

1991). A hipersalinidade no entanto, nao ¢ um fator crucial, o que pdde ser constatado a partir
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da descobertas de potenciais estromat6litos de zonas subtidais em aguas com niveis normais

de salinidade em Bahamas, ambiente que também continha o fator de estresse presente em
forma de fortes correntes de maré (NOFFKE; AWRAMIK, 2013a). H4, portanto, registros de
potenciais estromatodlitos em zonas subtidais, intertidais e supratidais, porém sempre com
ocorréncia em regides de aguas rasas (HOFMANN, 1973).

Com base na composi¢do microbiana de tufos lacustres modernos e o papel desses
microrganismos na precipitagdo de carbonato de célcio nessas rochas, Walcott (1914) sugeriu
as cianobactérias como principais responsaveis pela formacao de estromatolitos fosseis
pré-cambrianos do Supergrupo do Cinturdo Proterozodico, em Montana (RIDING, 1999;
WALCOTT, 1914). A origem cianobacteriana dos estromatélitos foi reforgada mais tarde
apos a identificagdo desses microrganismos em esteiras microbianas caracterizadas como
potenciais estromatolitos da Ilha de Andros nas Bahamas (BLACK, 1932), e em Shark Bay
na Australia (LOGAN, 1961), nos quais as cianobactérias eram os organismos predominantes
(AWRAMIK, 1991). As cianobactérias sdo, portanto, o grupo funcional dominante na
construcdo de potenciais estromatolitos, bem como muito provavelmente foram nos
exemplares fosseis (FOSTER; GREEN, 2011).

Considerando que os estromatolitos sdo tipicamente construidos por esteiras
cianobacterianas fototroficas, a caracterizacdo e identificacio dos grupos funcionais e
associacdes entre microrganismos sao muito semelhantes para ambas estruturas (STAL,
2012). Além das cianobactérias, esta presente também uma grande diversidade de
microrganismos, como as bactérias sulfurosas e as diatomaceas geralmente estdo presentes
(AWRAMIK, 1991; STAL, 2012), e fazem parte da diversidade de comunidades microbianas
que crescem simultaneamente e interagem entre si resultando no actimulo de diferentes
precipitados minerais e, consequentemente, na laminagdo caracteristica dos estromatolitos
(DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011). As laminacdes também sofrem influéncia de outros
fatores como crescimento irregular, perturbacdes por agentes biologicos externos como
invertebrados bentonicos, marés, tempestades e eventos sazonais (STAL, 2012).

Em diversos microfosseis do Proterozdico sdo observadas caracteristicas morfologicas
referentes as cianobactérias, € sugerem que esses microrganismos ja estariam desempenhando
papel fundamental na constru¢do de estromatoélitos nesse periodo (AWRAMIK, 1991; STAL,
2012). Analises morfologicas de estromatolitos do Proterozodico Superior da Formagao Bitter
Springs (SCHOPF, 1968) e da Formagao de Ferro Gunflint do Proterozéico (BARGHOORN;
TYLER, 1965), identificaram fosseis de cianobactérias associados e confirmam a relacao

desses microrganismos com a constru¢do dessas estruturas mais recentes.
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Analises de estromatolitos mais antigos, que ultrapassam os 3 bilhdes de anos

(BUICK et al.,, 1995; BUICK; DUNLOP; GROVES, 1981; NUTMAN et al.,, 2016;
WALTER; BUICK; DUNLOP, 1980), evidenciam a origem microbiana dessas estruturas, o
que implica na evolucdo de microrganismos com um determinado grau de complexidade
metabolica ja no Arqueano (AWRAMIK, 1991). Apesar de ndo comprovarem a origem em
esteiras formadas especificamente por cianobactérias, uma vez que as caracteristicas
morfoldgicas de microfosseis de estruturas referentes ao arqueano nao sdo suficientemente
especificas para se ter certeza (STAL, 2012), estes estromatolitos mostram evidéncias de
organismos ao menos fenotipicamente semelhantes as cianobactérias (AWRAMIK, 1991).
Com base nas evidéncias de presenca de organismos autotréficos nessas estruturas, e
considerando que a oxigenacdo da atmosfera tenha se dado no fim do Arqueano, por volta de
2,3 G.a., hd a hipdtese de que organismos autotrofos quimiossintetizantes fixadores de
carbono estejam associados aos estromatolitos arqueanos (STAL, 2012). No entanto, sdao
conhecidas atualmente cianobactérias que compdem esteiras microbianas capazes de realizar
fotossintese anoxigénica (STAL, 2012), e ¢ provavel que esse metabolismo tenha evoluido
antes do aparecimento da fotossintese oxigénica nesses microrganismos (OLSON, 2006). Por
outro lado, as deposi¢des de BIFs (Formagdes de Ferro Bandadas) do Proterozdico como
indicativo do processo de retardamento da oxigenacdo da atmosfera resultante da liberacdo
metabolica de 0, (LEPOT, 2020; STAL, 2012), sugere que a associacdo primitiva de

cianobactérias pode nao se restringir a fotossintese anoxigénica.
4. METODOLOGIA

Por se tratar de uma revisdo bibliografica, a metodologia empregada neste trabalho se
deu principalmente pela busca minuciosa por trabalhos cientificos, como livros e artigos,
publicados nos principais periodicos cientificos nas areas abordadas. Em um primeiro
momento, foi realizada uma pesquisa exploratdria, na qual foi priorizado o entendimento do
historico da producdo cientifica e de construgdo de conhecimento referente aos principais
temas da pesquisa. Assim, foram selecionados autores que desenvolveram trabalhos
fundamentais para essa construcdo, seja no pioneirismo ou entdo na reformulagdo ou
substituicao de conceitos frente a novas descobertas em estudos mais recentes.

A partir da primeira selecdo de artigos realizada na pesquisa exploratoria, deu-se o
inicio da revisdo bibliografica mais aprofundada, na qual foram utilizadas palavras-chave
sobre o tema para encontrar trabalhos em diferentes plataformas de hospedagem de contetido

cientifico. As principais plataformas utilizadas foram ScienceDirect, Web of Science,
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Springer Link, ScieELO, NASA Astrophysics Data System, JSTOR e Scholar Google. Os

principais periodicos e revistas cientificas consultados, por sua vez, foram Nature, Science,
Scientific American, Sedimentology, PLOS ONE, Gondwana Research, Astrobiology, Journal
of Sedimentary Research, Ichnos, Calcareous Algae and Stromatolites, Sedimentary Geology,
Palaios,  Precambrian  Research, Applied and  Environmental  Microbiology,
Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, Geosciences e Early Organic
Evolution. Implications for Mineral and Energy Resources.

Durante a busca, foram utilizadas mais de 50 termos e palavras-chave principais, dos
quais se obtiveram variacdes de acordo com o tema especifico, area do conhecimento e
possiveis associagdes. As buscas foram predominantemente feitas a partir de termos na lingua
inglesa, uma vez que tanto trabalhos nacionais quanto internacionais possuem o inglés como
padrao de publicagdo, o que torna a pesquisa mais abrangente e rica. As principais
palavras-chave no geral giraram em torno das estruturas organosedimentares que sdo o foco
do trabalho, enquanto as variagdes foram pensadas nas areas do conhecimento ou entdo em
elementos que geralmente estdo associados a essas estruturas, bem como em termos que
remetem a historicidade do assunto.

Por exemplo, para o termo “Stromatolite”, foi possivel gerar variagdes diretas como
“Oldest stromatolite”, “Archean stromatolites”, “Stromatolites distribution”, “Stromatolites
morphology”, “Stromatolites definition”, “Stromatolites astrobiology”, “Stromatolites
sedimentology”. Além das variagdes diretas com repeticdo de um mesmo termo, a partir do
arcabouco teodrico inicial fornecido pela pesquisa exploratoria, empregou-se variagdes
secundarias que representam definicdes e contextos nos quais o elemento principal estd
inserido. Partindo do mesmo exemplo “Stromatolite”, uma das principais palavras-chave,
pode-se utilizar as seguintes variagdes: “Laminated structures”, “Microbial sediments”,
“Archean life”, “Early life”, “Cyanobacteria mats”, “Microbial mats” “Laminated mats”,
dentre outras que remetem a descri¢cdes, definicdes, aspectos ecoldgicos, historicidade e
relevancia dentro de um determinado contexto (e.g., importdncia na manutengdo de
ecossistemas, cadeia trofica, produgdo primaria, evolugdo e origem da vida).

Os principais termos e palavras-chave e variagdes utilizados durante o levantamento

bibliografico do presente estudo foram: “Acidic microbial mats”; “Anoxygenic
Photosynthesis”;  “Archean life”;  “Archean  stromatolites”;  “Biomineralization”;
“Biostratification  structures”;  “Biogenic structure”; “Coastal microbial mats”;

“Cyanobacteria”; ‘“Cyanobacterial mats”; “Early life”; “Earth’s history”; “Ediacaran

life”’; “Extremophiles”; “First fossil record”; “Geomicrobiology”; “Halophilic microbial
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amelin  Pool”; “Laminated mats”; “Life on Mars”; “Limestones”;

6

mats’’;
“Microbialites”; “Microbial community”; “Microbial ecosystem”; ‘“Microbial mats”;
“Microbial precipitation”; “Microbialites record”; “Microbial sedimentology”; “Microbial
sediments”; “Microbial structures”; “Mineral precipitation”; “MISS”; “Phanerozoic

’

Stromatolites”. “Precambrian carbonates”; “Precambrian life”; “Primordial life”; “Oldest
stromatolite”; “Organic sedimentary structure”; “Oxygenic Photosynthesis”’; “Sedimentary
structures”; “Shark bay stromatolites”;  “Stromatolites”; “Stromatolites astrobiology”;
“Stromatolite definition”; “Stromatolite distribution”; “Stromatolites morphology”;
“Stromatolites sedimentology”; “Thermophile mats”.

Também foram analisadas as referéncias dos artigos selecionados com o objetivo de
mapear a constru¢do do arcabougo tedrico dos temas abordados realizada por outros autores,
0 que contribui para o estabelecimento de uma cronologia de descobertas cientificas e
atribui¢des praticas para o objeto de estudo. Além disso, a checagem de referéncias permite
uma maior consisténcia de artigos-base em determinado tema, possibilitando uma
contextualizacdo mais abrangente e detalhada do assunto, bem como o acompanhamento de
questdes relevantes abordadas ao longo do tempo que podem representar quebras de
paradigmas.

Cerca de 250 artigos foram consultados para o desenvolvimento deste trabalho, os
quais representam a multidisciplinaridade caracteristica do tema abordado, uma vez que sdo
estudados aspectos biologicos, fisicos, quimicos, geoldgicos e historicos que geralmente se
sobrepdem. As principais areas relacionadas aos artigos utilizados foram: Microbiologia;
Ecologia; Bioquimica; Limnologia; Geologia; Paleontologia; Sedimentologia; Icnologia;
Mineralogia; Geoquimica; Fisica; Oceanografia; e Astrobiologia. Os artigos foram
selecionados com base em uma analise critica do contetdo e da abordagem dos autores, na
avaliacdo da adequacdo do tema procurado, nivel de detalhamento das informacgdes
fornecidas e consideracdo de fatores multidisciplinares para elucidacdo das questdes a serem
estudadas. Além disso, foram também avaliados os trabalhos referenciados ¢ considerados

em cada artigo para elaboracdo de hipoteses ou propostas de defini¢des e classificagoes.
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5. DISCUSSAO

As MISS contribuem de maneira significativa com estudos paleontologicos, uma vez
que sdo responsaveis pela formagdao dos microbialitos, fundamentais para o entendimento de
como eram as primeiras formas de vida na Terra, assim como para a realizacdo de
reconstrugdes paleoambientais e interpretacdes estratigraficas (HOFMANN, 1973; KRYLOV,
1976) na auséncia de fosseis corporais (GOLUBIC, 1991, p. 200).

Essas estruturas fornecem informagdes relevantes de interacdes ecoldgicas de
comunidades microbianas atuais, as quais elucidam aspectos sobre interagdes microbianas
nas comunidades bentonicas Pré-cambrianas e contribuem com o entendimento da evolugao
da vida na Terra (FARIAS, 2020; FOSTER et al., 2020). Os processos de biomineralizagio e
interacdes de comunidades bentonicas com sedimentos e demais fatores abioticos a partir das
MISS, em conjunto com microbialitos fosseis, podem ainda compor ferramentas tteis para a
reconstrugdo da histéria geologica, geoquimica e sedimentologica da Terra (FARIAS, 2020).

Além de serem importantes objetos de estudo na paleontologia por representarem os
mais antigos fosseis ja registrados, as MISS se mostram relevantes também na icnologia,
mais especificamente, contribuindo com a preservagao de vestigios fosseis (CALLEFO et al.,
2019; DUPRAZ; REID; VISSCHER, 2011; NOFFKE; GERDES; KLENKE, 2003). A matriz
de EPS produzida pelas esteiras microbianas, devido a sua consisténcia mucilaginosa, pode
ser uma fator que favorece a permanéncia e inalteragdo do formato de sulcos e deformagdes
nas esteiras, causados por interagdes de outros organismos vivos. Com o formato preservado
na matriz das esteiras, o processo de mineraliza¢do dos vestigios facilita o crescimento de
minerais, induzidos pelas células bacterianas que compdem as esteiras (WESTALL et al.,
2000; ZHAO et al., 2020).

Além da capacidade de preservacdo de formas decorrentes das interferéncias nos
biofilmes, e promover a nucleacdo de minerais mediada pelo EPS, as esteiras microbianas
possuem ainda um papel relevante na estabilizacdo do sedimento, que reduz as chances de
ruptura das estruturas e também contribui para a preservagdo de possiveis estruturas
sedimentares e icnofdosseis (CALLEFO et al., 2019; CUADRADO; PERILLO; VITALE,
2014; NOFFKE; AWRAMIK, 2013b; NOFFKE; GERDES; KLENKE, 2003). Pegadas de
vertebrados sdo um exemplo de estruturas que frequentemente estdo associadas a regides de

planicies e marés cobertas por MISS (SIMPSON et al., 2022, p. 202).
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A presenga de estruturas organosedimentares aumenta a probabilidade de preservagao

das marcas deixadas por vertebrados, além de possibilitar condigdes excepcionais de
preservagdo quando ocorre a litificagdo do sedimento (CARMONA et al., 2012; SIMPSON et
al., 2022). A precipitacdo de minerais de calcio induzida pelos microrganismos da esteira
pode comegar ja nos primeiros estagios de litificagdo e promover a preservagao, enquanto o

formato no sedimento ainda se faz evidente (SIMPSON et al., 2022, p. 202).
Figura 16. Pegadas atribuidas a bisdes bem delimitadas em sedimentos cobertos por esteiras
microbianas no Parque Nacional de Yellowstone, EUA. Apesar de se tratar de marcas de pegadas recém

formadas, € possivel observar que as esteiras se mostram uma superficie ideal para conservar detalhes sobre

morfologia do organismo produtor.

Fonte: Foto por Marcelo Adorna Fernandes, 2022.

Para além da paleontologia, as MISS tém sido cada vez mais foco de estudos
relacionados a astrobiologia, com o escopo de construgdo de arcabougo teodrico para auxiliar
na busca e possivel identificagdo de vida fora da Terra, principalmente em Marte (DAVIES et
al., 2016). Com a exploragdo do solo de Marte cada vez mais intensa, pelas missdes
protagonizadas por rovers, considera-se que microrganismos formadores de MISS, em

especial bactérias extremofilas, sejam as formas de vida mais provaveis de se encontrar (fora

do Planeta (DAVIES et al., 2016).
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A capacidade das células de interagir com sedimentos e de formar estruturas

sedimentares, bem como a diversidade metabdlica encontrada nesses ecossistemas, quase
sempre associada a adaptagdes para condigdes fisico-quimicas extremas, configuram
caracteristicas relevantes dentro do escopo da astrobiologia (BOLHUIS; STAL, 2011; DAS;
KUNGWANI, 2022; FARIAS, 2020; STAL, 2012; STAL; SEVERIN; BOLHUIS, 2010).
Devido as diferentes condi¢des ambientais extremas observadas nos planetas aos arredores da
Terra no Sistema Solar, ¢ mais plausivel que a vida se manifeste em formas semelhantes a
bactérias extremofilas. Ainda ha a capacidade das bactérias formadoras de esteiras, de
colonizar sedimentos com escassez de nutrientes e caracteristicas como resisténcia a altos
indices de radiagdo, que sdo usadas como referéncias na busca de vida na superficie de Marte,
onde apresenta tais condi¢gdes (DAVIES et al., 2016; FARIAS, 2020; FOSTER et al., 2020;
SOUZA; SEGURA; FOSTER, 2020).

Os estromatolitos fazem parte das principais estruturas relacionadas a MISS
estudadas como modelos de biomarcadores para a busca por vida extraterrestre, uma vez que
essas estruturas estiveram presentes durante quase toda a historia da Terra, a qual em seus
primoérdios era bem semelhante a de outros planetas como Vénus e Marte, o que permite
levantar hipoteses de que esteiras microbianas poderiam ter sido um primeiro padrao comum

de formas de vida nos primordios da historia desses planetas (WESTALL et al., 2000).

6. CONSIDERACOES FINAIS

As MISS podem ser estudadas e empregadas em uma gama de areas de conhecimento,
devido a uma série de caracteristicas que as tornam interessantes para estudos variados. Tais
quais: diversidade metabolica em organismos extremoéfilos, evolugcdo de estratégias
evolutivas nas primeiras formas de vida terrestres, ciclos biogeoquimicos, dinamicidade e
caracterizacdo de ecossistemas aquaticos, estabelecimento de microrganismos modelos para
estudos em astrobiologia, dentre outros. Por se tratarem de interacdes entre elementos
bidticos e abidticos, podem ser feitas andlises tanto com foco na biologia dos produtores
quanto na geologia e sedimentologia das estruturas que essas comunidades microbianas dao
origem. Diferentes abordagens de estudo dessas estruturas podem fornecer informagdes
valiosas sobre a historia bioldgica e geologica da Terra, bem como auxiliar na construcao de
base de conhecimento para a procura de vida extraterrestre.

Essas estruturas sdo responsaveis pela presenca de fosseis de evidéncias de formas de

vida mais basais, em um momento da histéria da evolucdo da vida em que ndo se tinha
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alcancado ainda uma maior complexidade em relagdo a multicelularidade, e ao

desenvolvimento de partes duras (e.g. ossos, dentes, carapagas), caracteristicas mais
comumente associadas a preservacdo dos organismos no registro fossil. Sendo assim, as
MISS possibilitaram a preservagdo de parte do passado do planeta que possui poucas
informacdes, se comparado com periodos geologicos nos quais existiram formas de vida mais
diversas e de morfologias mais complexas. Além disso, esses sistemas microbianos
apresentam metabolismos complexos de biomineraliza¢ao e diferentes tipos de interagdo com
sedimentos, que alteram significativamente as propriedades dos sedimentos e podem afetar
também a maneira como outros organismos interagem com esses sedimentos.

Sem duvida, as MISS contribuiram, ao longo de toda a histéria do Planeta desde o
surgimento desses ecossistemas, com a preservagdo tanto de 'tracos' quanto de material
organico no registro fossil, principalmente em ambientes aquaticos. As esteiras microbianas
estdo presentes ha tanto tempo no planeta Terra que muito provavelmente, se elas nao
tivessem surgido na historia evolutiva da vida, haveriam diferencas significativas nas
estruturas rochosas e sedimentologicas de toda a superficie do planeta.

As esteiras microbianas sao a unidade bioldgica que possibilitou a existéncia de uma
amplo espectro de estruturas biogénicas, que se mostraram bem sucedidas do ponto de vista
evolutivo, e se espalharam por todo o Planeta alterando de maneira irreversivel uma
variedade de ambientes e os processos decorrentes da interagdo de outras formas de vida com
os sedimentos. Os ecossistemas microbianos foram fundamentais para a composi¢ao do
registro fossil, do qual temos conhecimento hoje, pois sao formadores das MISS, que além de
desenvolverem os microbialitos, os quais preenchem o que poderia ser a maior das lacunas do
registro fossil, também exerce papel importante na fossilizacdo de diversos outros grupos de

organismos e vestigios fosseis.
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