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RESUMO

As folhas assinaladas no género Glossopteris constituem o elemento floristico dominante nas
floras permianas do Gondwana, sendo encontradas em depdsitos sedimentares da América do
Sul, Africa, India, Australia e Antartida. Por serem abundantes, essas folhas permitem
investigar condices paleoambientais e paleoecoldgicas de forma sistematica através de
variaveis filogeneticamente dependentes. Esse é o caso da densidade de venacdo, que embora
sua obtencdo seja demorada, possui potencial interpretativo ainda pouco explorado. Dessa
forma, este trabalho visa o desenvolvimento e aplicacdo de um método répido de estimacéo da
densidade de venacdo das folhas Glossopteris, a fim de utiliza-la para inferir condicdes
paleoclimaticas e paleoambientais. Para tanto, modelos foram avaliados em relacéo a precisao
e acuracia, sendo que os de melhor ajuste e parcimoénia foram selecionados. Com isso,
compararam-se 0s dados mutuamente em relagdo a localizacdo e idade relativa dos fdsseis,
associando-os as interpretacGes paleoambientais previamente existentes para o Gondwana.
Assim, a variacdo observada nas densidades de venacdo foi compativel aos modelos
paleoclimaticos elaborados para o Permiano, sendo provavelmente o reflexo dos regimes

hidroldgicos presentes nos habitats ocupados pelas Glossopteris ao longo desse periodo.

Palavras-chave: Gondwana, regressdo aplicada, paleoclimatologia, paleoecologia, Permiano.



ABSTRACT

The leaves classified as genus Glossopteris are the major component of Permian flora of
Gondwana, which are found in sedimentary sequences of South America, Africa, India,
Australia and Antarctica. Because they are common, such leaves allow us to determine
palaeoenvironmental and palaeoecological conditions systematically through phylogenetically
dependent variables. It is the case of vein density, that although it is time-consuming to obtain,
it has untapped interpretive potential. Thus, this work aims to develop and apply a fast
prediction method of vein density applicable to Glossopteris leaves, which can be used to infer
palaeoclimatic and palaeoenvironmental conditions. For this, model precision and accuracy
were evaluated, and the fittest and parsimonious ones were selected. In this way, the data were
mutually compared with respect to their localization and age, associating the fossils with the
palaeoenvironmental interpretations of Gondwana. Thereby, the observed venation density
variation was consistent with Permian climate model, which is probably a consequence of water

availability in Glossopteris-occupied habitats throughout this period.

Key words: Gondwana, applied regression, palaeoclimatology, palaeoecology, Permian.



Figura 1:
Figura 2:
Figura 3:
Figura 4:
Figura 5:
Figura 6:
Figura 7:
Figura 8:
Figura 9:

Figura 10:
Figura 11:
Figura 12:
Figura 13:
Figura 14:
Figura 15:
Figura 16:
Figura 17:
Figura 18:
Figura 19:
Figura 20:

LISTA DE FIGURAS

Curva da temperatura média global para 0 Fanerozoico.............cccccvevevveresivesivennns 10
Amplitude estratigrafica do género GIOSSOPLENIS .......ccervvirerieiiniieresc e 11
Localizagdo geogréfica da area de eStudO.........ccccvevveriereieiiieccceeee e 13
Bacias em que afloram rochas permianas nas localidades estudadas....................... 14
Diagrama de equilibrio de argilominerais...........ccccceeveveiiieiivese e 21
Anélise de correspondéncia candnica de diferentes biomas ...........cccccevevviivieinenns 29
Distribuigéo atual de alguns taxa e sua morfologia foliar ...........ccccceveiininiiinnnnn. 31
Os dois fatores decisivos na assimilacdo durante a fotossintese............cccccevvereennene 33
A contribuicdo da densidade de venacao na condutancia foliar .............cccccceeveeneenee. 35
Arquitetura foliar das Glossopteris e as areas de obtengdo da densidade............... 37
Distribuicdo paleogeografica do género GIOSSOPLEriS .........cccvvevrerereeenierieenienen 38
Desenvolvimento dos modelos por backward elimination..............cccocevvviiieieennene 44
Analise grafica dos residuos dos modelos selecionados.............cccceveevveveiieieenns 47
Relacéo entre os preditores e intervalos de confianca para a resposta média......... 48
Distribui¢Oes das densidades de VENAGAD. ..........cccervrereeeerereeinenreeee e 51
Histograma empilhado das densidades de nervagdo estimadas ............c.ccocevervnnne 52
Correlacao litoestratigrafica entre as unidades da area estudada...............c............ 55
Distribuicdo paleogeografica das principais litologias sensiveis a precipitacéo.....56
Interpretacdo paleocliméatica/paleoambiental para o Wordiano e Sakmariano....... 57
Paleogeografia do Gondwana e as densidades médias de nervagao .............c......... 63



Tabela 1:
Tabela 2:
Tabela 3:
Tabela 4:
Tabela 5:
Tabela 6:
Tabela 7:
Tabela 8:
Tabela 9:

Tabela 10:
Tabela 11:
Tabela 12:
Tabela 13:
Tabela 14:
Tabela 15:
Tabela 16:
Tabela 17:

LISTA DE TABELAS

Formacdes permianas de algumas bacias indianas............ccovcveverieneeienis e 14
Litoestratigrafia esquematica da Bacia do Parana............ccccceevvvveveevesieseesee e 16
Litoestratigrafia simplificada das Montanhas Transantarticas. ............c.cccccvevverveenne. 17
Esquema simplificado das unidades da Bacia de Bowen. ............cccceevevinineniennenne 18
Padrdes da vegetacéo, intemperismo, erosao e sedimentagdo..........cccccveveervereennnnne 20
Amostras de Glossopteris utilizados no presente estudo...........cccccveveveeieeieciieieene. 41
Modelos de partida para o procedimento de stepwise regression .............ccceeveennene. 41
Valores p na analise dos residuos, AIC € R2 ..........cccoviviiiieeieiie e 44
Valores p na andlise dos residuos, AIC e R2 considerando-se uma interseccéo.......45
Analise de variancia dos modelos Selecionados...........covvvririeiierene e 45
Coeficientes numéricos dos modelos Selecionados...........covvvveieereneiesieseseenes 46
Parametros de distribuicdo em relacdo a densidade de venacao estimada. ............ 49
Homogeneidade das variancias em quatro conjunto de comparagoes................... 49
Anédlise de variancia dos quatro conjuntos de COMPAragao ...........c.ceeeeervereeereennen. 50
Probabilidade de significancia nas comparagdes multiplas...........ccccceevevveieinnnne. 50
Interpretacdo paleoclimatica para a INAIa...........coocveieeeeeieeeeeseeee e 58
InterpretacBes jA PUDIICATAS. ..........orveeiiiiee e 61



LISTA DE ABREVIATURAS E SIGLAS

AIC — Critério de Informag&o de Akaike
CIA — Indice Quimico de Alteracio

DV - Densidade de Venacao

EP — Erro-padréo

Fm - Formacéao

gl — Graus de Liberdade

Gr - Grupo

IC — Intervalo de Confianga

k — NUmero de termos

MQ — Média dos quadrados

n — numero amostral

OLS — Minimos Quadrados Ordinarios
PMA — Precipitagdo Media Anual

SQ — Soma dos quadrados

TMA — Temperatura Média Anual

WLS — Minimos Quadrados Ponderados



SUMARIO

I 101 (0o [ To Lo PSSR 10
1.1, ODJELIVOS € MELAS......cuviiteeieeieitiesie ettt ste et e s et e s beesteaneesbeebeaseesteeeesneesneeeeas 12
1.2. Litoestratigrafia da area de eStUAO .........ccveveieeii i 13

2. EStAA0 08 AITE......oeiieiciieiieee bbb 18
2.1. Indicadores indiretos de umidade no tempo profundo...........cccccvevevieeiieie e 18

2.1.1. Indicadores QUAlITAtIVOS. .........ccccieiieii e 20
2.1.2. Indicadores QUANTIAtIVOS. ..........cccueieeieiie e 26
2.2 INdiCAdOres 0a VEQETAGAD .......eoueeeieiieeeie ettt 29
2.2.1. Coleta da densidade de VENAGHD...........ccoerireeiiieie e 35
2.3. O GBNEIO GIOSSOPLENIS ...ttt bbbt bbb 38

TR V1= T VSR 40

oY =10 o 0] (oo - HO TP PSSP T PP PR PR 40

ST TS 7= To o 1SR 43

CT I 1S 0 S Lo SRR RUR 45
6.1. Modelagem e comparaGdo MUIIPIA..........ccoviiiiiie i 45
6.2. A evolucédo paleoambiental das areas de estudo e a variacdo na densidade de venacéo
0AS GIOSSOPLETIS ...ttt b e bbbttt ettt b e 54
6.3. Implicacdes paleoecoldgicas e comparagdo com outros trabalhos............ccccccvevivennne. 61

7. CONSIABIAGOES TINAIS ... eveeuieeeieeeee sttt bbb 64

R 121 1] 0o - T PSSO 65

(€] (01517 1 o SR 83

YN 1) 0TI 86



10

1. Introducéo

O clima pode ser entendido pela sucessdo de estados da atmosfera a longo prazo, que é
influenciado pelos processos que ocorrem na litosfera, hidrosfera, criosfera, e biosfera. Por
consequéncia, variacbes nesses componentes no decorrer do tempo geoldgico induzem
mudancas climaticas, causadas, por exemplo, por alteracbes no padrdo de circulacdo da
atmosfera e dos oceanos, emissdo de particulas vulcanicas e pela deriva continental. Fontes
externas que interferem no clima incluem a variacdo da Orbita da Terra e da alteracfes da
atividade solar (Cronin, 1999, p. 6). Dessa forma, o clima pode ser considerado um elemento
dindmico ao longo do tempo geoldgico, o que resulta em fases de glaciacdo e frio extremo
intercalados por periodos quentes e aridos (Fig. 1). Esse padrdo é demonstrado por evidéncias
litologicas e bioldgicas, comparando dados de sitios individuais com ambientes modernos
analogos (Frakes et al., 1992, p. 3). Além disso, tais variacdes controlam a migracdo de biotas
e influenciam em processos microevolutivos e em casos extremos obrigam a reestruturacao de
ecossistemas e mais pontualmente levam a extincdes em massa (Harper, 2009). No caso das
plantas, tanto temperatura quanto disponibilidade de agua interferem diretamente no
crescimento vegetal, e por isso, é possivel reconstruir condi¢cGes paleoambientais baseando-se
em fdsseis vegetais (lannuzzi & Vieira, 2005).

Um periodo muito interessante para os estudos paleoclimaticos é o Permiano, devido a alta
variacdo da temperatura média global e dos regimes hidrol6gicos em um intervalo de tempo
relativamente curto. No Pennsylvaniano é reconhecido o intervalo glacial mais longo do
Fanerozoico (Montafiez & Pulsen, 2013), o qual se estendeu pelo Cisuraliano, estabelecendo

uma fase de milhdes de anos sob condi¢bes de icehouse. Porém, ao final do Permiano, as
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Figura 1: Curva da temperatura média global para o Fanerozoico. Adaptado de Scotese (2016).
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evidéncias ja apontam para o estabelecimento de uma fase de hothouse que se estendeu até a
Era Mesozoica (Fig. 1). A elevacdo do nivel de gas carbbnico e metano atmosférico é
considerada como precursora dessa variagao térmica, 0 que ocasionou na sucessao de diversos
tipos de floras ao longo do Permiano (Retallack, 2013). Nesse periodo, as massas continentais
estavam unidas formando o supercontinente Pangeia, o que propiciou a migracéo de populacdes
vegetais ao longo de extensas areas. Devido a isso, plantas fossilizadas, identificadas nos
depdsitos permianos do Brasil, sdo também encontrados no sul da Africa, na india, Austrélia e
na Antartida. Nesse contexto, destacam-se as folhas classificadas no género Glossopteris
Brongniart 1828 por serem abundantes em todas as bacias gonduénicas, apresentando uma
amplitude estratigréfica do Asseliano ao Induano (Fig. 2). Em razdo da alta frequéncia e boa
distribuicdo espacial e temporal, essas folhas fosseis possuem alto potencial em estudos
paleoambientais, paleoecoldgicos e paleoclimaticos.

Embora folhas fossilizadas sejam constantemente utilizadas em interpretagdes
paleoambientais, infelizmente o estado fragmentado o qual muitas vezes sdo encontradas limita
0 seu aproveitamento. Em contrapartida, algumas caracteristicas das folhas sdo pouco

dependentes da fracdo preservada, e esse é o caso da densidade de venacdo. A densidade de
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Figura 2: Amplitude estratigrafica do género Glossopteris. O segmento de maior espessura indica maior

abundancia. C: Carbonifero; T: Triassico. Baseado em IUGS (2019).
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venacdo é uma variavel quantificavel, filogeneticamente dependente, que responde
principalmente & disponibilidade de &gua do habitat em que a planta cresceu (umidade
atmosférica e edéafica), sendo também influenciada pela temperatura, composicéo pedologica e
incidéncia de luz (Roth-Nebelsick et al., 2001). Na ultima década, o conhecimento a respeito
do comportamento fisioldgico dessa variavel em diferentes biomas tem crescido muito, porém
sua aplicacdo em reconstrucdes paleoambientais ainda ¢ muito baixa. No caso das folhas
Glossopteris, até entdo ha somente um trabalho em que houve tentativa de vincular essa variavel
ao clima de forma sistematica. Uma questdo importante € que atualmente existe mais de uma
metodologia proposta para se obter o valor da densidade de venagdo, mas hé pouca discusséo
sobre qual seria mais adequada e quais seriam as limitagfes de cada uma delas. Cabe ressaltar

que tais procedimentos muitas vezes sdo dispendiosos ou ineficientes.

1.1. Objetivos e metas

O objetivo principal do presente estudo é desenvolver um método prético, rapido e eficiente
de estimacdo da densidade de venacdo das folhas Glossopteris, e inferir condicdes
paleoambientais em mega-escala a partir da aplicacdo do método proposto, comparando esses
resultados com as interpretac6es paleoclimaticas ja publicadas para o Permiano do Gondwana.
Para tanto, foi necessario:

e Estabelecer um banco de densidades de venacao grande o suficiente a partir de amostras
de diferentes localidades, bacias, continentes e idades;

e Selecionar as variaveis preditoras e construir diferentes modelos de inferéncia;

e Comparar os valores reais de densidade de venacdo com as estimativas, a fim de
determinar quais modelos sdo 0s mais precisos e acurados;

e Deduzir variagBes climaticas a partir das densidades calculadas, e verificar se as
interpretacdes obtidas para cada bacia sedimentar sdo coerentes aos indicadores de
paleoclimaticos existentes no Gondwana.

O objetivo secundario é identificar padrbes paleoecologicos para o género Glossopteris
através dos dados adquiridos.
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1.2. Litoestratigrafia da area de estudo

Para alcancar os objetivos propostos, analisaram-se amostras de Glossopteris provenientes
de depositos sedimentares da India, Brasil (Bacia do Parana), Australia (Bacia de Bowen) e
Antartida (Fig. 3 e 4). O texto seguinte descreve resumidamente a evolucao litoestratigrafica de

cada uma dessas areas do Asseliano ao Induano.

Bacias gonduénicas indianas - No final do Paleozoico, a Placa Indiana foi submetida ao regime
tectonico de extensdo, o que resultou na reativacdo de falhas e zonas de cisalhamento pré-
cambrianas. Como consequéncia da subsidéncia dos blocos cratdnicos, surgiram depressdes
alongadas manifestadas por grabens e meio-grabens (Valdiya, 2016, p. 413). Nestas depressdes,
depositaram-se sedimentos glaciais, fluviais, aluviais, lacustres e deltaicos, do Permiano ao
Cretaceo, formando um conjunto de pequenas bacias individualizadas (Tab. 1). Os estratos

permianos mais antigos da India sdo representados por uma unidade glaciogénica reconhecida

Figura 3: Localizagdo geogréafica da area de estudo. a) localizagdo atual; b) localizagdo no Permiano. Legenda:
1 - bacias gonduanicas indianas; 2 - Bacia do Parand; 3 - Bacia de Bowen; 4 - Montanhas Transantarticas.
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Tabela 1: FormagGes permianas de algumas bacias indianas. Me.: Measures; Golla.: Gollapalli; Yerra.: Yerrapalli;
Chi.: Chintalapudi. Modificado de Valdiya (2016, p. 418).

Bacias
Idade : _ _
Damodar Son-Mahanadi Satpura Pranhita-Godavari
T. Inferior Panchet Pachmarhi Gollapalli/Yerrapalli
P. superior Raniganj Kamthi Bijori Kamthi/Chintalapudi
P. médio Kulti Motur Kundaram
Permiano Barakar Barakar Barakar Barakar
inferior ) ) )
Karharbari Umaria Karharbari
Talchir Talchir Talchir Talchir
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em todas as bacias, conhecida por Formagdo Talchir, que aflora como diamictitos, ritmitos,
conglomerados, arenitos, siltitos e folhelhos (Casshyap & Qidwai, 1974). J& na Formacao
Karharbari, sobreposta a Talchir, afloram conglomerados e arenitos em depdsitos de canais
fluviais coalescentes e em leques aluviais, além de folhelhos carbonaticos e carvdes (Casshyap
& Tewari, 1987; Bhattacharya et al., 2005). Um padrdo similar estd presente na Formacéo
Barakar, a qual e interpretada como ambiente fluvial entrelagado transicionando para rios
meandrantes com planicies de inundacGes extensas, além de lagos e pantanos ricos em carvoes
betuminosos (Veevers & Tewari, 1995). Acima da Formacdo Barakar, depositaram-se 0s
sedimentos de Barren Measures (Fm. Kulti), que consistem em arenitos fluviais intercalados
por folhelhos depositados nas planicies de inundagdo (Dasgupta, 2005). Nas bacia de Satpura,
afloram as rochas da Formacdo Motur, que compreendem lamitos avermelhados e nédulos
calcarios adjacentes a canais de rios anastomosados preenchidos por arenitos (Casshyap &
Tewari, 2001; Ray & Chakraborty, 2002). A Formagao Raniganj ocorre no topo da sequéncia
permiana, caracterizada por sedimentos lacustres, fluviais e deltaicos, o que inclui paleossolos
hidromorficos, arenitos com estratificacbes swaley e hummocky, além de wave ripples
(Chakraborty & Sarkar, 2005). Adjacente a esta, a Formacdo Kamthi consiste em arenitos
argilosos avermelhados e conglomerados, intercalados com folhelhos vermelhos (Chandra &
Chandra, 1987). Por fim, a primeira unidade tridssica é representada pela Formacdo Panchet,
constituida por arenitos feldspaticos, folhelhos esverdeados e argilitos avermelhados, o que é
interpretado como um depdsito de rio entrelacado (Veevers & Tewari, 1995). Esta Gltima
formacédo tem sua idade ainda discutida, sendo posicionada no inicio do Triassico devido ao seu
contetdo palinoldgico e ocorréncia de macrofosseis vegetais tipicamente tridssicos, como as
folhas Dicroidium. No entanto, o achado de Schneebeli-Hermann et al. (2015) de cuticulas
destas folhas no Paquistdo em rochas permianas, bem como a presenca de uma excursdo
negativa de 8*3C correlacionavel com depdsitos indianos, constata que a base da Formagio
Panchet pode estar abaixo do limite P-T, o que restringiria a ocorréncia do género Glossopteris

ao Permiano.

Bacia do Parana - Na Bacia do Parana (Tab. 2), as rochas permianas mais antigas compreendem
principalmente depdsitos glaciais do Grupo Itararé, correspondendo a diamictitos, arenitos,
ritmitos, lamitos, folhelhos, conglomerados e carvdes. A Formacgdo Rio Bonito, sobreposta as
rochas glaciais, contém carvdes, arenitos e lamitos, formados em ambiente flivio-deltaico,
lacustre e marinho. Da metade do Cisuraliano ao Guadalupiano predominam sistemas marinhos

com sequéncias de lamitos, arenitos com estratificagdo hummocky, conglomerados, folhelhos
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carbonosos, além de rochas carbonaticas. J& no final do Guadalupiano, retorna a sedimentacao
continental, representada por lamitos e arenitos da Formacao Rio do Rasto, a qual € interpretada
como ambiente lacustre, fluvial, deltaico e edlico (Holz et al., 2010). Acima dessas sequéncias
afloram as rochas da Formacdo Sanga do Cabral, a qual é composta por conglomerados e
arenitos de canais fluviais ndo-confinados, além de lamitos laminados de origem lacustre
(Zerfass et al., 2003). A idade dessa ultima unidade é referida como Triassico Inferior, porém

Sem consenso.

Tabela 2: Litoestratigrafia esquematica da Bacia do Parana. Baseado em Holz et al. (2010) e Rapalini et al.
(2006).

Idade Borda sul Borda leste Borda oeste
Tr. Inferior Fm. Sanga do Cabral Fm. Piramboia
Lopingiano Fm. Rio do Rasto Fm. Rio do Rasto Gr. Independencia
Guadalupiano Fm. Teresina Fm. Corumbatai
Cisuraliano Fm. Serra Alta Fm. Irati Fm. Coronel Oviedo
Fm. Irati Fm. Tatui
Fm. Palermo Fm. Taciba
Fm. Rio Bonito
Fm. Rio do Sul

Antartida - Nas Montanhas Transantarticas, no oeste da Antartida, a sedimentacdo permiana é
evidenciada pelo Grupo Victoria, a qual se estende até o Triassico (Tab. 3). Os depdsitos do
inicio do Permiano estdo incluidos na Formacdo Pagoda, de origem glacial, representada por
tilitos intercalados por folhelhos e arenitos que preenchem antigos canais fluviais. Essas rochas
sdo sobrepostas pela Formacdo Mackellar, constituida por folhelhos marinhos negros, além de
siltitos e arenitos finos com cimentacao cloritica e por vezes calcitica, essas interpretadas como
ambiente fluvial. Essa formacdo da lugar a arenitos feldspaticos da Formacdo Fairchild,
depositados em antigos rios entrelacados. Posteriormente registram-se 0s sedimentos da
Formacdo Buckley, que se estendeu desde o Permiano inferior até o Permiano superior, na
forma de camadas de arenitos macicos, lamitos carbonosos, carves e lentes de conglomerados,
desenvolvidos nos ambientes fluvial meandrante e lacustre (Barrett et al., 1986, p. 355-399,
415). A Formacéo Polarstar é correlacionada a essa Ultima unidade e possui sedimentagdo
deltaica, que incluem argilitos laminados e arenitos finos sobrepostos por camadas de carvao,

as quais sdo intercaladas por siltitos e argilitos carbonaticos que possuem gretas de
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ressecamento (Collinson et al., 1992). Acima da Formacao Buckley estdo os arenitos e lamitos
da Formacdo Fremouw (Triassico Inferior), que indicam uma antiga planicie aluvial. Soleiras
de diabasio do Grupo Ferrar, de idade jurassica, intrudem as unidades supracitadas,
ocasionando metamorfismo localizado com consequente cristalizacdo de zeolitas, prehnita e
albita nas rochas sedimentares (Barrett et al., 1986, p. 355-399, 415). As demais formacoes

triassicas do Grupo Victoria estdo fora do intervalo estudado.

Australia - Localizada no leste da Australia, a Bacia de Bowen compreende sequéncias
sedimentares datadas do Permiano e do Triassico (Tab. 4), incluindo sequéncias vulcanicas e
sedimentares pouco espessas pré-permianas. O inicio da sedimentacdo permiana ocorreu em
um contexto extensional, com o desenvolvimento de sistemas flGvio-glaciais em meio-grabens
registrados no Conglomerado Youlambie. Concomitantemente, tem-se sedimentacdo por
arenitos, siltitos, folhelhos, carvdes, conglomerados e tufos da unidade Reids Dome Beds, de
origem dominantemente fluvial e lacustre. Essa Ultima é correlacionada as unidades Carmila
Beds e Grupo Lizzie Creek que afloram no norte da bacia, que consistem em rochas vulcanicas,
conglomerados, arenitos e calcarios. A fase rift foi sucedida por subsidéncia termal na bacia,
acompanhada pela sedimentacdo do Grupo Back Creek predominantemente marinha,
estendendo-se no final do Cisuraliano ao inicio do Lopingiano. Tais rochas marinhas séo
intercaladas com depositos deltaicos (Arenito Aldebaran), parélicos (Arenito Catherine),
lacustres (Collinsville Coal Measures) e fluviais (Arenito Colinlea e Callen Coal Measures)
(Dickins & Malone, 1973). No final do Permiano, sdo identificados arenitos intercalados por
lamitos, siltitos e carvBes da Formacdo Bandanna, além de lamitos carbonaticos, arenitos
feldspaticos, folhelhos e carvdes de Baralaba Coal Measures, ambas unidades de origem fluvial-
deltaica inseridas no Grupo Blackwater. Por fim, no Tridssico Inferior, registram-se arenitos,
siltitos e lamitos do Grupo Rewan, depositados em canais fluviais e planicies de inundacéo
(Brakel et al., 2009).

Tabela 3: Litoestratigréafia simplificada da regido das Montanhas Transantarticas.

Intervalo qut_anhas . Montanhas Ellsworth
Transantarticas Centrais

Guadalupiano/Lopingiano Fm. Buckley Fm. Polarstar

Cisuraliano Fm. Fairchild Conglomerado Whiteout

Fm. Mackellar
Fm. Pagoda
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Tabela 4: Esquema simplificado das unidades sedimentares e vulcanicas em quatro localidades da Bacia de
Bowen. Baseado em Fielding et al. (1997), Brakel et al. (2009) e Smith et al. (2017). C.M.: Coal Measures. Fol:
Folhelho. Vulc: Vulcénicas.

Idade Denison Trough Area norte Taroom Trough Folded Zone
T. Inferior Gr. Rewan Gr. Rewan Gr. Rewan Gr. Rewan
Lopingiano  Fm. Bandanna Rangal C.M. Baralaba C.M. Baralaba C.M
Fm. Burngrove  Fort Cooper C.M. Fm. Burunga Fm. Gyranda
Fol. Black Alley  Moranbah C.M. Fm. Banana Fm. Flat Top
Fm. Peawaddy Fm. Blenheim Fm. Flat Top Fm. Barfield
Arenito Catherine Fm. Barfield Fm. Oxtrack
Fm. Ingelara Fm. Oxtrack
Fm. Freitag
Guadalu- Arenito
piano Aldebaran
Cisuraliano  Fm. Cattle Creek Collinsville C.M. Fm. Buffel Fm. Tiverton
Reids Dome Beds Cr. Lizzie Creek Vulc. Camboon Carmila Beds

Gr. Lizzie Creek

2. Estado da arte

2.1. Indicadores indiretos de umidade no tempo profundo

O estudo do clima moderno é realizado através de observacgdes diretas do ambiente, sendo
descrito por meio de medidores de temperatura e precipitacdo da area investigada. Nesses
estudos, registros historicos sao pecas importantes na detec¢do de mudancas climaticas para 0s
ultimos séculos. No entanto, o conhecimento a respeito de climas mais antigos é baseado em
indicadores indiretos, uma vez que ndo é possivel mensurar variaveis climaticas de ambientes
pretéritos de forma direta. Para tanto, utilizam-se materiais geoldgicos sensiveis a mudancas
ambientais, os quais podem ser divididos em trés categorias: litolégicos; geoquimicos; e
paleontoldgicos. Sedimentos antigos e fdosseis sdo exemplos de materiais que auxiliam nestas
analises, sendo considerados como bons indicadores indiretos de temperatura, precipitacéo e
sazonalidade, além de composicao atmosférica, luminosidade, batimetria e salinidade (Gornitz,
2009). A premissa nestes estudos € o uniformitarismo, ou seja, se uma atributo sedimentolégico
ou bioldgico varia de acordo com gradientes ambientais no presente, entdo esta mesma

caracteristica deveria possuir sinal analogo no passado.
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Os sedimentos sdo ferramentas importantes nestas analises, pois refletem condigdes
fisico-quimicas dos processos geradores dos depoésitos sedimentares. Os solos, por exemplo,
sdo o produto da acdo climatica e bioldgica sobre a litosfera, e sua composicdo quimica esta
diretamente vinculada ao pH e En dos processos que atuaram em sua génese, além da
composicdo da rocha-mée. No caso dos indicadores pluviometricos, estes podem ser deduzidos
a partir da acidez das solugdes participantes do processo intempérico. O principio que vincula
a taxa pluviométrica a composicao pedoldgica € que aguas meteoricas sdo caracterizadas por
baixos valores de pH, decorrente da presenca de acido carbdnico resultante da dissolucdo do
CO2 atmosférico. Desta maneira, solos desenvolvidos sobre altas taxas de precipitacdo foram
originados em um meio acido, o que é encontrado, por exemplo, em zonas tropicais. Em
latitudes médias, por outro lado, existem regifes desérticas, onde massas de ar secas convergem
de zonas de alta pressdo atmosférica, impedindo a entrada de umidade. Além disso, também
formam-se regides aridas na face de sota-vento dos or6genos, em que a montanha é uma barreira
fisica para as nuvens de chuva; ou ainda devido a continentalidade, pois massas de ar perdem a
umidade antes de chegarem ao interior de continentes amplos em virtude da grande distancia
em relacdo a costa. Em ambientes subaquosos destas zonas tipificadas por baixos indices
pluviométricos, as aguas formam solugdes alcalinas responsaveis por precipitar sais cada vez
mais insollveis, a medida que a taxa de evaporacao supera a recarga d’agua. Assim, tanto em
ambientes secos ou Umidos é possivel deduzir condigdes fisico-quimicas quando o produto
destas reacdes quimicas permanece registrado nas rochas, o que permite interpretar condicdes
paleoclimaticas. Este registro pode ser perdido devido a erosao dos depdsitos sedimentares ou
também pela diagénese intensa. Nesta Ultima situacéo, os minerais se reequilibram as condi¢des
do ambiente diagenético através da compactacéo e dissolucdo dos graos, cimentacdo dos poros
e recristalizagdo (Haldar & Tisljar, 2014, p. 164), o que pode obliterar informagdes a respeito
do ambiente deposicional.

As distribuicdes floristica e faunistica também sdo materiais que viabilizam estudos
associados ao clima. Isto € fundamentado na premissa de que organismos morfologicamente
similares devem viver em ambientes semelhantes. Esse principio pode ser estendido a
ambientes pretéritos, ao comparar-se organismos vivos a fdsseis possivelmente aparentados
(técnica do parente vivo mais proximo). Em se tratando de linhagens completamente extintas,
este conceito também pode ser aplicado, desde que caracteres morfolégicos ou anatémicos
sejam convergentes a organismos modernos (analise dos atributos ou tragos funcionais). Este
ultimo procedimento parte do principio de que determinadas feicdes bioldgicas sdo pouco

dependentes da posicdo sistematica, e sdo resultantes de pressdes ecoldgicas (Violle et al.,
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2007). Por essas raz0es, alteracGes ambientais sdo acompanhadas pela variagdo da composicao
floristica e faunistica e dos tracos funcionais. Logo, a amplitude espacial de ocorréncia de
organismos e atributos funcionais particulares pode ser entendida como um ambiente em que
as condicdes climaticas sdo aproximadamente homogéneas, o que pode ser verificado ao longo
do tempo geoldgico. Desta forma, a identificacdo conjunta de indicadores climaticos possibilita
associar grupos fosseis a um paleoambiente especifico.

2.1.1. Indicadores qualitativos

Em se tratando de andlises paleoclimaticas para o tempo profundo, técnicas semi-
quantitativas e qualitativas sdo predominantes em relacdo a quantitativas (Mosbrugger &
Schilling, 1992). Pela anélise qualitativa entende-se a presenca e auséncia de rochas, minerais
ou fdsseis sensiveis a variacdo do clima, especialmente a umidade e a temperatura. Haja vista
a existéncia de diferentes materiais sedimentoldgicos que levam a consideragdes quanto ao
regime paleoclimético, serdo descritos a seguir 0s principais processos e a interpretacdo dos
indicadores qualitativos mais utilizados para compreensdo da umidade de antigos ambientes.
Em termos de disponibilidade hidrica, isto inclui a umidade do solo, atmosfeérica, nivel freatico
ou chuva, desconsiderando-se a precipitacdo de neve (que é mais sensivel a variacdo térmica).
Sera dada énfase aqueles que possibilitam interpretaces para o tempo profundo, sendo que 0s
padrdes observados nos diferentes regimes de precipitacdo e principais indicadores litologicos

constam na Tabela 5, seguidos pela explanacdo de cada indicador:

Tabela 5: Padrdes da vegetagéo, intemperismo, erosdo e sedimentacéo para diferentes regimes de precipitacéo.
Adaptado de Cecil (1990).

Regime de precipitacéo

Variavel . -
Tropical Umido Sazonal  Semiarido Arido
Vegetagdo Floresta Bosque Pastagem Estepe Arbustal
Intemp. quimico Intenso Moderado Restrito Minimo  Muito baixo
Taxa deerosdo  Muito baixa Baixa Intensa Moderada Restrita

Sedimentacao
Siliciclastica Restrita Restrita Alta Moderada Restrita
Nao-siliciclastica  Turfeiras Turfeiras Turfeiras  Carbonatos  Evaporitos
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Argilominerais — O desenvolvimento das argilas €, sobretudo, controlado pela intensidade do
intemperismo quimico, que esté diretamente relacionada ao regime climético vigente. Este tipo
de intemperismo é mais bem desenvolvido em regides chuvosas e quentes, enquanto que o
intemperismo fisico tem maior ocorréncia em zonas secas ou frias (Smoot, 2009). Os
argilominerais mais comuns formam-se proximo a superficie acumulando nos solos, durante a
diagénese, e também no hidrotermalismo. Apds a formacéo, os cristais podem ser transportados
pela dgua ou vento e sedimentam em corpos d’agua de baixo fluxo, como lagos, estuarios € no
oceano. Em ambientes aridos, onde o intemperismo quimico € pouco importante, pode-se
encontrar minerais como clorita, ilita e paligorsquita, que possuem estabilidade em ambientes
alcalinos (Singer & Galan, 1984; Chamley, 1989). Neste caso, ndo é incomum a associacao
destas assembleias com calcretes e evaporitos. Por outro lado, em ambientes umidos, o
intemperismo quimico mais pronunciado leva a dominancia de niveis pedoldgicos ricos em
caulinita (caulim), enquanto que a génese de esmectita é mais importante onde as estaces do
ano séo bem definidas, com uma pronunciada estacdo seca (Singer, 1984). Nesta situacao, as
argilas sdo geradas a partir da instabilidade da assembleia mineral de rochas pré-existentes, as
quais cristalizaram em altas temperatura e pressdo. Sob as condi¢Ges atmosféricas, minerais
como moscovita, ortoclasio e albita transformam-se em ilita, caulinita, esmectita ou gibbsita,
devido a remobilizacédo de SiO> e reducdo do pH (Fig. 5). Sendo assim, a composicao das argilas
de paleossolos in situ (e também por vezes em solos transportados) € diagndéstica do tipo de

intemperismo predominante, o0 que permite predizer o regime climatico.

Calcretes — Calcretes ou caliches sdo estruturas formadas pela acumulagéo de carbonato de

calcio no solo na forma de nédulos, os quais possuem elevado potencial de preservagao (Tanner,
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Figura 5: Diagrama de equilibrio de argilominerais e minerais formadores de rocha a 25°C e 1 bar. Linhas
tracejadas indicam a solubilidade do quartzo e da silica amorfa com o aumento da atividade de H.SiO.. a) sistema
Gibbsita-Caulinita-Esmectita-llita-Moscovita. b) sistema Gibbsita-Caulinita-Pirofilita-Ortoclasio-Moscovita. c)
sistema Gibbsita-Caulinita-Esmectita-Albita-Analcima. Modificado de Kopylova et al. (2018).
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2010). A ocorréncia de calcretes pedogenéticos esta associada a cimentagdo de sedimentos por
calcita na zona vadosa, devido a saturacdo da agua superficial do solo no ion carbonato. A
precipitacdo deste mineral é ocasionada pela diminuicdo do coeficiente de solubilidade da
solucéo, em virtude da remogéo de 4gua, CO> ou adicéao de célcio (Wright & Tucker, 1991, p.
7). De acordo com Jenny (1980, p. 187), a evaporacdo e evapotranspiracdo sdo 0s principais
mecanismos de reducdo de agua nos solos em que ha o desenvolvimento de calcretes, processos
mais frequentes em ambientes aridos e semiaridos. Nestas condi¢des, os carbonatos precipitam
devido a reduzida umidade do solo e baixa atividade bioldgica, resultando em um horizonte
compacto denominado de K. Na presenca de baixo pH, decorrente da atividade microbiana ou
chuva, o carbonato é dissolvido e por conseguinte remobilizado. No entanto, existem
microorganismos que sequestram gas carbonico, o que provoca o efeito contrario, como € o
caso das cianobactérias (Krumbein & Giele, 1979). Segundo Watts (1980), os calcretes sdo
constituidos por carbonatos na forma de micrita, microespato e cimento (de composi¢do
calcitica com teores variados de magnésio, além de aragonita e dolomita), silica (na forma de
opala, calcedbnia e quartzo) e argilas (paligorsquita e sepiolita, além de esmectita, ilita,
glauconita, clorita, caulinita e zeolita em menores quantidades). Através da observacdo de
calcretes modernos, Birkeland (1999) constatou que a média de precipitacdo ndo ultrapassa 500
mm/ano nos ambientes em que existe a formagéo de horizontes de solo ricos em carbonatos.
Portanto, a identificacdo de calcretes antigos € uma evidéncia de taxas de paleoprecipitacdo

anuais maximas de 500 mm no periodo de formacéo destes solos.

Depdsitos edlicos — Em &reas de baixa a média latitudes onde o intemperismo fisico €
dominante, o vento é o principal agente erosivo. A consequéncia da acdo continua dos ventos
sobre a rocha é a formacdo de sedimentos do tamanho silte a areia fina. Nos desertos, o silte
tem sua génese relacionada principalmente a abrasdo aplicada aos vértices de cristais de
quartzo, resultando em arredondamento dos gréos de areia (Whalley et al., 1982). Entretanto, a
area fonte do silte do loess pode estar localizada a milhares de quildometros de onde foram
acumulados, com origem em ambientes periglaciais, por exemplo, e por isso, muitas vezes se
associa a idade destes depdsitos a eras do gelo. Além de regifes polares e desérticas, a origem
do loess também pode ser relacionada ao intemperismo em zonas tropicais, vulcanismo
explosivo, e acdo de ciclones, constituindo, no entanto, depositos menos expressivos (Iriondo
& Kroéhling, 2007). Semelhantemente, a formacdo da areia também € mais pronunciada pelo
intemperismo fisico, devido a agdo dos ventos, gelo e da cristalizacdo de sal (haloclastia). Apds

sedimentos finos serem gerados, sdo transportados por rios e pelo vento, acumulando nos
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oceanos e em areas planas dos continentes na forma de dunas e lencdis. Por este motivo, estes
depdsitos sdo mais frequentes em regides aridas adjacentes a montanhas, onde sedimentos
produzidos pela a agdo combinada do gelo e do vento sdo também carregados para os desertos
por rios efémeros (Smalley & Krinsley, 1978). Fundamentalmente, a sedimentacéo do loess se
d& nos meses mais secos, alternando com solos desenvolvidos pelo intemperismo de depdsitos
pré-existentes em periodos Umidos (Bradley, 2015, p. 280). Uma outra feicdo caracteristica
destes ambientes sdo os ventifactos, fragmentos de rocha facetados originados pela abrasdo em
tempestades de areia (Kuenen, 1960). Antigos depdsitos de loess séo reconhecidos por siltitos
argilosos ndo laminados, predominantemente quartzosos e frequentemente cimentados por
calcita (Haldar & Tisljar, 2014, p. 162), enquanto que antigas dunas eolicas sdo evidenciadas
por arenitos bem selecionados com estratificacdo cruzada e gradacdo inversa nos depdsitos de
fluxo de grdos (Tucker, 2014, p. 116 e 167).

Evaporitos — Rochas formadas por precipitacdo de sais a partir de salmouras séo denominadas
de evaporitos. Neste contexto, a 4gua envolvida no processo de deposicdo de sais pode ter
origem metedrica, marinha, hidrotermal, diagenética, vulcanogénica ou mista. Por via de regra,
estas aguas contém elevadas concentracfes de cloreto, sodio, sulfato, magnésio, célcio e
potéssio. A formacdo de evaporitos esta associada a corpos d’agua estagnada, sobretudo lagos
efémeros em ambientes aridos (playa lakes) ou em plataformas marinhas semifechadas (Smoot
& Lowenstein, 1991). Nestas situacdes, o fornecimento de soluto é maior que a recarga de agua
devido a alta evaporacdo nestes ambientes, a ponto de que a concentracdo de ions atinja a
solubilidade maxima da solucdo e precipitem na forma de sais (Warren, 2006). Em um processo
continuo, serdo formados primeiro sais menos solUveis sobrepostos por sais mais sollveis,
resultando em uma sequéncia vertical de minerais, em que camadas monomineralicas sdo
comuns. Na base da sequéncia sdo depositadas camadas de carbonatos, seguidas por gipso,
halita e sais de magnésio e potassio no topo, sendo a halita 0 componente predominante na
sequéncia (Lowenstein & Hardie, 1985). Em ambientes lacustres, os evaporitos tém ocorréncia
associada a estruturas como estromatélitos, pisolitos, odides e teepees (Warren, 2006). Além
disso, uma importante caracteristica quimica dos evaporitos de sabkha é a maior presenca de
calcita em relacdo aos marinhos devido a maior concentracdo de CO2 na dgua meteorica. No
contexto diagenético e hidrotermal, os sais podem ocupar os poros de rochas ou sedimentos
pré-existentes, formando evaporitos secundarios. No contexto vulcénico, as aguas sao

caracterizadas por baixo pH, resultando em sais de composi¢do bastante distintas (Hardie,
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1984). Desta forma, os evaporitos primarios sdo fortes evidéncias de ambientes com baixa taxa

de precipitacdo.

Lateritas — Na zona intertropical, € comum que as chuvas se concentrem em um determinado
periodo do ano, o que resulta em duas estacOes distintas: das cheias e das secas. Nesta condicao,
a faixa de pH no solo varia entre 5 e 9, 0 que combinado com altas temperaturas e pluviosidade
propicia intemperismo quimico acentuado. Como consequéncia direta, feldspatos de rochas
acidas aflorantes séo hidrolisados durante a estacdo das chuvas, formando inicialmente solos
ricos em argilas como a caulinita. Neste caso, 0 processo de laterizacdo é posterior a
caulinizagdo, em que resistatos sdo fixados no solo formando crostas duras ricas em Al.Oz e
Fe>Os. Em se tratando de rochas de composicdo basica a intermediaria, o processo de
laterizacdo ocorre precocemente, em decorréncia da maior quantidade de minerais ferro-
magnesianos (Persons, 1970). Com a chegada da estagéo das secas, geram-se solugdes alcalinas
consequentes da evaporacdo e evapotranspiracdo do solo, as quais sdo responsaveis pela
mobilizacdo mais completa de SiO excedente. A redeposic¢do da silica na forma de quartzo e
opala se da com o aumento da acidez devido a um novo periodo de chuvas, por exemplo,
formando depdsitos denominados de silcretes (Thiry & Millot, 1987). Em geral, as lateritas
podem ser caracterizadas por assembleias minerais ricas em goethita, hematita, hidréxidos de
aluminio (tais como gibbsita, boehmita e didsporo), caulinita e quartzo (Bardossy & Aleva,
1990). Especificamente nas ferricretes ha enriquecimento por 6xidos de ferro, diferentemente
das bauxitas em que o predominio é de hidréxidos de aluminio provenientes da hidrélise da
caulinita em baixo pH (Fig. 5). Segundo Price et al. (1997), as condi¢BGes necessarias para a
formacdo destes depoésitos sdo temperatura média anual superior a 22°C, com precipitacdo
minima de 1200 mm/ano, com seis meses mais secos (com precipitacdo mensal inferior a
60mm) e terreno estavel e bem drenado. A temperatura mais elevada favorece a laterizacao,
embora excepcionalmente existam registros em regides mais frias (eg. Taylor et al., 1992). Por
estes motivos, interpreta-se que camadas de lateritas antigas foram formadas sob climas
tropicais, onde as chuvas sdo abundantes em boa parte do ano, sendo que ha boa concordancia

com as reconstitui¢cdes para o Fanerozoico (Bardossy, 1994).

Matéria organica - Nos continentes, a matéria organica se acumula em ambientes subaquéticos
calmos, como em lagos, planicies de inundacdo e em deltas fluviais. A deposicdo de matéria
orgénica na superficie é responsavel pela formacdo de depdsitos de turfeiras, proveniente

principalmente da acumulagdo da serrapilheira. O nivel d’4gua constantemente elevado
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restringe a profundidade do acrotelmo, que consiste na camada superficial do solo, rica em
organismos aerdbicos responsaveis pela oxidagdo da matéria organica (Clymo, 1978). Por outro
lado, &guas turbulentas ou rasas favorecem a oxigenacdo e consequentemente o
desenvolvimento dos decompositores (Sparling, 1966). Com o terreno saturado em agua (solos
hidromdrficos), o baixo fluxo de oxigénio atmosférico torna as condi¢des do solo redutoras
(USDA, 1999, p. 96). Este tipo situacdo é recorrente em baixios onde as chuvas sdo frequentes
e bem distribuidas anualmente, o que leva a formacdo de pantanos. Nestas areas alagadas, a
baixa velocidade do fluxo permite a lenta deposi¢do de camadas argilosas laminadas, bem como
de sedimentos mais grossos durante as enchentes. Além da influéncia do nivel freatico, a
temperatura também tem efeito importante. Neste caso, altas temperaturas propiciam a
proliferacdo de microrganismos, o que favorece a degradacdo da matéria organica (Chimner &
Ewel, 2005, p. 672). A medida que os depositos carbonosos sofrem subsidéncia, passam a
incorporar o catotelmo, camada andxica de baixa degradacdo organica (Clymo et al., 1998), o
que garante a preservacdo desses depoésitos. Assim, o reconhecimento de lutitos carbonosos

continentais (tal qual os carvoes) € indicativo de climas umidos e normalmente mais frios.

Red beds — O termo red bed é aplicado a rochas sedimentares continentais avermelhadas, as
quais tiverem o sedimento depositado em leques fluviais, planicies de inundagdo, desertos,
lagos ou deltas (Turner, 1978). A pigmentacdo vermelha tipica de sequéncias de red beds
primarios é ocasionada pela hematita, mineral estavel em condicdes de En elevado e pH neutro
a alcalino, formada pela oxidacdo de minerais ferro-magnesianos durante as fases iniciais de
soterramento (Walker, 1967). Estas circunstancias estdo presentes, por exemplo, em regides
aridas e semiaridas, onde o substrato é seco e poroso, o0 que permite a circulacdo de oxigénio
atmosférico. Por esse motivo, estas rochas normalmente possuem ilita e esmectita nas fraces
finas, com clorita e caulinita subordinadas, e as vezes, paligorsquita, zeolita e analcima (Van
Houten, 1973). Essa condicdo fisico-quimica leva também a estabilizacdo de outros 6xidos
metalicos, com titanio, cobre, uranio e vanadio, além de silicatos contendo esses metais em suas
estruturas (Hansley & Spirakis, 1992). No entanto, a hematita também pode se originar a partir
da desidratagdo de gréos de goethita da limonita nas lateritas, tipicas de clima tropical (Berner,
1968). Conforme Walker (1974), em regifes tropicais, 0 processo de desidratacdo da goethita
ocorre devido a percolacdo de aguas subterréneas ricas em oxigénio dissolvido. A hematita
também pode se formar na telodiagénese, com a oxidagdo de sulfatos e carbonatos de ferro.

Assim, embora frequentemente associadas a ambientes com baixo indice pluviométrico,
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existem processos superpostos que resultam na cor avermelhada destas sequéncias, e, portanto,

a interpretacdo paleoclimética destas rochas deve ser feita com cautela (Sheldon, 2005).

2.1.2. Indicadores quantitativos

Atraveés da presenca de indicadores qualitativos em uma sequéncia sedimentar, é possivel
vincular ambientes de sedimentacdo a condigdes fisico-quimicas, e com isso, caracterizar o
clima vigente em Umido ou seco; e quente ou frio. Todavia, a simples ocorréncia de indicadores
qualitativos ndo permite comparar ou inferir variaveis climaticas com maior exatiddo. Como
alternativa, a diferenca numérica de indicadores semi-quantitativos de duas areas pode ser
utilizada para comparar condi¢cdes ambientais entre elas, o que possibilita deduzir qual dos
ambientes € mais quente ou seco, por exemplo. Por outro lado, indicadores qualitativos
viabilizam estimar variaveis climaticas do passado, tais como precipitacdo média anual (PMA)
e temperatura média anual (TMA). Isto é possivel em virtude da alta associacdo existente entre
a variavel climatica e algum parametro numérico. No caso da PMA, incluem-se a composicao

quimica dos paleossolos, razdes isotdpicas e ecometria:

Composicdo quimica de paleossolos - A composicao de paleossolos é diretamente influenciada
pela zona climética que esses depdsitos se desenvolveram (Mack & James, 1994), o qual é um
fator decisivo na presenca ou auséncia de determinados argilominerais, matéria organica,
oxidos e hidréxidos metalicos (red beds), carbonatos, além de halogenetos e sulfatos
(evaporitos). Sendo assim, a concentracao dos elementos quimicos encontrados nos paleossolos
refletem, em parte, as condi¢des climaticas que deram origem a estes depositos. Nesse contexto,
uma medida aplicada é o indice Quimico de Alteracdo (CIA), dado pela razdo da concentracéo
de Al,0z3 e asoma Al203 + K20 + Na2O + CaO (Nesbitt & Young, 1982). Devido a cristalizagdo
de minerais potassicos durante a diagénese em solos antigos, alguns autores preferem ndo somar
0 potassio no denominador, pois tais minerais podem prejudicar a analise (indice CIA-K sensu
Sheldon & Tabor, 2009). Desta forma, solos com altas concentragdes de aluminio resultam em
elevados valores CIA, o que é diagnostico de regides tropicais, enquanto que valores baixos sdo
indicativos de ambientes aridos. A vista disso, o trabalho de Sheldon et al. (2002) permite
estimar a PMA através do indicador CIA-K (R? = 0,72). De forma analoga, Stiles et al. (2001)
relacionaram a PMA a proporcéo de ferro nodular nos niveis pedogenéticos, que sdo abundantes

na zona intertropical devido a laterizacdo (R? = 0,91). Outro exemplo é o estudo de Retallack
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(2005a), em que a precipitacdo anual média foi associada a profundidade dos horizontes de solo
ricos em carbonatos, mais comuns em regides aridas (R2 = 0,52). Assim, trabalhos similares

aos anteriormente mencionados viabilizam estimar o nivel de precipitacdo para o passado.

IsGtopos estaveis - Razdes isotopicas de carbono e oxigénio sao técnicas amplamente utilizadas
em reconstrucdes paleoclimaticas, o que é possivel devido ao fracionamento entre is6topos
leves e pesados durante o ciclo biogeoquimico. Por exemplo, is6topos pesados de carbono
tendem a se concentrar no solo de ambientes onde ha altas taxas de evaporacao, o que resulta
no aumento do indice 5'C nos niveis pedologicos (Talma & Netterberg, 1983). A fotossintese
é outro processo que gera fracionamento do carbono, pois as enzimas presentes na fixacdo do
CO- provocam enriquecimento do is6topo leve nos tecidos de plantas Cz em relagdo a C4 (Smith
& Epstein, 1971; Farquhar, 1983). Além disso, plantas que vivem sob restri¢do de luz ou dgua
também fixam maiores concentracGes de is6topos leves, o que consequentemente leva a
reducdo de 5'3C nos restos vegetais fossilizados (Buchmann et al., 1996) e possibilita estimar
a precipitacdo média anual do habitat em que a planta cresceu (Kohn, 2010). A precipitacao
média anual pode também ser inferida utilizando isétopos de oxigénio a partir de carbonatos
pedogénicos, devido a boa correlacio negativa entre umidade e §*20, exceto em regides em que
a precipitacdo é muito alta (> 1000 mm/ano) ou com influéncia de moncdes (Cerling, 1984).
Isto ocorre porque a &gua da chuva é rica em iso6topos pesados onde a taxa de precipitacdo é
baixa, a0 passo que as nuvens permanecem enriquecidas nos isétopos leves, sendo isso valido
na zona intertropical. J4 em latitudes médias a altas, ndo existe correlagdo entre 5180 e PMA,
embora estes is6topos possam ser utilizados para determinar temperaturas anuais médias
(Rozanski et al., 1993, p. 10). Ainda, o comportamento geoquimico de outros elementos
permite deduzir condi¢des fisico-quimicas, o que possibilita entender a intensidade e o tipo de
intemperismo dominante, como € o caso do fésforo, metais de transicdo, isétopos de boro,
razdes 8'Sr/®%Sr e 1870s/180s (Tribovillard et al., 2006; Henderson, 2002).

Ecometria — Além da composicao isotopica, os fosseis sdo ferramentas que fornecem outros
indicadores paleocliméticos quantitativos. Por exemplo, a distribui¢do de um atributo funcional
é uma evidéncia de condi¢cBes ambientais homogéneas, desde que um filtro ambiental tenha
selecionado valores 6timos do atributo. Neste sentido, é possivel associar a medida do traco
funcional a um fator abidtico quantificavel através de uma fungéo de transferéncia, dando um
passo alem de simplesmente observar padrdes de distribui¢do espacial-temporal (Vermillion et

al., 2018, p. 373). Analises deste tipo foram designadas como ecometria por Eronen et al.
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(2010), embora estudos com esse viés existam desde o inicio do século XX. De acordo com
Faith & Lyman (2019, p. 186), a ecometria € uma técnica sinecoldgica independente da
linhagem, baseada na analise de caracteres anatdmicos ou morfoldgicos calculaveis, e pode ser
utilizada como um indicador ambiental para antigos ecossistemas. Desta maneira, a medida
associada a determinado atributo pode repetir diversas vezes como consequéncia de evolucéo
convergente. Neste caso, valores que garantam maior aptidao provavelmente serdo dominantes
em uma comunidade, e por isso, estes valores podem ser representados por parametros de
tendéncia central e dispersdo. Os atributos que garantem a persisténcia das espécies estdo
diretamente vinculados ao investimento reprodutivo, o que inclui a taxa de fecundidade e as
taxas de sobrevivéncia até o periodo fértil e de independéncia parental da prole (Stearns &
Hoekstra, 2003, p.152). Porém, uma determinada caracteristica benéfica ndo pode ser
melhorada indefinitivamente, pois s6 é possivel aumentar o investimento em um atributo ao
transferir recursos que seriam destinados a outros tracos. Existem, portanto, compensacdes
(trade-offs) que limitam a alocacdo de recursos a um atributo vantajoso, ao passo que levam ao
detrimento de outro traco igualmente essencial (Stearns, 1989). Os atributos os quais 0s
investimentos sdo mais importantes variam como consequéncia do ambiente e do nicho
ocupado por cada espécie (Bock & Von Wahlert, 1965). Com isso, para diferentes contextos
ecoldgicos, ha valores intermediarios ideais para cada traco, 0os quais permitem a manutencao
de todos atributos essenciais na histéria de vida. Embora esses pressupostos sejam
independentes da posicdo sistematica, cabe mencionar que muitas vezes ndo é possivel
comparar diretamente atributos entre taxa ndo-aparentados, haja vista a influéncia do
componente filogenético nos tracos funcionais. Em outras palavras, o fendtipo é ndo-
independente do gendtipo, e portanto, a variacdao fenotipica esta tanto relacionada a fatores
ecologicos quanto genéticos (Felsenstein, 1985). Esta variacdo pode ser particionada
guantitativamente em exclusivamente ambiental (resposta plastica); exclusivamente genética
(conservacdo filogenética de nicho); interacdo entre ambas (variagdo ambiental
filogeneticamente estruturada); ou aleatoria (ndo explicada) (Grafen, 1989; Borcard et al.,
1992; Westoby et al., 1995; Desdevises et al., 2003). Para interpretac0es paleoambientais, os
melhores atributos sdo aqueles que possuem resposta plastica ou que sdo filogeneticamente
estruturados, enquanto que no estudo filogenético os tracos ideais sdo produto exclusivamente

genético ou da interacdo entre genotipo e ambiente.
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2.2 Indicadores da vegetagéo

PadrOes de distribuicdo da vegetacdo sdo amplamente utilizados em interpretacdes
paleoambientais, especialmente no estudo do Cenozoico. Isto € possivel pois as plantas sdo 0s
constituintes primarios dos biomas terrestres, os quais variam conforme as condi¢6es climaticas
(Fig. 6). Além do clima, a composicéo e porosidade do solo, bem como o tempo de exposi¢do
a luz solar s&o fatores ecoldgicos limitantes na distribuicao floristica. Fatores bi6ticos também
podem ser importantes, como a presenca de determinados animais polinizadores e dispersores
de sementes, além da taxa de herbivoria e patégenos. Desta forma, a amplitude espacial-
temporal de um taxon esta vinculada a homogeneidade das condicGes ecoldgicas supracitadas.
Por exemplo, a presenca abundante de palmeiras (Arecaceae) esta vinculada a regides onde a
temperatura média do més mais frio é maior que 18°C, com amplitude térmica sazonal menor
gue 10°C (Reichgelt et al., 2018). Assim, assembleias fitofossiliferas compostas por palmeiras
indicam antigos ambientes com condi¢fes climaticas analogas. Em estudos voltados para o
passado, uma importante ferramenta que permite o reconhecimento da distribuicéo floristica é
a identificacdo de assembleias de esporos e graos de pdlen autdctones ou parautéctones.

Em se tratando dos tracos funcionais de plantas, existe um elemento fundamental que

controla a variabilidade, que sdo os contrastes anuais de temperatura e de disponibilidade de
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Figura 6: Analise de correspondéncia canbnica de diferentes biomas com dados de calibragdo de Peppe et al.
(2011). Modificado de Peppe et al. (2018).
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agua. Em ambientes onde a varia¢do meteoroldgica é baixa, as plantas tendem a crescer durante
0 ano inteiro, 0 que normalmente resulta em florestas exuberantes com elevada riqueza e
competicdo interespecifica. Por outro lado, em regifes marcadas por grandes varia¢des térmicas
e do regime de chuvas, existe uma estacdo favoravel ao crescimento vegetal e outra
desfavoravel, caracterizada por frio ou secura. Nesses habitats, sdo selecionados organismos o0s
quais o investimento em recursos garanta a sobrevivéncia dos mesmos na estagdo desfavoravel.
Nesse periodo, a concentracdo de acido abscisico e etileno nas plantas aumenta enquanto reduz
o nivel de auxina e citocina, o que ocasiona a perda das folhas e em anéis de crescimento nos
caules (Taiz & Zeiger, 2015 p. 575, 636, 662, 687). Durante o periodo favoravel, a concentragdo
de auxina retorna ao normal, resultando na geracdo de novas folhas que precisam crescer
rapidamente antes que o frio ou a seca voltem. Por esse motivo, plantas que crescem em
ambientes estressantes tendem a possuir estruturas que possibilitem rapido amadurecimento das
folhas, que necessitam captar a maior quantidade de recursos possiveis durante o periodo
umido. J& as folhas de habitats predominantemente favordveis ao crescimento vegetal séo
normalmente maiores, mais resistentes, com conexao forte e de desenvolvimento mais lento.
A andlise de atributos funcionais das folhas € geralmente referida como analise da
fisionomia foliar. Um dos tracos funcionais mais variaveis é a margem foliar, a qual esta
fortemente relacionada a temperatura e umidade dos habitats. Enquanto que margens dentadas
e serrilhadas sdo tipicas de ambientes frios e Umidos, contornos ndo-recortados sdo mais
frequentes em ecossistemas onde ha altas temperaturas (Fig. 7¢). Isto ocorre devido ao trade-
off entre captacdo de carbono e perda d’agua promovido pelos dentes, que sdo areas de altas
taxas fotossintéticas e de transpiracdo. Em regides onde as plantas vivem sob baixas
temperaturas, estas estruturas aceleram o crescimento da folha durante a curta estagéo
favoravel, desde que ndo haja estresse hidrico (Baker-Brosh & Peet, 1997; Royer & Wilf, 2006).
Além disso, folhas de ambientes frios e tmidos sdo também caracterizadas por terem apices de
angulo agudo (Fig. 7b), enquanto que em regides de clima quente e subtimido as folhas podem
possuir apice emarginado (retraido) decorrente do retardamento do desenvolvimento do
meristema apical. Por outro lado, em ambientes aridos ou quentes, 0s dentes sdao menos
frequentes e normalmente mais arredondados, assim como o apice, a fim de reduzir a
transpiragcdo. Outro mecanismo utilizado para reter agua é a reducéo da lamina foliar (Fig. 7a),
0 que é favorecido em habitats frios e pobres em nutrientes (Wolf, 1993). J4 em regides quentes
e secas, as folhas tendem a ser estreitas e compridas, resultando no aumento do perimetro foliar,
facilitando, assim, a perda de calor, 0 que consequentemente reduz a taxa de transpiracao

(Parkhurst & Loucks, 1972). Cabe mencionar que a morfologia foliar também é influenciada
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Figura 7: Distribuicdo atual de alguns taxa (em verde escuro) e sua morfologia foliar. a) Pinus sylvestris (pinheiro-
da-escécia); b) Quercus palustris (carvalho-dos-pantanos); c) Nothofagus (faia-do-sul); d) Gnetaceae; e)
Symphonia; f) Hernandia. Baseado em Good (1953, p. 100-106); Critchfield & Little (1966, p. 64-65); Little

(1971); Renner (2005).
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pelo estrato florestal ocupado pelo vegetal. No sub-bosque, por exemplo, os arbustos recebem
menos e luz e calor que as arvores do dossel (Givnish, 1988). Inclusive, folhas de sombra e de
sol do mesmo individuo arboreo podem apresentar diferencas morfologicas. Assim, em
reconstrucdes paleoambientais, o nicho ocupado pelo vegetal também deve ser levado em
consideracao.

A morfologia foliar pode ser mensurada através de variaveis quantitativas, como a érea total
da superficie da folha, o niUmero de dentes, a area da lamina ocupada pelos dentes, a razdo
comprimento/largura foliar e a espessura do peciolo. Outra possibilidade é estimar a frequéncia
de determinados atributos nas comunidades, como a proporcao de folhas lobadas em relacéo as
de margens inteiras, que é maior sob condicGes de salinidade ou calor extremos (Taiz & Zeiger,
2015, p. 764). Assim, através de fungdes de transferéncia, a fisionomia foliar possibilita estimar
condicdes climaticas, existindo atualmente mais de 60 modelos de predicdo (Peppe et al., 2018).
Isto € possivel somente porque as caracteristicas das folhas estdo geralmente relacionadas ao
aspecto ecoldgico, embora existam tracos foliares que possuam sinal filogenético (Little et al.,
2010). Por outro lado, varidveis vinculadas as estruturas reprodutivas respondem
principalmente ao fator genético, e ndo ao ambiente. No trabalho de Nobis et al. (2012), por
exemplo, constatou-se que a variagdo no comprimento de pinhas entre as populagdes de Pinus
sylvestris € 70% controlada exclusivamente pela genética, enquanto que na razao
comprimento/largura das folhas aciculares (Fig. 7a) é de somente 34%, prevalecendo controle
ambiental nesta ultima. De forma semelhante a morfologia, tracos relacionados a
morfoanatomia das plantas também podem responder ao fator ecoldgico. Por exemplo, a
reducdo do didmetro das células condutoras de seiva bruta (traqueides) estd diretamente
relacionada a periodos de crescimento vegetal baixo ou ausente. Nos aneis de crescimento de
arvores, o indicador 8*3C possibilita estimar condi¢Ges ambientais para cada ano do crescimento
do lenho (Bradley, 2015, p. 453). Nas folhas, 0 aumento do nimero de estbmatos por cmz2 é
ocasionado por periodos de baixa pressdo de CO. atmosférico, garantindo a suficiéncia na
captacao de géas carbdnico para a fotossintese (Franks & Beerling, 2009). Nessa situacdo existe
um trade-off em relagdo & perda de &gua, e por isso, a maior assimilacdo de carbono é
acompanhada pela maximizacdo da taxa de transpiracdo (Fig. 8). Assim, em habitats
predominantemente secos, plantas que alcancam maiores taxas de transpiracdo sdo capazes de
produzir maiores quantidade de carboidratos durante os periodos favoraveis em que a dgua é
temporariamente abundante (Blonder et al., 2014). Para aumentar a assimilagdo em periodos
favoraveis, plantas que crescem em ambientes em que ha estresse hidrico moderado

desenvolvem folhas com alta densidade estomatica, enquanto que a densidade 6tima tende a
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reduzir onde a seca é severa devido a desidratacdo (Xu & Zhou, 2009). AdaptacGes relacionadas
aos estdbmatos costumam ter forte resposta plastica, podendo ser alteradas de acordo com as
condi¢des ambientais (McElwain et al., 2015). Um exemplo é constatado no trabalho de Mason
& Donovan (2015), em que a aridez e fertilidade do solo apresentaram forte correlagdo com a
condutincia estomatica, conteido de clorofila, 5:°N e densidade de venacdo para o género
Helianthus (Asteraceae).

A densidade de venacdo é um traco foliar calculavel que possui potencial interpretativo
ainda pouco explorado (Uhl & Mosbrugger, 1999). Os valores desse atributo séo inversamente
proporcionais ao espago intervenular médio, que consiste na distancia média entre sucessivas
nervuras foliares (também chamadas de veias). As veias sdo as estruturas responsaveis pelo
movimento de agua na folha, transportando-a até o parénquima foliar, tecido especializado na
fotossintese. Por essa razéo, o aumento da densidade de nervacao esta diretamente associado a
maior condutividade hidréaulica foliar, devido a baixa resisténcia do tecido vascular a passagem
de &gua (Sack & Frole, 2006; Brodribb et al., 2007). Consequentemente, 0 aumento na
condutividade hidraulica promove maior taxa fotossintética, o que resulta em maior geracédo de
alimento para a planta (Brodribb et al., 2005). Dessa forma, plantas que produzam folhas com
mais estdbmatos e nervuras séo selecionadas em ambientes sazonalmente secos. O aumento no
didmetro das veias também ocasiona em maior condutividade hidraulica, porém vasos
condutores largos sdo mais susceptiveis ao embolismo, fenémeno que provoca perda da
condutividade e que é frequente em ambientes secos (Brodribb et al., 2016, Scoffoni et al.,

2017). No entanto, a maior seguranca hidraulica é regulada por um trade-off entre aumento de
20
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Figura 8: Os dois fatores decisivos na assimilacdo durante a fotossintese: dgua e gas carbdnico. Altas condutancias
estomaticas sdo alcancadas por estdbmatos e densidades estomaticas maiores, garantindo a suficiéncia em COs.
Altas densidades de venagdo (DV) condicionam a maior irrigacdo do tecido fotossintetizante. Modificado de
McElwain et al. (2015).
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densidade de nervagdo e custo energético na fabricacdo das veias, como consequéncia do maior
investimento de carbono na producgdo de condutos estreitos (Nardini et al., 2012). Por esse
motivo, plantas que vivem em ambientes Umidos ou sombreados tendem a possuir baixas
densidades de venagdo com vasos condutores largos (Sack & Scoffoni, 2013). Em ambientes
em que a vegetacdo sofre por estresse hidrico, a reducdo do espaco intervenular é
frequentemente acompanhada pela diminui¢do da lamina foliar, o que reduz a perda de agua.
Desta forma, habitats aridos selecionam componentes floristicos os quais as folhas possuem
tais adaptacOes (De Boer et al., 2016). Nessa situacéo, a resisténcia a perda hidraulica é ainda
mais importante em folhas perenes, que sofrem diversos ciclos de seca ao longo da vida
(Scoffoni et al., 2017). Ainda, é importante salientar que valores de densidade de nervagdo sdo
fortemente variados entre taxa, existindo, portanto, influéncia filogenética significativa nesse
traco. Evolutivamente, folhas de maior densidade conferem uma vantagem, pois garantem
maior condutividade hidraulica e por conseguinte maior assimilacdo de carbono (Fig. 8). Foi
nessa direcdo que seguiram as angiospermas, as quais as folhas evoluiram em ambientes Umidos
para valores altos de densidade em relacdo a pteridofitas e gimnospermas (Boyce et al., 2009),
0 que garantiu maior capacidade fotossintética (Brodribb & Feild, 2010). Além disso, as
angiospermas também possuem resposta plastica em relacdo a flutuacdes nas concentragdes de
gas carbdnico atmosférico, as quais diminuem o espaco intervenular em periodos de baixa
pressdo de CO, (Boyce & Zwieniecki, 2012; Evans-fitzgerald et al., 2016). Sendo assim, a
analise paleoambiental baseada na densidade de venacdo deve limitar-se a plantas aparentadas
em virtude das diferencas intrinsecas de cada linhagem. Por conseguinte, o potencial
interpretativo dessa variavel restringe-se ao intervalo de distribuicdo espacial-temporal
especifico do grupo vegetal investigado.

Um ponto pertinente na arquitetura vascular foliar é a disposi¢do das nervuras, podendo
existir ampla variacdo entre taxa e inclusive ao longo de uma mesma folha, sendo
geneticamente conservativa (ver Ellis et al., 2009). Outra caracteristica relevante e de viés
filogenético € a hierarquia das nervuras, utilizada para categorizar as veias em ordens. As
nervuras diretamente ligadas ao peciolo sdo normalmente mais largas, sendo designadas como
veias de primeira ordem. A partir delas, divergem nervuras menos espessas de segunda ordem,
que sdo conectadas a veias de terceira ordem ainda mais finas, e assim sucessivamente. A
arquitetura vascular foliar de dicotiledéneas arborescentes pode possuir varios niveis
hierarquicos de nervuras, até a sexta ordem, enquanto que plantas de outros grupos taxonémicos
desenvolvem normalmente apenas uma ou duas ordens (Sack & Scoffoni, 2013). Por possuirem

maior didmetro, a densidade de veias de primeira e segunda ordem sdo as principais
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responsaveis pela alta condutancia foliar, e por isso, 0 aumento na densidade dessas nervuras e
0 que confere tolerancia a secura (Scoffoni et al., 2011), principalmente as de segunda ordem
(Fig. 9). Além disso, nervuras de ordens superiores podem ser interconectadas por anastomoses,
uma importante adaptacdo que proporciona uma rota alternativa para a seiva caso haja algum
bloqueio na veia adjacente, causada por embolismo ou herbivoria (Roth-Nebelsick et al., 2001).
Assim, o padréo de nervagdo possui amplo espectro de variacdo, o que também deve ser levado

em consideracao em interpretacfes paleoambientais.

2.2.1. Coleta da densidade de venagéo

Existem diversas formas de quantificar a densidade de venagdo. Em folhas modernas, a
densidade é tipicamente obtida utilizando a folha inteira. O primeiro passo é escanear ou
fotografar as folhas, tendo o cuidado para que a mesma esteja inteiramente na horizontal, sem
curvar verticalmente (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). E necessario incluir uma escala para
que a variavel de interesse possa ser quantificada, neste caso, a area da folha. Ap6s a imagem
ser adquirida, o tamanho da area foliar € obtido através de softwares, tais como GIMP e ImageJ
(Mattis et al., 1996; Rasband, 1997). O passo seguinte é calcular o comprimento das veias. No
caso de angiospermas modernas, inicialmente aplicam-se técnicas para contrastar as nervuras,
tais como radiografia e clareamento quimico. Nas folhas de dicotiledéneas, a preparacdo de
secBes histoldgicas dos tecidos externos e fotomicroscopia podem ser necessarias para
observacao das nervuras mais finas. Em seguida, as veias sdo medidas nas imagens adquiridas

de forma semi-automatizada através de softwares, como LEAF GUI, LIMANI e phenoVein
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Figura 9: A contribuicdo da densidade de venacdo na condutancia foliar simulada nas folhas de Juglans
(nogueira). A variacdo na densidade de nervuras de segunda ordem é um fator altamente relacionado a condutancia
foliar. Modificado de McKown et al. (2010).
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(Price et al., 2011; Dhondt et al., 2012; Bihler et al., 2015). Entretanto, essas medidas
normalmente subestimam o comprimento de nervuras finas (Sack & Scoffoni, 2013). Apds
essas variaveis serem calculadas, a densidade é obtida pela razéo entre o comprimento das veias
e a area da folha (Eg. 1). Comumente em folhas nas quais a arquitetura vascular possui
hierarquia, a densidade é calculada para cada ordem de venacdo separadamente.

Soma dos comprimentos das veias Eq. 1
Area da folha
Em folhas fossilizadas, as areas foliares sdo adquiridas da mesma forma que as plantas

Densidade de venacdo (total) =

modernas. No entanto, a Unica técnica andloga de obtencdo dos comprimentos das veias
possivel de se utilizar em fosseis é a confeccdo de laminas histoldgicas, nos casos em que ha
tecido foliar preservado. Na préatica, os comprimentos das veias sdo mensurados por meio de
um paquimetro na propria amostra de mao ou pela fotografia da amostra, onde as veias séo
sobrepostas por segmentos em softwares através do clique. Como esse processo € manual e
demorado, frequentemente se limita para uma pequena porc¢éo da lamina foliar, tipicamente em
um pequeno poligono regular que seja representativo da folha inteira (Fig. 10e). Nesses casos,
é importante notar que a localizacdo do poligono deve ser escolhida de modo a compreender
gradientes de densidade que possam existir na folha (infor. pes.). Desta forma, a densidade é
calculada pela Equacéo 2.

. . Soma dos comprimentos das veias dentro do poligono
Densidade de venagao = - - Eq.
Area do poligono

Uma situacdo mais recorrente em descricbes taxonémicas de fdsseis € a utilizacdo de
densidades lineares ao invés de densidades em area (Singh, 2000). Essa técnica pode ser
realizada diretamente sobre a amostra de mdo ou através de fotografias de amostras. A
vantagem € que as densidades lineares sdo obtidas em um tempo menor que as densidades em
area, porém sdo pouco representativas da folha inteira (Uhl & Mosbrugger, 1999). Nesse
método, constroem-se segmentos de reta de comprimento conhecido sobre a amostra, e divide-
se 0 numero de veias que s@o seccionadas pelo comprimento do segmento (Eqg. 3), calculando-
se, assim, o numero medio de veias por centimetro (valor equivalente ao inverso da distancia
intervenular). De maneira similar as densidades em area, a localizagdo dos segmentos de reta
deve compreender os gradientes de densidade existentes na folha. Nas Glossopteris, por
exemplo, esses segmentos sdo normalmente feitos proximo a margem foliar e na porcao
mediana do limbo (Rohn et al., 1984).

Numero de veias seccionadas pelos segmentos de reta Eq. 3

Densidade de venacdo linear = -
Soma dos comprimentos dos segmentos de reta
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Veias
medianas

Figura 10: Arquitetura foliar das Glossopteris e as areas sugeridas para obtencdo de densidade de venacéo; a)
fotografia da amostra UNG3TO01; b) fotografia da zona média da amostra GP/3T 1798 C; c) ilustracdo de GP/3T
1798 C, com setas indicando dicotomias e cabecas-de-seta indicando as anastomoses entre as veias laterais; d)
area hachurada em c, de geometria sugerida neste trabalho (aumento de 1.5x); e) area obtida em quadrado de lado
0.5 cm, hachurada em ¢ (aumento de 1.5x), conforme utilizado por Schwendemann (2018). Barra de escala = 0.5
cm.

A densidade de venacdo em area também pode ser calculada por estimacdo através de
densidades lineares. Isso é somente possivel porque a distancia intervenular possui boa
correlagdo negativa com a densidade (Uhl & Mosbrugger, 1999). Sendo assim, Blonder &
Enquist (2014) propuseram um modelo de estimacéo de densidades em &rea para angiospermas
utilizando distancias intervenulares (R? = 0,89), dada a maior simplicidade de obtencéo desta
Gltima. Todavia, o modelo de Blonder & Enquist (2014) ndo pode ser empregado para folhas
de outros grupos vegetais, dadas as heterogeneidades existentes na arquitetura vascular foliar
de linhagens ndo-aparentadas.
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2.3. O género Glossopteris

As folhas assinaladas ao género Glossopteris constituem o principal elemento da flora
permiana no Gondwana, sendo as vezes encontradas, inclusive, em depositos peri-tethyanos da
provincia de Cathaysia (como na Turquia, Russia, China e Mongdlia, Fig. 11), sendo nesses
casos um elemento floristico secundario (Naugolnykha & Uranbileg, 2018). Ocorréncias de
idade jurassica também tém sido reportadas na América do Norte, embora tratem-se
possivelmente de convergéncias evolutivas (DiMichele et al., 2013). N&o ha duvidas de que
essas folhas sejam produzidas por gimnospermas, apesar de que a posicao sistematica dentro
desse grupo seja incerta (Surange & Chandra, 1978). Comumente, atribui-se a origem dessas
folhas a partir de outros géneros que possuem padréo de venacdo similar, tais como a folha
cordaitaleana Noeggerathiopsis, além das proto-glossopterideas Rubidgea, Euryphyllum,
Palaeovittaria, Rhabdotaenia e até mesmo Gangamopteris (Bernardes-de-Oliveira, 1978;
Srivastava, 1991; Leary, 1998). Outras folhas glossopterideas, consideradas como mais
derivadas, incluem Belemnopteris, Pteronilssonia, Surangephyllum, Gondwanophyllites e
Ilexoidephyllum, as quais s&o mais comuns no intervalo Capitaniano-Changhsingiano
(McLoughlin, 1993). No caso das folhas Glossopteris, diferenciam-se por terem margens
inteiras, de forma lanceolada, com nervuras medianas distintas e venacdo de segunda ordem
reticulada, com presenca de anastomoses (Taylor et al., p. 599, Fig. 10). Conforme Spalletti et
al. (2003), o desaparecimento desse género logo apds o limite Permo-triassico esté relacionado
ao estabelecimento de um clima fortemente sazonal controlado por mongdes, o qual teria
beneficiado plantas exoéticas adaptadas ao clima equatorial, tais como as peltasperméaceas e

coristospermaceas.

Figura 11: Distribuicéo paleogeogréfica do género Glossopteris e as quatro provincias floristicas permianas.
Folhas maiores indicam maior abundéancia.
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No Gondwana, as folhas Glossopteris sdo encontradas em diferentes localidades. Nas bacias
gonduénicas indianas, existem ocorréncias na maior parte das unidades permianas e inclusive
na Formacdo Panchet, assinalada como Triassico Inferior (Srivastava & Agnihotri, 2010a,
2010b). Na América do Sul, estdo presentes no centro-sul do continente, com destaque aos
achados nas formagdes Rio Bonito e Rio do Rasto. Na Antértida, glossopterideas ocorrem tanto
na porc¢éo leste quanto no oeste do continente (Craddock et al., 1965), sendo que nas Montanhas
Transantarticas possuem maior frequéncia nas porcdes intermediaria e superior da Formacao
Buckley (Barrett et al., 1986, p. 382). Na Australia, essas folhas sdo encontradas nas bacias do
oeste, centro e leste do pais. Especificamente na bacia de Bowen, sdo abundantes nas sequéncias
carbonosas do Subgrupo Gebbie (Callen Coal Measures, Collinsvile Coal Measures e Blair
Athol Coal Measures) e no grupo Blackwater (Fm. Gyranda e Baralaba Coal Measures), embora
nunca tenham sido encontradas no Grupo Rewan, de idade triassica (Retallack, 1980). Outras
ocorréncias do género incluem estratos permianos do centro-sul da Africa, a peninsula arabica
(Berthelin et al., 2006), Nova Zelandia (Mildenhall, 1976) e Nova Guiné (Rigby, 2001).

Quanto ao habito de vida, a hipdtese mais aceita € a de Gould (1975), de que as folhas de
Glossopteris seriam produzidas em arvores, as quais possuiam raizes com amplas camaras
aerenquimaticas (Vertebraria), o que é entendido como uma adaptacdo a oxigenagdo em solos
pantanosos ou encharcados (hidromorficos). Plumstead (1958) notou que essas folhas ocorriam
densamente nos niveis fossiliferos, os quais interpretou como depdsitos outonais. Mais tarde,
Retallack (1980) observou em varvitos a alternancia da presenca e auséncia dessas folhas entre
os niveis formados no inverno e no verdo, o que foi percebido como uma evidéncia da
deciduidade. Além disso, peciolos petrificados conectados a folhas de Glossopteris, raramente
encontrados, ndo apresentam anéis de crescimento, indicando que as folhas ndo eram mantidas
por mais de uma estacdo de crescimento. Entretanto, a falta de zonas de abscisdo (regido do
peciolo em que agem os horménios responsaveis pela senescéncia) € um argumento contrario
a deciduidade periddica (Pigg & Taylor, 1993). Cabe mencionar que, embora lenhos com anéis
de crescimento sejam comuns no Permiano do Gondwana (0 que prova a existéncia de uma
estacdo desfavordvel ao crescimento), nunca se encontram caules conectados a essas folhas.
Mais recentemente, analises morfométricas e de 8**C dos anéis de crescimento dos lenhos
Australoxylon da Antartida (género frequentemente relacionado a glossopterideas) mostraram
que algumas plantas possuiam habito perene (Gulbranson et al., 2014). Para Pigg & Trivett
(1994), as glossopterideas formam um grupo heterogéneo, o que € verificado pela alta variagdo
das folhas e estruturas reprodutivas. Dessa forma, é possivel que tais plantas apresentassem

diversos habitos de vida.
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3. Materiais

No presente estudo, densidades de venacdo em area foram obtidas a partir ilustracdes
publicadas de Glossopteris (eg. Fig. 10c) nas unidades sedimentares descritas na tabela 6 . Parte
das densidades de fosseis provenientes da Antartida e da Bacia do Parana foram adquiridas a
partir de fotografias ndo-publicadas de amostras pertencentes as colecfes de paleobotanica da
UFRGS, University of Kansas, UNESP e USP. Nesta ultima, as fotografias foram feitas durante
0s cinco dias em que o discente esteve em Sdo Paulo, acompanhado de seu orientador, sendo
parte das diarias custeadas pelo 1Geo-UFRGS, por via do recurso destinado a realizacdo dos
Projetos Tematicos de conclusdo de curso. No desenvolvimento do modelo de estimacéo,
utilizaram-se 228 medidas de densidade de nervacao obtidas a partir de 198 amostras, sendo
que em 30 delas a densidade foi aferida uma segunda vez em uma porcao diferente de folha.
Na etapa seguinte, 0 modelo de estimacéo foi aplicado em outras 64 amostras além das 198 ja
utilizadas, totalizando 262 valores de densidade de nervagao, sem repetir a medida uma segunda

VEZ.

4. Metodologia

Para calcular as densidades de nervacdo em area é necessario conhecer duas medidas: o
comprimento das veias e a area do poligono (Eq. 2). A primeira medida foi obtida pela
sobreposicao das nervuras foliares nas fotografias ou ilustragdes de Glossopteris através da
ferramenta de reta segmentada do software ImageJ (Rasband, 1997), o que foi feito
predominantemente na zona média foliar (Fig. 10a). As veias foram medidas dentro do maior
setor de conica possivel, definido pelas prdprias nervuras, de modo a compreender a variacao
da densidade desde a porcdo central até a zona marginal na folha (Fig. 10d). Os preditores
escolhidos foram trés densidades lineares (Eq. 3) medidas em orientacdo fixa: um perpendicular
as veias centrais (x), outro paralelo e proximo a margem (y) e o terceiro a 45° dos demais (z),
ambos delimitados pelo arco formado pela veia (Fig. 10d). Os valores dos preditores e da
densidade em é&rea foram anotados em planilha eletrénica, bem como a unidade
litoestratrigrafica em que a amostra foi coletada. Com esses dados, construiram-se os modelos

de estimacéo por modelagem probabilistica paramétrica.
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Tabela 6: Amostras de Glossopteris utilizados no presente estudo e respectivas unidades estratigraficas e fontes
de origem das imagens utilizadas. n: nimero amostral.

Localidade  Unidade n Fontes das imagens

india Fm. Panchet 4 Chandra & Surange (1979)
Fm. Raniganj 56
Fm. Kamthi 7

Fm. Barakar/Karharbari 33

NA 19
Brasil Fm. Rio do Rasto/ 52 Rohn & Rosler (1989)
Fm. Teresina Rohn et al. (1984)
Fotografias
Fm. Irati 1 Fotografia
Fm. Rio Bonito 40 Bernardes-de-Oliveira (1977)
Tybusch & lannuzzi (2010)
Fotografias
Australia Gr. Blackwater 22 McLoughlin (1994a, 1994b)
Gr. Back Creek
Antértida Fm. Polarstar 28 Taylor & Smoot (1985)
Taylor & Taylor (1992)

Fotografias

Total 262

Para o estabelecimento da modelagem probabilistica paramétrica escolheram-se cinco
modelos de estimacdo como partida para a stepwise regression. A partir de entdo, equacgdes
ajustadas pelo método dos minimos quadrados ordinarios (OLS) foram desenvolvidas através
de backward elimination, procedimento no qual excluem-se sequencialmente 0s termos
preditores que possuem o menor médulo da estatistica t (Weisberg, 2005, p. 222). Os modelos
com maior ajuste e parciménia foram pré-selecionados, sendo estimados pela plotagem do
critério de informacéo de Akaike (AIC) em relacdo ao numero de termos (k), desconsiderando-
se aqueles provavelmente sobre-ajustados. Nessa etapa, utilizou-se o procedimento de selecéo
de Burnham & Anderson (2002, p. 70), o qual estabelece a falta de suporte empirico se a
diferencga no critério de informacéo for superior a 10, sendo sustentado aquele mais simples e
com menor AIC. Os modelos pré-selecionados foram avaliados em relacdo a distribuicdo dos

residuos (diferenca entre a densidade de nervacédo real e a prevista) quanto a dependéncia;
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heterocedasticidade; e normalidade; ajustados tanto por OLS quanto pelos minimos quadraticos
ponderados (WLS). A independéncia foi verificada dada a significAncia do coeficiente angular
e da interseccdo da reta de tendéncia entre os residuos e os valores ajustados, enquanto gque a
normalidade foi examinada a partir do teste de Shapiro-Wilk (Shapiro & Wilk, 1965). A
homocedasticidade foi aferida através do teste de Breusch-Pagan, o qual constata se a variancia
dos residuos é linearmente associada aos preditores (Breusch & Pagan, 1979). Na regressao
ponderada, os pesos foram determinados conforme o sugerido por Wooldridge (2008, p. 283).
Nos casos em que os residuos séo linearmente dependentes somou-se uma constante ao modelo
a fim de reduzir a autocorrelagdo. Assim, compararam-se 0os modelos e aqueles que possuem
independéncia, homocedasticidade e simetria dos residuos foram selecionados, o que é
diagnosticado pela nao-significancia da estatistica dos testes (isto €, p > a). Para tanto, o valor
de «a utilizado foi de 0,05. Adicionalmente, os residuos dos modelos selecionados foram
também verificados pela analise gréfica visual. O erro-padréo dos coeficientes numéricos foram
obtidos por bootstrap com 9999 replicacdes, uma técnica computacionalmente intensiva de
reamostragem (Fox & Weisberg, 2018, p. 249). Na determinacdo de intervalos de confianca,
foi empregada a técnica de bootstrap com correcdo de tendéncia (bias-corrected and
accelerated bootstrap). No caso dos intervalos de confianga das estimativas, escolheram-se
alguns valores de entrada possiveis para os preditores, os quais foram examinados por analise
gréfica.

Com os modelos finalizados, parametros de distribuicdo de densidades de venacdo foram
comparados em relacdo a idade e localidade de origem das amostras, sendo que os intervalos
de confianca das médias foram calculados por bootstrap com correcdo da tendéncia com 9999
replicacdes. A normalidade das distribuicGes foi verificada através do teste de Shapiro-Wilk,
enquanto que a homogeneidade das variancias foi examinada pelo teste de Bartlett (Bartlett,
1937). Eliminaram-se os dados mais influentes (outliers) somente quando necessario para o
prosseguimento da analise. Desse modo, foi possivel comparar as distribuicdes através da
andlise de variancia com um fator (One-way ANOVA) ou pelo teste t de Welch (Welch’s
ANOVA, Welch, 1951). Para a identificacdo de diferencas particulares entre os intervalos e
localidades utilizou-se o teste de Tukey-Kramer (Kramer, 1956) associado a boxplots e
histograma empilhado. Tais analises foram realizadas com auxilio do software R (R Core Team,

2019), que incluiram o pacote car (Fox et al., 2019)
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5. Resultados

Os cinco modelos iniciais no processo de backward elimination estéo incluidos na tabela 7,
sendo que as equacdes geradas a partir da stepwise regression estdo plotadas conforme AIC e
numero de termos na figura 12 (dados em anexo). A andlise quantitativa dos residuos dos trés
modelos pré-selecionados quanto a qualidade do ajuste e critério de informag&o ajustados tanto
por OLS quanto por WLS esta especificada na tabela 8, e aqueles em que a interseccao foi
acrescentada na tabela 9. Notavelmente, os residuos de todos os modelos testados possuem
heterocedasticidade ou falta de normalidade. A andlise de variancia dos modelos finais esta
descrita na tabela 10, sendo que todos os modelos foram considerados significativos, com a
estimativa dos coeficientes numéricos na tabela 11. Os residuos desses modelos estdo plotados
na figura 13 em relacdo aos valores de densidade de venacdo estimados, enquanto que 0S
intervalos de confianca da densidade de nervacdo estdo definidos na figura 14. A partir disso,
determinaram-se distribuicGes de densidade de nervagao, as quais sdo visualmente idénticas
entre os trés modelos finais, e por isso, as analises dessas distribui¢cbes foram especificadas
somente para 0 modelo com menor nimero de termos. Sendo assim, calcularam-se 0s
parametros das distribuicBes das densidades entre as localidades e unidades litoestratigraficas,
além do afloramento Itanema (Fm. Rio Bonito, Gr. Guata, municipio de Urussanga, Santa
Catarina), os quais estdo determinados na tabela 12. Em dois grupos foram excluidos o outlier
mais influente, a fim de tornar as distribuicdes mais proximas do normal (isto &, tornar p > ).
Dessa maneira, estabeleceram-se quatro conjuntos de comparagbes para 0S quais a
homogeneidade das variancias foi aferida a fim de verificar os pressupostos da comparacéao
maultipla, que estdo determinado na tabela 12. Somente no conjunto C1 as variancias nao sao
constantes, e por esse motivo, a anélise de variancia desse conjunto foi realizada atraves do

Tabela 7: Modelos de partida para o procedimento de stepwise regression. k: nimero de termos. R2; coeficiente
de determinacg&o para o ajuste por OLS

Modelo k R2

Bo + X +y +Z (linear) 4 0,948
Po+X+Yy+2zZ+Xy+XZ+Yyz+ Xyz (linear com interagdo) 8 0,9
Bo+x+y+z+Inx+Iny+Inz+x+y+ Vz (linear com transformacio) 10 0,951
Po+ X+Yy+2z+ X2+ y?+ 72 (polinomial quadratico sem interagéo) 7 0,95

Po+X+y+2zZ+X2+Yy2+ 72+ Xy +XZ+YyzZ+ XyzZ (polinomial quadratico) 11 0,955
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teste t de Welch, o qual corrige a heterocedasticidade, enquanto que nos demais conjuntos foi
determinada pela andlise de variancia com um fator (Tab. 14). Foi justamente em C1 que ndo
foi detectada diferenca significativa entre as médias, diferentemente dos outros trés conjuntos.
Diante disso, discriminou-se através da comparacdao maultipla par-a-par em quais grupos a
diferenca entre as médias foi significativa (Tab. 14, Fig. 15 e 16). Na figura 16 também estdo
exemplificadas trés amostras de diferentes localidades, como demonstracdo da variacdo da

densidade de venacao encontrada.
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Figura 12: Desenvolvimento dos modelos por backward elimination a partir das equacdes da tabela 6. Rosa:
linear; laranja: linear com interacdo; azul: linear com transformac&o; amarelo: polinomial quadratico sem
interacdo; verde: polinomial quadrético com interacdo. Setas indicam modelos pré-selecionados.

Tabela 7: Valores p na analise dos residuos, AIC e Rz dos modelos pré-selecionados (conforme figura 12).
Valores em negrito sdo nao-significantes no nivel de confianga de 95%.

Independéncia Homo- Norma

Ajuste  Modelo cedast. -lidade AIC R2
a’ B’
OoLS z+y 0,01 0,008 0 0,009 1003  93,0%
X+y+z 0 0 0,0001 0,107 961 94,2%

X2+y+2z+Xz 0,395 0,417 0,0003 0,027 921 95,2%

WLS z+y 0,0005 0,003 0,0001 0,005 1033  93,0%

X+y+z 0 0 0,029 0,673 1035  93,9%

X2+y+zZ+Xxz 0,339 0,34 0,001 0,102 998 95,1%




45

Tabela 8: Valores p na analise dos residuos, AIC e R2 dos modelos pré-selecionados considerando-se uma
interseccdo (compare com tabela 8). Valores em negrito sdo ndo-significantes no nivel de confianca de 95%.

Independéncia Homo- Norma

Ajuste  Modelo cedast. -lidade AIC R2
a’ Bo’
OLS z+ \/y + Bo 1 1 0,005 0,0998 994 93,3%
X+y+2z+ fo 1 1 0,0001 0,0033 939 94,8%
WLS zZ+ \/y + Bo 0,336 0,336  0,0154 0,239 1034  93,3%
X+y+2z+ fo 0,737 0,802 0,0029 10,0375 1038 94,6%

Tabela 9: Analise de variancia dos modelos selecionados. gl: graus de liberdade; SQ: soma dos quadrados; MQ:
média dos quadrados.

Modelo [ajuste] Variacdo gl SQ MQ F p

z+y + Bo [OLS] Explicada 2 14084 7042 1571  <0,001

Residuos 225 1009 4,48

X+y+z+ o [WLS] Explicada 3 14280 4760 1312 < 0,001

Residuos 224 813 3,63

x2+y+z+xz[WLS] Explicada 3 14359 4786 1461 <0,001

Residuos 224 734 3,28

Total 227 15093

6. Discussao

6.1. Modelagem e comparacao multipla

Se por um lado o levantamento da densidade de nervacdo em area € um procedimento
demorado, chegando a 30 minutos por amostra, a obtencdo das variaveis preditoras é rapida,
sendo medidas em menos de 5 minutos. Os preditores foram escolhidos de modo a

compreenderem a variacdo de densidade ao longo da folha, tendo comprimento flexivel. Essa
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é uma vantagem em relacdo aos métodos em que a densidade € calculada a partir de poligonos
definidos por lados de comprimento fixo (Fig. 10e), uma vez que a largura das folhas
Glossopteris € bastante variavel. Dessa forma, folhas estreitas tenderiam a ser super-
representadas, diferentemente de folhas grandes que teriam &rea de amostragem
demasiadamente pequena. Assim, por meio de um modelo de estimacdo, os preditores
viabilizam a estimacéo da densidade em area de forma répida e pratica, sendo adaptéveis a cada
folha.

Para o desenvolvimento dos modelos de predicéo da densidade de nervacgéo escolheram-se
cinco equac0es iniciais (Tab. 7). Com o procedimento de stepwise regression, a precisdo das
sucessivas equacles geradas deve diminuir gradativamente devido a progressiva exclusdo das
varidveis-pergunta durante a backward elimination, originando uma curva ascendente na
plotagem AIC vs k (Fig. 12). No entanto, em modelos em que 0 sobre-ajuste esta presente, a
retirada de certos preditores pouco interfere na qualidade de ajuste, o que pode ser decorréncia
do excesso de varidveis, fazendo a varidvel-saida responder parcialmente ao ruido. Dessa
forma, o patamar ilustrado na figura 12 torna evidente a existéncia de sobre-ajuste nos modelos

que possuem k >4, uma vez que a precisao foi mantida mesmo reduzido o numero de preditores.

Tabela 10: Coeficientes numéricos dos modelos selecionados (vide tabela 10). EP: erro-padrdo. IC: intervalo de
confianga para « = 5%. Tendéncia: tendéncia estimada do bootstrap. ***p < 0,001.

Modelo Termo B EP IC Tendéncia t

[ z 0,81 0,037 [0,742; 0,886] 0,1% 21,7%**
y 1,9 0,238 [1,443; 2,383] -0,8% grr*x
Bo -2,102 0,653 [-3,411;-0,821] 1,2% -3,2%**

i X 0,153 0,069 [0,050; 0,157] 1,3% 2,2%**
y 0,246 0,039 [0,181; 0,263] 0,7% 6,4***
z 0,686 0,087 [0,669;0,816] -0,2% 7,9%**
Bo 1,867 0,728 [0,613; 2,811] 5,9% 2,6%**

ii X2 0,0213 0,005 [0,013; 0,024] 0,03% 4,5%**
y 0,284 0,037 [0,215; 0,328] 0 7,6%**
z 0,88 0,037 [0,830; 0,964] -0,5% 23,5%**

XZ -0,0175 0,004 [-0,021;-0,009] 0,01 -4, 4***
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Figura 13: Analise gréfica dos residuos dos modelos selecionados (Tab. 11). a) modelo i. b) modelo ii. ¢) modelo
iii. d) tendéncia dos residuos. Probabilidades foram estimadas por densidades de Kernel.
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Figura 14: Relacdo entre os preditores e intervalos de confianca para a resposta média para os modelos
selecionados. Linhas tracejadas indicam densidades de venagdo estimadas (em cm™), e linhas continuas
representam intervalos de confianga com a = 5%. Azul: y/z = 1,2. Verde: y/z = 1. Amarelo: y/z = 0,8. Vermelho:
y/z = 0,6. a) Valores amostrados de y dados x e z. b) Modelo i. ) Modelo ii. d) Modelo iii.



49

Tabela 11: Parametros de distribuicdo dos intervalos temporais e localidades amostrados em relacdo a densidade
de venagdo estimada. n: nimero amostral. *exclusdo de um outlier. Somas nédo correspondem ao total devido a
exclusdo ou falta de informag&o sobre os intervalos de coleta das amostras (missing values). Média: em cm™. IC:
intervalos de confianca da média, em cm. Var.: variancia, em cm2. Norm.: valores-p do teste de Shapiro-Wilk,
valores entre parénteses incluem os outliers.

Grupos n Média IC (a =5%) Var. Norm.
Guadalupiano-Tridssico 169 27,74  [27,86;28,51] 82,4 0,051
Cisuraliano 74 27,27  [27,08;27,69] 33,3 0,079
Antértida 27* 31,75  [31,41;32,28] 46,7 0,054 (0,013)
Austrélia 22 24,04  [23,94;24,46] 47,9 0,778
india 119 22,44 [22,35;22,88] 35,6 0,723
Fm. Ranigan] 56 20,63  [20,49;21,07] 25,5 0,156
Fm. Barakar 28 25,9 [25,69;26,27] 15,8 0,002
Fm. Karharbari 5 31,94  [31,60;32,74] 43,3 0,347
Barakar+Karharbari 33 26,81  [26,62;27,21] 23,6 0,109
Brasil 93 32,44  [32,15;33,07] 55,6 0,901
Gr. Passa Dois 53 36,13  [35,65;36,83] 34,5 0,744
Gr. Guata 40 2757 [27,37;27,99] 424 0,244
Itanema 21 29,09  [28,81;29,56] 19,1 0,53

Guatd sem Itanema  18* 24,66  [24,47;25,06] 38,7 0,158 (0,015)

Total 262 2721 [27,14;27,75] 70,3 0,012

Tabela 12: Homogeneidade das variancias em quatro conjunto de comparagdes. Valores p < a indicam que ndo
é possivel afirmar que os grupos sejam homocedasticos.

Grupos p
Cl Guadalupiano-Triassico; Cisuraliano. 0
C2  Antartida; Australia; India; Brasil. 0,156
C3  Antartida; Australia; india; Gr. Passa Dois; Gr. Guata. 0,757
C4  Antartida; Australia; Fm. Raniganj; Barakar+Karharbari; 0,157

Gr. Passa Dois; Itanema; Guata sem ltanema.
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Tabela 13: Andlise de variancia dos quatro conjuntos de comparacao (Tab. 13). Valores p < a indicam que ndo é
possivel afirmar que as médias de densidade de venagédo dos grupos sejam iguais entre si. Est: estatistica do teste,

t para C1, F para os demais. Abreviag6es idem tabela 10.

Variagao gl SQ MQ Est. p

C1 Entre grupos 1 0,64 0,52
Residuos 213,43

C2 Entre grupos 3 6026 2009 44775 <0,001
Residuos 257 11536 449

C3 Entre grupos 4 7695 1924 4991 <0,001
Residuos 256 9867 38,5

C4 Entre grupos 6 7531 1255 38,8 <0,001
Residuos 223 7213 32,2

Tabela 14: Probabilidade de significancia nas comparages multiplas. Valores p < a indicam que n&o é possivel

afirmar que as médias de densidade de venacdo dos grupos sejam iguais entre si.

Comparagao p Comparagao p
C2
Antéartida-Australia 0,05% Antértida-Austrélia 0
Antartida-Brasil 96,5% Antartida-Gr. Guata (s. It.) 0,1%
Antartida-india 0 Antartida-ltanema 67,9%
Australia-Brasil 0 Antartida-Gr. Passa Dois 2,2%
Austrélia-india 73,2% Antartida-Barakar+Karhar. 1,6%
Brasil-india 0 Antartida-Raniganj 0
Austrélia-Gr. Guata (s. It.) 99,9%
C3 Australia-Itanema 6%
Antartida-Australia 0,02% Australia-Gr. Passa Dois 0
Antartida-Gr. Guata 5,6% Australia-Barakar+Karhar.  57,2%
Antértida-@r. Passa Dois 2,6% Austré“a_Raniganj 20,9%
Antartida-India 0 Gr. Guata (s. It.)-ltanema 19,2%
Australia-Gr. Guata 20,7% Gr. Guaté (s. It.)-Gr. P. Dois 0
Australia-Gr. Passa Dois 0 Gr. Guaté (s. It.)-Barakar+K. 85,5%
Australia-India 80% Gr. Guaté (. It.)-Raniganj  12,6%
Gr. Guata-Gr. Passa 0 Itanema-Gr. Passa Dois 0
Dois } 0 Itanema-Barakar+Karhar. 78,1%
Gr. Guaté-lndia’ 0 |tanema_Raniganj 0
Gr. Passa Dois-India Gr. Passa Dois-Barakar+K. 0
Gr. Passa Dois-Raniganj 0
Barakar+Karhar.-Raniganj 0
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Figura 15: DistribuicGes das densidades de venagdo (em cm*) nos conjuntos de grupos comparados. Letras iguais
indicam diferenga das médias ndo-significativa com a =5%. a) C1. b) C2. ¢) C3. d) C4 (conforme tabela 14).

Outro fator que pode influenciar na sele¢do de variaveis é a multicolinearidade. Preditores
fortemente colineares respondem a mesma variacdo da saida, e por isso, sua exclusdo também
ndo afeta a qualidade do ajuste. Uma vez que a multicolinearidade interfere nos valores t
(Kutner et al., 2005, p. 407), eventualmente varidveis colineares podem ser eliminadas
tardiamente durante a backward elimination. Assim, uma maneira informal de diagnosticar a
multicolinearidade é a identificacdo de flutuac6es nos valores t nos termos eliminados, quando
na verdade deveriam sempre aumentar devido a retirada de variaveis-pergunta. Nesses casos, a
curva definida por AIC vs k apresentaria reducdo no angulo de inclinacéo, como verificado em
k = 2 em quase todos os modelo testados (valores t em anexo). Outra evidéncia de
multicolinearidade € o baixo AIC do modelo linear em relacdo aos demais quando k = 3. Uma
vez que o modelo linear é um caso particular de todos os outros, esperar-se-ia que todos 0s
modelos tivessem maior parciménia (menor AIC). Na verdade, o modelo linear é o Unico que
ndo possui qualquer evidéncia de sobre-ajuste ou multicolinearidade em todo o processo de
stepwise regression. Assim, os modelos que possuem menor critério de informagdo com menos

de cinco termos preditores foram pré-selecionados (Fig. 12).
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Figura 16: Histograma empilhado das densidades de nervacéo estimadas em cm™ para as 228 amostras através
do modelo i e trés amostras como exemplificagdo. Note a redugdo do espaco inter-venular entre a amostra da
esquerda (Gr. Guatd), do centro (Antartida, cortesia de Rudolph Serbet) e direita (Gr. Passa Dois). Barra =1 cm
(equivalente para as trés fotografias). Valores estimados em 23,3; 31,1 e 44,4 cm™* sucessivamente.

Em relagdo aos modelos pré-selecionados, dois deles encaixam-se perfeitamente no critério
de selecdo de Burnham & Anderson (2002, p. 70), com diferencas no critério de informacao
maiores que 10 em relacdo aos demais modelos com mesmo namero de termos preditores (Fig.
12). Por outro lado, 0 modelo z + \y possui diferenga do AIC menor que 10 em relagdo a z +
y, € portanto, esse Gltimo poderia também ser considerado. Comparando os trés modelos pré-
selecionados (Tab. 8), o modelo polinomial quadratico com interacdo € o Gnico empiricamente
sustentado. Alias, foi somente este Gltimo que apresentou residuos independentes no ajuste por
OLS, sendo que os trés modelos testados possuem heteroscedasticidade significativa e dois
deles possuem residuos ndo-normais no nivel de confianca de 95%. A diagnose de residuos

ndo-independentes indica que o método dos minimos quadrados ordinarios ndo ¢ o melhor
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estimador linear ndo viesado, conforme o teorema de Gauss-Markov. A consequéncia da falta
de homocedasticidade é que a qualidade do ajuste é ndo-constante em relacdo a saida, enquanto
que a assimetria dos residuos produz estimativas ndo-centralizadas. Em contrapartida, o ajuste
por WLS utilizando pesos sugeridos por Wooldridge (2008, p. 283) foi eficiente em diminuir a
assimetria dos residuos em dois modelos. A heteroscedasticidade também reduziu em todos 0s
modelos testados, embora continuasse significativa. E importante notar que a consequéncia
direta do ajuste por residuos ponderados é a reducéo na precisao global dos modelos, além do
aumento da autocorrelacdo dos residuos (maior da dependéncia). Para reduzir a tendéncia dos
residuos, somou-se uma constante aos modelos lineares, que foi eficiente em torna-los
independentes (Tab. 9). Assim, os trés modelos selecionados (Tab. 10) possuem residuos
independentes, apesar de ndo serem identicamente distribuidos (possuem ou variancia nao-
constante ou normalidade ausente) (Fig. 13). Dado isso, o erro-padrdo e os intervalos de
confiangca dos coeficientes numéricos foram calculados por bootstrap com correcdo da
tendéncia (Tab. 11), técnica mais robusta em relacéo a tais desvios. E interessante notar que 0s
modulos de t de todos os termos preditores sdo maiores que too2s:225 (= 1,97), indicando que
todas variaveis sdo importantes para a estimacdo. Outro ponto pertinente é que a amplitude dos
intervalos de confianca para os valores médios € bastante variavel entre os trés modelos
selecionados. Através de determinadas razdes y/z e alguns valores possiveis de x (Fig. 14a),
nota-se que as amplitudes dos intervalos de confianca do modelo i s&o menores e mais
homogéneas que os demais (Fig. 14b). Por outro lado, as densidades de venacdo médias obtidas
pelos modelos ii e iii possuem intervalos de confianca mais largos, principalmente em baixas
razbes y/z (Fig. 14c-d). Ainda, também é perceptivel que as amplitudes dos intervalos preditos
calculadas para o modelo ii tendem a ser maiores em baixos valores de x, ao contrario do
modelo iii. Essas variacGes sdo provavelmente decorrentes da variabilidade da significancia dos
termos preditores (Tab. 11), que é menor para a variavel x, embora possua probabilidade de
significancia menor que 5%.

Mediante o modelo i, calcularam-se parametros de distribuicdo da densidade de venacdo
entre grupos, 0s quais sdo claramente variaveis entre as localidades e unidades
litoestratigraficas amostradas (Tab. 12). Em relagdo as eépocas investigadas, ndo é possivel
afirmar que as medias sejam diferentes, embora as densidades obtidas para o intervalo
Guadalupiano-Triassico sejam bem mais variaveis que no Cisuraliano (Tab. 12-14). Quanto as
localidades, notavelmente as amostras coletadas em depdsitos brasileiros apresentam maior
variancia, e por isso, tais amostras foram subdivididas tendo em consideracdo 0s grupos

litoestratigraficos de ocorréncia, isto é, Grupo Guatd (Sakmariano ao Artinskiano) e Grupo
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Passa Dois (Kunguriano ao Wuchiapingiano). Com isso, tanto a normalidade de cada grupo
além da homocedasticidade mantiveram-se. Na comparagdo multipla (Tab. 12-15, Fig. 15) é
evidente que as médias entre esses dois grupos sdo diferentes, sendo que a distribuicdo obtida
para 0 Grupo Passa Dois € significativamente distinta de todas as outras testadas, com valor
médio das densidade mais elevado. Ainda, verificou-se a distribuicdo nas amostras coletadas
no afloramento Itanema isoladamente (topo do Grupo Guatd). Todavia, ndo é possivel afirmar
que as densidades nesse afloramento sejam diferentes da base da formagdo Rio Bonito, bem
como em relacéo ao Cisuraliano da India (formacdes Karharbari e Barakahar) e Guadalupiano-
Lopingiano da Antartida e da Austrdlia (embora a probabilidade na comparacdo com esse
ultimo seja muito proxima de 5%). O resultado relativo ao Grupo Guata ao retirar-se o
afloramento Itanema mostrou diferencas ndo-significativas na comparacdo com as formacdes
permianas da India e Australia, além do proprio afloramento Itanema. Considerando-se o Grupo
Guata como todo, ndo ha evidéncias de que as médias sejam diferentes da Austrélia e Antartida
(valor de probabilidade muito proximo de 5% nesse Gltimo). J4 no Permiano da india, o
Cisuraliano (Fm. Barakar+Karharbari) € significativamente distinto do Lopingiano (Fm.
Raniganj), porém ambos ndo possuem médias significativamente diferentes em relacdo as
densidades da Australia e Grupo Guaté (sem Itanema). Somente para a Fm. Raniganj ndo ha
evidéncias de que a média seja distinta em relagdo ao afloramento Itanema. Embora ndo tenha
sido possivel explorar a diferenca entre as duas unidades cisuralianas amostradas na india, a
densidades de venacdo media na Formacdo Karharbari € numericamente maior que na
Formacdo Barakar (Tab. 12). Por fim, a comparacdo entre Antartida e Australia mostra

diferengas significativas em todos 0s conjuntos testados.

6.2. A evolucdo paleoambiental das areas de estudo e a varia¢do na densidade de venacgdo das
Glossopteris

A base do sistema Permiano em todas as bacias sedimentares das areas de estudo é
nitidamente reconhecida por depdsitos glaciais, consequentes da persisténcia da fase de
icehouse iniciada no Carbonifero e proximidade do Gondwana em relacéo ao polo sul. Geleiras
existiram em grande escala até o Sakmariano, 0 que ocasionou grandes flutuacdes do nivel
eustatico (entre 60 e 120 metros), as quais perduraram até o Kunguriano, no caso das bacias
australianas (Rygel et al., 2008). Lentamente, o nivel de base recuou ao longo do periodo (Haq

& Schutter, 2008), em funcédo do término da glaciacéo e da formacéo e consolidacdo do Pangeia,



55

iNDIA BRASIL AUSTRALIA ANTARTIDA N.B.
- +

Tr. Fm. Panchet Fm. Sanga do Cabral Gr. Rewan Fm. Fremouw

'®) Fm. Raniganj Fm. Rio do Rasto Gr. Blackwater

= Fm. Buckley

< Fm. Barakar Fm. Irati Gr. Back Creek

=

o |Fm. Umaria/Karharbari Fm. Rio Bonito Reids Dome Beds Fm. Fairchild

L

o Fm. Talchir Gr. Itararé Congl. Youlambie Fm. Pagoda

[] Glacial [] Marinho [] Fluvial/Costeiro

Figura 17: Correlacdo litoestratigrafica entre as unidades da area estudada e a variacdo do nivel de base (N.B.).

levando a formacdo de ambientes fluvio-marinhos sobrepostos a rochas francamente
continentais (Fig. 17). Globalmente, a regressdo marinha foi também acompanhada pelo
aumento da temperatura e da pressdo de CO. atmosférico, e assim, climas frios foram
substituidos de amenos e Umidos, no inicio do periodo, por quentes e mais secos ao final. Séo
evidéncias dessa transi¢do a substituicdo de extensos depoésitos de carvdes permianos por red
beds permo-triassicos (Fig. 18), os quais sdo elementos comuns no Gondwana (Acharyya et al.,
1977). Assim, notavelmente existiu uma tendéncia global de aridizacdo no final da era
paleozdica, o que foi decorrente da reducdo da taxa de precipitacdo, aumento de
evapotranspiracdo ou maior sazonalidade climatica. Com o fim da glaciagdo em larga escala, o
sistema de mongdes do Pangeia foi fortalecido (Parrish et al., 1996), propiciando a ocorréncia
de verdes chuvosos e invernos com nevascas em areas como a Antartida, india e Austrélia
(Fluteau et al., 2001).

Jano final do Permiano, modelos baseados na direcdo de paleocorrentes dos ventos também
indicam que o interior do Pangeia era caracterizado por baixos indices pluviométricos, ao passo
que &reas proximas ao Tethys teriam permanecido umidas, tais como a india e Austrélia, com
chuvas fortemente controladas pelas moncGes (Fawcett et al., 1994, p. 145, Gibbs et al., 2002).
Segundo Limarino & Spalletti (1986), a sedimentacdo continental sob clima seco registrada nos
estratos da Bacia do Parané coincide com a regressdo marinha do fim do Permiano (Fig. 17), as
quais estdo relacionadas ao movimento no Gondwana em dire¢do ao equador, a existéncia de
um supercontinente com interior arido e a barreira de umidade promovida pela orogénese
andina. Dessa forma, o clima no Gondwana Ocidental evoluiu durante o Permiano de umido
para subtropical e finalmente desértico (Fig. 19, Goldberg, 2004). Essa linha de raciocinio é
similar a de Rees et al. (2002), o qual sugere que o polo de rotacdo do Gondwana durante esse
periodo estava localizado proximo a Australia, e assim, a América do Sul teria sofrido um

rapido deslocamento para o norte, enquanto que o Gondwana Oriental teria permanecido
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Figura 19: Distribuicdo paleogeografica das principais litologias sensiveis a precipitacdo. a) no Induano; b) no

Wordiano; c¢) no intervalo Asseliano-Sakmariano. Compilado a partir de Rees et al. (2002), Gibbs et al. (2002),
Chumakov & Zharkov (2002, 2003), Ziegler et al. (2003), Boucot et al., (2013) e Limarino et al. (2014).

praticamente na mesma posic¢éo geogréafica. Tais modelos sdo consistentes com a distribuicéo
de carvdes que se tornam totalmente ausentes no Induano (Fig. 18). Valores depletados de 5'°C
em carbonatos e no querogénio dessa época indicam baixa produtividade organica, com
presenca massiva de red beds (Retallack et al., 1996). Desta forma, indicadores paleoambientais
mostram tendéncia climética de aridizacdo, a qual ocorreu de forma heterogénea na area

estudada, sendo por vezes intercalada por periodos umidos.
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Figura 21: Interpretacdo paleoclimatica/paleoambiental para o Wordiano e Sakmariano. Note que a expansdo dos
cinturdes de climas desérticos no Wordiano, especialmente no Gondwana Ocidental. Adaptado de Rees et al.
(2002).

No Permiano das bacias indianas (Tab. 16), a fase glacial é seguida pela deposicdo de
carvles, que sdo intercalados com folhelhos carbonéaticos (Fm. Karharbari), sequéncias
interpretadas por um clima sazonal com alternancia de fases mais imidas e mais secas. Todavia,
na Formacdo Barakar, a presenca abundante de caulinita e de carvGes indicam a prevaléncia de
clima temperado Umido. Essa diferenca paleocliméatica pode explicar porque a média de
densidade de nervagdo das folhas Glossopteris da Fm. Karharbari € numericamente maior que
na Fm. Barakar (Tab. 12), uma vez que se esperam valores de densidade menores em climas
mais Umidos. Ja na Formacdo Barren Measures e unidades correlacionadas, a notavel auséncia
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de carvéo, presenca de red beds e de rochas carbonéticas séo indicadores de clima quente e de
exposicdo subaérea (Casshyap & Tewari, 2001), indicando aumento de aridizag&o.
Posteriormente, na Formacao Raniganj, registram-se arenitos arcoseos cloritizados, folhelhos
e carvbes em menores quantidade, o que implica em climas mais secos porém Umidos o
suficiente para a preservacdo da matéria organica vegetal (Dutta, 2002). Por outro lado, 0
levantamento palinoldgico realizado por Tiwari & Tripathi (1988) bem como as assembleias
fitofossiliferas encontradas (Chandra & Chandra, 1988), indicam dominancia de um clima
predominantemente Umido nesse intervalo, 0 que vai ao encontro dos baixos valores de
densidade de nervacédo obtidos para essa unidade. Para Navale & Saxena (1989), a abundancia
de esmectita e caulinita nesses estratos tambem sdo indicativos de ambientes Umidos.
Novamente na Formacdo Panchet aparecem rochas avermelhadas, existindo aumento da
quantidade de caulinita em direcdo ao topo dessa unidade, o que € relacionado a climas semi-
aridos que gradualmente transacionam para climas tmidos (Chandra & Chandra, 1988; Dultta,
2002). Assim, as densidades de nervacdo das folhas Glossopteris dos depdsitos indianos
aparentemente responderam bem ao nivel de umidade dos paleoambientes com valores
inversamente correlacionados, da mesma forma que ocorre nas plantas modernas (Tab. 16),
embora existam controvérsias em relacdo ao clima dominante durante a sedimentacdo da Fm.
Raniganj. No futuro, amostras de Glossopteris das demais unidades poderdo confirmar essa
hipotese, para as quais se esperam altos valores de densidade de venacéo.

Na Bacia do Parana, camadas carbonosas da Formacéao Rio Bonito afloram sobrepostas aos
depdsitos glaciais do Grupo Itararé. Além dos carvdes, existem também niveis de caulinita, bem
como paleossolos que apresentam altos valores CIA (Goldberg & Humayun, 2010). Em dire¢éo
ao topo dessa unidade, ha diminuicdo do contetdo de ilita (Costa et al., 2018), indicando
paleoambientes progressivamente mais Umidos. Ainda, a presenca de macrofdsseis vegetais

nessa unidade, que incluem licofitas, filicofitas e esfenofitas, esta relacionada a climas de

Tabela 16: Interpretacdo paleoclimatica para a India. Modificado de Veevers & Tewari (1995, p. 6), com dados
palinoldgicos de Tiwari &Tripathi (1988)

Formacéo Temperatura Umidade DV (cm™®)
Panchet Ameno-quente Baixa-média ?
Raniganj Quente Muito alta 20,6
Barren Measures Quente Média ?
Barakar Ameno-quente Alta 25,9
Karharbari Muito frio Média-alta 31,9

Talchir Frio extremo Baixa-média ?
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temperatura amena e comunidades higrofitas (Cuneo, 1996; Guerra-sommer & Cazzulo-
Klepzig, 2000). Nesse intervalo, a media de densidade de nervacdo calculada para as
Glossopteris é de 27,6 cm™, existindo um aumento de 24,7 para 29,1 cm™ das camadas
fossiliferas da base dessa unidade para o topo (afloramento Itanema), embora esse aumento ndo
seja significativo no nivel de confianca de 95%. Ja na Formac&o lIrati, sequencialmente acima
da Fm. Rio Bonito, interpreta-se um clima sazonal, com alternacdo ciclica de climas secos e
umidos, evidenciados por ritmitos dolomiticos e folhelhos betuminosos (Holz et al., 2010).
Também levam a esse entendimento a presenca de evaporitos, estromatolitos, teepees e gretas
de ressecamento (Fairchild et al., 1985), além de lenhos petrificados contendo medulas
lacunosas, sugerindo a presenca de periodos de seca (Mussa et al., 1980). Nas formacdes
Corumbatai e Teresina, a presenca de estromatolitos e red beds atestam a persisténcia de climas
secos, o que também ¢ sugerido pelo 5180 de calcarios (Suguio et al., 1974; Goldberg, 2001),
sendo que a formacdo dessas ultimas rochas deve ter ocorrido em fases de elevada salinidade,
durante periodos com baixa entrada de dgua (Rohn, 1994). Sobreposta a essa Ultima unidade,
na Formacdo Rio do Rasto, também afloram rochas carbonaticas, além de red beds e arenitos
edlicos, novamente evidéncias de aridez (Holz et al., 2010). Ainda, dados petrologicos das
rochas da Fm. Sanga do Cabral sustentam que condi¢des aridas ou semi-aridas perduraram
também no Triassico (Zerfass et al., 2003). Esses biomas, conforme Ziegler (1990), podem ser
classificados como desertos de latitude média, os quais sdo amplamente observados no final do
Permiano da América do Sul. Nesses antigos ambientes, os macrofdsseis vegetais exibem
feicBes xeromarficas que refletem ambientes com menor disponibilidade hidrica. Justamente
nesses ambientes a média de densidade de venacdo das Glossopteris é a maior entre todos 0s
grupos observados (36,1 cm™), tendo diferenca significativa em relacdo a todas as demais
unidades litoestratigraficas analisadas. Nesse sentido, as densidades de venacdo calculadas para
o afloramento de Itanema poderiam estar respondendo a transicéo entre greenhouse e hothouse,
as quais passariam a seriam dominantes no Grupo Passa Dois.

Devido a proximidade da localizagéo da placa antartica em relagdo ao polo sul no inicio do
Permiano, provavelmente esse continente estava coberto por gelo. No entanto, deveriam existir
verfes suficientemente quentes nas fases interglaciais, o que pode ser inferido por caules
fossilizados (Chumakov & Zharkov, 2002). Com a retracdo das geleiras, o clima passou a
temperado Umido, porém sazonal, com temperaturas baixas e escuriddo durante os invernos
(Cuneo, 1996). Esse entendimento é decorrente da presenga de camadas carbonosas, que
indicam a existéncia de ambientes geralmente imidos (Collinson et al., 1992), além de lenhos

contendo anéis de crescimento. Na segunda metade do Permiano, a sedimentacéo € representada
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pela Formacdo Buckley, na qual carvdes estdo ausentes na base, retornando no topo. Nessa
unidade, a umidade também é atestada pela identificacdo de paleossolos tipicos de pantanos
(Retallack et al., 1997), com altas quantidades de aluminio e auséncia de nodulos calcarios
(Retallack & Krull, 1999). E interessante notar que nas Montanhas Ellsworth afloram n3o
somente carvGes, mas também argilitos carbonéaticos com gretas de ressecamento da Formacao
Polarstar, na qual as densidades de nervacio das Glossopteris tiveram média de 31,8 cm™, valor
que ndo é significativamente distinto do afloramento Itanema. Esses podem ser indicativos de
que nesses habitats haveria maior sazonalidade em relacdo aos ambientes que deram origem as
rochas da Formacgdo Buckley, com a existéncia de periodos de seca, de maneira similar a Bacia
do Parana. Ja para o Triassico, devido a ocorréncia de evaporitos e auséncia de restos vegetais,
McGregor (1965) sugeriu que o clima era arido. Contraditoriamente, a presenca de paleossolos
ndo-carbonaticos da Formacdo Fremouw indica terrenos sazonalmente alagados (Retallack et
al., 1997).

Na Australia, a base da sequéncia permiana da Bacia de Bowen apresenta abundancia de
carvOes, ambientes os quais sdo relacionados por Draper & Beeston (1985) a um regime
climatico temperado-frio a subpolar, onde ocorriam inundac@es frequentes devido ao degelo
durante os verdes. Nesse periodo, evidéncias de altos niveis de precipitacdo também séao
encontradas na Bacia de Sydney, adjacente a Bacia de Bowen, o que inclui a presenca de niveis
de caulinita, laterita e bauxita (Loughnan, 1975). Interpretacdes semelhantes existem para o
intervalo Guadalupiano-Lopingiano, em que camadas carbonosas também sdo recorrentes nas
sequéncias sedimentares, sugerindo que o nivel de umidade permaneceu alto o suficiente para
a formac&o de turfeiras em ambientes fluviais e lacustres (Clneo, 1996). Enquanto que no fim
do Permiano o clima era predominantemente Umido, no Triassico passou a ser quente e
sazonalmente seco (Parrish et al., 1996), o que € notavel devido a raridade de carvGes e presenca
de red beds (Retallack, 1977), além de folhas fossilizadas que contém cuticulas resistentes
(Cook, 1975), um recurso xeromoérfico que impede a perda d’agua. No contexto floristico,
Retallack (1980) sugere que a flora Botrychiopsis da Australia presente no fim do Carbonifero
é equivalente a tundra moderna, a qual se transformou durante o Permiano em uma floresta
boreal dominada por glossopterideas. Durante esse periodo, a riqueza vegetal permaneceu
elevada devido as condi¢Oes favoraveis ao desenvolvimento floristico, diferentemente da Bacia
do Parana, em que é observado uma reducdo na biodiversidade (Goldberg, 2004; lannuzzi,
2013). Evidentemente, os valores médios de densidade de venagéo calculados para o intervalo

Guadalupiano-Lopingiano da Australia sdo baixos (24 cm™), sem diferenca significativa em
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relacdo ao Grupo Guaté e aos depositos indianos, o que é provavelmente reflexo de condi¢des

climaticas predominantemente Umidas e favoraveis nesses ambientes.

6.3. Implicacdes paleoecoldgicas e comparacdo com outros trabalhos

Existem alguns trabalhos que ja discutiram, em algum aspecto, a variacdo da densidade de
nervacao das Glossopteris (Tab. 17). No estudo de Retallack (2005b), 14 amostras coletadas
em rochas datadas do intervalo Guadalupiano-Lopingiano da Antartida tiveram a densidade em
area mensurada a partir de um paquimetro em quadrados de lado 1 cm, com ao menos cinco
medidas por amostra. O autor inter-relacionou diversos indicadores paleoambientais, entre eles
o contetido carbonatico de paleossolos da Bacia de Sydney, sul da Africa e do Texas, além do
indice estomético de peltasperméceas e as densidades de venacdo das Glossopteris e
Taeniopteris (uma possivel cicadacea). Com isso, 0 autor reconheceu que densidades maiores
estdo relacionadas a paleossolos desenvolvidos em climas quentes e imidos, resultado contrario
ao que foi verificado neste presente trabalho. O autor ainda ressaltou que tais paleossolos
poderiam também ser consequéncia da elevada pressdo de CO, atmosférico registrada no fim
do Permiano. No entanto, como j& discutido na secdo anterior, o clima do intervalo
Guadalupiano-Lopingiano foi bastante heterogéneo, e portanto, ndo é valido fazer a associacao
direta entre indicadores paleoambientais originados de diferentes localidades (os fdsseis e 0s
paleossolos sdo de regides completamente distintas). JA no trabalho de Boyce (2009),
densidades de nervacdo de varios grupos vegetais foram comparadas, sendo que os valores
encontrados para glossopterideas foram semelhantes aos de outras gimnospermas e pteridofitas,
porém menores do gue os das angiospermas. O autor ndo menciona a metodologia utilizada na

obtenc¢éo da densidade.

Tabela 17: Interpretacfes j& publicadas quanto & densidade de venacdo de Glossopteris e a variagdo ambiental.
*Ver detalhes no texto

Trabalho n Fator investigado Correlacédo?
Retallack (2005b) 14 Vaérios *Sim?
Boyce et al. (2009) 19 Filogenia Sim
Schwendemann (2018) 1312 CO, luz, latitude *Né&o

Este trabalho 262 Umidade Sim
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No estudo de Schwendemann (2018), as densidades de venagdo foram calculadas em
quadrados de lado 0,5 cm com auxilio do software ImageJ, com no méximo trés medidas por
amostra. Para tanto, utilizou de 1312 amostras de Glossopteris coletas, em sua maioria, na
Antartida. O autor reconheceu que ndo havia correlacdo das densidades obtidas com as
paleolatitudes, e sugeriu que isso fosse decorrente de heterogeneidades ambientais. Como as
latitudes s&o bons estimadores da intensidade luminosa, 0 autor ndo conseguiu deduzir o efeito
que altos contrastes do fotoperiodo teriam tido sobre a densidade de nervacdo. No entanto,
afirmou que existe boa correlacdo entre as densidades e o nivel de CO, atmosférico. Para tanto,
comparou os valores de densidade de nervacdo a modelos de evolugdo atmosférica de Berner
(2006, p. 5661), que constata a existéncia de baixas concentracdes de gas carbodnico para o
inicio do Permiano, e um pico durante o limite Permo-Triassico. Entretanto, em sua discussao,
Schwendemann (2018, p. 622) afirmou que “modelos sugerem que concentracdes de CO:
atmosférico eram maiores no Permiano inferior que no superior” (tradugdo livre), contrariando
o trabalho que ele mesmo citou. Embora a diferenca de densidade de venacao obtida pelo autor
seja significativa, ele mesmo reconhece que é muito pequena (20,9 cm™ no Permiano inferior
e 17,2 cm™ no superior). De certo modo, esse resultado é semelhante ao que foi aqui encontrado
(Fig. 15a), e caso ndo houvesse tal confuséo em sua discussao, esse resultado estaria de acordo
ao que se conhece para as angiospermas, que elevaram a densidade de venacao em periodos de
baixa pressdo de CO>. Ainda assim, esse ndo € um argumento que permita associar diretamente
a variacdo das densidades a concentracdo de gas carbdnico, pois a existéncia de correlacdo nao
é garantia de causalidade, principalmente quando os graus de liberdade entre os fatores € muito
baixo (igual a zero, nesse caso). E importante comentar que, em sua tese de doutorado, o autor
dividiu seus dados em Permiano inferior, médio e superior (Schwendemann, 2012), sendo que
0 pico de densidade foi observado no Permiano médio. Porém, se a densidade de fato
respondesse ao nivel de gas carbonico, ndo faria sentido que o valor maximo fosse obtido
justamente quando a concentragdo de CO> estava em um patamar intermediario. Reitera-se que
ndo h& evidéncias de que a densidade de venacdo de folhas de gimnospermas responda
plasticamente ao nivel de gas carbonico.

Por outro lado, os resultados obtidos neste presente trabalho mostraram a existéncia de
alguma correlacdo entre a densidade de nervacdo e a presenca de facies sensiveis a variagdo
climatica. Através do nivel de umidade presente nos paleoambientes analisados, foi possivel
explicar as diferengas nos valores de densidade para as Glossopteris de forma razoavel, sendo
que é exatamente essa a principal fonte de variacdo na densidade de venacdo em folhas

modernas dentro de um mesmo grupo vegetal. A existéncia simultanea de localidades no
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intervalo Guadalupiano-Lopingiano dominadas por folhas que possuem média de densidade de
nervacdo ora baixa, ora alta, atesta que a concentracdo de CO. ndo € um fator altamente
influente na arquitetura vascular foliar das Glossopteris, ja que ndo existe uma tendéncia clara
(Fig. 20). No futuro, a associacdo entre as densidades de venacéo e variaveis que certamente
respondem a pressdo de CO2 (como as densidades estomaticas) podera elucidar essa questdo
com maior parcimonia. A temperatura e a sazonalidade vigentes nesses ambientes também
devem influenciar em certo ponto, o que podera ser melhor compreendido ao se comparar as
densidades com indicadores paleoclimaticos quantitativos (razBes isotopicas, composicao dos
paleossolos, etc.). Outro tema pertinente esté relacionado ao habito de vida dessas plantas. Em
tese, folhas que precisam crescer rapidamente possuem altas densidades devido ao aumento da
taxa de assimilacdo de carbono, como é o caso de arvores deciduas. Assim, as folhas de
glossopterideas encontradas nos estratos do Grupo Passa Dois poderiam estar associadas a
deciduidade decorrente de uma estacdo seca e provavelmente guente. Ainda, a presenca de
glossopterideas que contém feicdes xeromdrficas nessa unidade (p.ex., margens dentadas de
Ilexoidephyllum, em Rohn & Rdosler, 1989) é outro fator que favorece essa hipotese. Por outro
lado, a senescéncia foliar que é sugerida por varios autores para o Cisuraliano deveria ser
consequéncia de invernos frios. No entanto, a presenca de folhas grandes nessas camadas indica
que a estacdo desfavoravel deveria ser curta, 0 que contribuiria para o crescimento foliar
continuo. Outra hipétese é que as referidas plantas que produziriam folhas maiores
constituissem uma vegetacdo sempre-verde, as quais recentemente foram constatadas por

analises do xilema secundario em caules da Antartida (Gulbranson et al., 2014). Por fim, a baixa

Cisuraliano Lopingiano

. Terras baixas . Terras elevadas |:| Mares rasos

[T Mares profundos

Figura 23: Paleogeografia do Gondwana para o Cisulariano e Lopingiano e as densidades médias de nervacéo
obtidas a partir das folhas de Glossopteris. Mapas baseados em Moore & Scotese (2018).
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densidade de nervacdo registrada para o intervalo Guadalupiano-Lopingiano da Australia e
india torna evidente que existiam condigbes propicias ao crescimento vegetal, o que €
sustentado pelas interpretacdes paleoclimaticas que consideram que nessas areas continentais
as temperaturas eram amenas e a umidade alta devido a proximidade com o Tethys. Caso essas
condigdes fossem predominantes ao longo de todo o ciclo anual, ndo haveria razéo para a
ocorréncia de abscisdo foliar. Desta forma, esses terrenos seriam dominadas por comunidades
de plantas perenifolias, mas essa questdo deve ser melhor esclarecida em pesquisas posteras.
Assim, a ampla variabilidade da densidade de venacdo aqui constatada reforca a ideia de que
as glossopterideas formariam um grupo bastante heterogéneo, com individuos adaptados a

condic@es climaticas variadas e capazes de colonizar diferentes ambientes e zonas climaticas.

7. Consideracoes finais

Através de técnicas de modelagem probabilistica, desenvolveram-se métodos préaticos e
rapidos de estimacédo da densidade de venacéo das folhas Glossopteris. Os modelos gerados séo
caracterizados por alta precisdo, embora a analise dos residuos aponte que possuam algum nivel
de inacuracia. Com a aplicacdo desses modelos em 262 amostras, pode-se comparar a variacdo
da densidade de nervacdo em relacdo as mudancas climaticas e ambientais, tendo em base as
sequéncias sedimentares do Permiano das bacias gondwanicas. Os indicios apontam que a
disponibilidade hidrica é o principal fator controlador da densidade nas Glossopteris, que tende
a ser maior em regides onde a dgua € temporariamente indisponivel, de forma analoga as plantas
modernas. Ao passo que as folhas do Cisuraliano s&o dominantemente caracterizadas por baixa
densidade de nervacdo, as densidades registradas para o intervalo Guadalupiano-Lopingiano
tiveram maior variacdo. Nesse contexto, os dados adquiridos para este ultimo intervalo indicam
maior dominancia de habitats tmidos nas bacias gondwanicas da india e na Bacia de Bowen,
enquanto que a regido da Bacia do Parand e das Montanhas Transantarticas seriam
sazonalmente mais secas. Essa interpretacdo esta de acordo com a ideia de que ambientes
localizados as margens do Tethys seriam relativamente mais umidos quando comparados ao
interior da Pangeia. A influéncia de outros fatores climaticos na densidade de nervacdo, tal

como a temperatura média e a concentracdo de CO2, deve ser melhor investigada no futuro.
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Glossario

Ajuste — Procedimento da andlise de regressao que busca estimar coeficientes numericos
gue minimizem os residuos. OLS e WLS sdo exemplos de técnicas de ajuste;

Associacao (entre varidveis) — Quando dois conjuntos de variaveis conseguem se explicar
mutuamente, diz-se que tais conjuntos estdo fortemente associados. O nivel de associagdo pode
ser mensurado atraves do coeficiente de determinacdo (R2). Modelos altamente precisos
possuem preditores fortemente associados a saida;

Autocorrelagdo — A presenca de autocorrelacdo indica falta de independéncia (tendéncia)
dos residuos, e que provavelmente o modelo selecionado ndo é o ideal, uma vez que se esperam
residuos aleatorios;

Backward Elimination — Método utilizado em Stepwise Regression em que modelos
probabilisticos sdo desenvolvidos pela exclusao de termos preditores;

Boxplot (diagrama de caixa) — Representacdo grafica de distribui¢des, em que o segmento
dentro da caixa indica o valor mediano, as extremidades da caixa representam os limites
superiores do primeiro e do terceiro quartil, enquanto que as extremidades do segmento fora da
caixa representam os valores maximo e minimo excluindo-se outliers (designados por
circunferéncias acima e abaixo deste segmento);

Coeficiente Numérico — Valor o qual os preditores sdo multiplicados (normalmente
representado por  em modelos ndo-lineares, ou por o. em modelos lineares) ou somados (Bo em
modelos ndo-lineares ou  em modelos lineares). Costumam ser obtidos por meio de um ajuste;

Critério de Informac&o — Pardmetro relacionado a soma dos residuos quadréaticos, ao qual
se penaliza os modelos que possuem maior nimero de termos;

Entrada (variavel) — Ver Preditor;

F, estatistica — Em andlise de regressdo, é o valor obtido pela razdo entre a média dos
quadrados. A distribuicdo F de Snedecor é frequentemente utilizada em testes de hipdtese na
analise de variancias, no qual o valor de comparacao e definido pelos graus de liberdade e pelo
nivel de significancia;

Heterocedasticidade — Variancia ndo-constante. Na andlise de regressdo indica que 0s
residuos tendem a ser maiores em determinados intervalos da saida, resultando em uma preciséo
nao-constante;

Homocedasticidade — Variancia constante. E um pré-requisito para a aplicagdo de

diversos testes de hipotese;
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Independéncia (residuos) — Os residuos sao ditos independentes quando ndo ha evidéncias
de autocorrelagéo;

Intervalo de Confianga — Intervalo no qual se garante que o valor verdadeiro esteja
incluido com uma probabilidade igual a 1 menos o nivel de significancia;

Minimos Quadrados Ordinarios (OLS) — Técnica de ajuste que produz coeficientes
numeéricos que minimizam a soma dos residuos quadréaticos;

Minimos Quadrados Ponderados (WLS) — Técnica de ajuste que produz coeficientes
numéricos que minimizam a soma dos residuos quadraticos multiplicados pelos pesos. O
método dos minimos quadrados ordinarios pode ser entendido como um caso particular de WLS
em que 0s pesos sdo todos iguais;

Nivel de Significancia — Um valor arbitrario designado por a (geralmente 0,05) que serve
de comparacdo entre a estatistica do teste e a distribui¢do. Trata-se de probabilidade de um
resultado falso positivo no teste de hipotese;

Normalidade — A normalidade pode ser identificada através da distribui¢do dos dados em
forma de sino e por testes de normalidade. E um pré-requisito para alguns testes de hipotese;

Outliers — Tratam-se de dados andmalos os quais possuem potencial de influéncia na
distribuicédo geral dos dados, especialmente em pardmetros de disperséo (como a variancia);

p, valor — Pardmetro que varia entre 0 e 1, correspondendo & probabilidade da estatistica
do teste (definido por um nivel de significancia) possuir valor maior que o observado;

Preditor — Variavel selecionada a fim de estimar a varidvel de saida;

R2 (coeficiente de determinacdo) — Parametro que indica o nivel de associacdo entre
variaveis. Em regressdo, utilizado para determinar a precisdo do modelo, sendo relacionado a
média dos residuos quadréaticos. Varia entre 0 e 1 em modelos em que os coeficientes numéricos
foram obtidos atraves de ajuste, em que 1 indica a qualidade maxima;

Regressdo — Técnica de modelagem que visa explicar uma ou mais variaveis de saida a
partir da soma de um ou mais preditores. Na regressdo, procura-se minimizar os residuos do
modelo através de alguma técnica de ajuste;

Residuos — Diferenca entre a saida e o valor estimado pelo modelo. Modelos
caracterizados por baixos residuos possuem maior precisao;

Saida (variavel) — Variavel que se deseja explicar através dos preditores;

Stepwise Regression- Método de desenvolvimento de modelos probabilisticos no qual se

acrescentam ou excluem-se termos preditores de forma sucessiva;
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t, estatistica — Em andlise de regressdo, € o valor obtido pela razdo entre o coeficiente
numérico e o erro-padrdo. A distribuicdo t de Student € utilizada na analise de variancia da
regressao para testar a significancia dos coeficientes numericos;

Tendéncia (bootstrap) — Diferenca relativa entre o valor médio encontrado pelo bootstrap
e o valor estimado através do ajuste;

Teste de Hipdtese — Possui a finalidade de diagnosticar alguma informacéo em relagdo a
distribuicdo dos dados, tal como normalidade e homocedasticidade. Para tanto, compara-se o
valor da estatistica observada (t ou F, por exemplo) com uma distribui¢do conhecida, dado o

nivel de significancia.



Anexos

Modelo k R2 EP AIC |t
PotX+y+z 4 0948 1874 939 4,89
X+y+z 3 0942 1967 961 7,41
y+z 2 0.928 2.188 1008 7,78
z 1 0.909 2459 1060 163
PBo+tX+y+zZ+Xy+XZ+yz+Xxyz 8 0.95 1.858 939 0,25
Bo+tX+y+z+Xy+yz+Xxyz 7 095 1854 938 0,71
X+y+2z+Xy+yz+Xxyz 6 095 185 935 0,09
X+y+z+Xxy+xyz 5 095 1.848 934 2,29
X+y+2zZ+Xy 4 0.948 1866 937 51
X+y+z 3 0942 1.967 961 741
y+z 2 0.928 2.188 1008 7,78
z 1 0.909 2459 1060 163
Po+tXx+y+z+Inx+Iny+Inz+X+y++z 10 0951 1834 935 0,03
X+y+z+|nx+|ny+|nz+\/x+\/y+\/z 9 0.951 1.83 933 0,22
Keyrzeinxeinysinze ey 7 osel ez om0 028
Xtz Hnx+iny+inz+ax+y 6 0951 1818 928 1,7
z+Inx+Iny+Inz+x+y 5 0951 1826 929 4,79
Z+Inx+Iny + X+ 4 0946 1914 949 808
Z+InX+ X+ 3 093 2169 1005 0,62
z+Inx++y 2 093 2166 1003 8,16
Z+Ay 1 0909 2459 1060 163
z

PotX+y+z+x2+y2+272 7 095 1849 936 0,15
PBoty+z+x2+y2+72 6 095 1.845 934 0,26
Bo+y+2z+X2+ 22 5 095 1841 932 1,14
Po+y+z+Xx2 4 095 1842 932 7,82
fo+y+z 3 0936 2.074 985 517
y+z 2 0.928 2.188 1008 7,78
z 1 0909 2459 1060 163
PBotX+y+Z+X2+y2+2722+ Xy +X2Z+YyzZ+Xyz 11 0955 1764 918 0,62
X+y+z2+x2+y2+72+Xy+XZ+YyzZ+Xyz 10 0955 1761 917 0,87
X+y+zZ+X2+Yy2+Xy+XZ+yz+Xxyz 9 0.955 1.76 916 1,77
X+y+2Z+x2+y2+Xy+XZ+Xyz 8 0.954 1769 917 192
X+Yy+2zZ+XxX2+Xy+XzZ+Xyz 7 0954 1779 919 1,65
X+y+Z+xX2+XZ+Xyz 6 0.953 1786 919 0,94
X+y+z+x2+xz 5 0952 1.799 922 2,02
y+zZ+X2+xz 4 0.952 1.798 921 9,4
y+z+x2 3 0.933 2118 994 4,04
y+z 2 0.928 2.188 1008 7,78
z 1 0.909 2459 1060 163
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Stepwise regression por backward elimination. EP: erro-padrdo, em cm™. Valores |t| s&o

referentes a termos eliminados.



