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Resumo

Um novo icnotaxon de tetrapode para a Formacao Botucatu, Cretaceo Inferior

(Neocomiano) do Brasil: aspectos locomotoriais, preservacionais e paleoecologicos

Pedro Victor Buck

Orientador: Prof. Dr. Marcelo Adorna Fernandes

Os icnofosseis (e.g. pegadas e pistas), objetos de estudo da Paleoicnologia, representam
respostas comportamentais da biota. Sdo vestigios produzidos pela atividade de
organismos pretéritos e podem ser utilizados para reconstrugdes paleobiologicas,
paleoecologicas e paleoambientais. A Formacao Botucatu (Neocomiano) representa um
imenso paleoerg e ¢ mundialmente conhecida pelo seu registro icnofossilifero,
composto por tracos de vertebrados (dinossauros e mamaliformes) e invertebrados
(coledpteros e aracnideos). Dentre os vertebrados, destaca-se as pegadas e pistas
atribuidas ao icnogénero Brasilichnium Leonardi 1981, endémico de depositos eolicos e
associado a produtores mamaliformes. No presente estudo ¢ descrito um novo
icnotaxon, Brasilichnium saltatorium isp. nov., com progressao saltatorial em fases,
distinta e rara no registro fossilifero, buscando-se entender os aspectos locomotoriais € a
paleoecologia da unidade geologica. O novo icnotaxon apresenta variagdo bioldgica a
nivel comportamental, e ndo preservacional, quando comparado a Brasilichium
elusivum, refletindo em uma grande diferenca na configuragdo autopodial das pistas
Foram analisadas no total 12 pistas, com dire¢des ascendente e descendente em relacao
ao plano inclinado da paleoduna. Foi realizado experimento neoicnoldégico com a
espécie Meriones unguiculatus. Nas pistas fOsseis, assim como no experimento, as

dimensodes dos autopodios em dire¢do descendente possuem maiores dimensoes, devido



ao maior deslocamento do sedimento, podendo enviesar interpretagdes sobre o possivel
produtor por alterar a razdo comprimento/largura. Outro pardmetro de mesmo
comportamento entre as pistas fosseis e as pistas produzidas em experimento foi a
distancia entre os conjuntos pé/mao, sendo maior na direcdo descendente por conta da
dindmica do movimento. Comparativamente a outros icnotdxons que apresentam o
movimento saltatorial, Brasilichnium saltatorium isp. nov. diferencia-se tanto na
morfologia das pegadas quanto na configuragdo dos autopodios na pista, reiterando a
nova descri¢do aqui realizada. Independente da direcdo, a locomogao quadrupede parece
ser a regra, mesmo quando as marcas das maos ndo estdo impressas, possivelmente em
virtude da sobreposi¢do dos autopodios e/ou producao das pegadas em subsuperficie. A
heteropodia ¢ mais evidente na direcdo descendente, porém, possui maior grau na
direcdo ascendente. Com base no estudo de desertos atuais, os produtores de
Brasilichnium provavelmente foram consumidores onivoros oportunistas, adotando a
locomogdo assimétrica para adquirir velocidade, visando escapar de predadores,
perseguir presas, e/ou facilitar a locomog¢ao em planos inclinados. Proximo a Pedreira
Sao Bento, Araraquara, devem ter existido lagoas efémeras, inferidas em decorréncia de
episodios pluviais registrados como crateras de impacto no arenito e a abundante

icnofauna. Tais ambientes poderiam sustentar a biota da regido, intensificando as

relagdes ecoldgicas nessas areas e formando comunidades localmente produtivas.

Palavras-chave: Brasilichnium saltatorium 1isp. nov.; pegadas mamaliformes;
locomogao saltatorial; icnof6ssil; Bacia do Parana; deserto de dunas.



Abstract

A new ichnotaxon of tetrapod from Botucatu Formation, Early Cretaceous

(Neocomian) from Brazil: locomotorial, preservational, and paleoecological aspects

Trace fossils (e.g. tracks and trackways), objects of Paleoichnology studys, represent
behavioral responses of biota. They are vestiges produced by biological activity of past
organisms and can be used for paleobiological,, paleoecological and
paleoenvironmental reconstructions. The Botucatu Formation (Neocomian) was an
immense paleoerg and is know worldwide for its ichnofossiliferous record, comprising
traces of vertebrates (dinosaurs and mammal-like tracks) and invertebrates (coleoptera
and arachnids). Among vertebrates, are of great importance tracks and trackways from
the ichnogenus Brasilichnium Leonardi 1981, endemic of aeolian deposits and assign to
mammal-like trackmakers. In the present study is described a new ichnotaxon,
Brasilichnium saltatorium isp. nov., with saltatorial progression in phases, distinct and
rare in fossil record, attempting to understanding locomotorial aspects and the
paleoecology of the geologic unit. The new ichnotaxon show biological variation in
behavioural level, and not in preservatonal level, when compared to brasilichnium
elusivum, reflecting a great difference in autopodial configuration on trackways. In total,
were analyzed 12 trackways, with upward and downard direction relative to the inclined
plane of the paleodune. Neoichnological experiment were conducted with Meriones
unguiculatus. In the experiment and in fossil trackways, autopodial dimensions are
larger in downard direction due to the higher displacement of sediment, and may skew
interpretations of the possible trackmaker for change the length/width ratio. Another
parameter with the same observation among experiment and fossil trackways is the

distance between sets of foot/hand, being greater in the downward direction due to the



movement dynamics. Compared to others ichnotaxa presenting the saltatorial
locomotion, Brasilichnium saltatorium isp. nov. differs both in morphology of tracks
and in the autopodium configuration in trackway, reiterating the new description.
Regardless of the direction, the quadruped locomotion appears to be the rule, even when
the marks of the hands are not printed, possibly because of the overlap of autopodia
and/or production of footprints in the subsurface. Heteropody is most evident in the
downward direction, however, it has a higher degree in the upward direction. Based on
the study of current desserts, Brasilichnium trackmakers probably were opportunistic
omnivores consumers, adopting asymmetrical locomotion to get speed. Near the Sao
Bento Quarry, Araraquara, there must have been ephemeral ponds as a result of pluvial
episodes recorded as impact craters in sandstone and the abundant ichnofauna. Such
environments could support the biota of the region, enhancing the ecological

relationships in these areas and forming locally productive communities.

Keywords: Brasilichnium saltatorium 1isp. nov.; mammal-like tracks; saltatorial
locomotion; trace fossil; Parand Basin; sand desert dunes.



1. Introducao

Muitos organismos que viveram no passado geoldgico da Terra tiveram seus
restos corporais preservados nas rochas sob a forma de fosseis (ossos, conchas,
carapagas, tecidos moles, etc). Apds a morte de um determinado organismo, o potencial
para a fossilizacdo de todo, ou partes do seu corpo, ¢ baixa. Durante sua vida, esse
mesmo organismo desempenhou diversas atividades, algumas diarias, como, por
exemplo, caminhar, se alimentar, produzir excrementos, € algumas com menos
frequéncia, como a reprodugdo, que podem envolver a constru¢do de estruturas de
nidificacao e deposi¢do de ovos, ou atividades que envolvam outras espécies, como a
predacdo. Todas essas atividades, assim como nos organismos atuais, produzem um
grande nimero de estruturas (pegadas, fezes, ninhos, ovos, marcas de predacdo), e,
quando preservadas no registro fossil, sdo classificadas como icnofosseis (vestigios
produzidos pela atividade bioldgica de organismos fosseis preservados no registro

geoldgico) (Carvalho & Fernandes, 2010).

A Paleoicnologia, uma das subdivisdes da Paleontologia, ¢ a ciéncia que estuda
os icnofbsseis, que podem ser classificados de acordo com sua natureza em
bioturbagdes (pistas de invertebrados, pegadas de vertebrados, urélitos e estruturas de
nidificacdo), bioerosdes (perfuragdes e orificios) e estruturas biogénicas (gastrolitos,
regurgitolitos, coprolitos e ovos). As bioturbacdes e as bioerosdes sdo representantes
diretas de uma biocenose por ocorrerem in situ (no seu proprio local de formacao), pois
diferentemente dos fosseis corporais, ndo sofrem transporte (Buatois & Mangano,

2011).

Um aspecto importante dos icnofdsseis ¢ sua capacidade de refletir respostas
comportamentais da biota, que podem ser associadas com o ambiente em que o0s

organismos viveram. Diversos fatores como viabilidade alimentar, condi¢des



energéticas do meio, tipo de substrato, profundidade da agua e granulometria do
sedimento influenciam na origem e na diversidade dos icnitos. Essas variagdes podem
influenciar na formagdo de todo o conjunto de icnofésseis de um dado hébitat, sendo
possivel realizar reconstru¢des paleoambientais e paleoecoldgicas, e determinar as
caracteristicas predominantes, como por exemplo a disponibilidade de oxigénio e/ou
umidade no substrato. Com o estudo dos icnofdsseis, € possivel evidenciar o espectro de
comportamentos das assembleias fossiliferas, mostrar o grau em que o sedimento foi
retrabalhado pelos organismos, indicar topo e base de camadas, auxiliar nas
interpretagdes paleobiologicas, paleoecoldgicas e paleoambientais, reconhecer
organismos de corpo mole, e, em ambientes em que a formagao de fosseis corporais ndo
¢ favorecida, tornar possivel o registro da biota com base nas pistas e trilhas (Carvalho

& Fernandes, 2010).

Na Paleoicnologia de tetrapodes, um dos focos de estudo sdo as pegadas. Estas
podem ocorrer de maneira isolada, ou, quando diversas impressdes ocorrem em
sucessao, em pistas. A ocorréncia em pistas possui maior valor, pois informagdes
adicionais, além da morfologia, podem ser acessadas, tornando possivel o entendimento
sobre padrdes locomotoriais dos possiveis produtores. O animal produtor pode ser tanto
bipede (marcas dos pés registradas) quanto quadripede (marcas dos pés e maos

registradas).

Para que ocorra a formagdo de uma pegada, ¢ necessario que um ou mais dos
autopddios do animal esteja em contato com o substrato, e que o peso exercido pelo
corpo seja suficiente para deforma-lo. Esse processo de deformagdo leva em
consideragdo o peso do animal e a plasticidade, granulometria e teor de agua no
sedimento, onde quanto mais rigido o substrato, maior o peso necessario para deforma-

lo. Quando o processo de caminhar se inicia, as cavidades referentes as pegadas sdo



produzidas, e para que essas sejam preservadas ¢ necessario que ocorra o preenchimento
por sedimentos distintos. Uma vez preenchidas as pegadas, as camadas que as contém
podem ser soterradas, e ao longo do tempo sofrer o processo de litificagdo, o qual ird
transformar o sedimento em rocha. Também existe um outro tipo de pegada que pode
ser encontrada, as chamadas undertracks, que sao deformacdes em camadas inferiores
do substrato produzidas pela propagacao do peso do animal. Conforme se aprofunda no

substrato, menos definidas se tornam as undertracks (Thulborn, 1990).

Assim como atualmente, diversos tipos de ambientes também existiram no
passado, sendo eles continentais secos € umidos, marinhos, costeiros, lagos, rios etc.
Toda essa diversidade de locais onde os animais se locomoveram possuem
particularidades em como as pegadas sdo formadas e preservadas e na sua qualidade.
Por exemplo, a quantidade de umidade no sedimento pode influenciar nos detalhes que
podem ser visualizados no pé do animal, onde em areia seca apenas o formato fica
registrado, como uma cavidade sem defini¢ao, enquanto que em sedimentos lamosos o
formato do autopddio e dos digitos, bem como marcas da pele, podem ficar registrados.
A taxa de retrabalhamento do sedimento também ¢ um fator importante na formagao e
preservacao das pegadas, no qual um sedimento que ¢ muito retrabalhado e pisoteado
por diversos animais possui um baixo potencial de preservagao das pegadas (Laporte &

Behrensmeyer, 1980).

Uma vez formadas, preservadas, e encontradas por um pesquisador, as pegadas
devem ser identificadas como pertencentes a um determinado icnotdxon ou descritas,
caso o material seja inédito. Para tais atividades, existem metodologias (e. g. Leonardi,
1987) que podem ser seguidas e que auxiliam na determinagdo e interpretacdo das
informacdes do produtor das pegadas, por exemplo: pardmetros morfoldgicos e

locomotoriais. Assim, aspectos sobre seu modo de vida como locomog¢do, morfologia



funcional e postura podem ser acessados. A litologia, idade da rocha e o paleoambiente
também devem ser levados em conta, permitindo, em um contexto abrangente, o

entendimento de quem, quando, como, e onde os icnofdsseis foram produzidos.

Na Paleoicnologia, a taxonomia, a nomenclatura, e a sistematica também sao
importantes, pois os icnofdsseis produzidos por organismos podem ser classificados,
agrupados e comparados de acordo com suas caracteristicas e semelhancas. O Cédigo
Internacional de Nomenclatura Zoologica reconhece e engloba icnofésseis, sendo sua
classificagdo também binomial e em Latim. Porém, a icnotaxonomia ¢ paralela a
taxonomia convencional, onde os nomes cientificos sdo atribuidos a estruturas
(icnofosseis), € ndo aos organismos que as produziram. Devido a isso, confusdes podem
ocorrer no estudo e na criagdo de novos icnotaxons, pois 0 mesmo organismo pode

produzir icnofosseis diferentes, enquanto que organismos de espécies diferentes podem

produzir icnofésseis muito semelhantes (Buatois & Mangano, 2013).

Quando se trata de pegadas existe uma natureza dupla, podendo estas serem
consideradas como fosseis, produzidas em virtude da atividade de animais pretéritos,
bem como estruturas sedimentares, uma vez que as pegadas refletem diretamente as
condi¢des do substrato (Bertling, 2007). Quando classificadas segundo a icnotaxonomia
sistemadtica, diversos niveis hierarquicos podem ser utilizados para as pegadas fosseis,
sendo os mais comuns, a icnoespécie e o icnogénero. A icnofamilia ¢ menos utilizada,
porém ja foi proposta para englobar morfoitpos de pegadas que possuam caracteristicas
morfologicas diagndsticas semelhantes a um nivel maior do que o genérico (e.g.
Lockley, 2011). O prefixo icno ¢ utilizado para facilitar o reconhecimento da entidade

bioldgica em questdo como sendo um icnofossil.

Bertling (2007) levanta alguns problemas e solugdes que permeiam a

icnotaxonomia, sendo eles icnogéneros monotipicos, diagnoses muito amplas e a falta



de caracteristicas precisas, € a existéncia de holotipos questiondveis e com qualidade de
preservacao muito baixa. Muitos desses problemas podem ser resolvidos melhorando-se
a construcdes de diagnoses, tornando-as mais especificas e utilizando-se caracteristicas

que possam ser melhor mensuradas e comparadas, e pela reavaliagdo de holotipos.

Além da classificagdo icnotaxondmica, existem outras maneiras de classificar os
icnofosseis. Estes podem ser classificados segundo o seu modo de preservagdo em
hiporelevo convexo, constituindo o molde, e epirelevo concavo, sendo o contra-molde
(Seilacher, 1953), e segundo sua posi¢ao na camada sedimentar, dando-se o nome de
epichnion, quando o modo de ocorréncia ¢ no topo da camada, hypichnion, quando
ocorre na base, e endichnion, quando este ocorre dentro da camada (Figura 1)

(Martinsson, 1970).

Um outro tipo de classificacdo ¢ a proposta por Seilacher (1953), sendo baseada
em parametros etologicos. Originalmente, esta classificagdo foi proposta com cinco
categorias, sendo icnitos de descanso (cubichnia), de habitacdo (domichnia), de
alimentacdo (fodinichnia), de pastagem (pascichnia), e de locomogdo (repichnia).
Posteriormente, outras categorias foram adicionadas, por exemplo: icnitos de armadilha
e cultivo (agrichnia), de nidificacdo (calichnia), de equilibrio (equilibrichnia), de
escape (fugichnia), e de predagdo (praedichnia). Normalmente, as pistas com pegadas
continuas ou descontinuas atribuidas a tetrdpodes podem ser consideradas como
repichnia, pois, independente do comportamento no momento de producdo dos icnitos,
estas, refletem o movimento do animal, resultado da interacdo dos apéndices

locomotores com o substrato.
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Epirelevo concavo

Epichnion

Hiporelevo convexo Endichnion

Hypichnion

Figura 1. Esquema representativo dos possiveis modos de ocorréncia dos icnofosseis

nas camadas sedimentares.

1.1 Paleoicnologia da Formac¢ao Botucatu

A Formagdo Botucatu, composta por rochas de deposicdo eolica, ¢
mundialmente famosa pelo seu contetido icnofossilifero, compreendendo urélitos
(Fernandes et al. 2004) e bioturbagdes produzidas por vertebrados e invertebrados que
viveram em um imenso paleoerg depositado durante o inicio do Cretadceo (Neocomiano)
(Renne et al., 1992; Turner et al., 1994). Identificaram-se na Formagao Botucatu a
presenca de rastros fosseis de insetos (coledpteros) e aracnideos (aranhas e escorpioes),
dinossauros Ornithopoda e Theropoda, e animais produtores de pequeno porte com
caracteristicas mamaliformes (Brasilichnium isp) (Leonardi et al., 2007), além de
troncos atribuidos a coniferas na por¢ao norte no Estado de Minas Gerais, Brasil (Pires
et al. 2011). Devido a inexisténcia de fosseis corporais de animais, detalhes
paleobioldgicos e paleoecoldgicos da Formagdo Botucatu podem apenas ser acessados
pelo estudo dos icnofosseis produzidos como consequéncia da atividade biologica e de

estruturas sedimentares ndo-biogénicas que ficaram preservadas.

Com respeito a isso, a macrorregido que engloba Araraquara e Sdo Carlos,

Estado de Sao Paulo, ¢ de grande importancia, pois constitui um dos maiores hotspots
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de diversidade icnofossilifera da Formag¢ao Botucatu (Leonardi & Carvalho, 2002). A
regido também tem relevancia historica, ja que os primeiros registros de icnofosseis na
América Latina foram realizados em Sao Carlos, pelo engenheiro de minas Joviano A.
A. Pacheco em 1911 (Pacheco, 1913), sendo atribuidos a tetrdpodes primeiramente por
Huene (1931). Dentre os diversos estudos realizados na regido, os de Giuseppe Leonardi
possuem grande relevancia, sendo este pesquisador um dos pioneiros nas interpretagdes
detalhadas desses fosseis e responsavel pela descricdo do icnogénero Brasilichnium

(Leonardi, 1981).

Uma das particularidades dos municipios no interior do Estado de Sao Paulo,
como Araraquara e Sao Carlos, ¢ a presenca comum de icnofosseis pelas calgadas
devido a utilizagao do arenito Botucatu na pavimentagdo de vias publicas (Fernandes &
Corréa, 2007). Embora isso seja positivo, constituindo um museu a céu aberto, por outro
lado, a exploragao comercial de longa data ¢ responsavel pela perda de muito material
icnofossilifero, e sua retirada de pedreiras, normalmente sem o acompanhamento de

pesquisadores, cria lacunas na determinacao estratigrafica das lajes resgatadas.

Dentre as pegadas de tetrapodes presentes na Formagdo Botucatu, as atribuidas
ao icnogénero Brasilichnium tém destacada importancia, pois representariam o Unico
registro de mamaliformes para o Brasil durante o Eocreticeo. Além de ocorrer em
depositos edlicos do Brasil, rastros atribuidos ao mesmo icnogénero foram descritos em
depositos edlicos do nordeste dos EUA (Lockley & Hunt, 1995) e na Formagao
Twyfelfontein na Namibia. Esta ultima localidade sugere inclusive, a continuidade
paleogeografica do deserto Botucatu na por¢do africana do Gondwana, sendo esta
formagdo correlacionada com a Formacdo Botucatu (Porchetti & Wagensonmmer,

2015).
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Para a icnoespécie B. elusivum observa-se variacdo de morfotipos com a
presenga ¢ auséncia das marcas das maos, sendo a condicdo de homopodia e
heteropodia interpretada como uma variagdo preservacional (Lockley, 2011). As
caracteristicas das pegadas podem ser influenciadas por trés fatores distintos: anatomia
do pé e mao, movimento dos membros, ¢ condigdes do substrato. Assim, diversos
morfotipos podem ser produzidos por um mesmo animal em virtude de um
comportamento diferenciado empregado durante a locomogao, ou por conta de variaveis
presentes no substrato, por exemplo, umidade, consisténcia e inclinacdo (Falkingham,
2014). Outros morfotipos, todavia, também ocorrem na unidade, mais especificamente
na Pedreira S3o Bento, localizada no municipio de Araraquara. Porém, em vez de
estarem associados a caracteristicas preservacionais, aparentemente estdo ligados ao
comportamento do organismo produtor, refletido na configuragdo dos autopddios na
pista. A configuragdo observada sugere movimento saltatorial em fases, diferente do

cursorial, mais comum, e ainda ndo descrita e interpretada formalmente.



13

2. Objetivo geral

A partir do material icnofossilifero proveniente da Pedreira Sao Bento,
Araraquara, este trabalho tem por objetivo descrever e interpretar o modo de locomogao
saltatorial diferenciado e menos comum, controlado pelo comportamento, ¢ determinar

um icnotéaxon apropriado que englobe suas variagdes.

2.1 Objetivos especificos
- Designar um possivel icnotdxon com base na morfologia e/ou comportamento.

- Caracterizar os diferentes morfotipos, com base em parametros morfoldgicos e

locomotoriais.

- Realizar comparagdes a icnitos formados por animais atuais através de

experimentos neoicnologicos.

- Determinar se espécies diferentes de animais produtores estdo envolvidas na

formagdo das pegadas.
- Determinar os aspectos tafondmicos envolvidos na formacao das pegadas.

- Realizar inferéncias paleoecoldgicas e paleoambientais acerca dos possiveis

comportamentos dos animais produtores e do habitat em que estes viviam.
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3. Materiais e métodos
3.1 Contexto Geoldgico

A Bacia do Parana possui uma area de aproximadamente 1.500.000 km?,
alcangando uma espessura total de 7.000 m de rochas sedimentares € magmaticas.
Possui forma ovalada com maior eixo nas dire¢cdes norte-sul. Em sua abrangéncia,
engloba diversos paises da América do Sul, como o Brasil, o Paraguai, a Argentina e o
Uruguai (Milani et al., 2007). No que diz respeito as suas unidades estratigraficas, sao
definidas seis Supersequéncias por Milani et al. (1998) que compreendem intervalos de
dezenas de milhdes de anos. As Supersequéncias com rochas sedimentares de idade
Paleozoica estdo inseridas em um contexto de deposicdo de transgressdes e regressoes
em decorréncia da elevagao do nivel do mar durante esta Era, sendo elas Rio Avai
(Ordoviciano-Siluriano), Parand (Devoniano) e Gondwana I (Carbonifero-Eotriassico).
Ja as Supersequéncias estritamente Mesozoicas Gondwana II (Meso a Neotridssico),
Gondwana III (Neojurassico-Eocretaceo) e Bauru (Neocretdceo) foram depositadas em
um contexto continental associadas a rochas igneas, sem a influéncia de incursdes

marinhas.

Para o atual estudo, destaca-se a Supersequéncia Gondwana III, onde o Grupo
Sdo Bento, composto pela Formagdo Pirambodia (deposicdo fluvio-edlica) na base,
Formagdo Botucatu (deposi¢cdo edlica) em porcdo média, ¢ Formacdo Serra Geral
(derrames basalticos) no topo, se encontra, compreendendo um intervalo temporal que
comeca no Triassico e se encerra no inicio do Cretadceo. A Formacao Botucatu constitui-
se por facies eolicas de arenitos quartzosos médios a finos e com esfericidade alta,
apresentando estratificagdes cruzadas de médio a grande porte. E caracterizada por um
imenso paleoerg depositada em contexto continental, com influéncia de fortes ventos de

mongdes, com dispersdo N em sua por¢ao norte ¢ SW em sua por¢ao ao sul (Scherer &
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Goldberg, 2007). Com uma érea total estimada de 1.300.000 km?, ocorre nos Estados
brasileiros de Sdo Paulo, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul, Goias, Minas Gerais € Rio
Grande do Sul, além de unidades correlatas em outros paises, como o Uruguai,

Paraguai, Argentina e Namibia.

A idade superior para a Formacao Botucatu ¢ estimada em 132 Ma por Renne et
al. (1992) por meio de Ar*”/Ar® presente nos derrames basalticos da Formagio Serra
Geral, consequéncia do grande rifteamento associado a abertura do Oceano Atlantico
Sul pela ruptura do paleocontinente Gondwana. Turner et al. (1994) propde um
intervalo de ocorréncia para os derrames entre 137 — 127 Ma. A lava avangou sobre o
deserto, recobrindo as dunas e proporcionando sua conservacao. O contato dessas
formagdes ¢ considerado como ndo discordante e em determinados locais o arenito
Botucatu encontra-se entremeado ao basalto Serra Geral indicando a prevaléncia das
condic¢des aridas durante o evento magmatico (Scherer, 2002). Inferéncias sobre o inicio
da deposi¢do do deserto Botucatu, todavia, sdo motivo de debate. Scherer (2000) estima
que o deserto foi depositado em um curto intervalo de tempo, na escala de centenas de
milhares de anos, devido a fina espessura da formacdo e auséncia de qualquer
supersuperficie dentro da sucessdo eolica, bem como do contato superior concordante
com a Formagdo Serra Geral. Este autor situa a formagdo exclusivamente no
Neocomiano (Figura 2). J4 Bonaparte (1996) infere uma idade na transicdo Jurassico-
Cretaceo, unicamente com base nos icnofosseis de vertebrados, enquanto que Leonardi
& Oliveira (1990), também com base em icnofdsseis, atribuem uma idade entre o
Tridssico Superior e o Jurdssico Médio. Com base nas pistas com caracteristicas
mamaliformes derivadas, incluindo o modo de locomocao saltatorial aqui descrito, uma

idade no inicio do Cretaceo, ou no limite Jurassico-Cretaceo, ¢ mais provavel.
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Figura 2. Estratigrafia da Formagdo Botucatu para o territorio brasileiro (Modificado de

Francischini et al. 2015).

No Estado de Sao Paulo, o arenito Botucatu aflora em um cinturdo interior
cruzando o estado na direcdo NE-SW, aflorando em diversos locais na regido de
Araraquara e Sdo Carlos (Figura 3). Um dos locais de maior exploragdo comercial ao
longo do tempo do arenito Botucatu foi a pedreira Sdo Bento, localizada no municipio
de Araraquara nas coordenadas 21°49°03.4"'S e 48°04'22.9""W, de onde o material aqui
analisado teve procedéncia (Figura 4). Esta consiste em uma paleoduna com 20 m de
altura e 100 m de comprimento, exibindo a fei¢do de foreset com mergulho médio de

29° e diregao S-SW.
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Figura 3. Localizacdo da Bacia do Parand, evidenciando a area de ocorréncia da Formacao

Botucatu no estado de Sao Paulo, Brasil. Retirado de Fernandes, 2005.

Figura 4. Pedreira Sao Bento, Araraquara — SP. A. Imagem panordmica, Janeiro de 2016; B-C.
Deposito de dunas caracteristicos da Formagdo Botucatu, Abril de 2004. C. Retangulo branco

segmentado indicando a superficie onde o holotipo LPP-IC-0001 foi coletado.
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As muitas décadas de exploracdo do arenito para fins comerciais, utilizado como
revestimento de pavimentagdo publica e privada, permitiu o resgate de centenas de lajes
contendo material icnofossilifero e estruturas sedimentares. Parte desse material estd
depositada no Laboratério de Paleoecologia e Paleoicnologia da Universidade Federal
de Sdo Carlos, tendo sido coletado entre os anos de 1997 e 2006 durante visitas
semanais a Pedreira Sdo Bento. As pistas e pegadas normalmente eram encontradas ja
removidas do contexto estratigafico original, agrupadas em lotes prontos para serem
enviadas para a comercializagdo. A falta do contexto estratigrafico de lajes de arenito
contendo pegadas e pistas impede a determinacdo exata da posi¢do na paleoduna, nao se
podendo inferir com exatiddo se os animais transitaram pelo local durante toda a
deposicao ou apenas em intervalos especificos. No entanto, mesmo sem grande parte do
contexto estratigrafico registrado, a coleta de todo o material foi de extrema
importancia, configurando um resgate paleontolégico, caso contrario, o conhecimento
sobre a fauna da Formacdo Botucatu seria possivel apenas com novas exploracdes do

arenito ou pelo levantamento de calgadas contendo material icnologico.

O paleoambiente da Formacao Botucatu, assim como campos de dunas atuais,
foi composto por uma paisagem com topografia ondulada, formada por um campo de
dunas edlicas de médio a grande porte, com vales interdunas (Talbot, 1985). Seu clima,
assim como o de desertos atuais, € com base na escassez do registro fossilifero para a
maior parte de sua ocorréncia, foi arido, podendo ter sido extremamente seco e quente
durante sua deposi¢ao, como postulado por Nowatzki & Kern (2000) para o Rio Grande
do Sul. No entanto, devido a sua ampla extensdo, regimes climaticos diferentes
poderiam atuar em dareas distintas, onde um clima mais umido poderia ocorrer a medida
que se afastava do interior do deserto (Talbot, 1985). Para a regido de Araraquara, Sao

Paulo, possivelmente uma borda do deserto, estruturas sedimentares nao-biogénicas
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(Figura 5) indicam a presenca de umidade e 4gua disponivel na regido durante a

deposicao.

Figura 5. Estruturas sedimentares ndo-biogénicas que indicam a presenga de umidade e agua
disponivel durante a deposicdo da Formacgdo Botucatu, Araraquara. A-B. Crateras de impacto
formadas por pingos de chuva; C. Ripples de adesdo; D. Gretas de contragdo. Todas as amostras

foram coletadas na Pedreira Sdo Bento. Escalas em centimetros.

As crateras de impacto evidenciadas na Figura 5A e B, indicam eventos de
chuva que tornavam a areia imida e aderente, sendo posteriormente recoberta por uma
nova camada de areia seca, formando ripples de adesdo, como as mostradas na Figura

5C, Parte da dgua meteorica poderia se acumular nas depressodes interdunas, formando
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lagoas efémeras que secavam, gerando as gretas de contracao (Figura 4D) no substrato
devido ao ciclo de umedecimento e secagem. Outra parte da dgua poderia infiltrar pela
areia, contribuindo no aumento da umidade em subsuperficie e elevacao no nivel dos
lengdis freaticos. Além das estruturas supracitadas, é notavel a ocorréncia de icnofosseis
na mesma paleoduna, sendo mais um indicativo da umidade presente no ambiente, caso
contrario, a preservacao das pegadas, e, a propria sobrevivéncia dos animais no passado,

ndo teria sido possivel (McKeever, 1991).

A i1dade superior para a Formagdo Botucatu ¢ estimada em 132 Ma por Renne et
al. (1992) por meio de Ar*”/Ar® presente nos derrames basalticos da Formagdo Serra
Geral, consequéncia do grande rifteamento associado a abertura do Oceano Atlantico
Sul pela ruptura do paleocontinente Gondwana. Turner et al. (1994) propde um
intervalo de ocorréncia para os derrames entre 137 — 127 Ma. A lava avangou sobre o
deserto, recobrindo as dunas e proporcionando sua conservacao. O contato dessas
formagdes ¢ considerado como ndo discordante e em determinados locais o arenito
Botucatu encontra-se entremeado ao basalto Serra Geral indicando a prevaléncia das
condic¢des aridas durante o evento magmatico (Scherer, 2002). Inferéncias sobre o inicio
da deposi¢do do deserto Botucatu, todavia, sdo motivo de debate. Scherer (2000) estima
que o deserto foi depositado em um curto intervalo de tempo, na escala de centenas de
milhares de anos, devido a fina espessura da formacdo e auséncia de qualquer
supersuperficie dentro da sucessdo eolica, bem como do contato superior concordante
com a Formagdo Serra Geral. Este autor situa a formagdo exclusivamente no
Neocomiano (Figura 5). J& Bonaparte (1996) infere uma idade na transicdo Jurassico-
Cretaceo, unicamente com base nos icnofosseis de vertebrados, enquanto que Leonardi
& Oliveira (1990), também com base em icnofosseis, atribuem uma idade entre o

Tridssico Superior e o Jurdssico Médio. Com base nas pistas com caracteristicas
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mamaliformes derivadas, incluindo o modo de locomogao saltatorial aqui descrito, uma

idade no inicio do Cretaceo, ou no limite Jurassico-Cretaceo, ¢ mais provavel.

3.2 Neoicnologia

3.3.1 Contexto cientifico

Enquanto os icnofosseis (e.g. pegadas fosseis) sdo o objeto de estudo da
Paleoicnologia, as estruturas produzidas por organismos atuais recai em uma outra area
correlata, a Neoicnologia. Esta ¢ uma contraparte da Paleoicnologia, e a interagdo entre
essas duas ciéncias permite uma melhor interpretagdo do registro icnofossilifero, pois
hipdteses podem ser testadas através da experimentagdo. Por exemplo, pegadas, pistas e
estruturas podem ser produzidas em condi¢des conhecidas e controladas para posterior

compara¢do com icnofosseis e inferéncias paleoambientais.

O experimento mais antigo que se tem registro envolvendo a Neoicnologia foi
realizado pelo Reverendo William Buckland entre os anos de 1820-30. Com a
descoberta de pegadas foOsseis de tetrdpodes em arenitos Permianos da pedreira
Corncockle, Escocia, Buckland teve o interesse em determinar o provavel organismo
produtor, e para tal, fez animais modernos caminharem sobre massa de torta, chegando
a conclusdo, através da comparacao dos icnitos recentes com os icnofosseis, que o
produtor foi uma tartaruga. O grupo das tartarugas ainda ndo tinha surgido no registro
fossil durante o Permiano, e para se associar as pegadas fosseis a um determinado grupo
deve-se levar em conta a historia evolutiva e paleobiogeografica dos candidatos, € nao
apenas a morfologia, pois grupos distintos de organismos podem produzir pegadas
morfologicamente muito semelhantes. No entanto, este exemplo muito antigo serve para

reforgar o poder de ser aliar a Paleoicnologia com a Neoicnologia.
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Seguindo-se essa linha, destaca-se o trabalho de Davis et al. (2007) com
artropodes. Neste estudo, os pesquisadores, sob condi¢des controladas e variantes de
substrato (e.g. diferentes condi¢des de umidade e granulometria), analisaram os icnitos
produzidos por diversos grupos de artropodes. Assim, puderam comparar com o registro
icnofossilifero, permitindo uma associag¢ao entre o icnofossil e o possivel produtor com
base na morfologia, e a variagdo com que as estruturas podem ser encontradas em
decorréncia de diferentes condigdes nos ambientes do passado, por exemplo, auséncia
de marcas de determinados apéndices locomotores. Outra possibilidade ¢ a construgio
de estruturas que imitem o todo ou partes do corpo do organismo, como realizado por
Collete et al. (2012), onde um modelo em escala do poés-abdomen do animal foi
utilizado em substratos, buscando-se produzir marcas que servissem para a comparagao
com os icnofosseis, afim de auxiliar em interpretagdes comportamentais e

preservacionais.

Na Paleoicnologia de tetrapodes, experimentos com animais atuais também
possui 0 mesmo valor para a interpretacdo do registro icnofossilifero. Brand (1996)
utilizou salamandras para caminhar em substratos variando em teor de umidade,
granulometria e inclinagdo, obtendo resultados que podem ser utilizados como um guia
comparativo entre o atual e o pretérito. Uma vez que se sabe as condigdes onde
determinada estrutura foi produzida, pode-se determinar, de acordo com as
caracteristicas que uma pegada fossil apresenta (e.g. morfologia definida, presenca de
digitos), as condi¢des ambientais vigentes no momento de producdo. Os resutados de
Milan & Bromley (2008) evidenciam a importancia de se analisar pegadas formadas em
diferentes contextos, no qual a producdo de pegadas de ema em substratos com

diferencas na consisténcia permite entender como a morfologia do pé do animal pode
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ser alterada, e possivelmente, interpretada de forma errénea por uma simples mudanga

no local onde o animal caminha.

Além dos estudos em laboratdrio, a Neoicnologia também pode ser realizada em
campo, observando-se e analisando a formagao de icnitos in situ. Como exemplo, pode-
se citar o trabalho de Baucon (2008), no qual registrou a atividade de invertebrados em
substratos controlados por tapetes microbianos, € o de Genise et al. (2008) com aves
atuais em margens lacustres, relacionando o tipo de pista produzida pelos individuos
com o comportamento apresentado durante a produgdo, bem como caracteristicas
preservacionais em diferentes microambientes, para posterior comparacdo com O
registro icnofossilifero. Observagdes de caracteristicas fisico-quimicas e da biota
presente, bem como dos icnitos produzidos em ambientes modernos, pode auxiliar no

entendimento de assembleias icnofossiliferas e sua relagdo com os ambientes pretéritos.

Com base nos trabalhos expostos, a Neoicnologia se prova uma util ferramenta
para ser aplicada na resolu¢do de questdes como determinar os principais candidatos a
produtores, preservacionais (e.g. variacdes morfoldgicas de um mesmo produtor em
situacdes diferentes), e paleoambientais (e.g. condicdes ambientais vigentes no
momento de producdo do icnito), pois fornece meios para investigar 0s processos

atuantes.

No atual estudo buscamos utilizar a Neoicnologia para auxiliar na compreensao
das variacdes de morfotipos associados ao icnotaxon Brasilichnium saltatorium isp.
nov.. Pistas atribuidas a esse icnotaxon ocorrem em direcdes ascendente ¢ descendente
em relagdo a paleoduna, e, consequentemente, apresentam parametros morfologicos e
locomotorais  distintos, como por exemplo a presenca de caracteristicas
extramorfologicas, relacdo heteropodia/homopodia e diferengas no comprimento do

salto.
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3.3.2 Metodologia utilizada

Para a realizacdo do experimento o animal escolhido foi o Meriones
unguiculatus (Rodentia, Muridae), um pequeno mamifero roedor domesticado
conhecido popularmente por esquilo da Mongolia. Sua escolha se justifica pelo modo de
locomocgao saltatorial em fases tanto em plano inclinado (descida e subida) como
horizontal. O peso do individuo utilizado foi 54,9 g € o comprimento da base da cauda
até o focinho foi 10,48 cm. Tanto as mados quanto os pés possuem cinco digitos.
Colocou-se o individuo para caminhar em uma caixa de madeira com comprimento de
1,2 m e largura de 1,1 m, permitindo assim que o animal pudesse se deslocar sem

grandes restrigoes.

A areia utilizada foi gentilmente cedida pela Mineiragdo Itaporanga Ltda, que
explora areia proveniente do intemperismo do arenito Botucatu. A umidade da areia
durante o experimento foi de 1,1%. Escolheu-se um certo grau de umidade suficiente
para que as pegadas mantivessem a morfologia durante o deslocamento do animal sem
que fossem destruidas. Quando o animal caminha sobre areia seca os contornos das
pegadas sdo de dificil delimitacdo, e, consequentemente, medi¢des se tornam-se mais

imprecisas, dificultando a comparagdo entre os trés tratamentos.

O experimento consistiu na produgdo de pistas saltadas em plano inclinado de
25°, com o intuito de simular a inclinagdo da paleoduna, e plano horizontal de 0°, para a
comparagdo dos parametros morfologicos e locomotorais entre os trés tratamentos, onde
o animal sobe, desce, ¢ se locomove em plano horizontal, ¢ com os morfotipos
saltatoriais de pistas fosseis, de maneira que interpretacdes sobre as diferencas e
semelhancas entre elas pudessem ter base no experimento observado. Para se obter a
direcdo do movimento desejada nos tratamentos, posicionou-se o individuo na base da

inclinagdo, para o tratamento ascendente, € no topo da inclinagdo, para o tratamento
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descendente, esperando-se assim, que o comportamento exploratério empregado resulta-

se em pistas nas dire¢cdes esperadas. Foi mensurada uma pista para cada tratamento.

3.3 Descricao icnologica

Na descricdo formal e hierarquizada de pegadas fosseis, as caracteristicas
diagnodsticas que devem ser levadas em conta devem ser baseadas em critérios
geométricos, que possam ser diretamente observados e mensurados (Demathieu &
Demathieu, 2002), embora regras estritas ndo existam. Para a diagnose, deve-se evitar
utilizar a afinidade bioldgica a possiveis produtores, distribui¢do geografica e temporal,
e inferéncias sobre o comportamento no momento de formacdo dos icnitos (Bertling,
2007). Aqui foram utilizadas icnotaxobases morfoldgicas intrinsecas as pegadas e ao

formato da pista produzida, que podem ser facilmente comparadas com outras.

O comportamento considerado diferenciado para a producdo de pistas de
Brasilichnium saltatorium isp. nov. resulta em uma configuragdo morfoldgica da pista
que pode ser mensurada, e que ¢ muito distinta da de Brasilichnium elusivum,
justificando a criacdo de uma nova icnoespécie, que ndo estd atrelada a diferengas
tafondmicas nem extramorfoldgicas. Sarjeant (1990) defende a criagdo de icnotdxons
baseados em comportamentos distintos de um mesmo produtor quando diferencas
morfolégicas podem ser observadas, uma vez que o que sdo nomeados na

Paleoicnologia s3o tragos produzidos pela acdo de animais, € ndo os proprios animais.

Ao todo, foram analisadas 12 pistas apresentando o comportamento de
locomocao saltatorial em fases. O holotipo MNRJ 3902-V e o 1° paratipo MNRJ 3903-
V de Brasilichnium elusivum, utilizados na descricdo original (Leonardi, 1981) e
provenientes da Pedreira Sdo Bento (Araraquara), foram mensurados para a comparagao

com as pistas atribuidas a Brasilichnium saltatorium isp. nov. durante visita a colecao
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de Paleovertebrados do Museu Nacional da Universidade Federal do Rio de Janeiro

(Rio de Janeiro, Brasil).

Para a descri¢do dos parametros morfologicos e locomotoriais seguiu-se a
convengao proposta por Leonardi (1987), utilizada em grande parte dos trabalhos sobre
Paleoicnologia de tetrapodes. Os parametros morfoldgicos mensurados, tanto para o
modo de locomog¢do cursorial, quanto para o saltatorial, foram a largura e o
comprimento das marcas das mados e dos pés, considerando-se as extremidades
perpendiculares e paralelas, respectivamente, em relagdo a linha média da pista (Figura
6), e a razdo comprimento/largura, que fornece um indice sobre o formato da pegada.
Quando a razdo comprimento/largura se aproxima de 1, as pegadas possuem um
formato circular; valores cada vez menores do que 1 implicam em uma pegada
lateralmente ovalada, enquanto que valores cada vez maiores do que 1 implicam em

uma pegada alongada no eixo anteroposterior.

Os parametros locomotoriais utilizados, com excec¢ao da largura externa da pista,
foram diferentes entre os modos de locomocao cursorial ¢ saltatorial. Para o cursorial,
foram mensurados, para as maos e para os pés, passo obliquo, referente a uma passada
alternada, passo duplo, representando o ciclo total do movimento quando o animal
utiliza novamente o mesmo membro com o qual o ciclo de iniciou, seja ele o esquerdo
ou direito, e angulo de passo, sendo necessaria trés pegadas consecutivas (Figura 6A).
Uma vez que a locomogdo saltatorial ocorre em fases, sendo caracterizada como
assimétrica (Abourachid, 2003), ndo ha possibilidade de se mensurar o passo obliquo e
o passo duplo, bem como o angulo de passo, que pode ser considerado nulo. Dessa
forma, o ciclo de movimento ¢ caracterizado pelo parametro salto e pela ultrapassagem
dos membros anteriores pelos posteriores. Dessa forma, foram mensuradas a distancia

entre os conjuntos pé e mao, representando a ultrapassagem dos membros no ciclo do



27

movimento, ¢ as distancias horizontais e verticais entre as maos e entre 0s pés em
relacdo a linha média da pista, representando a configuragdo dos autopodios durante a
locomocgdo (Figura 6B). Tanto para o modo cursorial, quanto para o saltatorial, os
parametros locomotoriais foram mensurados adotando-se um ponto de referéncia mais
proximo possivel do centro da pegada, com excecdo da largura externa e da distdncia
entre os conjuntos pé e mao, que foram mensurados a partir dos limites externos das

pegadas.
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Figura 6. Parametros morfoldgicos e locomotoriais mensurados para os modos de locomogao
cursorial (A) e saltatorial (B). Comp: comprimento; Larg: largura; Larg. ext: largura externa;
PO: passo obliquo; PD: passo duplo; AdP: angulo de passo; DHP: distancia horizontal entre os

pés; DVP: distancia vertical entre os pés; DHM: distancia horizontal entre as maos; DVM:
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distancia vertical entre as maos; DPM: distincia entre os conjuntos pé e mao. Modificado de

Fernandes, 2005.

Foram calculadas as médias e desvio padrdo de cada parametro morfologico ¢
locomotorial, de modo a possibilitar uma comparagdo entre as diferentes pistas. As
analises estatisticas ANOVA de um fator (Tukey) e Teste T de Student foram aplicadas
entre os parametros locomotorais ¢ morfologicos das diferentes pistas e tratamentos
experimentais, com o intuito de determinar, comparativamente, as semelhangas e
diferengas existentes. Os softwares utilizados foram o ImagelJ, para medi¢cdes dos
parametros, ¢ o InStat3, para a realizagdo das andlises estatisticas, ambos de livre

acesso.
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4.1 Neoicnologia

29

Os parametros descritivos das pistas produzidas sob os trés tratamentos distintos

durante o experimento de Neoicniologia estdo sumarizados na tabela 1, e estas podem

ser observadas na Figura 7.

Tabela 1. Pardmetros morfologicos e locomotoriais das pistas produzidas por Meriones

unguiculatus. Os dados sdo apresentados na forma de média seguida do desvio padrdo, em

centimetros. DPM: distincia entre os conjuntos pé/mao.

Coeficiente de

Descendente Ascendente Horizontal Variabilidade total (%)
Pés Comprimento 3,01 +£0,32 1,99+0,13 2,43+0,12 20,05
Largura 1,59 £ 0,15 1,39+0,12 1,45+0,06 9,6
Razdo C/L 1,9+0,17 1,45+0,29 1,67+0,08 16,25
Largura externa 4,43 +0,21 4,43+ 0,29 4,5+0,24 5,22
Salto 14,8 £0,92 145+0,6 11,45+1,73 15,99
Maios Comprimento 1,55+ 0,18 1,36 £ 0,9 1,35+ 0,13 11,76
Largura 1,12+ 0,05 0,89+0,06 0,88+0,09 13,89
Razdio C/L 1,38 £0,1 1,53 +£0,16 1,54 0,25 13,1
Largura externa 2,62 +0,14 2,59+0,16 2,23+0,34 11,79
Salto 14,5+1,26 14,58 +2,29 11,78+ 1,1 14,79
DPM 1,05+ 0,85 0,11+0,12 0 172,31
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Figura 7. Pistas produzidas por Meriones unguiculatus em trés tratamentos distintos. Em cada

tratamento estdo evidenciados cinco conjuntos de maos e pés. A. Descendente; B. Ascendente;

C. Horizontal. Escalas em centimetros. Dire¢cdo do movimento de baixo para cima na imagem.

O parametro morfologico que mais apresentou variacao entre os trés tratamentos
foi o comprimento das pegadas dos pés (Coeficiente de variabilidade: 20,05%), sendo
seu maior tamanho quando o animal desce o plano inclinado. O teste ANOVA

considerou estatisticamente diferente (P<0,05) o comprimento do pé entre todos os
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tratamentos, e para as maos, a uUnica comparagdo que ndo apresentou diferenca
estatistica foi o tratamento horizontal com o da subida. A largura apresentou menos
variagdo, tanto para os pés (9,6%) quanto para as maos (13,89%), e foi ligeiramente
maior no tratamento onde o animal desce o plano inclinado, no entanto, estatisticamente
diferente apenas entre a subida e descida para os pés e estatisticamente diferente entre a

descida e subida e descida e horizontal para as maos.

O comprimento médio das pegadas produzidas pelos pés na descida ¢ 33,88% e
19,27% maior do que os produzidos na subida e em plano horizontal respectivamente. A
largura dos pés apresenta menor variagao, sendo 12,57% e 8,8% maior na descida em
comparacao com a subida e o plano horizontal respectivamente. Era esperado que os
valores para os parametros morfologicos das pegadas formadas durante a descida
fossem maiores em comparagdo com o0s outros tratamentos devido a dindmica do
movimento, uma vez que quando o animal desce, uma maior velocidade pode ser
adquirida, aumentando assim o arraste dos autopodios e um maior deslocamento de
areia. Essa extramorfologia também ocorre porque na descida e no plano horizontal o
animal utiliza a por¢ao distal dos membros traseiros como apoio, formando uma maior
impressdao no eixo longitudinal. Na subida esse comportamento ndo foi observado,

sendo as impressdes menores.

Dessa forma, a razdo comprimento/largura aumenta em virtude da
extramorfologia presente nos autopddios, podendo enviesar interpretacdes sobre os
possiveis produtores de pistas fosseis. Assim como o esperado, a diferenga entre a razao
comprimento/largura para os pés ¢ estatisticamente diferente (P<0,001) entre a descida e
a subida, onde neste ultimo caso praticamente ndo ocorre o apoio. Ja a razdo

comprimento/largura para as mados ndo apresentou nenhuma diferenca quando
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comparados estatisticamente os tratamentos, evidenciando que as maos exercem um

apoio subsidiario durante a locomocao e sua morfologia sofre menos interferéncia.

Dentre os parametros locomotoriais aqui levantados, o que apresentou maior
variagdo foi a distdncia entre os conjuntos pé/mao, sendo seu coeficiente de
variabilidade 172,31%. Pode-se observar a sobreposi¢cdo dos autopodios dianteiros pelos
traseiros nas pistas produzidas pelo animal subindo e se locomovendo no plano
horizontal, enquanto que na descida observa-se apenas a sobreposicdo no primeiro
conjunto, referente ao inicio do movimento. Neste parametro, a Gnica comparacao que
nao obteve diferenca estatistica significativa foi entre a subida e o plano horizontal. A
maior distancia de ultrapassagem das maos pelos pés na descida provavelmente ocorre
devido a facilidade e o impulso do movimento nesta dire¢ao, enquanto que na subida e
no plano horizontal essa distancia se encurta ou ndo existe. A largura externa ndo obteve
diferencas entre os trés tratamentos, e a distancia do salto foi diferente estatisticamente
apenas entre a descida e o plano horizontal. Seria esperado que o esfor¢co locomotor da
subida resultasse em um salto menor, como observado nos dados de Brand (1996), onde
a passada foi mais curta na direcdo ascendente em relacdo ao plano inclinado. No
entanto, este ¢ um parametro provavelmente controlado pelo comportamento, onde o
esfor¢o, e consequentemente o reflexo na pista produzida, ¢ controlado pela energia

empregada no momento do movimento pelo animal.

4.2 Paleoicnologia Sistematica

Ienofamilia Chelichnopodidae Lockley, 2011

Diagnose Lockley, 2011

Pistas tetrdpodes com caracteristicas mamaliformes (Synapsida): impressoes

completas das maos e pés com formatos arredondados e transversalmente ovais, maos
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pouco ou substancialmente menores do que os pés, e um padrao geral quadrapede. Pés e
maos com almofada do calcanhar oval e presenga de até cinco marcas de dedos curtos,
porém, em muitos casos, com apenas a marca de trés ou quatro. Largura da pista, angulo

de passo e rotacao dos autopodios varidvel.

Icnogéneros inclusos: Chelichnus, Jardine, 1850 ¢ Brasilichnium Leonardi, 1981.

Icnogénero Brasilichnium Leonardi, 1981

Figura 8§ A e B, Tabela 2

Figura 8. Lajes contendo pistas de Brasilichnium elusivum utilizadas na descricdo original
(Leonardi, 1980) depositadas no Museu Nacional do Rio de Janeiro. A. Hol6tipo MNRJ 3902-
V; B. 1° Paratipo MNRIJ 3903-V. Escalas em centimetros. Dire¢do do movimento da esquerda

para a direita.
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Tabela 2. Parametros morfologicos e locomotoriais das pistas do holotipo MNRJ 3902-V e 1°
paratipo 3903-V de Brasilichnium elusivum. Os dados sdo apresentados na forma de média
seguida do desvio padrdo, em centimetros. AdP: angulo de passo, DPM: distancia entre pé/mao.

MNRJ 3902-V_ MNRJ 3903-V

Pés Comprimento 2,03+0,14 2,23+0,12
Largura 2,76 £ 0,14 2,7+0,12
Razédo C/L 0,73 + 0,04 0,82 + 0,04
Passo obliquio 5,94+ 0,79 6,88+0,21
Passo duplo 9,54 +2,24 11,83 £ 0,42
Largura
externa 6,5+0,62 6,27 £ 0,35
Adp 107,35 + 24,09 118 £2,62

Maos Comprimento 0,88 £0,25 -
Largura 0,98 £0,3 -
Razdo C/L 0,88 £0,1 -
Passo obliquo 6,29 +0.95 -
Passo duplo 10 +£1,96 -
Adp 103,46 + 13,23 -
DPM 335+ 1,41 -

Diagnose revisada Fernandes & Carvalho, 2008

Pista de animal quadrupede, com pequenas dimensdes; distancia gleno-
acetabular média de 7,5 cm. Extrema diferenca entre as maos diminutas e os pés;
aumenta a distincia mao-pé quando diminui a velocidade de marcha. Angulo de passo
relativamente elevado para um quadrapede. A heteropodia ¢ diretamente proporcional a
rotagdo positiva do eixo longitudinal dos pés (valores > 75°). Eixos longitudinais dos
pés paralelos ao eixo da pista e com angulos de passo > 125° ndo apresentam
heteropodia. P¢ de contorno eliptico com eixo transversal quase maior e eixo antero-
posterior levemente dirigido para dentro da pista; artelhos curtos, geralmente
arredondados, com provavel férmula falangeal 2-3-3-3-3; pegadas posteriores sdo
ectaxonicas e tetradactilas (digitos II, III, IV e V) em condi¢ao semiplantigrada. Existe
um maior hypex do digito em leve abdugdo. Autopddios anteriores apresentam pelo
menos quatro digitos com unhas, evidentes ou ndo, em virtude das condigdes

preservacionais. Tragos de cauda sempre ausentes.
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Icnoespécie tipo: Brasilichnium elusivum Leonardi, 1981.

Icnoespécies inclusas: Brasilichinium elusivum Leonardi, 1981 e Brasilichnium

saltatorium isp. nov.

Icnoespécie Brasilichnium saltatorium isp. nov.

Figura 9 A-F
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Figura 9. Hol6tipo LPP-IC-0001 de Brasilichnium saltatorium isp. nov.. A. Visdo geral da pista

de LPP-IC-0001; B-F. Conjunto de 1 a 5 de méos e pés, representando a ultrapassagem dos

autopodios. Escalas em centimetros. Dire¢do do movimento de baixo para cima.



37

Materiais referidos

Holétipo: LPP-IC-0001, LPP-IC-0002. Paratipos: LPP-IC-0003, LPP-IC-0004,
LPP-1C-0005, LPP-IC-0006, LPP-IC-0007, LPP-IC-0008, LPP-IC-0009, LPP-IC-0010,

LPP-IC-0011, LPP-IC-0012, LPP-IC-0013, LPP-IC-0014.

Localidade

Grupo Sao Bento, Formagdo Botucatu, Pedreira Sdo Bento, municipio de
Araraquara, Estado de Sdo Paulo, Brasil. Coordenadas geograficas: 21°49°03.4°'S e

48°04722.9""W.

Horizonte

Holotipo  LPP-IC-0001 coletado na por¢do basal da paleoduna,

aproximadamente 1,5 m acima do nivel do solo e com mergulho de 20°.

Associacao

Pode-se observar na mesma laje do holotipo LPP-IC-0001 uma pista de
dinossauro Theropoda indo em diregdo contraria (ascendente) e um trago de
invertebrado proximo ao primeiro conjunto de maos.

Repositorio

Colegao de icnofosseis do Laboratorio de Paleoecologia e Paleoicnologia (LPP),
Departamento de Ecologia e Biologia Evolutiva (DEBE), Universidade Federal de Sao

Carlos (UFSCar), municipio de Sao Carlos, Estado de Sao Paulo, Brasil.

Etimologia

O nome especifico saltatorium se refere ao modo de locomogdo saltatorial em

fases apresentado pelo novo icnotaxon.
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Diagnose

Pista de animal quadripede, com pequenas dimensdes, € movimento saltatorial
em fases. P¢ de contorno circular a transversalmente ovalado; maos, quando presentes,
normalmente alongadas no eixo antero-posterior em virtude do deslocamento;
heteropodia ndo tdo evidente em decorréncia de aspectos preservacionais e relacionada
a direcdo do movimento. Quando o movimento ¢ descendente em relacdo ao plano
inclinado da paleoduna observa-se mais claramente as impressoes das maoes; quando o
movimento ¢ ascendente a condi¢do heteropodica ¢ de dificil observagdo, porém, o grau
de heteropodia torna-se maior. Os pés ultrapassam as maos durante o ciclo de
movimento. Pés encontram-se alinhados horizontalmente de forma subparalela e
lateralmente espacados; maos encontram-se alinhadas verticalmente e espagadas
lateralmente de forma minima em relacdo a linha média da pista; tendo-se como
referéncia a linha média da pista, geralmente os pés e maos direitos situam-se em
por¢do anterior aos pés € maos esquerdos. Pegadas posteriores tetradactilas (digitos 11,
III, TV e V) apresentando condi¢do mesaxdnica quando os digitos estdo presentes;

digitos III e IV mais compridos em relacdo ao Il e V. Tragos de cauda ndo observados.

Descricao

Os parametros descritivos do holotipo LPP-IC-0001 de Brasilichnium
saltatorium isp. nov. e dos paratipos estdo sumarizadis na tabela 3. Os paratipos podem

ser observados nas figuras 10 e 11.
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Tabela 3. Parametros morfologicos e locomotoriais das pistas produzidas por Brasilichnium
saltatorium isp. nov.. Os dados sdo apresentados na forma de média seguida do desvio padrio,
em centimetros. DHP: distancia horizontal entre os pés; DVP: distancia vertical entre os pés;
DHM: distancia horizontal entre as maos; DVM: distancia vertical entre as maos; DPM:

distancia entre os conjuntos pé/mao.

LPP-IC-0001 LPP-IC-0003 LPP-IC-0004 LPP-IC-0005 LPP-IC-0006 LPP-IC-0007

Pés Comrprimento 2,16+0,16 2,09+0,15 3,49+0,27 2,34 £ 0,04 1,46 £0,16 1,46 £ 0,06
Largura 2,25+0,16 2,4+0,18 2,43+£0,12 2,3+0,07 1,78 £0,26 1,73 £ 0,04
Razdo C/L 0,96+0,13 0,087+0,04 1,43+0,13 1,02 £0,05 0,82 £ 0,06 0,84 £ 0,03
Largura externa 7,86 £ 0,43 7,47 +0,38 6,21 0,09 7,3 4,35+0,52 3,59 +£0,32
Salto 28,05+0,61 30,15+0,07 41,02 - 10,58 +0,2 15,39+4,53
DHP 5,6 0,44 481+0,29 3,76+0,14 5,29 3,19+0,31 2,2+0,01
DVP 1,32+042 0,32+0,32 0,66+ 0,07 1,62 0,47 +0,24 3,69 + 0,66

Maos Comprimento 2,2+0,37 - - 2,11 £0,09 - -
Largura 1,68 +0,2 - - 2,45 +0,01 - -
Razdo C/L 1,31 £ 0,18 - - 0,86 + 0,03 - -
Largura externa 3,76 £ 0,51 - - 433 - -
DHM 1,97 £ 0,34 - - 2,2 - -
DVM 4,67+0,25 - - 3.4 - -
DPM 4,36 £0,77 5,3+0,61 3,76 £ 0,14 4,42 - -

Tabela 3. Continuacao

LPP-IC-0008 LPP-IC-0009 LPP-IC-0011 LPP-IC-0012 LPP-IC-0013 LPP-IC-0014

Comrpriment
Pés 0 1,57+0,08 2,01£0,12 1,89 +0,08 1,64 +£0,16 2,32+0,2 1,89 +£0,29

Largura 1,76+£0,12  231+0,16 1,85+0,05 1,99+0,18 235+0,08 2,16+0,18

Razdo C/L 0,89+0,02 0,87+0,07 1+£0,05 0,82 + 0,04 0,98 + 0,09 0,87 + 0,08
Largura
externa 3,87+0,56 7,1+£0,13 5,83 5,16 0,63 7,54+0,23 7,55+0,11

Salto 16,84 +£2,29 16,77 £ 0,46 14,32 20,52 +2,31 14,29+0,28 13,41 +£0,16
DHP 2,15+£0,36 4,79+0,15 3,73 2,77 +0,4 5,18+0,24  5,21+0,01
DVP 0,68 £0,2 0,85+0,44 1,28 1,71 £ 0,52 0,33+0,24  0,29+0,04
Maos Comprimento - - - - - -
Largura - - - - - -

Razdo C/L - - - - - -
Largura
externa - - - - - -

DHM - - - - - -
DVM - - - - - -
DPM - - - - - -
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Figura 10. Paratipos de Brasilichnium saltatorium isp. nov.. A. LPP-1C-0003; B. LPP-IC-0004;
C. LPP-IC-0009; D. LPP-IC-0005; E. LPP-IC-0011; F. LPP-IC-0006; G. LPP-IC-0013; H. LPP-

IC-0014. Escalas em centimetros. Dire¢do do movimento de baixo para cima.
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Figura 11. Paratipos de Brasilichnium saltatorium isp. nov.. A. LPP-IC-0012; B. LPP-IC-0008;

C. LPP-IC-0007.. Escalas em centimetros. Dire¢do do movimento de baixo para cima.

Ao todo foram analisadas 12 pistas que apresentam as caracteristicas de
locomocdo saltatorial em fases. Em relacdo a dire¢do do movimento, as pistas holotipo
LPP-IC-0001 (Figura 9), LPP-IC-003, LPP-IC-0004 ¢ LPP-IC-0005 (Figura 10 A, B e D)
estdo na dire¢do descendente em relagdo ao plano inclinado. Quatro caracteristicas
distintas reforcam essa interpretacdo, sendo elas: (1) a dinamica do movimento
saltatorial quadrupede, onde o impulso para o salto ¢ realizado pelos pés, e a
ultrapassagem dos membros ndo ¢ capaz de cobrir uma grande distancia; (2) a formacao
de arcos de areia em resposta ao esfor¢o locomotor do animal na porcdo anterior da
pegada; (3) a posicdo subparalela dos pés, onde o direito, na maioria das lajes, se
encontra ligeiramente atras do esquerdo; (4) a possivel presenca de cavidades marcadas
pelos digitos na quinta pegada referente ao pé da pista LPP-IC-0001, na sexta pegada
referente ao pé da pista LPP-IC-0003 e as claras marcas de digitos na pista LPP-IC-

0004, que apontam a dire¢do do movimento.
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As pistas preservadas como epirelevo concavo, em sua maioria, ndo apresentam
sedimento preenchendo as cavidades das pegadas, sendo elas: LPP-IC-0008, LPP-IC-
0009, LPP-IC-0011, LPP-IC-0012, LPP-IC-0013, LPP-IC-0014. J& o holotipo LPP-IC-
0001 apresenta, em algumas pegadas referentes as maos e pés, sedimento interno. De
todas as pistas, as unicas apresentando o molde e o contra-molde s3o o holétipo LPP-
IC-0001 (conjuntos 2 - 5), sendo o contra-molde a laje LPP-IC-0002, e a LPP-IC-0009
(todos os conjuntos), sendo o contra-molde a laje LPP-IC-0010. As pistas LPP-IC-0003,
LPP-IC-0004, LPP-IC-0005, LPP-IC-0006 e LPP-IC-0007 estdo preservadas como
hiporelevo convexo, ndo possuindo a parte do epirelevo concavo. Pode-se classificar a
pista LPP-IC-0012 (Figura 11A) mais seguramente em relagdo as outras como
undertrack, pois esta se mostra com os contornos de dificil delimitagdo quando

comparada com pistas de Brasilichnium elusivum proximas na mesma laje.

Em relacdo a classificagdo etoldgica das pistas, todas podem ser atribuidas a
categoria repichnia, pois representam movimentos continuos do produtor, tendo seus
apéndices locomotorais registrados no substrato sob a forma das pegadas durante a

locomogao.

Para o hol6tipo LPP-IC-0001 estdo presentes cinco conjuntos de pés e maos,
representando quatro ciclos de movimento. O movimento se inicia com os pés apoiados
no substrato dando impulso para o salto e posterior aterrisagem das maos. Quando os
pés ultrapassam as maos, produzindo as pegadas logo a frente, o ciclo se fecha e um
novo se inicia, caracterizando o movimento saltatorial em fases. Neste tipo de
locomocdo, os autopodios dianteiros tocam o substrato praticamente ao mesmo tempo,
e, em outro momento, os autopodios traseiros, também ao mesmo tempo, tocam o
substrato, caracterizando uma locomog¢do assimétrica segundo Abourachid, 2003. A

pista LPP-IC-0005 (Figura 10D) apresenta um Unico conjunto de pés e maos
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representando uma Unica ultrapassagem dos membros anteriores pelos posteriores.

Dessa forma, ndo ¢ possivel calcular a distancia do salto.

Devido ao tipo de movimento em fases, o angulo de passo e passo obliquo nao
foram considerados. A distdncia média do salto para o holétipo LPP-IC-0001 ¢ de 28,05
+ 0,61 e a distancia entre os pés horizontal e vertical em relacdo a linha média ¢ 5,6 +
0,44 e 1,32 + 0,42 respectivamente, e para as maos 1,97 £ 0,34 e 4,67 = 0,25
respectivamente. A maior distancia do salto € apresentada pela pista LPP-IC-0004 (Figura
10B) com um tunico valor medido de 41,2 cm, enquanto que o menor valor ¢ de 10,58 +
0,2 para a pista LPP-IC-0006 (Figura 10F). As maiores distancias registradas para o salto

sdo pertencentes as pistas no qual o movimento ¢ descendente.

A distancia horizontal dos pés em relacdo a linha média (DHP) parece nao
possuir relagdo com a direcdo do movimento (ascendente/descendente), e sim com a
postura adotada pelo animal durante a locomog¢do, com o seu tamanho podendo
influenciar. Os menores valores de DHP medidos sdao 2,2 £ 0,01 ¢ 2,15 + 0,36,
pertencentes respectivamente as pistas LPP-IC-0007 (Figura 11C) e LPP-IC-0008
(Figura 11B), de menores proporg¢des. As pistas que estdo descendo o plano inclinado da
duna possuem larguras dos pés similares (hol6tipo LPP-IC-0001: 2,25 + 0,16; LPP-IC-
0003: 2,4 + 0,18; LPP-IC-0004: 2,43 + 0,12; LPP-IC-0005: 2,3 + 0,07), indicando um
possivel tamanho proximo entre os produtores. Porém, as pistas LPP-IC-0001 e LPP-
IC-0003 sdo estatisticamente diferentes no pardmetro DHP (P<0.05) da pista LPP-IC-
0004. J4 as pistas LPP-IC-0013 e LPP-IC-0014, com largura dos pés 2,35 £ 0,08 ¢ 2,16
+ 0,18, respectivamente, também similar ao holotipo LPP-IC-0001, porém subindo o
plano inclinado, ndo possuem diferenca estatistica no pardmetro DHP (P>0,05),
refor¢ando essa ideia. Com base nos resultados estatisticos, 0 mesmo principio pode ser

aplicado para a distancia vertical dos pés em relagdo a linha média (DVP).
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No que diz respeito a morfologia dos autopodios, para o holétipo LPP-IC-0001,
as marcas dos pés sdo mais largas, porém menos compridas do que as impressoes das
maos, sendo a razdo comprimento/largura para os pés e maos 0,96 £ 0,13 cm e 1,31 +
0,18 cm respectivamente. Isso ocorre muito provavelmente por conta da dinamica de
interacdo dos autopodios durante o movimento descendente. Quando as maos fazem
contato com o substrato, a velocidade e for¢a do salto propicia um maior arraste e apoio
dos autopddios dianteiros, produzindo esse comportamento. A maior razdo
comprimento/largura ¢ da pista LPP-IC-0004, sendo 1,43 + 0,13, possivelmente em

virtude do arraste dos pés durante a descida.

Nas pistas LPP-IC-0004 (Figura 12C) e LPP-IC-0013 (Figura 12 D-E) pode-se
observar a presenca clara de quatro digitos e a condicdo mesaxoOnica, enquanto que na
quinta pegada do holoétipo LPP-IC-0001 (Figura 12A) e na sexta pegada da pista LPP-
IC-0003 (Figura 12B) a presenca dos digitos ¢ menos clara, porém atestando a
tetradactilia (Figura 11D). Nota-se o maior comprimento dos digitos III e IV, em
detrimento dos digitos Il e V, e a possivel presenca de garras em LPP-IC-0004 ¢ LPP-

IC-0011.



45

Figura 12. Detalhes dos digitos dos pés de Brasilichnium saltatorium isp. nov.. A. Quinta

pegada de LPP-IC-0001; B. Sexta pegada de LPP-IC-0003; C. Quarta pegada de LPP-IC-0004;
D. Terceira pegada de LPP-IC-0011; E. Primeira pegada de LPP-IC-0011. Notar a presenca de
quatro digitos em todas as imagens, e o maior comprimento dos digitos III e IV em relag@o aos

digitos II e V. Escalas em centimetros.

As pistas que possuem claramente as marcas das maos sao o holotipo LPP-IC-
0001, LPP-IC-0003, LPP-IC-0004 ¢ LPP-IC-0005, sendo possivel calcular a distancia
entre os conjuntos maos e pés, que representam a ultrapassagem dos autopddios, em
4,36 £0,77,5,3+0,61, 3,76 + 0,14 e 4,42 respectivamente, nao apresentando diferencas
estatisticas entre LPP-IC-0001 e LPP-IC-0004 (P>0,05). No entanto, nas lajes LPP-IC-
0009 (Figura 13A-B), LPP-IC-0013 ( Figura 13C) e LPP-IC-0014 (Figura 13D),
podem-se observar estruturas circulares muito sutis e de dificil observa¢do, com
pequenas dimensoes. A distancia entre tais estruturas e os pés pode ser considerada nula,
uma vez que ocorre a sobreposi¢do. Estas estruturas curiosas também estdo presentes
em uma laje presente em Leonardi & Oliveira (1990) e Leonardi et al., (2007) sem
numero depositada no DNPM da cidade do Rio de Janeiro. O mesmo comportamento

saltatorial na subida pode ser observado. Porém, tais estruturas sao facilmente
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observadas logo atrds dos dois primeiros conjuntos de pés, € se tornam mais sutis no

terceiro e quarto conjunto.

Figura 13. Estruturas elipticas localizadas posteriormente as marcas dos pés, possivelmente
associadas as maos (setas indicativas). A. Primeiro conjunto de LPP-IC-0009; B. Quinto
conjunto de LPP-IC-0009; C. Dois conjuntos de LPP-IC-0013; D. Segundo conjunto de LPP-
IC-0014. Notar a baixa qualidade de preservagido das pequenas estruturas elipticas em A, B e D,
e as curtas distancias de tais estruturas em relagdo aos pés. Escalas em centimetros. Diregdo do

movimento de baixo para cima.
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Discussao sobre o novo icnotaxon

Na literatura cientifica paleoicnoldgica ¢ comum ocorrer a descri¢do de diversos
icnotaxons com base em variagdes preservacionais que afetam a morfologia e presenga
dos autopddios e dos digitos, ndo existindo uma variagdo bioldgica. Como exemplo,
pode-se citar o trabalho de McKeever & Haubold (1996), no qual foi realizada a
reclassificacdo de diversas pistas de tetrdpodes do Permiano, previamente atribuidas a
diferentes icnotdxons com base em variagdes preservacionais, e, o trabalho
interpretativo de Lockley (2011) com o icnogénero Brasilichnium, presente no arenito
Navajo (Jurassico Inferior), sinonimizando dois icnogéneros criados em virtude de

diferencas preservacionais com base na presenca/auséncia dos autopddios,

No presente estudo, o padrio locomotorial que diferencia a icnoespécie
Brasilichnium elusivum da icnoespécie Brasilichnium saltatorium isp. nov. é reflexo de
um comportamento diferenciado, existindo uma real variacdo biologica a nivel
comportamental, que altera substancialmente a configuragdo dos autopodios na pista e a
forma de progressdo, seja ela em direcdo ascendente ou descendente em relagdo ao

plano inclinado da paleoduna (Figura 14).
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Figura 14. Esquema representativo dos dois modos distintos de locomog¢do em funcao do
comportamento, evidenciando a extrema diferenca na configuragdo autopodial. A. Holotipo
MNRIJ 3902-V de Brasilichnium elusivum; B. Holotipo LPP-IC-0001 de Brasilichnium

saltatorium isp. nov. Escala: 5 cm. Dire¢do do movimento de baixo para cima.
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Um bom exemplo que refor¢a esse argumento sdo as pistas de Brasilichnium
saltatorium isp. nov. LPP-IC-0006 (Figura 10F), LPP-IC-0007 (Figura 11B) e LPP-IC-
0012 (Figura 11A). Nas pistas LPP-IC-0006 e LPP-IC-0012, no inicio do deslocamento
o comportamento de locomogdo do organismo produtor apresenta-se como cursorial,
alternando para o movimento saltatorial em fase. Na pista LPP-IC-0006 pode-se
observar o ajuste na locomog¢ao para o inicio da progressao saltatorial, pois a distancia
do passo obliquo diminui consideravelmente antes do primeiro salto. A pequena
distancia percorrida pelo salto nesta pista pode estar relacionada com o inicio do
movimento, onde o animal comeca a obter impulso e velocidade. Em ambas as lajes
pode-se observar pistas independentes, apresentando apenas a locomog¢do cursorial
tipica, e, comparando-se estatisticamente os pardmetros largura, comprimento e razao
comprimento/largura dos pés entre os dois modos ndo se obtém diferenca (P>0,05). Na
pista LPP-IC-0007, o movimento ¢ o saltatorial, passando para o cursorial. Como
reflexo, pode-se observar o maior DVP (3,69 + 0,66) entre as pistas, podendo indicar
uma diminui¢do na velocidade do animal para o inicio da locomogdo cursorial,

aumentando assim a distancia entre os pés quando em progressao saltatorial.

Com diversas lajes apresentando os dois modos distintos de locomog¢do na
mesma pista, a possibilidade de uma mesma espécie de animal produtor para os dois
icnotaxons de Brasilichium ¢ alta. O comportamento, e, consequentemente, a dinamica
dos membros, sdo as varidveis responsaveis pelas diferencas nas pistas, ao invés da
morfologia dos autopddios ou diferencgas no substrato, ja que as condigdes ambientais e

preservacionais sao as mesmas (Falkingham, 2014).

Quando comparadas estatisticamente a razdo comprimento/largura das marcas
dos pés das pistas LPP-IC-0003, LPP-IC-0006, LPP-IC-0007, LPP-IC-0012 e LPP-IC-

0014, com as medidas realizadas para o holotipo MNRJ 3902-V (Figura 7A) e para o 1°



50

paratipo MNRJ 3903-V (Figura 7B) de B. elusivum, ndo existem diferencas (P>0,05). Ja
as pistas LPP-IC-0008, LPP-IC-0009 e LPP-IC-0014 ndo possuem diferencas estatisticas
(P>0,05) apenas com o 1° paratipo MNRJ 3903-V na razdo comprimento/largura dos
pés. Comparando-se o holotipo LPP-IC-0001 de Brasilichnium saltatorium isp, nov.
com as pistas que também apresentam o modo saltatorial pode-se observar diferencas
estatisticas (P<0,05) nas: LPP-IC-0004, LPP-IC-0006, LPP-IC-0007 ¢ LPP-IC-0012.
Quando comparadas a razdo comprimento/largura dos pés entre o holétipo LPP-IC-0001,
holétipo MNRV 3902-V e 1° paratipo MNRV 3903-V, obtém-se uma diferenca
significativa (P<0,001) entre os dois modos distintos de locomog¢do, mas nenhuma
(P>0,05) entre os modos cursoriais. Essa diferenca pode ser em decorréncia de
caracteristicas extramoforldgicas controladas por variagdes preservacionais, como
observado no experimento de neoicnologia aqui realizado. No entanto, a morfologia
ovalada da porcao posterior dos pés, bem como as pistas que apresentam os dois modos
distintos de locomog¢do na mesma sequéncia reforcam o posicionamento deste novo

icnotaxon dentro do icnogénero Brasilichnium.

Outra caracteristica que pode ser comparada entre os dois icnotdxons € o grau de
heteropodia, sendo descrita como alta para B. elusivum. O holdtipo MNRJ 3902-V
apresenta comprimento e largura das maos 0,88 £+ 0,25 e¢ 0,98 + 0,3 respectivamente,
enquanto que o holotipo LPP-IC-0001 apresenta 2,2 + 0,17 e 1,68 + 0,2, e a LPP-IC-
0005 apresenta 2,11 = 0,09 e 2,45 + 0,01, respectivamente. A heteropodia ndo ¢ tao
evidente assim como ¢ em MNRJ 3902-V. Essa diferenca provavelmente deve-se ao
movimento distinto do animal, que ao descer um plano inclinado empregando um
movimento saltado, produziria marcas maiores das maos, pois estas adentrariam o
substrato para servir de apoio para a ultrupassagem dos pés, gerando um arraste devido

a maior energia presente.
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As lajes LPP-IC-0009, LPP-IC-0013 e LPP-IC-0014 (Figura 13) aqui descritas e
uma laje sem nimero depositada no DNPM do Rio de Janeiro, referida por Leonardi &
Oliveira (1990, Plate XII — E) e Leonardi et al. (2007, Figure 3F) apresentam pistas em
progressdo saltada em direcdo ascendente, ¢ em ambas, estruturas arredondadas
encontram-se proximas as margens posteriores das marcas dos pés. Tais estruturas
podem estar relacionadas com as marcas das maos, mostrando, nestes casos, um grau de

heteropodia elevado, assim como ocorre em B. elusivum.

Das 12 pistas aqui descritas para Brasilichnium saltatorium isp. nov., as que
apresentam as marcas dos digitos atestam a condi¢do tetradactila e mesaxonica (Figura
12). O digito I estaria em uma posi¢ao mais elevada, ndo tocando o substrato, assim
como ocorre em B. elusivum (Fernandes & Carvalho, 2008). Dessa forma, os digitos
que possuem marcas viviseis sdo os II, IIl, IV e V. A condicao mesaxdnica desvia do
padrao encontrado para B. elusivum, que € normalmente ectaxdnica, e os digitos mais
fechados poderiam estar associados ao maior apoio que o animal necessita quando

desempenha a locomogao em saltos.

A morfologia dos digitos e as dimensdes das marcas dos pés de LPP-IC-0004 e
LPP-IC-0011 sdo similares ao icnotdxon descrito para depdsitos edlicos do Permiano,
Chelichnus bucklandi Jardine 1850, bem como de Brasilichnium. Muitos milhdes de
anos separam os produtores de ambos icnogéneros, podendo estas caracteristicas

representarem uma convergéncia adaptativa para a vida em desertos de areia.

Além de Brasilichnium saltatorium isp. nov. para o Mesozoico, a icnoespécie
Ameghinichnus patagonicus Casamiquela, 1961, de afinidade mamaliforme, também
apresenta locomog¢ao saltada em fase. Em um trabalho de revisdo icnotaxondmico,
Valais (2009) atesta a locomog¢do simétrica e assimétrica para este icnotdxon na

Formagao La Matilde, Argentina (Jurdssico Médio). Além das diferengas de idade e de
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contexto paleoambiental de ocorréncias destes dois icnotdxons, a morfologia dos pés e
das maos sdo suficientes para inferir produtores diferentes, porém com a mesma
habilidade locomotorial. As maos e pés de Ameghinichnus patagonicus sdo claramente
pentadactilas com os digitos espraidos. A heteropodia é pouco evidente e o salto possui
em média 9,16 cm (n=8). Em virtude da 6tima preservagdo (Valais, 2009. Figure 3B), as
dimensdes das maos e pés representam o real grau de heteropodia, onde a

extramorfologia possui pouca influéncia, diferentemente do holétipo LPP-IC-0001.

Leonardi (1994) atribuiu uma pista de pegadas tridactilas em progressao saltada
da Formagao Botucatu a dinossauros (ASRB 95). Posteriormente, Rainforth & Lockley
(1996) notaram o calcanhar transverso e as dimensdes sub iguais dos digitos e atribuem
a um produtor mamaliforme. Esta pista (ASRB 95) ¢ similar em dimensdes dos pés,
morfologia dos digitos e distancia do salto da pista LPP-IC-0011 (Figure 10E) aqui
descrita, e a condi¢do tridactila muito provavelmente se deve a pista ter sido preservada

como undertrack.

Ainda para o Mesozoico, Lockley & Foster (2003) descreveram um novo
icnogénero, Schadipes, para a Formagdo Laramie no Colorado (Cretaceo Superior), no
qual o animal produtor podia alterar o padrao de locomogdo entre o salto e o cursorial.
Este seria o primeiro icnotdxon associado a produtores estritamente mamiferos do
Cretaceo, sendo os possiveis candidatos multituberculados ou marsupiais, com base nos
padrdes de locomogdo e morfologia. No entanto, os parametros que descrevem este

icnotaxon diferem de Brasilichnium.

No Cenozoico, para a Formagdo Flagstaff ¢ Formacao Brown Park, ambas no
oeste dos Estados Unidos da América, icnogéneros com a locomogao saltatorial em fase
sdo descritos por Lockley & Milner (2014). Na primeira unidade foi descrito o

icnotaxon Ranipes laci, sendo o produtor provavelmente uma ra. Na pista utilizada para
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a descricdo, a ultrapassagem dos autopodios nao ocorre e a distdncia média do salto ¢ de
5,7 cm (n=2). Na segunda unidade, o icnotaxon Musaltipes ¢ associado a roedores com
saltos bipedes e quadrupedes. A configura¢do autopodial na pista se assemelha com
Brasilichnium saltatorium isp. nov. No entanto, os pés possuem cinco digitos e pode-se
observar marcas associadas ao arraste da cauda na por¢do média da pista, o que, até o

momento ndo foi observado para Brasilichnium.

Apesar dos icnotaxons acima citados possuirem produtores diferentes, para a
locomogao saltada em fase, caracteristicas na estrutura dos membros tais como um
maior alongamento destes e articulacdes especializadas poderiam estar presentes nestes
animais, assim como acontece em membros da Ordem Lagomorpha. Os membros dessa
Ordem sdo candidatos muito pouco provaveis a produtores das pistas de Brasilichnium
saltatorium isp. nov. da Formag¢dao Botucatu, mesmo com a semelhante configuragao
autopodial na pista com coelhos recentes, uma vez que o surgimento do grupo teria

ocorrido no Eoceno (Vaughan et al. 2000).

A locomocao saltada do produtor de Brasilichnium poderia ser utilizada para
fugir de predadores ou perseguir uma presa, aumentando assim a velocidade empregada
(Gasc, 2001). Outra possibilidade ¢ o desenvolvimento desse tipo de locomogdao em
resposta a vida em desertos de areia, onde existe a predominancia de planos inclinados
nos quais os animais precisam se deslocar (Rainforth & Lockley, 1996) e/ou evitar o
contato prolongado com areia quente, como demonstrado por Nachtigall (1996) para
besouros, onde a propensdo para a locomocdo em altas velocidades foi maior em
superficies arenosas mais quentes. No entanto, deve-se ter em mente que o produtor de
Brasilichnium saltatorium isp. nov. ndo ¢ estritamente um animal que se locomove
apenas em saltos, como ¢ o caso do canguru moderno, uma vez que podemos observar

na mesma pista dois modos distintos de locomocao. Pode-se citar como exemplo um
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animal moderno que utiliza tal estratégia, o Isoodon macrourus, um marsupial
Peramelidae da Australia. O modo de progressdo normal para este mamifero ¢ a forma
quadrupede, onde em baixas velocidades, a locomocdo cursorial ¢ empregada e
conforme se aumenta a velocidade, a locomocdo passa a ser a saltatorial (Bennett &

Garden, 2004).

Infelizmente, at¢ o momento, ndo foram encontrados fosseis corporais dos
animais produtores das pistas na Formacao Botucatu para a analise das estruturas dos
membros. Dessa forma, os candidatos a produtores s6 podem ser inferidos com base na
morfologia dos autopodios, a configuracdo dos mesmos na pista, € o modo de
locomogao, bem como a analise bibliografica sobre os grupos fosseis presentes em

unidades cronoestratigraficamente relacionadas.

Apesar da inexisténcia desses fosseis, inferéncias podem ser realizadas sobre a
morfologia esquelética dos produtores de Brasilichnium com base no estudo de Chen &
Wilson (2015), no qual analisaram a morfoestrutura de elementos esqueléticos de
mamiferos modernos para elucidar questdes sobre os modos de locomocdo de
mamiferos do Mesozoico. Taxons que apresentam o modo de locomogdo saltado
possuem normalmente membros posteriores alongados, com pouca influéncia dos
membros anteriores, levando a adaptagdo desses ultimos para atividades como
manipulacdo de alimento e habilidade fossorial. O isquio ¢ mais alongado em relagdo ao
ilio, bem como a tibia, otimizando a habilidade saltatorial. Chen & Wilson (2015)
postulam que o movimento saltatorial surgiu no Cretdceo Superior, estando em
desacordo com o registro icnofossilifero de Ameghnichnus (Jurdssico Médio) e
Brasilichnium saltatorium isp. nov. (Cretaceo Inferior). Uma possibilidade ¢ a de que os
autores tenham considerado o movimento saltatorial, seja ele bipede ou quadrupede,

inferido apenas por meio de tdxons descobertos na Asia Central.
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Diversos autores associam as pegadas de Brasilichnium a cinodontes derivados
do grupo dos Tritylondontidae, animais at¢ o momento definidos como herbivoros.
Winkler (1991) documenta a presenga de fosseis corporais do grupo no arenito Navajo
(Juréssico Inferior), bem como a presenga de pegadas atribuidas a Brasilichnium.
Martinez et al. (1996) descreveram um animal com grande afinidade ao grupo dos
Tritylodontideos, Ecteninion lunensis, carnivoro e de pequenas dimensdes, da Formacao
Ischigualasto, Triassico Superior da Argentina, atestando a presenca paleobiogeografica
desses animais na América do Sul. A Formag¢ao Botucatu ja foi previamente estimada de
idade Triassica, e atualmente ¢ mais seguramente situada no inicio do Cretaceo. No
entanto, sabe-se que o grupo persistiu até o Cretadceo Inferior, tendo representantes na
Russia (Leshchinsky et al., 2003) e no Japao (Matsuoka et al., 2016). Assim, ndo pode-

se descartar a hipdtese de producdo das pistas de Brasilichnium por estes animais.

Ja a afinidade teromorféide (Pelycosauria) pode ser contestada mais
seguramente, uma vez que o grupo foi extinto no Triassico. Apesar dos teromorfoides
apresentarem caracteristicas mamaliformes, a locomocao evidenciada pelos icnotdxons
do arenito Botucatu possui caracteristicas mais derivadas e que os assemelham mais
com mamiferos, como por exemplo, largura da pista menor, angulo de passo elevado,

progressao saltada, dedos arredondados, postura ndo espraiada.

Em um trabalho de revisdo sobre os taxons mamaliformes encontrados na
América do Sul durante o Mesozoico, Rougier et al. (2010) discute a presenga de duas
espécies pertencentes aos Australosphenida e uma a familia Triconodontidae no
Jurassico Médio, e uma espécie de Theria basal no Cretaceo Inferior, todos da
Argentina. Essas ocorréncias atestam a presenca de mamiferos basais antes e durante a
deposi¢ao do deserto Botucatu na América do Sul, evidenciando a contemporaneidade

dos grupos e a possibilidade dos produtores de Brasilichinium poderem ser mamiferos.
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Valais (2009) elenca caracteristicas que devem ser levadas em conta para
determinar se o produtor da pista possui afinidade mamaliforme. Dentre elas,
geralmente a presenca de cinco digitos nas maos e pés, impressdes dos digitos similares
na forma e tamanho, pegadas mesaxdnicas, postura ndo espraiada e modo de locomocao
especializado, e por fim, pegadas relativamente pequenas. Destas caracteristicas, a tinica
que ndo estd de acordo com as pegadas atribuidas a Brasilichnium ¢é a presenga de cinco
digitos, pois o digito I, mesmo que presente, ndo fazia contato com o substrato

(Fernandes & Carvalho, 2008).

4.3 Aspectos preservacionais e locomotoriais

Em ambientes edlicos como depdsitos de dunas, normalmente a preservagao de
bioturbagdes, principalmente as epiestratais, ocorrem na face abrigada do vento
(foreset), onde o sedimento, retirado da face exposta, ¢ depositado. No caso dos icnitos
da Formacdo Botucatu terem sido produzidos em um plano inclinado, ¢ comum a
presenga de estruturas em arcos em decorréncia do deslocamento do sedimento com
direcdo do mergulho em resposta ao esfor¢co locomotor (Leonardi et al. 2007). Quando a
progressdo ocorre em dire¢cdo ao topo da duna, os arcos se encontram na regido
posterior das pegadas, e quando o animal desce o plano inclinado, pode-se observar a
presenga dessas estruturas na por¢do anterior. Também pode-se observar tais estruturas
localizadas ao lado das pegadas quando o animal se locomove paralelamente ao plano

inclinado da duna.

Segundo Leonardi et al. (2007), 90-95% das pegadas de tetrapodes da Formacao
Botucatu sdo de baixa qualidade, sendo simplesmente cavidades arredondadas ou
elipticas e sem detalhes morfoldgicos que permitam uma classificagdo precisa. No
entanto, diversos exemplares provenientes da Formagao Botucatu (Araraquara) possuem

alto nivel de detalhe, incluindo a morfologia dos digitos. Como exemplo, podemos citar
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as pistas LPP-IC-0004 (Figura 12C), em que se pode distinguir a presenca de digitos
nos pés, embora as marcas das maos estejam colapsadas; a laje LPP-IC-0011 (Figura
12D-E), sendo possivelmente undertracks, uma vez que nao se observam as cristas de
sedimento, porém a preservagdo dos digitos ¢ de alta qualidade; e as lajes com alto grau
de preservacdo utilizadas por Fernandes & Carvalho (2008) na revisdo diagnodstica para

o icnotaxon Brasilichnium elusivum.

Quando as pegadas sdo produzidas e preservadas em areia seca, espera-se a falta
de caracteristicas diagndsticas, tendo-se apenas o contorno dos autopodios, uma vez que
a falta de coesao no sedimento nao permite a modelagem do pé do animal com detalhes
especificos (Brand, 1996). Além disso, a extramorfologia desempenha um grande papel
como demonstrado por Brand (1979), onde a razdo comprimento/largura ¢ maior para
pegadas produzidas em substrato arenoso seco, em comparagdo com outros niveis de

umidade, indicando um maior comprimento em decorréncia da baixa coesdao dos graos.

Dessa forma, para a producdo de pegadas com grande qualidade, inclusive a
presenga de pequenos digitos preservados de Brasilichnium, ¢ necessario que os graos
do sedimento apresentem certo nivel de coesdo, indicando a presenca de umidade, que
torna o substrato mais firme, porém plastico o suficiente para definir a morfologia dos
autopddios do animal (McKeever, 1991). Brand (1996) demonstra essa hipdtese da
producdo de boas impressdes dos autopddios em substratos arenosos Umidos,
estendendo essa interpretacdo para as pistas fosseis produzidas em ambientes edlicos,
nos quais os graos possuiam a coesdo necessdria que permitisse a preservacao de

detalhes morfologicos.

Para a Formagdo Botucatu, assim como outros desertos, tanto pretéritos como
atuais, a umidade presente responsavel pela preservaciao de pegadas com alta qualidade

pode ser proveniente de duas fontes, o sereno noturno e a presenca de lengdis fredticos
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nas dunas, como postulado por Leonardi (1980). Zmudzka et al. (2014) analisaram a
influéncia do sereno na coesdo da areia em um campo de dunas no oeste do Sahara, e,
chegaram a conclusdo de que a condensagdo do vapor de agua pode ocorrer em mais de
cem dias em um ano, e, que o suprimento de dgua dessa fonte pode ser igual ou maior
ao proporcionado por chuvas, mantendo assim a coesdo do substrato. No entanto, essa
umidade ndo afeta camadas mais profundas de areia, sendo a chuva a responsavel pela
presenca de dgua em profundidades decimétricas, persistindo por diversos dias. Isso esta
de acordo com a hipdtese de lengdis freaticos também influenciando na preservacao das
pegadas na Formagao Botucatu. Pela presenga de estruturas sedimentares no arenito que
indicam a ocorréncia de precipitacdo, os lencgois fredticos seriam recarregados e ficariam
mais elevados na duna, propiciando umidade em subsuperficie enquanto os animais se

locomoviam pela area, aumentando assim o potencial de preservagdo.

Muitas pegadas poderiam ser formadas em subsuperficie, favorecendo a
preservacao de caracteristicas morfologicas. Quando uma pegada ¢ produzida em
subsuperficie a umidade presente no sedimento pode agir favorecendo o molde dos
autopodios e o isolamento da superficie pode aumentar o potencial de preservacao,
diminuindo a intensidade de agentes como o vento e o proprio pisoteio. Em ambientes
eodlicos s@o comuns a producdao de undertracks, reflexos da pegada superficial em
camadas inferiores em virtude da propagac¢dao do peso do animal. A pista LPP-IC-0012
(Figura 11A) por exemplo, poderia ser considerada uma undertrack por conta dos seus
contornos dificeis de delimitar, a auséncia das cristas de sedimento e a pouca
profundidade. Essa interpretacdo ¢ confirmada pelos resultados de Milan & Browley
(2006) (Table 1) e Milan & Bromley (2008) (Figure 5), cujo comportamento da
morfologia da pegada, a medida que se aprofunda nas camadas, diminui em dimensao e

perde os contornos, respectivamente.
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Outra questdo de grande relevancia para o entendimento da paleoicnofauna da
Formagdo Botucatu, porém de dificil compreensdo, ¢ a presenga de morfotipos com e
sem heteropodia dentro dos icnotdxons Brasilichnium. elusivum e Brasilichnium.

saltatorium isp. nov..

As pistas de B. elusivum sdo atribuidas a um animal quadrapede, mesmo quando
as maos nao estdo presentes. Lockley (2011) atribuiu os icnotaxons criados previamente
Bipedous e Semipedous a variagdes preservacionais de B. elusivum, onde as maos nao
sao evidentes, porém a progressao ¢ quadripede. Fernandes & Carvalho (2008)

associam a heteropodia quando o animal possui angulos de passo entre 105° e 120°.

Uma provavel explicagdo para a ocorréncia de homopodia seria a sobreposi¢ao
das maos diminutas pelos pés maiores quando o animal adota uma maior velocidade e
consequente a passada se estende. Quando comparamos o passo obliquo e passo duplo
do holotipo MNRIJ-3902-V e 1° Paratipo MNRJ-3903-V obtemos uma diferenga
significativa (P<0,015), com as médias sendo 5,94 + 0,79 e 6,88 + 0,21 para o passo
obliquo respectivamente e 9,54 + 224 e 11,83 + 0,42 para o passo duplo,
respectivamente. J& quando comparamos estatisticamente o angulo de passo nestas
amostras nao obtivemos diferenca (P>0,05), sendo as médias 107,35 + 24,09 ¢ 118 +

2,62 respectivamente.

No icnotdxon Brasilichnium saltatorium isp, nov., a heteropodia parece estar
relacionada com a direcdo do movimento do animal em relagdo ao plano inclinado na
paleoduna. Nas lajes onde o movimento ¢ o de descida, as maos estdo claramente
evidenciadas. Deve-se notar que na pista LPP-IC-0004 as marcas das maos estdo
colapsadas, porém os conjuntos se fazem presentes. Quando o movimento ¢ ascendente

em relagdo ao plano inclinado, estruturas circulares de pequenas dimensdes,
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provavelmente pertencentes as maos do organismo produtor, ocorrem nas pistas LPP-

1C-0009, LPP-IC-0013 e LPP-IC-0014 (Figura 13), porém, ndo sdo de clara observagao.

Assim como ocorre nas pistas produzidas por Meriones unguiculatus, a
sobreposi¢do das maos pelos pés também pode ocorrer quando o animal estd subindo o
plano inclinado, levando a interpretacdo da condi¢cdo homopodica bipede. A condigao
bipede ndo deve ser descartada totalmente, pois o animal poderia manter o apoio nos
membros traseiros na subida, enquanto que na descida, o mesmo utilizaria os membros

anteriores como apoio.

Outra interpretagdo ¢ a de que as pegadas na subida foram produzidas em
subsuperficie ou sdo undertracks e as maos, por representarem um apoio subsididrio e
de menores dimensdes, ndo marcariam em maiores profundidades, ou quando
marcassem, apareciam com o contorno pouco evidente, como ¢ o caso de LPP-IC-0009,
LPP-IC-0013 e LPP-IC-0014. Se de fato tais estruturas corresponderem as maos do
produtor, a razdo comprimento/largura para a subida ¢ menor, devido ao fato de
caracteristicas extramorfoldgicas influenciarem menos na subida, ao contrario do que ¢
observado na descida, em que o comprimento das mados ¢ superior a largura para o
holétipo LPP-IC-0001. Dessa forma, o grau de heteropodia ¢ maior e se torna mais
evidente quando o animal sobe o plano inclinado. Pode-se sustentar tais argumentos
com os resultados neoicnoldgicos aqui adquiridos, bem como com a posi¢do das maos
observadas quando o animal sobe e desce o plano inclinado. A distdncia entre os
conjuntos de pés e maos no experimento neoicnoldgico € praticamente nula na subida, o
que também ocorre para as pistas fosseis, reforcando a ideia de que tais estruturas
correspondam as maos do produtor. Essa distancia ¢ menor na subida devido ao maior

esforco locomotor e a ultrapassagem dos membros ser dificultada pela dindmica do
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movimento, como confirmado pelo pardmetro DPM no experimento neoicnologico,

sendo estatisticamente diferente entre a subida ¢ a descida (P<0,05).

Ja quanto a distancia do salto, ndao obtivemos diferencas entre a subida e a
descida no experimento de neoicnologia (P>0,05), sendo este parametro provavelmente
controlado pelo comportamento no momento da locomog¢do. Nas lajes, ¢ clara a
distingcdo entre as distancias entre a descida e subida, sendo essas maiores quando o

animal desce o plano inclinado, provavelmente pela maior facilidade do movimento.

4.4 Paleoecologia da Formacao Botucatu

A paleoecologia da Formagao Botucatu pode ser compreendida por meio dos
icnofésseis e estruturas sedimentares nao-biogénicas encontradas na por¢do aqui
estudada. Até o momento ndo foram encontrados icnofosseis atribuidos a vegetais nem
fosseis corporais para a regido de Araraquara, porém, vegetacdes adaptadas para o
crescimento em dunas de areia poderiam ocorrer em depressdes e regides interdunas,
suportando assim, mesmo que escassa, uma fauna herbivora, até o momento registrada
por meio de pegadas fosseis de dinossauros Ornithopoda (Hack, 1941; Fernandes et al.,
2004; Fernandes & Carvalho, 2007). A vegetacdo poderia suprir sua necessidade por
agua através da umidade em subsuperficie e em profundidades maiores pelo
crescimento das raizes (Ho et al, 2004). Em periodos de chuva no qual a
disponibilidade de 4gua ndo ¢ um fator limitante, um aumento significativo na biomassa
vegetal poderia ocorrer, afetando positivamente toda a fauna da regido (Hadley &

Szarek, 1981).

Na por¢do nordeste (Minas Gerais) da Formacao Botucatu, Pires et al. (2011)
documentaram a presenga de troncos fosseis autoctones associados a coniferas com os

anéis de crescimento bem preservados em rochas areniticas. Para o desenvolvimento
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dessa flora arborea seria necessario a disponibilidade de 4gua, sendo discutido pelos
pesquisadores a posicdo deste sitio fossilifero em uma por¢do marginal do deserto
Botucatu, sofrendo influéncia de paleocorrentes de ventos de mongdes que traziam

umidade do Mar de Tétis.

A indisponibilidade de dgua e nutrientes no ambiente € um possivel aumento no
transporte e deposicao de areia poderia acarretar na limitagdo e eliminacdo da
vegetacdo, afetando assim toda a estrutura da comunidade (Hack, 1941; James et al.
2005). Este pode ser o caso para localidades da Formagao Botucatu na qual o registro da
icnofauna ¢ escasso ou inexistente, tendo sido a deposicdo com aridez maior e mais
constante em relacdo a regido de Araraquara (SP) e Estado de Minas Gerais (e. g.
Nowatzki & Kern, 2000; Scherer & Lavina, 2006), onde a perda de agua pelos
organismos através da evapotranspiragao ¢ maior do que o ganho pela precipitagdao, nao

sendo possivel o crescimento e desenvolvimento significativo de fauna e flora.

Pouco se pode inferir a respeito da quantidade e intensidade da precipitagdo
durante a deposi¢ao do deserto Botucatu. J4 em desertos atuais, estima-se que uma
precipitacdo anual de 25 — 75 mm ¢ suficiente para sustentar a vegetagdo (Noy-Meir,
1973). Webb et al. (1978) atestam um minimo de 38 mm de precipitacdo anual para a
manutengdo da vegetagdo perene. E confirmado que chovia em determinados momentos
na area onde a Pedreira Sdo Bento situa-se devido as estruturas sedimentares associadas
a precipitagao (Figura 5A, B e C). No entanto, sua ocorréncia ¢ rara, tanto em colegdes
cientificas, quanto em lajes utilizadas na pavimentag¢do de vias publicas (Fernandes &
Correa, 2007), o que representa muitas décadas de exploragdo do arenito em diversos

niveis estratigraficos.

A disponibilidade de agua ¢ um fator ambiental relevante em ecossistemas

aridos por limitar a produtividade, sendo esta, ligada a frequéncia, intensidade e duragao
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da precipitacdo (Hadley & Szarek, 1981; Ludwig, 1987). Infelizmente, devido a
exploragdo do arenito Botucatu ser puramente comercial € muitas vezes sem a presenga
de pesquisadores, ndo ¢ possivel determinar o contexto estratigrafico de muitas lajes que
apresentam icnofosseis e estruturas sedimentares, pois nao se conhece a posi¢cdo na
paleoduna de onde cada laje foi retirada. Dessa forma, sabe-se que a precipitagcdo
ocorria, porém, sem poder afirmar se eram eventos episodicos, distantes entre si, ou

com uma maior frequéncia.

Os nutrientes essenciais ao crescimento vegetal também desempenham um papel
central em toda a estrutura da comunidade. Seely & Louw (1980) evidenciam uma
deficiéncia em nutrientes no deserto de dunas atual da Namibia, como resultado da
baixa taxa de decomposi¢ao e do crescimento explosivo da flora apds eventos pluviais,

exaurindo os nutrientes de forma mais rapida do que estes podem ser repostos.

Apesar das condigdes estressantes, a abundante e diversificada assembleia
icnofossilifera proveniente da Pedreira S3o Bento (Araraquara) pode indicar que na
regido existiu um odasis, sustentado por um aumento na umidade em decorréncia dos
episddios pluviais, registrados no arenito, e pela umidade em subsuperficie recarregada
pela 4gua infiltrada da chuva (Yair & Greitser, 1997). A formacao de lagoas efémeras
pode ter ocorrido muito provavelmente em vales interdunas, para onde a dgua liquida
teria a tendéncia de escoar. Além de limitar a produtividade, a disponibilidade de 4gua,
bem como de nutrientes, exerce forte influéncia na abundancia e distribuicdo dos
organismos. Assim, a fauna e flora podem ter se restringido a areas onde a agua
acumulava-se e permanecia disponivel por certos intervalos de tempo, formando
comunidades locais produtivas com grande atividade bioldgica, porém localmente

isoladas, o que ¢ caracteristico de ambientes desérticos. Tais locais serviriam como
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refugios, onde a fauna poderia encontrar alimento e abrigo, reforcando assim interagdes

biologicas em decorréncia da presenca e abundancia dos tdxons.

Em ambientes de deposicdo como lagoas efémeras e interdunas, ¢ comum a
precipitacdo de carbonatos, que sdo responsaveis pela formacao das lentes carbondticas
encontradas nas rochas apos a litificagdo do sedimento (e.g. Parrish & Falcon-Lang,
2007; Smith & Mason, 1998,). Para a regido de Araraquara, tais lentes ndo foram
reportadas, sendo a hipotese da existéncia de um oasis sustentada pela abundancia dos
icnofosseis na paleoduna, evidenciando uma possivel rota para busca de agua (e.g. Paik
et al. 2001), e as estruturas sedimentares que indicam a ocorréncia de eventos pluviais
durante a deposicdo. Loope & Rowe (2003) inferem a ocorréncia de ambientes
interdunas umidos para o deserto de dunas Navajo do Jurassico Inferior (190 Ma,; oeste
dos EUA), também sem a presenga de lentes carbonaticas para a regido estudada, porém
com base na abundante icnofauna registrada. A explicacao proposta ¢ baseada no alto
grau de diluicao da 4gua, ndo permitindo a precipitagdo de carbonatos. Em intervalos
pluviais os lencois freaticos sdo abastecidos e migram em direcdo a superficie,
descarregando agua com poucos solutos nas zonas interdunas, propiciando assim

ambientes favoraveis para o estabelecimento de plantas e animais.

Seely (1991), estudando a ecologia do deserto da Namibia, sugeriu que a
estrutura da comunidade ¢ controlada principalmente por fatores abiodticos, mais do que
as interagdes bioldgicas. Assim, a hipotese autoecoldgica (efeitos da interacdo entre o
organismo e o ambiente) pode explicar a estruturagdo da comunidade, uma vez que as
populagdes comumente possuem baixas densidades, tornando as interagdes raras. Em
um recente estudo, Francischini et al. (2015) comparam a icnocenose de dinossauros da
Formagdo Guard (deposicao fluvio-edlica; Jurdssico Superior) com a da Formacgao

Botucatu (deposicao eolica; Cretaceo Inferior), encontrando diferencas na composicao
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faunistica e nos tamanhos dos dinossauros entre as duas unidades. Na Formagao Guara,
o tamanho estimado dos grupos de dinossauros ¢ maior em relagdo aos mesmos grupos
encontrados na Formagdo Botucatu, com excec¢do dos Sauropoda, que sdo exclusivos da
primeira unidade. A maior aridez durante a deposi¢do da Formac¢ao Botucatu em relacio
a Formagdo Guard pode ter influenciado no menor tamanho dos dinossauros em virtude
das condicdes estressantes. Dessa forma, a auséncia de icnofdésseis de Sauropoda nesta
ultima unidade pode ser uma evidéncia da hipodtese autoecoldgica estruturando as
comunidades de desertos, uma vez que animais de grande porte possuem grande

dificuldade em ambientes aridos (Louw & Seely, 1982).

J& em um ambiente como um o4asis, onde tanto a produtividade quanto as
densidades populacionais sdo maiores e a intensidade das condi¢des estressantes
diminuem, as interagdes bioldgicas podem desempenhar um importante papel em
estruturar a comunidade. Assim, as comunidades da Formagdo Botucatu poderiam se
estruturar de acordo com os microambientes, sejam eles secos e de baixa produtividade

como as dunas, ou umidos com maior produtividade como os 04sis.

Com base nos registros icnoldgicos presentes na Formagao Botucatu, inferéncias
sobre a teia tréfica podem ser realizadas, determinando a posicao de cada grupo (Figura
15). Um importante componente da teia trofica em ambientes aridos, por exemplo, sdo
os detritivoros, pois a decomposicdo microbiana ¢ limitada devido a baixa umidade, e a
biomassa produzida por organismos que se alimentam de detritos pode ser explorada

por consumidores carnivoros (Hadley & Szarek, 1981).
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Figura 15. Possiveis interagdes troficas entre os grupos registrados pelos seus icnofosseis para a
Formagao Botucatu. 1. Coleoptera, por Melissa Broussard. 2. Ornithopoda, por Steveoc 86. 3.
Aranha. 4. Escorpido, por Gareth Monger. 5. Mamaliforme, por Michael B. H.. 6. Theropoda,
por C. Abraczinskas. Todas as imagens creditadas estdo sobre licencga:

https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/.

Os icnofdsseis endoestratais e epiestratais podem ser atribuidos a organismos
macrodetritivoros. No primeiro caso, larvas provavelmente de besouros, ao se
alimentarem de detritos dentro do substrato deixaram seus rastros preservados, enquanto
que no segundo caso preservou-se a atividade de besouros adultos na superficie.
Subindo-se um nivel na teia trofica, tem-se o registro da atividade de escorpides e
aranhas, ambos epiestratais. Estes animais poderiam se alimentar das larvas, bem como
de besouros adultos, ligando os componentes troficos da sub-teia do substrato com os da

superficie (Polis, 1991; Fernandes et al., 2014).
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Devido a incerteza e flutuagdo da disponibilidade de recursos em decorréncia
das condigdes ambientais em ecossistemas de deserto, o comportamento de alimentacao
tende a ser oportunista e flexivel, sendo a maioria dos consumidores generalistas e
onivoros, formando teias alimentares altamente conectadas (Polis, 1991). Nesse
contexto, os produtores do icnogénero Brasilichnium provavelmente desempenhariam
um papel de consumidores secunddrios onivoros, se alimentando em diversos niveis da
teia trofica, por exemplo, insetos e aracnideos. Além da possivel carnivoria, estes
poderiam se alimentar também de material vegetal, alterando a preferéncia de

alimentag@o de acordo com a disponibilidade dos recursos (Hadley & Szarek, 1981).

Flutuagdes nas condi¢des ambientais, por exemplo as de amplitude didria, como
¢ comum em desertos, também podem influenciar no comportamento apresentado pelas
espécies que vivem nesses habitats. Lucas et al. (2006) e Riese et al. (2011), e
Rownland & Mercadante (2011) descrevem a presenca de estruturas associadas a tocas
para os arenitos Navajo e Aztec respectivamente, ambos do Jurdssico Inferior e oeste
dos EUA, atribuindo-as ao provavel produtor das pistas de Brasilichnium com base no
tamanho das estruturas e no possivel comportamento gregario destes animais. No Brasil,
Dentzien-Dias et al. (2008) registraram a presenca de possiveis tocas com espessura de

20 cm na mesma paleoduna da Formacao Guara onde pegadas de Theropoda ocorrem.

Até o momento, para a Formacdo Botucatu estruturas associadas a tocas nao
foram encontradas. Porém, tendo como base a literatura acima citada, os produtores de
Brasilichnium poderiam apresentar comportamento fossorial como resposta para evitar
condi¢des adversas. A poucos centimetros dentro da areia, as condic¢des relacionadas a
temperatura e umidade possuem uma amplitude de variagdo menor em relacdo a
superficie (Edney et al. 1974; Seely et al. 1988), sendo o comportamento de escavar

tocas uma resposta a flutuagdes didrias nas condigdes ambientais, criando-se assim
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microclimas que permitem os organismos enfrentar as adversidades. Atualmente,
existem pequenos mamiferos de deserto que apresentam tal comportamento fossorial,
amortecendo as condigdes estressantes procurando abrigo dentro do substrato (Degen,

1997).

No que diz respeito ao forrageamento dos mamiferos da Formagdao Botucatu,
fatores abidticos (e.g. temperatura alta durante o dia), bem como biodticos (predagao por
dinossauros Theropoda) poderiam influenciar no comportamento desses animais. A
atividade noturna e o comportamento fossorial podem ter sido estratégias adotadas para

escapar tanto das condigdes adversas quanto da predagdo (Reichman & Price, 1993).

Os predadores do topo da cadeia alimentar sdo representados por pegadas de
dinossauros Theropoda de dois morfotipos distintos, Coelulosauria e Carnosauria,
classificados com base em caracteristicas morfologicas dos autopddios (i.e.
comprimento dos digitos, angulo entre os digitos, razdo comprimento/largura da
pegada) (Fernandes et al., 2011). Os alimentos desses animais poderiam ser

principalmente os produtores de Brasilichnium e os dinossauros Ornithopoda.

Até o momento tém-se uma comunidade estruturada de forma correlata com
desertos atuais. Conforme novas pesquisas sdo realizadas, novos morfotipos e
icnotaxons podem ser acrescentados, melhorando e refinando a interpretacdo deste
paleoambiente e suas relagdes paleoecologicas. Essa estruturagdo também pode ser
observada em outros desertos pretéritos ao redor do mundo (e.g. Lockley & Hunt,

1995).
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5. Conclusoes

O novo icnotaxon aqui descrito para a Formagao Botucatu apresenta uma real
variacdo bioldégica em virtude de diferencas no comportamento em relacdo a
Brasilichnium elusivum, possuindo locomocao assimétrica saltatorial em fases pouco
comum no registro fossil, que reflete em uma configuragdo autopodial claramente
diferente da locomocao cursorial tipica. Quando comparado com outros icnotaxons que
apresentam modos de locomocgao semelhantes, as diferencas recaem na morfologia dos
autopodios e na configuracao autopodial, reiterando a nova nomenclatura aqui proposta.
Além dos critérios utilizados na icnotaxonomia, também existem diferencas na idade

geoldgica e no tipo de paleoambiente de ocorréncia.

O produtor de B. elusivum pode ser o mesmo de Brasilichnium saltatorium 1isp.
nov., de afinidade mamaliforme, uma vez que existem pistas onde o inicio do
movimento € o cursorial passando ao saltatorial. Andlises estatisticas sobre a morfologia
também garantem a semelhanca. Caso contrario, a morfologia autopodial seria um
reflexo da convergéncia adaptativa para a vida em campos de dunas. O comportamento
saltatorial pode ser empregado para garantir uma maior velocidade no deslocamento e
evitar a captura por parte dos predadores, ou mesmo para vencer os planos inclinados de

forma mais rapida.

A heteropodia e homopodia podem estar relacionadas com a direcdo do
movimento, onde, na descida sdo sempre presentes as maos. Na subida, as maos podem
ser sobrepostas pelos pés em decorréncia da menor distancia entre os conjuntos
autopodiais ou podem ndo ter marcado o sedimento devido ao apoio subsidiario ou pela
formagdo em subsuperficie. A heteropodia ¢ acentuada na direcdo ascendente, porém de

dificil observagdo. Caracteristicas extramorfologicas estdo presentes e interferem nas
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reais dimensdes dos autopddios, podendo enviesar interpretagdes sobre os possiveis

produtores.

A presenca das estruturas sedimentares que indicam umidade e a abundancia de
icnofosseis ¢ um indicativo de que havia umidade durante a deposicdo do deserto
Botucatu para a regido de Araraquara, com a possivel formagao de lagoas efémeras onde
a fauna buscaria recursos, como alimento e abrigo. Os produtores do icnogénero
Brasilichnium, de pequenas dimensdes, poderiam ser animais onivoros e fossoriais, com
base em comparagdes com organismos atuais de deserto e em tocas descritas para outras

unidades edlicas.
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